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دکتر فریبا رمضانی ویشکی
دبیر زیست شناسی منطقة 8 تهران و مدرس دانشگاه

چکیده
گیاهان می‌توانند تنش‌های محیط را شناس��ایی کنند، به آن‌ها پاس��خ دهند و مانند دیگر موجودات زنده، در واکنش به تنش‌های 
زیس��تی1 و غیرزیس��تی2، رادیکال‌های آزاد تولید کنند. تنش اکسیداتیو اثرهای مختلفی بر متابولیسم و رشد و نمو گیاهان دارد و باعث 
القای تغییرات زیادی در ساختار و عملکرد آن‌ها می‌شود. آنتي اکسيدان‌ها با خنثي‌سازي راديکال‌هاي آزاد فرايند اکسيداسيون را متوقف 
مي‌کنند. در حالت طبیعی بین مقدار رادیکال‌های آزاد و میزان جاروکردن آن‌ها از سطح سلول تعادلی وجود دارد که گیاه را در موقعیت 
نس��بتاً پایدار نگه می‌دارد. اما تنش اکس��یداتیو زمانی بروز می‌کند که میزان رادیکال‌های آزادِ درون س��لول از مقدار ترکیبات سم‌زدا و 
آنتی‌اکسیدان تجاوز کند. در واقع گیاهِ تحت تنش سعی می‌کند با افزایش سطح ترکیبات آنتی‌اکسیدانی راه‌های حفاظتی ویژه ای برای 

خود طراحی کند.

مقدمه
اكسيداس��يون بخشی از زندگي هوازي و متابوليس��م موجودات زنده است. اكسيژن در موقعیت‌های خاص ممكن است به‌صورت 
ت‌كالكترونی درآید و رادكيال آزاد تولید کند. اكس��يژنی که به‌صورت ت‌كالكترونی درمي‌آيد، گونة اكس��يژن واکنش‌گر (‌ROS)‌3 نام 
می‌گیرد. تولید رادیکال‌های آزاد رویدادی طبیعی است که در جریان واکنش‌های طبیعی سلول‌ها از جمله تنفس و اكسيدشدن مواد 
به‌وجود می‌آید، اما میزان تولید آن تحت تنش افزایش می‌یابد. این تريكبات فعال بسيار ناپايدارند و مقادير زیادی انرژی دارند. از آنجا که 
همة سلول‌ها دارای ساختاری اتمی‌ شامل هسته با بار مثبت و الکترون‌ها با بار منفی به دور آن هستند، وقتی که موجود زنده در معرض 
تنش قرار می‌گیرد، الکترون‌ها می‌توانند از مدار خود خارج شوند. در این حالت، اتمی ‌که الکترون از دست داده است، ناپایدار می‌شود و 
سعی می‌کند تا از اتم‌های نزدیک به خود الکترون بگیرد و آن را جانشین الکترون از دست رفته کند که در نتیجه واکنش‌های زنجیره‌ای 
اتفاق می‌افتند. رادیکال‌های آزاد شامل راديکال‌هاي سوپر اکسيد، راديکال هيدروکسيل، به اضافة مشتقات اکسيژن با الکترون‌هاي نابرابر 
مانند پراکس��يد هيدروژن، اکسيژن تنها و اس��يد هيپوکلروس‌اند. در حالت عادی این رادیکال‌های آزاد می‌توانند در سلول‌ها خنثی و 
بی‌ضرر شوند، اما عوامل مخرب محیطی مثل انواع تنش‌ها باعث می‌شوند بر تولید رادیکال‌های آزاد افزوده شود و موجود زنده نتواند با 
این مشکل مبارزه کند و در واقع منجر به ایجاد تنش اکسیداتیو شود که می‌تواند اثرهای مخربی بر ساختار و اجزای سلولی داشته باشد.

ROS  بـه لـيپيدهاي غشای سلول، پروتئين‌هاي بافتي يا آنزيم‌ها، كربوهيدرات‌ها و DNA حمله می‌کند و باعث اكسيداسيون 
آن‌ها مي‌ش��ود كه نتيجة آن آس��يب غشايي، تغيير در س��اختار پروتئين‌ها و آسيب DNA اس��ت و آنتي اکسيدان‌ها با خنثي‌سازي 
راديکال‌هاي آزاد فرايند اکسيداسيون را متوقف مي‌کنند.  براي انجام اين کار خود آنتي اکسيدان‌ها اکسيده مي‌شوند، به‌همين علت 

دائماً به وجود منابع آنتي اکسيداني مورد نياز است.

کاو
دو

   تنش اکسیداتیو کن
و واکنش گیاهان به آن

کلیدواژه‌ها: رادیکال آزاد، تنش اکسیداتیو، آنتی‌اکسیدان‌های آنزیمی و غیرآنزیمی.
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دفاع آنتي‌اكسيداني
آنتی‌اکسیدان‌ها مولکول‌هایی هستند که 
مانع از عملکرد رادیکال‌های آزاد می‌شوند و از 
تخریب سلول‌ها جلوگیری می‌کنند. این مواد 
می‌توانند با دادن الکترون ب��ه رادیکال آزاد، 
آن‌ها را به ش��کل پایدار خود تبدیل کنند و 

مانع از اثرهای مخرب آن‌ها شوند.

تنش‌ه��ای محیط��ی ب��ر رش��د و نمو، 
س��اختار فیزیولوژیک گیاه، س��نتز پروتئین 
ها، فعالیت‌های آنزیمی و غیرآنزیمی، تنفس 
س��لولی و متابولیس��م س��لولی تأثیر دارند. 
قرارگرفت��ن در معرض تنش، ممکن اس��ت 
س��بب افزایش تولید گونة اکسیژن غیرفعال 
و تنش اکسیداتیو شود و در نهایت به‌تسريع 
تش��يكل انواع اكسيژن فعال، آسیب به غشا، 
پروتئین‌ها و DNA، القای تغییر در رش��د و 
ساختار فیزیولوژیک سلول و تخريب آنزيم‌ها 

بینجامد.
دف��اع آنتي اكس��يداني4 براي محافظت 
از ياخته‌ه��ا در براب��ر تأثيره��ای خطرناك 
گونه‌هاي اكس��يژن فعال وارد عمل مي‌شود. 
طی تنش اکس��یداتیو، وقایع��ی در گیاهان 
صورت می‌گیرد که عبارت‌اند از افزایش تولید 
ROS، افزای��ش بیان ژن‌ه��ای عمل کنندة 
آنتی‌اکس��یدان، افزایش می��زان فعالیت‌های 
آنتی اکسیداتیو و آنتی‌اکسیدان‌ها و افزایش 
ظرفیت جاروبگرها5 یا پاک‌کننده‌ها که منجر 
به افزای��ش تحمل گیاه به تنش می‌ش��وند. 

درجة فعالیت آنتی‌اکسیدانی و میزان افزایش 
آنتی‌اکس��یدان‌ها در گیاهان به‌گونة گیاهی، 
مرحلة نموی، شرایط متابولیک، طول مدت 
و شدت تنش بستگی دارد. گیاه در پاسخ به 
تنش با تجمع متابولیت‌های خاص، سازگاری 
و مقاوم��ت نس��بت به عوامل تن��ش‌زا ایجاد 
آنتی‌اکس��یدانی  گیاهان سیس��تم  می‌کند. 

مؤث��ری را در مقاب��ل عوامل تن��ش‌زا ایجاد 
 ROS می‌کنند. مکانیس��م‌های سمیت‌زدای
در همة گیاهان وجود دارند که به دو دس��تة 
آنزیمی و غیرآنزیمی طبقه بندی می‌ش��وند 
و در گیاه��ان تحت تن��ش از اثرهای مخرب 

تنش‌ها جلوگیری می‌کنند. 

 مکانیسم‌های دفاع آنزیمی
 سوپراکسید دیسموتاز

یک��ی از آنزیم‌های دفاعی که در گیاهان 
تحت تن��ش تولید می‌ش��ود، سوپراکس��ید 
دیسموتاز (SOD)‌6 است. این آنتی‌اکسیدان 
آنزیمی یک آنزیم فلزی )متالوآنزیم( است که 
یون سوپراکسید را تجزیه می‌کند. سوپراکسید 
به‌عنوان یک��ی از گونه‌های اصلی اکس��یژن 
واکنش‌گر در س��لول، شناخته شده است که 
س��بب تغییر ماهیت آنزیم‌ها، اکسیداسیون 
لیپیدها و تلاش��ی DNA می‌ش��ود. تنظیم 
می��زان سوپراکس��ید دیس��موتاز در تعدیل 
اثرهای مخرب تنش اکس��یداتیو بسیار مهم 
است. بنابراین سوپراکس��ید دیسموتاز یکی 

از مهم‌تری��ن آنتی‌اکس��یدان‌های دفاعی در 
مقابل گونه‌های اکس��یژن واکنش‌گر اس��ت. 
در واقع ای��ن آنزیم به‌عنوان آنتی‌اکس��یدان 
و حفاظت‌کنن��دة اج��زای س��لولی عم��ل 
می‌کند. سوپراکسید دیسموتاز باعث تبدیل 
سوپراکسید به پراکسیدهیدروژن و اکسیژن 

مولکولی می‌شود.

 

 کاتالاز
یک��ی از آنزیم‌های دفاع��ی موثر کاتالاز 
(CAT)‌7 اس��ت که در همة موجودات زنده 
تحت تن��ش تولید می‌ش��ود. ای��ن آنزیم با 
اثر مس��تقیم بر پراکس��ید هیدروژن، سبب 
کاهش اثرهای س��می آن می‌شود. هیدروژن 
پراکس��ید م��اده‌ای س��می اس��ت که طی 
بسیاری از مکانیسم‌ها و واکنش‌های طبیعی 
سلول ایجاد می‌ش��ود. تجمع این ماده برای 
سلول‌ها و بافت‌ها بس��یار آسیب‌رسان است 
و باید بلافاصله تجزیه ش��ود. در واقع كاتالاز 
از پراكس��يد هي��دروژن به‌عنوان سوبس��ترا 
اس��تفاده می‌کند و با تجزیة سریع این ماده 
اثرهای مخرب آن را مهار می‌کند. پراکس��ید 
هیدروژن برای س��لول‌های گیاهی و به‌ویژه 
برای کلروپلاست‌ها بس��یار سمی است، چرا 
که در غلظت‌ه��ای پایین باعث مهار فعالیت 
آنزیم‌ه��ای چرخة کلوین به‌وی��ژه آنزیم‌های 
دارای گروه س��ولفیدریل مثل گلیسر آلدئید 
3- فسفات دهیدروژناز و فروکتوز 1 و 6 بیس 
فسفات می‌ش��ود. کاتالاز فقط در پراکسیزوم 
وجود دارد، بنابراین دامنة فعالیت آن محدود 
اس��ت و زمانی که مقدار   ROSتحت تنش، 
افزایش می‌یابد در سم‌زدایی شرکت می‌کند.

 پراکسیدازها
پراکس��یدازها گروه بزرگی از آنزیم‌های 
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عملكرد آنتي‌اكسيدان‌ها در خنثيك‌ردن رادكيال‌هاي آزاد

راديكال‌ آزاد
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دفاعی هس��تند که در گیاهان در پاس��خ به 
تنش‌های زیستی و غیرزیستی تولید می‌شوند. 
پراكس��يدازها معمولاً واكنش اكسيداسيون 
و احيا را بين پراكس��يد هي��دروژن به‌عنوان 
گيرندة الكترون و انواع زيادي از سوبس��تراها 
مثل مواد فنلي، اسيد اسكوربكي، آمين‌هاي 
آروماتكي و س��يتوكروم c  كاتاليز می‌کنند 
و به‌عن��وان آنزيم‌ه��اي س��م‌زداي گونه‌هاي 
اكس��يژن واکنش‌گر عمل می‌کنن��د. آنزيم 
پراكسيداز موجب شكس��ته شدن هيدروژن 
پراكس��يد در سلول می‌شود و بدين شكل از 
توليد ‌ROSها جلوگيري مي‌کند و بنابراين با 
بالارفتن سطوح فعاليت اين آنزيم، گياه كمتر 
مورد تهاجم ROS قرار مي‌گيرد. این گروه از 
آنزیم‌ها در سیتوزول، واکوئل، کلروپلاست و 

آپوپلاست وجود دارند.

 آسکوربات پراکسیداز
از جمل��ه پراکس��یدازها می‌ت��وان ب��ه 
آسکوربات پراکس��یداز (APX)‌8 اشاره کرد. 
آسکوربات پراکس��یداز نقش چشمگیری در 
تعدیل میزان ROS تولید ش��ده طی تنش 
در س��لول دارد. این آنزیم از آس��کوربات به 
عنوان عام��ل احیاکننده اس��تفاده می‌کند، 
آب اکس��یژنه را ب��ه آب و اکس��یژن تجزیه 
می‌کن��د و نقش مهم��ی در س��میت‌زدایی 
پراکس��ید‌هیدروژن به‌عه��ده دارد. این آنزیم 
در چرخة آس��کورباتـ‌ گلوتاتیون ش��رکت 
می‌کن��د. در چرخة آس��کوربات ـ گلوتاتیون 
ب��ا فعالی��ت آنزی��م APX، آس��کوربات به 
مونودهیدروآس��کوربات اکس��یده می‌شود و 
ب��رای ادامة چرخة تولید دوبارة آس��کوربات 
لازم اس��ت. به‌همین منظ��ور در این چرخه 
آنزیم‌ه��ای مونودهیدروآس��کوربات ردوکتاز 
ردوکتاز  دهیدروآس��کوربات   ،(MAHAR)
 (‌GR) ردوکت��از   (DHAR)وگلوتاتی��ون 
فعالیت می‌کنند و با استفاده از NAD(P)H و 

گلوتاتیون، آسکوربات را احیا می‌کنند. 

 گلوتاتیون پراکسیداز 
گلوتاتیون پراکسیداز (GP)‌9 فسفولیپید 
پراکس��یداز  گلوتاتی��ون  هیدروپراکس��ید 
(PHGPX) نیز نامیده می‌ش��ود که آنزیمی 
کلیدی در حفاظت غش��اهایی اس��ت که در 
معرض تنش اکس��یداتیو ق��رار دارند. تولید 
این آنزیم طی تنش‌ها القا می‌شود. این آنزیم 
تولید دوبارة اس��یدهای چرب غیراش��باع از 
فسفولیپید هیدروپراکسید را کاتالیز می‌کند 
و از نظر جایگاه در سیتوزول و غشای داخلی 
میتوکندری سلول‌های جانوری گزارش شده 

است.

 گایاکول پراکسیداز
از   10‌(GPX) پراکس��یداز  گایاک��ول 
اکسیداس��یون ترکیبات فنلی مثل گایاکول 
برای سم زدایی و تجزیة آب اکسیژنه استفاده 
می‌کن��د و در س��یتوزول، دیوارة س��لولی و 
واکوئل نیز دیده می‌شود. ترکیبات فنلی مثل 
گایاکول به عنوان دهندة الکترون به پراکسید 

هیدروژن عمل می‌کنند.

 گلوتاتیون ردوکتاز 
از  بس��یاری  ب��رای  احی��ا  گلوتاتی��ون 
عملکردهای سلولی مورد نیاز است، بنابراین 
تولی��د آن در س��لول الزامی اس��ت. احیای 
گلوتاتیون اکسید شده (GSSG) به گلوتاتیون 
احیا (GSH) توسط آنزیم گلوتاتیون ردوکتاز 
(GR)‌11 به واسطة NADPH انجام می‌شود. 
نشان داده شده که در گیاهان تراژن، افزایش 
فعالیت گلوتاتیون ردوکتاز باعث مقاومت به 
تنش می‌ش��ود و کاهش فعالی��ت این آنزیم، 
حساسیت گیاه را به تنش اکسیداتیو افزایش 

می‌دهد. 	

مکانیسم‌های دفاع غیرآنزیمی
تغیی��رات  س��بب  اکس��یداتیو  تن��ش 
فیزیولوژی��ک و القای پاس��خ‌های متابولیک 
خ��اص ب��ا القای س��نتز برخ��ی از ترکیبات 
آنتی‌اکسیدانی از جمله برخی متابولیت‌های 
ثانویه مانند آنتوس��یانین‌ها، ترکیبات فنلی 
و فلاوونوئی��دی و پرولی��ن ب��رای کنترل و 
خنثی‌ک��ردن رادیکال‌ه��ای آزاد می‌ش��ود. 
ه��ر ک��دام از ای��ن م��واد دارای س��اختار و 
خصوصیات بیوشیمیایی منحصربه‌فرد است 
و با مکانیس��م‌های متفاوت��ی در جاروکردن 
رادیکال‌های اکسیژن ش��رکت می‌کند و در 
نتیجه باعث افزایش مقاومت سلول در مقابل 

عوامل تنش‌زا می‌شود. 

 فنل 
ترکیبات فنلی یکی از آنتی‌اکسیدان‌های 
دفاعی در مقابل تنش اکس��یداتیو هس��تند. 
تجمع ترکیبات فنل��ی در بافت‌های گیاهی 
ب��رای تثبیت کرب��ن فتوس��نتزی و ارتقای 
مکانیس��م‌های دفاع��ی بس��یار مهم اس��ت. 
گروه‌ه��اي هيدروكس��يل آزاد متص��ل ب��ه 
حلق��ة آروماتي��ك فنل‌ها به‌وس��يلة حذف 
رادكيال‌ها و دیگر مكانيسم‌های دفاعی مانند 
فروكش��ي اكس��يژن كيتايي با كلاته كردن 
فلز به‌وس��يلة باند ش��دن يون‌هاي سمي، از 
آس��يب‌هاي اكس��يداتيو می‌کاهند و به اين 
ترتيب س��اختارهاي سلولی را از تأثير منفي 
تن��ش محافظت ميك‌نند. ترکیبات فنلی در 
واکنش به تنش به س��رعت افزایش می‌یابند 
و به مق��دار زی��اد در لای��ة اپیدرمی تجمع 
می‌یابند. تجم��ع ترکیبات فنلی در کرک‌ها، 
واکوئل و دیوارة سلول‌های اپیدرمی از آسیب 
سلول‌های مزوفیلی زیرین جلوگیری می‌کند. 
ای��ن ترکیبات ب��ا قابلیت آنتی‌اکس��یدانی و 
س��میت‌زدایی رادیکال‌های اکس��یژن، باعث 
افزایش مقاومت گیاهان می‌ش��وند. محققان 
با اس��تفاده از جهش یافته‌های��ی که توانایی 
س��اخت این ترکیبات را ندارند، اهمیت این 
ترکیبات را در مقاومت گیاه نسبت به تابش 
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این اشعه نشان داده‌اند.
 فلاوونوئید

 فلاوونوئید‌ها12 یکی از بزرگ‌ترین گروه 
ترکیبات فنلی هستند که نقش دفاعی مهمی 
در مقابل تنش‌ها ایفا می‌کنند. گیاهان با تولید 
فلاوونوئیدها و تجمع آن در واکوئل سلول‌های 

لای��ة اپیدرمی برگ و س��اقه می‌توانند باعث 
کاهش اثرهای تنش اکسیداتیو شوند. یکی از 
دلایل افزایش فلاوونوئیدها، ایجاد محدودیت 
در انتقال الکترون فتوسنتزی طی تنش است 
که سبب ایجاد تغییرات متابولیک در گیاه از 
جمله منجر به القای فلاوونوئیدها برای تعدیل 
این وضعیت می‌شود مسیر فنیل پروپانوئید 
که مس��ئول س��اخت ترکیب��ات فنلی مانند 
فلاوونوئیدها و تانن‌هاس��ت، در شرایط تنش 
القا می‌ش��ود. این عمل از طریق آنزیم فنیل 
آلانی��ن آمونیا لیاز صورت می‌گی��رد. کاربرد 
بازدارنده‌های سنتز فنیل آلانین آمونیا لیاز و 
مهار مسیر بیوسنتز فلاوونوئید، باعث افزایش 

حساسیت گیاه نسبت به تنش می‌شود. 

 
 آنتوسیانین

مهم‌تری��ن  از  یک��ی  آنتوس��یانین‌ها13 
ترکیبات آنتی‌اکس��یدانی هستند که نه‌ تنها 
رادیکال‌ه��ای آزاد را از بی��ن می‌برن��د، بلکه 
از تولی��د بیش��تر آن‌ها در گی��اه جلوگیری 

می‌کنند. گیاهان با تولید و تجمع آنتوسیانین 
در لایه‌های اپیدرمی می‌توانند باعث کاهش 

اثرهای تنش اکسیداتیو شوند.

 پرولین
تولید و تجمع پرولین14 از سازگاری‌های 

مه��م فیزیولوژیک در گیاه��ان تحت تنش 
اکسیداتیو است. افزایش پرولین تحت تنش 
می‌تواند ب��ه علت تحریک س��اخت پرولین 
از گلوتامیک اس��ید باش��د. در واقع پرولین 
می‌توان��د به‌عن��وان منب��ع ذخی��رة کربن و 
نیتروژن براي بافت‌هاي در حال ترميم، یک 
ترکیب مؤثر در تنظيم و تعديل فشار اسمزي، 
یک بافر برای تثبی��ت pH، یک پاک‌کنندة 
گون��ة اکس��یژن واکنش‌گر در س��لول و نیز 
به‌عنوان یک مولک��ول محافظ15، عمل کند 
و نق��ش مهمی را در س��لول‌های گیاهی در 
پاسخ‌های سازگارکننده و محافظتی در مقابل 
تنش‌ها ایفا کند و از آس��یب‌های اکسیداتیو 
مث��ل آس��یب ب��ه پروتئین‌ه��ا و تخریب16 
آنزیم‌ها، DNA ،RNA  و لیپیدهای غشایی 
جلوگیری کند و س��بب افزای��ش بردباری و 

مقاومت گیاه در برابر تنش‌ها شود. 
افزايش اين ماده در شرايط تنش، علاوه 
بر گياهان در دامنة وسيعي از موجودات ديگر 
از جمل��ه باكتري‌ها، مخمره��ا، بي مهرگان 

دريايي و جلب‌كها نیز گزارش شده است.
 

 نتیجه
تن��ش اکس��یداتیو زمان��ی رخ می‌دهد 
ک��ه تع��ادل بی��ن می��زان تولی��د ROS و 
دفاع آنتی‌اکس��یدانی به‌هم‌خ��ورده و توليد 

دفاع آنتي‌اكسيداني  براي محافظت از ياخته‌ها در برابر تأثيرهای خطرناك 
گونه‌هاي اكسيژن فعال وارد عمل مي‌شود

راديکال‌هاي آزاد بي��ش از ظرفيت حفاظت 
بخش��ي دفاع آنتي‌اکس��يداني باش��د. دفاع 
آنتي‌اكس��يداني براي محافظ��ت از ياخته‌ها 
گونه‌ه��اي  خطرن��اك  تأثي��رات  براب��ر  در 
اكس��يژن فع��ال وارد عمل مي‌ش��ود. درجة 
فعالی��ت آنتی‌اکس��یدانی و می��زان افزایش 
آنتی‌اکس��یدان‌ها در گیاهان به‌گونة گیاهی، 
مرحلة نموی، شرایط متابولیک، طول مدت 
و شدت تنش بستگی دارد. گیاهان در پاسخ 
به تنش با سیستم‌های آنتی‌اکسیدانی مؤثر 
آنزیمی و غیرآنزیمی اثرهای مخرب تنش‌ها 

را تعدیل یا مهار می‌کنند.
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ساختار شيميايي فلاوونوئيد

ساختار شيميايي آنتوسيانين
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ساختار شيميايي پرولين

OH

NH

O

پی‌نوشت 
1. Biotic  stress
2. Abiotic  stress
3. Reactive oxygen species
4. Antioxidant defence
5. Scavenger
6. Superoxid dismutase
7. Catalase
8. Ascorbat peroxidase
9. Glutation peroxidase
10. Gayacol  peroxidase
11. Glutation  reductase
12. Flavonoid
13. Anthocyanin
14. Proline
15. Chaperon
16. Denaturation
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