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چکیده
اما .اده استدافزایشالرشد مانند صنوبرها راسریعهايگونهباجنگلکاريبهتمایلچوب،بهفزایندهنیازوچوبیمنابعکاهش

توانند وضعیت آب در گیاهان را بهبود بخشند و بقا و هاي میکوریز میقارچ. هاي صنوبر نسبت به خشکی حساس هستنداغلب گونه
این نوع حفاظت با متابولیسم اسیدهاي آمینه تحمل گیاه به تنش خشکی را . رشد گیاهان را تحت شرایط خشکی افزایش دهند

همزیستی برقراريتکثیر،بافتکشتطریقاز) Populus caspica(سفیدپلتهايتحقیق گیاهچهدر این. دهدافزایش می
تجمعوفیزیولوژیکیپارامترهايبرخشکیتنشو اثر همزیستی تحتانجامPisolithus arhizusقارچبااکتومیکوریزایی

وکنترلراخشکیتنشمنفیاثراتهاگیاهچهرويتیهمزیسبرقراريدادنشاننتایج.شدپلت بررسیسفیددرآمینهاسیدهاي
پس از بررسی.استشدهبرگکلروفیلوايروزنههدایتتعرق،فتوسنتز،برگ،وساقهبیومسساقه،ارتفاعافزایشموجب

میکوریزایی هاي اکتوها و در دو حالت خشکی و آبیاري مشخص شد ریشهریشه مستقل و ریشه همزیست گیاهچهاسیدها آمینه در 
مهمترینکند اسیدهاي آمینهدر هر دو حالت در مقایسه با شاهد داراي غلظت بالاتري از اغلب اسیدهاي آمینه بودند؛ که اثبات می

گلوتامین، آسپاراژین،مانندآمینهاغلب اسیدهايدارمعنیتجمع. هستندهمزیستبافتدرنژنیتروانتقالفرموهضممحصولات
نسبت به (تنششرایطهاي اکتومیکوریزایی تحتریشهیک، هیستیدین، تیروزین، ترئونین، آلانین و متیونین دراسید گلوتام

ارتباطآزادآمینهاسیدهايتجمعدهدمشاهده شد که نشان می) هاي شاهدتحت آبیاري و نیز ریشههاي اکتومیکوریزاییریشه
هاي اسید آسپارتیک در ریشهاز سوي دیگر تجمع آرژینین، سیترولین و .نددارهاي همزیستدر ریشهخشکیبهتحملبانزدیکی

ید بکارگیري این اسیدهاي آمینه در ؤهاي همزیست مشاهده شد که ممستقل سفیدپلت در شرایط آبیاري در مقایسه با ریشه
مزیستی اکتومیکوریزایی و افزایش تحمل ارتباط این تغییرات با عملکرد ه. اي میکوریزایی بوددر سیستم ریشهمتابولیکیمسیرهاي

.به خشکی میزبان بحث شده است
.Populus caspicaاسیدهاي آمینه، تحمل، خشکی، همزیستی اکتومیکوریزایی،: هاي کلیديواژه

مقدمه
وگیاهانرشدبرايمهمیمحدودکنندهعاملخشکی

Ciais(رودمیبشمارهاآنتولیدات et al., حالدر). 2005
بودنخشکبه دلیلزمیناراضیازیک سومحدودحاضر

بینیپیشنیستند؛مناسبگیاهانکاروکشتبرايزیاد
خشکیگسترشوشدتزمینگیرهمهشدنگرمشودمی

درختان به چالشی اساسی در کشاورزي و نیز محصولاترا
Hogg)نمودمبدل خواهدجنگلی et al., 2008; Allan et

al., 2010).
توانکشور،طبیعیهايجنگلسطحمحدودیتبهنظر

مادهبهروزافزوننیازوجنگلیهايرویشگاهکمتولیدي
تواندمیالرشدسریعدرختانتوسعهوکشتچوب،اولیه
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مینأتراچوبصنایعاحتیاجاتازايملاحظهقابلبخش
اکولوژیکی،نظرنقطهازصنوبردرختانویژهاهمیت.نماید
قابلیتخالص،وانبوهکشتقابلیتبودن،الرشدسریع

واقتصاددرآنعمدهنقشوصنایعازبسیاريدراستفاده
ناپذیراجتنابراهاآنبهویژهتوجهضرورتچوب،بازار

Sannigrahi(نمایدمی et al., که راهکارهایی).2010
شوند،میصنوبرچوبتولیدکیفیوکمیافزایشموجب

و درآمد اشتغالافزایشبهاقتصاديمنظرازتنهانه
درهاي این جنسگونهکاشتگسترشبابلکهانجامدمی

زیستمزایايازبرخورداريمنجر بهمختلف،مناطق
Asadi(گرددمینیزمحیطی et al., هايگونهاما).2005
اغلبوکنندمیرشدمرطوبهايزمیندرمعمولاًصنوبر

Sixto)حساس هستندخشکیبهبتنسآنهايژنوتیپ et

al., 2006).
در2003سالدرگرماموجوگستردهبطور مثال خشکی

سلامتوگیاهانرشدرويداريمعنیمنفیتاثیراروپا
Breda(استداشتههاجنگل et al., همچنین).2006

استقراروپایداريکنندهمحدودفاکتورمهمترینخشکی
تخریبهايجنگلاحیاءوهاکاريجنگلطیدرهانهال

Rennenberg(باشدمیشده، et al., پاسخاگرچه).2006
است، اما گونهبهوابستهتنش خشکی خاكبهگیاهاندقیق

شدنبستهباعثمعمولطوربهخشکیوقوع ناگهانی
خواهدها و در نهایت از بین رفتن گیاهان را به دنبالروزنه
غلبه؛ از اینرو براي)Pinheiro & Chaves, 2011(داشت
کهاستلازمراهکارهاییخشکی،برشدنچیرهونمودن
خشکی، استرسبرابردرراهانهالیادرختانتوانایی

جذببهبودطریقازپایینرطوبتبامناطقدربخصوص
هايبرنامهترتیببدینودهدافزایشغذاییعناصروآب

.سازدروبروموفقیتباراجنگلمدیریتوکاريجنگل
توجهموردبسیاراخیرهايسالدرکهراهکارهاییازیکی
.باشدمیمیکوریزهايقارچازاستفادهاست،شدهواقع
راگیاهاندرآبوضعیتتوانندمیمیکوریزهايقارچ
تحتراگیاهانرشدوبقاترتیببدینوبخشندبهبود

& Smith(دهندافزایشخشکیشرایط Read, 2008 .(اما
میزانصنوبر،مختلفهايگونهمیکوریزاییوابستگی

ورشدحداکثرتولیدبرايمیکوریزابهآنهاوابستگی
بهمیکوریزهايقارچباصنوبرهاينهالستانتلقیحاثربخشی

,Quoreshia & Khasaa)استنشدهارزیابیکاملطور

2008; Cicatelli et al., ود دارد که گزارشی وج.(2019
هايقارچباکهصنوبرهاينهالدردهدنشان می

هاریشهدرآبتوانایی جذبشدند،تلقیحاکتومیکوریز
گیاهانازبیشتربرگوشاخدرآبمیزانویافتهافزایش

Landhausser)استبودهشاهد et al., 2002).همچنین
یآبوضعیتبهبوددرهمزیستیاینبرقراريمثبتثیرأت

P. euphraticaهاي نهال Olivierخشکیتنشتحتکه
Luo)استشدهمشخصشاهدبامقایسهدرداشتندقرار et

al., 2009b).روشنبدرستیهنوزحفاظتنوعاینمکانیسم
.استنشده

مکانیسمعلوم بیوتکنولوژي،توسعههاي اخیر بادر سال
طریقازتدریجبهگیاهاندرخشکیبهپاسخمولکولی

هايمحرك.شودمیدنبالعملکرديژنومیرویکردهاي
دركغشارويناشناختهحسگرهايتوسطبیرونی خشکی

و مختلفمسیرهايطریقازهاسیگنالسپسوشوندمی
هايژنبیاننتیجهدرگردند،منتقل میدهیپیچیده سیگنال

درخشکیبهو درنهایت تحملخشکیدهنده بهپاسخ
از.)Hirayama & Shinozaki, 2010(افتد اق میاتفگیاهان

تنظیممیکوریزاییگیاهاندرخشکیتحملهايمکانیسم
درونمحلولموادتجمعتغییرطریقازکهاستاسمزي

صورت) آمینهاسیدهايوینئپروتمانند(هاسلول
طریقاز(اسمزيتنظیم. (Auge & Moore, 2005)گیردمی

فعالاکسیژنهايگونهزداییسمیت،)آمینهاسیدهايتجمع
درآمینهاسیدهاينقشازقسمتیسلولی،درونpHتنظیمو

Ahmed)باشدمیخشکیتنشبهگیاهانتحمل et al.,

تاثیرتحتاکتومیکوریزایی نیزهمزیستگیاهاندر.(2013
داريمعنیطوربهآمینهاسیدهايمحتوايرطوبتیتنش
اسیدهايمتابولسیمشودمیگفتهرواینیابد؛ ازمیتغییر

ایفاخشکیتنشبهگیاهاناینتحملدرمهمینقشآمینه،
).Correa & Martins–Loucao, 2011(کنندمی

Populus caspica(سفید پلت  Bornm. (هاي بومی از گونه
اي هیرکانی و متعلق به جنس هاي جلگهو ارزشمند جنگل
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و ) Albide(، زیربخش )Leuce(، بخش )Populus(صنوبر 
درصنوبرباشد و تنها گونه می) Salicaceae(خانواده بیدیان 

که توان گسترش در نواحی جنگلی را دارد استرانیا
)Marvi Mohajer, 2005 .( متاسفانه این گونه صنوبر به دلیل

فشارهاي محیطی و اقتصادي حاکم، به شدت در معرض 
Asadi(تخریب قرار گرفته است  et al., 2005 .(

صنوبراثر تنش خشکی بر تعامل میانتحقیق،ایندر
Pisolithus arhizusقارچ اکتومیکوریزوسفیدپلت

Rauschert (Scop.) روي خصوصیات فیزیولوژیکی و
همچنین جهت . رویشی گیاه میزبان مورد بررسی قرار گرفت

آبی، اثرتنشوهاقارچوجودبهگیاهانپاسختعیین
تجمعبرخشکیتنشتحتاکتومیکوریزاییهمزیستی
.شدبررسیپلتسفیدصنوبردرآمینهاسیدهاي

هامواد و روش
قارچتوسطPopulus caspicaهايگیاهچهتلقیح

اکتومیکوریز
از طریق کشت بافت صورت پلتدیسفهاي تکثیر گیاهچه

، MSها در محیط زایی این گیاهچهشاخه. گرفت
(Murashige & Skoog, 1962) . حاويmg/l5/0 از

صورت )BAP)6–Benzylaminopurineسیتوکینین 
هاي تولید شده به محیط زایی، شاخهگرفت و براي ریشه

MS با غلظت نصف از املاح نیترات و عناصر ماکرو و
از NAA)mg/lit3/0زایی اکسین حاوي هورمون ریشه

Naphthalene Acetic Acid ( وIBA)mg/lit1/0 3از–

Indolebutyric acid (دار منتقل و پس از دو هفته ریشه
هاي رشد تحت دماي ها در اتاقکنگهداري کشت. شدند

ساعت 8ساعت نور و 16درجه سلسیوس و دوره نوري 23
هفته به 5تا 4ها مداوم هر تاریکی صورت گرفته و کشت

قارچ مورد استفاده براي تلقیح . محیط جدید منتقل شدند
Pisolithus arhizusیستیهمز (Scop.) Rauschert بود که

از دانشگاه تربیت مدرس از آقاي دکتر محمدي دریافت 
گردید و نگهداري آن روي محیط کشت استاندارد 

)Lambilliotte et al., محیط کشت . صورت گرفت) 2004
Glutamic acid5مولار، میلیGlucose85استاندارد شامل 

Ferric citrate5مولار، میلیragineAspa3.3مولار،میلی
یک 4PO2KHمولار، میلیKCl3گرم بر لیتر، میلی
مولار، یک میلی2CaClمولار، دو میلی4MgSOمولار، میلی
HCl‐Thiamine3/0 لیتر بر لیتر میلی2/0میکرومولار و

H3BO3حاوي Stock solution of Micronutrientاز

، )گرم22/0(ZnSO4، )گرم81/1(MnCl2، )گرم86/2(
CuSO4)08/0گرم( و ،Na2MoO4)02/0به اضافه ، )گرم

. باشدمی[pH= 6.0]درصد آگار 5/1
و Marxبراي برقراري همزیستی اکتومیکوریزایی روش 

Bryan)1975 (هایی مورد استفاده قرار گرفتسازيبا بهینه .
ر و هم اندازه داهاي ریشهبدین ترتیب که از انتقال گیاهچه

پیت، پرلیت و بستر کشتحاوي هايصنوبر به گلدان
استفاده شد که ) حجمی/، حجمی2: 5/0: 2(ورمیکولیت 

مرطوب ) pH= 6.0(کشت استاندارد مایعطیمحقبلاً توسط 
23قارچ اکتومیکوریز به مدت دو ماه در دمايو توسط

هد در مورد شا. کاملاً کلونیزه شده بودنددرجه سلسیوس
ه ب. محیط مایع بدون میسلیوم قارچ به خاك اضافه شده بود

همراهبههامنظور طی نمودن مراحل سازگارسازي، گیاهچه
شفافپلاستیکیهايکیسهداخلدرمربوطههايگلدان

هفتگذشتازبعدوشدندنگهداريرطوبتحفظبراي
وشروعتدریجبهروزانههوادهیباسازگاريانتقال،ازروز
تکمیلآنمراحلهفتهچهارحدودگذشتازپس
به اهچهیگکها داراي منفذي در انتها بوده؛ یگلدان.شد
و هریک از گیاهان روزانه با منتقل هاگلداناز کیهر

مقادیر مساوي از محیط کشت استاندارد مایع و آب، آبیاري 
درجه 23دماي (نگهداري این گیاهان در گلخانه . شدند

Luo)صورت گرفتهفته14ه مدت ب) سلسیوس et al.,

2009b).
ازپسجهت بررسی میزان کلونیزاسیون ریشه توسط قارچ،

دهطولبهریشهقطعه10خاك،ازهاریشهکاملشستن
جداسازي و به طور ) تکرار4(گیاهینمونههرازمترسانتی

متريسانتییکقطعاتهاي حاوي آب بهجداگانه در پتري
در هر نمونه ریشهقطعه100دند تا در نهایتتفکیک ش

. گیرداستریومیکروسکوپی قرارمشاهداتگیاهی تحت
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براي محاسبه میزان کلونیزاسیون قارچی ریشه از فرمول زیر 
):Agerer, 1987–2012(استفاده شد 

CRE=ER/(ER+VNR) × 100(%)

CRE :اکتومیکوریزایینرخ کلونیزاسیون
(The colonization rate of ectomycorrhiza)

ER :ییاکتومیکوریزاهايریشهنوكتعداد
(the number of ectomycorrhizal root tips)

VNR :اکتومیکوریزافاقدزندههايریشهتعداد
(the number of vital non– ectomycorrhizal root tips)

رشدي،خصوصیاتخشکی و بررسیتنشاعمال
شیمیاییبیووفیزیولوژیکی

منظور اعمال تنش خشکی، آبیاري نیمی هفته، به14پس از 
از گیاهان تلقیح شده و نیز نیمی از گیاهان شاهد متوقف 

هرازگیاهچه15خشکی،استرسروزپنجازبعد. گردید
خصوصیاتبررسیبرايوانتخابتصادفیطوربهتیمار

رار مورد استفاده قبیوشیمیاییفیزیولوژیکی ورشدي،
Luo(گرفتند et al., 2009a .(

کلروفیل،میزانشاملارزیابیموردفیزیولوژیکمتغیرهاي
گیرياندازهجهت. بودايروزنههدایتوتعرقفتوسنتز،

کلروفیلمقدارگیرياندازهدستگاهازبرگکلروفیلمیزان
)Chlorophyll Content Meter (فتوسنتز،. شداستفاده

بینLCA–4, ACDدستگاهتوسطايزنهروهدایتوتعرق
نیزرشدمتغیرهايمیاناز. گردیدثبتصبح11تا10ساعت
مورد) مترمیلیدقتتاکشخطوسیلهبه(ساقهارتفاع

ساقه،خشکوزنگیرياندازهجهت. گرفتقرارارزیابی
قرارسلسیوسدرجه60آوندرساعت48مدتبهبافت
Dominguez Nunez(شدداده et al., منظوربه). 2008

ساعت24مدتبههابرگآماسی،یاتورژسانسیوزنتعیین
تنفسیفعالیتاثردروزنیکاهشآنکهبراي(تاریکیدر

شدهدادهقرارمقطرآبداخلفالکونظرف در) ندهدرخ
بههابرگشرایط،ایندرهابرگوزنگیرياندازهازپسو

وگرفتهقرارسلسیوسدرجه60آوندرساعت48مدت
گیرياندازهبراي. شدگیرياندازهنیزهاآنخشکوزن
همچنین.شداستفادهگرم001/0دقیقترازويازهاوزن

برگآبنسبیمحتوايگیرياندازهباگیاهانآبیوضعیت

)Leaf Relative Water Content (زیرفرمولاساسبر
:)Barrs & Weatherley, 1962(شد زدهتخمین

%برگ آبنسبیمحتواي=
برگتورژسانسیوزن)/ (برگخشکوزن–برگتروزن(

100×)برگخشکوزن–

نمودنضمن خارجها، بمنظور بررسی آمینواسیدهاي ریشه
بهتیزيقیچیازاستفادهبابلافاصلهگلدان،ازهااین گیاهچه

توسطاهریشه. شدندتقسیمریشهوبرگوشاخقسمتدو
شدندعاريسوبستراشده و ازدادهشستشوسترونمقطرآب

درجه–70فریزردرومنجمدمایعنیتروژندرسپسو
هايبررسیبراينهایتدرتاشدندنگهداريسلسیوس

. شوندگرفتهکاربهبیوشیمیایی
روش بر اساس اسیدهاي آمینه گیريشناسایی و اندازهجهت 

Henriquesگرم بافت استوك 05/0، )1992(و همکاران
ازشدهپودرهايریشهازمساويهايحاصل از ادغام وزن(

لیتري منتقل میلی5/1به میکروتیوب ) ي هر تیمارگیاهچه15
بعد از یکنواخت . اضافه شد% 80لیتر اتانول میلی1و به آن 

ساعت در 1هاي حاوي نمونه به مدت کردن، میکروتیوب
دور در دقیقه داخل 100لسیوس و دور درجه س80دماي 

دقیقه دستگاه 15سپس به مدت . ترمومیکسر قرار داده شدند
بعد از این . دما شوندها با محیط همخاموش شده تا نمونه

دور در دقیقه و 13000دقیقه در 7ها به مدت مدت نمونه
محلول شفاف . دماي چهار درجه سلسیوس سانتریفوژ شدند

سپس . لیتري جدید منتقل شدمیلی2یوب رویی به میکروت
ها تا تبخیر کامل محلول موجود در جهت تغلیظ این نمونه

نگهداري ) Consentrator(کننده ها در دستگاه تغلیظویال
گیري اسیدهاي آمینه به هر نمونه تغلیظ در زمان اندازه. شدند

اضافه، خوب سترونلیتر آب دوبار تقطیر شده یک میلی
میکرومتر صاف 45/0سپس با فیلتر سر سرنگی مخلوط و 

میکرولیتر از این محلول صاف شده به میکروتیوب 250. شد
میکرولیتر بافر بورات 200لیتري جدیدي منتقل و با دو میلی

دو بار در آب)Na2B4O7(سدیم تترابورات گرممیلی285(
میکرولیتر 100و ) [pH= 9.5]لیترمیلی10تقطیر تا حجم

(ortho–phthalaldehyde= OPA)آلدئیدساز ارتوفتالقمشت
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500متانول، لیترمیلی5/4ارتوفتال آلدئید، گرممیلی50(
به ) مرکاپتواتانول–بتامیکرولیتر50وبوراتبافرمیکرولیتر

به محض اتمام این دو . مدت دو دقیقه واکنش داده شد
مولار به مکلریک نیهیدرومیکرولیتر اسید50دقیقه، مقدار 

محلول افزوده و بعد از یکنواخت کردن از آن براي تزریق 
براي . استفاده شد) HPLC)Knauer, Germanyبه دستگاه 

جداسازي اسیدهاي آمینه از ستون مخصوص جداسازي 
,HALO C18, 4.6×50mm, 2.7µm)آمینواسیدها 

advancedmaterialstechniligy, USA) ،استفاده شد
و ) RF–10Axl(استفاده از نوع فلورسانس آشکارساز مورد

درجه 65دماي ستون .نانومتر بود570سنجش در طول موج 
سلسیوس، فاز متحرك مورد استفاده آب مقطر با درجه 

متر میلی7/0و سرعت جریان فاز متحرك HPLCخلوص 
پس از انجام تنظیمات دستگاه و پایدار شدن . در دقیقه بود

ها به وسیله سرنگ هریک از نمونهمیکرولیتر از 20آن، 
. هامیلتون به دستگاه تزریق و کروماتوگرام مربوطه ثبت شد

جهت تجزیه . این روش براي هر نمونه سه بار تکرار گردید
کمی آمینواسیدهاي جداسازي شده، از روش رسم منحنی 

براي این منظور، استاندارد. استاندارد خارجی استفاده شد
در چندین غلظت ) Sigma Aldrich(ف مختلآمینهاسیدهاي

سطح (سپس منحنی استاندارد . تهیه و به دستگاه تزریق شد
افزار براي هر اسیدآمینه در نرم) زیر پیک در برابر غلظت

Excelدر نهایت با توجه به زمان بازداري، نوع . رسم شد
نمونه و با توجه به سطح زیر پیک اسیدهاي آمینه موجود در

کالیبراسیون، غلظت اسیدآمینه مورد نظر در و نمودارهاي 
.نمونه محاسبه شد

آنالیز آماري
–ها از آزمون کولموگروفبراي بررسی نرمال بودن داده

. اسمیرنوف و همگنی واریانس از آزمون لون استفاده شد
انسیوارهیتجزها توسط آزمون داري دادهتعیین سطح معنی

و در قالب طرح)یاريمیکوریز و آب(دو فاکتوري لیفاکتور
ها به مقایسه میانگین. ی صورت گرفتتصادفکاملاهیپا

افزارنرمازاستفادهبااي دانکن ودامنهروش آزمون چند 
SPSS17انجام شد.

نتایج و بحث
قارچتوسطPopulus caspicaهايگیاهچهتلقیح–

اکتومیکوریز
باشدهقیحتلصنوبرهايگیاهچهنگهداريهفته14ازپس

در اکتومیکوریزاییهمزیستیگلخانه،دراکتومیکوریزقارچ
. داشتوجودهاگیاهچهاینايریشهسیستمدرصد2±71

.Pقارچباشدهتلقیحصنوبرهايریشه arhizus در
سوبستراي پیت، پرلیت و ورمیکولیت ساختارهاي شاخص 

Hyphal)غلاف هیفیمانندهمزیستی اکتومیکوریزایی

Mantle)هارتیگ شبکهو)Hartig net(کردندایجادرا
گونه غیرمیکوریزایی هیچدر گیاهان. )1شکل(

. مشاهده نشدکلونیزاسیون و تغییر ساختار

سازگارسازي گیاه با شرایط : a؛Pisolithus arhizusاکتومیکوریز قارچوپلتسفیدهايگیاهچهمیانهمزیستیبرقراري–1شکل
هاي همزیست توسط استریومیکروسکوپمشاهده ریشه: cگلخانه، درایجاد همزیستی:bه،گلخان

Fig 1. Ectomycorrhization between Populus caspica and Pisolithus arhizus, a: Acclimatization the plant to
greenhouse conditions, b: Ectomycorrhization in the greenhouse, c: Observing ectomycorrhizal roots by
stereomicroscope
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ترینمناسبها از ورمیکولیت، پیت و ترکیب آن
سیستم سنتز همزیستی نوعسوبستراهاي مورد استفاده در این

ها و تشکیل امکان توسعه طبیعی ریشه؛ چراکه است
به نحو هاي جانبی محل استقرار قارچ اکتومیکوریز را ریشه

Duponnois)آورد فراهم مینیز با راندمان بالاتر تر ومناسب

& Garbay 1991; Qu et al., 2003).

رشدي،خصوصیاتخشکی و بررسیتنشاعمال
بیوشیمیاییوفیزیولوژیکی

وسادهاثراتکـهدادنـشانتجزیه واریانسجدولنتایج
میزان فتوسنتز،صفاتبرمیکوریزاوتـنش خشکیمتقابل
.بوددارمعنیدرصد05/0سطحدرمیزان کلروفیلوتعرق

تاثیرهمزیستی میکوریزاییازتنهاايمیزان هدایت روزنه
بیومس ساقهوساقه، بیومس برگارتفاعو صفاتپذیرفت

با ).1جدول (گرفتندقرارفاکتورهاسادهتـاثیر اثراتتحت
ها مشخص شد که تنش خشکی موجب مقایسه میانگین داده

شامل (فیزیولوژیکی مورد بررسی دار صفاتش معنیکاه
در ) اي و کلروفیلمیزان فتوسنتز، تعرق، هدایت روزنه

در مورد . )2جدول (گیاهان غیرمیکوریزایی شده است
کاهش ارتفاع صفات رشدي، اگرچه تنش خشکی منجر به 

در گیاهان غیرمیکوریزایی شد؛ و بیومس اندام هوایی گیاه
علت .)2جدول (دار نبودمیان تیمارها معنیاما این اختلاف 

احتمالاً دار نبودن اختلاف صفات رشدي میان تیمارها معنی
در تحقیق حاضر طولانی نبودن دوره تنش خشکیمربوط به 

تر نمودن طول دوره خشکی مسلماً با طولانیباشد ومی
کاهش خصوصیات رشدي درگیاه به دلیل کاهش محتواي 

ها، کاهش اً کوچک شدن اندازه سلولنسبی آب و متعاقب
هاي مریستمی و در نتیجه کند شدن رشد برگ، تقسیم سلول

ها توقف تولید برگ، تسریع پیري و متعاقب آن ریزش برگ
Osuagwu(اتفاق خواهد افتاد  et al., 2010.(

قارچ اکتومیکوریز نسبت به همچنین مشخص گردید تلقیح 
بالاتري روي بهبود تیمار آبیاري تاثیر مشابه و حتی

هاي سفیدپلت خصوصیات رشدي و فیزیولوژیکی گیاهچه
رشدي و طوري که میانگین اغلب صفات به. دارد

فیزیولوژیکیِ مورد بررسی، در تیمار همزیستی میکوریزایی 

با خشکی در سطح بالاتري نسبت به میانگین این ههمرا
). 2جدول (ها در تیمار آبیاري قرار گرفت مشخصه

لونیزه شدن گیاهان توسط قارچ اکتومیکوریز موجب ک
قارچ . گرددتنظیم اسمزي بهتر و بهبود وضعیت آبی گیاه می

همزیست موجب افزایش میزان جذب آب در گیاه میزبان 
نسبت به تیمارهاي غیرمیکوریزایی شده، افزایش جذب آب 

گردد که این خود عامل ها میموجب تورژسانس در سلول
همچنین قارچ . باشدها میدن سلولمحرك طویل ش

میکوریز موجب گسترش سیستم هیفی در اطراف ریشه 
گردد و میزبان و در نتیجه افزایش تماس ریشه با خاك می

در نهایت توانایی جذب آب در گیاهان میکوریزایی افزایش 
علاوه بر این، قارچ همزیست جذب عناصر . خواهد یافت

سیدانی آنزیمی و اکغذایی از خاك، فعالیت آنتی
این عامل افزایش وغیرآنزیمی در میزبان را افزایش داده 

باشدها میهاي هوایی و عملکرد ماده خشک آنرشد اندام
(Wu et al., 2007; افزایش(بهبود صفات رشدي . (2009

مشاهده شده در تحقیق حاضر ) گیاههواییبیومسوارتفاع
ن غیرمیکوریزایی با در گیاهان میکوریزایی نسبت به گیاها

دلایل ذکر شده و نیز با نتایج تحقیقات سایر محققین 
Dominguez Nunez)مانند et al., 2008; Turgeman et

al., 2011; Lehto & Zwiazek, 2011)مطابقت دارد.

، اثرات )1جدول (بر اساس نتایج جدول تجزیه واریانس 
ا بر ساده و متقابل تنش خشکی و همزیستی اکتومیکوریز

.دار بودمیزان نسبی آب برگ معنی

تحت تنش خشکی، استفاده از اکتومیکوریزا سبب افزایش 
دار میزان نسبی آب برگ نسبت به شرایط عدم استفاده معنی

از میکوریزا شد، بطوریکه استفاده از میکوریزا در شرایط 
درصدي محتوي نسبی آب را نسبت به 3/9خشکی افزایش 

است این در حالی. کوریزا در پی داشتعدم استفاده از می
که تحت شرایط آبیاري، استفاده از میکوریزا نسبت به تیمار 

درصدي 7/1عدم استفاده از میکوریزا، تنها موجب افزایش 
بر اساس این نتایج در ). 2جدول (محتوي نسبی آب گردید 

ثیر مثبت بالاتري بر محتواي أشرایط تنش، اکتومیکوریزا ت
.رگ داردنسبی آب ب
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نتایج تجزیه واریانس برخی صفات مورفوفیزیولوژیکی گیاه سفید پلت تلقیح شده با اکتومیکوریزا تحت شرایط تنش –1جدول 
خشکی

Table 1. Analysis of variance of some morphophysiological traits of Populus caspica inoculated with
ectomycorrhiza under drought stress conditions

Mean square
dfTraits

ErrorD×M
Drought

stress (D)
Mycorrhizae

(M)

1Stem height٭71.03٭1.310.9120.72 (cm)

1Leaf٭19.51٭0.10.021.41 biomass (g)

1Stem٭121.152٭1.250.348.45 biomass (g)

1Photosynthesis٭19.2٭16.03٭0.12.7 (umol m–2s–1)

1Respiration (mmol m–2s–1)٭13.63٭5.27٭0.040.4

1Stomatal٭1.110.587.97166.65 conductance (mmol m–2s–1)

1Chlorophyll (µg cm–2)٭14.19٭21.1٭0.411.31

1Relative٭102.38٭30.34٭2.1421.25 water content (%)

درصد 05/0در سطح دارمعنی٭
probability levelSignificant at 5%٭

گیاه سفید پلتمقایسه میانگین اثر اکتومیکوریزا و تنش خشکی بر برخی صفات رشدي و فیزیولوژیکی–2جدول 
Table 2. Mean comparisons of ectomycorrhiza and drought stress on some growth and physiological traits of
Populus caspica

Relative
water

content
(%)

Chlorophyl
l (µg cm–2)

Stomatal
conductanc

e (mmol
m–2s–1)

Respiratio
n (mmol
m–2s–1)

Photosynt
hesis

(umol m–

2s–1)

Stem
biom
ass
(g)

Leaf
biomass

(g)

Stem
height
(cm)

Treatment

68.56±0.
89c

4.1±0.6c0.06±0.01d1.4±0.05c3.3±0.2c
22.5±
3.1b

5.2±0.58
b

30.2±1.
5b

Drought

81.4±1.1
1b

8.31±0.8ab0.12±0.0c2.6±0.13b6.8±0.55b
23.7±
2.2b

5.7±0.79
b

32.1±2.
3b

Irrigation

77.81±2.
23ab

8.81±0.7a0.25±0.09b3.4±0.24b7.1±0.49ab
27.7±
2.4a

7.8±1.3a
38.5±2.

4ab
Mycorrhizae

+Drought

83.1±0.5
9a

9.12±0.4a0.34±0.06a5.1±0.32a8.5±0.71a
29.1±
3.3a

8.2±1.2a
42.2±1.

3a

Mycorrhizae
+

Irrigation

دارتفاوت معنی% 5اي دانکن در سطح احتمال باشند براساس آزمون چند دامنهکه داراي حروف مشترك میهر ستوني هامیانگین
.ندارند

Means in each column followed by similar letter(s) are not significantly different at the 5% probability level
using Duncan's multiple range tests.

عنوانبههاي گیاهیمشخص شده است هورمون
دهند و میپاسختنش خشکیبهسیگنالهايمولکول

نمایندمیتحت تنش تنظیمرادر گیاهانآبوضعیت
)Wolters & Jürgens, 2009.(هاي میان هورموندر
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و) SA(اسیدسالیسیلیک،)ABA(اسیدآبسیزیکگیاهی،
درشوند؛میالقاخشکیبهپاسخدر) JA(اسیدجاسمونیک

در ) CK(هاسیتوکینینمانندهاتولید سایر هورمونحالی که
Cortleven(یابد میکاهشمعمولطورپاسخ به این تنش به

et al., پیچیده،تنظیمیشبکهدر این میان یک. )2019
راهورمونهرکند ومیمتصلهمبهرامسیرهاي متفاوت

ها همکاري تنش با سایر هورمونبهپاسخدرتاسازدمیقادر
;Wilkinson & Davies, 2010(عمل کند تضاددرنماید یا

Juvany et al., میزانکاهشکهمعتقدندمحققان). 2013
بهمربوطخشکیتنشاثردرگیاهدرآبنسبیمحتواي

راهاروزنهشدنبستهعلتوبودههاروزنهشدنتربسته
کهطوريه بدانند؛میاسیدآبسیزیکتجمعبامرتبط

شرایطترین هورمون درعنوان فراوانه اسید بآبسیزیک
این هورمون تحت تنش . معرفی شده استآبکمبود

تجمعايروزنههايسلولده، درشساختهریشهخشکی در
ایفاي نقشبرگپیريوروزنهشدنبستهدریابد ومی
همچنین مشخص .(Wilkinson & Davies, 2010)نمایدمی

هدایتخشکیشده است آبسیزیک اسید در تنش
Kudoyarova)سازدریشه را نیز متاثر میهیدرولیکی et al.,

عملکردچگونگیموردهنوز ابهامات متعددي در. (2011
.آنها وجود داردمتعددهايکنشها و برهمهورمون

هیفی شبکهکهاکتومیکوریزاهاياز سوي دیگر قارچ
تشکیلدرختانباهمزیستیدرخاكدرايگسترده

گیاهتغذیهومحتواي آبکلیوضعیتدهند؛ قادرندمی
Nehls(را بهبود بخشند میزبان et al., اثرات مثبت ). 2010
هاي اکتومیکوریز در جذب و انتقال آب به گیاه قارچ

میزبان، به تغییر در مورفولوژي ریشه و طویل کردن سیستم 
هیفی ریشه گیاه میزبان و افزایش سطح جذب از طریق شبکه

هاي گیاهی نسبت داده قارچی و نیز افزایش بیان آکوآپورین
ن ریشه میزباهیدرولیکیهمچنین افزایش هدایت. شده است

شدهگزارشاکتومیکوریزاهايقارچازبرخیحضوردر
ها یا مواد آلی در واکوئل است؛ در این شرایط تجمع یون

هاي گیاهی تحت تنش خشکی، در گیاهان سلول
میکوریزایی بیشتر صورت گرفته و این مسئله موجب کاهش 

مجموع این . گرددهاي گیاه میپتانسیل اسمزي سلول
نسبت آب در گیاهان میکوریزایی تغییرات موجب تغییر

Luo(شود می et al., 2009a .( مطابق با نتایج تحقیق حاضر
هاي مشابهی نیز از افزایش میزان نسبی آب برگ در گزارش

هاي اکتومیکوریزا وجود نتیجه همزیستی گیاهان با قارچ
Rincón(دارد  et al., 2005; Lehto & Zwiazek, 2011.(

HPLCبوط به محتواي آمینواسیدي توسط هاي مرآنالیز داده

ها و در دو و ریشه همزیست گیاهچه) شاهد(ریشه مستقل در 
هاي قابل توجهی را میان حالت خشکی و آبیاري، تفاوت

اسیدهاي آمینه پس از بررسی). 2شکل (ها نشان داد آن
هاي اکتومیکوریزایی مشخص شد در مجموع ریشه
و آبیاري در مقایسه با سفیدپلت در هر دو حالت خشکی 

. شاهد داراي غلظت بالاتري از اغلب اسیدهاي آمینه بودند
بعلاوه روند تغییرات غلظت هر یک از اسیدهاي آمینه به 
تنهایی نشان داد که این افزایش، در اغلب اسیدهاي آمینه در 
گیاهان میکوریزایی تحت تنش خشکی نرخ بالاتري نسبت 

بسیاري از . ي شده داشته استبه گیاهان میکوریزایی آبیار
محققان بر این باورند که محتواي اسیدهاي آمینه در گیاهان 
مقاوم به خشکی در شرایط تنش آبی نسبت به شاهد افزایش 

;Good & Zaplachinski 1994)بیشتري دارند

Drossopoulos et al., 1995; Showler et al., 2007;

Ahmed et al., ترین از مهماسیدهاي آمینه . (2013
هاي گیاهی هستند که نقش مهمی را در تحمل متابولیت

هاي درونی گیاه هاي محیطی و تنظیم فعالیتگیاهان به تنش
Rampino(نمایند ایفا می et al., و همانگونه که ). 2006

ذکر شد در گیاهان مقاوم به خشکی نسبت به گیاهان حساس 
ینه در شرایط داري در محتواي اسیدهاي آمافزایش معنی

Obata(افتد تنش اتفاق می et al., 2015 .(Ahmed و
گزارش نمودند که در شرایط تنش ) 2013(همکاران 

خشکی در ارقام متحمل جو، محتواي اغلب اسیدهاي آمینه 
. یابدداري مینسبت به شرایط بدون تنش افزایش معنی

در مورد گیاه ) Good & Zaplachinski)1994که تاجایی
زا این افزایش را در برخی اسیدهاي آمینه تا پنج برابر کل

بر این اساس کاهش محتواي اسیدهاي . اندگزارش نموده
آمینه در گیاهان غیرمیکوریزایی سفیدپلت در شرایط تنش 
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توان را می) 2شکل (نسبت به این گیاهان در شرایط آبیاري 
به غیر متحمل بودن گیاهان سفیدپلت در برابر تنش خشکی

نسبت داد؛ چراکه برقراري همزیستی اکتومیکوریزایی 
موجب اصلاح وضعیت آبی گیاه و تحمل آن به خشکی 

هاي اکتومیکوریزایی سفیدپلت در شده و از اینرو ریشه
هاي اکتومیکوریزایی در حالت خشکی و در مقایسه با ریشه

داراي غلظت بالاتري از اغلب ) 2شکل (شرایط آبیاري 
به عبارت بهتر در تحقیق حاضر تجمع. بودنداسیدهاي آمینه 
گلوتامیک اسید، آسپاراژین،از جملهآمینهاغلب اسیدهاي

گلوتامین، هیستیدین، تیروزین، ترئونین، آلانین و متیونین در
نسبت به (تنششرایطهاي اکتومیکوریزایی تحتریشه
هاي تحت آبیاري و نیز ریشههاي اکتومیکوریزاییریشه

نتیجهتوانمشاهده شد که بر اساس آن می) یزاییغیرمیکور
بهتحملبانزدیکیارتباطآزادآمینهاسیدهايتجمعگرفت

هاي داشته و گیاهچههاي همزیستدر ریشهخشکی
تري در آتر و فعالهاي کاراکتومیکوریزایی از مکانیسم

.باشندمواجه با تنش خشکی برخوردار می
تاکنونهمزیستی اکتومیکوریزاییآمینواسیدها درمتابولیسم

امااست،گرفتهقراربررسیدر اندك مطالعاتی مورد
Alvarez2009(همکاران وa(هايدر ریشهکهدادنشان

هاي آنزیمMirb.(Nothofagus dombeyi(اکتومیکوریزي
بهنسبتبیشتريفعالیتدخیل در متابولیسم آمینواسیدي

به(وتنشبدونهردو شرایطدرهاي غیرمیکوریزاییریشه
این مسئله بهظاهراًکهداشته استآبیتنششرایطدر)ویژه

. استکردهکمکمیکوریزاییگیاهاندرافزایش مقاومت
نسبت به شاهد اکتومیکوریزاییدر مطالعه ایشان گیاهان

بیان. داشتندمغذيبالاتري از موادغلظتوبودهبزرگتر
درگیر قارچبولیسم آمینواسیدي درهاي دخیل در متاآنزیم

قارچ بامقایسهدردر همزیست اکتومیکوریزایی
Alvarez)بودبیشترخالصکشتاکتومیکوریز در et al.,

2009a) .
هاي از سوي دیگر افزایش غلظت اسیدهاي آمینه در ریشه

اکتومیکوریزایی سفیدپلت در هر دو حالت خشکی و آبیاري 
مهمترینکند اسیدهاي آمینهبات میدر مقایسه با شاهد اث

همزیستبافتدرنژنیتروانتقالفرموهضممحصولات

افزایش غلظت اسیدهاي آمینه در ریشه گیاهان . هستند
هاي دیگر پژوهشگران نیز آمده است میکوریزایی در یافته

(Henriques et al., 1992; Guescini e al., 2003; Morel

et al., 2005; Luo et al., 2009a) . همچنین گزارش شده
هاي آلی بسته به نوع ترکیب است که غلظت این ترکیب

میزبان حتی در یک گونه میزبان نیز متفاوت است –قارچ
)Luo et al., 2009a; Matsubara et al., 2009 .(

گیاهان به عنوان موجودات غیر متحرك مجبور به سازگاري 
ها را متاثر وسعه آنبا شرایط محیطی که رشد بهینه و ت

هاي این سازگاري مبتنی بر مکانیسم. باشندسازد میمی
هایی است که در نهایت موجب ادراك و ارسال سیگنال

هاي گیاهی فیزیولوژي و مورفولوژي خود را شود انداممی
هاي مختلف تغییر داده و اصلاح کنند؛ در پاسخ به محرك

فیزیولوژیکی و مانند تغییرات ساختاري، بیوشیمیایی، 
مولکولی که در گیاه میزبان همزیستی اکتومیکوریزایی روي 

دهد تا همزیستی متعادلی را با قارچ همزیست برقرار سازد می
)Smith & Read, 2008 .( در این میان میزان دسترسی به

نیتروژن و وضعیت نیتروژنی گیاه مهمترین فاکتور محدود 
هاست و برقراري کننده رشد در بسیاري از اکوسیستم

سازي آن همزیستی میکوریزایی راهکار مهمی براي بهینه
Chalot)باشدمی et al., 2006).

جذب نیتروژن براي گیاه میکوریزایی توسط میسلیوم خارج 
دهد؛ اما گفته هاي آلی یا معدنی روي میاي در فرمریشه

براي مورد استفادهشود که اسیدهاي آمینه مهمترین منبع می
م نیتروژن بوده و فرم نیتروژنی که درون میسلیوم قارچی هض

اي که جذب عناصر غذایی توسط یعنی ناحیه(و غلاف قارچ 
یابد و در نهایت انتقال می) دهدسیستم ریشه میزبان روي می

د، همین اسیـدهاي آمینه شوبه سلول گیاهی ارسال می
در واقع. (Correa & Martins–Loucao, 2011)باشندمی

ها به هاي معدنی نیتروژن، تبدیل آنحتی پس از جذب فرم
گیرد تا در نهایت آمینواسیدها این اسیدهاي آلی صورت می

اي و ریشهناي، میسلیوم درواز خلال میسلیوم خارج ریشه
سطح مشترك همزیستی عبور کرده و به سلول گیاه ارسال 

Chalot)شوند  et al., 2006; Correa & Martins

Martins–Loucao, 2011) .هابا در نظر گرفتن این گزارش ،
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تغییر و به عبارت بهتر افزایش در محتواي اغلب 
هاي اکتومیکوریزایی سفیدپلت در آمینواسیدهاي ریشه

.مقایسه با شاهد در این تحقیق دور از انتظار نبود

سفید پلتصنوبر گیاه ریشه در آمینهاسیدهايو تنش خشکی بر غلظتPisolithus arhizusاثر قارچ اکتومیکوریز –2شکل
Fig. 2. Effect of ectomycorrhiza Pisolithus arhizus and drought stress on different amino acids concentration in
Populus caspica root

همچنین مطابق با آنچه سایر پژوهشگران گزارش 
Henriques)نمودند et al., 1992; Guescini et al., 2003;

Morel et al., 2005; Luo et al., 2009a) و در این تحقیق
نیز مشاهده شد، مسلماً افزایش جذب نیتروژن در 

هاي میکوریزایی به واسطه حضور قارچ همزیست، گیاهچه
دار گلوتامیک اسید، آسپاراژین و موجب افزایش معنی

ترکیبات آلی نیتروژنی در گیاهان گلوتامین، که از مهمترین
محسوب شده و به عنوان منابع مهم ذخیره و فرم انتقال 

کنند نیتروژن در درون خود گیاه ایفاي نقش می
(Masclaux–Daubresse et al., گردد؛ و مطابق ، می(2010

با این مسئله مقادیر این آمینواسیدها در ریشه 
غیرهمزیست به اکتومیکوریزایی سفیدپلت نسبت به ریشه

توان این بنابراین می. داري افزایش یافتترتیب بطور معنی
فرضیه را تایید نمود که در بافت اکتومیکوریزایی نیز این 

که به عنوان سوبسترا و یا محصول در (آمینواسیدها 
هاي آنزیمی متعددي در متابولیسم نیتروژن نقش واکنش
Blaudez(دارند  et al., ذخیره کننده و به عنوان) 1998

انتقال دهنده نیتروژن از قارچ به گیاه و نیز درون خود ریشه 
Guescini(کنند ایفاي نقش می et al., با در نظر ). 2003

هاي اکتومیکوریز، همزیستی گرفتن شباهت همزیستی قارچ
میکوریزایی آرباسکولار و همزیستی ریزوبیومی از نظر 

ن، این فرضیه تحقق بیشتري انتقال ترکیبات نیتروژنی به میزبا
گزارش شده است Alnusدر همزیستی ریزوبیومی . یابدمی

که نیتروژن مازاد به صورت گلوتامین و آسپاراژین ذخیره 
Skokut)شودمی et al., 1982; Minamisawa et al.,

سازي نیتروژن ؛ همچنین در این نوع همزیستی ذخیره(1983
Vance(شده است در فرم گلوتامیک اسید نیز گزارش

دار گلوتامیک اسید در همچنین افزایش معنی). 2008
Funneliformisر قارچ همزیستی میکوریزایی آربوسکولا

mosseae (T.H. Nicolson & Gerd.) C. Walker & A.

Schüßler مشاهده شده استMatsubara et al., 2009).(
ا در آمینواسیدههمانگونه که ذکر شد در خصوص متابولیسم

همزیستی اکتومیکوریزایی، بویژه در بافت ریشه، مطالعات 
از اندك مطالعات صورت گرفته . چندانی وجود ندارد
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اشاره نمود که2009b(et al.Alvarez(توان به مطالعهمی
N. dombeyiاکتومیکوریزاییهاي گیاهدر ریشهدادنشان

اي لاحظهقابل منسبت به ریشه گیاهان غیرمیکوریزایی تجمع
از نیتروژن و فسفر وجود دارد که این تجمع همراه با افزایش 

هاي دخیل در سنتز آمینواسیدهاي گلوتامیکفعالیت آنزیم
.گلوتامین بوده استاسید و

دهی این نتایج به تحقیق حاضر می توان چنین با تعمیم
هاي انتقال دهنده استنباط نمود که مکانیسم کلی همزیست

فزایش نیتروژن در بافت همزیست در اینجا نیز نیتروژن و ا
سازي نیتروژن در فرم گلوتامیک حاکم است و با ذخیـره

اسید، آسپاراژین و گلوتامین و سپس آزادسازي تدریجی 
ها منجر به کارآمدتر شدن سنتز پروتئین در هر نیتروژن از آن

دو همزیست در شرایط محیطی با نیتروژن تقلیل یافته 
دهد ه علاوه شواهدي وجود دارد که نشان میب. گرددمی

آلانین نیز واسطه مهمی در هضم و انتقال نیتروژن در 
Finlay)باشدریشه میزبان می–مجموعه قارچ اکتومیکوریز

et al., 1992; Blaudez et al., 2001) و این مسئله توجیه
هاي اکتومیکوریزایی کننده افزایش بالاي آلانین در ریشه

.باشدهاي مستقل مینسبت به ریشهسفیدپلت 
اسید، آرژینین و سیترولین از سوي دیگر تجمع آسپارتیک

هاي هاي مستقل سفیدپلت در مقایسه با ریشهدر ریشه
ید ؤتواند مکه می) 2شکل (همزیست مشاهده شد 

در متابولیکیبکارگیري این اسیدهاي آمینه در مسیرهاي
ه عبارت دیگر افزایش ب. اي میکوریزایی باشدسیستم ریشه

مقدار این اسیدهاي آمینه گیاه در شرایط غیرهمزیست 
ها و تحریک ممکن است مرتبط با کاهش سنتز پروتئین

.ها باشدبیوسنتز اسیدهاي آمینه و پروتئولیز پروتئین
کاهش آمینواسیدهاي آرژنین و سیترولین در همچنین 

نین و حضور مقادیر بالاتر آرژو هاي میکوریزاییریشه
اي تلقیح سیترولین در محتواي آمینواسیدي سیستم ریشه

هاي تعدادي از دیگر دانشمندان مطابق با یافتهسفیدپلتنشده 
Henriques)بوده et al., 1992; Morel et al., و (2005

ممکن است نشانگر غیر فعال شدن چرخه اورنیتین در 
ن، در طبق نتایج سایر پژوهشگرا. هاي شاهد باشدگیاهچه

هایی که وضعیت فیزیولوژیکی و سرعت رشد مناسبی بافت

دارند یافتن مقادیر زیاد آرژنین، ارنیتین و سیترولین معمول 
توان دید که دچار نیست و این افزایش را در گیاهانی می

) نظیر نیتروژن، فسفر و پتاسیم(کمبود عناصر غذایی 
Ugalde)هستند et al., اقد در واقع گیاهان ف. (1995

تري از عناصر همزیستی اکتومیکوریزایی به سطوح پایین
,Smith & Read)سفر و پتاسیم دسترسی دارندنیتروژن، ف

رو مسدود شدن چرخه ارنیتین در این گیاهان ؛ از این(2008
در نتیجه کمبود عناصر غذایی و تجمع سوبستراهاي این 

ر نیست چرخه یعنی آرژنین، ارنیتین و سیترولین دور از انتظا
دار آرژنین و سیترولین در سیستم ریشه و کاهش معنی

نشان دهنده دسترسی بالاتر به عناصر سفیدپلتمیکوریزایی 
. باشدغذایی و در نتیجه مرتفع شدن انسداد این چرخه می

مشخص شده است که آرژنین، ارنیتین و سیترولین در 
مقایسه با دیگر آمینواسیدها به طور چشمگیري در ترکیب

شوند، لذا مرتفع شدن انسداد این ها به کار گرفته نمیپروتئین
ها ممکن است منتج به بیوسنتز بالاتر بسیاري از دیگر سایت

اسیدهاي آمینه، بخصوص افزایش تشکیل گلوتامیک اسید و 
آسپاراژین، و در نتیجه راندمان بالاتري از سنتز پروتئین در 

ممکن است وقوع این میزبان میکوریزایی گردد و یا اینکه 
چرخه در ریشه میزبان گیاهی در ارسال ترکـیبات کربنی، 

هاي قارچ همزیست براي تداوم فعالیت نظیر ارنیتین، به هیـف
Morel(هیفی نقش داشته باشد  et al., 2005 .(

بعلاوه بررسی روند تغییرات غلظت هر یک از اسیدهاي 
به تنهایی نشان اسید، آرژینین و سیترولین آمینه آسپارتیک

دهد افزایش سه اسید آمینه مذکور در گیاهان سفیدپلت می
در شرایط آبیاري نرخ بالاتري نسبت به گیاهان تحت تنش 

مطالعاتی وجود دارد که نشان ). 2شکل (خشکی داشته است 
هاي دهند اسید آمینه آرژنین نقش مهمی در مکانیسممی

اسیدآمینه نقش این . کندتحمل گیاهان به خشکی ایفا می
اسیدهاي ضعیفی . درون سلولی داردpHکلیدي در تنظیم 

سلولی درونpHکه تحت تنش آبی موجب کاهش 
ها شوند، موجب تحریک تجمع آرژنین در این سلولمی

شده و در نهایت تجمع این اسیدآمینه قلیایی شدن محیط 
Maksup(سلول را در پی دارد  et al., همچنین ). 2014

سببآرژنین،تجمعدهندمیوجود دارد که نشانگزارشاتی
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ولیپیدپراکسیداسیونهیدروژن،پراکسیدمحتوايکاهش
هايآنزیمفعالیتافزایشولیپواکسیژنازآنزیمفعالیت

وپراکسیدازآسکورباتمانند کاتالاز،(اکسیدانآنتی
تحتپرولینوپروتئینمحتواي،)پراکسیدازگایاکول

تحملتواندمیآرژنینشود و به این ترتیبمیتنششرایط
هايآنزیمفعالیتافزایشطریقازراآبیکمتنشبهگیاه
.)Galston & Sawhney, 1990(ببرد بالااکسیدانآنتی

همچنین گزارش شده است که در شرایط تنش رطوبتی 
این . گرددفعالیت آنزیم آرژنین دکربوکسیلاز تحریک می

اسیدآمینه آرژنین به پوترسین که ترکیبی آنزیم شروع تبدیل
ها در آمینپلی. شودهاست را موجب میآمیناز دسته پلی

دورن سلول، تنظیم تقسیم سلولی و به تعویق pHتنظیم 
Zeid)کنندپیري در گیاه نقش ایفاء میانداختن et al.,

2009) .
بخش دیگري از این اختلافات میان محتواي همچنین

توان هاي تلقیح شده و شاهد را نیز میاي ریشهآمینواسیده
به فعال شدن برخی مسیرهاي متابولیکی ویژه همزیستی در 

در این تحقیق . هاي میزبان قارچ اکتومیکوریز نسبت دادریشه
مشخص شد که میزان اسید آمینه آسپارتات در سیستم 

کاهش یافته است تلقیح نشدهاي تلقیح شده نسبت به ریشه
؛ که این یافته مطابق با نتایج برخی دیگر محققین )2شکل (

Blaudez(باشد می et al., 1998; Guescini et al., 2003 .(
کاهش اسید آمینه آسپارتیک اسید در بافت همزیست فعال 

توان بدین ترتیب توجیه نمود که برخی در این تحقیق را می
یت منابع ذخیره آمینواسیدي ممکن است تحت شرایط با فعال

متابولیکی بالا در هیف قارچی و سلول میزبان کاهش یابند 
)Blaudez et al., همچنین آسپارتات که سنتز آن ). 1998

درون خود گیاه و نشأت گرفته از تبـادلات گازي 
)respiration (سازه بسیاري از مسیرهاي است، پیش

این ترین این مسیرها شامل باشد؛ که عمدهمتابولیکی می
مسیر متابولیکی منتج به تولید آسپاراژین، که : ستموارد ا

همان گونه که ذکر شد ترکیب کلیدي مورد استفاده گیاه 
باشد؛ مسیر براي انتقال و نیز ذخیره نیتروژن آلی مازاد می

که در ) pyridine nucleotide(تولید نوکلئوتیدهاي پیریدین 
) NAD)nicotinamide adenine dinucleotideها میان آن

هاست که نقش اساسی را در چرخه اکسایشی از مهمترین
(redox recycling)اي که براي بسیاري از ، پروسه

فرآیندهاي فیزیولوژیکی نظیر تبادلات گازي محوري است، 
سازه بسیاري از دیگر کند؛ همچنین آسپارتات پیشایفا می

و آمینواسیدها مانند لایزین، ترئونین، ایزولوسین، هیستیدین 
Azevedo)باشد متیونین می et al., که مطابق (2006 ;1997

با این مسئله، در این تحقیق افزایش بالاي میزان اسید 
هاي هاي ترئونین، هیستیدین و متیونین در ریشهآمینه

). 2شکل (میکوریزایی نسبت به ریشه مستقل مشاهده شد 
از اختلافات موجود در محتواي آمینواسیدي دیگربخشی
تواند مربوط به هاي میکوریزایی و غیرمیکوریزایی میریشه

در این تحقیق . باشدقارچهاي جدید در بافت سنتز پروتئین
شامل ریشه (در واقع محتواي آمینواسیدي بافت هزیستی 

بررسی شد و سهم قارچ میکوریز از ) گیاه و میسلیوم قارچ
بود؛ اما ايِ قابل تفکیک نمحتواي آمینواسیدهاي سیستم ریشه

ها مربوط به محتواي مسلماً حداقل بخشی از این تفاوت
اي هاي قارچی درون ریشهآمینواسیدي و نیز سنتز پروتئین

هاي کد کننده mRNAتاکنون محققین . باشدمی
Acioli–Santos(هاي قارچی متعدد پروتئین et al., 2011 (

Tarkka 2000; Bestel–Corre)پپتیدهاییو نیز پلی et al.,

هاي اکتومیکوریز هاي تلقیح شده با قارچرا از ریشه(2004
توان اند و بر این اساس میشناسایی و جداسازي نموده

گیري نمود که پس از برقراري همزیستی در نتیجه
هاي تلقیح شده توسط قارچ میکوریز فیزیولوژي ریشه

دهد که متضمن سنتز تغییرات بیوشیمیایی رخ می
ژه همزیستی هم براي قارچ و هم براي گیاه هاي ویپروتئین

دهد فعالیت تغییر یافته در واقع آنچه رخ می؛ باشدمیزبان می
هاي دخیل در هضم نیتروژن در هر دو همزیست برخی آنزیم

است که در نهایت موجب تغییر در پروفایل آمینواسیدي 
.گرددمی

میزبان –توان گفت در ترکیبات مختلف قارچدر مجموع می
تغییر در غلظت اسیدهاي آمینه در سیستم ریشه میکوریزایی 

هاي مشاهده شده در مقایسه با سیستم ریشه شاهد، و تفاوت
گیري و تبدیلات این اسیدهاي آمینه مشخصاً بسته به شکل

در هر دو ) transamination(بوسیله انتقال گروه آمینی 
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ا، میزان ههمزیست، نرخ انتقال اسیدهاي آمینه به دیگر بافت
استفاده توسط قارچ میکوریز و وسعت تشکیل پیوند و به 

& Correa)هاي پروتئینی متفاوت استکارگیري در بخش

Martins–Loucao, 2011).
از جمله(آمینهکه تجمع اغلب اسیدهايگیري آننتیجه

گلوتامین، هیستیدین، تیروزین، گلوتامیک اسید، آسپاراژین،
هاي ریشهدر) یونین در تحقیق حاضرترئونین، آلانین و مت

هاي نسبت به ریشهتنششرایطاکتومیکوریزایی تحت
هاي نیز ریشهتحت آبیاري و اکتومیکوریزایی

باآزادآمینهاسیدهايدهنده نقشغیرمیکوریزایی نشان
بوده و بر این اساس هاي همزیستدر ریشهخشکیبهتحمل

هاي ایی از مکانیسمهاي اکتومیکوریزتوان گفت گیاهچهمی
.تري در مواجه با تنش خشکی برخوردارندآتر و فعالکار

از طریقتوانمیدادنشانتحقیقایننتایجکلیبطور
باهاي گیاهیگونهبرقراري همزیستی اکتومیکوریزایی،

فضايبرايخشکی را ایجاد وبهبالاترمقاومتتوانمندي
خشکنیمهوخشکمناطقدرجنگلکاريوشهريسبز
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Abstract

Increasing need for wood and on the other hand declining wood resources have caused desire for afforestation
with fast–growing species such as poplars, but poplar species usually are susceptible to drought.
Ectomycorrhizal fungi can improve the water status of host plants and increase plant survival and growth under
drought conditions. The precise mechanism of this function is still not clear, but amino acid metabolism has been
reported to play an important role in plant tolerance to drought stress. In this study seedlings of Populus caspica
were propagated through tissue culture and their symbiosis with Pisolithus arhizus was carried out to evaluate
the plantlets resistance to drought in acclimatization process. It was found that establishment of this symbiosis
enhanced seedling height, biomass of root, shoot and leaves, photosynthesis, transpiration, stomatal conductance
and leaf chlorophyll. Determination of amino acids in ectomycorrhizal and non–ectomycorrhizal roots of P.
caspica plantlets (in both drought and irrigation conditions) showed that generally, the concentration of most
amino acids increased in ectomycorrhizal root systems, which proved amino acids are the most important
assimilation and nitrogen transfer forms in ectomycorrhizal tissue. Significant accumulation of many amino
acids such as asparagine, glutamine, glutamic acid, histidine, tyrosine, threonine, alanine and methionine in
ectomycorrhizal roots under stress conditions (compared to the ectomycorrhizal roots under irrigation and the
control roots) was found, thus it can conclude that tolerance of ectomycorrhizal roots to drought stress is closely
associated with their accumulation of free amino acids. Arginine, citrulline and aspartic acid accumulated in
non–inoculated P. caspica root systems under irrigation conditions (compared to the mycorrhizal root systems),
which confirmed the use of these amino acids in some metabolic pathways in the mycorrhizal root systems.
Implications of these changes in the functioning of the ectomycorrhizal symbiosis are discussed.
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