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Abstract 
 

Phytoplasmas are microscopic plant pathogenic and cell wall-less 

prokaryotes of the class Mollicutes the obligate intracellular parasites of 

plants and insects cause devastative destruction and loss of valuable crops 

worldwide. Phytoplasmas affect annual and perennial plants and gradually 

cause decline and death of host plants. Genome sequencing of plant 

pathogenic prokaryotes reveals their survival and parasitism strategies. 

Considering the genome sequencing of a large number of phytoplasma 

species and advances in understanding phytoplasma biology, the most 

important mechanisms of pathogenicity in phytoplasmas have been 

described in this research. The main pathogenic factors determined in 

phytoplasmas include the Sec secretion system, effector proteins such as 

TENGU, SAP11, PHYL1, SWP11 and SAP54, and membrane proteins. 

Phytoplasmic effectors secreted by the Sec secretion system are the most 

important pathogenic factors which by reducing activity of plant hormones 

such as auxin and jasmonic acid, affect host plants and cause symptoms such 

as witches’ broom, phyllody, virescence and etc. These symptoms are able 

to increase the production of more young and green organs in infected plants 

and the chance of phytoplasmas multiplication in the tissues. Leafhoppers, 

which are the main insect vector of phytoplasmas, prefer young and 

green/yellow tissues for feeding and laying eggs. Thus, phytoplasmas are 

able to manipulate the infected host plants in a manner that they seem more 

attractive to insects and increase their own transmission efficiency and 

survival. Thus, Phytoplasma-induced symptoms in host plants might be a 

benefit increasing their fitness and extending their ecological niche. 

Keywords :  Effector protein, phyllody, TENGU, witches’ broom 
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  خلاصه

ای اجباری این بیمارگره ها هستند کهمالیکوت ردههای میکروسکوپی، بیمارگر گیاهی و فاقد دیواره سلولی در ها پروکاریوتتوپلاسمایف

کساله و کند. فیتوپلاسماها گیاهان یدر سراسر جهان وارد میارزش  واع محصولات باانفراوان به  هایآسیبو حشرات   اهانیگ یسلولدرون

یاهی گهای بیمارگر یابی ژنوم پروکاریوتتوالی انجامد.ن به ضعف و از بین رفتن گیاه میزبان میکنند و با گذشت زماچند ساله را آلوده می

رفت دانش وپلاسمایی و پیشهای فیتیابی ژنوم تعداد زیادی از گونه. با نگرش به توالیدکنمانی و رابطه انگلی آنها را آشکار میهای زندهروش

زایی ای بیماریفاکتوره ت.بیان شده اسفیتوپلاسماها در گیاهان  ییزایماریبهای شناسی فیتوپلاسماها، در این بررسی مهمترین سازکارزیست

 ،TENGU ،SAP11 ،SAP54 ،PHYL1های افکتور ترشحی مانند ، پروتئینSecی شناسایی شده در فیتوپلاسماها شامل سیستم ترشحمهم 

SWP11 های غشایی هستند. افکتورهای فیتوپلاسمی ترشح شده با سیستم ترشحی و پروتئینSec اریزایی هستند که با مهمترین فاکتورهای بیم

ین و هی مانند اکسهای گیاها با کاستن فعالیت هورمونن پروتئینهای ترشحی فیتوپلاسماها در گیاهان شناخته شدند. ایبررسی بیان پروتئین

اعث انجامند. این علایم بسانی، گل سبزی و زردی  میپرآزاری در گیاه میزبان و پیدایش علائمی از قبیل جاروک، برگ اسید جاسمونیک به

 اهاتوپلاسمیف صلیا ناقل که هازنجرکیابد. ها افزایش میبافتتولید بافت رویشی بیشتر در گیاهان آلوده شده و شانس تکثیر فیتوپلاسماها در 

یاهان ر به تولید گماهایی که قادبنابراین، فیتوپلاس .پسندندبیشتر می گذاریتخم نیو همچن هیتغذ یجوان و سبززرد را برا های، بافتهستند

وانند ایی شاید بتیتوپلاسمفهای یابد. علایم ناشی از آلودگیمی تر برای حشرات هستند، کارایی انتقال و ماندگاری آنها افزایشآلوده جذاب

  های اکولوژیکی آنها سودمند باشد.برای افزایش سازگاری و گسترش نیچ

 پروتئین افکتور، تنگو، جاروک، برگسانی :واژه های کلیدی

 

 Introduction, Results and Discussion و بحث نتایج، مقدمه

 کنندیآلوده م عتیدر طبرا  یاهیگ یهااز گونه ایدامنه گستردههستند که  یاجبار بیمارگر یهاوتیاز پروکار یبزرگگروه  توپلاسماها،یف

(Martín-Trillo & Cubas, 2010; Musetti & Pagliari, 2019; Shahryari & Allahverdipour, 2018). ی چندریختی هاسمیکروارگانیم نیا

 & Musetti) اندقابل مشاهده یالکترون کروسکوپیبا م کهنانومتر هستند  800تا  200با قطر  یسلولتک جاندار نیترکوچک ،)پلئومورفیک(

Pagliari, 2019)  شدندیشناخته م کوپلاسمایه مایعنوان موجودات شب به کوپلاسما،یبه ما یظاهر یهابه علت شباهتو نخست (Baulcombe 

et al. 1995; Fletcher &Wayadande., 2002). یدورادور خویشاوندی تنهاهستند که  هامالیکوتبزرگ در رده  تک نیاییگروه  توپلاسماهایف 

به نام  یدر جنس پس از زمانیشد و  برگزیده هاسمیکروارگانیم نیا یبرا "توپلاسمایف"نام  ،از این رویدارند.  یقیحق یکوپلاسماهایبا ما

"Candidatus Phytoplasma" شدند بندیگروه  (Rao et al. 2018) . 16همسنجی توالی نوکلئوتیدی ژنS rRNA های پروتئینتوالی ، بررسی

از نظر تبارشناختی به جنس  هانشان داد که فیتوپلاسما به عنوان کدون پایان به جای کدون تریپتوفان UGAکدون  گیری ازرمز شده، بهره

Acholeplasma ند بسیار نزدیکتر از مایکوپلاسماهای حقیقی هست(Choi et al. 2004; Fletcher & Wayadande, 2002) .فیتوپلاسماها از نظر 

 با ( ,2002Fletcher & Wayadande)دالتون( 910تا 810زنده )ژنوم موجودات همتایی هستند که دارای کوچکترینژنتیکی موجودات بی

 6/73آدنین و تیمین )تا  ها درخور توجه سرشار از توالیآن ژنوم .(IRPCM,  2004)هستند  درصد( 33تا  21) نییپاگوانین -محتوی سیتوزین

در  ییتوپلاسمایس یغشا  توسط فاقد دیواره سلولی و توپلاسماهایف. (Wagner et al. 2001) شودها دیده نمیدرصد( است که در سایر باکتری

 (IDPs)ییغشاایمونودامیننت  یهانیکه پروتئ فیتوپلاسما غشای هایپروتئینرسد ی. به نظر م (Musetti & Pagliari, 2019)اندشده بر گرفته

 [
 D

O
I:

 1
0.

61
88

2/
ge

bs
j.1

3.
1.

2 
] 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 g

eb
sj

.ir
 o

n 
20

26
-0

2-
02

 ]
 

                             2 / 15

http://dx.doi.org/10.61882/gebsj.13.1.2
https://gebsj.ir/article-1-493-en.html


 شهریاریو  سعید عبداللهی  ....در گیاهان زایی فیتوپلاسماهاهای بیماریسازکار

 

 1403 بهار و تابستان  /1شماره  /زدهمسيدوره  /و ایمنی زیستیژنتيک مهندسی  115

 

  دارندشدیدی  پادگنی خاصیت و داشته دخالت حشره و میزبان گیاه هایسلول اب واکنش در مستقیم طور به، ها هستندآن از بزرگی بخش

(Shahryari et al. 2013) .  

 و حشرات  اهانیگی سلول درون یهابیمارگر توپلاسماهایف

 یهابافت لیتشکگسانی یا بر) یلودی(، فپرشاخگیجادوگر ) یجارو ،ی، زردتولگیکو از علائم ایبه فیتوپلاسماها دامنه گستردهآلوده  اهانیگ

-و .... را نشان می کشآببافت ها، نکروز ها و ساقهشدن برگ سرخ (،سبزییا گل گل یاهدام)سبز شدن ان رسنسی(، وی گلمانند به جابرگ

آوند آبکش محدود  یهاسلول توپلاسمیه سب بیشتر توپلاسماهایف اهان،یگ. در (Block et al. 2008; Shahryari et al. 2019)( 1)شکل  دهند

 در طول یجابجایبا  سماهاتوپلایبزرگ هستند. ف یکوچک و پلاسمودسماتا یهاواکوئل ها،بوزومیر یبافت آبکش دارا یها. سلولشوندیم

حشرات ناقل  در طبیعت با وپلاسماهاتیفانتقال  .(Salehi et al. 2019) کنندیخود را آلوده م یاهیگ یهازبانیم پلاسمودسماتا، راهها از سلول

ی مجاور چههای ماهیو سلول های روده، فیتوپلاسما وارد روده میانی شده و درون سلولحشره یو پس از آلودگ استخوارها( برگ شتری)ب

ال مستعد انتق ان زنجرکن زمشود که در ایها مانند غدد براقی مییابد و زمانی که به درون همولنف آزاد شود وارد دیگر اندامتکثیر می

 .(Shokri et al.  2023)فیتوپلاسما به آوند آبکش گیاه سالم است 

 

 

 ز )چپ به راست(در رز سب ی یا برگسانیلودیو ف یفرنگگوجهدر  جوانه آماسساختار گل و  ی، ناهنجاردلفینیوم یهادر گل سبزیگلعلائم  -1 شکل
Fig 1. Symptoms of virescence in flowers of delphinium, big bud on tomato and phyllody in the green rose (left to right) 

 

های باکتری .(Dehghan et al. 2014)است  یرعادیغ یزندگ چرخه یدارادیگر بیمارگرهای گیاهی با  سهیدر مقا توپلاسمایاست که فآشکار 

 یهاسازکار یو دارابوده آلوده  اهانیگ آپوپلاست ساکن Xanthomonasو  Pseudomonas ،Ralstonia یهاجنسمانند  یمنف گرم بیمارگر

 .Block et al) آلودگی هستند رونددر  زبانیم یهابه سلولی افکتور هانیپروتئ برای انتقال III (TTSS) ترشح نوع ستمیمانند س یادهیچیپ

 ندارند ازینی پیچیده ترشح یهاستمیبه س بنابراین برای ترشح افکتورهاسلول ساکن هستند،  ها در داخلفیتوپلاسماکه  ییز آنجاا. (2008

(Ćurković Perica, 2008). 

 دامنه میزبانی فیتوپلاسماها

)مانند کلزا، کنجد و  ی(، محصولات روغنای)مانند گندم، برنج، ذرت و سو ییمحصولات غذاشامل را  اهانیاز گ یاگسترده نهدام توپلاسماهایف

 ینتیز اهانی(، گلیو نارگ تونیز ب،ی)مانند انگور، س وهیو کاهو(، درختان م جیهو ،ینیزمبیس ،یفرنگ)مانند گوجه جاتی(، سبزینیزمبادام
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 1در جدول شوند. های اقتصادی میو سبب خسارت کنندی( آلوده مونجهی)مانند چمن و  یاعلوفه اهانی(، و گنایم )مانند کاکتوس و گل

 فیتوپلاسماهای گزارش شده از ایران بیان شده است.از  تعدادی

 

 انش شده از ایرگزار مرتبط نیو ناقلفیتوپلاسما  گونه، توپلاسماهایمهم ف یهازبانیمتعدادی از  -1جدول 
Table 1. Some important hosts of phytoplasmas, phytoplasma species and associated vectors reported from Iran 

Host disease name phytoplasma Transmission Symptoms References 

Citrus limetta Lime witches' 

broom 

Candidatus 

Phytoplasma 

aurantifolia 

Hishimonus phycitis, 

grafting, doddor 

Witches' broom, yellowing, 

crop reduction 

Bové et al. 2000 

Prunus avium Cherry 

decline 

disease 

Candidatus 

Phytoplasma asteris 

Cacopsylla pruni, root 

grafting 

Low growth of trees, 

shrinking of leaves 

Akbari motlagh et 

al. 2016 

Cucumis sativus Cucumber 

witches' 

broom 

Candidatus 

phytoplasma asteris 

Hyalesthes obsoletus, 

grafting 

Thickening of leaves, 

greening of petals 

Zarhoun et al. 2022 

Solanum lycopersicum Tomato 

yellow        

disease 

Candidatus 

Phytoplasma 

aurantifolia 

Orosius albicinctus,      

grafting 
 

Swelling of buds, reduction 

of fruit production 

Sharifi et al. 2014 

Prunus persica Peach decline 

disease 

Candidatus 

Phytoplasma       

phoenicium 

Hyalesthes obsoletus, 

grafting 

Witches' broom, yellowing, 

necrosis and death of trees 

Zarhoun et al.  

2022 

Solanum tuberosum Potato purple 

top disease 

Candidatus 

Phytoplasma solani 

Circulifer tenellus, 

root grafting 

Wilt, leaf rolling, aerial 

tubers 

Salehi et al. 2017 

Capsicum annuum Pepper 

phyllody 

Candidatus 

Phytoplasma asteris 

Orosius albicinctus, 

grafting 

Yellowing, big bud, 

viruscence 

Faghihi  et al. 2016 

Prunus amygdalus Almond 

witches'    

broom 

Candidatus 

Phytoplasma 

phoenicium 

Hyalesthes obsoletus, 

grafting 

Witches' broom, necrosis, 

and tree death 

Verdin et al. 2003 

Vitis vinifera Grapevine 

yellows 

disease 

Cabdidatus 

Phytoplasma solani 

Candidatus 

Phytoplasma trifolii 

Hyalesthes obsoletus, 

grafting 

Yellowing, stunted growth, 

leaf necrosis 

Shahryari et al. 

2019 

Pistacia vera Pistachio 

witches' 

broom 

Candidatus 

Phytoplasma 

aurantifolia 

Hishimonus phycitis, 

root grafting 

Witches' broom, yellowing, 

reduced yield 

Hosseini & Babaie, 

2023 

Olea europaea Olive decline 

disease 
Candidatus 

Phytoplasma asteris 

Hyalesthes obsoletus, 

grafting 

Phyllody, small leaf 

formation, stunted growth 
Gayeb Zamharir & 

Razavi, 2016 

Helianthus annuus Sunflower 

phyllody 
Candidatus 

Phytoplasma asteris 

Orosius albicinctus, 

grafting 

phyllody, stunted growth, 

and reduced seed production 
Salehi et al. 2015 

Morus alba Mulberry 

dwarf disease 
Candidatus 

Phytoplasma mori 

Hyalesthes obsoletus, 

grafting 

Witches' broom, dwarf Salehi et al. 2020 

Salix alba Salix 

witches' 

broom 

Candidatus 

Phytoplasma salicis 

Cacopsylla pulchella, 

grafting 

witches' broom, proliferation Gayeb Zamhari, 

2017 

Glycine max Soybean       

phyllody 
Candidatus 

Phytoplasma trifolii 
Orosius albicinctus Bud proliferation, aborted 

seed pods, stunting, chlorosis 
Zamharir et al. 

2022 

 

 

 سیستم ترشحی در فیتوپلاسماها

 (OY-M)فیتوپلاسمای زردی پیاز  ها شاملکه مهمترین آن (Wang et al. 2024)یابی شده است توالی توپلاسمایف 243 کامل  ژنوم تاکنون

Candidatus Phytoplasma asteris زردی مینا ،(AY-WB) (Ca. P. asteris) یی ایاسترال، زردی انگور(AUSGY) (Ca. P. Australiense)  و
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 ریمس یلازم برا یهااز ژن یامجموعه یدارا هاآنها روشن شده است که فیتوپلاسما ژنومبا بررسی  است. (Ca. P. mali) بیسانبوهی شاخه 

 کند.یم سلول میزبان جابجا را به ی افکتور فیتوپلاسماییهانی، که پروتئSecY)و  SecA) ،SecEهستند  Sec سیستموابسته به  نیانتقال پروتئ

سلولی  یغشامسیر انتقال از که در ند هست در سر آمینی پروتئین پپتیدی گنالیسمند شناسایی ازین Secوابسته به  یترشح یهانیپروتئ

ون درکه  توپلاسماهایدر ف Sec ستمیس . بنابراینشودیمترشح  پپتید به سلول میزبان گنالیفاقد س  بالغ نیو پروتئخورد برش می فیتوپلاسما

. افزون بر این سیستم، در فیتوپلاسماها سیستم (Kakizawa et al. 2004) دارد یعملکرددر انتقال افکتورها نقش  قرار دارند میزبان سلول

YidC های غشایی شناسانده شده است برای ادغام پروتئین(Serek et al. 2004). 

 توپلاسمایفپروتئین افکتورهای 

 ریتکثآسانی و  نِشیتَرویا  ونیزاسیکلون شیافزا یبرا زبانیسلول م حشره به داخل ای یکروبیمبیمارگر  ازکه است  ینیپروتئ رافکتو

شکافنده  یهامیآنز ،هاتوهورمونیفآنالوگ یا دگرخاست  ،هاتوکسین تورها،یسیالتوانند شامل یم شود. افکتورهاترشح می ها/حشراتبیمارگر

های دایکاند حی در فیتوپلاسماهاترش یهانیپروتئ  .(Hogenhout, 2009)باشند  زبانیم اهانیگ ی تغییر دهندههامولکول ریسا و یسلول وارهید

-شده ییشناسا ی زردی پیازتوپلاسمایژنوم ف در یاحتمالی ترشح نیپروتئ 30از  شیببرای بررسی این فرضیه  هستند. زاییی بیماریبرا مهمی

 .Kakizawa et al)گی را نشان دادند و کوتول ی جادوگرجارومانند  یمشخص علائم به زردی پیازآلوده  اهانیگ. (Oshima et al. 2004)اند 

  تعدادی از فیتوپلاسما با اثر آنها آورده شده است. افکتور هاینیپروتئ 2در جدول . (2004

 TENGU ییزایماریب فاکتور

مانند علائم  توپلاسماها،یاز ف یناشهای مورفولوژیکی دگرگونیدر  نینیتوکیو س نیاکس ی ماننداهیگی هااز هورمون یبرخشود که گمان می

و به شده  هساختها جوان و برگ یهاستمیدر مر بیشتر نیاکس. (Christensen et al. 2005)دارند  ا کاروریی نقش گیکوتول ایجادوگر ی جارو

 .Mori et al)کند یرا مهار م کناری جوانه رویش ییانتهاکه جوانه  یینقش دارد، جا ییجوانه انتها چیرگیدر  نیاکس. شودیم برده شهیر

 .(Cline, 1997) شود نابود می ییانتهاجوانه  دیدگیبیآس ااز میان رفتن ی با کناری یهامهار رشد جوانه. (2005

 میان ژن انیب یا نیمرخ لیدر پروفا ییهاناهمگونی ه،یزآرایر واکاریبا . ددار ریتأث اهیگدر  نیاکسمرتبط با  یهابر پاسخ TENGU نیپروتئ

سنجی با گیاهان همدر این بررسی، در . (Hoshi et al. 2009) شد ییشناسا)شاهد(  gus و ژن tenguراریخته با ژن آرابیدوپسیس ت اهانیگ

-ژن شمارها، ژن نیا نیب درکاهش بیان داشتند. ژن  575و افزایش بیان ژن  373داری به طور معنی tengu ختهیترار اهانیگ ، درgusتراریخته 

 انیآنها با بتر بیشبود که  بالا( ژن ی)انتولوژ ژن یشناسشاخه ی در خور توجه پیرو واکاری انجام شده بر پایه گونهبه  نیمرتبط با اکس یها

TENGU  یعنی ن،یدهنده به اکسپاسخ هیاول یهاژن شامل، داشتند انیب کاهشی اهیزآرایر زیکه در آنال نیمرتبط با اکس یهاژن. افتندیکاهش 

 یهاو ژن )گریژن د 14و  SAURAC1 (SAURخانواده  یها، ژنIAA7/AUX2)،(IAA29اسید ایندول استیک(  اکسین/( AUX/IAA خانواده

زیست  ای رسانیپیام یرهایمس TENGU . از این روی،شوندیمیا تحریک  لقاا نیاکس بابودند که همه آنها  GH3 (GH3.5/ WES1)خانواده 

 . (Hagen &Guilfoyle, 2002)کند میرا مختل  نیاکس ساخت

 Timpte et)  را نشان داد دیشد یاست، کوتولگ نیبه اکس هیاولدهنده پاسخکه ژن  IAA/AXR2 در افتهی جهش Arabidopsis thaliana اهیگ

al. 1994)  نیپروتئ یاوح ختهیترار اهانیگبه علائم  بسیاریکه شباهت TENGU که  دندهینشان م جی. در مجموع، نتاشتداTENGU 

 tengu ختهیترار اهانیدر گ ییانتها یهامهار رشد جوانههای کناری و افزایش رشد جوانه جهیو در نت کندیرا سرکوب م اهیگ نیاکس یهاپاسخ

آلوده  یهانشواپربهبود سبب  نیبا اکس تیماراست که  ارش شدهگز نیهمچن(. 2)شکل  شودیمرا سبب  OY) (ازیپ یزرد استرینآلوده به  ای

 ییتوپلاسمایعلائم ف نیگمشده ب یحلقه کی تواندیم TENGUکه  دندهیم نشان هاافتهاین ی. (Hogenhout, 2009)شده است  توپلاسمایبه ف

انجام شود  نیو اکس TENGU نیب میارتباط مستق پی بردن به یبرا یشتریب واکاری ،است که ستهیبا یرو نیباشد. از ا یاهیگ یهاو هورمون
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(Bertaccini et al. 2019; Hoshi et al. 2009) .مانند  یاهیگ مارگریب یهاقارچ و هایباکتر از یتعدادRhodococcus fascians   وTaphrina 

wiesneri آنها نقش  میعلا پیدایشهستند که در  هاتوهورمونیف نیا دکنندهیتول و دارند را نیتوکنیس و نیاکس یا زیست ساخت وسنتزیب یهاژن

. با اینهمه، با ترشح پروتئین تنگو در مسیر اکسین گیاه میزبان اختلال ها ندارندتوهورمونیف زیست ساخت یبرا یژن توپلاسماهایف امادارند. 

 .(Oshima et al. 2004) کنندایجاد می

 

 
امینواسیدی در سر  32اولیه با سیگنال پپتید  TENGU نی. پروتئتوپلاسمایفاز کوچک ترشح شده  روتئینپ ،TENGUبا  جاروک علائم تحریک یفرض سازوکار -2شکل

و از آوند  شودیمترشح  اهیبکش گدرون آوند آامینواسید سر کربوکسیلی از پروتئین اولیه به  38شناسایی شده و پس از حذف سیگنال،  Secآمینی توسط سیستم ترشحی 

فعال نوع   .شودیم لیتبد آمینی سر دیاس نویآم 12فعال شامل  نوع به TENGU در گیاه، انتقال مسیردر  .شودیم منتقل ییانتها یهاو جوانه میآبکش به بافت پارانش

 . (Bertaccini et al., 2019) شودیم جاروک علائم القاء موجب جهینت درو  کندیرا مهار م نیمرتبط با اکس هایریمسپروتئین 

Fig 2. Hypothetical mechanism of witches’ broom symptoms induced by a small protein secreted by phytoplasma (TENGU). The primary 

TENGU protein is detected by the Sec secretion system with a 32 amino acid signal peptide at the N-terminal, and after removing the signal, 

the 38 amino acids at the C-terminal of the primary protein are secreted into the phloem vessel and transported from phloem into parenchyma 

and apical buds. During the transfer process in the plant, TENGU is converted into an active form containing 12 amino acids at the N-

terminal. The active form of the protein inhibits the auxin-related pathways and resulting in the witches’ broom symptoms )Bertaccini et al., 

2019(. 

 

 نقش دارند اهیگ ی یا پدافندیدفاع یهاپاسخ مراحل گوناگونهستند که در  یمهم رسانپیام یهامولکول کیلیسیسال سیدا و کیجاسمون اسید

ژن  ،ییتوپلاسمایفروند آلودگی داد که در  نشان هاهیزآرایر واکاریدارند.  یستیآنتاگون حالت هم با هارسانی وابسته به آنی پیامرهایو مس

که القا شده است  توپلاسمای، در انگور آلوده به فیی(زایماریمرتبط با ب نیکننده پروتئ کد PR-1ژن ) رسانی اسید سالسیلیکپیام رینشانگر مس

تنگو  ختهیترار اهانیدر گ PR-1 انیباما  (Albertazzi et al. 2009) نقش دارد پاسخ به آلودگی فیتوپلاسماییدر اسید سالسیلیک دهد ینشان م

اسید  نیب، نتیجه رابطه آنتاگونیستی تنگو ختهیترار یهاگل دراسید جاسمونیک  ساخت سرکوب . بنابراینالقا نشد داریمعنی به طور
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 اهانیزا در گدرون نیاکس یمحتوا . همچنین در پژوهشی اثبات شده است که(Ćurković Perica, 2008) ستیناسید جاسمونیک و سالسیلیک 

 .(Minato et al. 2014) داشت ای پیشین همخوانیهیزآرایر یهاکه با داده ابدییمتنگو کاهش  ختهیترار

 لیرا تعد یاهیگ هورمون نیز میزان Pseudomonas syringae فرنگیی بیمارگر گوجهباکتر DC3000 افکتور در استرین نیبه طور مشابه، چند

 بر یبه طور منف P. syringae ریز ساخته شده از ژنوم میزبان( با کیبونوکلئیر دیمولکول اس) miR393  القاء. (Hogenhout, 2009) دنکنیم

mRNA با ظاهراه ک شودیم نیساکرسانی پیامکاهش  باعث جهیو در نت گذاردیم ریاثت نیاکس یهارندهیگ یا دستور دهنده ساخت کنندهکد یها 

-پیام ریاز مس جدانگو ت ختهیترار اهانیزا در گدرون نیاکس زانیمکاهش که رسد ی. در مقابل به نظر ماست تضاد دراسید سالسیلیک  ریمس

مستقل از را  ناتاکسین و جاسمو  یاهیگ دو هورمون یزادرون زانیمممکن است  TENGU کندیم شنهادیپاست، که  سالسیلیک اسید رسانی

 .(Minato et al. 2014)د کنترل کن سالیسیلیک اسید

تنظیم کننده نمو گل در مسیر وابسته به اسید جاسمونیک هستند. در گیاهان الوده به  (ARF8) 8و  (ARF6) 6در گیاه فاکتورهای پاسخ اکسین 

داری کاهش یافت. علاوه بر این، میزان اکسین و به طور معنی ARF8و  ARF6های شده با تنگو رونوشتفیتوپلاسما و گیاهان تراریخت 

ها را با زای فیتوهورمونشود که تنگو میران درونهای تراریخته تنگو کاهش یافت. از این روی، پیشنهاد میجاسمونیک اسید در جوانه

های دگرگونی عاملنها ت نه  TENGU شود. بنابراین افکتوربه اختلال در بلوغ گل میدهد که منجر کاهش می ARF8و  ARF6سرکوب کردن 

اختلال باعث  ن،یو اکس جاسمونیک اسیدهای توهورمونیفزای درون میزان اختلال در ، بلکه بااست یشیرو رشددوره در طول  مورفولوژیکی

اسید  رسانیپیام یرهایاختلال در مس لیبه دل اتوپلاسمیف از آلودگی باپس نر و ماده های گل نازایی .(3)شکل  شودیم زین یگلدهدر 

 یبرا ونیزاسیکلون شیو افزا شتریناقل ب جذب حشرات ممکن است با اسید جاسمونیکشود. اختلال در سنتز یم جادیا نیو اکس جاسمونیک

 ی یا برگسانیلودیف به،طور مشاهب برای رشد فیتوپلاسما مناسب نیست.که  شود اهیگ نازایی باعث تواندیحال، منیباشد. با ا دیمف توپلاسماهایف

ها و رود که عقیمی گلبدینسان، گمان می شود. یناقل م اتحشر از سوی کارامد ونیزاسیو کلون اهیگ شدن عمر یطولانموجب  دیشد

 ;Hogenhout, 2009)انجامد یش حشرات ناقل میهای معمول گیاهان آلوده به فیتوپلاسما است که به جذب یا ربابرگسانی ظاهرا ویژگی

Minato et al. 2014; Pitaksaringkarn et al. 2014). 

 SAP11 نیپروتئ افکتور

 افکتور از  49اند که ساخت هدش ییشناسا یترشح نیپروتئ 56با توالی یابی ژنوم، ، (AY-WB) زردی میناجادوگر  یجارو یتوپلاسمایدر ف

 یژن حاو ها، چهارآن انیدر م. (Bai et al. 2009; Wang et al. 2024)ند شویم یکدگذار دیچهار پلاسماز  هفت افکتورکروموزوم و 

گیاه تایید شده است  که جایگیری آن در هسته سلول است SAP11ها، کد کننده از آن یکیو  (NLS) یوتیوکارای یهسته جایابی یهاگنالیس

(Sugio et al. 2011b). که  سیدوپسیآراب ختهیترار اهانیگSAP11 هستند  کناری بسیاری یهاو ساقه دهیچروک هایبرگ یدارا کنند،یم انیرا ب

 توپلاسمایفاین دالتون(  لویک 9) SAP11 افکتور ناست. پروتئی AY-WB یهیبه سو آلوده اهانیگدر جادوگر  یجاروبیماری علائم  مانندکه 

 هاتهست و هسای اهستهیابی جا گنالیس یحاو SAP11 چون .(Hoshi et al. 2009)ه است شد ییآبکش شناسا دیگر از بافت هاییدر بافت

 ،نیهمچن .(Bai et al. 2009) دهدمی قرار هدف را از آبکش ی بیرونهابافتاز این روی، این پروتئین وجود ندارند،  ی آبکشهادر سلول

در  SAP11ه کنند انیب اهانیناقل در گ اتحشر یبارور ن،یبر ا افزون. دهدیرا کاهش م کیجاسمون دیاس ساخت نیپروتئ نیحضور ا

 .(Sugio et al. 2011) ابدییم شیافزا یعاد اهانیبا گ همسنجی
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 هایفراورده ای اهنی، پروتئmRNA ینشان دهندهرنگ  اهیس یهاپیکان. TENGU با یناش نیو اکساسید جاسمونیک  یدرون زا میزانکاهش  یبرا الگویی -3 شکل

. حروف انجامدیم نیاکس ختسا و ARFژن  انید که به سرکوب بندهیرا نشان م یشنهادیپ یمولکول یدادهایرو ،یآب T رهیت یهستند. نوارها های گیاهیهورمون

 .(Minato et al., 2014) بلوغ گل است ریاز مسبخش در هر  TENGU یاثرات منف ینشان دهنده یخاکستر
Fig 3. Model for TENGU-induced reduction of endogenous jasmonic acid and auxin levels. Black arrows indicate mRNA, protein or 

phytohormone products. Dark blue T-bars indicate the proposed molecular events that lead to repression of ARF gene expression and auxin 

synthesis. Gray letters indicate negative effects of TENGU in each part of the flower maturation pathway (Minato et al. 2014) 
 

از  یاریکه در بس د داردوجو SAP11همولوگ کتور مانند اف نئیپروتدستور دهنده ساخت  یهاژن Ca. P. solaniاز  SA-1 نیاستر ژنومدر 

 ورزیرگرهای دیگر با دستبیمامانند  توپلاسماهایف یترشح یهانیپروتئ ،دینسانب .(Rao et al. 2018) شودیم افتنیز ی گرید یتوپلاسماهایف

 دهد.یمل را نیز کاهش ابر حشره ناق. همچنین، این افکتور مقاومت یا پایستگی گیاه در برنقش دارند ییزایماریها در بزبانیم

برهمکنش اه گی TCP  (Teosinte Branched1, Cycloidea, Proliferating Cell factors 1,2)ی سیرونو یکُناهایا  با فاکتورها SAP11 افکتور

  CIN-TCPs وسلول  ریتکث  I ه گرو TCPفاکتورهای . ( هستندTB/CYC TCPو  CIN-TCPs) مانند  IIو  Iدو گروه  شاملفاکتورها این  دارد.

(Cincinnata-TCPs) گروه یها II روهگدو  نیا میان کنند و تعادلیبلوغ سلول را کنترل م TCPs ضروری است اهیگ، برای رویش و نمو 

(Martín-Trillo & Cubas, 2010) . افکتورSAP11، CIN-TCP کند اما یم ناپایداررا  هاTCP گروههای I  بدینسان، افکتور کند.ینم ناپایداررا 

SAP11 یکننده منفمیتنظ CIN-TCP کننده افکتورت. در گیاهان آرابیدوپسیس تراریخت بیاناس هاSAP11  سترین اAY-WB  دیده شده است

ر پی کنشگری این افکتورها است د CIN-TCPبط با گلدهی به دلیل ناپایداری های مرتکه دیرکرد در گلدهی و تغییر درخور توجه در بیان ژن

(Sugio et al. 2011). 

 یفاکتورها ،SAP11 افکتورکنند. یم میمتفاوت تنظ یرا به روش کیجاسمون دیاس ساختزیست ،TENGUو  SAP11یی توپلاسمایف افکتوردو 

 دیاس ساختزیست TENGU، مقابلدرد. انجامیم کیجاسمون دیاس ساختزیستبه سرکوب  وکند می ناپایدار ار (TCP)ی سیرونو

 A. thaliana اهیگدر  SAP11 افکتور  (Ectopic expression) اکتوپیک انیب ن،یبر ا افزون. ددهیاهش مک ARF8و  ARF6 با را کیجاسمون

و  کید جاسمونیاس دیتول TENGUاکتوپیک  انی، بمقابل درد. انجامی کیجاسمون ساخت اسید کاهش ها بهشدن برگیاز زخم تنها پس

 افکتور دواین  ،از این رویاز زخم نقش ندارد.  یناش یرهایدر مس ادیو به احتمال ز دسالم کاهش دا اهانیدر گ یرا حت نیزولوسیالیجاسمون

در  ایگسترده شناسایی شده کارکرد  SAP11 یافکتورها یاگرچه همه .دهندیرا کاهش م کید جاسمونیاس زانیم گوناگون یهاسازکار با
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بیماری علائم  یی اصلی ایجاد کنندهزایماریب یفاکتورها با این همه ،دارندن زبانیم اهانیدر گ یکیولوژیزیف شناختی وهای ریختورزیدست

 . هستندجادوگر  یجارو

 SAP54و  PHYL1های پروتئین

سی با های رونویورفاکت دارآورند. در گیاهان گلهای گل بنام فیلودی یا برگسانی پدید میفیتوپلاسماها علائم منحصر به فردی را در اندام

ده است. ها سخت حفاظت شرسد نقش یا کاروَری آنجای دارند که به گمان می  ABCE در رده  )MADS )MTFsی پارهدومین یا مسَ

هدف قرار گرفته و با  PHYL1با  Eو  Aای در اندام و تمایز مریستم گل دارند. پروتئین های رده نقش مهم ویژه Eو  Aپروتئین های رده 

ونویسی با دومین های رفاکتوردر میان فیتوپلاسماها و از سویی  PHYL1های ن حفاظت شدگی همولوگشوند. بنابرایپروتئوزوم تخریب می

MADS ی از ردهABCE کند که در میان گیاهان گلدار قویا پیشنهاد میPHYL1 رگسانی هستند. کننده علائم بهای آن تعیینو همولوگ 

 در های مورفولوژیکیبه دگرگونیکه  ه استگزارش شد Ca. P. asterisی لاسماتوپیف AY-W هیز سوا زین SAP54به نام  یگرید پروتئین

گرچه . ا(MacLean et al. 2011) است توپلاسمایبه ف آلوده اهانیگ برگسانی در و القاکننده علائم انجامدیم سیدوپسیاندام گل در آراب ویشر

 ویشدر ر لیدخ هایژن کارکرد با شاید توپلاسمایف ازترشح شده  یهانیپروتئکه  شودگمان می، اندخته ماندهناشنا یمولکول یهاسازکارهنوز 

 دانجامیم هاآن بیتخر هو بچسبیده  Eو  Aکلاس  یهاMTFبه نیز  SAP54پروتئین . (Sugio et al. 2011b) گل تداخل داشته باشند

(MacLean et al. 2014) .بیتخر ،دینسانب MTFیهای رده A  وE  در  برگسانیمسئول علائم  یبه عنوان سازکار مولکول لوژنیف باA. 

thaliana لوژّنیف یهاشود. همولوگیم انگاشته SAP54  موارد بررسی شده  ند واهشد ییشناسا ی گوناگونتوپلاسمایف 17 دستکمدر

 .Sugio et al)اند را نشان دادهدامنه(  نی( و نه حشرات )فاقد اKدامنه  کی ی)حاو یاهیگ یهاMTF با برهمکنش گزینشی این پروتئین

2011) . 

ها با لوژنیف .(Minato et al. 2014) هستند برگسانیالقاکننده  ژنی )فیلوژن( خانواده یاعضا هاآن یهاو همولوگ PHYL1، SAP54 ،بدینسان

)  کنندیم لیه برگ تبدبها را ، گلMADSدامنه  یسیرونو یمانند فاکتورها در میزبان گل نیازمند نمو یهانیپروتئ از بین بردنو  برهمکنش

Kitazawa et al. 2022.) 

 یهاتیولصرف متابانند م(، ممیرمستقی)اثرات غ یآلودگ یعوارض جانب به دنبال توپلاسمایف یماریکه علائم ب پژوهشگران بر این باور بودند

نیز و سماها فیتوپلا در هاتیمتابول ساختو  وسازسوخت یرهایاز مس یاریبسنبود با  ایاندازهتا  ندیشها نی. اشودپدیدار میآلوده  اهانیگ

 یبانیپشت بانزیم وپلاسمتیاز س یو مواد مغذ ها تیجذب متابول برای انتقالهای سامانه ی ساختهای دستور دهندهژن وجود شمار بسیاری از

به  تواندیم سمالاتوپیف .داد رییرا تغ ندیشها نیا روشنیبه  SAP54، و TENGU ،SAP11 ییشناسا همه، نی. با ا(Oshima et al. 2004)شد یم

شناسایی  یجو براجست ،. از این روی(Sugio et al. 2011a) پدید بیاورد در گیاهافکتور  یهانیرا با ترشح پروتئ یعلائم یطور تهاجم

م در علائ لیتشک رهایسازکابه درک  یها به طور قابل توجهمطالعه افکتور  خواهد بود. سودمند توپلاسمایافکتور در ژنوم ف هاینیپروتئ

 هنوز به توپلاسمایف یهاآلودگیاز  یناش ریزبرگیو گی ، کوتولیزردیی مانند هاسازکار، همه نیکمک کرده است. با ا توپلاسمایف یهایماریب

 .شناخته نشده است یخوب

وتوله شدن، ک ،سانیرگببرگ،  یدگی، چروکگرجادو یجارو یالقا دو دسته است که دسته اول به شامل توپلاسمایف یرهاافکتو در کل کارکرد

 شفزایبر ا گری. دسته ددانجاممی یسلول یکپارچگیو برهم زدن  اهیگ یدفاع یهاپاسخ می، تنظی، ناپایداریاهیگ هایهورمون لیتعد ،نازایی

 گذارد.  یم ریو حشره تأث اهیگبرهمکنش  میتنظ یبرا یبارور کارکردهایحشرات و  ربایش

 .Wang et al) (4و شکل  2)جدول  عمل کنند اهیگدر مشابه علائم  جادیا یبرا ییافزاهم باتوانند  یم توپلاسمایف کی افکتورهای گوناگون

2024). 
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 های افکتور و نقش آنها در تعدادی از فیتوپلاسماهاپروتئین -2جدول 
Table 2.  Effector proteins and their roles in various phytoplasmas 

Phytoplasma Effector Function Reference 

AY-WB SAP11 Witches' broom, Affects hormones, Attract 

insects, Immunity 

Chang et al. 2018, Boonrod et al. 2023, Sugio et al. 

2011, Lu et al. 2014 

SAP05 Dwarf, Witches' broom Huang et al. 2021 

SAP54 Floral dysplasia, Attract insects MacLean et al. 2011 

PHYL1 Floral dysplasia Maejima et al. 2014, 

OY-M TENGU Witches' broom, Dwarf, Floral dysplasia, 

Affects hormones 

Hoshi et al. 2009 

WBDL SAP11 Witches' broom Al-Subhi et al. 2021 

CaPT SWP1 Witches' broom Wang et al. 2018 

SWP11,12 and 

16 

Immunity Bai et al. 2022 

CaPM SAP11 Witches' broom, Leaf dysplasia, Dwarf, 

Volatile 

Mittelberger et al. 2022, Tan et al. 2016 

PM19_00189 Witches' broom, Leaf dysplasia,  Boonrod et al. 2022, Boonrod et al. 2023 

PME2 Disrupts cell integrity Mittelberger et al. 2019 

ATP_00189 Affects hormones Janik et al. 2017 

PM19_00185 Attract insects Strohmayer et al. 2021 

ATP_00136  Immunity Mittelberger et al. 2019 

CaPT: Ca. Phytoplasma tritici, CaPM: Ca. Phytoplasma mali 
 

 

 

 

تجمع  افزایشو  اهیگ هایاعدففیتوپلاسماها موجب کاهش  SWP16و  SWP12 ،PM19_00185 افکتورهای. ییتوپلاسمایف افکتورهای با اهیگ ورزیدست -4شکل 

 هایوتئینپر .نقش دارد توپلاسمایانتقال ف در دهد ویم شیآنها را افزاتولید مثل  ییکند و توانایجذب م هیتغذ یحشرات را برا SAP54پروتئین . شوندمی توپلاسمایف

SAP11 ،SAP54 ،TENGU  وSAP05 کنندایجاد می اهانیدر گ های مورفولوژیکیدگرگونی. 
Fig 4. Phytoplasma effectors modulate plants through various mechanisms. The effectors SWP12, PM19_00185, and SWP16 reduce plant 

defense responses and promote the accumulation of phytoplasmas. SAP54 attracts insects to feed on plants and increases their reproductive 

potential, thus enhancing phytoplasma transmission. Besides, SAP11, SAP54, TENGU, and SAP05 induce morphological changes in plants. 

(Wang et al. 2024). 
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 حرکت سیستمیک افکتورهای فیتوپلاسمایی در گیاه

 منافذ راهاز  ادیز به احتمالها این پروتئین. کنندحرکت  یاهیگ یهاسلول میانشده و  خارجآبکش آوند از  توانندیم ییتوپلاسمایف افکتورهای

 ( Size Exclusion Limits) منافذ دازه خروجیان تیشوند. محدودیم جابجا ،کنندیم متصلهم را به یاهیگی هاکه سلولیی پلاسمودسماتا

ش شده گزار (Stadler et al. 2005)  دالتونلویک 67بزرگتر از  ،پیوندندمیهمراه را به هم ی هاو سلول آبکش یهاکه سلول تاپلاسمودسما

 ، کههای بالغ()برگ منبعی هابافت که ای. به گونهر استیدالتون متغلویک 50دالتون تا لویک 10از  گریدی هاسلول SELکه  حال آناست، 

مریستم  یهاکه بافتیند، در حالدالتون هستلویک 10 باًیتقر SEL یدارا ،هستندآبکش  انتقال یافته به آوند هادراتیکربوهتولیدکننده بیشترین 

فکتور فیتوپلاسمای های ا. پروتئین(Imlau et al. 1999) هستند دالتونلویک 50حدود  SEL یدارا ،دارند ازین دراتیرشد به کربوه یکه برا

ز ا تاپلاسمودسما راه از بتوانند وری افکتهانیپروتئ شاید بیشتر، یرونیاز ا (Bai et al. 2009) دالتون هستندلویک 40کمتر از  AY-WBکاندید 

 ،مریستم یهادر بافت ورهای افکتبنابراین، بیشتر پروتئین. (Ćurković Perica, 2008) شوند ترشح مریستم یهابافت وندر ژهیوآبکش به آوند

هایی سوراخ ایکنند  ویرانرا  هایگ یسلول یهاوارهیممکن است د توپلاسماهایف گر،ید سوی. از شودیم دیدهها ساقه و گل نوک ستمیمانند مر

که  ییهانیئکدکننده پروتی هاژن ،همه نیشود. با ا آسان یاهیگ یهاسلول میان افکتور ییجاتا جابه پدید بیاورند اهیگ یسلولی در غشا را

 نیو همچن اندنشده ییشناسا شده یابییتوال هایتوپلاسمایف ، هنوز در ژنومدگرگون کنندرا  اهیگ یسلول یو غشاها هاوارهیممکن است د

  .شوندافکتورها جابجا می ردر کنا آبکشیسلول  توپلاسمیترشح در س در هنگام ییهانیپروتئ نیکه چگونه چن ستینروشن 

 توپلاسماهایف ییغشا یهانیپروتئ

 یرادا توپلاسماهایاست. ف یجذاب پژوهشی ینهی، زمیاو حشره یاهیگی هازبانیبا م یاهیگ یزایماریب یهاکوتیمول برهمکنش یبررس

و  دهندا تشکیل میر توپلاسماهایف اکثر در یسلولی غشا یهانیاز کل پروتئ یاعمدهخش ب که هستندیی غشاایمونودامیننت  یهانیپروتئ

 .شوندیم یندبطبقه زیوع متمانبه سه  هااین پروتئین شدند. سازیجدا توپلاسمایف گروه نیاز چند هانیپروتئاین  دستور دهنده ساخت یهاژن

ی اروپایی زرد، بیس انبوهیشاخه ،نیریشی نیزمبیس رجادوگی جاروعامل  اهایسمتوپلایف، که در (Imp)پروتئین ایمنودامیننت غشایی 

در که  A  (IdpA). پروتئین غشایی ایمنودامیننت (Morton et al. 2003)وجود دارد  برگ هلو پیچیدگی زردو  یگلاب داران، زوالهسته

، زردی مینا کنندهجادیا یتوپلاسماهایفژنیک که در آنتیپروتئین غشایی و  (Blomquist et al. 2001) ی غربکسیا یماریعامل ب ایتوپلاسمیف

 مین تراغشاییدی سیگنال پپتید و همچنین ها دارانیپروتئ نیا .(Kakizawa et al. 2004)گزارش شده است  ازیپی شبدر و زرد برگسانی

 یماریزایی و، بو ناقل انزبیمگیاه به سلول  دنچسبی ،هاکوتیمالیی در شناسا یینقش بسزا ،شدید کیژنیآنت ییغشا یهانیپروتئ نیهستند. ا

 . (Kakizawa et al. 2004; Shahryari et al. 2013) های مقاومت در گیاه دارندتحریک پاسخ

با  صاصیبرهمکنش اختر دنقش اصلی آنها  دهندهاست، نشانمنحصر به فرد  توپلاسمایگونه ف هر یها که برانیپروتئ نیای سطح یهاتوپیاپ

تید موجود ا برش سیگنال پیبهمراه  ننت،یمامونودیا رهمولوگیغ یهانی. پروتئستندین گریکدی همولوگ هااین پروتئین. است زبانیم یهاسلول

 وکلئوتیدین یتوال . آنالیز(Kakizawa et al. 2004) شودیصادر ماز عرض غشای سلولی  Sec یترشح ستمیس قیاز طردر انتهای امینی 

 . ندکیک مکمآنها  یکاملو ت یکیولوژیب یهابه درک بهتر نقش هاتوپلاسمایفهای مختلف در استرین ییغشاهای نیپروتئکدکننده  یهاژن

  اهانیگ رفیتوپلاسما دانتقال 

. مانندباقی نمی هاستمیهرگز در مر با این همه، شوند،یپخش م اهانیگسراسر و از آنجا در  جابجا آوند آبکشتوسط حشرات به  توپلاسماهایف

 انیممکن است همراه با جر نیبنابرا .کنند عبورآبکشی کوچک هستند که بتوانند آزادانه از منافذ  یکاف به اندازه چند ریختی یتوپلاسماهایف

 نابجا یهاشهیو ری مریستم هادر بافت توپلاسماهایاساس، ف نی. بر اجابجا شوندقند  کنندهمصرف یاهیگ یهاها به انداماز برگ شیره آبکشی
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به دلیل  توپلاسماهایفعال ف حرکتکه  دهنده این استنشان  اتوپلاسماهیف در مورد انتقالمطالعات  .(Christensen et al. 2004) دانشده افتی

 .(Christensen et al. 2005 )د رسیم به نظر دیتاژک بععدم وجود 

است. صورت گرفته یتوجهقابل شرفتیپ کند،علائم متعددی را در گیاه آلوده القا می که ییتوپلاسماهای فیافکتور ییشناسادر  :گیرینتیجه

و  SAP11 فکتور مختلف مانندی اهانیسازد تا پروتئیها را قادر مپاتوژن نیهستند که ا Secانتقال وابسته به  ریمس کی یدارا توپلاسماهایف

TENGU دیتول لیدو تع رسانیمپیا یرهایمس رییتغ قیممکن است از طر هااین پروتئین کنند.و حشرات رها  اهانیگ زبانیم یهادر سلول را 

در  ییتوپلاسمایف یفکتورهاا اهان،یگ در .ندی باعث ایجاد تغییرات مورفولوژیکی در گیاه میزبان و آسان شدن تکثیر خود شواهیگ یهاهورمون

 دهند. ی، آلودگی فیتوپلاسمایی را گسترش مآبکشآوند از های خارج سلولانتقال به  باو  ترشحآبکش ی هاسلول توپلاسمیس
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