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 خلاصه

اهمیت     به دلیل  نیتروژن  این مقاله مروری  تثبیت  اقلیم ها در  ریزوبیاها در همه  با  لگوم ها  به بررسی فرایند  همزیستی 

پرداخته شد ریزوبیا  باکتری های همزیست  نیتروژن در  تثبیت  در ریشه های گیاهان میزبان،  .  نودولاسیون و سیگنالینگ 

کد کننده عمل    Nifو    Nod. ژن های  ریزوبیا شكل گیری اندام هایی را که نودول ها نامیده می شوند، به جریان می اندازد

فلاونوئیدهای  .  ریزوبیوم می تواند گونه های ویژه ای از لگوم ها را آلوده کند  هییك سو.  می باشنددر ریزوبیاها  کاهش نیتروژن  

  را در باکتری ها القا می کنند که سپس تشكیل نودول را القا می کنند.   Nodترشح شده توسط سلول های ریشه، ژن های  

پروتئین های غشای سلول گیاهی، باکتروئیدها را احاطه می کنند، این ساختار ها به عنوان سیمببوزوم شناخته می شوند که  

یك گونۀ   متعدد یا تنها یك باکتروئید را شامل شوند، که در آن جا تثبیت نیتروژن اتفاق می افتد.  یممكن است باکتری ها

یكسری از ژن ها در باکتری ها، جنبه های متفاوت    زایی کند.خاص از لگوم ممكن است به وسیلۀ چند جنس ریزوبیایی، ندول

  ند که سویه ریزوبیوم کدام لگوم را آلوده کند.اختصاصی بودن ژن ها تعیین می ک.  فرایند نودولاسیون را کنترل می کنند

کنند و بر اساس دو مكانیسم شیمیوتاکسی یا الكتروتاکسی به نزدیكی  ریزوبیوم ها به طریقۀ ساپروفیت در خاک زندگی می 

  Nodرسند.  تعداد زیادی فلاون، ایزوفلاون و ترکیبات وابسته وجود دارد که در تحریك یا مهار ژن های  ریشۀ گیاه خاص می

شود.  به صورت مشترک در تمام ریزوبیاها یافت می  Nod A-NodB-NodCدهند. ژن های  با یكدیگر تفاوت نشان می

ژن   بیان  توانند  غیره( می  و  واینلین  ها،  تبائین ها، جاسمونات، گزانتون  )مانند  راه    Nodترکیبات گیاهی جایگزین  به  را 

از رشته   از آزادی باکتری ها  های آلودگی، انجام  بیاندازند، در ندول سنتز نیتروژناز به طور طبیعی در مدت کوتاهی پس 

شود. نودول ها بر اساس نوع تكوینشان به دو گروه نودول های محدود و نامحدود تقسیم می شوند. مریستم نودول از می

آلفا، نخود و شبدر ساختار   های نامحدود مانند آلفاعمر کوتاهی دارند. نودول  که شودیهای خارجی پوست متمایز  مسلول

نودول به  نسبت  متفاوتی  نودولبسیار  این  دارند،  استوانه های محدود  تمایز  ای شكلها  درونی  کورتكس  یا  پوست  از  و  اند 

شوند در نتیجه باکتروئیدهای منفرد درون  تقسیم می  های انفرادی با باکتروئیدها های نامحدود سیمبوزومدر نودول  یابند. می

 یك سیمبیوزوم قرار دارند.
 

 

 همزیستباکتری های   تثبیت نیتروژن، نودولاسیون، ریزوبیوم،  کلمات کلیدی:
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 مقدمه    .1

همزیستی ها برای زندگی یوکاریوتی و منبع اصلی تكاملی نوظهوری، ضروری هستند. یكی از همزیستی هایی که زیاد      

مطالعه شده، همزیستی لگوم های گیاهی و مجموعه باکتریاهایی به نام ریزوبیا است. این دو در همزیستی تثبیت نیتروژن از 

       چهارم نیتروژن تثبیت شده سالانه را شامل   كیقاره ها رخ می دهد و    (اقلیم ها)اهمیت اکولوژیكی عمده که روی همه  

گونه لگوم و یك مجموعه بسط یافته از  پروتوباکتری ها دخالت  18000می شود، شرکت می کنند. در این همزیستی، بیش از  

به تشكیل همزیستی    قادرهای   در اینجا به عنوان اصطلاح جمعی که باکتری  (که معنی آن ریزوبیوم است)می کنند. ریزوبیا  

ریشه های گیاهان    در.  .[Puppo M and et al.,2023] تثبیت نیتروژن با لگوم ها را شامل می شود، استفاده می شود

را   2Nمیزبان، ریزوبیا شكل گیری اندام هایی را که نودول ها نامیده می شوند، به جریان می اندازد. این درون همزیست ها، 

بعداًم که  کاهند  شود.    ی  می  اسیمیله  میزبان  گیاه  ها  گروههاییتوسط  ژن  این   Nif و     Nod (Nodulation)یاز 

Nitrogen frxation) .این عمل را در اغلب ریزوبیاها کد می کنند ، 

لگوم، پرمعنی هست. برای مثال، بسیاری اختلافات فنوتیپی راجع به تعیین محل، شكل   -این تنوع در همزیستی ریزوبیوم    

شوند که    میو آناتومی نودول ها و همچنین روش آلودگی و وضعیت های تمایز یابی درون همزیستی ها در طبیعت روبه رو

اغلب تحت کنترل گیاه هستند. علاوه براین، داده های اخیر  نشان می دهند که استراتژی های ژنتیكی باکتریایی گوناگون 

زیادی به صورت مستقل توسعه  تا حد  ریزوبیا ها  را حمایت می کند که  ادعا  این  بنابراین           منجر به همزیستی می شوند، 

 [Masson-Boivin C. and et al., 2018]. می یابند

 مقاله کامل .2

نیتروژن یك جزء ضروری برای سنتز پروتئین ها، اسیدهای نوکلئیك و ترکیبات دیگر که حاوی نیتروژن هستند، در همه    

درصد از نیتروژن دارد. اما این گاز در این شكل نمی تواند توسط اغلب   80ارگانیسم های زنده هست. اتمسفر زمین در حدود

این گاز در ترکیب   [Mardani-Nejad and et al., 2003]موجودات زنده استفاده شود، تا زمانی که تثیبت نشده است 

،  هابا هیدروژن احیا شده و به آمونیاک تبدیل می شود. گیاهان سبز، از این منبع نیتروژن تثبیت شده برای ساخت پروتئین 

روتئین ها را می شكنند و نیز  پ  )تجزیه کننده ها(. میكروارگانیسم ها  [Allito, B.B and et al., 202] استفاده می کنند

نیتروژن را تشكیل می دهند                ارگانیسم های مرده و یون های آمونیوم را آزاد می کنند. این دو فرایند، قسمتی از سیكل 

 . (-1)شكل 

 

 سیكل نیتروژن:    2.1

ست که گاز نیتروژن را به مواد آلی تبدیل می کنند و نیتروژن را به طبیعت بر  اسیكل نیتروژن یك سری از فرآیندهایی     

می گردانند. آن یك سیكل مداوم است که توسط تجزیه کنندگان و باکتری های نیتروژن، حفظ می شود. سیكل نیتروژن 

 Lucinski R. and] کنند   می تواند به چهار مرحله تقسیم شود و میكروارگانیسم ها در همه ی این مراحل نقش ایفا می 

et al., 2002] . 
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برای سایر 1مرحله استفاده  قابل  اشكال دیگر که  به  نیتروژن  گاز  دار.  نیتروژن  ترکیبات  نیتروژن: سنتز همه  تثبیت   .

ارگانیسم ها است، تثبیت می شود. دراین مرحله باکتری های تثبیت کننده نیتروژن دخالت دارند مانندریزوبیوم وهم در  

 شرایط هوازی وهم بی هوازی می تواند صورت گیرد.

. تبدیل آمونیومی: تجزیه کنندگان، باکتری های ویژه خاک و قارچ ها، پروتئین ها را در ارگانیسم های مرده و  2مرحله

مواد دفعی حیوانی می شكنند و یون های آمونیوم را آزاد می کنند که می تواند به دیگر ترکیبات نیتروژنی تبدیل شود. این  

 هم در شرایط هوازی و هم بی هوازی رخ می دهد.   عمل توسط تجزیه کنندگان صورت می گیرد و

. نیتریفیكاسیون: نیتریفیكاسیون یك فرایند دو مرحله ای است. آمونیاک یا یون های آمونیوم، ابتدا به نیتریت  3مرحله

و سپس به نیترات اکسیده می شوند که بیشترین فرم قابل استفاده برای گیاهان هست. توسط باکتری های نیتروزموناس و  

 نیتروباکتر و در شرایط هوازی صورت می گیرد. 

. دنیتریفیكاسیون: نیترات ها به گاز نیتروژن احیا می شوند، نیتروژن به هوا بر می گردد و سیكل کامل می شود  4مرحله

 توسط باکتری های دنیتریفیكا و در شرایط غیر هوازی صورت می گیرد.

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 سیكل نیتروژن در طبیعت  - 1شكل  

 

 تثبیت نیتروژن: نیتروژن به سه طریق می تواند تثبیت شود:

تثبیت اتمسفری: که به طور خودبخود به خاطر نور اتفاق می افتد، مقدار خیلی کمی از نیتروژن جو به این روش تثبیت    -1

 می شود.  

تثبیت صنعتی: که طی فرایند هابر صورت می گیرد و به انرژی بالایی نیاز است.  از آن در  ساختمان کودهای نیتروژنی    -2

 استفاده می شود.  

درصد از گاز نیتروژن را تثبیت می   60تثبیت زیستی: که توسط باکتری های تثبیت کننده نیتروژن صورت می گیرد که   -3

می باشند و از باکتری ( غیرهوازی)کلستریدیوم  و      )هوازی(کنند. از جمله باکتری های آزاد تثبیت کننده نیتروژن ازتوباکتر
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های همزیست تثبیت کننده نیتروژن، باکتری هایی که با گیاهان لگومینوزه همزیست می شوند مانند ریزوبیوم و باکتری  

 هایی که با گیاهان غیر لگومینوزه همزیست می شوند مانند فرانیكا را می توان نام برد. 

 

 اهمیت تثبیت نیتروژن در کشاورزی:   2-2

تثبیت نیتروژن توسط ریزوبیا، در کشاورزی اهمیت زیادی دارد. لگوم هایی مانند نخود، لوبیا، سویا، آلفا آلفا، عدس و شبدر،  

به تغذیه حیوانات تولید کننده گوشت جهان همچنین انسان ها، کمك می کنند. بازده محصول در گیاهان نودوله، به شدت  

وانند در خاک های فقیر جائی که نیتروژن تثبیت شده به مقدار کافی برای حمایت  بهبود می یابد. همچنین، لگوم ها می ت

انواع دیگر گیاهان وجود ندارد، به خوبی رشد کنند. پس از جمع آوری ریشه های لگوم پوسیدگی خاک در باقی می ماند، که  

آزاد می کند. کشاورزان س برای جذب توسط نسل بعدی گیاهان،  آلی  نیتروژن  به وسیله ترکیبات  را  این کود طبیعی  ود 

 .  [Angela Sessitsch and et al. 2013]چرخش محصول لگومینوزه با یك محصول غیر لگومینوزه، می گیرند 

تثبیت نیتروژن به روش طبیعی، استفاده از کودهای شیمایی را کاهش می دهد. این نه تنها، هزینه زیادی را کاهش می دهد،  

بلكه از مشكلات زیادی که به وسیله استفاده فرایند از نیتروژن تجاری و کودهای آمونیاکی مانند مردابی شدن رودخانه ها و  

رش و  اسیدی  باران  تولید  ها،  کند  دریاچه  می  جلوگیری  غذایی،  غیر  محصولات  توسط  کشاورزی  زمین  اندازه  از  بیش  د 

[Sessitsch A. et al., 2002 ]. 

 

 ريزوبیوم:   2-3

ریزوبیوم شناخته ترین گونه ها از یك گروه باکتریابی هست که به عنوان همزیست تثبیت کننده نیتروژن عمل می کند.  

اند که عبارتند از: ریزوبیوم، برادی ریزوبیوم، سینو ریزوبیوم، شش جنس از ریزوبیا به عنوان عامل مولد ندول شناسایی شده

وبیوم. این باکتری ها می توانند ریشه های گیاهان لگومینوزه را آلوده کرده و منجر به  آزو ریزوبیوم ،آللو ریزوبیوم و مزو ریز

اتفاق می   ( وده)تتشكیل لومپ ها  تثبیت نیتروژن  فتد که برای گیاهان بسیار مهم هست  ا  یا گرهك ها شوند که درآن ها 

[Sessitsch A. et al., 2002]  دائمی منبع  یك  باکتریایی  آنزیمی  سیستم  فراهم   ( ثابت).  میزان  گیاه  برای             نیتروژن 

تقریبا   اختیار آن قرار می دهد.  باکتری در  برای فعالیت های  را  انرژی  گیاه، مواد غذایی و  لگوم ها    90می کند و           درصد 

 . (-2)شكلمی توانند نودوله شوند

در خاک، باکتری ها دارای زندگی آزاد و متحرک هستند و از بقایای موجودات مرده تغذیه می کنند ریزوبیای آزاد زی  

نمی تواند نیتروژن را تثبیت کند و آن ها شكل متفاوت از باکتری های پیدا شده در نودول های ریشه دارند. ساختار آن ها  

. در نودول های ریشه، شكل تثبیت کننده نیتروژن به صورت سلول های منظم است و به شكل میله راست دیده می شوند

شكلند. اعضای این خانواده باکتریایی قادر هستند در گیاهان دستۀ   γنامنظم به نام باکتروئید حضور دارد که اغلب گرزی و  

تولید ندول نمایند که ندول ایجاد شده در اصل یك رابطۀ همزیستی بین گیاه میزبان و   و گیاهان غیرلگوم   )بقولات(لگوم  

در    Nodو    Nifکند. موقعیت ژن های  باشد. ریزوبیوم باکتریی است که در محیط جامد به سرعت رشد میریزوبیوم ها می 

آن، عمدتاً روی پلاسمید بوده و حوزه ی میزبانی آن محدود است.  برادی ریزوبیوم در محیط جامد دارای یك تاژک قطبی  

  Nifکند. آزوریزوبیوم در محیط جامد به سرعت رشد می کند. محل ژن های  است و در محیط کشت به آهستگی رشد می 

در آن احتمالاً کروموزوم است و تاکنون فقط یك میزبان گیاهی برای آن تعیین شده است. در باکتری برادی ریزوبیوم،    Nodو  

کند. میزبان باکتری آزوریزوبیوم، گیاه سزبانیا است ولی در  زایی میهای دیگر هم ندوللی سویا است ولی در گونهمیزبان اص

های برادی ریزوبیوم عبارتند از: برادی ریزوبیوم ژاپونیكوم، برادی ریزوبیوم الكانی و برادی  دهد. گونهلگومینوزاروم هم ندول می

 باشد. وریزوبیوم فقط دارای یك گونه به نام آزوریزوبیوم کائولینودانس میریزوبیوم پاراسپونیا. باکتری آز
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دهند و تعداد محدودی  های متعددی است که اکثر آنها در گیاهان لگوم ندول میها و زیرگونهباکتری ریزوبیوم دارای گونه

-در درختچه  NG-RZ34ملی لوتی در علف گنجشك و ریزوبیوم    زا هستند برای مثال ریزوبیومنیز در گیاهان غیرلگوم، ندول

 . [Sessitsh A. et al., 2002]کنندگون ایجـاد ندول می ا و ریزوبیوم هوکوئی در گیاه ه
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 ریزوبیاها از نظر فیلوژنتیكی، متابولیكی و ژنتیكی متنوعند: 

توسط دسته ای از گروه های میكروبی خاص ایجاد می شوند، همزیستی لگوم بر باکتری های    گرچه بیماری ها معمولاً

مختلفی از نظر فیلوژنتیكی که در دو ساب کلاس از پروتئوباکتری ها قرار می گیرند، تكیه می کند. آنالیز مقایسه ای ژنوم 

بازگشتی متعددی را برجسته می کند. همه    جنس شناخته شده است، مشخصات  12تا 6های مكانس شده ریزوبیا که دارای  

و برای یك دارایی از انتقال و ژن های تنظیمی کد   ندرپلیكون دارند. ژنوم ها شدیدا تغییر پذیر 7-1این ژنوم ها بزرگ اند و 

از این ژنوم ها، یك هسته ت 8می کنند، که تطبیق پذیری متابولیك مورد نیاز برای بقا در خاک را تضمین می کنند.    ا 

ژن رایج سهیم اند که اختلاف بزرگ را نشان می دهد که در محتوای ژنتیكی ریزوبیاهای وجود دارند.    647منحصر به فرد از  

آنالیز ها همچنین نشان دادند که هیچ ژنی در زمان مشابه، مشترک و ویژه برای ریزوبیا نیستند، نشان می دهد که    این 

 استراتژی ژنتیكی سهیم منحصر به فرد، نمی تواند همزیستی با لگوم ها را حمایت کند.   

انتقالی و مقاومت در برابر استرس، دخالت می کنند،   از ژن های همزیستی که در متابولیت، اعمال اداره کننده،  بسیاری 

ژن های )  Exoهمولوگ های نزدیكی در میكروب های غیر همزیست دارند، در حالی که، تعدادی از آن ها مانند خوشه  

آلودگی در  دخیل  ساکارید  باکتری    ( اگونوپلی  نشانSinorhizobium melilotiدر  را  باریك  خیلی  فیلوتوزیع  یك   ،              

 . [Masson-Boivin C. and et al., 2009] می دهند

 

 اختصاصی بودن میزبان های گیاهی برای باکتری های ریزوبیوم: 

بارنت در سال       اساس مطالعات  به وسیلۀ چند جنس  1988بر  است  لگوم ممكن  از  گونۀ خاص  ، مشخص شد که یك 

های لگومینوزاروم را   های زیادی از زیرفامیل زایی کند. همچنین یك سویه ریزوبیایی ممكن است میزبانریزوبیایی، ندول

شود ولی  ندول کند. البته هنوز هم فرایند ویژه بین میزبان خاص و ژنوتیپ باکتری همزیست، قائل می آلوده کرده و تولید

اشتراکاتی نیز وجود دارد. یكسری از ژن ها در باکتری ها، جنبه های متفاوت فرایند نودولاسیون را کنترل می کنند. یك  

 Rhizobiumلا گیاه نخود میزبان   وده کند، اما نه همه لگوم ها را مثسویه ریزوبیوم می تواند گونه های ویژه ای از لگوم ها را آل

leguminosarum  واریته Viciae ست، در حالی که شبدر میزبان  اR. leguminosarum    واریتهtrifolii    .می باشد

javascript:%20w%20=%20window.open('/onlinecontributors/app?service=external/ViewImageData&sp=11907',%20'11907',%20'resizable,height=500,width=500,scrollbars=yes');%20w.focus();
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اختصاصی بودن ژن ها تعیین می کند که سویه ریزوبیوم کدام لگوم را آلوده کند. حتی ممكن است یك سویه قادر به آلوده 

کردن لگوم باشد اما نودول های تشكیل شده ممكن است قادر به تثبیت نیتروژن نباشند. چنین ریزوبیاهایی، غیر موثر نامیده  

ت کننده نیتروژن را القا می کنند. موثر بودن توسط یك دسته متفاوت از ژن های  می شوند. سویه های موثر ندول های تثبی

 .[Valerie Oke and  Sharon R Long., 1999  ] تخصصی باکتری اداره می شوند 

 

 تشكیل نودول ريشه:   2-5

برهم کنش اولیه بین گیاه میزبان و ریزوبیای آزادزی، آزاد کردن یك سری مواد شیمیایی توسط سلول های ریشه به 

ترغیب می کنند.  برهم کنش  (  ریزوسفر)خاک است. تعدادی از این ها رشد جمعیت باکتری را در منطقه اطراف ریشه ها  

بین ترکیبات ویژه در دیواره سلول باکتریایی و سطح ریشه مسئول شناسایی صحیح گیاه میزبان توسط ریزوبیا و اتصال به  

را در باکتری ها القا می کنند   Nodتارهای کشنده ریشه است.  فلاونوئیدهای ترشح شده توسط سلول های ریشه، ژن های 

 که سپس تشكیل نودول را القا می کنند. 

کل فرایند نودولاسیون توسط ارتباطات بسیار پیچیده شیمیایی بین گیاه و باکتری، تنظیم می شوند. زمانی که باکتری  

فاکتورها را ترشح می کنند. این ها تار کشنده را تحریك می کنند که خم    Nodبه تار کشنده ریشه متصل شد، باکتری ها  

      شوند. ریزوبیا سپس از طریق نوک تار کشنده، جائی که آن ها تشكیل یك طناب آلودگی را القا می کنند به ریشه حمله 

می کند. این طناب از سلول های ریشه ساخته می شود و نه باکتری، و تنها در پاسخ به آلودگی تشكیل می شود. طناب  

اغلب با ایجاد انشعاب    آلودگی از طریق سلول های تارکشنده رشد می کند و به درون دیگر سلول های نزدیك نفوذ می کند،

مجراها   از  یافته  توسعه  شبكه  درون  ها  باکتری  آلودگی.  ها) طناب  تولید    ( لوله  و  شوند  می  ادامه  Nodتكثیر  را                فاکتور 

. هر نودول ریشه  (-3)شكل  می دهند که سلول های ریشه را به تكثیر شدن و سرانجام تشكیل نودول ریشه، تحریك می کنند 

با هزاران باکتری ریزوبیوم زنده بسته می شود، که به عنوان باکتروئید نامیده می شوند. پروتئین های غشای سلول گیاهی،  

وم شناخته می شوند که ممكن است باکتری های متعدد یا  زباکتروئیدها را احاطه می کنند، این ساختار ها به عنوان سیمببو

 تثبیت نیتروژن اتفاق می افتد. تنها یك باکتروئید را شامل شوند، که در آن جا 
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 زايی: مراحل نودول  2-6

 زایی را می توان به مراحلی تقسیم کرد که به ترتیب عبارتند از: در حالت کلی فرآیند ندول

 مرحله سیگنالینگ:  -1

رسند.  کنند و بر اساس دو مكانیسم به نزدیكی ریشۀ گیاه خاص میریزوبیوم ها به طریقۀ ساپروفیت در خاک زندگی می      

کنند که این ترکیبات  اولین مكانیسم شیمیوتاکسی است که در این حالت، ریزوبیوم ها به سمت ترکیبات مشخصی حرکت می

دهند و  کند که ریزوبیوم ها به سمت فلاونوئیدها گرایش نشان میاد میاغلب، پتانسیل غذایی دارند. مطالعات جدید پیشنه

از سیستم سیگنالی ندول الكتریكی  زایی محسوب میاین ترکیبات، بخشی  الكتروتاکسی جریانات  یا  شوند.  مكانیسم دوم 

.  حتی اگر  (-4)شكل  ندشوها و تارهای کشنده و مناطق بالغ برگ وارد میدرونی است که به مناطق در حال رشد در ریشه

توانند در سطح ریشه، کلونیزه شوند.  اگر تكثیر  تعداد کمی ریزوبیوم در نزدیكی ریشۀ میزبان حضور داشته باشد، آن ها می 

ها  دهد. این تداخلهای میكروبی ـ گیاهی مهمی رخ میو کلونیزه شدن انجام شده و با آلودگی ریشه همراه گردد، تداخل

 شامل مراحل زیر است:  

های خاک برای تكثیر،  ها: مواد غذایی مورد نیاز ریزوبیوم ها و سایر میكروارگانیسمالف ـ ترشحات ریشه به ویژه فلاون   

به وسیلۀ    (Nodژن های  (زایی  شود.  در طی این دوره از تكثیر، ژن های ریزوبیوم برای ندولتوسط ترشحات ریشه تأمین می

ت میزبانی است.  البته تعداد  اشوند.  روشن شدن این ژن ها وابسته به اختصاصترکیبات مترشحۀ سلول گیاهی روشن می

دهند.   با یكدیگر تفاوت نشان می  Nodزیادی فلاون، ایزوفلاون و ترکیبات وابسته وجود دارد که در تحریك یا مهار ژن های 

به صورت مشترک در تمام ریزوبیاها یافت    Nod ABCبسیار پیچیده است.  ژن های    Nodساختار و نحوۀ فعالیت ژن های  

پروتئینی را کد    Nod Cشود. این ژن ها در القاء تولید ندول در گیاهان لگوم و همچنین پاراسپونیا مشارکت دارند.   می

ترکیبات با وزن   Nod Bو    Nod Aکند که به غشاء سطحی باکتری ملحق شده و غنی از اسیدآمینۀ سیستئین است.   می

توسط   Nod Aو    Bشوند. محصولات ژن های  کنند که باعث تحریك تقسیم سلولی در گیاه میمولكولی پایین را کد می 

ها یا  است که تحت تأثیر فلاون  Nod Dگردند. ژن دیگر  از سلول باکتری به سلول های گیاهی منتقل می   Nod Cپروتئین  

یك وظیفۀ دوگانه دارند: وظیفۀ عمومی   Nod D، ژن های  1988و بر اساس مطالعات انجام شده در    ایزوفلاون ها قرار داشته

دهد. ریزوبیاهایی با دامنۀ کند و دیگری آن که فلاونوئیدهای مختلف را تشخیص میرا فعال می  Nodاول آن که بیان ژنِ  

لوتی دارای داشته باشند.  بعضی ریزوبیاها مثل ریزوبیوم ملی  Nod Dمیزبانی محدود، ممكن است که فقط یك کپی واحد از  

هستند که در تشخیص فلاونوئیدها متفاوت بوده و ممكن است در حوزۀ میزبانی، تعداد نودول های    Nod Dسه کپی از ژن  

 تشكیل شده و زمان بین آلودگی و تولید ندول نیز اختلاف باشد. 

ب ـ القاء تقسیم سلولی در میزبان: تقسیم سلولی در میزبان و در کورتكس ریشه ممكن است توسط ریزوبیاها قبل از 

های رشد که به وسیله ریزوبیاها تولید  آلودگی رخ دهد.  اگر چه تقسیمات سلولی ممكن است توسط نفوذ تنظیم کننده

 . [ Xiao L.W and et al. 2018]شوند، تحریك شودمی
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 مرحله سیگنالینگ در نودولاسیون  - 4شكل  
 

 ها: اتصال  باکتری به ریشه-2

پذیرد. دو نوع ماده معمولاً در هر دو حالت فوق دخالت دارند: یكی  در این مرحله، دو فرآیند تشخیص و اتصال صورت می

های غیر کاتالیزوری تولید شده به ها که پروتئینساکاریدها در سطح ریزوبیاها.  لكتینها در سطح گیاه و دیگری پلیلكتین

-ای خاص از ریزوبیا تشخیص دهند.  پلیای را در گونههای کربوهیدراتی ویژهانده وسیلۀ میزبان هستند، ممكن است باقیم

 ( مرحلۀ همزیستی)ضروری هستند اما برای برخی مراحل تمایز ندول    [مرحلۀ پاتوژنی]ساکاریدهای سطحی برای آلودگی  

 باشد.   حلقوی میـ گلوکان های 2و 1و بتاـ  EPS LPS ،CPSساکاریدهای سطحی شاملمهارکننده هستند. پلی

 

 ای شدن و انشعاب تار کشندهحلقه -3

ساکاریدهای سطحی در ریزوبیوم و برادی ریزوبیوم در ارتباط ای شدن با شرایط فیزیولوژیك و پلیمشابه پدیدۀ اتصال، حلقه

ای شدن تار کشنده برای آلودگی آن ضروری بوده و اختصاصی گونه نیست. این مورد پیشنهاد شده است  است.  پدیدۀ حلقه

دهد که به علت حضور ریزوبیاهاست.  تصویر واقعی این  تار کشنده رخ می گیری جدید رشد  که حلقوی شدن در اثر جهت

های تار کشنده به سطح ریشه نزدیك هستند و  پدیده بر اساس جنس میزبان متفاوت است، به طوری که در سویا، خمیدگی

شوند و سپس  ابتـدا طویل میشوند، اما در بقیه گیاهان مثل نخـود و شبـدر، تارهـا در  این گونه تارها معمولاً منشعب نمی

 گردند و ممكن است دچار انشعاب نیز شوند. خمیده می

 

 آلودگی: -4

تواند توسط منشعب شدن  ـ هر سلول منفرد در یك ندول جوان، می1به سه طریق سلول ها ممكن است آلوده شوند:      

ـ تعداد معدودی  2رشته آلودگی، آلوده شود. در این حالت یك سلول به وسیلۀ یك انشعاب از رشته آلودگی، آلوده میشود.  

گی، آلوده شوند. این سلول ها و باکتری های داخل آن ها تقسیم شده  از سلول ها، ممكن است به وسیلۀ انشعبات رشته آلود
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ـ یك یا تعداد معدودی سلول ممكن است به وسیلۀ 3کنند.  شوند و ندول بزرگی از رشد محدود سویا ایجاد میو بزرگ می

ای از سلول آلوده شوند و تكثیر یابند. آلودگی، فرایندهای چند مرحله ای را طراحی می کند که باکتری های ریزوسفری  توده

خارجی را به نیچ درون سلولی نهایی اش، می راند. با این وجود، همه ریزوبیاها، به یك طریق آلودگی را انجام نمی دهند.  

کوتیكولی نودول های در حال شكل گیری، به وسیله یك مسیر آلودگی بسیار  تعدادی به لایه های اپیدرمی و لایه های  

یك تار کشنده از یك ساختار  تخصصی و مشكل و پیچیده به تار کشنده نفوذ پیدا می کنند. که آن ها شكل گیری را درون

طناب آلوده به راه می اندازد که این طناب طویل می شود، منشعب می شود و درون نودول در حال تشكیل، نفوذ می کند.  

در اغلب موارد، ریزوبیاها سپس در سلول های گیاهی از طریق یك فرایند شبه اندوسیتوز وارد می شوند که تا حد زیادی  

     زوبیای درون سلولی توسط یك غشای پلاسمایی مشتق از گیاه که سیمبیوزوم نامیده می شود، احاطه ناشناخته است. ری

باکتروئید نامیده می   ) می شود که یادآور فاگوزوم های پاتوژن های حیوانی درون سلولی هستند. نهایتاً، باکتری داخل شده 

نیتروژن می تواند اتفاق بیفتد و یك آلودگی مداوم نودول،  باید به محیط جدیدش سازش پیدا کند تا این که تثبیت  (  شود

 . (-5)شكل ایجاد می شود

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 فاکتورها در تشكیل طناب آلودگی   Nodاثر    - 5شكل

 

، تمایز یابی باکتروئید غیر قابل برگشت Galegoidدر مواردی همچون همزیست های مدیكاگو و لگوم های دیگر از گروه     

هست و باکتری درون همزیست در پیری نودول، زنده نمی ماند. در موارد استثناء، هیچ دخول باکتروئیدی ریزوبیایی وجود  

فتد. آلودگی نودول در اغلب ریزوبیاها به وسیله ی پلی ساکاریدها،  ا  ندارد و تثبیت نیتروژن در رشته های آلودگی اتفاق می 

 برای آلودگی مورد نیازند، یا برای آغاز طناب آلودگی.    sNFنمایان می شود. اول، 

( KPS)کپسولار    (EPS)دوم، مولكول های کلیدی در آلودگی لگوم، پلی ساکاریدهای سطحی هستند از جمله اگزوسلولار  

. لاین های متعددی از مدرک نشان می دهد که این ترکیبات جلوگیری می کنند، یا  بر علیه  (LPS)و لیپوپلی ساکاریدها  

فتد، یا توسط شرکت یك  ا  محافظت می کنند، واکنش های دفاعی گیاه به وسیله ی باکتری های الیسیته  به جریان می 

ساختاری   علیه  )حفاظت  بر  واکنش  سیگنالینگ  ( ROSمانند  عمل  یك    . [Mardani-Nejad 2022 and 2023]  یا 

ROS     دارد اکسیژن  های  رادیكال  به  نشان   [ Khademi and Mardaninejad, 2015  [اشاره  ژنومی                مقایسات 

 . [Masson-Boivin C. and et al., 2009 ]ند که ژنتیك آلودگی در بین ریزوبیاها فرق می کند می ده
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  NF  (b )و یا مستقل از     NF  (a)ریزوبیوم تشكیل نودول ها را در لگوم ها با استفاده از هر دوی فرایند های  وابسته به     

، سیگنال های وابسته گیاهی خانواده فلانوئید، توسط پروتئین های تنظیمی  NF  (a)القا می کند. در استراتژی وابسته به  

Nod D  (از طریق ژن های نودولاسیون)باکتریای دریافت می شوند که سنتز SNF   لیپوپلی ساکاریدی را القا می کنند که

موضوعی برای تغییر   ( نشان داده شده  )با رنگ قرمز در شكل ارگانوژنز نودول را به راه می اندازند. تعدادی از مراحل این فرایند  

 هستند:

   (i )    می توانند بیان ژن    ( مانند تبائین ها، جاسمونات، گزانتون ها، واینلین و غیره)ترکیبات گیاهی جایگزینNod    را به راه

 فلاونوئیدها عمل می کنند.   (ایزو)بیاندازند، اما این ترکیبات عموماً در غلظت های بالاتر از 

   (ii )    در کنارNod D  تنظیم کننده های اضافی می توانند بیان ژن های ،Nod    مانندNOIR    یاNOIA    و سیستم دو

 را تحریك کنند. NODW  /NODVجزئی 

     (iii)  سنتز اسكلتNod    فاکتور توسط ژن هایNodABC    کنترل می شود. دریافتNF    ها توسط گیاه چندین پاسخ

همزیستی را در ریشه گیاه به راه می اندازد، مانند جریان های یونی، آبشار کلسیمی، تغییر شكل تار کشنده ریشه، تقسیم  

کورتیكول سلولی و تشكیل طناب آلودگی که باکتری ها را به پریموردیوم در حال تشكیل هدایت می کند. چندین جزء مسیر 

که به موتیف های لیزین خانواده رسپتور  ) NFنجربه تشكیل نودول می شود شناسایی شده اند: رسپتورهای  سیگنالینگ که م

، یك پروتئن  (LRR-RK)، یك کانال کاتیونی، یك رسپتور کیناز غنی از لوسین  (تعلق دارند    LysM-RLKsکیناز مانند  

 ، یك رسپتور سیتوکینین، و فاکتورهای ترجمه ای متعدد  ( CcaMK)کیناز وابسته به کلسیم/کالمودولین 

 

 ایجاد باکتروئید و تمایز:  -5

مطرح شد که در این     Beijerinckتوسط    1888مرحله ی تمایز باکتری های ریزوبیوم به باکتروئیدها ابتدا در سال      

به شكل سلول های   ای  میله  از شكل  آید    Yحالت  به  (7شكل)شكل در می  باکتری ها  باکتروئید،  ایجاد  . در مرحله ی 

احاطه   ( PBM)یابند، اما همواره در داخل وزیكول هایی قرار دارند که به وسیلۀ غشاء اطراف باکتروئیدها  باکتروئید تمایز می
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 ] Palansooriya, and et، ممكن است با تمایز باکتروئیدها همراه باشندK+و غلظت بالای    2Oشود. کمی غلظت  می

al., 2020] . 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 : تغییرات مورفولوژی در طی تمايز باکتروئید7شكل  

 

ضروری است.   PBMریزوبیاها در این حالت باید بتوانند میزبان را تحریك به تولید پروتئین نودولین کنند که برای سنتز     

PBM    باشد. باکتروئید  دارا می)گیاه و باکتری(همچنین یك ساختار حقیقی همزیستی است که اجزائی را از هر دو همزیست

از طریق طناب آلودگی به میزبان می رسد و وارد سیتوپلاسم سلول های گیاه می شود، در یك پروسه ای شبیه به اندوسیتوز 

[ Valerie Oke and  Sharon R Long., 1999]. 

 

 عملكرد نیتروژناز:    -6

های آلودگی،  در ندول های سویا و نخود، سنتز نیتروژناز به طور طبیعی در مدت کوتاهی پس از آزادی باکتری ها از رشته     

های مربوط به نتیروژناز ممكن است حتی زودتر از موعد  mRNA نشان دادند که    1982شود. بریل و پائو در سال انجام می

شود که به ندول های  فوق قابل شناسایی باشند. تقریباً در همین زمان، لگ هموگلوبین، در سلول های گیاه میزبان تولید می 

 تواند جریان اکسیژن را در غلظتی پایین نگاه دارد. دهد. هموگلوبین میفعال یك رنگ صورتی مشخص می

 

 انواع نودول ها:   2-7

    Indeterminateو نودول های نامحدود    Determinateنودول ها بر اساس نوع تكوینشان به دو گروه نودول های محدود  

های نامحدود که یك مرسیستم راسی پایا دارند که اغلب باعث تشكیل یك ساختار نودولی  تقسیم می شوند. برخلاف نودول

های منشعب می شود، نودول های محدود هیچ مریستم پایایی ندارند و بنابراین شكل و ساختار متفاوت تری نسبت به نودول

.  نودول های محدود مانند سویا از سلول های پوست یا کورتكس درونی منشا می گیرند اما تقسیم  (8شكل )نامحدود دارند 

ز و گسترش آن به بیرون  پس از آلودگی متوقف می شود. یك گرادیان شعاعی تكوین با شروع پیری در مرک  c 10dسلولی در  

  3-5عمر کوتاهی دارند و تقسیم سلول    که شودهای خارجی پوست متمایز میوجود دارد. در واقع مریستم نودول از سلول

شود.  های تازه نمو یافته ریشه تشكیل میهای جدید در بخشپیر شد نودول  شود.  وقتی نودول هفته بعد از آلودگی متوقف می
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های نامحدود می تواند زمانی که ارگان  های محدود و هم نودولباکتری که در سیمبوزوم ها به سر می برد هم در مورد نودول

آلفا، نخود و شبدر   های نامحدود مانند آلفا. نودول [Puppo and et al., 2005]ها پیر می شوند، به حالت آزادزی دربیاید 

اند و از پوست یا کورتكس درونی  ای شكلها استوانههای محدود دارند ؛ این نودولساختار بسیار متفاوتی نسبت به نودول

ها تقسیم سلول ابتدا به صورت آنتی کلینال در پوست درونی و به دنبال آن تقسیمات پری  یابند. در این نودولتمایز می

شود. سیستم ریستم و پریموردیوم نودول ایجاد میشود و در نتیجه این تقسیمات مو دایره محیط انجام میکلینال در آندودرم  

های انفرادی با های نامحدود سیمبوزومهای محدود کمتر منشعب شده است. در نودولها نسبت به نودولآوندی این نودول

 شوند در نتیجه باکتروئیدهای منفرد درون یك سیمبیوزوم قرار دارند.باکتروئیدها تقسیم می
 

 توان تشخیص داد:منطقه می  5های نامحدود در نودول

 باشند.شوند و فاقد باکتری همزیست می های مریستمی کوچكند که دائماً تقسیم می: شامل سلولIمنطقه 

 : شامل منطقه آلودگی است و باکتری برای تشكیل سیمبیوزوم آن جا را تسخیر کرده است.  IIمنطقه 

 گیرند و توانایی تثبیت نیتروژن اتمسفری را دارند.ها جای می ها در سیمبیوزوم: باکتریIIIمنطقه 

پیری گیاه مستمراً  IVمنطقه   ندارد. وقتی نودول نمو یافت تا هنگام  اولیه تمایزیابی نمو، نودول وجود  : در خلال مراحل 

 نشانه این است که مشارکت همزیستی از بین رفته است.  IVشود.  پیری در منطقه  بزرگتر می

 . (8شكل )دهد : باکتری ذاتاً آزادزی است و مشخصات فراساختاری سیمبیوزوم را نشان نمیVمنطقه 

ند: یك کورتكس نودولی خارجی،  هست  انواع بافت های زیر در مورد هر دوی نودول ها از پیرامون به سمت مرکز قابل تشخیص

یك اندودرم، یك کورتكس داخلی و ناحیه مرکزی که باکتری در آن جا به سر می برد. تغییرات متابولیكی بین نودول و ارگان  

های دیگر گیاه توسط حضور دستجات آوندی قرار گرفته در درون پارانشیم نودولی که به سیستم آوندی ریشه متصل هست،  

 [Puppo M and et al., 2023] .ودتضمین می ش

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 های نامحدود و محدود: نودول8شكل  
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 های مورفولوژيكی نودول ها: ويژگی  2-8

در مشاهده یك نودول ریشه بریده، رنگ نودول صورتی /قرمز هست که به خاطر حضور لگ هموگلوبین فراوان است. هرچه 

نودولی قرمز باشد، فعالیت آن بیشتر است. هنگامی که نودول ها جوانند و هنوز تثبیت نیتروژن انجام نمی دهند، آن ها سفید  

دت طولانی تثبیت نیتروژن را انجام ندهند، سبز می شوند و ممكن است توسط یا خاکستری رنگند. نودول های لگوم که به م 

گیاه دور انداخته شوند. این ممكن است در نتیجه یك سویه ریزوبیوم ناکارآمد یا فقر مواد غذایی گیاه باشد. در حالی که  

له ی سریع رشد، عمر کوتاهی در  های یكساهای گونههای چوبی و چند ساله دارند، نودولهای لگومینوزه نودولدرختچه

ها در اوایل زندگی نودول اوج  مقایسه با ریشه هایی که از آن ها منشا گرفته اند، دارند.  ظرفیت تثبیت نیتروژن در نودول

یابد ؛ در حالی که پیری برگ و مرگ سلول بستگی به  کاهش می  2Nهفته رسید تثبیت    3- 5گیرد و وقتی عمر نودول به  می

 . [Puppo et al., 2005]آوندی دارد  نمو بافت

 

 

 نتیجه گیری   2-9

پیشنهاد می     از کند که ریزوبیوم ها به سمت فلاونوئیدها گرایش نشان می مطالعات جدید  دهند و این ترکیبات، بخشی 

جریانات الكتریكی درونی است که به مناطق در حال رشد در   بخش دیگرشوند.   زایی محسوب میسیستم سیگنالی ندول

( به وسیلۀ Nodژن های  (زایی  شوند. ، ژن های ریزوبیوم برای ندولها و تارهای کشنده و مناطق بالغ برگ وارد میریشه

بسیار پیچیده است.  ژن های القاء    Nodشوند. ساختار و نحوۀ فعالیت ژن های  ترکیبات مترشحۀ سلول گیاهی روشن می

کند که به غشاء سطحی باکتری ملحق شده و غنی از  پروتئینی را کد می Nod Cکننده تولید ندول در گیاهان لگوم مانند  

کنند که باعث تحریك  ترکیبات با وزن مولكولی پایین را کد می  Nod Bو    Nod Aاسیدآمینۀ سیستئین است، از طرفی  

از سلول باکتری به سلول های    Nod Cتوسط پروتئین    Nod Aو    Bشوند. محصولات ژن های  تقسیم سلولی در گیاه می

مولكول های کلیدی    گردند.  آلودگی نودول در اغلب ریزوبیاها به وسیله ی پلی ساکاریدها، نمایان می شود.گیاهی منتقل می

اگزوسلولار جمله  از  هستند  سطحی  ساکاریدهای  پلی  لگوم،  آلودگی  اسكلت  .  در  های   Nodسنتز  ژن  توسط  فاکتور 

NodABC    کنترل می شود. دریافتNF  زیستی را در ریشه گیاه به راه می اندازد، مانند  ها توسط گیاه چندین پاسخ هم

جریان های یونی، آبشار کلسیمی. لذا بررسی هر چه بیشتر عوامل موثر بر فرایند سیگنالینگ نودولاسیون بخصوص شناخت  

  ژن های موثر در این فرایند  نق مهمی در شناخت بهتر تثبیت نیتروژن خواهد داشت که در این مقاله سعی شد به برخی 

 مطالعات در این زمینه اشاره شود. 
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Abstract 

   This review article examines the process of nodulation and nitrogen fixation signaling in 

rhizobium symbiotic bacteria due to the importance of the symbiosis of legumes with 

rhizobia in all climates in nitrogen fixation. In the roots of host plants, rhizobia initiate the 

formation of organs called nodules. The Nod and Nif genes encode the nitrogen-reducing 

function of rhizobia. A single strain of rhizobium can infect specific legume species. 

Flavonoids secreted by root cells induce Nod genes in bacteria, which then induce nodule 

formation. Plant cell membrane proteins surround the bacteroids, these structures known as 

symbioses, which may contain multiple bacteria or a single bacteroid, where nitrogen 

fixation occurs. A particular legume species may be nodulated by more than one rhizobia 

genera. A series of genes in the bacteria control different aspects of the nodulation process. 

The specificity of the genes determines which strain of rhizobia infects which legume. 

Rhizobia live saprophytically in the soil and approach the roots of a particular plant by either 

chemotaxis or electrotaxis. There are a large number of flavones, isoflavones, and related 

compounds that differ in their ability to stimulate or inhibit the Nod genes. The Nod A-Nod 

B-Nod C genes are found in common among all rhizobia. Alternative plant compounds (such 

as Thebaines, Jasmonates, Xanthones, Vanillin, etc.) can induce the expression of the Nod 

gene, in which nitrogenase synthesis occurs naturally in nodules shortly after the bacteria 

are released from the infection threads. Nodules are divided into two groups based on their 

type of development: restricted and indeterminate nodules. The nodule meristem is 

distinguished from the outer skin cells, which are short-lived. Indeterminate nodules such as 

Alfalfa, Pea, and Clover have a very different structure than restricted nodules, they are 

cylindrical and distinct from the inner skin or cortex. In indeterminate nodules, individual 

symbioses divide with bacteroids, resulting in individual bacteroids within a symbiosome. 

Keywords: Nitrogen fixation, Nodulation, Rhizobium, Symbiotic bacteria 
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