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A B S T R A C T   
Photosynthesis is a fundamental process, converts solar energy and carbon 
dioxide into carbohydrates, sustaining all life on Earth. With the global 
population approaching nine billion, the demand for food and energy has 
significantly increased. Furthermore, unexpected climate changes such as 
drought and floods have reduced agricultural land, highlighting the urgent need 
to improve crop productivity. An ambitious idea to address the global food 
demand and enhance crop efficiency in hot and arid climates involves 
redesigning the anatomical and biochemical pathways of C3 plants based on the 
metabolic blueprint of C4 plants. The structural complexity of key enzymes, 
such as Rubisco, along with the need for proper subunit alignment in the 
holoenzyme, poses significant challenges to enhancing photosynthetic 
efficiency through manipulating these enzymes. Since the discovery of 
photosynthetic pathways, studies have attempted to enhance the expression of 
certain enzymes from the C4 photosynthetic pathway in C3 plants. Although 
efforts have not yet directly led to significant improvements in photosynthetic 
efficiency or yield, they underscore the high potential of metabolic engineering 
as a precise and effective tool for crop improvement. Recent research on 
engineering C3 plants has demonstrated that introducing specific genes 
regulating leaf anatomy and C4 photosynthetic processes can significantly 
enhance photosynthesis and yield. Furthermore, emerging findings suggest that 
enzymes from simpler photosynthetic organisms, such as cyanobacteria and 
algae, may offer new avenues for substantial improvements in C3 

photosynthetic efficiency. This study discusses these advancements and 
explores strategies for engineering metabolic pathways to architect C3 crops 
based on C4 models. 
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  كربنه  سه  يزراع اهانيگ يطراح باز    :فتوسنتز يديكل گرانيباز ييشناسا

 
   5مقدم يبنائ محمد يعل ،4پور ميابراه فرشاد ، 3يغفار محمدرضا ،2 و1يصادق ميمر

 
  چكيده

 كـه  طـوري بـه  هستند، نيزم كره در ييايميوشيب هايواكنش تأثيرگذارتريناز  يكي فتوسنتز، فرآيندهاي
 مـرز  به جهان تيجمع شيافزا با امروزه. شوندمي هيتغذ فتوسنتز محصولات با زنده موجودات تمام باًيتقر
 راتيي ـتغ آن بـر  عـلاوه . اسـت يافتـه  شيافزا يتوجه قابل طوربه يانرژ و غذا يبرا تقاضا نفر، ارديليم نه
 ني ـا و داده كـاهش  را يكشـاورز  هـاي زمـين  مساحت ل،يس و ساليخشك مانند غيرمنتظره وهوايي آب
 از يبرخ ـ يسـاختمان  يدگيچيپ. كندمي دوچندان را يكشاورز محصولات عملكرد بهبود به ازين ت،يوضع
چـالش  هولـوآنزيم،  در آن واحـدهاي  زير ترازيهم به ازين و سكويروب ريفتوسنتز نظ ريمس مهم هايآنزيم
 هايايده از يكي. استآورده وجود به هاميآنز نيا يورز دست با فتوسنتز ييكارا شيافزا در را يجد هاي

 خشـك،  و گـرم  وهـواي آب در محصولات وريبهره بهبود و غذا يجهان يتقاضا نيتأم يبرا بلندپروازانه
 بـوده  C4 اهانيگ يكيمتابول نقشه ازاستفاده  با C3 اهانيگ ييايميوشيب و يكيآناتوم مسيرهاي بازطراحي

 در موجود هايآنزيم از يبرخ انيب شيافزا نهيزم در يمطالعات ،يفتوسنتز مسيرهاي كشف زمان از. است
 موجـب  تنهـايي به انيب شيافزا نيا هرچند. استشده انجام C3 اهانيگ در C4 اهانيگ يفتوسنتز ريمس
 يمهندس ـ يبـالا 	ليپتانس ـ دهنـده نشـان  اما است، نشده شتريب محصول ديتول و يفتوسنتز توان شيافزا

 ـجد ايدريچـه  رياخ هاييافته. است يزراع اهانيگ اصلاح در كارآمد يابزار عنوانبه كيمتابول  يبـرا  دي
 توجهقابل بهبود يبرا ،هاجلبك و سيانوباكترها مانند ،ترساده فتوسنتزكننده موجودات هايآنزيم از استفاده

 ـا. دهدمينشان را C3 اهانيگ فتوسنتز عملكرد در  يمهندس ـ يبـرا  مـوثرتري  هـاي روزنـه  هـا، يافتـه  ني
 بـه  مطالعه نيا در كه است كرده يمعرف C3 اهانيگ در مجدد يمعمار كي جاديا و يكيمتابول مسيرهاي
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   مقدمه
مدرن در طول هفتاد سال گذشته، بدون گسـترش   يكشاورز
و تنها با استفاده گسترده از كود، سموم و  يكشاورز هايزمين
 دي ـتول يدرصد 160 شيباعث افزا شدهاصلاحارقام  نيهمچن
 يم ـياقل راتييتغ ن،يزم شيگرما حال نيا بااست. شده يجهان

و  يقابـل كشـاورز   هـاي زمـين كـاهش   ،بينـي پيشغيرقابل
 مـواد  و كـود  از كمتـر  اسـتفاده  يبرا محيطيزيست ضرورت

هـا  آنبـا   كينزد ايآيندههستند كه در  هاييچالش ييايميش
 حـوزه  دانشـمندان  رياخ يهاتلاش شتريب. شد ميخواه رو هروب

تـنش  به مقاومت جاديا محدوده در ياهيگ علوم و يكشاورز
 مـواد  كمبـود  ،ياهيگ يهايماريب ،يستيز ريغ و يستيز يها
و در آن است بوده يكيمتابول يرهايمس بر هاآن ريثأت و يمغذ
 ـاز طر يعملكرد محصولات كشاورز شيافزا ها  شيافـزا  قي

 جملـه  از .اسـت شده گرفته دهيدنا يعملكرد فتوسنتز تا حدود
تيمحدود شونديم فتوسنتز ييكارا كاهش باعث كه يعوامل
 سيب -  1،5 -  بولوزير ميآنز دوگانه عملكرد ،ييايميفتوش يها

 به يادهي) و پدRuBisCO( از ژنياكس- لازيكربوكس فسفات
 يطراحباز ن،ينو يهايفناور گسترش با. است ينورتنفس نام
 شيافـزا  و بهبـود منظـور  بـه  فتوسـنتز  بـه  مربوط يرهايمس

 ياصـل  اهـداف  جملـه  از توانديم ،يزراع محصولات عملكرد
 اقتصـاد  گسـترش  و ييغـذا  تي ـامن نيتضـم  يبـرا  نيمحقق

 ،يك ـيژنت يدگي ـچيپ بـه  توجـه  بـا حال  ني. با اباشد 1يستيز
 قيطر از فتوسنتز ييكارا بهبود اهان،يگ يحيتشر و يكيمتابول
 ممكـن  و بـوده  زي ـبرانگچالش يكيمتابول يرهايمس يمهندس
 اهـان يگ در را يمتفاوت جينتا اديز زمان و نهيهز صرف با است

 در ).Trevese et al., 2022( باشـد داشـته  همـراه به مختلف
در  رگذاريثأتي هاميآنز عملكرد ابتدااست شده يسعمقاله  نيا

مختلـف جـذب كـربن در     يهاروش و يفتوسنتز يرهايمس
 جـاد ياي هـا ناقل و هاانواع پمپ و CAMو  C3، C4 اهانيگ

و سـپس تـلاش   رديگقرار  يبررس مورد تكاملشده در طول 
 يهـا و چالش فتوسنتز عملكرد بهبود جهت گرفته انجام يها

 مـورد  يعلم يهاافتهي نيآخر به توجه با ريمس نيموجود در ا
 . رديگ قرار يبررس

  

                                                                             
1. Bioeconomy 

  هامولكولزيست ديتول
 ميآنزتوسط  نيكره زم يرو يبه اتفاق كربن آل بيقر تياكثر
 بولوزير 3ونيلاسيكربوكس ميآنز نيشود. امي تيتثب 2سكويروب
كند كـه منجـر بـه    مي زيرا كاتال) RuBP( 4فسفاتبيس- 1،5
 PGA شود.مي PGA(5( سراتيفسفوگل- 3 دو مولكول ديتول
و  ATP6 كمـك مصـرف   سه كربنه است كه به بيترك كي

NADPH7، هـاي وابسـته بـه نـور     دست آمده از واكـنش به
پنج . شودمي اياح) G3P( 8فسفات- 3 ديسرآلدئيبه گلفتوسنتز، 

 ـتول G3Pمولكول از شش مولكول   يبازسـاز  يشـده بـرا   دي
 ـتـا ا  شوندميمصرف  RuBP مولكول . ابـد ي ادامـه  رونـد  ني
 افـت ياز شش مولكول كه صـرف باز  ماندهيباق G3Pمولكول 
قندهاي  ،يميآنز هايپس از گذر از چند مرحله واكنش نشده،

 دهد. همه مراحل فـوق در چرخـه  مي ليرا تشك 9شش كربنه
شده  ديتولشش كربنه  قندهايدهد. مي رخ 10بنسون - نيكالو
 ،11سرانجام به سوكروز يميآنز هايواكنشاز  يسر كي يط

   ).1 شكلشوند (مي ليتبد 13نشاسته ايو  12سلولز
  

  
  بنسون نيكالو چرخه در كربن تيتثب مراحل .1 شكل

Figure 1. Carbon fixation steps in the Calvin 
Benson cycle 

                                                                             
2. Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase oxygenase 

(RuBisCo) 
3. Carboxylation 
4. Ribulose-1,5-bisphosphate 
5. 3-phosphoglycerate 
6. Adenosine tri-phosphate 
7. Nicotinamide adenine dinucleotide hydrogen 

phosphate 
8. Glyceraldehyde 3-phosphate 
9. Hexose phosphates 
10. Calvin–Benson cycle 
11. Sucrose 
12. Cellulose 
13. Starch 
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 كــربن، ســميمتابول طــول در دشــدهيتول قنــدهاي نيــا
 دي ـتول يبرا توانندمي كه كنندمي ديتول يكربن هاياسكلت

 اسيدهايو  ليپيدها نه،يآم اسيدهاي مانند هامولكول ستيز
   ).Flügge et al., 2016( شوند استفاده كينوكلئ

  
  كربن تيتثب در سكويروب ميآنز هايچالش

توانـد واكـنش   مي ون،يلاسيعلاوه بر كربوكس سكويروب ميآنز
 دي ـآن تول جـه يكند كه نت زيكاتال زيرا ن 1RuBPونيژناسياكس
- 2 مولكـــول كيـــو  ســـراتيفسفوگل- 3 مولكـــول كيـــ

هـدف   چيه ـ تنهـا نـه  ري ـاخ بي ـتركاسـت.   2كولاتيفسفوگل
بـالاتر   هـاي غلظـت ندارد بلكه در  ايشدهشناخته  يكيمتابول
 ـبا كولاتيفسفوگل نيبنابرا .است يسم اهيگ يبرا  ـ در دي  كي
حـذف   وپـردازش   3ينور تنفس نام به گريد يكيمتابول ريمس
  . )2 شكل( شود

  

  
  C3 اهانيدر گ يتنفس نور هايواكنش .2 شكل

Figure 2. Photorespiration reactions in C3 plants 
  

از  يتعــدادرفــتن  باعــث از دســت  ينــور تــنفس
 جـه يدر نت و بودنـد شـده  تيتثب قبلاً كه CO2هاي  مولكول

                                                                             
1. Oxygenation 
2. 2-phosphoglycolate 
3. Photorespiration 

 ـاشود. مي اهيگ ياز انرژ يمقدار قابل توجه بـه  نـد يفرآ ني
بـوده و بـازده    عيشـا  خشـك،  و گـرم  يهوا و آبدر  ويژه

اسـت   نيا علتدهد. ميفتوسنتز را تا چهل درصد كاهش 
گرم و خشك كه سرعت تعرق بالاست،  هايمحيط دركه 

 يخطـوط دفـاع   نياز اول يكيدر واقع  هاروزنهبسته شدن 
بسـته شـدن    بـا . است يآب كم از يناش بيدر برابر آس اهيگ

 ـ   سكويدر اطراف روب CO2غلظت  ،هاروزنه  يكـم شـده ول
عامـل   عنـوان بـه آب كـه   رايز ،يابدمي شيافزا O2غلظت 

انتقـال الكتـرون    رهي ـزنج يبرا) الكترون دهنده( احياكننده
بـه  ژنياكس ـ و شـده  شكسـته  ،شودمياستفاده  يفتوسنتز
 طيتحت شـرا  نيبنابراشود. ميآزاد  يمحصول فرع عنوان

 اهي ـكـربن توسـط گ   تي ـهمزمان تثب طوربهگرم و خشك، 
 رودمـي  شيپ 4ونيژناسيمحدود شده و واكنش به نفع اكس

)Bauwe et al. 2010( . يژنازياكس ـ نـامطلوب  واكـنش 
 درتكامل  خياز تار ايعنوان بازماندهتوان بهميرا  سكويروب
 ـا. گرفت نظر  ـ ميآنـز  ني  ـ  ميليـارد سـه از  شيب  شيسـال پ

 ژنياكس ـ فاقـد  و CO2مملـو از   نيكه اتمسفر زم يهنگام

 ژنياكس ـپـس از ظهـور    نيبنـابرا است. يافتهتكامل  بوده،
ماننـد   ،فتوسـنتزكننده آب توسط موجودات  زيحاصل از فتول
 منظـور بـه  سـكو يروب ميآنز ن،يزماتمسفر  در 5سيانوباكترها

 Gowik( افتيتكامل مجدد ن CO2با  يواكنش اختصاص

& Westhoff, 2011 .(تنها كـربن نه ،يتنفس نور چرخه
بلكـه   ،گردانـد برمـي شده را دوباره به اتمسـفر   تيتثب هاي

كــربن  افــتيباز يرا بــرا ياز انــرژ يمقــدار قابــل تــوجه
 ريمس ـ هـاي واسطهآن به  ليو تبد كولاتيدر گل ماندهيباق

ــنتز مصــرف  ــيفتوس ــد. م ــاكن ــ ني ــه ريمس ــدامك س  ان
 هـاي آنـزيم  و 8يتوكنـدر يو م 7زومپراكسـي  ،6كلروپلاست

 تـنفس  چرخـه طـول   دركنـد.  مـي  ري ـموجود در آن را درگ
 ـآمون صـورت به نهيآم اسيدهاي يبرخ تروژنين ،ينور  9اكي

از  يمقـدار  زي ـمجـدد آن ن  افـت يباز يكه برا شودميآزاد 
از  نيبنـابرا  ).Keys, 1986شـود ( مـي مصرف  اهيگ يانرژ

از  يك ـي يفتوسنتز، كاهش تنفس نـور  نديزمان كشف فرآ

                                                                             
4. Oxygenation 
5. Cyanobacteria 
6. Chloroplast 
7. Peroxisome 
8. Mitochondria 
9. Ammonia 
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 راسـتا  نيهم در. فتوسنتز بوده است بازطراحياهداف مهم 
 .است گرفته صورت سكويروب ميآنز يرو ياديز قاتيتحق

 
 و ميتنظ ساختار،: سكويروب عملكرد دهيچيپ زميمكان
  سازيفعال

 ـ كروسكوپياستفاده از م با اشـعه   يسـتالوگراف يو كر يالكترون
 زيرواحـد دو نـوع   از سـكو يروبكه  استشدهمشخص  كسيا

 ـزنج شـامل  ينيئپروت  55000وزن حـدود   بـا ) L(بـزرگ   رهي
 دالتـون  13000وزن حـدود   بـا ) S(كوچك  رهيو زنج دالتون
ــك ــده ليتش ــت. ش ــزنج ژناس ــط   رهي ــزرگ توس  DNAب

ژن  نيطور معمول چنـد و به ،شودكدگذاري مي يكلروپلاست
 كدگـذاري  ايهسـته  DNA توسط كوچك رهيمرتبط با زنج

 زيرواحــد ).Miziorko and Lorimer, 1983شــود (مــي
 شود،مي سنتز كلروپلاست هايريبوزوم توسط سكويروب بزرگ

ــالي ــهدرح ــد ك ــك زيرواح ــط آن كوچ ــوزوم توس ــايريب  ه
كوچـك بـا عبـور از     يهارهيزنجشود. مي سنتز يتوپلاسميس

 ييبه محفظه استروما توزولياز س ،كلروپلاست يخارج يغشا
بزرگ  رهيشوند. در مجموع هشت زنجيها وارد مكلروپلاست
 ـ در) مـر يچهـار دا  صـورت (بـه كوچـك   رهيو هشت زنج  كي

 ياتصـال سوبسـترا   محـل يابند. ميتجمع  تربزرگمجموعه 
ribulose 1,5-bisphosphate  بـزرگ قـرار    هايزنجيرهدر

 وني ـآن و +Mg2مثـل   يت ـيدو ظرف ونيكات كياتصال  ودارد 
HCO3( كربناتيب

 ساختاردر  ياساس رييتغ كي جاديا باعث) -
 يضـرور  ميآنـز  سـازي فعـال  يكه برا شودمي ميآنز ييفضا
 ميفعـال آنـز   گاهيدر جا 2نيزيل 1ماندهيباق كي نيهمچن. است
 يبرا. مختلف وجود دارد هايگونه درشده  حفاظت صورتبه
مولكـول   كي شدن اضافه( 3ونيلاسيكاربام سكو،يروب تيفعال

CO2 ـاي) جانب رهيزنج نيگروه آم هب   يضـرور  اسـيدآمينه  ني
بـه حضـور    سكويروب ميآنز تيشروع فعال ،اين بر علاوه. است
 ري ـاخ ميآنـز  تيفعال .دارد يبستگ Rubisco activase ميآنز
شـدت   زاني ـردوكس و م ليپتانس ،ATP/ADPبا نسبت  زين

 ـ ريپـذ برگشت ليتشكشود. مينور كنترل  كاربامـات در   كي
 ياصـل  سـم يمكان +Mg2آن توسط  تيو تثب يزوريمحل كاتال

                                                                             
1 .Residue 
2. Lysine 
3. Carbamylation 

 ـ Rubisco activaseاسـت.   سـكو يروب تي ـكنترل فعال  كي
 سـكو يمحل اتصـال در روب  كيو به  است 4يچاپرون مولكول

فعال كند. ليرا تسه نيزيل ماندهيباق ونيلاسيدارد تا كاربام ازين
 5ATPبـه   ازي ـن Rubisco activaseتوسط  سكويروب يساز

 ADP/ATPكه نسبت  يدر صورت سكويروب يسازفعالدارد. 
. ابـد ييم ـ شيتوسط نـور افـزا   يلو ابدييكاهش م باشد،بالا 

 يد يكربوكس ـ- 2حذف  وازياكت سكويروب ميآنز ،اين بر علاوه
 لـه يكاربام يهاتياز سا را) CA1P( اي 6فسفات- 1 تولينيآراب
 ـ CA1P كنـد. يم ليتسه سكويروب  يع ـيمهاركننـده طب  كي
هـا در  از گونـه  يارياست كه در بس با اتصال محكم سكويروب

مـي آن  تيباعث كاهش فعال و شودميمتصل  ميشب به آنز
در شدت  سكويروب تيكننده فعالميتنظ احتمالاً ماده نيا .شود

در  سـكو ي، اما ممكـن اسـت در محافظـت از روب   استنور كم 
 ـبرابر تخر  يكـه سوبسـترا   يزمـان  در 7توسـط پروتئازهـا   بي

 وجود دارد، مهـم باشـد   نييپا يها، در غلظتRuBP ،يعيطب
)Parry et al., 2003(دياست كه  نيدر ا ميآنز يدگيچي. پ

ــيد ــربن  اكس ــهك ــان ــ تنه ــترا كي ــرا 8سوبس ــنش  يب واك
واكـنش   يبـرا  يبازدارنده رقابت كيو  ميآنز ونيلاسيكربوكس

هـر دو   يبـرا  كننـده فعـال  كيآن است، بلكه  ونيژناسياكس
 يبررس ـ يبـرا  نيبنـابرا  ،آيـد حساب مـي به زين ميآنز تيفعال
 ـبا ميآنـز  ونيلاس ـيكربوكس واكـنش  كينتيس  ،Km (O2) دي

Km (CO2)، Ki (O2)، Ki (CO2)، Vmax 

(carboxylase)  وVmax (oxygenase)  ــهرا ــوربـ  طـ
 ونيلاســيو كربوكس ونيداســياكس. همزمــان در نظــر گرفــت

بـه هستند و غلظـت   يفسفات دو واكنش رقابت سيب بولوزير
نـرخ انجـام دو    سـكو يروب ميدر اطراف آنز CO2و  O2 ترتيب

 كند.  مي نييواكنش را تع
  

  يتكامل يسازگار
به سـه   فتوسنتزكننده اهانيگ ،CO2 تيتثب رياساس مس بر

 ـ  ـ 9كراسولاسـه  اهـان يگشـوند:  مـي  ميتقس ـ يدسته كل  اي

                                                                             
4  . Molecular chaperone 
5  . Adenosine triphosphate 
6  . 2-carboxy-D-arabinitol 1-phosphate 
7. Protease 
8  . Substrate 
9. Crassulacean acid metabolism 
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CAM، اهانيگ C3 اهانيو گ C4 .موجـود در   هـاي تفاوت
 است.شدهخلاصه  )1(سه دسته در جدول  نيا

گـذاري  نام نيا علت. نام دارد C3فرم، فتوسنتز  ترينرايج
 يعني CO2 تيتثب از يناش داريپا بيترك نياول بودن كربنه سه

3-phosphoglycerate اهانيگ اكثر. است C3 بهاما  هستند
بازده فتوسـنتز   م،يبه آن پرداخت ترپيشكه  يتنفس نور دليل
 ـ كراسولاسه سميمتابول. كم است اهانيگ نيدر ا  حـل راه كي
تكامل بوده  خيدر طول تار يجهت كاهش تنفس نور عتيطب

و فقـط در   انـد بستهدر طول روز  هاروزنه ر،يمس نيا در. است
ميباز  هايابد، روزنهمي شيشب كه دما كاهش و رطوبت افزا

 2هـا واكوئـل در  1مالات صورتبه CO2 اهانيگ نيا درشوند. 
 سـكو يروب ميتوسط آنز تيتثب يشده و در طول روز برا رهيذخ

معتدل بـه  يوهوادر آب C3 اهانيكه گ يدر حال شود.ميآزاد 
ماننـد خـانواده   ( كراسولاسـه  اهـان يكننـد، گ يرشد م ـ يخوب

امـا   ،انـد شـده خشـك سـازگار    اريبس ـ طيشرا با) 3هاكاكتوس
 حـل تـرين راه موفـق  .كـم اسـت   اريبس هاآن در رشد سرعت

بـوده   C4تكامل فتوسنتز  ،يمقابله با تنفس نور يبرا عتيطب
ــت ــنتز. اس ــه C4 فتوس ــاز تغ ايمجموع ــاتوم راتيي و  يكيآن

 ســكويروب ميرا در اطــراف آنــز CO2 كــهاســت  ييايميوش ـيب
 ـبه C4 ريمس كند.ميمتمركز  بـار در   60از  شيطور مستقل ب
است و افتهيگلدار تكامل  اهانيگ اي 4هاوسپرميآنژ هايخانواده
 5يتكامل يهادهيپد نياز همگراتر يكيآن را  توانمي نيبنابرا

 منـاطق  ،هـا ايدر دولپـه  C4 فتوسـنتز  شيدايأ پ. منشدانست
 اثـرات  و شـده كم در نظر گرفتـه   ييايعرض جغراف با خشك

 يضـرور  طيشـرا  عنـوان بـه  يو شـور  يخشك گرما، يبيترك
در تمـام   ).Parry et al., 2003انـد ( شـده معرفي C4تكامل 
 ـ ري ـكـربن غ  تيتثب هي، گام اولC4 فتوسنتز يهانسخه  ـ يآل  اي
CO2، ــفعال ــز تي ــفوانول ميآن ــپ فس ــ روواتي  6لازيكربوكس

)PEPCase (ـمزوف هايسلولكه تنها در  ميآنز نيا. است   لي
HCO3( 7كربنــــاتيب از دارد، وجــــود

 زيكاتــــال يبــــرا )-
ــنول پافســفو ونيلاســيكربوكس ــه) ســهPEP(8وات روي  كربن

                                                                             
1  . Malate 
2  . Vacuoles 
3  . Cactaceae 
4  . Angiosperms 
5  . Polyphyletic evolution 
6. Phosphanol pyruvate carboxylase 
7. Bicarbonate 
8. Phosphoenolpyruvate 

كربنـه را   چهار )OAA( 9كياگزالواست ديتا اس كندمياستفاده 
بـه مـالات    OAA ليشدن و تبـد  اياح واكنش دهد. ليتشك

 درگيـرد.  ميصورت) MDH( دروژنازيمالات ده ميتوسط آنز
 هـاي سـلول بـه   10پلاسمودسماتا قيطر از مالات بعد مرحله

 CO2مكان اسـت كـه    ني. در ايابدميانتقال  11يغلاف آوند
 ـشده در ا رهيذخ  يم ـيآنز تي ـفعال بـا  ،چهـار كربنـه   دياس ـ ني

 رسدمي يغلظت آن به حد و شودميآزاد  12ونيلاسيدكربكس
بعـد شـامل    مرحلهكند. ميرا اشباع  سكويفعال روب گاهيكه جا
) CO2 هي ـاول رنـده يپذ( پيـرووات فسـفوانول  يايو اح يبازساز
بـا   ،)PPDK( 13كينـاز دي ارتوفسـفات  پيـرووات  ميآنز توسط

 هـاي سـلول و سپس انتقال آن به  ATP مولكولمصرف دو 
كد كننـده   هايژن انيب يالگو C4 زنتفتوسدر  .است ليمزوف
 هايسلولبه  سكويروب حضور و افتهي رييهم تغ سكويروب ميآنز

 تغييـرات عـلاوه بـر    يعن ـاسـت. ي شدهمحدود  يغلاف آوند
تكامـل   يط ـ زين هاژن انيب ميدر تنظ ،ييايميوشيو ب يآناتوم

 ،C3 يكيمتابول مسيرهايشكل سه  در. رخ داده است يراتييتغ
C4  وCAM اند.شده داده شيخلاصه نما صورتبه  

 هـاي نـام بـه   ياصـل  لازيدكربوكس ـ ميدو آنـز  تاكنون
NADP-ME14  وNAD-ME15 همه دراند. شدهشناسايي 

 كـه  دارد، وجـود  مشـترك  يم ـيآنز مرحله كي C4 اهانيگ
 اسـت  PEPC توسط هياول ونيلاسيكربوكس واكنش شامل

 يهــاسـلول  در كياگزالواســت دياس ـ ديــتول آن جـه ينت كـه 
 و هـا متابوليت انتقال شامل كه يبعد مراحل. است ليمزوف
 ـ است، ونيلاسيدكربوكس واكنش محل  ـز نيب  هـا گـروه  ري

 چهـار  بي ـترك NADP-ME گـروه  ريز در. است متفاوت
ــه ــتات كربن ــط اگزالواس ــز توس  NADP-malate ميآن

dehydrogenase عنــوانبــه و شــده ليتبــد مــالات بــه 
شود. مي منتقل يآوند غلاف هايسلول به غالب تيمتابول

 شـود  مي ليتشك ونيلاسيدكربوكس واكنش يط در رواتيپ
 ميآنـز  توسـط  تـا  گـردد مـي  بـاز  لي ـمزوف هايسلول به و

pyruvate phosphate dikinase بـه  و شـده  لهيفسفور 
  .شود ليتبد رواتيپ انول فسفو

                                                                             
9. Oxaloacetic acid 
10. Plasmodesmata 
11. Bundle sheath 
12. Decarboxylation 
13. Pyruvate orthophosphate dikinase 
14. NADP-dependent malic enzyme  
15. NAD-dependent malic enzyme 
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  اهانيدر گ يفتوسنتز ياصل ريموجود در سه مس هايتفاوت. 1 جدول
Table 1. The differences in three main photosynthetic pathways in plants 

 اتيخصوص  CAM اھانيگ C4 اھانيگ C3 اھانيگ
 ینور تنفس زانيم كم يليخ کم درصد) 40از  شي(تا ب اديز

   معتدل يدما
 گراد) درجه سانتي 25تا  15(

   روز در بالا حرارت درجه ،يريمناطق گرمس
 گراد)درجه سانتي 40تا  30(

  بياباني گرم و خشك، نيمه يآب و هوا
 )گراد يدرجه سانت 40از  شيب يدما(

 يعيگاه طبزيست

 دادن آب در اثر تعرقاز دست زانيم كم اريبس كم اديز

 رييبدون تغ
  هاي واكنش و ژنيمولد اكس يهاي نورواكنش

  جدا شده گريكدي از ينظر مكان از نيچرخه كالو
 شوندميمتفاوت انجام  هايسلولدر  و

   ژنيمولد اكس يهاي نورواكنش
  از  نيهاي چرخه كالوواكنش و

 اندشدهز هم جدا ا ينظر زمان
 ينور تنفس كاهش جهت يتكامل راتييتغ

 كننده كربن هاي تثبيتنوع سلول ليمزوف  كرانز) يآناتوم( يآوند غلاف و ليمزوف ليمزوف

Ribulose-1,5-bisphosphate phosphoenolpyruvate phosphoenolpyruvate كربن رندهيپذ بيترك نياول 

RuBisCO Phosphoenolpyruvate carboxylase Phosphoenolpyruvate carboxylase كنندهكربوكسيله ميآنز نياول 

3-phosphoglycerate 
  و سپس  كياگزالواست دياس ديتول ابتدا
 دياس كيآسپارت ايبه مالات  ليتبد

   و كياگزالواست دياس ديتول ابتدا
 به مالات ليتبد سپس

 داريپا محصول نياول

   مهم محصولات جمله از اهان،يگ اكثر
 مانند برنج و گندم يكشاورز

 شكرين ذرت، ،يريگرمس يعلف اهانيگ
  ، يخنجر گل ده،يكاكتوس، ارك

 سدوم اهيگ، شمي اهيگ
 مثال

  

  
  اهانيدر گ يفتوسنتز مسيرهاي انواع .3 شكل

Figure 3. Different types of photosynthetic pathways in plants 
  
 ميآنـز  توسـط  اگزالواسـتات  ،NAD-ME گروه ريز در

aspartate aminotransferase شده ليتبد آسپارتات به 
شـود.  مي منتقل يآوند غلاف هايسلول يتوكندريم به و
 reductive هـاي واكـنش  يط ـ آسپارتات ،يتوكندريم در

deamination از پـس  مـالات شـود.  مي ليتبد مالات به 
 NAD-malic enzyme ميآنـز  توسط شدن لهيدكربوكس

 هـاي سـلول  توسليس در رواتيپشود. مي ليتبد رواتيپ به
 alanine aminotransferase ميآنز توسط يآوند غلاف
 ليــمزوف هــايســلول بــه و شــودمــي ليتبــد نيآلانــ بــه

 ـ اكي ـآمون تعـادل  تا گردد بازمي  ـمزوف سـلول  دو نيب  و لي

 PEP بـه  مرحله چند يط نيآلان. شود حفظ يآوند غلاف
 و ونيلاس ـيكربوكس از يديجد دور سازپيش تا شده ليتبد

 ).Rao & Dixon 2016( كند فراهم را ونيلاسيدكربوكس
 شدهخلاصه  2در جدول  اهانيگ نيا يكيمتابول مشخصات

  است.
 جداسـازي شـامل   C4 ريشـكل مس ـ  ترينيافته تكامل

دو نوع سـلول مختلـف    نيب يكيمتابول هايواكنش ييفضا
 ـو يآنـاتوم  كياست كه در   1كرانـز  نـام  بـه  بـرگ  در ژهي
  اند.شدهسازماندهي

                                                                             
1. Kranz 
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 C4 موجود در فتوسنتز مسيرهاي انواع .2 جدول

Table 2. Types of pathways in C4 photosynthesis 

  C4 ريمس انواع
  كه وارد  ايكربنهچهار  بيترك
  شودمي يغلاف آوند هاي سلول

   واكنش محل
  ونيلاسيدكربوكس

   ميآنز
  لازيدكربوكس

  كه به  ايكربنهسه بيترك
  گرددبرمي ليمزوف هايسلول

  مثال

NADP-ME كلروپلاست  مالات  NADP-ME گوم سور شكر،ين ذرت،  رواتيپ  

NAD-ME  يتوكندريم  آسپارتات  NAD-ME  نيآلان  
Bristlegrasses، 

 و خرفه اهيگ
Portulaca oleracea  

 
تاج گل است و چون دو  معنايبه يدر زبان آلمان كرانز

اطـراف رگبـرگ    دري) آونـد  غـلاف  و ليمزوف(نوع سلول 
 ـبـه ا  ،كننـد مـي  جاديبه تاج گل ا هيشب يساختمان نـام   ني
 ـمزوف هايسلول درشود. ميخوانده   توسـط  CO2ابتـدا   لي

شـده و   ليتبـد  كربناتيبه ب) CA( 1درازيانه كيكربن ميآنز
 بـه ) O2حساس به ريغ( لازيكربوكس كيپس از آن توسط 

 ـا شـود. مـي  ليتبد چهار كربنه بيترك كي واكـنش در   ني
چهـار   بيترك نيا سپس افتد.مياتفاق  ليمزوف هايسلول
كه  ييجا ،شودميمنتقل  يغلاف آوند هايسلولبه  كربنه

 اهانياكثر گ درشود. مي لهيدكربكس CO2آزاد كردن  يبرا
C4 ـدر ز يغـلاف آونـد   هـاي دليل قرارگيري سـلول به   ري

 سـه يدر مقا ينور كمتر )كرانز يآناتوم( ليمزوف هايسلول
 جـه يدر نت ،رسـد ها مـي سلول نيبه ا ليمزوف هايسلولبا 

رخ  ليمزوف هايسلول در شتريبوابسته به نور  هايواكنش
بهو  يغلاف آوند هايسلولدر  سكويروب نيبنابرادهد. مي
 ـاگـردد.  مـي آزاد شده، اشـباع   CO2از  ژن،ياز اكس دور  ني

 ـتول ينـور  هـاي واكـنش از  سكويروب يكيزيف يجداساز  دي
ــده اكسـ ـ ــور  ژن،يكنن ــنفس ن ــاهش و ظرف يت ــرا ك  تي

 ـادهـد.  مـي  شيبـرگ را افـزا   يفتوسنتز قنـد   اهـان يگ ني
 يو دما دينور شد طيدر شرا C3 اهانينسبت به گ يشتريب

در  سـكو يروب ميآنـز  چون ن،يبر ا علاوهكنند. مي ديبالا تول
 C4 اهانيگ ،كند ميعمل  كارآمدتر CO2بالاتر  هايغلظت

 ـكـه ا  ييدارنـد و از آنجـا   ازي ـن يكمتر ميآنز به  ميآنـز  ني
اسـت، منجـر بـه     اهي ـگ هـاي برگدر  نيپروتئ ترينفراوان
اسـت   شده اهانيگ نيدر ا تروژنيدر مصرف ن جوييصرفه

)Romanowska & Wasilewska-Dębowska, 

 شده داده نشان ديمطالعه جد كيدر  وجود نيا با). 2022
ــت ــزا اس ــه اف ــم شيك ــتول زاني ــز دي ــكويروب ميآن ــا  س ب

                                                                             
1. Carbonic anhydrase 

قـرار دادن   ثيرأتتحتبدون  تواندمي يكيژنت هاي دستورزي
تـوده   سـت يز ديتول زانيم تروژن،ين نهيمصرف به يكارآمد
-Salesse(دهد  شيافزا يتا حدود C4و  C3 اهانيرا در گ

Smith et al, 2024 .(از  يمهـم زراع ـ  اهـان يگ از يبرخ ـ
 ـا جـزء 5 ارزن و4شـكر ين ،3سـورگوم  ،2جمله ذرت  گـروه  ني

غـلاف   هـاي سـلول و هـم   ليمزوف هايسلول هم. هستند
ــد ــرا يآون تحــت  C4 اهــانيگ ســتميدر س يســازگار يب

 ـا جهينت دراند. گرفتهقرار  يكيآناتوم راتييتغ  ـتغ ني  رات،يي
واكـنش انجام  يبزرگ شده و برا يغلاف آوند هايسلول
توسـط   نيهمچن ـ ،انـد شـده  ياختصاص نيچرخه كالو هاي

متصـل   لي ـمزوف هايسلولپلاسمودسماتا به  ياديتعداد ز
) آسـپارتات  و مـالات ( CO2 هـاي شـاتل تا انتقـال   اندشده
از  بـالاتري تـراكم   هـا . بـرگ ردي ـو بهتـر صـورت گ   ترسريع

حاصل شـود كـه هـر     نانيتا اطم دهندميرا نشان  ها رگبرگ
 يسلول غلاف آونـد  كيبا  ميدر تماس مستق ليسلول مزوف

در  لازيكربوكس ـ پيروواتفسفوانول  يديكل ميآنز مقدار. است
از مقـدار آن در   شتريب اريبس C4 هايگونه ليمزوف هاي سلول
 زي ـن هـا سـينتيك آن خـواص   نياست، همچن ـ C3 هايگونه

 ).Gowik & Westhoff, 2011(متفاوت است 

  
ــازطراحي ــيرهاي ب ــيب مس ــنتز ييايميوش  در فتوس

   C3 اهانيگ
و  دينفر خواهد رس ارديليبه مرز نه م زوديبهجهان  تيجمع

غـذا   يبـرا  شـتر يب يتقاضـا  يمعنابه تيجمع شيافزا نيا
ماننـد   وهوايي غيرمنتظـره آب راتييتغ گريطرف د از. است

 شتريرا ب يكشاورز هايزمينمساحت  ل،يو س ساليخشك

                                                                             
2. Zea mays 
3. Sorghum bicolor 
4. Saccharum officinarum 
5. Pennisetum glaucum 
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 اسـت  يضـرور  طيشرا نيا با. از گذشته كاهش داده است
 ماننـد  يكشـاورز  مهـم  محصـولات  عملكـرد  بهبود به كه

 اهـان يگ جـزء كه  5زمينيسيبو  4ايسو ،3جو ،2گندم ،1برنج
C3 زمان كشف فتوسنتز  از. ميهستند، بپردازC4  در اواسط

نسبت  يفتوسنتز ريمس نيا يايمزا ييو شناسا ،1960دهه 
جهـت انتقـال صـفات     ياريبس ـ هـاي تـلاش  ،C3به نـوع  

ــوب  ــا اســتفاده از  ،C4مطل مرســوم اصــلاح  هــايروشب
گونه نيب هايي. تلاقيانجام گرفت C3 اهانيبه گ ،6نباتات
ــاي ــرنج و  C3 ه ــد ب ــت   C4مانن ــام گرف ــد ذرت انج مانن

)Brown and Bouton, 1993 .(ـ   شـتر يب فرزنـدان،  يول
 يشناسستيز عيتوسعه سراند. دادهرا نشان  C3صفات والد 

 ـدانشمندان را بـه فكـر تول   ك،يژنت يمهندسو  يمولكول  دي
 ـتما يژگ ـيبـا و  شده يمهندس سكويروب ميآنز  برابـر  دو لي
 ـتماكـاهش   ،CO2 واكنش بـا  يبرا واكـنش بـا    يبـرا  لي
 ,Raines( بـالاتر انـداخت   يكيتيو سرعت كاتـال  ژنياكس

 اهانيدر گ سكويروب 7ورزياز مشكلات دست يك. ي)2006
 رواحـد يآن است كه از هشـت ز  يساختمان يدگيچيپ ،يعال
شـده  ليواحد كوچك تشـك  ريبزرگ و هشت ز يديپپتيپل

واحد كوچـك در ژنـوم هسـته     ريز ي كدكنندههاژن است.
واحد بزرگ در ژنـوم كلروپلاسـت    ريز يهاهستند، اما ژن

 يواحـدها  ريدر مونتاژ ز را يمشكلات و شونديم يكدگذار
 جـاد يا ورزيپـس از دسـت   م،يبزرگ و كوچك در هولوآنز

 جـاد يا يبرا يشگاهيآزما طيدر شرا ييزاجهش ازكنند. مي
ــييتغ ــده DNAدر  يرات ــز كدكنن ــدها ري ــزرگ و  يواح ب

بهبـود   يبـرا  هـايي تـلاش  و اسـت كوچك، استفاده شـده 
 هـاي آمينه دياس ينيگزيجا كمكبه سكويروب ميخواص آنز

 ـدر ز ميفعال آنـز  گاهيخاص در جا  انجـام واحـد بـزرگ    ري
 اهانيگ ينور تنفس ريمس ليو تحل هيتجز اما. است گرفته
بـا   تنهـا  C3فتوسـنتز   نكهيا احتمالكه  دادنشان  ختهيترار

 ـا در منفرد ميآنز كي ميمستق يدستكار بهبـود   ر،يمس ـ ني
 نيبنـابرا  .)Parry et al., 2003( رسدميبه نظر  ديبع ابدي

                                                                             
1. Oryza sativa L. 
2. Triticum aestivum 
3. Hordeum vulgare 
4. Glycine max 
5. Solanum tuberosum 
6. Conventional methods of plant breeding 
7. Genetic manipulation 

 در ياهي ـگ سكويروب ساختار يبالارسد حفاظت ميبه نظر 
 هـدف  كـه  ياصلاحات تمام كه استشده باعثتكامل  يط
 مواجـه  شكست با هستند ميآنز نيا فعال هايجايگاه هاآن

 ـا بر علاوه. شوند  يبـرا  اياميدواركننـده  رويكردهـاي  ن،ي
 و نـدارد  وجود اصلاح يبرا نيگزيجا هايجايگاه ييشناسا
 ميآنز يمهندس در كه 8بالا يبازده با يغربالگر هايروش

 چـالش . سـتند ين اسـتفاده قابـل  راحتـي به شوند،مي استفاده
 كـه  است هاكلروپلاست يختيترار در اديز يدگيچيپ گر،يد

 بـه . كنـد مي محدود را آميزموفقيت اصلاحات انجام امكان
 ييكارا بهبود يبرا هاتلاش دهه، نيچند يط ل،يدل نيهم
 نيهمچن ـاند. داشته يمحدود تيموفق اهانيگ در سكويروب
 ـ هـر  شتريب انيب -NADPو  PEPCase ميآنـز  دواز  كي

ME ختــهيترار اهــانيدر گ C3  تــوان  شيباعــث افــزا
 ,Ruan(اسـت   نشـده  شـتر يبمحصول  ديو تول يفتوسنتز

كارآمـد   يابزار اصلاح كيژنت يمهندس حال نيا با. )2012
 هـايي ژناز  ايتـوان مجموعـه  ميكه با آن  است يقيو دق

را  C4فتوسـنتز   ييايميوشيب فرآيندهايبرگ و  يكه آناتوم
كـرد   اني ـو ب يمـورد نظـر معرف ـ   اهانيدر گ ،كنندمي ميتنظ

)Karki et al., 2013( .يافتـه جهش اهانيگ جاديا نيهمچن 
زيسـت  قاتيمدرن و تحق ياهيدر مطالعه علوم گ يابزار مهم
 ـ توانندمياوقات  يگاه و هستند يمولكول شناسي منبـع   كي

يافتهجهش نكهيا ايو  باشند، اهانيگ يكيبهبود ژنت يبرا ديجد
در  هـا تفـاوت  يبرخ ـ لي ـبـه روشـن شـدن دل    تواننـد ها مي

-OsBP ژنمثال  عنوان. بهكمك كنند يفتوسنتز مسيرهاي

مـي را كـد   DNAبه  شوندمتصل  ينئپروت كيبرنج  در 73
بـه   گريژن د كي يسيرونو ميدر تنظ رودميكه احتمال  كند
كـه در آن   ختـه يترار برنجباشد. داشتهنقش  waxy geneنام 
 يدارا ،10ينسبت به نوع وحش ،9خاموش شده OsBP-73ژن 
و تعداد كمتر دانـه در   ترهاي كوچكتر، خوشههاي كوتاهبوته

 ـا نيهمچن ـ. هر خوشه بود مقـدار   يحـاو  ختـه يترار اهي ـگ ني
. بود Rubisco activaseو  سكويروب ميآنز ل،يكلروف يكمتر

نـرخ   يدرصـد  29,3نشان داد كه كاهش  يبعد هايبررسي
-OsBPژن  كـه  ختهيبرنج ترار نيفتوسنتز خالص برگ در ا

                                                                             
8. High throughput 
9. Silenced 
10. Wild Type 
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 RuBP ونيلاسيكربوكس تيبه محدود ،خاموش شده آن 73
 آمـده  دست هب جينتا از. شوديمربوط م زين RuBP يو بازساز
 ليدل كي RuBp يدر بازساز تيكه محدود شد گيرينتيجه

 Chenشـود ( مـي محسـوب كاهش نرخ فتوسنتز  يغالب برا

and Xu, 2007.( نـرخ گرفت كـه   جهينت توانمي نيبنابرا 
 سكويروب ميآنز نييفتوسنتز تنها مربوط به عملكرد پا نييپا

 يكـم بازسـاز   سـرعت  ماننـد  يگـر يد عوامـل  و شودنمي
 ـفتوسـنتز   يكارآمد در توانندمي زين RuBPمولكول  ثير أت

 ختـه يترار اهانيگ ديجهت تول ياديز قاتيتحقباشند. داشته
 RuBP يمهم بخش بازساز هايآنزيمانجام گرفت كه در 

بـه   تـوان هـا مـي  آنـزيم  نيجمله ا از. داشتند انيب شيافزا
fructose-1,6-bisphosphatase اختصاربه اي FBPase 

 SBPase ايــ sedoheptulose-1,7-bisphosphataseو 
موجـود در چرخـه    هـاي آنـزيم  يچه تمـام  اگر. اشاره كرد

 ـ  يضرور CO2 تيجهت تثب نيكالو سـطوح   يهسـتند، ول
 ـا هايآنزيم رينسبت به سا ميدو آنز نيغلظت ا چرخـه   ني
 ـا. )Woodrow & Mott, 1993(اسـت   تـر پـايين  دو  ني

و بـه   كننـد مـي  زيرا كاتال 1ناپذيرهاي برگشتواكنش ميآنز
داشـته نقـش   نيسرعت چرخه كالو ميدر تنظ رسدمينظر 

به نـام   فرد بهمنحصر ميآنز كي يحاو 2باشند. سيانوباكترها
fructose-1,6-/sedoheptulose-1,7-

bisphosphatase اختصـار به اي FBP/SBPase  هسـتند. 
ــا ــز ني ــنش ميآن ــيدفسفور واك ــترا 3ونيلاس ي دو سوبس

fructose-1,6-bisphosphatase و sedoheptulose-

1,7-bisphosphatase و  كندمي زيكاتال كساني طوربه را
 ـا قي ـتحق كي در. ندارد يعال اهانيگ در يارتولوگ چيه  ني

از  شيب انيب. شدداده  انتقالتنباكو  اهيژن به كلروپلاست گ
در  يانوباكتريســــــ FBP/SBPase ميآنــــــزحــــــد 
 شيمنجر به افزا 4تنباكو ختهيترار اهانيگ يها تكلروپلاس

و  هادراتيتجمع كربوه و سنتز شيافزا ،يفتوسنتز تيظرف
 ،غيرتراريختـه تنبـاكو   اهي ـگبا  سهي. در مقاشدسرعت رشد 

 يفتوسنتز CO2 تيبرابر و تثب ميو ن كي 5ييماده خشك نها
در  يدرصـد  1,2 شيافزا نيهمچن .داشت شيافزا برابر 1,24

                                                                             
1. Irreversible reactions 
2. Cyanobacteria 
3. Dephosphorylation 
4. Nicotiana tabacum 
5. Final dry matter 

 دهيد غيرتراريخته اهانيبا گ سهيدر مقا سكويروب ميآنز تيفعال
  ).Miyagawa et al., 2001( شد

فتوسنتز و رشد  زانيم محدودكنندهاز عوامل مهم  يكي
 CO2به  سكويروب ميآنز يدر دسترس تيمحدود اهان،يدر گ

ــ در. اسѧѧѧت ــتحق كيـ ــانيم از ictBژن  ق،يـ  زميكروارگـ
Synechococcus sp. PCC7942 اهــــانيگ بــــه 

ژن در تجمــع  نيــا .شــد منتقــلو تنبــاكو  6سيدوپســيآراب
HCO3

 اهـــانيگ .دارد نقـــش زميكروارگـــانيم نيـــا در -
 اهــانينســبت بــه گ يبــالاتر ينــرخ فتوســنتز ختــهيترار

. و رطوبت نشان دادند CO2كمبود  طيدر شرا غيرتراريخته
 اهـان يگ دري نـور  تنفس انيدر جر CO2 رهاسازي زانيم

كمتر بـود كـه نشـان     غيرتراريختهنسبت به نوع  تراريخته
 نيا در سكويروب ميدر اطراف آنز CO2دهنده غلظت بالاتر 

ژن تنها قادر بـه رشـد    نيا هاييافته جهش. است اهانيگ
 تي ـبودند كه نشان دهنده اهم CO2 يبالا هايغلظتدر 
 هـا ميكروارگـانيزم  نيدر ا CO2غلظت  شيژن در افزا نيا

ــتثب). Arce et al., 2022( اســت چرخــه  در CO2 تي
 ـ NADPHو  ATP هـاي مولكولبدون  نيكالو  دسـت  هب

 پـذير امكـان  يانتقـال الكتـرون فتوسـنتز    رهي ـآمده از زنج
از  cytochrome c6 كدكننـده ژن  قيتحق كي در. ستين

 سيدوپســيآراب اهيــبــه گ Porphyra yezoensisجلبــك 
 اهــانياز كاشــت گ روز 60پــس از گذشــت  .منتقــل شــد

 ترتيـب بـه  شـه يارتفاع بوته، طول برگ و طول ر ،تراريخته
. بـود  يوحش ـ نـوع  اهـان يگ از شتريب برابر 1,3 و 1,1 ،1,3

 ـمقدار كلروف اهانيگ نيدر ا نيهمچن  ،ATP ن،يپـروتئ  ل،ي
NADPH 1,2 و 1,4 ،1,9 ،1,1 ،1,2 ترتيـب بـه  و نشاسته 

 ـبـر ا  عـلاوه . بـود  غيرتراريختـه  اهـان ياز گ شتريب برابر  ني
 ـدر ا CO2 تي ـتثب تيظرف  شيافـزا  برابـر  1,3 اهـان يگ ني

 ـا جينتا. داشت و  رشـد  زاني ـمنشـان داد كـه    قي ـتحق ني
 توكروميس ـ اني ـبـا ب  توانميرا  سيدوپسيآراب اهيفتوسنتز گ

 ,.Lieman-Hurwitz et al( داد شيدر آن افـزا  يجلبك ـ

 نشـان  گـر يد شيآزما هاهمراه دهبه شاتيآزما نيا). 2005
در فتوسـنتز در   لي ـدخ هايينئپروتو  هاآنزيمكه  دهندمي

جلبكو  سيانوباكترهامانند  ترفتوسنتزكننده سادهموجودات 

                                                                             
6. Arabidopsis thaliana 
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 آمـدتر كار ،يعـال  اهـان يدر گ شانمتناظرنسبت به انواع  ها
 نيهمچنــ). Walter and Kromdijk, 2021( هســتند

 يدر موجـودات  شـتر يب ،فرد بهمنحصر يفتوسنتز يهاتيقابل
 عنـوان بـه  شـود. يم افتي نديآيمسخت كنار  طيكه با شرا

از  اخيـراً  كـه  Chlorella ohadiiسـبز   جلبـك  درمثـال  
اسـت  شـده جـدا و كشـف    ابـان يخاك ب 1كيولوژيپوسته ب

)Treves et al., 2022(، يبازساز سرعت RuBP  و رشد
 يك ـي ابانيب ديشد نور تحملاست. شدهبالا گزارش  اريبس
 زير نيا. جلبك است نيا فرد بهمنحصراز مشخصات  گريد

 كنـد يمخود پمپ  هايسلولداخل  بهكربنات را يب 2جلبك
مـي جمـع   3دهايرنوئيپبه نام  ييزساختارهايررا در  CO2و 

 هـا جلبـك  از ياريبس ـ هايكلروپلاست در پيرنوئيدها كند.
مي سكويروب ميآنز يبالا اريبس ريمقاد يوجود دارند و حاو

  ).4 شكلباشند (
  

  
 هاجلبكدر  سكويتمركز كربن در اطراف روب ريمس. 4 شكل

  ديرنوئيتوسط اندامك پ
Figure 4. Carbon concentration pathway around 

rubisco in algae by pyrenoid organelle 

  
 CO2از  يغن طيمح كي جاديا پيرنوئيدها ياصل فهيوظ

 انتقال موجودات، نيا درباشد. مي سكويروب ميدر اطراف آنز
 از وپيرنوئيـدها  بـه   يسـلول  خارج طيمح از كربناتيب فعال
در غشا پلاسما، غشا كلروپلاسـت   ياختصاص نيناقل قيطر

كـه   شـود مـي تصور  نيهمچنشود. ميانجام ديلاكوئيو غشا ت
 ،پلاسميپري يدر فضا اديز زانيبه م درازيانه كيكربن ميآنز
كلروپلاست وجود دارد كه به حفظ  يو استروما يتوپلاسميس

                                                                             
1. Biological soil crust 
2. Microalgae 
3. Pyrenoids 

 شـكل بـه محلـول   يكـربن معـدن   سـلولي درونمخـزن   كي
  ).Sadeghi et al., 2024كند (ميكمك  كربناتيب

  
  فتوسنتز يبازطراحدر  آلايده مدلسيانوباكترها 

 هــايكلروپلاســتو  يامــروز هــاي ســيانوباكترهايگونــه
ــال اهــانيگ ــ يدارا يع ــا. هســتند مشــترك جــد كي  ني
در  تواننـد مـي دارنـد و   سـريع  يزنـدگ  چرخه انوباكترهايس

 يو دمـا زنـدگ   يشور ،ينامناسب از نظر خشك هايمحيط
 عنـوان هـا بـه  مـدت تا  سيانوباكترها ليدلا نيهم به. كنند

 شـدند. مـي فتوسنتز استفاده  قاتيتحق يموجودات مدل برا
 در CO2 تيــتثب و فتوســنتز بهبــود هــدف، كــه يهنگــام

 هـاي اسـتراتژي  از يغن ـ منبـع  سيانوباكترها است، اهانيگ
 زي ـن سيانوباكترهادر  سكويروب ميآنز .دهندمي ارائه را متنوع

 ـ زيقادر بـه تمـا   اهانيگ سكويمانند روب  هـاي مولكـول  نيب
CO2  وO2 يمنجـــر بـــه واكـــنش جـــانب كـــه ســـتين 
 اکثѧѧربــرخلاف  شــود.يمــ يتــنفس نــور و ونيژناســياكس

 ـا سـكو يروب نيپـروتئ  دي ـتول شيكه با افـزا  C3 اھانيگ  ني
بـه را  سكويروب ميآنز اند، سيانوباكترهاكردهنقص را جبران 

 كيــدر  درازيــآنه كيــكربون ميآنــز ياديــمقــدار ز همــراه
 زوميبــه نــام كربوكســ يوجهــ ســتيب ينــيمحفظــه پروتئ

  ).5 شكل( اند كرده محصور4
  

 
در  سكويتمركز كربن در اطراف روب ريمس. 5 شكل

 زوميتوسط اندامك كربوكس سيانوباكترها
Figure 5. Carbon concentration pathway around 
Rubisco in cyanobacteria by the carboxysome 

organelle 
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. اسـت  تـراوا نيمه ينيغشا پروتئ كي يدارا زوميكربوكس
بـار مثبـت هسـتند     يغشا دارا نيموجود در ا ينيپروتئ منافذ
-3و  RuBP كربنـات، يماننـد ب  يبا بار منف هاييمولكولكه 

PGA هـاي مولكول ياز آن عبور كنند ول راحتيتوانند بهمي 
. از آن عبـور كننـد   تواننـد  نمـي  O2و  CO2بدون بار ماننـد  

 ميو توسـط آنـز   كربناتيكه از ب CO2 هايمولكول نيبنابرا
 مانندمي يباق طهدر داخل محو اندشدهآزاد  درازيآنه كيكربن

 نيبد. هم اجازه ورود نخواهند داشت ژنياكس هايمولكولو 
در  درازي ـآنه كي ـو كربون سـكو يروب هـاي آنزيمتجمع  بيترت

منجر به كـاهش قابـل توجـه تـنفس      زوم،ياندامك كربوكس
ــور ــده در  ين ــيانوباكترها ش ــول س ــت. مولك ــاياس  - 3 ه

ــراتيفسفوگل ــتول س ــده دي ــز توســط ش ــه ســكويروب ميآن  ب
 بنسـون - نيچرخه كالو هايآنزيم هيكه بق ييجا توپلاسم،يس

). Tanaka et al., 2008شـود ( مي منتشردر آن قرار دارند، 
 سـيانوباكترها در  سـكو يروب ميآنز سازيفعال اهان،يگ همانند

 دياس ـ يجـانب  رهي ـكاربامـات در زنج  كي ليمستلزم تشك زين
 بـه  آن اتصـال  و سكويروب ميآنزفعال  گاهيدر جا نيزيل نهيآم
بـا   زي ـن سـيانوباكترها  سـكو يروب نيهمچن. است ميزيمن وني

 گـاه يفسفات به جا سيب بولوزير يعنيخود  ياتصال سوبسترا
 نيزي ـل نـه يآم دياس ـو اگـر   شـود مـي  رفعـال يغ م،يفعال آنز

 حـذف . خواهـد بـود   تـر محكـم اتصـال   نينشود، ا لهيكربام
RuBp ــاهياز جا ــط (  گـ ــال توسـ  Rca (RubisCOفعـ

activase نيپروتئ كدكننده ژنشود. مي ليتسه Rca  اغلب
بـزرگ و   هاي كدكننده زيرواحدژنهمراه با  1هاييخوشهدر 

 اكتيوازهـاي  تمـام  بـاً يتقرشـوند.  مي افتي سكويكوچك روب
ــيانوباكتري در ســكويروب ــاس ــ يدارا ه ــ كي ــهيپا نيدوم  ان

 ميآنـز  كوچـك  زيرواحد هيشب كه هستند ياضاف يليكربوكس
 اتصـال  چگونه كه دهدمينشانموضوع  ني. ااست سكويروب

Rca ليتسـه  هـا سـيانوباكتري  در است ممكن سكويروب به 
در  سـكو يروب ميهمـراه بـا آنـز    هـا آنتجمـع   باعـث  و شود

ــ ــود زوميكربوكس ــل. ش ــه قاب ــت توج ــه اس ــرخلاف ك  ب
 Rcaفاقـد   سيانوباكترهااز  يمين حدود ،ياهيگ روبيسكوهاي

 شـدن  فعـال  باعث تواندمي تنهاييبه 2هستند و ارتوفوسفات
مـي  نظـر  بـه  اهان،يگدر  ي. ولشود ييايانوباكتريس سكويروب

                                                                             
1. Clusters 
2. Orthophosphoric acid 

ــد ــفات رس ــر ارتوفس ــوس اث  .)Portis, 2003( دارد معك
 ـتما يژگ ـيو سيانوباكترها را بـا   CO2بـه   سـكو يكـم روب  لي

 ازانـد.  كردهجبران  زوميآن در اندامك كربوكس سازيكپسوله
 الؤس ـ نيا سيانوباكترهاكربن در  تيتثب زميزمان كشف مكان

مي ايآ زوم،ياندامك كربوكس يايتوجه به مزا باآمد كه  شيپ
 كيــكربون ميآنــز همــراهبــهرا  ياهيــگ تــوان روبيســكوهاي

. كپسـوله كـرد   ييايانوباكتريس ـ هايكربوكسيزومدر  درازيآنه
 ـپاسخ بـه ا  يبرا  ميتعامـل آنـز   يرو يپرسـش مطالعـات   ني
اعضـا   ريو سـا  زوميپوسته كربوكس يبا قسمت داخل سكويروب
 سـه يمقا. گرفـت  انجام درازيآنه كيكربون ميمانند آنز يداخل

 و ياهيـــگ ســـكويروب ســـطوح كيالكترواســـتات ليپتانســـ
 نسـبت  يزوميكربوكس سكويروب كه داد نشان ييايانوباكتريس
 ـز يمنف بار يكلروپلاست سكويروب به  خـود  سـطح  در يادتري

 هـا كربوكسيزوم در ياهيگ سكويروب دادن قرار ن،يبنابرا. دارد
 در ياساس ـ هـاي تفـاوت  رايز نباشد، پذيرامكان است ممكن

 يگـر يد الؤس ـ ني. بنـابرا دارد وجود يسطح كيالكترواستات
 ييايانوباكتريس ـ زومياندامك كربوكس توانمي ايآ: مطرح شد

 يـابي تـوالي وارد كرد؟  ياهيكامل به كلروپلاست گ طوربهرا 
 ـنشان داد كه تنها  سيانوباكترهاكامل ژنوم   ـ كي ژناز  يكپ

وجود دارد و آن هم  سكويواحد بزرگ و كوچك روب ريز هاي
 يمنطق ـ نيبنـابرا شـود.  ميكد  يزوميدر خوشه ژن كربوكس

 ـگ هـاي كلروپلاستبه  مستقيماًاست كه كل خوشه را   ياهي
 ـ در). Iwaki et al., 2006( ميوارد كن ـ  آلفـا  مطالعـه،  كي

 يبـاكتر  در CO2 كننـده تثبيت و يكاربرد هايكربوكسيزوم
ژنكـه   كنـد ميمطالعه ثابت  نيا. شدند انيب 3يكل ايشياشر
) ژن ده(كامل  زوميكربوكس كيساخت  يبرا ازيمورد ن هاي

 ,Bonacci( منتقـل كـرد   يخارج زبانيم كيبه  توانمي را

 بـه كامـل   زوميكربوكس كي كردنحال وارد  نيبا ا ).2011
 هـاي ژن تمام يمعرف دهي. ااست ترپيچيده اريبس كلروپلاست

ــرا لازم ــاخت يب ــيزوم س ــايكربوكس ــ ه  در يانوباكتريس
از مطالعـات   ياريبس ـ محـور  يعـال  اهانيگ هايكلروپلاست

انجـام شـده باعـث     قـات يتحقو  دهـد مـي  ليرا تشـك  يفعل
 ييايانوباكتريس ـ زوميدرك ما از سـاختمان كربوكس ـ  شيافزا
نشـان   4فلورسـنت بـا   هاكربوكسيزمزدن  برچسباست. شده

                                                                             
3. Escherichia coli 
4. Fluorescent labelling 
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 ـاانـد.  شـده توزيـع در سـلول   يمساو طوربه هاآنداد كه   ني
 اسـكلت  هـاي پـروتئين  بـا  برهمكنش دليلبه ييفضا عيتوز
 از پـس  كـه  كنـد مـي  نيتضـم  زياداحتمالبه و است يسلول
 زوميكربوكس يمساو تعداد دختر سلول دو هر ،يسلول ميتقس
نـام به  ي. اختلال در دو عنصر اسكلت سلولكنندمي افتيدر

ــاي ــر  ParA و mreB ه ــهمنج ــان ب ــابيمك ــت ي  نادرس
 ـكـه ا  هـايي يافتـه  جهـش  .شـود مـي  هاكربوكسيزوم دو  ني

 هاكربوكسيزوماز  يكنواختي عيتوز ،كنندنمي ديرا تول نيپروتئ
 از بعـد  دختر هاي سلول اوقات يندارند و گاه توپلاسميدر س
 ـ. امانندمي يباق يزوميكربوكس چيه بدون يسلول ميتقس  ني

 بودنـد  مجبـور  رايز داشتند، رشد در يجد هاينقص هاسلول
 ـتثب كـه  يحـال  در بسازند، ديجد هايكربوكسيزوم  CO2 تي

  ).Savage et al., 2010( بود شده مختل
 زوميكربوكســـ هـــاي كدكننـــدهژنكامـــل  انتقـــال
 ـاست ز برانگيزچالش اريبس يآل اهانيدر گ سيانوباكترها  راي

 كي در حال نيا با. دارد ينئها پروتدههماهنگ  بيانبه ازين
 ـسـاخت   براي نيازمورد  هايژن حداقل د،يجد قيتحق  كي

رابـط   ينئهمـراه پـروت  بـه  سكويروب 1A فرم( زوميكربوكس
CsoS2  بـه نـام    زوميغشاء كربوكس ـ يساختمان ينئپروتو

CsoS1A (اهيبه كلروپلاست گ سيانوباكترهااز  تيموفق با 
 ـز كدكننـده هاي ژن كه صورت نيبد ،تنباكو منتقل شد  ري

 زيرواحـد  نيگزيجـا  ييايانوباكتريواحد بزرگ و كوچك س ـ
با الهـام   قيتحق نيا در. در كلروپلاست شدند سكويبزرگ روب

 زميكروارگــــــانيموجــــــود در م α-carboxysomesاز 
Cyanobium marinum PCC7001،  ازايفرم ساده شده 

آن بـه كلروپلاسـت    هاي كدكنندهژنو  يطراح زوميكربوكس
    ).Long et al., 2018(تنباكو منتقل شدند  اهيگ

  
  ييايانوباكتريس هايژن با فتوسنتز يبازطراح

 از فتوسـنتز  يياكـار  بهبـود  در تيموفق عدم ليدلا از يكي
 C3 يزراع ـ اهـان يگ بـه  C4 ريمس ـ هـاي ژن انتقال قيطر
 هـاي ژن توسـط  هـا آن 1شـدن  سـركوب  علـت تواند به مي

مي را مشكل نيا. باشد زبانيم اهيگ 3زايدرون 2هومولوگ

                                                                             
1. Suppression 
2. Homologous 
3. Endogenous 

 كـه  گـر يد موجودات 4هترولوگ هايژن از استفاده با توان
 يكم ـ يدي ـنوكلئوت تشابه يول كساني ييايميوشيب عملكرد
 هـاي آنـزيم  يبالا انيب نيتضم يبرا البته. كرد حل دارند،
 ـا كه داشت نظر در ديبا شده يمعرف  بـه  ازي ـن هـا آنـزيم  ني
 از پس راتييتغ و 6يكووالانس راتييتغ ، 5كيآلوستر ميتنظ

 ,.Bonner et alباشـند ( نداشـته  زبـان يم اهيگ در 7ترجمه

ــداد ).2006 ــايژن از يتع ــ ه ــدرگ ييايانوباكتريس  در ري
 و چــرب اســيدهاي وســنتزيب كــربن، ســميمتابول فتوســنتز،

 بـه  تي ـكم و تي ـفيك شيافـزا  يبرا كاروتنوئيدها وسنتزيب
 3 جـدول  در خلاصه صورتبه كه استشده منتقل اهانيگ

  است. شده ذكر
  

 كنتـرل  هـاي ژن از استفاده با فتوسنتز بازطراحي
ــكننــده تغ  اهــانيدر گ يفتوســنتز ياســتراتژ ريي

Swithching  
 بار 60 از شيب سال، ها ونيليم يط در ،ياجداد C3 اهانيگ
 ـپ تكامـل  C4 اهانيگ به مستقل طوربه  ـا. انـد كـرده  داي  ني

 يتكـامل  كوچـك  نسبتاً راتييتغ تنها دهدمينشان موضوع
. اسـت  بوده ازين مورد C4 يفتوسنتز ريمس كي جاديا يبرا
 منجـر  تنهاييبه كدام هر گام، به گام كوچك راتييتغ نيا

 از مسـتقل  ،انـد شـده  زيمتمـا  يتكـامل  تيمز كي جاديا به
 شـرفت يپ C4 به C3 از اهيگ كامل ليتبد سمتبه ايآ نكهيا

 C4 تكامـل  كه كرد فرض توانمي نيبنابرا. ريخ اي اندكرده
 ـا و باشـد  بوده آسان يكيژنت نظر از ديبا  توسـط  الؤس ـ ني

 از تـوان مي ايآ كه استشده مطرح نيمحقق از ياديز تعداد
 ـا يتكامل و يكيژنت يمعمار به مربوط اطلاعات  ريمس ـ ني
 C3 اهـان يگ به را C4 فتوسنتز از ييالگوها و ميكن استفاده
 بــازده بــا ياهــانيگ بــه را آنهــا جــهينت در و ميكنــ منتقــل
 ,Gowik and Westhoff( ميكن ليتبد بالاتر يفتوسنتز

 غيرزراعي جنس دو يرو ياديز قاتيتحقتاكنون  ؟)2011
Atriplex و Flaveria ــرا ــل  يب ــه  C3درك تكام  C4ب

  .است شده انجام

                                                                             
4. Heterologous genes 
5. Allosteric regulation 
6. Covalent modification 
7. Post-translational modification 
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  اند.شدهداده انتقال هاآن به اهانيگ تيكم و تيفيك بهبود يبرا كه ييايانوباكتريس يهاژن از يبرخ. 3 جدول
Table 3. Some cyanobacterial genes that have been transferred to improve the quality and quantity of plants 

  رفرنس
   جادشدهيا راتييتغ
  ختهيترار اهيگ در

 ژن رندهيگ اهيگ
   انوباكتريس

  ژن دهنده
 كدكننده ژن

  نيپروتئ
(Reddy and Thomas, 1996) دياس كينولئيل گاما تجمع Tobacco Synechocystis

sp. PCC 6803
desD (D6-
desaturase) 

(Ishizaki-Nishizawa et al., 1996) 
 شيافزا و راشباعيغهاي ديپيل شيافزا

 سرما تنشبرابر  در اهيگ مقاومت
Tobacco Anacystis 

nidulans 
desC (D9-
desaturase) 

(Miyagawa et al., 2001) 

 زانيم شي، افزاRuBP يبازساز شيافزا
 يگبازدارند اثربدون  اهيز و نشاسته گوساكار

 فتوسنتز در
Tobacco Synechococcus 

PCC 7942 

FBP/SBPase or FBP-
I (fructose-1,6- / 

sedoheptulose-1,7-
bisphosphatase) 

(Wagner et al., 2002) 
 

، هاكشعلفبه  اهيگمقاومت  شيافزا
در برابر استرس  اهيگ تمقاوم شيافزا

 ويداتياكس
Tobacco Synechococcus 

PCC 7942 

Pds (phytoene 
desaturase) 

 

(Lieman-Hurwitz et al., 2003) 
فتوسنتز  شيافزا ،يداخل CO2 غلظت شيافزا

 و رشد
Tobacco, 

Arabidopsis thaliana 

Synechococcus
PCC 7942 

ictB (inorganic 
carbon 

transporter) 

(Orlova et al., 2003) 
 زانيم شيافزا اه،يگ ديپيل يمحتوا شيافزا

 اشباعريچرب غ يدهاياس
Tobacco Synechococcus 

vulcanus 
desC (D9-
desaturase) 

(Tamoi et al., 2005) 
و سنتز نشاسته،  RuBP يبازساز ميتنظ

 فتوسنتز شيافزا
Tobacco 

Synechococcus
PCC 7942 

 

FBPase-II (fructose-
1,6- 

bisphosphatase) 

(Gerjets and Sandmann, 2006) 
با  بتاكاروتنرنگدانه مشتق از  كي تجمع

 astaxanthinبه نام  يدانتياكس يآنت تيخاص
 

Potato tuber Synechocystis 
sp. PCC 6803 

crtO (b-carotene 
ketolase) 

(Tognetti et al., 2006) 

 در نيفردوكس نيگزيجا ن،يفلاوودوكس
 تحمل شيافزا شد، الكترون انتقال رهيزنج
 مختلف ويداتياكس يهااسترس به اهيگ

Tobacco Anabaena sp. fld (isiB) 
(flavodoxin). 

(Reza et al., 2007) 
درجه  شيافزاو  اهيگ ديپيل مقدار شيافزا

 چرب ي اسيدهاياشباعريغ
Potato Synechocystis 

sp. PCC 6803 
desA (acyl-lipid 
D12-desaturase) 

(Cui et al., 2018) 
 

 اهانيبذر و رشد ساقه گ يزنجوانه شيافزا
 يشور تنش تحت ختهيترار

Arabidopsis thaliana Nostoc flagelliforme drnf1 

(Koester et al., 2021) 
 25نشاسته و ساكارز برگ تا  زانيم شيافزا

 غيرتراريخته اهيگدرصد نسبت به 
Zea mays Synechococcus sp 

strain PCC 7942 ictB 

  
 يدارا هـا  گونـه  از يبعض ـ تنهـا نـه  جـنس  دو نيادر 

 نيا هايگونه از يبعض بلكه بودند، C4 اي و C3فتوسنتز 
مي نشان را C3 اهانيگ صفات كامل طوربه نه جنس دو

 1C3- C4يحد واسـط هـا   اعضا نيا به كه C4 نه و دهند
ــي ــدم ــه. گوين ــوانب ــال  عن ــمث ــن از يبرخ ــهاي ــاگون  ه

 غــلاف هــايســلول در را نيســيگل ونيلاســيدكربوكس
 شـده،  آزاد CO2 افـت يباز بـا  و دهنـد مـي  انجام يآوند

 درجــات نيهمچنــ. دهنــدمــي كــاهش را ينــور تــنفس
 دهي ـد هـا جـنس  نيا اعضا در كرانز يآناتوم از يمختلف

                                                                             
1. C3–C4 intermediate 

اين كه ليدل نيبد. )Schulze et al., 2016است (شده
 تـوجهي قابـل  يكينزد يكيژنت و يلوژنيف نظر از هاگونه
ــه ــد، گريكــدي ب ــاوت دارن ــب تف ــدخ هــايژن اني  در لي
 تـر قيـاس قابـل  و ترمستدل هاآن در يفتوسنتز يرهايمس

 از حاصل هايداده. )Lauterbach et al., 2017( است
 كانديـداهايي  و ترانسـپورترها  هـا، آنـزيم  ها،مقايسه نيا

 هـاي بخـش  نيهمچن ـ و ريمس نيا هايكنندهتنظيم يبرا
 از. كنــدمــي مشــخص بهتــر را شــتريب مطالعــات ازمنــدين

 Salsoleaeخــانواده از هــاييگونــه گــر،يد طــرف

(Chenopodiaceae) مرحلـــه در كـــه دارنـــد وجـــود 
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 انجـام  ايلپـه  هـاي برگ درون در C3 فتوسنتز اهچه،يگ
 نشان را C4 فتوسنتز بالغ هايبرگ كهدرحالي گيرد،مي
 switching واژه از اهـان يگ از نـوع  ني ـا يبرا. دهندمي

 خـود  اهچـه يگ در كـه  صـورت  نيبـد  ،شودمي استفاده
ــ دهنــدمــي انجــام را C3 فتوســنتز  بــالغ هــايبــرگ يول

 را C4 ريمســ و داده رييــتغ را خــود يفتوســنتز ســميمكان
 نمونه كي در متفاوت بافت دو ن،يبنابرا. دهندمي انجام

 ني ـا. دهنـد مـي  انجـام  را متفاوت فتوسنتز نوع دو اه،يگ
 C3 فتوســنتز روش دو انيــم ســهيمقا امكــان يژگــيو
 را) هي ـاول بـرگ ( C4فتوسـنتز  و )لـدون يكوت اي اهچهيگ(

گونهبين هايتفاوت و فيلوژنتيك خطاهاي وجود بدون
 مسـيرهاي  فـرد  بهمنحصـر  ريي ـتغ ني ـا. كنـد مي فراهم اي

 يئاسـتثنا  فرصـت  كي ـ منفـرد  اهي ـگ كي در يفتوسنتز
 وجـود  بدون C3 ريمس از C4 ريمس تكامل يبررس جهت

 Lauterbach( آوردمـي  فـراهم  را فيلوژنتيك نويزهاي

et al., 2017( .مقـايس  مطالعـات  اكثـر  گـر يد طرف از
 شـتر يب ،C4 و C3 كي ـنزد اي ـ و دور هايگونه انيم هاي
 در كه رهايمس نيا در فعال هايآنزيم ييشناسا نهيزم در

 هـاي پـروتئين  و هستند يشتريب انيب يدارا C4 هايگونه
 هايسلول انيم كه C4 ريمس هايواسط حد دهندهانتقال
 گرفتـه  انجـام  هسـتند،  ري ـدرگ يآوند غلاف و ليمزوف
 ژن انتقـال  يرو يادي ـز قـات يتحق مثـال  عنوانبه. است

 مرتبط ژن چند صورتبه چه و ژن تك صورتبه چه(
 يبررس ـ هـدف  بـا  ،C3 اهـان يگ بـه  C4 اهانيگ از) همبه
 ,Slewinski( است گرفته انجام برگ يآناتوم راتييتغ

 نيبـــ پتوميترانســـكر ليـــتحل و هيـــتجز اخيـــراً. )2013
 ليقبل و بعـد از تشـك   يدر دو مرحله نمو هاهيپوتيكول

 كننـده هـاي تنظـيم  ژن ييبا هدف شناسا هياول هايبرگ
ــتراتژ رييـــتغ ــنتز ياسـ گونـــه  در C4بـــه  C3از  يفتوسـ

Halimocnemis mollissima Bunge گرفتـه  صورت 
ــرگايــن در. اســت ــه، ب ــدونيكوت هــايگون  يدارا يل

 اهيگ هياول هايبرگ ليبوده و پس از تشك C3فتوسنتز 
و  دهــدمــيانجــام  را NAD-MEنــوع  از C4 فتوســنتز

ميمحسوب switching اهانيجزء گ گونهاين نيبنابرا
 يافتراقــ رونوشــت يفراوانــمطالعــه  نيــا جينتــاشــود. 
از خلال  هاآنتحرك  قبلاً كه كنندهتنظيم ژن نيچند
 ناقل هاگيرنده و مختلف نشان داده شده بود هايبافت
قبـل و بعـد از    هـاي هايپوكوتيـل در  هاآن با مرتبط ان

مطالعـات   ).6 شـكل ( را نشـان داد  C4شروع فتوسـنتز  
منجر  تواندمي switching هايگونه نيا يبر رو شتريب

در بـروز   ري ـدرگ هـاي كنندهتنظيمو  هاژن ييبه شناسا
ــنتز   ــا فتوس ــرتبط ب ــد  C4صــفات م ــه كارآم  ياز جمل

كرانـز   يآنـاتوم  ليتشـك  زيو ن تروژنيمصرف آب و ن
  . گردد
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 نيب يده گناليس در ياحتمال يهانقش ژن و H. mollissima Bunge اهيدر گ C4و فتوسنتز  لدونيكوت در C3 فتوسنتز .6 شكل

  .switching زمان در رشد ميتنظ و يطيمح يهاپاسخ و يسلول
Figure 6. C3 photosynthesis in cotyledons and C4 photosynthesis in H. mollissima Bunge and the role of putative 

genes in intercellular signaling and environmental responses and growth regulation during switching. 

 Physcomitrella patens sORF كدكننـده  يهـا ژن

encoded peptide (PSEP) ـپ رشد، سرعت ميتنظ در   يري
 ـ هـا ژن از يبرخ ـ. دارد نقش يسلول مرگ و  مثـال  عنـوان  هب
ــپپت  PHY RAPIDLY REGULATED 1 يدهاي

(PAR1) و PAR 2 طـول  شيافـزا  بـه  منجـر است  ممكن 
hypocotyl مانند اي و شوند KIDARI (KDR) ميتنظ ـ در 

 يدگيكش ـ سركوب در photomorphogenesis دهيپد ريثأت
. باشـند داشـته  نقش هالپه شدن سبز و شدن باز و ليپوكوتيها

ــ ــاژن از يبرخ ــده يه ــپپت كدكنن ــد دهاي  B-BOX مانن

DOMAIN PROTEIN (BBX31/BBX30) ميتنظ در 
مانند  يسيرونو فاكتورهاياز  يبرخ. دارند نقش اهچهيگ رشد

SCL1, HAT22, MYBH, NAC053, WRKY40  در
 اهــانيدر گ )C4 فتوســنتز( هي ـاول هــايبـرگ  ليزمـان تشــك 

نشـان   انيب شيافزا) C3 فتوسنتز( كوليپوتيها در چنگ،يسوئ
مـرتبط بـا    هايواكنشدر  هاآنكه احتمال از نقش  دهندمي

 هـا ژن يبرخ ـ آن بر علاوهدارند.  اهانيگ نيدر ا C4فتوسنتز 
ــد ــ و Beta-carbonic anhydrase ,(BCA) ماننـ  ايـ

WRKY40 ريي ـتغ زمـان  در فتوسنتز و ترونين سميمتابول در 

 كـه  كننديم فايانقش  هياول يهابرگ در C4 به اهيگ فتوسنتز
 ـ تواننديم  ـكاند يهـا  ژن عنـوان  هب  يمعمـار  بحـث  در يداي

  .رنديگ قرار استفاده مورد فتوسنتز
 هـاي گروه به متعلق متفاوت يافتراق انيبا ب هاژن نيا

ــرد ــوع يعملك ــه از ،يمتن ــانواده جمل ــايخ ــف ه  مختل
 و ،ياهي ـگ هـاي هورمون سميمتابول ،1يسيرونو فاكتورهاي
 )Sadeghi et al., 2024( دنـد بو دهندهسيگنال پپتيدهاي

 لي ـپوكوتيه رشـد  بـه  مربـوط  تواندمي هاآن از يبخش كه
 ـاز ا حاصل هاييافته. باشد و  ثرؤم ـاز ارتبـاط   قي ـتحق ني
 آب، نـه يبه مصـرف  و تروژنين بالاتر ييكارا ميمستق نقش
بيـنش  نيهمچن ـ و كندمي يبانيپشت C4 فتوسنتز با مرتبط
انـدام  در يبـافت  شـده  هماهنگ ارتباطات مورد در را هايي
 فتوسنتزوابسته به نمو  رييتغ يط اه،يگ شهير و ييهوا هاي

 يمعمار يرا برا راهتواند يكه م كندمي ارائه ،C4به  C3 از
 ـنزد ندهيدر آ يزراع اهانيفتوسنتز در گ  ـفـراهم نما  كي  دي

)Zolfaghar et al., 2023.(    

                                                                             
1 . Transcription factors 
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 گيرينتيجه

بهبـود   يبـرا  فتوسنتز يبازطراحو امكان  هاچالش مقالѧѧه نيا
با . دهدميقرار  يبررس مورد را يعملكرد محصولات كشاورز

تقاضـا   شيو افزا يمياقل راتيياز تغ يناش هايشچالتوجه به 
 يبـرا  يمـؤثر توانند راهكارهاي دستاوردها مي نيغذا، ا يبرا

 C4 فتوسنتز. كنند فراهم غذا نيتأم يمقابله با مشكلات جهان
 مانند ايپيچيده يكيآناتوم و ييايميوشيب هايسازگاري ازمندين

 ـا. نـدارد  وجـود  C3 اهـان يگ در كـه  اسـت  كرانـز  يآناتوم  ني
 سـازي همـراه يكپارچـه  بـه  ژن نيچنـد با عملكـرد   فرآيندها
 ـب شيب اگرچهاست. يافته توسعه يانرژ تعادل و يكيمتابول  اني
جھѧѧت بھبѧѧود عملکѧѧرد  C3 اهانيدر گ C4 هايآنزيم يبرخ

 بـه  يابيدسـت  حال اين با است، بوده موفق يحد تافتوسѧѧنتز 
 نبـوده  موفـق  C3 اهـان يگ در يعملكـرد  كاملاً C4 فتوسنتز
و  هاژنكه انتقال  دهديمنشان حاضر حال يهايبررس. است
، ماننـد  تـر فتوسنتزكننده سـاده از موجودات  يديكل هايآنزيم

 فرآيندهاي ييبه بهبود كارا تواندها، ميسيانوباكترها و جلبك
 يبـازده محصـولات كشـاورز    شيافزا جهيو در نت يفتوسنتز

 مســيرهاي يدر مهندســ ريــاخ هــايپيشــرفت .كمــك كنــد
از  كربن هاي متمركزكنندهمكانيزم ياز جمله معرف ،يفتوسنتز

 يفتوسنتز ييدر بهبود كارا ايميدواركنندها جي، نتاسيانوباكترها
 ـاز طر ينـور  تـنفس اصلاح  ن،يعلاوه بر ااند. دادهنشان   قي

اســتفاده از  ايــ هــاجلبــكاز  يديــكل هــايآنــزيمواردكــردن 
 طـور توانـد بـه  مـي  1يمصـنوع  شناسـي رويكردهاي زيسـت 

 هـاي تـنش بـه   اهانيبازده محصول و مقاومت گ يريچشمگ
 تواننـد مـي  يك ـياصـلاحات ژنت  نيا. دهد شيرا افزا يطيمح

 شيو افـزا  ي، كاهش اتلاف انـرژ CO2 نهيمنجر به جذب به
  يرو بر قيتحق ن،يا بر علاوه. شوند ياهيگ 2توده ستيز ديتول
مـي  يتكـامل  زينـو  كاهش دليلبه switching اهانيگ يرو

 سـازي يكپارچـه كـه در   هـايي ژن ييبـه شناسـا   منجـر  تواند
 ـدر نها .ودش ـ دارنـد،  نقـش  يانرژ تعادل و يكيمتابول بـا   ت،ي

 هـاي تـوان نـوآوري  ميفتوسنتز  يمعمار يشناخت راهكارها
 يبـرا  تـر پربـازده و  تـر مقـاوم  اهانيتوسعه گ يرا برا يديجد

  .كرد ارائه داريپا يكشاورز ستمياكوس
  

                                                                             
1. Artificial biology 
2. Biomass 

  تعارض منافع
  گونه تعارض منافع توسط نويسندگان وجود ندارد. هيچ
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