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A B S T R A C T 
Reactive oxygen species (ROS) produced in organelles such as mitochondria, 

chloroplast, and peroxisome play an important role in plant signaling and signal 

transduction pathways. ROSs basically are able to regulate oxidation-reduction 

(known as redux) reactions, plant growth and defense responses  to environmental 

stimuli. Therefore, they affect every aspect at all life cycle stages of plants. ROSs 

such as hydrogen peroxide, superoxide, hydroxyl radicals, and singlet oxygen act 

as secondary messengers in plant cells to regulate a diverse range of protein 

functions (with post-translational modifications) and gene expression. They are 

produced naturally during the plant responses to environmental conditions and 

intra-/inter-cellular communications. Recent researches are indicating that ROS 

compounds play a key role in the plants response under both biotic and abiotic 

stresses. Biotic stresses such as fungi, viruses, mites, insects and other organisms, 

along with abiotic stresses such as drought, salinity and heavy metals, increase 

the production of ROS in plant cells. Plants possess various mechanisms to deal 

with the destructive effects of ROS increased production. ROS removal in plants 

is usually performed by two main groups of enzymatic and non-enzymatic 

antioxidant molecules. Antioxidant molecules play important roles in plant 

tolerance under stressful conditions by neutralizing ROS and converting them 

into water molecules. However, under severe stress conditions, plants are not able 

to eliminate the entire content of extra produced ROS molecules; as a result, the 

high amount of ROS causes oxidative stress in plants leading to various damages 

to the main components of the cells, such as proteins, lipids, DNA, 

carbohydrates, and ultimately cell death. There are still many unanswered 

questions regarding the plant specific responses to oxidative stress and regulation 

of cell communication during stress conditions. This review article tries to 

introduce the origin, location, and pathways of ROS production along with their 

types and effects on the cellular signal transduction system in stimulating 

adaptive responses of plants under stress conditions. Moreover, this review 

discusses the effectiveness of antioxidants systems in maintaining cell 

homeostasis and neutralizing the negative impacts of oxygen free radicals in 

plants. 
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  علمی  نشریه 

 فناوری گیاهان زراعی زیست
 

 

 «مروری»مقاله 

 اهان ی گ   در   ها آن  ر ی تأث   و  کارکرد   د، ی تول (: ROS)  ژن ی اکس   فعال   ی ها گونه   بر   ی مرور 

 
 *1یرخانیش یعل، 2یسهراب فاطمه، 1یساعدموچش  ن یآرم

 

 چکیده 
فعال اکسیژن گونه  اندام (  ROS)   های  در  پراکسی ک تولیدشده  میتوکندری، کلروپلاست و  نقش  زوم  هایی مانند 

های  پاسخ همچنین  و    نمو   و   رشد کاهش،  -های اکسایش واکنش   دارند و   پیام در گیاهان مهمی در مسیرهای انتقال  
گذار  از گیاه تأثیر  ای ه و مرحله بر هر جنب  ها ROS، . بنابراین کنند را تنظیم می  در برابر تغیرات محیطی  دفاعی گیاه 

های  های سوپراکسید و هیدروکسیل و اکسیژن منفرد، در سلول مانند پراکسید هیدروژن، رادیکال   ها ROSستند.  ه 
( و  ترجمه ا پس )با تغیرات    ی تنظیم طیف متنوعی از عملکردهای پروتئین  جهت های ثانویه رسان عنوان پیام به گیاهی 

رتباطات  اسخ گیاه به شرایط محیطی و ا ها به صورت طبیعی در جریان پ ROSکنند.  عمل می   تنظیم بیان ژن 
با این حال تحقیقات اخیر نشان داده است که این ترکیبات نقش مهمی در    . گردند داخل و بین سلولی تولید می 

ها، حشرات و سایر  ها، کنه ها، ویروس های زیستی مانند: قارچ خ گیاهان به شرایط تنش بر عهده دارند. تنش پاس 
تنش  به همراه  تولید  جانداران،  افزایش  موجب  فلزات سنگین  و  مانند: خشکی، شوری  های محیطی غیرزیستی 

ROS   با تأثی شود. گیاهان مکانیسم در گیاهان می ها  ROSرات منفی افزایش تولید  های متنوعی جهت مقابله 
حذف   مولکول   ROSدارند.  از  اصلی  گروه  دو  توسط  معمول  طور  به  گیاهان  آنتی در  و  های  آنزیمی   اکسیدان 

می -غیر  مولکول آنزیمی صورت  آنتی پذیرد.  کردن  های  خنثی  با  آن   ROSاکسیدان  تبدیل  آب   و  عنوان  به   ، به 
کنند. با این حال در شرایط تنش شدید، گیاهان  ایفا می   را   ها ش محصول نهایی، نقش مهمی در تحمل گیاه به تن 

همه  به حذف  مولکول قادر  شده  ی  تولید  درنتیجه مازاد  های  و  بالای    نیستند  تنش    ROSمقدار  ایجاد  موجب 
پروتئین  مانند  سلول  اصلی  ترکیبات  به  و آسیب  لیپیدها،  اکسیدی  مرگ  ، کربوهیدرات DNAها،  درنهایت  و  ها 

سلولی در    تنظیم ارتباطات و    ی اکسید   ود. هنوز به بسیاری از سوالات در مورد واکنش گیاهان به تنش ش سلول می 
انواع و تأثیرات  ،  ها ROSی تولید  ی مروری به بررسی محل و نحوه ین مقاله زمان تنش پاسخ داده نشده است. ا 

 ،پردازد. همچنین  میگیاهان در شرایط تنش    های سازگاری ایجاد پاسخ   و    هاسلول   رسانی ها بر سیستم پیام آن 
کارکرد   و  اکسیدان آنتی نحوه  سلول  هموستازی  حفظ  در  مؤثر  در های  آنها  خنثی   کارایی  یا  ا حذف  ثر  سازی 

 گیرد. مورد بررسی قرار می های آزاد اکسیژن  رادیکال 

 
  و  قاتیتحق   مرکز   ، ی باغ   و   ی زراع   قات یتحق   بخش   1

 کرمانشاه،  استان   ی ع ی طب  منابع  و  ی کشاورز  آموزش
 ،ی کشاورز  ج ی ترو   و   آموزش   قات، ی تحق   سازمان 

 .ران یا  کرمانشاه، 
گیاهی،    2 بیوتکنولوژی   ،ی کشاورز  دانشکده بخش 
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 مقدمه 
و سیستم  در ارتباط هستند محیط اطراف خود  با  ر مداوم به طو   گیاهان 

کننیید تییا  تنظیییم می  شرایط محیطییی های متابولیک خود را مطابق با 
های گیاهی درجه بییالایی از  سلول  گیاهی را بهبود ببخشند.  بهره وری 

سییازد بییه  هییا را قییادر می ن آ   کییه دهنیید  انعطاف پییذیری را نشییان می 
واکیینش  گیرنیید،  ر مییی ن قییرا آ ه در معرض  محیطی که روزان  تغییرهای 

کییاهش  -اکسییایش   پییذیری در فراینییدهای . اییین انعطاف نشان دهنیید 
  ( ROS)   2اکسیییژن   فعییال   های گونییه تولید و تجمع  به ویژه    و   1سلولی 

های مناسییب بییه تغییییرات  شود که نقش مهمی در پاسییخ منعکس می 
 ,.Sonmez et al)   ب دارنیید ی به آ دسترس   و مانند شدت نور    محیطی 

تواند منجر به فعییال  می  ها تنش . عدم تعادل متابولیک ناشی از ( 2023
از    ROSو افییزایش تولییید    ( NOX)   3اکسیداز   NADPHآنزیم   شدن  
و در    شییود می زوم  مانند میتوکنییدری، کلروپلاسییت و پراکسییی ی  منابع 

  4فعییال کییردن مسیییر پیییام رسییانی منجییر بییه  ها ROSتجمع نهایت 
بررسییی منییابع    و   وری شییواهد آ ع میی ج .  ( Guo et al., 2023) د  شو می 

بییه عنییوان پیییام  هییا آن نقش کلیییدی ها نشان دهنده ROS مرتبط با 
است. عوامییل گونییاگونی کییه موجییب ایجییاد انییواع    زیستی های  رسان 
ROS   نشان داده شده است.   1شود در شکل  می 

 همییهبییر   اًتقریبیی هییا  ROSدهد کییه  نشان می  جدیدهای  یافته
گذارند و سهم مهمییی در أثیر میگیاهی تزیست شناسی  های  جنبه

عملکرد و سرنوشت سییلول   و تعیینکنترل تبادل اطلاعات سلولی  
بررسییی مقییالات و مطالعییات  .(Sonmez et al., 2023)دارند  را

های اخیییر نشییان سییالهییا در طییی ROSچاپ شده در ارتباط بییا 
اسییت. اییین  هییا در گیاهییاندهنییده اهمیییت نقییش اییین مولکول

زیسییتی را های زیستی و غیرتنشگیاهان به  ی  هاپاسخها  مولکول
 علاوه بییر اییین، تعییاملات. (Guo et al., 2023) کنندمیتسهیل 
ROS ای از در تنظیییم طیییف گسییتردههییا دارای اثییرات فییراوان
نمییو جوانییه زنییی،  ماننیید های فیزیولوژیک به محیط زیسییتپاسخ

 ,.Vavilala et al)بییرگ دارد  ایهریشه و بسییته شییدن روزنییه

. با این حییال مطالعییات کمییی در ارتبییاط بییا نحییوه تولییید (2015
ROSها در شییرایط نرمییال و تیینش بییه ها، تأثیر و پیام رسانی آن

هدف ما در این مقالییه زبان فارسی به چاپ رسیده است. بنابراین،  
 و اسییتفاده از  های اخیر در درک چگییونگی مییدیریتارائه پیشرفت

ROSتعییاملات هییانرسییانی آ، پیییام  گیاهیهای  سلول  ها توسط ،

 
1. Redux 

2. Reactive oxygen species 

3. NADPH oxidase 

4. Signaling 

، هییای گیییاهیکییاهش در انییدامک-های اکسایشواکنش  ها وآن
هییای تنظیییم عملکییرد ژنو ها تولید و اسییتفاده از آنتییی اکسیییدان

 . استهای محیطی پاسخ به محرک هایمسیر مرتبط با
 

 
های فعال اکسیژن دخیل . دلایل مختلف که در ایجاد گونه1شکل 

 (. Sharma et al., 2012)هستند 

 

 ROSانواع 

هییا انییرژی نییور خورشییید را توسییط فتوسیینتز بییه انییرژی فتوتروف
کننیید و بنییابراین بییرای حفییظ زنییدگی روی بیوشیمیایی تبدیل می

)اکسیژن   2O1شامل    ROSزمین بسیار مهم هستند. انواع مختلف  
)رادیکال سوپراکسید(  2O−• )پراکسید هیدروژن(،  2O2Hمنفرد(، 

هستند که به عنییوان محصییولات  هیدروکسیل()رادیکال   •OH و
(. 1)جییدول  (Sonmez et al., 2023)شییوند ناخواسته تولید مییی

مصییرفی گیاهییان تولییید   2Oاینها فقط از یک تا دو درصد از کییل  
هییای تولییید کننییده . واکیینش(Bhattacharjee, 2005) شوندمی

 نشان داده شده است. 2در شکل  ROSاعضای مختلف 
 

−•پراکسید رادیکال سو
2O 

ROS   2به طور مییداوم در کلروپلاسییت بییه دلیییل کییاهش جزئیییO  
 )اکسیژن( یا به عنوان نتیجه انتقال انرژی به اکسیژن تولید می شییود. 

تیلاکوئیییدی طییی زنجیییره    Iرادیکال سوپراکسید عمدتاً در فتوسیستم  
هییای دیگییر  ( و هم چنییین بخش ETC)   5ای چرخه انتقال الکترون غیر 

  ETCشود. گاهی اوقات، اکسیژن با اجییزای مختلییف می  سلولی تولید 
 ,.Guo et al) دهد تا رادیکال سوپراکسییید را ایجییاد کنیید  واکنش می 

ی اسییت کییه تشییکیل  ROSعمییولًا اولییین  . اییین رادیکییال م ( 2023

 
5. Non-cyclic electron transport chain  
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هییای بیشییتری  تواند واکنش شود. رادیکال سوپراکسید همچنین می می 
 م دهد. جا ان   ROSرا برای تولید سایر اعضای خانواده 

O2
•− + Fe3+ → 1O2 + Fe2+ 

2O2
•− + 2H+ → O2 + H2O2 Fe3+ 

 •+OH−+OH3+→ Fe3++ Fe2O2+H2+Fe  )واکنش فنتون( 

 
 ها و مشخصات آن ROSاعضای مختلف خانواده  .1جدول 

ROS t1/2 
Migration 

distance 
Sources Mode of action 

Reaction 

with 

DNA 

Reaction 

with protein 

Scavenging 

systems 

Scavenging 

system 

Superoxide 

(Or) 

1-4 

µs 
30 nm 

Membranes, 

Chloroplasts, 

Mitochondria 

Reacts with double 

bond containing 

compounds such as 

(Fe-S) proteins 

No 
Via the Fe-

center 

Extremely 

low 
SOD 

Hydroxyl 

radical 

(OH∙) 

1 µs 1 nm 

Membranes, 

Chloroplasts, 

Mitochondria 

Extremely reactive 

with all 

biomolecules 

Rapidly 

reacting 

Rapidly 

reacting 

Rapidly 

reacting 

Flavonoids 

and Proline 

Hydrogen 

Peroxide 

(H202) 

1 ms 1 µm 

Membranes, 

Chloroplasts, 

Mitochondria, 

Peroxisomes 

Oxidizes proteins 

and forms OH∙ via 

O∙2⁻ 
No 

Attacks the 

Cys residue 

Extremely 

low 

CAT, PDXs 

and 

Flavonoids 

Singlet 

Oxygen 

(102) 

1-4 

µs 
30 nm 

Membranes, 

Chloroplasts, 

Mitochondria 

Oxidizes proteins, 

PUFAs and DNA 

Reacts 

with G 

residue 

Attacks Trp, 

His, Tyr, 

Met and Cys 

residues 

PUFA 

Carotenoids 

and a-

Tocopherol 

 

با نیمه عمر کوتاه رادیکال سوپراکسید واکنش پذیری متوسط  
میکرو ثانیه دارد و به خودی خود آسیب زیادی ایجاد نمییی   4تا    2

کند. در عوض، به رادیکال هیدروکسیل و اکسیژن منفرد )واکنش 
ی شود و باعث پراکسیداسیییون لیپیییدتر( تبدیل میپذیرتر و سمی

 (.Halliwell, 2006شود )غشا می
 

 (2O1اکسیژن منفرد )

معمول است که نییه تنهییا از طریییق غیر ROSاکسیژن منفرد یک 
هییای انتقال الکترون به اکسیژن مولکولی، بلکه با واکنش کلروفیل

(Chl)  قرار دارنیید  1موجود در سیستم آنتن که در مرحله سه گانه
 شود.با اکسیژن، ایجاد می

Chl → 3Chl 
3Chl +3O2 → Chl + 1O2 

های محیطی مانند شوری، خشکی و فلزات سیینگین باعییث  تنش 
شود در نتیجه غلظت دی اکسییید کییربن درون  ها می بسته شدن روزنه 

سلولی کاهش یافته و این امییر بییه تشییکیل اکسیییژن منفییرد کمییک  
توانیید بییه هییر دو سیسییتم فتوسیینتزی،  کنیید. اکسیییژن منفییرد می می 

( آسیب جییدی وارد سییاخته  PSII)   IIو فتوسیستم    I   (PSI )فتوسیستم  
های فتوسنتزی را در معییرض خطییر قییرار دهیید. اگرچییه  و کل سیستم 

 Guo) میکرو ثانیییه دارد    3اکسیژن منفرد نیمه عمر کوتاهی در حدود  

et al., 2023 ) نانومتر پخش شییود و بییه طیییف    100تواند حدود  ، می

 
1. Chlorophyll triplet state  

هایی ماننیید  مل مولکول وسیعی از اهداف آسیب برساند. این اهداف شا 
هسییتند  هییا، اسیییدهای نوکلئیییک و لیپیییدها  هییا، رنگدانییه پییروتئین 

 (Sonmez et al., 2023 ) ترکیبات عامل اصییلی از دسییت دادن    . این
اهییان  ناشی از نور و در نتیجه مرگ سییلولی هسییتند. گی   PSIIفعالیت  

انیید اکسیییژن منفییرد را بییا کمییک بتاکییاروتن، توکییوفرول،  توانسییته 
از طییرف دیگییر، اکسیییژن    ینون به طور موثری خنثییی کننیید. پلاستوک 

هایی که مسئول محافظییت در برابییر تیینش  منفرد در افزایش بیان ژن 
 . (  2023et alGuo ,.)  هستند، نقش دارد  2اکسیدی نوری 

 

 
 .های فعال اکسیژن با انتقال انرژیایجاد گونه .2شکل 

 
2. Photo-oxidative stress 
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 (2O2Hپراکسید هیدروژن )

پییذیر اسییت و زمییانی واکنشنسبتاً    ROSپراکسید هیدروژن، یک  
شود که رادیکال سوپر اکسید هم کاهش یک ظرفیتی تشکیل می

تواند هییم بییه و هم چنین پروتونه شدن را تجربه کند. این امر می
آنزیمی با تبدیل شدن به پراکسید هیدروژن در شییرایط صورت غیر

pH   پایین یا عمدتاً توسط واکنشی که توسییط آنییزیم سوپراکسییید
 شود، رخ دهد.( کاتالیز میSOD) 1یسموتازد

 2+ O 2O2→ H ++ 2H •−
22O     درpH پایین   

2+ O 2O2→ H ++ 2H •−
22O       توسط SOD 

های گیییاهی نییه تنهییا در شییرایط پراکسید هیدروژن در سلول
، ناشی از عواملی مانند خشکی، 2عادی، بلکه در اثر تنش اکسیدی

فش، زخییم و عفونییت پییاتوژن نیییز نبسرما، نور شدید، اشعه ماوراء  
. منییابع اصییلی تولییید (Sharma et al., 2012)شییود تولییید مییی

در  ETCهییای گیییاهی شییامل پراکسییید هیییدروژن در سییلول
(، غشییای ER) 3کلروپلاسییت، میتوکنییدری، شییبکه آندوپلاسییمی

سلولی، اکسیداسیون بتای اسید چرب و تنفس نوری اسییت. منییابع 
 5و گزانتین اکسیداز  NOXتوسط    4یاکسیداسیون نوردیگر شامل  

(XOD.می شود ) 
پراکسید هیییدروژن در گیاهییان ماننیید شمشیییر دو لبییه رفتییار 

های بییالاتر مضییر های پایین مفید اما در غلظتکند. در غلظتمی
های درون سلولی اندک، به عنوان یک پیام تنظیم در غلظت است.

پیییری، تیینفس یکی ضروری مانند  کننده برای فرآیندهای فیزیولوژ
ای، چرخه سلولی و رشد و نمو عمییل فتوسنتز، حرکت روزنه  نوری،

. به دلیل نیمه عمر طولانی (Kawaguchi et al., 2023)کند  می
توانیید ، میییROSمیلییی ثانیییه در مقایسییه بییا سییایر اعضییای  1

تری را طی کند و از غشای سلولی گیاه عبییور های طولانیمسافت
ها از غشییاها عبییور و ریق آکواپوریناز ط  تواندکند. این ترکیب می

های مختلف سلول دست یابد و موجب تیینش اکسیییدی به قسمت
شییود. پراکسییید هیییدروژن در غلظییت بییالا، هییر دو اسییید آمینییه 

کنیید و را اکسییید مییی (3SCH-( و متیییونین )SH-سیسییتئین )
ا با اکسید ر  Fe-SODو    Cu/Zn-SODهای چرخه کالوین،  آنزیم

 ,.Ozgur et al)کنیید ها غیرفعییال میییتیول آنی هاکردن گروه

هییای درصییدی فعالیییت آنییزیم  50کاهش    . این امر موجب(2015

 
1. Superoxide dismutase 

2. Oxidative stress 

3. Endoplasmic Reticulum 

4. Photo-oxidation 

5. Xanthine oxidase 

بیس   7،  1، سدوهپتولوز  6بیس فسفاتاز  6،  1مختلف مانند فروکتوز  
میکرومییولار شییده و   10در غلظییت    8و فسییفوریبولوکیناز  7فسفاتاز

ی بییالا های  همچنین مسئول مرگ برنامه ریزی سلولی در غلظت
سییلولی اسییت. بییا اییین حییال، ماننیید رادیکییال سوپراکسییید، 
پراکسیدهیدروژن نسبتاً واکنش پذیر است. بنابراین، آسیب آن بییه 

تییر طور کامل تنها زمانی قابل درک است که به گونه هییای فعییال
 تبدیل شود.

 

 (•OH)رادیکال هیدروکسیل  

 (•OHهیدروکسیییل )، رادیکییال  ROSدر میان اعضییای خییانواده  
 pHشناخته شییده اسییت. در   ROSترین  واکنش پذیرترین و سمی

خنثی توسط واکنش فنتییون بییین پراکسییید هیییدروژن و رادیکییال 
شود که توسییط فلییزات واسییطه ماننیید آهیین سوپراکسید تولید می

(2+Fe  3و+Fe کاتیییالیز )شیییود. ایییین رادیکیییال، توسیییط میییی
از   شییود.تخریب غشاء می  (، موجبLPO)  9پراکسیداسیون لیپیدی

ی وجییود آنجایی که سیستم آنزیمی برای حذف این رادیکییال سییم
ندارد، تجمع بیش از حد رادیکال هیدروکسیل مییرگ سییلولی را در 

 (.Pinto et al., 2003پی دارد )

H2O2 + O2
•− → OH− + O2 + OH• 

 

 ROS  های تولیدمحل

ROS  تیینش در چنییدین مکییان در در هر دو حالییت تیینش و غیییر
زوم، نییدری، غشییای پلاسییمایی، پراکسیییکلروپلاسییت، میتوک

(. 3شییود )شییکل  های سییلولی تولییید میییو دیواره  ERآپوپلاست،  
ROS  هییا بییه اکسیییژن از همیشه از نشت اجتناب ناپذیر الکتییرون
هییا و هییا، میتوکنییدریهای انتقال الکترون در کلروپلاسییتفعالیت

غشای پلاسمایی یا به عنوان یک محصییول جییانبی از مسیییرهای 
مختلییف سییلولی قییرار دارنیید، های  ولیک مختلف که در بخشمتاب

 شود.تشکیل می
 

 کلروپلاست ها 

از چنییدین مکییان تولییید  ROSها، اشکال مختلییف در کلروپلاست
 ROSمنییابع اصییلی    PSIIو    PSIهای موجود در  ETCشوند.  می

توسییط اییین منییابع شییرایط   ROSدر کلروپلاست هسییتند. تولییید  

 
6. Fructose 1, 6 bisphosphatase 

7. Sedoheptulose 1, 7 bisphosphatase 

8. Phosphoribulokinase 

9. Lipid peroxidation 
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هییای خشییکی، سید کربن، مانند تیینشمحدود کننده تثبیت دی اک
شوری، دما و همچنین با ترکیب این شییرایط بییا تیینش نییور زیییاد، 

یابیید. در شییرایط نرمییال، جریییان الکتییرون از افییزایش مییی
 NADPHرفته و بییه    NADPهای برانگیخته شده به  فتوسیستم

شییود و سییپس وارد چرخییه کییالوین مییی  NADPHشود.  احیا می
کند. در صورت ا میدی اکسید کربن را احیگیرنده نهایی الکترون،  
 NADP، بییه دلیییل کییاهش عرضییه ETCبارگذاری بیش از حیید 

ناشی از شرایط تنش، نشت الکترون از فرودوکسییین بییه اکسیییژن 
رادیکییال  1وجییود دارد و تحییت فراینییدی بییه نییام واکیینش مهلییر

 .(Cleland & Grace, 1999)شود میسوپراکسید تولید 

2O2 + 2Fdred −→ 2O2
•− + 2Fdox 

هییای ها به اکسیژن نیز ممکیین اسییت از دسییتهالکتروننشت  
2Fe-2S  4وFe-4S  درETC  فتوسیسییتمII  رخ دهیید. در اییین

 Bو کینییون  A (QA)فتوسیستم، سمت پذیرنییده شییامل کینییون 

(QB)   است. نشت الکترون از این محییل بییه اکسیییژن بییه تولییید
ل سوپراکسید با کند. تشکیل رادیکارادیکال سوپراکسید کمک می

حیای اکسیژن یک مرحله محدود کننییده سییرعت اسییت. سییپس ا
رادیکییال سوپراکسییید ممکیین اسییت روی سییطل غشییای داخلییی 

پروتونه شییود یییا بییه صییورت آنزیمییی  2HO•به رادیکال    "لومن"
( یا به طور خود به خود بییه پراکسییید هیییدروژن در SOD)توسط  

 Fe-Sمراکییز  خارجی تبییدیل شییود. در "استرومایی"سطل غشای 
+که  

2Fe   در دسترس است، پراکسییید هیییدروژن ممکیین اسییت از
تر( طریق واکنش فنتون به رادیکال هیدروکسیل )بسیار خطرنییاک

 .(Guo et al., 2023)تبدیل شود 

 

 (ER) شبکه آندوپلاسمی
 Cytکییه شییامل  NAD(P)H، انتقال الکترون وابسته به ERر د

P450  کنیید. پیییش مییاده تولید میشود، رادیکال سوپراکسید را می
دهد و سپس واکنش نشان می Cyt P450، ابتدا با RHارگانیک، 

شود تا یک رادیکال حیید واسییط توسط یک فلاووپروتئین احیا می
(-Cyt P450Rتشکیل ) توانیید بییه مییی 2دهد. اکسیژن سییه گانییه

راحتی با این رادیکال حدواسط واکنش نشان دهد زیییرا هییر یییک 
دار جفت نشده هستند. این کمپلکس اکسیییژندارای یک الکترون  

(Cyt P450ROO-مم ) کن است توسط سیتوکرومb  احیا شود یا
ها ممکیین اسییت تجزیییه شییوند و رادیکییال گاهی اوقات کمپلکس

 .(Mittler, 2002)کنند آزاد  سوپراکسید

 
1. Mehler 

2. Triplet oxygen 

 میتوکندری 

تولید کنیید.   ETCرا در چندین قسمت    ROSتواند  میتوکندری می
رادیکال سوپراکسییید در   احیای مستقیم اکسیژن به  در میتوکندری

زنجیییره تنفسییی  3دهیییدروژناز NADHناحیییه فلاووپروتئینییی 
 NAD+دهد. هنگامی که پیش ماده مرتبط با ( رخ میI)کمپلکس  

توانیید از شییود، انتقییال الکتییرون میمحییدود مییی Iبرای کمپلکس  
 ن الکتییرون معکییوس( رخ دهیید.)جریا  Iبه کمپلکس    IIکمپلکس  

 Iرا در کمپلکس    ROSن فرآیند تولید  نشان داده شده است که ای
شییود میتنظیییم  ATPدهیید کییه توسییط هیییدرولیز افییزایش مییی

(Turrens, 2003)4سیییتوکروم -کینییون. ناحیییه یییوبی  ETC 
(، نیییز رادیکییال سوپراکسییید را از اکسیییژن تولییید III)کمییپلکس 

یییک  احیییا شییده  کینون کاملاًن است که یوبیکند. اعتقاد بر ایمی
دهییید و ییییک رادیکیییال میییی C1الکتیییرون بیییه سییییتوکروم 

کند کییه بییرای بسیار احیاکننده ناپایدار ایجاد می  5کینونسمییوبی
نشت الکترون به اکسیژن و در نتیجه تولید رادیکییال سوپراکسییید 

و   ETCمناسب است. در گیاهان، تحت شرایط هییوازی معمییولی،  
ن حییال، عوامییل ابسته هستند. با ایبه یکدیگر کاملاً و  ATPتولید  

شییود. اییین امییر تنش مختلف منجر به مهار و تغییر اجزای آن می
هییای الکتییرون و در نتیجییه حیید حاملمنجر به کییاهش بیییش از  

 .(Noctor et al., 2007)شود می ROSتشکیل 

 ROSتوانند  چندین آنزیم موجود در ماتریکس میتوکندری می
 ROSبه طییور مسییتقیم    6انند آکونیتازم  هاتولید کنند. برخی از آن

 galactono-γ-1کنند در حالی که برخییی دیگییر ماننیید تولید می

lactone dehydrogenase (GAL کییه قییادر بییه انتقییال ،)
ها ROSهستند. رادیکال سوپراکسید از اولین    ETCها به  الکترون

شییود. اییین تشکیل مییی  ETCاست که از کاهش تک ظرفیتی در  
( SOD)شکل میتوکنییدریایی    MnSODعت توسط  ترکیب به سر

( به پراکسید هیدروژن نسبتاً پایدار APX) 7یا آسکوربات پراکسیداز
شود. پراکسید هیدروژن نیییز توسییط نفوذپذیر از غشاء تبدیل میو  

شییود واکیینش فنتییون بییه رادیکییال هیدروکسیییل تبییدیل مییی
(Rasmusson et al., 2008) . 

 
 
 

 
 

 
3. NADH dehydrogenase 

4. Ubiquinone-cytochrome region 

5. Ubisemiquinone 

6. Aconitase 

7. Ascorbate peroxidase  
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زوم،  در چندین مکان مانند کلروپلاست، میتوکندری، غشای پلاسمایی، پراکسی ROSهای فعال اکسیژن در گیاهان. گونهشکیل های تمحل .3 شکل

 . (Sharma et al., 2012)شود آپوپلاست، شبکه آندوپلاسمی و دیواره سلولی تولید می
 

 زومپراکسی

هییا احتمییالًا بییه دلیییل متابولیسییم اکسیییدی خییود، زومپراکسییی 
اصییلی تولییید پراکسییید هیییدروژن سییلولی هسییتند. هییای انمک

فرآیندهای متابولیکی اصییلی تولییید پراکسییید هیییدروژن در انییواع 
، بتییا 1زوم شییامل واکیینش گلیکییولات اکسیییدازمختلییف پراکسییی

اکسیداسیون اسید چرب، واکنش آنزیمی اکسیییدازهای فلاوییین، و 
 & Baker)سوپراکسییید اسییت هییای عییدم تناسییب رادیکییال

Graham, 2013)گلیکولات  ی، اکسیداسیون. در طول تنفس نور
زوم بیشییترین عامییل تولییید توسط گلیکولات اکسیداز در پراکسییی

پراکسییید هیییدروژن اسییت. ماننیید میتوکنییدری و کلروپلاسییت، 
زوم نیز در نتیجه متابولیسم طبیعی خود سوپراکسید تولییید پراکسی

ندوانه حییداقل، های ههای برگ نخود و لپهزومکند. در پراکسیمی
هییای دو محییل تولییید رادیکییال سوپراکسییید بییا اسییتفاده از روش 

سنجی شناسایی شده است. یکی از این دو در بیوشیمیایی و طیف  
اسییت کییه اکسیداسیییون   XODماتریس اندامک، سیسییتم مولیید  

کند که در این گزانتین یا هیپوگزانتین به اسید اوریک را کاتالیز می
شود. محل دیگر در غشاهای اکسید تولید میل سوپرفرآیند رادیکا

کوچییک متشییکل از  ETCزوم اسییت کییه در آن یییک پراکسییی
 ,.Noctor et al)د وجییود دار Cyt bو  NADHفلاوپییروتئین 

2002). 

 
1. Glycolate oxidase reaction  

ولکولی ( با جرم مPMPs)  2زومیپپتید غشای پراکسیسه پلی
ل کیلو دالتون در تولییید رادیکییال سوپراکسییید دخییی  32، و 29،  18

 NADHکیلو دالتونی از  32و  18های  PMPهستند. در حالی که  
به عنوان دهنده الکترون برای تولید رادیکال سوپراکسید اسییتفاده 

وابسییته   NADPHکیلو دالتون به وضوح به    PMP  ،29کنند،  می
به عنوان دهنییده   NADPHبا    cکروم  است و قادر به احیای سیتو
کننییده اصییلی رادیکییال لییید  ، توPMPالکترون است. در میان سه  

شییود کیلو دالتونی است کییه پیشیینهاد مییی PMP 18 سوپراکسید،
باشیید. رادیکییال  bسیییتوکرومی احتمییالًا متعلییق بییه گییروه نییوع 

به پراکسید هیییدروژن   SODسوپراکسید تولید شده متعاقباً توسط  
 .(Datta et al., 2023)شود  تبدیل می

 

 غشای پلاسمایی 

هییای  در همییه قسییمت تقال دهنییده الکتییرون  اکسیدوردوکتازهای ان 
شییوند.  در غشا می   ROSغشای پلاسما وجود دارند و منجر به تولید 

هییای مختلییف در غشییاهای  بییا اسییتفاده از تکنیک   ROSتولییید  
های  و ریشییه  3پلاسمایی جدا شده از مناطق در حال رشیید زیییر لپییه 

  های نهییال ذرت نهال سویای اتیوله و همچنییین کلئوپتیییل و ریشییه 
.  ( Heyno et al., 2011) گرفییت  اتیولییه مییورد مطالعییه قییرار  

 
2. Peroxisomal membrane polypeptides 

3. Hypocotyls 
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NAD(P)H   ای برای تولییید رادیکییال سوپراکسییید در تمییام  واسطه
ی غشییای پلاسییمایی بییود. بنییابرای پیشیینهاد شیید کییه در  هییا نمونه 

تییوان بییه  ادیکال سوپراکسید را می غشاهای پلاسمایی سویا، تولید ر 
  2( )یک ردوکتاز کینونی   1و منادیون   NOXعملکرد حداقل دو آنزیم،  

را از   ها ، انتقال الکترون NOX.  ( Noctor et al., 2002) داد  نسبت  
NADPH    سیتوپلاسییمی بییه اکسیییژن بییرای تشییکیل رادیکییال

کند. رادیکال سوپراکسید به صورت خییود بییه  سوپراکسید کاتالیز می 
شییود.  به پراکسید هیدروژن تبدیل می   SODخود یا با فعالیت آنزیم  

NOX   یفای نقش کلیدی در تولید و تجمع  ی ا براROS    در گیاهان
 . ( Kwak et al., 2003) تحت شرایط تنش پیشنهاد شده است 

 

 های سلولی دیواره

 ROSهای فعال برای تولید  عنوان مکانهای سلولی نیز به  دیواره
 3شوند. نقش پراکسیداز مرتبط با دیییواره سییلولیدر نظر گرفته می

ت. در تییرب، روژن نشییان داده شییده اسیی در تولییید پراکسییید هییید
پراکسیداز مرتبط با دیواره سییلولی جییدا شییده، تشییکیل پراکسییید 

کنیید. واکیینش توسییط کاتالیز مییی  NADHهیدروژن را در حضور  
شییود تحریک می  4فریل الکلهای مختلف، به ویژه کانیو فنلمون

تنهییا کاندییید بییرای تییامین   5و مشخص شد که مالات دهیدروژناز
NADH ت  اس(Gross, 1977). 

توسط پراکسیدازهای واقییع در دیییواره سییلولی در   ROSتولید  
القا شده توسط بییاکتری   (HR) 6طی پاسخ حساسیت بیش از حد

Xanthomonas campestris pv. malvacearum   در پنبییه
(Martinez et al., 1998)  و اسییترس کمبییود( پتاسیییمK در )

آمییین . دیشییودیاد میی ایجیی  (Kim et al., 2010)آرابیدوپسیییس 
در دیواره سلولی با استفاده از   ROSهمچنین در تولید    7اکسیدازها

و   10کییاداورین،  9، اسییپرمیدین8هییا )پوترسییینآمینآمین یا پلیدی
شییود و پراکسیییدها را غیره( برای احیای یک کینون که اکسید می

 .(Pell & Steffen, 1991)هستند دهد، دخیل تشکیل می

 

 
1. Menadione 

2. Quinone reductase 

3. Cell-wall-associated peroxidase 

4. Coniferyl alcohol 

5. Malate dehydrogenase 

6. Hypersensitive response 

7. Diamine oxidases 

8 .Putrescine 

9. Spermidine 

10. Cadaverine 

 آپوپلاست 

های واقع در دیواره سلولی مسئول تولییید رسد آنزیمنظر می  هب
ROS  هسییتند آپوپلاسییتی(Hashem & Khalil, 2023). 

پراکسییید   12با دیییواره سییلولی )ژرمییین(مرتبط    11اگزالات اکسیداز
کنیید. هیدروژن و دی اکسید کییربن را از اگزالیییک اسییید آزاد مییی

هیییدروژن گزارش شده است که اییین آنییزیم در تجمییع پراکسییید  
هییا های مختلف غییلات و قییارچآپوپلاستی طی تعاملات بین گونه

ممکن  13شبه آمین اکسیداز های. آنزیم(Lane, 2002)دارد نقش 
های دفاعی که در آپوپلاست بییه دنبییال اسییترس است به واکنش
 دهد، عمدتاً به تولید پراکسید هیدروژن کمییک کنییدزیستی رخ می

(., 2006et alCona )دآمیناسیون اکسیداتیو 14هاکسیداز. آمین ا ،
از   ها )یعنی پوترسین، اسپرمین و اسپرمیدین( را با استفادهآمینپلی

FAD  کنند میبه عنوان کوفاکتور کاتالیز(Yan et al., 2023). 

 

 در گیاهان  ROSها  و عملکردهای مروری بر نقش

 .de Pinto et al مطالعییه مربییوط بییهدر  ROSنقییش در بررسی 
 و کییاهش-اکسییایشهییای متابولیت عنییوان شیید کییه (2015)
پاسییخ  و پیییام رسییانیدر مسیییرهای  آنتییی اکسیییدانهییای نزیمآ

کلروپلاست جهت حضور  به    بسیار موثر هستند.  های گیاهیسلول
ی تولییید هییاهییای واضییحی در روش تفاوت،  و فتوسنتز در گیاهان

ROS   نقییش اکنییون  وجییود دارد.در حیوانات و گیاهییانROS  در
 بسیییاری از  ها و هسییته بسییتراندامک  میان  پیام رسانیی  سیرهام

 ,.Ozgur et al) است. در این زمینییه، انگیاه درتحقیقات علمی 

های مختلییف گیییاهی بییر انییدامک  به بررسی چگونگی اثر  (2015
در  ROSبا واسییطه  ها  پروتئینهای مرتبط با  بیان یا عدم بیان ژن

ER  واسییطه تییاثیر  هییایی کییه بییه  پروتئین.  پرداختندROS هییا در
ده های پییین نخییورشوند به نام پروتئینهای گیاهی تولید میسلول

، 16پیییچشهیل  هییا در تسیی شوند. آن( شناخته میUPR)  15پاسخی
نقییش دارنیید. های اشییتباه  و تخریب پروتئین  هاپروتئین  دهیشکل

طولانی   هایتنشدر معرض  گیاهان  قرار گرفتن    شود کهگفته می
های اشتباه شود. به تجمع بیش از حد پروتئین  منجر  تواندمدت می

ها در نتیجه تاثیر پروتئن  تخریبافزایش میزان  باعث  موضوع  این  

 
11. Oxalate oxidase 

12. Germin  

13. Amine oxidase-like enzymes 

14. Amine oxidases  

15.  Unfolded protein response 

16. Folding   
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شییبکه  تیینشای بییه نییام منجر به پدیدهدر نهایت    و  ERمنفی بر  
 شود.  آندوپلاسمی

Ozgur et al. (2015) مرتبط باهای تعدادی از ژن رونویسی 
UPR ی مختلییف  اهبه غلظت  در پاسخ  راROS راها  انییدامک  در 

بییه   ERهییا درک مییا از پاسییخ هییای  نآهای  . یافتهبررسی کردند
گسییترش گیییاهی  های مختلف  متعدد از اندامک  یاکسید  هایپیام
 Ubiquinolها نشان داد که مقدار پروتئین مطالعات آندهد. می

oxidase 1a (AOX1a )اسییت یاکسید تنش شدتای از نشانه .
میییان متقابییل  ی  تنظیییم رابطییهدر  را  کلیییدی    ن نقییشاین پروتئی

 بییر اسییاس  هسییته-هالروپلاست و همچنین اندامکک-میتوکندری
 همچنییین. بییر عهییده دارد برگشییتی پیییام رسییانیمسیییرهای 

Vishwakarma et al. (2015)  که فقدان دادند نشانAOX1a 
 Serrano تاثیر منفی بر فتوسنتز دارد. آرابیدوپسیسدر  ،عملکردی

et al( .2015) تیینش و تحمل تمایز  ها درزومقش اصلی پراکسین
 توضیییل دادنیید کییه هییا در ادامییهدادنیید. آنارائییه را  در گیاهییان

مرتبط  رسانیپیامهای و شبکه ROSها از طریق تولید  زومپراکسی
 سییلولی دارنیید. کییاهش-اکسایشتاثیر زیادی بر فرایندهای   ،نآبا  

و  (PCD) 1رنامییه ریییزی شییدهتنظیم رویدادهای مییرگ سییلولی ب
ن یکی دیگر از موضوعات مییورد مطالعییه آهای مرتبط با  مکانیسم
 هییاآنبییه  وابسته    های گیاهیپاسخ  و  ROSکارکردهای    در زمینه
پتانسییییل  بررسیییی Ortiz-Espín et al. (2015)اسیییت. 

برای کاهش مییرگ سییلولی  1TRXO  2اییتیوردوکسین میتوکندری
 تنبییاکو  BY-2ی  هییادر سلولرا   ROSبرنامه ریزی شده ناشی از  

گیییاه تنبییاکو   TRXO1بیییان    بر این اساس افییزایش  .انجام دادند
و   H2O2ل  و سییط  گردید  یاکسید  تنشهای  هنشانباعث کاهش  

 که این موضوع باعییث  دادسلولی را کاهش    (NO)نیتریک اکسید  
اییین   شییود کییهگفته می  .در این گیاه گردیدمرگ سلولی  در  تاخیر  
حفییظ سییلول در  و ظرفیییت    3افزایش فعالیییت کاتییالازبا  ها  ویژگی
پژوهش انجام   گلوتاتیون سلولی مرتبط است. در این زمینه،  میزان

حیییاتی  ، نشییان دهنییده اهمیییتPu et al. (2015)شییده توسییط 
در (،  AOX  ماننیید)میتوکنییدری  در  الکتییرون    حامییلهای  پروتئین

 سییلولی  کاهش-اکسایش  ی سلولی و تنظیم مقدارکنترل هموستاز
با تعییداد کییم  جهش یافته هان آرابیدوپسیساست. در آزمایشی گیا

نسبت  بیشتریحساسیت )دخیل در تولید گلوتاتیون(،   cad1-2ژن  
نسبت به گیاهان نرمال نشان دادند در حالی کادمیوم  اثر سمیت  به

 
1.  Programed Cell Death 

2.  Mitochondrial thioredoxin  

3.  Catalase 

)دخیل در مسیر سنتز آسییکوربات(،   Vtc1-1  هایجهش یافته   که
 Jozefczak)نشان دادند ین تنش را نسبت به ا حساسیت کمتری

et al., 2015). 

Palma et al.  (2015) ها در مسیر و نشان دادند که اکسیدان
هییا فرایند رسیدن میوه در گیاه دیفل تاثیر گذار هستند. بررسی آن

های گیاه به شییرایط نشان دهنده نقش آسکوربات در کنترل پاسخ
اس چنییین بییر اسیی وه بییود. هممحیطی و اثییر آن در رسیییدگی مییی 

بییا  Jeevan Kumar et al. (2015) ،ROSهییای پژوهش
های مختلف فیزیولوژی بذر از تولد تا مرگ ارتبییاط نزدیکییی جنبه

ای ماننیید ت دانییهمحصییولا   نهییایی  عملکییردداشته و همچنین در  
نقییش   ROS  دیگر،  از طرف  است.تاثیر گذار  کیفیت دانه    غلات و

در مبییارزه بییا عفونییت   انییدتوبییذر داشییته و می  خییواب  تنظیمی در
 .Morscher et alبییر اسییاس گفتییه  داشته باشد.نقش  هاپاتوژن

زنی بییذر ای را در جوانهتوانند نقش دوگانهمی  هااکسیدان  (2015)
که غلظت بالای اکسیژن به نفع خییواب رسد  ایفا کنند. به نظر می

 در موجووو  یهییااکسیداسیییون پروتئیناز طرفییی  اسییت و بییذر
بذر باشیید. شکستن خواب  تواند به نفع  های بذر میسلول  سیتوزول

انتقییال از ، Xiaochuang et al. (2018)هییا پژوهشبییر اسییاس 
جوانه نیاز به   ظهوردر طول    به حالت متابولیک فعال  نحالت سکو

سییطل حالتی است که در آن هیپوکسی به  حالت مدیریت انتقال از
در اییین  رسیید.می اتمسییفر داخل سلولی به سطل اکسیژن  اکسیژن
مرکییز  مییرتبط بییا پیییام رسییان هایهمییاهنگی شییبکهمسیییر 

 .Meitha et alهسییتند. بسیییار مهییم سییلولی  اکسییایش/کاهش
 هایتنظیییم انتشییار هیپوکسییی در جوانییه نشییان داد کییه (2015)

  ROSتجمع فعال و تغییر حالت به صورت توسعه یافته نیازمند نیمه
 جوانه انگور اسییت.  نمو  حالهای در  سلولدر    آوندیهای  در بافت

های فعال اکسیییژن در خلاصه نقش گونه 4به صورت کلی، شکل 
پاسخ گیاهان به شرایط محیطی و تییاثیر آنهییا بییر نحییوه تغییییرات 

 دهد.گیاهان را نشان می
 

 در تنش اکسیدی گیاهان ROSنقش 

ROS   هوازی تولید   موجوداتبه عنوان نتیجه متابولیسم طبیعی در
های گیییاهی باییید کنتییرل در سلول ROSید و تجمع  شود. تولمی

های بالاتر بسیار واکیینش پییذیر و سییمی ها در غلظتنآشود زیرا  
-پیام  هایها و  یا مولکولبه عنوان اکسیدان ROSهستند. نقش  
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تشییکیل و حییذف   میییانل  به تعاد  وابسته  1کاهش-رسان اکسایش
 .استهای مختلف سلولی ها در اندامکنآ

 

 
 

 
 

 

 
  فعال اکسیژنهای نشان دهنده نقش مرکزی گونه  تصویر .4 شکل

(ROS ) تسهیل سازگاری به  موجب است که  پیامدر مسیرهای انتقال
 . (Considine et al., 2015) شودمحیطی در گیاهان می تنش

 
گیرنیید،  معرض شرایط اسییترس قییرار مییی هنگامی که گیاهان در 

شییود. بییا  دی  اکسییی تنش  تواند منجر به  می   ROSغلظت بیش از حد  
  رسان پیام های  ها به عنوان مولکول ن آ های پایین،  این حال، در غلظت 

تنظیییم   در  خواص پروتئین و تشییکیل پیونییدهای کووالانسییی   تغییر با  
کییاهش اثییرات    بییرای کنند.  عمل می   بسیاری از فرایندهای بیولوژیکی 

بییا از بییین    ی را برای حفظ هموسییتاز   کارهایی راه   گیاهان ،  ROSسمی  
بییرای کنتییرل    آنتی اکسیییدان های دفاع  یا تحریک سیستم   ها ن آ ردن  ب 

سییلولی ایجییاد    رسییانی پیییام بسییته بییه نیازهییای    ROSتولید و تجمع  
آنتییی  هییای  های گیاهی سطل متابولیییت کنند. به این ترتیب، سلول می 

و توکییوفرول و    آسییکوربات آنزیمی از جملییه گلوتییاتیون،  غیر   اکسیدان 
هییا،  SODهییای آنزیمییی ماننیید  اکسیییدان آنتی ای از  شییبکه گسییترده 

CAT ها  ،APX   2و گلوتییاتیون ردوکتییاز   (GR  )  دهنیید مییی را افییزایش  
 (., 2004et alMittler  .)   3هیییای کننیییده حذف  ROS    در ابتیییدا

در نظییر    ROSهای دفییاعی در برابییر سییطوح بییالای سییمی  مکانیسم 
انیید کییه نقییش  گرفته شییدند. بییرعکس، مطالعییات اخیییر ثابییت کییرده 

در    ROS ی نه تنها برای حفییظ هموسییتاز  آنتی اکسیدانی های  سیستم 
وابسته به   رسانی سیستم پیام ها نیز در ن آ های گیاهی است بلکه  سلول 
ROS   درگیییر هسییتند طییی  هییای محی در طول پاسخ گیاه به اسییترس  

 (Noctor et al., 2018 ) .   کییه حییال، زمانی بییا این  ROS  هییا بیییش از

 
1. Redox signalling molecules 

2 .Glutathione reductases 

3 . ROS scavengers 

هییای  اکسیداسیییون مولکییول اکسیییدان شییدند،  آنتی های  ظرفیت آنزیم 
RNA   وDNA  ، رخ داده هییا ها و تخریب پروتئین آنزیم  شدن فعال غیر  

 . ( Petrov et al., 2015) شییود  دیییده مییی و در نهایت مرگ سییلولی  
تغییییر    شود، چنییدین های گیاهی تولید می در سلول   ROSهنگامی که 

کییه میییزان اییین تغییییرات در    دهیید رخ مییی   ( PTM)   4پس از ترجمییه 
(. در  Noctor et al., 2018) مختلف متفاوت اسییت  اهی  گی   های گونه 
غیرآنزیمییی  شدن، یک تغییر  ه کربونیل ،  ROSوابسته به  تغییرهای   میان 

ماننیید    یی هییا توانیید بییر مییاکرومولکول مییی غیرقابل برگشت است کییه 
عنوان  و بییه   گییذار باشیید ها تأثیر  ها، اسیدهای نوکلئیک و پروتئین چربی 

 van Wijk,  &Friso)   شییود تفاده  سیی ا   5تنش اکسیییدی یک نشانگر  

2015 ) . 
 

 مقابله گیاهان با تنش اکسیدی

ی خییود را بییه منظییور کییاهش آنتی اکسیییدانگیاهان سیستم دفاع  
کنند. با اییین حییال، نقییش فعال می  تنش اکسیدیاثرات نامطلوب  

 تیینش  ، انواع و مدت زمییانپژنوتی  ،دفاع آنتی اکسیدانی بین گونه
مختلفی برای بهبود دفییاع   کارهایراه،  متفاوت است. علاوه بر این
هییا بییه طییور آنتی اکسیییدان  .وجود داردآنتی اکسیدانی در گیاهان  

هییا را مهییار تولییید آنیا    ورا جمع    هاROSمستقیم  تقیم یا غیرمس
هییا، ماننیید توکییوفرولآنزیمییی  هییای غیر. آنتییی اکسیییدانکنندمی

 ،(AsA) 6آسییکوربات لکالوئیییدها،آترکیبییات فنلییی، فلاونوئیییدها، 
مینییه غیییر آو همچنین چندین اسید    (GSH)  7گلوتاتیون احیا شده

 دهنییددانی گیییاه را تشییکیل میییپروتئینی سیستم دفاع آنتی اکسی

(Hasanuzzaman et al., 2019) . بییه منظییور محییدود کییردن
هییای در یک رویکرد هماهنگ با آنییزیماین ترکیبات ، ROSتولید  

، SOD ،CAT ،POX ،APXد آنتیییییی اکسییییییدان ماننییییی 
 گلوتاتیون پراکسیداز(،  MDHAR)  8ردوکتاز  مونودهیدروآسکوربات

(GPX ،)9دهیدروآسییکوربات (DHAR ،)10ردوکسییین پراکسییی 
(PRX ،)گلوتیییاتیون S-11ترانسیییفراز (GSTتیوردوکسیییین ،)12 
(TRX  )13فنل اکسیدازو پلی (PPO )در . (5کنند )شییکل عمل می

 ، های سییلولیدر اندامهای کاتالیزوری سیستم دفاع گیاهی، واکنش

 
4. Post transcriptional modification 

5.  Oxidative stress biomarker 

6. Ascorbate 

7. Reduced glutathione 

8. Monodehydroascorbate 

9. Dehydroascorbate reductase 

10. Peroxiredoxins 

11. Glutathione S-transferase 

12. Thioredoxin 

13. Polyphenol oxidase  
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در .  دهییدرخ مییی  آنزیمیییهییای آنزیمییی و غیرآنتی اکسیدان  میان
بییه  تحمییل دربه طور مستقیم نقش مهمییی   SOD  آنزیمگیاهان،  

 پراکسیدهیدروژنبه    رادیکال سوپراکسیدو با تبدیل  ها داشته  تنش
 ,.Laxa et al)شود میبه عنوان اولین خط دفاعی در نظر گرفته 

هایی ماننیید آنزیم توسطتولید شده های د هیدروژنکسیپرا(.  2019
CAT، GPX   وAPX   د در نیی تواند یییا مییینشییوتبدیل می  آببه

کاتییالیز (  AsA-GSHگلوتییاتیون احیییا شییده )-آسییکوربات  چرخه
-Asada، همچنین بییه عنییوان چرخییه  AsA-GSHد. چرخه  نشو

Halliwell  به عنییوان سیسییتم دفییاع   . این چرخهشودشناخته می
شییود و نقییش در نظر گرفتییه میییاکسیدانی عمده در گیاهان   آنتی

این چرخه شییامل چهییار پراکسید هیدروژن دارد.  مهمی در کاتالیز  
 DHAR  ،MDHAR  ،APX  ماننیید  ی کلیدیآنزیم آنتی اکسیدان

با وزن مولکییولی   آنزیمیهای غیرو همچنین آنتی اکسیدان  GRو  
بییا  AsA-GSHاست. در گیاهان، چرخه  GSHو   AsAکم مانند  

 یو حفییظ هموسییتاز  پراکسیییدهیدروژنبه حداقل رساندن غلظت  
اکسیدانی نقش مهمی ایفییا در سیستم دفاع آنتیکاهش  -اکسایش

و  پراکسییید هیییدروژنکنیید. عییلاوه بییر اییین، سییم زدایییی مییی
 دارد GSTو  GPXحیییاتی ماننیید  آنییزیمنیاز به دو  1هازنوبیوتیک

. در میییان آنتییی (Hasanuzzaman et al., 2018) (5)شییکل 
تیییرین فیییراوان GSHو  AsA، آنزیمییییهیییای غییییراکسییییدان

 Noctor et) هسییتند عییالیهای محلول در گیاهان اکسیدانآنتی

al., 2018الکتییرون  دهنییدگانها نقش مهمی را به عنییوان (. این
-AsA  را از طریییق چرخییه ROSکنند و به طییور فعییال  بازی می

GSH  ظت علاوه بر این، غل .کنندحذف میROS  سلولی با تعامل
کییاهش رادیکییال هیدروکسیییل و یییون سوپراکسییید  بتاکاروتن بییا  

 (.Kapoor et al., 2019) یابدمی

 آنزیمیهای غیرآنتی اکسیدان

، آسییکوربات نقییش مهمییی در  آنزیمییی های غیر در میان آنتی اکسیدان 
  دادن بییا    AsA-GSHاز طریییق چرخییه    ROSهییای  مولکییول   حذف 

. آسییکوربات،  ( Hasanuzzaman et al., 2019) د  کن ایفا می   الکترون 
  حییذف   توکوفروکسیییل بییا   رادیکییال   از   را (  E  ویتییامین ) آلفا توکییوفرول  

و همچنییین تعییدادی از  های هیدروکسیل و سوپراکسید ایجاد  رادیکال 
(.  Naz et al., 2016)   کنیید مسیرهای تولید فیتییوکروم را تنظیییم مییی 

نیییز    GSHماننیید    آنزیمییی هییای غیر یکییی دیگییر از آنتییی اکسیییدان 
از  .  کنیید را حفظ می ازی  و هموست   رد ب را از بین می   ROSهای  مولکول 

  ی مهمی از سیستم دفییاع آنتییی اکسیییدان   عضو سوی دیگر، توکوفرول  

 
1. xenobiotic  

هییای هیدروکسیییل و  رادیکییال   عمییدتاً،  ROSاست که با از بین بردن  
و    ی )ساعدموچشیی کنیید  محافظییت مییی از کلروپلاسییت  سوپراکسییید،  

بییه نییام   رآنزیمییی هییای غی دیگییری از مولکییول  گروه .  ( 1402  ، ی صفر 
کمییپلکس  هییای  کاروتنوئیدها نیز نقش مهمی در حفاظییت از پییروتئین 

و یکپارچگی غشییای تیلاکوئییید بییا از بییین بییردن    2نور   دریافت کننده 
(. برخییی دیگییر از  Terzi et al., 2014)   دارنیید زاد  آ هییای  رادیکییال 

  Bحلقییه    و   3هییا نییول ا ژه فلاو ترکیبات مولکولی مانند فلاونوئیدها، به وی 
، همچنییین  4هییای ون نیی ا فلاو شده با  جایگزین فلاوون   دی هیدروکسی 

و کییاهش پراکسیداسیییون    ROS  حییذف ای بییرای  نقش امیدوار کننده 
  زای تیینش (. عوامل  Tiong et al., 2013)   دارند سیب سلولی  آ لیپید و  

لییید  هایی را که در سیستم دفاع آنتی اکسیدان و تو زیستی بیان ژن غیر 
تییر از  دهیید. یییک گییروه مهییم فلاونوئیدها دخیل هستند، افزایش مییی 

از    ک هسییتند کییه به نام اسیییدهای فنلییی   آنزیمی های غیر اکسیدان آنتی 
شییکیل  ت   6و هیدروکسییی سییینامیک   5اسیدهای هیدروکسی بنزوئیییک 

هییای  حییذف کننییده و  هییا  کلاتییه کننییده شییده اسییت کییه بییه عنییوان  
  7سیل، سوپراکسید و هیدروپراکسییاید هیدروک   ویژه زاد، به آ های  رادیکال 

 (ROOH ) زاد،  آ های رادیکییال  کننییده حذف کنند. بییه عنییوان عمل می
دهند  ها کاهش می را در سلول   پراکسید هیدروژن لکالوئیدها همچنین  آ 
 Carocho and)   شییوند اکسیداسیییون در گیاهییان مییی موجییب    و 

Ferreira, 2013  وتیریییک  مینوب آ پروتئینی )گامییا  مینه غیر آ (. اسیدهای
  آنزیمی هسییتند های غیر اکسیدان ، اورنیتین و سیترولین( نیز آنتی 8اسید 

 (Vranova et al., 2011 .) 

 
 

 
 

 

 
2. Light harvesting complex proteins 

3. Flavanols 

4. Dihydroxy B-ring substituted flavones and flavano 

5. Hydroxybenzoic 

6. Hydroxycinnamicacids 

7. Hydroperoxide 

8. Gamma-aminobutyricacid 



 
. آنزیمیهای آنزیمی و غیرهای ترکیبی آنتی اکسیدانها و )ب( مکانیسمبررسی سیستم دفاع آنتی اکسیدان گیاهی: )الف( انواع آنتی اکسیدان  .5شکل 

APX: سیدازپراک آسکوربات، AsA:  ،آسکوربات CAT: کاتالاز، DHA :،دهیدروآسکوربات DHAR : ردوکتازدهیدروآسکوربات، GPX:   گلوتاتیون

پراکسید   :H2O2ترانسفراز، -S گلوتاتیون :GST ،گلوتاتیون اکسید شده : GSSG احیا شده، گلوتاتیون  :GSH  ردوکتاز، گلوتاتیون  :GR ،زپراکسیدا

 پراکسی :PRX ،پراکسیدازها :POX ،نیون سوپراکسید: آ2O• ردوکتاز، مونودهیدروآسکوربات :MDHARآسکوربات، مونودهیدرو: MDHA ،هیدروژن
 ،اسید سولفنیک :SOH- ،سوپراکسید دیسموتاز :SOD ،تیولات :SH- ،هیدروپراکسید :ROOH هتروسیکلیک،، معطر و یا گروه لیفاتیکآ: R ،ردوکسین

TRX :،تیوردوکسین X :یت یا گروه هالیدسولفات، نیتر (Rai et al., 2022.) 

 

 آنتی اکسیدان های آنزیمی 

سییه   با  که  SOD:  (EC1.15.1.1)آنزیم      های،آنزیمدر میان  
و   شودمشخص می  Mn-SODو    Cu/Zn-SOD  ،Fe-SODنوع  

 ی)سییهراب کندهدایت میرا    یخط مقدم سیستم دفاع آنتی اکسیدان
را به سوپراکسید  زاد  آل  (. این آنزیم رادیکا1402,  یو  ساعدموچش

 رادیکییال هیدروکسیییلو از تولییید  هیییدروژن تبییدیلپراکسییید 
هییای (. یکی دیگر از آنییزیمGill et al., 2015) کندجلوگیری می

 یآنزیمیی   اسییت کییه  CAT  :(EC1.11.1.6)مهییم  آنتی اکسیدان  
در سیستم دفاع آنتییی  ROSتترامریک حاوی هم برای سم زدایی 

کییه اییین آنییزیم مشخص شده است  قاتی  تحقیدر  است.    یاکسیدان
را در یک دقیقه به پراکسید هیدروژن  میلیون مولکول    26تواند  می
ترکیبییات در درجییه اول    PRX  :(EC1.11.1.7)کاتالیز کنیید.    آب

این کند،  ( اکسید می•PhOرا برای تولید رادیکال فنوکسیل )فنلی  
که در شود،  شناخته می  A  (QA)کینون  چنین به عنوان  همآنزیم  

شود. تبدیل می  آبگیرد و به  الکترون را می  پراکسید هیدروژنن  آ

 را  سوبرین، لیگنییین و کینییین ،AsAرادیکال فنوکسیل در غیاب  
و در   داده  اکیینش، با آسکوربات وAsA  کند، اما در حضورتولید می

 5  )شییکل  آوردرا به وجود می DHAو در نهایت   MDHAنتیجه  
هییای یکی دیگییر از آنییزیم  ،PPO  :(EC1.14.18.1)  (.2و جدول  

اییین   اسییت. ROSهای  آنتی اکسیدان برای از بین بردن مولکول
توانیید در غشای تیلاکوئید کلروپلاست قرار دارد و می  عمدتاً  آنزیم

در واکنش مهار   گذار باشد.به طور مستقیم بر فرایند فتوسنتز تاثیر  
ROS ،  آنزیمPPO    ممکن است باPRX    مل ب تعاآ-بآیا چرخه

این اسییت کییه  PPOمهم    عملکردهایاز  داشته باشد. یکی دیگر  
 و آب   Aه کینییون  ببا استفاده از اکسیژن موجود  را    ترکیبات فنلی

هییای گیییاهی . سییلول(Boeckx et al., 2015) کنییداکسید مییی
 : APXبیییه نیییام  یحیییاوی آنیییزیم آنتیییی اکسییییدان دیگیییر

(EC1.11.1.1)    وابسته بهAsA ختلییف هییای مکییه در ایزوفییرم
(APX ی یایمیتوکنییییییدر(mtAPX) ،APX کلروپلاسییییییتی 

(chlAPX )  وAPX زولیسیتو  (cAPX )  .وجود داردAPX  تنها
در   پراکسییید هیییدروژن  آنزیمی است کییه قییادر بییه از بییین بییردن

وجود نییدارد و جا در آن CATکلروپلاست گیاهان است زیرا آنزیم 
APX  1زوماکسیگلی-زومپراکسی (mAPX )  به تولیییدHAMD 

 Pandey) کندکمک می در گیاهان AsA-GSHاز طریق چرخه 

et al., 2017 ،در گیاهییان .)MDHAR: (EC1.6.5.4)  تولییید
  دنییین دی نوکلئوتییید وابسییته بییهآ آنییزیم فلاوییینیییک شییده، 

 
1. Eroxisomal/glyoxysomalAPX 
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NADPH1متنییوع هییای  قسمتدر    دو ایزوفرم  است که به صورت
اییین . (Hasanuzzaman et al., 2019)شییود یافت میییسلولی 

نقییش  AsAبییه   MDHAبییا تبییدیل    )حاوی گییروه تیییول(  آنزیم
بییه عییلاوه، بییه   MDHARکنیید.  مهمی در زندگی گیییاه ایفییا می

 توسییط  آن  از  پییس  کییه  شوداحیا می DHAبه    صورت غیرآنزیمی
 AsA ( بییهGSH )وابسییته بییه DHAR: (EC1.8.5.1)فعالیییت 
شییده و اکسییید    GSSGبه   GSHشود. علاوه بر این،  می  بازیافت
( NADPHوابسییته بییه  )  GR  :(EC1.6.4.2)  توسط آنزیمسپس  

هموسییتازی تنظیییم    ی درمهمیی   آنزیم  GRشود.  احیا می GSHبه  
در  .(Couto et al., 2016)کییاهش اسییت -های اکسایشواکنش
خانواده  ، ازآنتی اکسیدان یآنزیم، GPX: (EC1.11.1.9)  گیاهان
POX کسید پرااست که    فعالبا یک گروه تیول بسیار    بدون آهن

لییی را از طریییق آها و اسیدهای چربیحذف کرده و را از    هیدروژن
GSH  وTRXکنیید هییا احیییا مییی(Bela et al., 2015 .) آنییزیم
GST:  (EC2.5.1.18)،  هییا و )به ویژه علییف کییش  هازنوبیوتیک

 ههییا را بیی آنکنیید و  سایر ترکیبات فعال دارویی( را متییابولیزه مییی
(. Christou et al., 2016) کنییدهای گیاهی منتقییل میییواکوئل
، تولییید هاهمچنین نقش مهمییی در تجزیییه پراکسییید GSTآنزیم  

 فعالیییت  تسییریعو همچنییین    رسانی در زمان تیینشپیامهورمون و  
GPX  دارد(Nianiou-Obeidat et al., 2017).  یکی دیگییر از
 حییذفنقییش مهییم در  باهم در گیاهان  های آنتی اکسیدان مآنزیم
ROS ،هیییاTRX :(EC1.8.1.9)  اسیییت. ایییین آنیییزیم دارای

اسییت و حییاوی یییک  (zو  y ،o ،h ،m ،f) هییای مختلییفایزوفرم
( WCG/PPG) فعییال آنزیمییی بییه نییام  کییاهش-اکسایش  جایگاه

پراکسییید   توسییط  را  2سییولفیدی  دی  پیونییدهای  آنییزیم  اییین.  است
 تییرسریع  را  هدف  هایپروتئین  و  کرده  احیا  3دی تیول  به  هیدروژن

et n óCalder)کنیید می تنظیم 4دی تیوتریتولیا  GSH آنزیم از

al., 2018)یزوفییرم آنییزیم اکلروپلاست گیاهییان، دو  . درTRX 
(TRXx  وTRXy ) سیسییتئین  2 احیییایبییاPRX،  هموسییتازی

دفییاع  ،TRX01 د، در حالی کییهنکنرا تنظیم می  کاهش-اکسایش
و  PRXآنتیییی اکسییییدانی را در میتوکنیییدری بیییا تعامیییل بیییا 

یکییی  .( 2015et alSevilla ,.) کنییدفعال مییی 5ردوکسینسولفی
، )EC1.11.1.15(:  6مبتنییی بییر تیییول PRXهییای  دیگر از آنزیم

 
1. NADPH-dependentflavinadeninedinucleotideenzyme 

2. Disulfidebonds 

3. Dithiol 

4. Dithiothreitol 

5. Sulfiredoxin 

6. Thiol-based PRX enzyme 

 اسییت کییه های گیاهیدر سلول  POX  شبه  آنتی اکسیدان  یآنزیم
( را در سیییتوزول، ROOHپراکسیییدها )پراکسییید هیییدروژن و 

هییای کنیید. آنییزیمها، میتوکندری و هسته خنثییی میییکلروپلاست
PRX  و( ابسته به تیولGSH   هسییتند و )یا هر گروه تیول دیگییر

لییی و معییدنی متنییوع را دارنیید و آپراکسیییدهای  احیییایتوانییایی 
)شییکل  دارنیید ROS هایهمچنین نقش مهمی در تنظیم مولکول

 .(Liebthal et al., 2018)( 2و جدول   5
 

های فعال اکسیژن گیاهان در پاسخ بهه پیام رسانی گونه

 تنش 

ROS زیستی به عنییوان های مختلف غیردر پاسخ به تنش  اضافی
های مختلییف متابولیییک و فیزیولییوژیکی نتیجه اختلال در فعالیت

مسیرهای دفییاع در (. Choudhury et al., 2017) شودمیتولید 
از انییرژی بییه   AsA-GSH، به عنوان مثال، مسیر  یآنتی اکسیدان

ی مصرف کند و هنگامی که این انرژاستفاده می NADPHشکل  
 نخواهنیید بییود ROSشود، این مسیرها قادر به فرار از سییمیت  می

(Choudhury et al., 2017 با این حییال، عملکردهییای .)ROS 
گیییاهی در  تیینشژن( در زیسییت شناسییی )به ویژه پراکسید هیدرو

غاز قرن بیست و یکم مورد توجه قرار گرفت. آپایان قرن بیستم و  
اکسییید هیییدروژن را بییه عنییوان های علمییی پرتعداد کمی از گروه

شناسایی کردند کییه باعییث ایجییاد فراینییدهای   رسانپیاممولکول  
 د.شییوهای مختلف محیطی میسازگاری و افزایش تحمل به تنش

ROSبه وجییود   تنشتحت    و میتوکندری  که در کلروپلاست  هایی
 ی و تنفسیییفتوسیینتز اجییزایها را از ممکن است الکترون  اندآمده

 ,Asada) ن شییوندآسیییب هییای ناشییی از آمانع  منحرف کنند و

در  ROSممکن است بییه تولییید    (. پراکسیداز دیواره سلولی2006
 د هیییدروژن ازن پراکسیییآکمییک کنیید کییه در  رسانیپیامرابطه با 

 7کلسیییم و پییروتئین کینییاز فعییال شییده بییا میتییوژن مسیییرهای
(MAPK)    د.کنپایین دست استفاده می  رسانیپیامبشار  آبه عنوان 

و اسییید ( ETهای گیاهی، به ویییژه اتیییلن )علاوه بر این، هورمون
هییای مختلییف های مختلف به تیینشدر پاسخ(، ABAبسیزیک )آ

و در نتیجییه افییزایش  ROSمتقابییل بییا    تعامییلمحیطی از طریق  
های تحت تنش ROS، که نشان دهنده نقش دوگانه  تنشتحمل  

 .(Saed-Moucheshi et al., 2019)نقش دارند  مختلف است
 
 

 
 

 

 
 

 

 
 

 
 

 
7. Nitogen-activatedproteinkinase 



 (.ROSهای فعال اکسیژن )آنزیمی حذف کننده گونهآنزیمی و غیرهای آنتی اکسیدان  مکانیسم واکنش. 2جدول  

Antioxidants Reactionscatalyzed Catalyticreactionsites 

Nonenzymatic 

Ascorbic acid Scavenges O2•–, H2O2, •OH, and 1O2 
Chloroplast, peroxisomes, cytosol, 

mitochondria, apoplast 

Glutathione Scavenges H2O2, •OH, and 1O2 
Chloroplast, peroxisomes, cytosol, 

mitochondria, apoplast 

Tocopherol Scavenges •OH, 1O2, ROO•, and ROOH 
Thylakoid membrane of 

chloroplast 

Carotenoids Scavenges mainly 1O2 Chloroplast 

Flavonoids Scavenges O2•–, H2O2, and 1O2 Chloroplast, vacuole 

Phenolic acids Scavenges O2•, •OH, ROO•, and ONOO Cell wall 

Alkaloids Scavenges O2•–, •OH, H2O2, and 1O2 Vacuole 

Nonprotein amino acids Scavenges O2•–, H2O2, and 1O2 Cytosol, mitochondria, cell wall 

Enzymatic 

Superoxide dismutase (SOD; EC 1.15.1.1) 2 O2•– + 2H → O2 + H2O2 
Chloroplast, peroxisomes, cytosol, 

mitochondria, apoplast 

Catalase (CAT; EC 1.11.1.6) 2H2O2 → 2H2O + O2 Peroxisomes 

Peroxidases (POX; EC 1.11.1.7) 

2PhOH + H2O2 → 2PhO• + 2H2O 

2PhO• → cross-linked substances, 

PhO• + Asc → PhOH + MDHA, 

PhO• + MDHA → PhOH + DHA 

Cell wall, apoplast, vacuole 

Polyphenol oxidase (PPO; EC 1.14.18.1) 
PhOH + O2 → Catechols + 

O2 → Q + H2O 

Thylakoid membrane of chloroplast, cytosol, 

vacuole 

Ascorbate peroxidase (APX; EC 1.11.1.11) H2O2 + AsA → 2H2O + MDHA 
Chloroplast, peroxisomes, cytosol, 

mitochondria, apoplast 

Monodehydroascorbate reductase 

(MDHAR; EC 1.6.5.4) 
MDHA + NAD(P)H → AsA + NAD (P)+ Chloroplast, cytosol, mitochondria 

Dehydroascorbate 

reductase (DHAR; EC 1.8.5.1) 
2GSH + DHA → GSSG + AsA Chloroplast, cytosol, mitochondria 

Glutathione reductase (GR; EC 1.6.4.2) 
GSSG + NADPH + 

H+ → GSH + NADP+ 
Chloroplast, cytosol, mitochondria 

Glutathione peroxidase (GPX; EC 1.11.1.9) H2O2 + GSH → H2O + GSSG Cytosol, mitochondria 

Glutathione 

S-transferase (GST; EC 2.5.1.18) 
R-X + GSH → GS-R + H-X Chloroplast, cytosol, mitochondria 

Peroxiredoxins (PRX; EC 1.11.1.15) 

H2O2 + PRX-S- → OH + PRX- 

SOH + GSH → PRX-SSG + H2O 

PRX-SSG + GSH → PRX-S- + GSSG 

Cytosol, chloroplasts, mitochondria, nucleus, 

extracellular spaces 

Thioredoxin (TRX; EC  1.8. 1.9) 
TRX-RS2 + NADPH + H+ → TRX-R 

(SH)2 + NADP+ 
Chloroplast, cytosol, mitochondria 

 

در تواند می ROSو ارتباط با هورمون ها،  پیامانتقال  علاوه بر
 و درگیییر شییود هییایییتمتابولانتقییال زیسییتی در هییای غیییرتیینش

 کییاهش،-اکسییایشهییای را در واکیینش فراینییدهای سییازگاری
های و در نهایت از سلول  کند  تنطیمها  رونویسی و ترجمه پروتئین

. (Choudhury et al., 2017) کنییدسیب دفییاع آگیاهی در برابر 
 و NO  رسییانیپیییاموه بر این، پراکسید هیییدروژن مسیییرهای  علا

Ca2+    های سلولی و فیزیولوژیکی تحییت پاسخنمو،  رشد و  در  که
 Janicka) کنییدمدیریت می دخالت دارند رازیستی های غیرتنش

et al., 2019 زا نقییش جییا کییه پراکسییید هیییدروژن دروننآ(. از

کاربرد خارجی محوری در افزایش تحمل استرس غیرزیستی دارد،  
ن در مقیییاس آو کییارایی  پراکسید هیدروژن در حال افزایش است  

. از (Hasanuzzaman et al., 2017)شییده اسییت بییزرگ ثابییت 
هییای (، گونییهRSS)  1هییای گییوگرد فعییالا گونییهبیی  ROS،  طرفی

تحییت ( RCS) 3هییای کییربن فعییال( و گونهRNS)  2نیتروژن فعال
 پیییامکنیید و در مسیییرهای انتقییال  ارتباط برقرار مییی  شرایط تنش
(. سطوح آنتییی اکسیییدان Kaur et al., 2019a) کندهمکاری می

 
1. Reactivesulfurspecies 

2. Reactivenitrogenspecies 

3. Reactivecarbonylspecies 
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متفاوت باشد و نقییش  ROS تولیددر سلول ممکن است به منظور 
 ,Hancock and Whiteman) داشته باشد  پیام رسانیخاصی در 

بیشییتر   رسییانیپیییامو    دریافییتبر تولید،   RSS(. در مقابل،  2016
ROS  وRNS  گذار است تأثیر(Kaur et al., 2019b) در  و این

 پیییام به عنوان واسطه ROSدر پایین دست  RCSه  ک  است  حالی
 .(Biswas et al., 2019) کندها عمل میدر پاسخ به انواع تنش

 

 ندهیانداز مطالعات آو چشم یریگ جهی نت

ROS   کند که از یک سییو  ای را در گیاهان ایفا می نقش دوگانه
محصول جانبی اجتناب ناپییذیر متابولیسییم هییوازی اسییت و از  

کنیید.  گر در شرایط تنش عمییل مییی عنوان نشان   سوی دیگر به 
کنند،  ها نه تنها به عنوان عوامل آسیب در گیاهان عمل می آن 

مسیییر پیییام رسییانی را در شییرایط تیینش بییرای  بلکییه اجییزای  
  ROSکننیید. سیینتز  های بیشییتر، فعییال مییی جلوگیری از آسیب 

شییود. تولییید  های گوناگونی تولید مییی گسترده است و در مکان 
های زیستی مانند لیپیییدها،  به تمام مولکول   ROSحد  بیش از  
آسیب وارد کییرده و در نهایییت منجییر بییه    DNAها و  پروتئین 

شود. با این حال، تکامل، گیاهان را بییه طیییف  ی مرگ سلول م 
تری از اقدامات دفییاعی مجهییز کییرده اسییت کییه شییامل  وسیع 

تغییرات در سطوح مورفولوژیکی، متییابولیکی و ژنتیکییی بییرای  
اری با شرایط نامطلوب محیطی است. یکی از این مییوارد،  سازگ 

های آنزیمی و  سیستم آنتی اکسیدانی گیاه است. آنتی اکسیدان 
و ایجاد تحمل در   ROSرآنزیمی، برای کاهش اثرات مخرب غی 

کننیید.  زای محیطی با یکییدیگر همکییاری می برابر شرایط تنش 
صل شده  های اخیر حا های قابل توجهی در سال اگرچه پیشرفت 

هییایی در درک مییا از تشییکیل  است، اما هنوز ابهامات و شکاف 
ROS   دلیییل    ها بر گیاهان وجییود دارد کییه بییه و نحوه تأثیر آن

هییا اسییت.  نیمه عمر کوتاه و ماهیییت بسیییار واکیینش پییذیر آن 
تواننیید مییا را در پاسییخ بییه بسیییاری از  های جدییید مییی تکنیک 

های  واع مولکول با ان   ROSسوالات در زمینه تعاملات مختلف  
هییا و مییواردی از اییین قبیییل یییاری رسییانند.  پیییام رسییان، ژن 

همییراه بییا  ،  1هییای آینییده در زمینییه ژنییومیکس پیشییرفت 
، بینش دقیقی را در مورد شییبکه  3و متابولومیک   2پروتئومیکس 

ROS   دهد. شکی نیست که  و پاسخ های مربوط به آن ارائه می

 
1. Genomics 

2. Proteomics 

3. Metabolomics 

یش از حیید  بییرای بیییان بیی   4رویکرد زیسییت شناسییی مولکییولی 
های ژن آنتی اکسیدانی مییی توانیید منجییر بییه افییزایش  کاست 

 های متعدد در آینده شود. تحمل به تنش 
 

 بع منا
 میعناصییر تنظیی  ی(. بررسیی 1402) ه.، یصییفر .، و، آیساعدموچشیی 

در گنییدم.   سموتازید  دیسوپراکس  میکدکننده آنز  یهاکننده ژن
 .73-64:  (1)2 غلات  یمیوشیو ب یوتکنولوژیب
 میعناصییر تنظیی   ی(. بررسیی 1402، آ. )یساعدموچش  وف.،    ،یسهراب

 یوتکنولوژیبدر گندم.  NAD(P)H oxidase یهاکننده ژن
 .81-67(:  3)2: غلات  یمیوشیو ب

Asada, K. (2006). Production and scavenging of 

reactive oxygen species in chloroplasts and their 

functions. Plant physiology 141: 391-396. 
Baker, A., & Graham, I. A. (2013). Plant 

peroxisomes: biochemistry, cell biology and 

biotechnological applications. Springer Science 

& Business Media. 
Bela, K., Horváth, E., Gallé, Á., Szabados, L., Tari, 

I., & Csiszár, J. (2015). Plant glutathione 

peroxidases: emerging role of the antioxidant 

enzymes in plant development and stress 

responses. Journal of Plant Physiology 176: 

192-201. 
Biswas, M. S., Fukaki, H., Mori, I. C., Nakahara, 

K., & Mano, J. i. (2019). Reactive oxygen 

species and reactive carbonyl species constitute a 

feed‐forward loop in auxin signaling for lateral 

root formation. The Plant Journal 100: 536-548. 
Boeckx, T., Winters, A. L., Webb, K. J., & 

Kingston-Smith, A. H. (2015). Polyphenol 

oxidase in leaves: is there any significance to the 

chloroplastic localization? Journal of 

experimental botany 66: 3571-3579. 
Calderón, A., Sevilla, F., & Jiménez, A. (2018). 

Redox protein thioredoxins: function under 

salinity, drought and extreme temperature 

conditions. Antioxidants and antioxidant 

enzymes in higher plants: 123-162. 
Carocho, M., & Ferreira, I. C. (2013). A review on 

antioxidants, prooxidants and related controversy: 

Natural and synthetic compounds, screening and 

analysis methodologies and future perspectives. 

Food and chemical toxicology 51: 15-25. 

 
 

 

 
4. Biotechnological approach 



Choudhury, F. K., Rivero, R. M., Blumwald, E., & 
Mittler, R. (2017). Reactive oxygen species, 
abiotic stress and stress combination. The Plant 
Journal 90: 856-867. 

Christou, A., Antoniou, C., Christodoulou, C., 
Hapeshi, E., Stavrou, I., Michael, C., Fatta-
Kassinos, D., & Fotopoulos, V. (2016). Stress-
related phenomena and detoxification mechanisms 
induced by common pharmaceuticals in alfalfa 
(Medicago sativa L.) plants. Science of the Total 
Environment 557: 652-664. 

Cleland, R. E., & Grace, S. C. (1999). Voltammetric 
detection of superoxide production by 
photosystem II. FEBS letters 457: 348-352. 

Cona, A., Rea, G., Angelini, R., Federico, R., & 
Tavladoraki, P. (2006). Functions of amine 
oxidases in plant development and defence. 
Trends in plant science 11: 80-88. 

Considine, M. J., María Sandalio, L., & Helen 
Foyer, C. (2015). Unravelling how plants benefit  
from ROS and NO reactions, while resisting 
oxidative stress. Annals of Botany 116: 469-473. 

Couto, N., Wood, J., & Barber, J. (2016). The role 
of glutathione reductase and related enzymes on 
cellular redox homoeostasis network. Free 
radical biology and medicine 95: 27-42. 

Datta, R., Roy, A., & Paul, S. (2023). Phytohormone 
signaling in osmotic stress response. In "Plant 
Hormones in Crop Improvement", Vol. 10, pp. 89-
108. Elsevier. 

de Pinto, M. C., Locato, V., Paradiso, A., & De 
Gara, L. (2015). Role of redox homeostasis in 
thermo-tolerance under a climate change 
scenario. Annals of Botany 116: 487-496. 

Friso, G., & van Wijk, K. J. (2015). Posttranslational 
protein modifications in plant metabolism. Plant 
physiology 169: 1469-1487. 

Gill, S. S., Anjum, N. A., Gill, R., Yadav, S., 
Hasanuzzaman, M., Fujita, M., Mishra, P., 
Sabat, S. C., & Tuteja, N. (2015). Superoxide 
dismutase-mentor of abiotic stress tolerance in 
crop plants. Environmental science and pollution 
research 22: 10375-10394. 

Gross, G. G. (1977).  Cell wall-bound malate 
dehydrogenase from horseradish. Phytochemistry 
16: 319-321. 

Guo, W., Xing, Y., Luo, X., Li, F., Ren, M., & 
Liang, Y. (2023). Reactive oxygen species: a 
crosslink between plant and human eukaryotic 
cell systems. International Journal of Molecular 
Sciences 24: 13052. 

Hancock, J. T., & Whiteman, M. (2016). Hydrogen 
sulfide signaling: interactions with nitric oxide 
and reactive oxygen species. Annals of the New 
York Academy of Sciences 1365: 5-14. 

Hasanuzzaman, M., Alam, M. M., Nahar, K., 
Mohsin, S. M., Bhuyan, M. B., Parvin, K., 
Hawrylak-Nowak, B., & Fujita, M. (2019). 

Silicon-induced antioxidant defense and 
methylglyoxal detoxification works coordinately 
in alleviating nickel toxicity in Oryza sativa L. 
Ecotoxicology 28: 261-276. 

Hasanuzzaman, M., Bhuyan, M., Mahmud, J., 
Nahar, K., Mohsin, S., Parvin, K., & Fujita, M. 
(2018). Interaction of sulfur with phytohormones 
and signaling molecules in conferring abiotic 
stress tolerance to plants. Plant signaling & 
behavior 13: e1477905. 

Hasanuzzaman, M., Nahar, K., Gill, S. S., Alharby, 
H. F., Razafindrabe, B. H., & Fujita, M. (2017). 
Hydrogen peroxide pretreatment mitigates 
cadmium-induced oxidative stress in Brassica 
napus L.: an intrinsic study on antioxidant 
defense and glyoxalase systems. Frontiers in 
plant science 8: 115. 

Hashem, H. A., & Khalil, R. (2023). Insight into the 
Interaction of Strigolactones, Abscisic Acid, and 
Reactive Oxygen Species Signals. In "Reactive 
Oxygen Species: Prospects in Plant 
Metabolism", pp. 179-211. Springer. 

Heyno, E., Mary, V., Schopfer, P., & Krieger-
Liszkay, A. (2011). Oxygen activation at the 
plasma membrane: relation between superoxide 
and hydroxyl radical production by isolated 
membranes. Planta 234: 35-45. 

Janicka, M., Reda, M., Napieraj, N., & Kabała, K. 
(2019). Plant abiotic stress: Function of nitric 
oxide and hydrogen peroxide. Nitric oxide and 
hydrogen peroxide signaling in higher plants: 
201-219. 

Jeevan Kumar, S., Rajendra Prasad, S., Banerjee, R., 
& Thammineni, C. (2015). Seed birth to death: 
dual functions of reactive oxygen species in seed 
physiology. Annals of botany 116: 663-668. 

Jozefczak, M., Bohler, S., Schat, H., Horemans, N., 
Guisez, Y., Remans, T., Vangronsveld, J., & 
Cuypers, A. (2015). Both the concentration and 
redox state of glutathione and ascorbate 
influence the sensitivity of arabidopsis to 
cadmium. Annals of botany 116: 601-612. 

Kapoor, D., Singh, S., Kumar, V., Romero, R., 
Prasad, R., & Singh, J. (2019). Antioxidant 
enzymes regulation in plants in reference to 
reactive oxygen species (ROS) and reactive 
nitrogen species (RNS). Plant Gene 19: 100182. 

Kaur, N., Kaur, J., Grewal, S. K., & Singh, I. 
(2019a). Effect of heat stress on antioxidative 
defense system and its amelioration by heat 
acclimation and salicylic acid pre-treatments in 
three pigeonpea genotypes. Indian Journal of 
Agricultural Biochemistry 32: 106-110. 

Kaur, P., Handa, N., Verma, V., Bakshi, P., Kalia, 

R., Sareen, S., Nagpal, A., Vig, A. P., Mir, B. A., 

& Bhardwaj, R. (2019b). Cross talk among 

reactive oxygen, nitrogen and sulfur during 



 69  ( 53-70)  1402، پیاپی چهل و چهارم، زمستان مدو سیزدهم، شماره   فناوری گیاهان زراعی، سالعلمی زیست مجله   
 

abiotic stress in plants. Reactive oxygen, 

nitrogen and sulfur species in plants: 

production, metabolism, signaling and defense 

mechanisms: 857-871. 
Kawaguchi, R., Suriyasak, C., Matsumoto, R., 

Sawada, Y., Sakai, Y., Hamaoka, N ,.Sasaki, K., 

Yamane, K., Kato, Y., & Bailly, C. (2023). 

Regulation of reactive oxygen species and 

phytohormones in osmotic stress tolerance 

during seed germination in indica rice. Frontiers 

in Plant Science 14: 1186960. 
Kim, M. J., Ciani, S., & Schachtman, D. P. (2010). 

A peroxidase contributes to ROS production 

during Arabidopsis root response to potassium 

deficiency. Molecular plant 3: 420-427. 
Kwak, J. M., Mori, I. C., Pei, Z.-M., Leonhardt, N., 

Torres, M. A., Dangl, J. L., Bloom, R. E., 

Bodde, S., Jones, J. D., & Schroeder, J. I. (2003). 

NADPH oxidase AtrbohD and AtrbohF genes 

function in ROS-dependent ABA signaling in 

Arabidopsis. The EMBO journal 22: 2623-2633. 
Lane, B. G. (2002). Oxalate, germins, and higher‐

plant pathogens. IUBMB life 53: 67-75. 
Laxa, M., Liebthal, M., Telman, W., Chibani, K., & 

Dietz, K.-J. (2019). The role of the plant 

antioxidant system in drought tolerance. 

Antioxidants 8: 94. 
Liebthal, M., Maynard, D., & Dietz, K.-J. (2018). 

Peroxiredoxins and redox signaling in plants. 

Antioxidants & redox signaling 28: 609-624. 
Martinez, C., Montillet, J., Bresson, E., Agnel, J., 

Dai, G., Daniel, J.-F., Geiger, J.-P., & Nicole, M. 

(1998). Apoplastic peroxidase generates 

superoxide anions in cells of cotton cotyledons 

undergoing the hypersensitive reaction to 

Xanthomonas campestris pv. malvacearum race 

18. Molecular Plant-Microbe Interactions 11: 

1038-1047. 
Meitha, K., Konnerup, D., Colmer, T. D., 

Considine, J. A., Foyer, C. H., & Considine, M. 

J. (2015). Spatio-temporal relief from hypoxia 
and production of reactive oxygen species during 

bud burst in grapevine (Vitis vinifera). Annals of 

botany 116: 703-711. 
Mittler, R. (2002). Oxidative stress, antioxidants 

and stress tolerance. Trends in plant science 7: 

405-410. 
Mittler, R., Vanderauwera, S., Gollery, M., & Van 

Breusegem, F. (2004). Reactive oxygen gene 

network of plants. Trends in plant science 9: 

490-498. 
Morscher, F., Kranner, I., Arc, E., Bailly, C., & 

Roach, T. (2015). Glutathione redox state, 

tocochromanols, fatty acids, antioxidant 

enzymes and protein carbonylation in sunflower 

seed embryos associated with after-ripening and 

ageing. Annals of Botany 116: 669-678. 
Naz, H., Akram, N. A., & Ashraf, M. (2016). 

Impact of ascorbic acid on growth and some 

physiological attributes of cucumber (Cucumis 

sativus) plants under water-deficit conditions. 

Pak J Bot 48: 877-883. 
Nianiou-Obeidat, I., Madesis, P., Kissoudis, C., 

Voulgari, G., Chronopoulou, E., Tsaftaris, A., & 

Labrou, N. E. (2017). Plant glutathione 

transferase-mediated stress tolerance: functions 

and biotechnological applications. Plant cell 

reports 36: 791-805. 
Noctor, G., De Paepe, R., & Foyer, C. H. (2007). 

Mitochondrial redox biology and homeostasis in 

plants. Trends in plant science 12: 125-134. 
Noctor, G., Reichheld, J.-P., & Foyer, C. H. (2018). 

ROS-related redox regulation and signaling in 

plants. In "Seminars in cell & developmental 

biology", Vol. 80: pp. 3-12. Elsevier. 
Noctor, G., Veljovic‐Jovanovic, S., Driscoll, S., 

Novitskaya, L., & Foyer, C. H. (2002). Drought 

and oxidative load in the leaves of C3 plants: a 

predominant role for photorespiration? Annals of 

Botany 89: 841-850. 
Ortiz-Espín, A., Locato, V., Camejo, D., 

Schiermeyer, A., De Gara, L., Sevilla, F., & 

Jiménez, A. (2015). Over-expression of Trx o 1 

increases the viability of tobacco BY-2 cells 

under H-O2 treatment. Annals of Botany 116: 

571-582. 
Ozgur, R., Uzilday, B., Sekmen, A. H., & Turkan, I. 

(2015). The effects of induced production of 

reactive oxygen species in organelles on 

endoplasmic reticulum stress and on the 

unfolded protein response in Arabidopsis. 

Annals of Botany 116: 541-553. 
Palma, J. M., Sevilla, F., Jiménez, A., del Río, L. 

A., Corpas, F. J., Alvarez de Morales, P., & 

Camejo, D. M. (2015). Physiology of pepper 

fruit and the metabolism of antioxidants: 

chloroplasts, mitochondria and peroxisomes. 

Annals of botany 116: 627-636. 
Pandey, S., Fartyal, D., Agarwal, A., Shukla, T., 

James, D., Kaul, T., Negi, Y. K., Arora, S., & 

Reddy, M. K. (2017). Abiotic stress tolerance in 

plants: myriad roles of ascorbate peroxidase. 

Frontiers in plant science 8: 581. 
Pell, E. J., & Steffen, K. L. (1991). Active 

oxygen/oxidative stress and plant metabolism. In 



 اهانیگ در هاآن ریتأث و  کارکرد د،یتول(: ROS) ژنیاکس فعال یهاگونه بر یمرورو همکاران:  ساعد موچشی 70
 

"Penn State Symposium in Plant Physiology 

1991: Pennsylvania State University)". ill. 
Petrov, V., Hille, J., Mueller-Roeber, B., & Gechev, 

T. S. (2015). ROS-mediated abiotic stress-

induced programmed cell death in plants. 

Frontiers in plant science 6: 69. 
Pu, X., Lv, X., Tan, T., Fu, F., Qin, G., & Lin, H. 

(2015). Roles of mitochondrial energy dissipation 

systems in plant development and acclimation to 

stress. Annals of Botany 116: 583-600. 
Rai, G. K., Mushtaq, M., Bhat, B. A., Kumar, R. R., 

Singh, M., & Rai, P. K. (2022). Reactive oxygen 

species: friend or foe. In "Thermotolerance in 

Crop Plants", pp. 129-162. Springer. 
Rasmusson, A. G., Geisler, D. A., & Møller, I. M. 

(2008). The multiplicity of dehydrogenases in 

the electron transport chain of plant 

mitochondria. Mitochondrion 8: 47-60. 
Saed-Moucheshi, A., Razi, H., Dadkhodaie, A., 

Ghodsi, M., & Dastfal, M. (2019). Association 

of biochemical traits with grain yield in triticale 

genotypes under normal irrigation and drought 

stress conditions. Australian Journal of Crop 

Science 13: 272. 
Serrano, I., Romero-Puertas, M. C., Sandalio, L. M., 

& Olmedilla, A. (2015). The role of reactive 

oxygen species and nitric oxide in programmed 

cell death associated with self-incompatibility. 

Journal of experimental botany 66: 2869-2876. 
Sevilla, F., Jiménez, A., & Lázaro, J. (2015). What do 

the plant mitochondrial antioxidant and redox 

systems have to say under salinity, drought, and 

extreme temperature? Reactive oxygen species and 

oxidative damage in plants under stress: 23-55. 
Sharma, P., Jha, A. B., Dubey, R. S., & Pessarakli, 

M. (2012). Reactive oxygen species, oxidative 

damage, and antioxidative defense mechanism in 

plants under stressful conditions. Journal of 

botany 2012: 170-187. 
Sonmez, M. C., Ozgur, R., & Uzilday, B. (2023). 

Reactive oxygen species: connecting eustress, 

hormesis, and allostasis in plants. Plant Stress: 

146-164. 

Terzi, R., Kadioglu, A., Kalaycioglu, E., & Saglam, 

A. (2014). Hydrogen peroxide pretreatment 

induces osmotic stress tolerance by influencing 

osmolyte and abscisic acid levels in maize 

leaves. Journal of Plant Interactions 9: 559-565. 
Tiong, S. H., Looi, C. Y., Hazni, H., Arya, A., 

Paydar, M., Wong, W. F., Cheah, S.-C., 

Mustafa, M. R., & Awang, K. (2013). 

Antidiabetic and antioxidant properties of 

alkaloids from Catharanthus roseus (L.) G. Don. 

Molecules 18: 9770-9784. 
Turrens, J. F. (2003). Mitochondrial formation of 

reactive oxygen species. The Journal of 

physiology 552: 335-344. 
Vavilala, S. L., Gawde, K. K., Sinha, M., & 

D’Souza, J. S. (2015). Programmed cell death is 

induced by hydrogen peroxide but not by 

excessive ionic stress of sodium chloride in the 

unicellular green alga Chlamydomonas 

reinhardtii. European Journal of Phycology 50: 

422-438. 
Vishwakarma, A., Tetali, S. D., Selinski, J., Scheibe, 

R., & Padmasree, K. (2015). Importance of the 

alternative oxidase (AOX) pathway in regulating 

cellular redox and ROS homeostasis to optimize 

photosynthesis during restriction of the cytochrome 

oxidase pathway in Arabidopsis thaliana. Annals of 

botany 116: 555-569. 
Vranova, V., Rejsek, K., Skene, K. R., & Formanek, 

P. (2011). Non-protein amino acids: plant, soil 

and ecosystem interactions. Plant and Soil 342: 

31-48. 
Xiaochuang, C., Chunquan, Z., Chu, Z., Junhua, Z., 

Lianfeng, Z., Lianghuan, W., Qingxu, M., & 

Qianyu, J. (2018). Nitric oxide synthase-

mediated early nitric oxide-burst alleviates 

drought-induced oxidative damage in 

ammonium supplied-rice roots. bioRxiv: 383323. 
Yan, M., Li, M., Ding, Z., Qiao, F., & Jiang, X. 

(2023). Plant Hormone Signals Mediate Melatonin 

Synthesis to Enhance Osmotic Stress Tolerance in 

Watermelon Cells. Horticulturae 9: 927.

 

 


