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  چکیده
 بازداشته به کاهش این. کندمی پیدا کاهش خاك فسفر کمبود توسط اغلب نخود مانند مهم هايلگوم در محصول تولید
 شناسایی بنابراین. شودمی داده نسبت فسفر کمبود شرایط در نیتروژن تثبیت کاهش نتیجتاً و گره فعالیت شدن

 مزوریزوبیوم- نخود همزیستی رابطه در فسفر کمبود شرایطتحت همزیستی عملکرد بهبود مسئول مولکولی هايمکانیسم
 استفاده نباتات اصلاح و ژنتیک مهندسی هايروش طریق از لگوم این محصول تولید پتانسیل بردن بالا براي تواندمی
 کافی فسفر شرایط با مقایسه در فسفر کمبود شرایط تحت هاژن برخی بیان در تغییرات میزان مطالعه، این در. شود

-Real روش توسط) M. ciceri CP-31 -نخود و M. mediterraneum SWRI9-نخود( همزیستی رابطه دو در) شاهد(

time PCR رابطه که داد نشان ریشه و گره در معدنی فسفات محتوي و رشد پارامترهاي به مربوط نتایج. شد بررسی 
 به نسبت M. ciceri CP-31 -نخود و حساس فسفر کمبود به نسبت M. mediterraneum SWRI9 -نخود همزیستی

 ، Inorganic phosphate transporter 1-4likeهايژن بیان میزان فسفر، کمبود شرایط در. است مقاوم فسفر کمبود
Inorganic phosphatase 2-like و Malate dehydrogenase نخود هايگره در- M. ciceri CP-31داريمعنی افزایش 

 Phosphate transporter ژن بیان. داد نشان کافی فسفر شرایط تحت هايگره در هاژن این بیان میزان با مقایسه در را

 Histidineژن بیان سطح علاوه، به. کرد پیدا کاهش فسفر کمبود تنش تحت همزیستی رابطه دو هر هايگره در 1

kinase  نخود هايگره در-M. mediterraneum SWRI9 نشان فسفر کمبود به پاسخ در را ايملاحظه قابل افزایش 
 هايژن بیان سطح در اختلاف با همزیستی رابطه دو در فسفر کمبود شرایط به همزیستی عملکرد متفاوت پاسخ. داد

  .باشدمی مرتبط بررسی مورد
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  مقدمه
 ضروري غذایی عناصر از یکی نیتروژن از بعد فسفر

 فرآیندهاي از بسیاري در که است گیاه نمو و رشد براي
 سیگنال، انتقال انرژي، انتقال و تولید شامل گیاه متابولیکی

 این. کندمی ایفاء نقش تنفس و فتوسنتز نیتروژن، تثبیت
 هايمولکول از برخی ساختار از جزئی همچنین عنصر

 و فسفولیپیدها اسیدها، نوکلئیک ، ATPمانند سلولی
 در بنابراین و دهدمی تشکیل را شده فسفریله قندهاي

 و لوپز-والدز( دارد دخالت نیتروژن و کربن متابولیسم
 شکل به عمدتاً را فسفر گیاهان، ریشه). 2008 هرناندز،
H2PO4

 قابل فسفر غلظت. کنندمی جذب خاك محلول از -
 10 تا 1 معمولاً خاك محلول در گیاه ریشه توسط جذب

 براي نیاز مورد اپتیمم غلظت میزان از که است میکرومول
- لگوم در 1گره نمو و) 2009 همکاران، و فانگ( گیاه رشد

 دلیل به است ترپایین بسیار) 2011 همکاران، و بارگاز( ها
 و منیزیم با آهکی هايخاك در راحتی به عنصر این کهاین

 آلومینیوم و آهن با اسیدي هايخاك در و کلسیم
-لوپز( دهندمی تشکیل را غیرمحلول هايکمپلکس
 عوامل از یکی فسفر بنابراین). 2014 همکاران، و آردوندو

 30 از بیش در محصول تولید و رشد کننده محدود مهم
 ،وانس و همکاران( است کشاورزي هايخاك درصد
 تواندمی خاك به فسفر کودهاي کردن اضافه). 2003
 زیاد مقادیر ورود ولی کند جبران را خاك فسفر کمبود
 وارد زیست محیط به را جدي هايآسیب خاك به فسفر

-لوپز( زیرزمینی هايآب و خاك کردن آلوده مانند کندمی
 یشافزا دلیل به علاوه، به). 2014 همکاران، و آردوندو

 افزایش فسفر کودهاي براي تقاضا جمعیت،روزافزون 
 100 تا 50 در که شودمی بینیپیش بنابراین و است یافته
و  یرزرام( یابد پایان جهان فسفر ذخایر آینده سال

  ).2013 ،همکاران
 تشکیل کننده محدود مهم عوامل از یکی فسفر کمبود

 رشد کاهش به که هاستلگوم در نیتروژن تثبیت نیز و گره
د شومی منجر جهان سرتاسر در لگوم محصولات تولید و
-لگوم در فسفر بالاي نیاز). 2011 ،و همکاران ینوالنتا(

 مورد انرژي تأمین با نیتروژن زیستی تثبیت به وابسته هاي
-می مربوط گره درون در نیتروژناز آنزیم فعالیت براي نیاز

-لگوم که است شده بیان متعددي هايگزارش در. باشد
 طریق از را رشدشان براي نیاز مورد نیتروژن که هایی
 زیستی تثبیت و مزوریزوبیوم با همزیستی رابطه ایجاد

 نیاز که هاییلگوم با مقایسه در آورند،می دست به نیتروژن

                                                        

1. Nodule  

 نیتروژنی کودهاي طریق از نیازشان مورد شاننیتروژنی
 سلیمان( دارند نیاز فسفر بالاتري مقادیر به شود،می تأمین

 یک که این به توجه با ترتیب، این به). 2015 ترن، و
 فسفر محتوي و نیتروژن تثبیت سرعت بین مستقیم رابطه
 تثبیت بالاي سرعت حفظ منظور به دارد، وجود گره

 سطح است لازم لگوم، مناسب رشد نتیجه در و نیتروژن
 و کین( شود حفظ اپتیمم حد در گره درون در فسفر

-نگه ثابت براي هااستراتژي از یکی). 2012 همکاران،
 سرعت تنظیم ها،گره درون در فسفر اپتیمم سطح داشتن
 فسفر انتقال براي مسیر دو. است گره درون به فسفر انتقال

 فسفر مستقیم جذب مسیر یک: دارد وجود گره داخل به
 مستقیم غیر جذب دیگري و گره داخل به کشت محیط از

 هايبخش از فسفر انتقال مستلزم که گره توسط فسفر
 طریق از فسفر جذب. است گره درون به گیاه مختلف
 Phosphate( فسفات ترانسپورتر چندین عملکرد

transporter (ژن توسط که گیردمی صورت-
-ژن این. شوندمی کد  Phosphat transporter (Pht)هاي

 Pht4 و Pht1، Pht2، Pht3 شامل خانواده چهار در ها
 ، سویا روي شده انجام مطالعات در. شوندمی بنديگروه
 سطح افزایش که است شده داده نشان جو و ذرت برنج،
مقاوم به  یاهاندر گ یپاسخ سازش یک Pht هايژن بیان

  ).2014 همکاران، و آردوندو -لوپز(کمبود فسفر است 
 مختلف مسیرهاي در را هاژن بیان فسفر کمبود
-ژن بیان مثال عنوان به دهدمی قرار تأثیرتحت متابولیکی

 مسیر يبرا 2یگزینجا هايآنزیم کننده کد هاي
 پیروات فسفوانول و دهیدروژناز مالات مانند گلیکولیتیک

 انتقال هايپروتئین کننده کد هايژن بیان دکربوکسیلاز،
 به را هاآدنیلات یا فسفر که میتوکندریایی الکترون دهنده
 کننده کد هايژن بیان نیز و ندارند نیاز سوبسترا عنوان
 آزاد فسفر محتوي درونی منابع از را فسفر که هاییآنزیم

 پاسخ در فسفولیپازها و فسفاتازها ها،نوکلئاز مانند کندمی
؛ 2008گوآد و همکاران ( یابدمی افزایش فسفر کمبود به

 اسید ترشح و تولید علاوه، به). 2008زانگ و همکاران، 
 فسفات آزادسازي باعث ریزوسفر درون به فسفاتازها

قابل  یاهانگ یشهکه توسط ر شودیم یاز منابع آل یمعدن
 بیان است شده داده نشان مطالعات برخی در. جذب است

 فسفر کمبود به پاسخ در فسفاتازها اسید کننده کد هايژن
و  یرسکوس( ریشه نظیر گیاه مختلف هايبخش در

) 2013بارگاز و همکاران ( گره و )2011همکاران، 
 از فسفات هیدرولیز با ترتیب این به و یابدیم یشافزا

فسفات، سطح فسفر  ياز مونواسترها ايگسترده طیف
                                                        

2. Alternative 
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 سنتز القاء بنابراین. کندیدر حد مناسب حفظ م گرهدرون 
 در فسفر کمبود به فرد به منحصر پاسخ یک اسیدفسفاتازها

 پیروات فسفوانول فیتاز،. است شده شناخته عالی گیاهان
 جمله از فسفاتازفسفات -6-ترهالوز و فسفاتاز

کد کننده  هايژن بیان سطح که هستند اسیدفسفاتازهایی
 پیدا افزایش خاك فسفر کمبود شرایط تحت هاگرهآنها در 

 هاژن برخی بیان سطح در تغییرات تحقیق، این در. کندمی
  :شامل

 Phosphate transporter 1( pho1)  Inorganic phosphate transporter 1-4like (ipt)  Inorganic phosphatase 2-like (PPase)  Histidin kinase(HK)  
 هايگره در Malate dehydrogenase (MDH) و 

-Mesorhizobium ciceri CP با نخود همزیستی از حاصل
 در Mesorhizobium mediterraneum SWRI9 با یا 31

  .گرفتند قرار بررسی مورد فسفر کمبود به پاسخ
  هاروش و مواد

 کابلی رقم نخود بذرهاي تحقیق، این در
ILC482 در آزمایش و شد فراهم کشور دیم موسسه از 

 در نخود بذرهاي. گرفت انجام تصادفی کاملاً طرح قالب
 با و شدند کشت استریل ورمیکولیت با پرشده هايگلدان

 و M. ciceri CP-31باکتریایی هايسوسپانسیون
 M. mediterraneum SWRI9 باکتریایی سوسپانسیون

 کشت محیط در باکتریایی هايسوسپانسیون. شدند تلقیح
YEMB)Broth Yeast Extract Mannitol (تجمع با 
 با تلقیح. شد تهیه 1لیترمیلی هر در سلول 109 سلولی

 از بعد روز 6 و 3 در نظر مورد مزوریزوبیوم هايگونه
 در هفته 4 مدت براي هاگلدان. گردید تکرار نیز کاشت
 ساعت 12/روشنایی ساعت 12( گلخانه شده کنترل شرایط

 و نسبی رطوبت درصد 60 سانتیگراد، درجه 30 تاریکی،
 نگهداري) ثانیه بر مربع متر بر فوتون میکرومول 150 نور

 با هفته در روز سه گیاهان). 2014 همکاران، و ها( شدند
 نصراصفهانی،( شدند آبیاري نیتروژن فاقد غذایی محلول
به دو  یاهانکمبود فسفر، گ یمارمنظور اعمال ت به). 1392

 mM KH2PO4 0.5شاهد،  یاهاندر گ: شدند یمگروه تقس
تحت  یاهاندر گ کهیاضافه شد در حال ییغذا یطبه مح

 ییبه محلول غذا µM KH2PO4 5تنش کمبود فسفر  یمارت
 آوريجمع هاگرهروز بعد از کاشت،  30. یداضافه گرد

 يبرا یزو ن) Pi( معدنیفسفات  گیرياندازه و شده
 ،pho1 هايژن یانسطح ب یکل و بررس RNAاستخراج 

ipt، PPase، HK  وMDH گرفتند قرار استفاده مورد.  

                                                        

1. Cell. ml-1 

 Real time واکنش و cDNA سنتز کل، RNAاستخراج
PCR   

-جمع هايگره کل، RNA استخراج منظور به
 مایع نیتروژن از استفاده با استریل هاون در شده آوري
 RNeasy Plant Mini از استفاده با RNA و شدند پودر

Kit and QIAcube systrm (Qiagen) دستورالعمل مطابق 
 با RNA غلظت. شدند استخراج سازنده شرکت پیشنهادي

 ,Nano Drop Technology( نانودراپ دستگاه از استفاده
wilmington, DE, USA (برداشتن براي. شد گیرياندازه 

 4 روي ژنومی DNA حذف مراحل ژنومی، DNA آلودگی
 از استفاده با نمونه هر به مربوط کل RNA از میکروگرم

TURBO DNA-free DNaseI شرکت دستورالعمل مطابق 
 RNA غلظت ،DNaseI با تیمار از بعد. شد انجام سازنده
. شد گیرياندازه نانودراپ اسپکتروفتومتر توسط مجددا
 شده استفاده RNA هاينمونه تمام در A260/A280 مقدار

 هاينسبت و 16/2 و 13/2 بین مطالعه این در
A260/A230 سنتز. بود 3/2 و 1/2 بین هانمونه همه در 

cDNA میکروگرم یک با RNA فاقد DNA با ژنومی 
 ,ReverTra Ace qRCR RT kit (Toyobo از استفاده
Japan) دستورالعمل طبق بر میکرولیتر 20 نهایی حجم در 
 مربوط اختصاصی پرایمرهاي. گرفت انجام سازنده شرکت

 یطراح Primer3 افزارنرم توسط بررسی مورد هايژن به
 استفاده مرجع ژن عنوان به IF4a به پرایمرمربوطشد و 

 96 هايدر پلت RT-qPCR واکنش). 1 جدول( شد
 MX3000P (Agilent دستگاهچاهک توسط 

(technologies, Santa Clara, CA, USA) یتبا ک 
 ThundebirdTMSYBR®qPCR Mix یبرگرینسا

(Toyobo,Japan) شرکت  یشنهاديبر طبق دستورالعمل پ
 یهبا واسرشت اول RT-qPCR يبرا ییبرنامه دما. انجام شد

 40 با و آغاز دقیقه 1 براي گرادسانتی درجه 95 يدر دما
 درجه 95 دماي در سازيواسرشت ايمرحله دو سیکل

 طویل و پرایمرها اتصال ثانیه، 15 مدت براي سانتیگراد
 دقیقه 1 براي گرادسانتی درجه 60 دماي در هارشته شدن
 واکنش سیکل آخرین از بعد ذوب منحنی. یافت ادامه

 برنامه با ذوب منحنی. شد اجرا پلیمراز ايزنجیره
 55 دماي بین چرخه هر در سانتیگراد درجه 5/0 دمایی

- داده دریافت از پس. شد رسم سانتیگراد درجه 95 تا
 هاداده، )Ct )Threshold cycleخام به صورت  هاي

قرار گرفتند  یلو تحل یهمورد تجز ΔΔCt-2توسط روش 
  ).2012و همکاران،  یل(

  )Inorganic Phosphate( معدنی فسفات گیرياندازه
 در گره و ریشه در Pi)( معدنی فسفات غلظت

 کافی فسفر شرایط تحت بررسی مورد همزیستی رابطه دو
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)5mM KH2PO4 (فسفر کمبود و )5µM KH2PO4 (
 GC-MS )gas chromatography–time-of-flight توسط
mass (بافر از گیري،عصاره براي. شد گیرياندازه 

 محتوي) v/v/v 2:6:2( آب/کلروفرم/متانول شامل استخراج
 ,myristic acid-[13C3] ( رفرنس ترکیبات از ایزوتوپ 10

[13C4]-hexadecanoic acid, [2H4]-succinic acid, [13C5, 15N]-glutamic acid, [2H7]-cholesterol, [13C5]-
proline, [13C4]-disodium α-ketoglutarate, [13C12]-
sucrose, [2H4]-putrescine, [2H6]-(salicylic acid, and 

[13C6]-glucose (ریشه بافت از گرممیلی 25. شد استفاده 
 (Retsch توسط استخراج بافر لیترمیلی یک توسط گره یا

MM 311 Vibration Mill (GmbH & Co. KG, Haan, 
Germany 10 براي ثانیه در هرتز 15 فرکانس یک در 

 گیرياندازه. شد گیريعصاره گرادسانتی درجه 4 در دقیقه
 توسط گره و ریشه از حاصل هايعصاره در Pi محتوي

GC-MS )LECO Corp., St Joseph, (MI, USA در 
 آنالیز و شد انجام ژاپن کشور در ریکن تحقیقاتی موسسه

 اساس بر GC-MS دستگاه از شده گرفته خام هايداده
  . شد انجام) 2007( همکاران و کوسانو روش

  
 ،Phosphate transporter1، Inorganic phosphate transporte 1-4like هايژن براي شده طراحی اختصاصی پرایمرهاي جفت -1 جدول

Inorganic phosphatase 2like، Histidin Kinase، Malate dehydrogenase و IF4a  

  
  بحث و نتایج

 از یکی عنوان به فسفر کمبود متعددي گزارشات در
-لگوم در محصول تولید و رشد کننده محدود مهم عوامل

 به عمدتاً که است شده عنوان نیتروژن کننده تثبیت هاي
 عملکرد و رشد تشکیل، روي فسفر کمبود منفی تاثیرات

-می داده نسبت نیتروژن زیستی تثبیت کاهش نتیجتاً و گره
). 2004 همکاران، و اولیورا ؛2015 ترن، و سلیمان( شود

 طور به را گره عملکرد تواندمی خاك فسفر پایین سطح
 به یا و گره متابولسیم و رشد روي تأثیر طریق از مستقیم

 تأثیر بنابراین و فتوسنتز سرعت کاهش با غیرمستقیم طور
 باکتروئید تنفس نیاز مورد شده احیاء کربن تامین روي
 این در). 2011 همکاران، و ولنتاین( دهد قرار تأثیرتحت

 همزیستی رابطه دو در همزیستی عملکرد پاسخ مطالعه
  نخود و M. ciceri CP-31 -نخود شامل

-M. mediterraneum SWRI9  به تنش کمبود فسفر مورد
در  گرهنشان داد که وزن خشک  یجنتا. قرار گرفت یابیارز
که فسفر به  یطیدر شرا یمورد بررس یستیهمز رابطهدو 

است در  یکسان یباًباشد تقر یاهدر دسترس گ یکاف یزانم
 رابطهدر  یشهکه وزن خشک ساقه و وزن خشک ر یحال

 یسهدر مقا M. mediterraneum SWRI9-نخود یستیهمز

 بودند بالاتر M. ciceri CP-31-نخود یستیهمز رابطهبا 
گرفت که در  یجهنت توانمی ترتیب این به و) 2جدول (

وجود  یاهکشت گ یطفسفر در مح یکاف یرکه مقاد یطیشرا
 .Mیهنخود با سو ینب یستیدارد، عملکرد همز

mediterraneum SWRI9 یهبا سو یسهمقا در M. ciceri 
CP-31 کارآیی که کندیم أییدت یجنتا ینا. بالاتر است 

 مزوریزوبیوم یهسو به مزوریزوبیوم و لگوم بین همزیستی
؛ 2014و همکاران،  ینزارلارا(شده وابسته است  یحتلق

 فسفر، کمبود شرایط در). 2014 ،و همکاران ینصراصفهان
 با مقایسه در همزیستی رابطه دو هر در ساقه خشک وزن

 در کاهش میزان ولی داد نشان دارمعنی کاهش شاهدشان
 در M. mediterraneum SWRI9با نخود همزیستی

 ساقه خشک وزن. بود بالاتر M. ciceri CP-31 با مقایسه
 M. mediterraneum SWRI9، 47-نخود همزیستی در

 کاهش درصد M. ciceri CP-31 24 -نخود در و درصد
 کمبود). 2 جدول( دادند نشان فسفر کمبود به پاسخ در را

 در ریشه خشک وزن در یکسان تقریباً کاهش باعث فسفر
 پاسخ مقابل، در). 2 جدول( شد همزیستی رابطه دو هر

 همزیستی رابطه دو در فسفر کمبود به گره خشک وزن
 همزیستی رابطه در که طوري به بود متفاوت مطالعه مورد

  ژن  ژن      ییشناسا شماره  توالی
F: 5'ATCCGCGTCATTCGCAACAT3' 
R: 5'TCTTGCACATTGCATAGCACG3' LOC101500734 Phosphate transporter 1 
F: 5' TTTGGAATTTTGGCTGGCGG3' 
R: 5' GCAGCCGCTTGTTTAGCATT3' LOC101490799 Inorganic phosphate transporter 1-4like 
F: 5' CTAGACTGCATGGAGGGACTG3' 
R: 5' CAACCATGGGTGCACTGAGAA3' LOC101501234 Inorganic phosphatase 2-like 
F: 5' CTAGACTGCATGGAGGGACTG3' 
R: 5' CAACCATGGGTGCACTGAGAA3' LOC101507032 Histidin kinase 

R: 5' AACTCCTGAGGGCACCTTTG3' 
F: 5' CGGCACAGGTAACAGGGAAT3' LOC101498271 Malate dehydrogenase  
R:5'TGGACCAGAACACTAGGGACATT3' 
F: 5'AAACACGGGAAGACCCAGAA3' LOC101508424 IF4a 
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 گره خشک وزن M. mediterraneum SWRI9-نخود
 کهحالی در نداد نشان شاهد به نسبت را داريمعنی تفاوت

 خشک وزن ،M. ciceri CP-31 با نخود همزیستی در
 پیدا افزایش درصد 142 فسفر کمبود به پاسخ در ساقه
 توانمی رشد هايشاخص نتایج اساس بر). 2 جدول( کرد

 عملکرد کافی فسفر شرایط در اگرچه که گرفت نتیجه
 .Mبا نخود بین همزیستی در همزیستی بالاتر

mediterraneum SWRI9 با مقایسه در M. ciceri CP-31 
 نخود همزیستی فسفر، کمبود شرایط در ولی شد مشاهده

 در را بالاتري همزیستی کارآیی M. ciceri CP-31  با
 به. داد نشان M. mediterraneum SWRI9 با مقایسه
 شرایط تحت گره Pi گیرياندازه به مربوط نتایج علاوه،
 عملکرد در اختلاف نیز فسفر کمبود و کافی فسفر

 کرد تأیید نظر مورد همزیستی رابطه دو در را همزیستی
 عملکرد و رشد روي فسفر کمبود تأثیر بنابراین). 1 شکل(

. دارد بستگی شده تلقیح مزوریزوبیوم سویه نوع به گره
 نیتروژن تثبیت بر علاوه مزوریزوبیوم هايسویه همچنین،

 حل براي بالایی توانایی ها،لگوم با همزیستی طریق از
 مختلف هايمکانیسم طریق از معدنی یا آلی فسفات کردن
 با کارآمد همزیستی هايتجمع انتخاب بنابراین. دارند

 ترینارزان از یکی فسفات کنندگی حل بالاي پتانسیل
 هالگوم در محصول تولید و رشد بهبود براي هااستراتژي

 که طوري به است فسفر به پایین دسترسی شرایط در
 قابل فسفر قادرند بالا کارآیی با همزیستی هايتجمع

 کارآیی در تفاوت. دهند افزایش را گیاه براي دسترس
 در ریزوبیوم مختلف هايسویه بین همزیستی عملکرد
 شامل همزیستی تجمع  دو روي شده انجام مطالعه

Medicago trancatula-Sinorhizobium meliloti 2011 
 شرایط تحت M. trancatula-S. meliloti 102F51 و

  .شد ییدأت) 2013( همکاران و سلیمان توسط فسفر کمبود
  

 با یا M. meditrranum SWRI9با شده تلقیح نخود گیاه در گره و ریشه ساقه، خشک وزن و گره تعداد روي فسفر کمبود تأثیر - 2 جدول
M. ciceri CP-31 .تکرار 5 میانگین مقادیر± SE سطح در دارمعنی اختلاف وجود عدم بیانگر یکسان حروف و بوده P<0.05 است .+P :

  µM KH2PO4 5داراي کشت محیط در یافته رشد گیاهان: P- ،)شاهد( mM KH2PO4 0.5 داراي کشت محیط در یافته رشد گیاهان

  
 کشت، محیط در کافی فسفر وجود شرایط در

 M. mediterraneum از حاصل هايگره در Pi میزان
SWRI9 ًهايگره در میزانش از بالاتر درصد 191 تقریبا 
 از). 1 شکل( شد زده تخمین M. ciceri CP-31 از حاصل
 یتبا سرعت تثب گرهدر درون  Pi غلظت که آنجایی

دارد  یمرابطه مستق یستیهمز ییکارآ ینو بنابرا یتروژنن
 بالاتر سطح ترتیب، این به ،)2014و همکاران،  ینرتکل(

Pi بالاتر عملکرد با همزیستی رابطه این هايگره درون در 
. باشدمی مرتبط کافی فسفر وجود شرایط در آن همزیستی

 به هاگره که است شده داده نشان نیز دیگري گزارشات در
 بافت یک نیتروژن تثبیت براي انرژي بالاي تقاضاي دلیل

؛ 2006و همکاران،  ینولنتا(هستند  Pi براي مهم مخزن
 در). 2006 همکاران، و شولزه ؛2011چن و همکاران، 

 .Mاز حاصل هايگرهدر  Pi سطح فسفر، کمبود شرایط
mediterraneum SWRI9  ًنشان کاهش درصد 39 تقریبا 

 M. ciceri به مربوط هايگره در آن سطح حالیکه در داد
CP-31 141 علاوه، به). 1 شکل( کرد پیدا افزایش درصد 

 مورد همزیستی رابطه دو هر هايریشه در Pi سطح
 فسفر پایین سطح به پاسخ در را داريمعنی کاهش بررسی

 هايریشه در کاهش میزان ولی داد نشان کشت محیط در
 .M با مقایسه در M. mediterraneum SWRI9 به مربوط

ciceri CP-31 شکل( بود بالاتر ايملاحظهقابل میزان به 
 در که کرد پیشنهاد توانمی نتایج این براساس بنابراین). 2

 شرایط تحت M. ciceri CP-31-نخود همزیستی رابطه
 گره به هاریشه از فسفر ترجیحی انتقال فسفر کمبود

  همراه  یشهدر ر Pi سطح کاهش با که گیردمی صورت
 M. ciceri  هايگره درPi  یزانم یشبه علاوه، افزا. شودیم

CP-31هاگره که دهدمی نشان فسفر کمبود به پاسخ در 
 گره درون در Pi هموستازي حفظ براي را هاییمکانیسم

 در گیاهی هايبافت درون در Pi سطح. برندمی بکار
 از فسفر کسب هايمکانیسم توسط فسفر کمبود شرایط
 در ايذخیره منابع و) ریزوسفر محیط( خارجی منابع
 و آردوندو-لوپز( شوندمی تنظیم گیاه مختلف هايبخش

  ).2014 همکاران،

رشد هايشاخص  
M. meditrranum SWRI9 M. ciceri CP-31 
+P -P +P -P 

ساقه خشک وزن  388/0 ± 013/0 a 205/0 ± 006/0 d 343/0 ± 02/0 b 261/0 ± 01/0 c 

ریشه خشک وزن  16/0 ± 002/0 a 095/0 ± 005/0 c 138/0 ± 006/0 b 085/0 ± 003/0 c 

گره خشک وزن  051/0 ± 001/0  b 052/0 ± 001/0 b 051/0 ± 002/0 b 072/0 ± 001/0 a 

گیاه کل خشک وزن  599/0 ± 011/0 a 353/0 ± 008/0 d 533/0 ± 027/0 b 419/0 ± 012/0 c 
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 .M با یا M. meditrranum SWRI9 (MmSWRI9)با شده تلقیح نخود گیاه در ریشه و گره در Pi میزان روي فسفر کمبود تأثیر -1 شکل

ciceri CP-31(McCP-31) .تکرار 5 میانگین مقادیر± SE سطح در دارمعنی اختلاف وجود عدم بیانگر یکسان حروف و بوده P<0.05 است .
+P :0.5 داراي کشت محیط در یافته رشد گیاهان mM KH2PO4 )شاهد(، -P :5داراي کشت محیط در یافته رشد گیاهان µM KH2PO4.  

  
 که است شده داده نشان متعددي گزارشات در

 Pi هموستازي حفظ در مهمی نقش گیاهی ترانسپورترهاي
 هايبخش از Pi انتقال مسئول و کنندمی بازي گیاهان در

 ترمسن هايبخش از نیز و زیرزمینی هايبخش به هوایی
 ؛2011 همکاران، و ناگاراجان( هستند ذخیره هايبافت به

در مورد  محدودي گزارشات). 2012 همکاران، و سان
حفظ سطح فسفر در درون  يبرا Pi ينقش ترانسپورترها

مطالعه  یکدر . در پاسخ به کمبود فسفر وجود دارد گره
 داده نشان فسفر کمبود شرایط تحت سویا هايگره يرو

 در) GmPT5( فسفات ترانسپورتر ژن بیان که است شده
که  يبه طور یابدمی افزایش فسفر کمبود به پاسخ

را از  Piژن، ورود  ینا یانحاصل از ب يترانسپورترها
سطح فسفر  یبترت ینداده و به ا یشافزا گرهبه  یشهر

و همکاران،  ینک( داردینگه م یممرا در حد اپت گرهدرون 
 یانب) 2014(سبزا و همکاران  دیگري، گزارش در). 2012

تحت  M. trancatulaهايگرهدر   pho1و iptدو ژن 
کرده و نشان دادند که  یمبود فسفر مورد بررسک یطشرا

 یرانشده با کمبود فسفر به م یمارت گرهدر  هاژن ینا یانب
 میزان مطالعه، این در. کندمی پیدا افزایش ايقابل ملاحظه

در پاسخ به کمبود فسفر در ) ipt و pho1( ژن دو این بیان
قرار  یمورد بررس یستیهمز رابطهمربوط به دو  هايگره

 یمورد بررس رابطهنشان داد که در هر دو  یجنتا. گرفت
 فسفر کمبود تنش تحت هايگرهدر  pho1ژن  یانسطح ب
به هرحال، ). A2شکل ( دهدمی نشان را دارمعنی کاهش

 M. ciceriمربوط به  هايگرهژن مورد نظر در  یانب یزانم
CP-31 هايگرهبا  یسهمقا درM. mediterraneum 

SWRI9 کرد  یشنهادپ توانیم یبترت ینبالاتر است و به ا
 .M-نخود یستیهمز رابطهدر  یستیکه عملکرد بالاتر همز

ciceri CP-31 هاگره در ژن این بالاتر سطح به مربوط 
 رابطهدو  هايگره در ipt ژن بیان سطح در اختلاف. است
 يدر پاسخ به کمبود فسفر مشاهده شد به طور یستیهمز
 M. mediterraneum SWRI9هايگرهژن در  ینا یانکه ب

 یدسترس یطبا شرا یسهدرصد کاهش را در مقا 37 تقریبا
 یستیهمز رابطهکه در  یکامل به فسفر نشان داد در حال

تحت  هايگره در iptژن  بیان M. ciceri CP-31-نخود
با  یسهرا در مقا يدو برابر یشافزا یککمبود فسفر  یمارت
شکل (نشان داد  یتحت فسفر کاف هايگرهژن در  ینا یانب

B2 .(تالیانا آرابیدوپسیس روي شده انجام مطالعه یک در 
 به پاسخ در ipt هايژن بیان میزان است شده داده نشان

 گیاه براي فسفر تأمین در که یابدمی افزایش فسفر کمبود
  ).2012و همکاران،  یرم( کندمی ایفا مهمی نقش

به  یاهانفسفاتازها توسط گ یدو ترشح اس تولید
کمبود فسفر  یطمهم به شرا یسازش یسممکان یکعنوان 

 یاز منابع فسفر آل Pi يگزارش شده است که در آزادساز
). 2011و همکاران،  یکد( کندیم یفاا یخاك نقش مهم

مانند  یاهانیدر گ Pi ینمأفسفاتازها در ت یداس یتاهم
زانگ و ( سویا ،)2010و همکاران،  یانگل( یدوپسیسآراب

 برنج و ذرت جو، گندم، در نیز و) 2014همکاران، 
شناخته شده  یبه خوب) 2011و همکاران،  یونیسیود(
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 هاییژن 1افزوده بیان که است شده پیشنهاد بنابراین. است
 مناسب روش یک هستند فسفاتازها اسید کننده کد که

 پایین دسترسی با شرایطی براي کارآمد گیاهان ایجاد براي
 تحقیق این در). 2011 همکاران، و دیک( است فسفر به

 همزیستی رابطه دو هايگره در PPase ژن بیان سطح
 شکل( شد بررسی فسفر کمبود شرایط تحت بررسی مورد

C2 .(همزیستی از حاصل هايگره در که داد نشان نتایج 
 سطح در تفاوتی  M. mediterraneum SWRI9با نخود
 شاهد و فسفر کمبود تیمار تحت هايگره در ژن این بیان

 به مربوط هايگره در کهصورتی در نشد مشاهده
 ژن بیان سطح M. ciceri CP-31 با نخود همزیستی

PPase بیان سطح برابر 2 تقریباً فسفر کمبود شرایط در 
) 2009( همکاران و وانگ. بود شاهد هايگره در ژن این

 فسفاتاز اسید کننده کد ژن یک بیان افزایش که دادند نشان
PAP15 )Purple acid phosphates 15 (هايریشه در 

 از فسفاتاز اسید تولید در برابري 5/1 افزایش باعث سویا
 در ژنیکترانس سویاهاي کارآمد رشد که شودمی هاریشه

  .  بخشدمی بهبود فسفر کمبود شرایط
 سیترات و مالات مانند آلی اسیدهاي ترشح و تولید

 به دهدمی افزایش را Pi به گیاه دسترسی قابلیت ریشه از
 به شده باند Pi ریشه، از شده ترشح آلی اسیدهاي نحوي

Al3+، Fe3+ و Ca2+ به و کندمی آزاد را خاك در موجود 
 را گیاه ریشه براي دسترس قابل Pi میزان ترتیب این

). 2014 همکاران، و آنردوندو-لوپز( دهدمی افزایش
 یافته افزایش فعالیت با آلی اسیدهاي ترشح و سنتز افزایش
 دهیدروژناز مالات مانند متابولیکی هايآنزیم از برخی
 در. )20013 همکاران، و استون-اود(. باشدمی مرتبط

 مالات فعالیت فسفر، کمبود تنش تحت هايگره
 باکتروئیدها براي تنفسی سوبستراي تأمین در دهیدروژناز

 همراه به دهیدروژناز مالات علاوه، به. کندمی عمل
 اسیدهاي تولید دکربوکسیلاز پیروات فسفوانول فعالیت

 میزان ریزوسفر به ترشح با و داده افزایش هاگره در را آلی
 والنتاین( دهدمی افزایش را گیاه براي دسترس قابل فسفر

 بیان که داد نشان اخیر مطالعه نتایج). 2011 همکاران، و
 بررسی، مورد همزیستی رابطه دو هايگره در MDH ژن

 در. دادند نشان فسفر کمبود شرایط به متفاوتی پاسخ
 هايگره در MDH ژن بیان سطح فسفر، کمبود شرایط
 دارمعنی کاهش M. mediterraneum SWRI9 از حاصل

 تحت هايگره در ژن این بیان سطح با مقایسه در را
 ژن بیان میزان که صورتی در داد نشان فسفر کافی مقادیر

                                                        

1  . Overexpression 

MDH از حاصل هايگره در M. ciceri CP-31 یشافزا 
با  یسهکمبود فسفر در مقا یطرا در شرا ايقابل ملاحظه

 افزایش). D2شکل (نشان داد  یوجود فسفر کاف یطشرا
 به پاسخ درM. ciceri CP-31  هايگره در MDH ژن بیان

 نتیجتاً و MDH فعالیت افزایش با احتمالاً فسفر کمبود
 بنابراین. شودمی همراه هاگره این در مالات تولید افزایش
 بالاتر عملکرد با تواندمی MDH ژن بیان در افزایش

 M. ciceri CP-31 -نخود همزیستی رابطه در همزیستی
  . باشد مرتبط فسفر کمبود تنش تحت

 مسیر در سیتوکینین مهم و برجسته نقش
 و متابولیسم کنترل منظور به فسفر کمبود تنش سیگنالینگ

 در که طوري به است شده شناخته خوبی به گیاه نمو
 سطح که است شده داده نشان متعددي گزارشات
 کاهش فسفر کمبود شرایط تحت هابافت در سیتوکینین

 گیاه هايپاسخ روي ستوکینین ترتیب این به و کندمی پیدا
 روي سیتوکینین تأثیر. دارد منفی تأثیر فسفر کمبود به

 رسپتور عملکرد با فسفر کمبود شرایط به گیاه هايپاسخ
 و زوریلا- فرانکو( شودمی مربوط کیناز هیستیدین
 در). 2002 همکاران، و زوریلا-فرانکو ؛2005 همکاران،

 شده داده نشان آرابیدوپسیس روي شده انجام مطالعه یک
 بازدارندگی تأثیر کیناز، هیستدین هايموتانت در که است

 فسفر کمبود به دهنده پاسخ هايژن روي سیتوکینین
 بین معکوس رابطه یک بنابراین و کندمی پیدا کاهش

 به سازش با سیتوکینین نتیجتاً و کیناز هیستدین عملکرد
 همکاران، و زوریلا-فرانکو( دارد وجود فسفر کمبود
-گره در HK ژن بیان در تغییرات مطالعه این در). 2005
 مورد همزیستی رابطه دو در فسفر کمبود تنش تحت هاي
 کمبود تنش تحت که داد نشان نتایج. شد بررسی نظر

  نخود همزیستی رابطه در ژن این بیان سطح فسفر
- M. ciceri CP-31در ژن این بیان سطح با را تفاوتی 

 رابطه در که حالی در نداد نشان فسفر کافی مقادیر حضور
 بیان سطح M. mediterraneum SWRI9 -نخود همزیستی

 برابر 6/7 فسفر کمبود تیمار تحت هايگره در HK ژن
 مقادیر تحت یافته رشد هايگره در ژن این بیان سطح
 توانمی نتایج این اساس بر). E2 شکل( بود فسفر کافی

 رابطه در همزیستی ترپایین کارآیی که کرد پیشنهاد
 تحتM. mediterraneum SWRI9 -نخود همزیستی

 هاگره در HK ژن یافته افزایش بیان با فسفر کمبود شرایط
 هايژن بیان در کاهش با احتمالاً به که باشدمی مرتبط
  ).E2 شکل( شودمی منجر فسفر کمبود به دهندهپاسخ

 دو که دهدمی نشان مطالعه این نتایج کلی طور به
 M. mediterraneum-نخود( مطالعه مورد همزیستی رابطه

SWRI9 نخود و-M. ciceri CP-31 (قابل تفاوت 
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 وزن گره، تعداد( رشد هايشاخص لحاظ از را ايملاحظه
 وزن و گره خشک وزن ریشه، خشک وزن ساقه، خشک
. دادند نشان فسفر کمبود به پاسخ در) گیاه کل خشک

 در همزیستی عملکرد رشد، هايشاخص نتایج براساس
 با مقایسه درM. ciceri CP-31 -نخود همزیستی رابطه

 کمبود شرایط در M. mediterraneum SWRI9-نخود
 دخیل هايژن برخی بیان در افزایش به که بود بالاتر فسفر

 و ipt، MDH مانند فسفر کمبود شرایط به گیاه سازش در
PPase نخود همزیستی رابطه هايگره در- M. ciceri 
CP-31 شودمی داده نسبت.  

 
 

 
  
  
 
  
  
  
  
  
  
  
  

 Phosphate transporter 1( pho1) )A(، Inorganic phosphate transporter 1-4like (ipt) هايژن بیان روي فسفر کمبود تأثیر - 2 شکل
)B(، Inorganic phosphatase 2-like (PPase) )C( ،Malate dehydrogenase (MDH) )D (و Histidine kinase  )E (نخود گیاه گره در 

 و بوده SE ±تکرار 5 میانگین مقادیر. M. ciceri CP-31 (McCP-31) با یا M. meditrranum SWRI9 (MmSWRI9) با شده تلقیح
 mM 0.5 داراي کشت محیط در یافته رشد گیاهان: P+. است P<0.05 سطح در دارمعنی اختلاف وجود عدم بیانگر یکسان حروف

KH2PO4 )شاهد(، -P :5داراي کشت محیط در یافته رشد گیاهان µM KH2PO4  
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  قدردانی و تشکر
 پژوهشی معاونت مالی هايحمایت از نویسنده

 نویسنده. کندمی سپاسگزاري صمیمانه لرستان دانشگاه
 موسسه از ترن سان دکتر ارزنده هايکمک از همچنین

 گیرياندازه و پرایمرها طراحی براي ژاپن ریکن تحقیقاتی
  قدردانی و تشکر GC-MS دستگاه با غیرآلی فسفات

  .کندمی
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