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Introduction: Heat stress is one of the most significant environmental stresses that 

limit the growth, metabolism, and productivity of agricultural crops worldwide. As 

global temperatures rise due to climate change, the intensity and frequency of hot and 

dry days are increasing significantly. This phenomenon poses a serious threat to 

agricultural productivity, as the simultaneous occurrence of drought and heat stress 

adversely affects various agricultural characteristics. These include traits related to 

growth and development, biomass accumulation, and overall yield. In this context, 

various physiological traits such as leaf water content, canopy temperature, membrane 

stability, chlorophyll content, stomatal conductance, chlorophyll fluorescence, and 

photosynthesis are seriously disrupted. Understanding these impacts is crucial for 

developing effective strategies to mitigate heat stress and enhance crop resilience. 

 

Aims: The objective of this article is to investigate the effects, mechanisms of 

tolerance, management, and control of heat stress in crop plants. This article is prepared 

as a review of the literature and examines various strategies for coping with heat stress 

in plants. 
 Materials and methods: This article is a review article that was obtained by searching 

related articles in reliable sites (Google scholar, Web of science, PubMed, Scopus, SID) 

and aims to investigate the effects, mechanisms tolerance, management and control of 

heat stress has been prepared . 

Results: Plants have developed a range of adaptive defense strategies to cope with heat 

stress. These strategies include mechanisms for removing reactive oxygen species 

(ROS), producing osmolytes, and modulating secondary metabolites and various 

hormones. The survival of the plant under heat stress depends on its ability to perceive 
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the stress, produce and transmit signals, and initiate appropriate physiological and 

biochemical changes. For instance, changes in gene expression and metabolite 

synthesis significantly improve plant tolerance to heat stress. Adaptation mechanisms 

to heat stress include leaf curling, which reduces water loss, precocity, which allows 

for earlier maturation, and the accumulation of osmotic protectors that help maintain 

cellular integrity. Additionally, the activation of antioxidant defense mechanisms plays 

a crucial role in mitigating oxidative damage caused by heat stress. 

Discussion: Heat stress can be effectively mitigated through various agricultural 

practices. These practices include selecting appropriate planting methods, choosing the 

right planting date, selecting suitable cultivars that are more resilient to heat, and 

implementing effective irrigation methods. Furthermore, the exogenous use of 

protectants, such as osmotic protectors (e.g., proline, glycine betaine, trehalose), 

phytohormones (e.g., abscisic acid, gibberellic acids, jasmonic acids), signaling 

molecules (e.g., nitric oxide), polyamines (e.g., putrescine, spermidine, spermine), 

trace elements (e.g., selenium, silicon), and essential nutrients (e.g., nitrogen, 

phosphorus, potassium, calcium) has been shown to be effective in reducing the 

damage caused by heat stress. These practices not only enhance plant resilience but 

also contribute to maintaining agricultural productivity under changing climatic 

conditions. 

Conclusion: Molecular and biotechnological strategies are also crucial for developing 

heat stress tolerance in plants. Advances in molecular biology have facilitated a better 

understanding of the mechanisms underlying heat stress tolerance. Plants respond to 

environmental stresses by modulating the expression of multiple genes and 

coordinating gene expression in various ways. The expression of heat shock proteins 

(HSPs) plays a vital role in protecting intracellular proteins from denaturation, thereby 

maintaining their stability and function. By integrating molecular approaches with 

traditional breeding techniques, researchers can develop crop varieties that are better 

equipped to withstand heat stress. Overall, a comprehensive understanding of heat 

stress mechanisms and effective management strategies is essential for ensuring 

sustainable agricultural productivity in the face of climate change. 
 

 

 

 

  

  

 

 

 

 

 

 

  

  



 420تا  389  صفحات،  1404، سال  4، شماره 16، دوره سلول و بافت

 

 سلول و بافت
 

 

 
 

 
 

 09149413203 ؛:  تلفن* نویسنده مسئول؛ 

 e_gholinejad@pnu.ac.ir :آدرس پست الکترونیک

J
o
u
rnal of Cell and

T

is
su

e

A

ra
k University

 مجله سلول و بافت

JCT 

2345- 3567: الکترونیکی شاپا  

  

 کارهای مقابله با تنش گرما در گیاهان زراعیراه
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  r.darvishzadeh@urmia.ac.ir استاد، گروه تولید و ژنتیک گیاهي دانشکده کشاورزي دانشگاه ارومیه. ارومیه: 2

 

 چکیده   واژگان کلیدی 

 تنش گرما

 دمای بالا 

 های فعال اکسیژنگونه

 سازگاری 

هرای شررو   پرروترنریر  

 حرارتی

وري گیاهان را در سطح جهاني  تنش گرما یک عامل محیطي مهم است که رشد، متابولیسم و بهره  هدف: 

طور قابل توجهي افزایش  کند. تغییرات آب و هوایي شدت و دفعات روزهاي گرم و خشک را بهمحدود مي 

  هاي زراعي از جمله صفات مرتبط با رشد، زمان خشکي و تنش گرمایي تأثیر منفي بر ویژگيداده و وقوع هم

که با جستجو در    استمقاله حاضر یک مقاله مروري    ها:مواد و روش .توده و عملکرد داردتوسعه، زیست 

سایتمقاله در  مرتبط  معتبرهاي   ,Google scholar, Web of science, PubMed)  هاي 

Scopus, sid) دست آمده است و با هدف بررسي اثرات، سازوکارهاي تحمل، مدیریت و کنترل تنش  هب

گرما تهیه  شده است.  نتایج:  گیاهان از استراتژي هاي دفاعي تطبیقي شامل حذف گونه هاي اکسیژن فعال،  

تولید اسمولیت و مدولاسیون متابولیتهاي ثانویه و هورمون ها براي افزایش سازگاري استفاده ميکنند.  

سازوکارهاي اجتناب  به مقابله با تنش گرما کمک مي کنند و تغییرات بیان ژنها  بهطور قابل ملاحظهاي  

تجمع   زودرسي،  برگ،  پیچیدگي  شامل  سازگاري  سازوکارهاي  ميبخشند.  بهبود  را  گیاه  تحمل 

محافظت کننده هاي اسمزي و فعال سازي دفاع آنتياکسیداني هستند.  نتیجهگیری:  ميتوان  از تنش  گرما  

با  شیوه هاي  بهزراعي  مانند  انتخاب  روش هاي  مناسب  کاشت،  انتخاب  تاریخ  کاشت،  انتخاب ارقام مناسب،  

روش هاي  آبیاري  و  غیره  جلوگیري  کرد. همچنین   کاربردهاي  برون زاي  محافظها  به  شکل  محافظهاي  

اسمزي  )پرولین،  گلیسین  بتائین،  ترهالوز،  و  غیره(،  فیتوهورمون ها  )اسید  آبسیزیک،  اسیدهاي  جیبرلیک،  

اسیدهاي  جاسمونیک،  براسینواستروئیدها،  اسید  سالیسیلیک و  غیره(،  مولکولهاي  علامت  دهنده  )مانند  

اکسید  نیتریک(،  پليآمینها  )پوترسین،  اسپرمیدین و  اسپرمین(،  عناصر  کمیاب  )سلنیوم،  سیلیکون و  غیره(  

و  مواد  مغذي  )نیتروژن،  فسفر،  پتاسیم،  کلسیم  و  غیره(  در  کاهش  آسیب  ناشي  از  تنش گرما در  گیاهان  

 موثر  بودهاند. 

 

 1404/ 05/ 26تاریخ دریافت: 

 1404/ 07/ 22تاریخ بازنگری: 

 1404/ 05/08  تاریخ پذیرش: 

 مهمقد -1

ات منفي جدي بر گیاهان داشته باشند و منجر  تاثیرتوانند ميهاي خشکي، شوري، سرما و گرما مانند تنشهاي غیرزیستي تنش

ها،  هاي مدیریتي براي کاهش اثرات آن ها و توسعه روشبه کاهش تولید و کیفیت محصولات کشاورزي شوند. درک بهتر این تنش
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هاي بیشتري در این زمینه مورد نیاز است تا  . پژوهش(5-1)   تواند به بهبود عملکرد گیاهان در شرایط نامساعد کمک کندمي

کارهاي  مؤثري  براي افزایش تابآوري گیاهان در برابر این تنشها پیدا کرد.  گیاهان   بهدلیل  تغییرات  شدید  آب   و   هوایي  بتوان راه 

و گرم شدن کره  زمین بهطور فزایندهاي تحت تنش گرما  قرار ميگیرند. تنش گرما بر توزیع جغرافیایي  گیاهان  تاثیر ميگذارد و   

بهرهوري  گیاهان  را  کاهش  ميدهد  و  در  نتیجه  امنیت  غذایي  را  تهدید  ميکند .  بهعنوان  نمونه،  به  ازاي  هر  1  درجه  سانتيگراد 

افزایش  میانگین  دماي   جهاني،   عملکرد  جهاني   گندم،   برنج،   ذرت   و   سویا  بهطور  متوسط  6،  3،  7  و  3  درصد کاهش   ميیابد  ) 6(. 

گیاهان  سازوکارهاي   پیچیدهاي را براي ادراک سریع و پاسخ مؤثر به تنش گرمایي تکامل دادهاند. از منظر نظري، آنها قادر به 

حس کردن بيدرنگ دما در بخشهاي مختلف سلول )مانند غشاي پلاسمایي و هسته( هستند؛ چرا که دما بهعنوان یک سیگنال  

فیزیکي، مستقیما  بر ساختار و عملکرد مولکول هاي زیستي  تاثیر  ميگذارد  )7(. گیاهان  ميتوانند  علامتهاي  گرما  یا  سرما  را 

بهروش هاي  مختلفي  از قبیل  علامتدهي از  طریق  کلسیم و  گونههاي  فعال اکسیژن به  سلول ها  منتقل  کنند  و  بر  این  اساس 

هومئوستازي و پایداري سلولي را حفظ نمایند )8(. فعال شدن ژنهاي پاسخدهنده به دما براي تحمل گیاه به تنش  دما ضروري  

است.  این  ژنها  در  سطوح  چندگانه  از  جمله  در  سطوح  رونویسي  و  پس  از  رونویسي  تنظیم  ميشوند  )9(.  علاوه  بر  این،  انتقال 

علامتهاي  دما  از  اندامکها   به  هسته  براي  سازگاري  گیاه  با  تنش   دما  بسیار  مهم  است  )10(.  پاسخ  به  تنش  و  بازداري  رشد  دو  

استراتژي  مکمل  هستند   که  به   گیاهان  اجازه   ميدهند   تا  بهطور  مؤثر  از  خود  در  برابر  تنش  محافظت نمایند  )11(. مهار  رشد   ناشي  

 از گرما بهدلیل کاهش فعالیت آنزیمها  و سایر پروتئینهاي  دخیل در گسترش سلولي و تقسیم سلولي امکانپذیر است )11( .  

  باروري   گرده،   ماندن  زنده  گل،   تولید  سلولي،   تقسیم  و  رشد  آب،  مصرف  کارایي  فتوسنتزي،  ظرفیت  بذر،   زنيجوانه  بر تنش گرما

ها  را آن  که  اند کرده  ایجاد  را  ايپیچیده  مولکولي  هايشبکه   . گیاهان (12)گذارد  مي  منفي  تاثیردانه    کیفیت  و  عملکرد  سنبلچه،

قادر  ميسازد   تا   تغییرات  دماي  محیط  را  دقیقا   حس  کنند  و  متابولیسم  سلولي   خود  را  براي  سازگاري  بهتر  با   محیط  تغییر  دهند 

)13(.  انتظار  ميرود  جمعیت  جهان  تا  سال  2050  به  حدود  9  میلیارد  نفر  برسد  و  تقاضاي  جهاني  براي  محصولات  زراعي  در 

مقایسه با سال 2005 به میزان 100 تا 110 درصد  افزایش یابد  )14(. در چنین وضعیتي بهرهوري محصول نه تنها باید  افزایش 

یابد، بلکه باید  تحت شرایط آب و هوایي نامطلوب نیز انجام گیرد )15(. پیامدهاي عمده تنش گرما در سطوح سلولي عبارتند از:  

تغییر  سیالیت  غشا  که  بر  عملکرد  غشا   تاثیر  مي گذارد  و   فتوسنتز  و  تنفس  را  مختل  ميکند،   تولید  گونههاي  اکسیژن  فعال که 

باعث ایجاد عدم تعادل  متابولیک و  از بین رفتن اسکلت سلولي ميشود که پیامد آن فروپاشي  ساختار  سلولي است )16(. اگرچه  

تمام  بافتهاي  گیاهي  به تنش گرما حساس  هستند،  مرحله  تولیدمثل  به  طور ویژه  در  برابر  درجه  حرارت  بالا  آسیبپذیر  است 

)17(. بهعنوان  مثال،  با  افزایش  1  درجه  سانتيگراد  دما،  عملکرد  گندم  4-6  درصد  )18(  و  برنج  تا   10  درصد  )19(  کاهش  ميیابد.  

بهطور  کلي،  ترکیب توام تنشهاي خشکي  و  گرما  بر  فنولوژي  و  فیزیولوژي  گیاه،  از  جمله  رشد،  محتواي  کلروفیل،  میزان فتوسنتز  

 برگ، باروري سنبلچه، تعداد دانه،  مدت پر شدن دانه و  عملکرد دانه  تاثیر منفي ميگذارد )20(. 
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 Google scholar, Web of) هاي معتبرهاي مرتبط در سایتباشد که با جستجو در مقالهمقاله حاضر یک مقاله مروري مي 

science, PubMed, Scopus, sid)  هاي پژوهش،  ، روشتحمل  سازوکارهاياثرات،    يبا هدف بررسو    دست آمده استه ب

 شود.گرما ارائه ميگیري، مدیریت و کنترل تنش  صفات مهم قابل اندازه

 نتایج  -3

 واکنش گیاهان به تنش گرمایی و اجزای کلیدی آن 

ریزي کلیدي شامل تحمل حرارتي پایه، تحمل حرارتي اکتسابي و مرگ برنامه  سازوکار  گیاهان در پاسخ به تنش گرمایي، سه  

بروز مي خود  از  را  سلولي  است،  شده  بالا  دماهاي  برابر  در  مقاومت  براي  گیاه  ذاتي  ظرفیت  بیانگر  پایه  حرارتي  تحمل  دهند. 

که تحمل حرارتي اکتسابي به قابلیت تطابق تدریجي گیاه از طریق فعالسازي مسیرهاي  پیامرساني  و بیان ژنهاي محافظ  درحالي

اشاره دارد. در شرایطي که شدت تنش فراتر از تحمل گیاه باشد، مرگ برنامهریزي شده سلولي بهعنوان یک راهبرد بقا براي  

پاسخ گیاه به تنش  القا ميشود. این سه  سازوکار  در کنار یکدیگر، چارچوب جامع  از بافتهاي سالم  حفظ منابع و محافظت 

 گرمایي را تشکیل ميدهند )21( . 

  45-42) بالا دماي کنند بارشد مي( گرادسانتي درجه 21) معمولي  دماي در که گیاهاني تیمار شامل پایه حرارتي تحمل مطالعه

گراد(  بهمدت  0/5-1  ساعت  است.  توانایي   گیاه  براي  تحمل  و  سازگاري  با  چنین  شرایطي  بهعنوان  تحمل  حرارتي  پایه  سانتي  درجه

نامیده  ميشود  )22(.  تحمل  حرارتي  پایه  با   تجزیه  و  تحلیل  بقاي   گیاه  5-7  روز  پس  از  پایان تنش گرماي شدید   تخمین  زده  

ميشود  )22(. در   مقابل،   نوع  دوم   شامل  تیمار  گیاهاني   که   در  دماي   معمولي  رشد مي کنند با  تنش گرماي ملایم   بهعنوان  مثال 

آرابیدوپسیس  با  36-38  درجه  سانتيگراد  بهمدت  1-1/5  ساعت است  )23(. سپس  این  گیاهان  بهمدت  2  ساعت  به  دماي  21  

درجه  سانتيگراد  برگردانده ميشوند  و  سپس  در  معرض تنش گرماي شدید  )45  درجه  سانتيگراد(  قرار  ميگیرند.  پس   از  سازگاري  

در  زیر دماي  کشنده،  گیاهان  ميتوانند  با  دماي  کشنده  مقابله  کنند.  این  توانایي  گیاهان  بهعنوان  تحمل  حرارتي  اکتسابي نامیده 

ميشود  )23(. گاهي  اوقات  گیاهان  ممکن  است  برخي  سلولهاي  خاص  را  در  پاسخ  به محرکهاي  رشدي  یا  محیطي در  فرآیندي  

بهنام  مرگ  برنامهریزي  شده  سلولي حذف  کنند.  فعالسازي  مرگ  برنامهریزي  شده  سلولي در  گیاهان   براي  بهبود  رشد  و  نمو  در  

شرایط  تنش  )21(  عمل  ميکند.  علامتدهي هورموني،   علامتدهي   کلسیم،  علامتدهي لیپیدي  در  پاسخ  به  تنشهاي  غیرزیستي  

و زیستي گزارش شده است )24(. از آنجایي  که وضعیت ثابت  سلول توسط تنش گرما مختل ميشود، این  تغییرات به سلولها  

 اجازه ميدهد تا  متابولیسم خود را دوباره  از سر گیرند و  در شرایط تنشزا زنده بمانند. 

  هايکانال  داده،  تغییر  را  غشا  سیالیت  است  ممکن. تنش گرما دهدرا نشان مي  پاسخ گیاهان به تنش گرما   از  کلي  تصویر  1  جدول

نوبه  خود  مسیر  انتقال  علامتدهي  را  در  به  کلسیم  هايیون .  (25)سبب شود    کلسیم  هايیون  شارش  و  کرده  فعال   را  کلسیم

گیاهان  فعال  ميکنند   که  منجر  به  پاسخ  مناسب  گیاه   به  تنش گرما  با  فعالسازي  ژنهاي  پاسخدهنده  به  تنش گرما  ميشود  )26( .  

علاوه   بر  این،  تنش گرما  همچنین  باعث  تغییرات  متابولیکي  ميشود  که  بر  پایداري  پروتئین  تاثیر  ميگذارد.  تولید   بیش   از  حد  

گونههاي فعال اکسیژن  منجر  به  عدم  تعادل  متابولیک  و  تاخوردگي  نادرست  پروتئین  ميشود  )27(.  اخیرا  نشان  داده  شده  است  

 که RNAهاي  کوچک، کروماتین  و عوامل اپيژنتیک در تنظیم تنش گرما و حفظ حافظه تنش گرما نقش  دارند )28( . 
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 گیاهان  در دما  سنجش سازوکار   از  کلي تصویر  :1 جدول

 تنش گرما

 گیاه 

 هاي کلسیماحساس تنش گرما، سیالیت غشا، کانال

 اثرات اولیه، پایداري پروتئین، تغییر در سنتز پروتئین 

 تخریب اسکلت سلولي 

 تغییر کروماتین، بازآرایي هیستون 

 هاي فعال اکسیژن، عدم تعادل متابولیکيتولید گونه

 هاي ثانویه، علامت کلسیم، علامت چربيعلامت

 (، تنظیم رونویسيMAPK, CBK, CDPKsکینازها )

 پاسخ هورموني

 siRNA ، miRNAژنتیک، تنظیم اپي

 گرما تنش با گیاه  سازگاري  به منجر تنش به دهنده پاسخ  هايژن پاسخ گیاه، بیان

 شود.مي

 

 اثرات تنش گرما بر گیاهان 

 اثرات مورفولوژیکی و فنولوژی- 1

  تنش.  شودمي  ارزیابي   توده  زیست  و   برگ   سطح  تعداد انشعابات،   بوته،   ارتفاع  جمله  از  مختلف  رویشي   صفات  از  استفاده   با   رشد

  برگ و  پیري  گرما  در تحقیقي تنش.  (29)  شودمي  زودرس  مرگ  باعث  و  کرده  تسریع  را  پیري  داده،  کاهش  را  گیاه  رشد  گرما

 .( 30) داد کاهش  را گیاه رشد و  کرده تسریع را کوتیکولي موم رسوب

مدت  و   شدت  تنش   بستگي  دارد.  آسیبهاي قابل   مشاهده در  گیاهان  شامل  کاهش   ارتفاع  بوته،  سطح  برگ،  تعداد  به   شدت آسیب

شاخهها،  رشد  ریشه،  کل  گلها،  غلافها  و  زیست  توده،  تسریع  در  پیري  برگ،  کلروز  و  تراکم  روزنهها  ميباشد.  در  بین  مراحل  

رشد گیاه  قبل از هر چیز جوانهزني تحت تاثیر قرار ميگیرد. تنش   گرمایي  در طول جوانه زني بذر اثرات منفي بر گیاهان مختلف  

ميگذارد،   اگرچه  دامنه  دماها  تا   حد  زیادي   در  گونههاي  گیاهي   متفاوت  است  )31(.   کاهش   درصد   جوانه زني،  سبز  شدن  گیاه، 

دانهالهاي  غیرطبیعي،  بنیه  ضعیف   گیاهچه،  کاهش  رشد  ریشهچهها  و   ساقهچهها  تاثیرات  عمده  تنش  گرمایي  در  گونههاي  مختلف  

گیاهي   هستند  )32(.  بازدارندگي جوانهزني  بذر  تحت تنش گرما   بهخوبي  گزارش  شده  است  که  اغلب  از  طریق  القاي اسید آبسزیک  

رخ  ميدهد  )33(. دماي بالا   باعث  از  بین  رفتن  محتواي  آب  سلولي  ميشود  که  در  نتیجه  آن اندازه  سلول  و  در  نهایت   رشد  کاهش   

ميیابد  )34(.  کاهش  سرعت   جذب  خالص نیز   دلیل  دیگري  براي  کاهش   سرعت   رشد  نسبي تحت تنش گرما است   که  در   ذرت، 

ارزن  و  نیشکر گزارش شده است  )35,  36(. علائم   مورفولوژیکي  تنش  گرمایي   شامل   آفتاب  سوختگي  برگ ها   و   سرشاخهها،   شاخهها   

 و ساقهها،  پیري برگ،  مهار رشد اندام هوایي و  ریشه، تغییر رنگ و آسیب به میوه است )37(. 

  گرمایي  تنش  مزرعه،  در  شده  کشت  نخود  در.  (38)است    زراعي  گیاهان  گرما در  تنش  بررسي تاثیرات  براي  خوبي  شاخص  فنولوژي

طور  قابل  توجهي  روز  تا  غلافدهي  و  بلوغ  و  مدت  گلدهي  و  غلافدهي  را بهویژه  در  ژنوتیپهاي  حساس  به  گرما  کاهش  داد به

)29(.  در  یک   مطالعه  در گلخانه  تنش  گرمایي   روز  تا   گلدهي و  روز  تا   رسیدن را  به ترتیب  16  و   20  درصد  در ژنوتیپهاي  گندم  
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  تا روز و  دهيغلاف و  گلدهي  مدت   کاهش  باعث توجهي  قابل طور به گرما   تنش  عدس، روي بر مطالعه یک . در (39)داد  کاهش

 رسیدگي شد )40(.

 اثرات فیزیولوژیکی   - 2

باعث کاهش محتواي نسبي  فیزیولوژیکي،  سطح  در با    صفات  و  کلروفیل  غلظت  اي،روزنه  هدایت  برگ،  آب   تنش گرما  مرتبط 

  . شودمي  اکسیداتیو  تنش   افزایش  و   تنفس   الکترولیت،  نشت  پوشش،  تاج  دماي  افزایش   شود. از طرفي تنش گرما باعث مي  فتوسنتز

  کاهش  و  الکترون  انتقال  در  اختلال  با  فتوسنتز.  (41)است    محصول  عملکرد   کننده   تعیین  اولیه  فرآیندهاي  از  یکي  فتوسنتز،

  باعث  الکترون  انتقال  ظرفیت  تغییر  با  گرمایي  تنش .(42)شود  مي  مهار روبیسکو ( وPSIIیا    P680)   IIفتوسیستم   فعالیت

 محدود   را 2CO دسترسي  ها،کلروپلاست  در 2O/2CO نسبت  کاهش   و   هاروزنه  بستن  با   گرما   تنش  .(43)  شودمي  فتوسنتز  کاهش

افزایش دما حلالیت .(44)کند  مي کهکاهش مي روبیسکو ترکیبي  میل  و 2CO با   به   نسبت  نوري  تنفس  افزایش  باعث  یابد 

 در   فتوسنتزي  اجزاي  بههاي فعال اکسیژن  گونه حد   از  بیش  تولید  با  تواند مي  همچنین  گرمایي   تنش  .(45)  شودمي  فتوسنتز

 بیشتري   تاثیر  بالا   دماي  .( 47)  است  گیاهان  در  فیزیولوژیکي  فرآیندهاي   ترینحساس  از  یکي   فتوسنتز  .(46)بزند    آسیب  گیاهان 

  و   در استروما  کربن  متابولیسم  کلروپلاست،  در  .(48)  دارد 4C گیاهان  به  نسبت 3C گیاهان  ویژه  به  گیاهان   فتوسنتزي  ظرفیت  بر

عنوان  محلهاي  اولیه  آسیب  در تنش گرما در  نظر  گرفته  ميشوند  )49(. غشاي  به  تیلاکوئید  لاملاهاي  در  فتوشیمیایي  هايواکنش

قبیل  هاکلروپلاست  در  عمده  تغییرات  گرمایي  تنش  تحت.  است تنش گرما به  حساس  بسیار  تیلاکوئید  سازماندهي  تغییر  از 

ساختاري  تیلاکوئیدها و  از  بین  رفتن  تراکم  گرانا  رخ  ميدهد  )34(.  همچنین  فعالیت  فتوسیستم II  تحت تنش گرما شدیدا 

کاهش  یا متوقف  ميشود  )50(. شوک  حرارتي  مقدار  رنگدانههاي   فتوسنتزي  را  کاهش  ميدهد   )51(. تنش   گرما  بهطور  قابل 

توجهي  بر  وضعیت  آب  برگ،  هدایت  روزنهاي  برگ و  غلظت دي اکسید کربن بین  سلولي  تاثیر  ميگذارد  )52(. بسته  شدن  روزنهها  

 تحت تنش گرما بر دي اکسید کربن بین سلولي تاثیر ميگذارد و باعث اختلال در فتوسنتز ميشود )34(. 

 ای روزنه  هدایت  و  برگ   آب  وضعیت

 و   است  گیاه  آب  وضعیت  براي آگاهي از  ارزشمند  معیار  یک  شود،مي  گیرياندازه برگ  آب  نسبي  محتواي  برگ که با  آب  وضعیت

طور  گسترده  در مطالعات  تنش هاي  غیرزیستي  بررسي  ميشود  )53(. کاهش محتواي  نسبي  آب  برگ تحت  تنش  گرما   به  کاهش  به

  انجام تعرق  با  هابرگ  تا  کنندمي  باز را خود هاي روزنه گیاهان گرمایي،   تنش طول در. شودمي  داده نسبت ايروزنه هدایت سریع

خنک  شوند.  هنگامي   که  تنش   گرمایي   با  تنش  خشکي   ترکیب  ميشود،  گیاهان  روزنههاي   خود  را  بسته  نگه  ميدارند   تا   آب  کمتري  

از دست دهند و این باعث  افزایش دماي  برگها   ميشود  )54(. روزنههاي  کاملاا   باز  به  افزایش  انتشار دي اکسید کربن کمک کرده  

و  در  نتیجه  سرعت  تعرق   و  کارایي   فتوسنتزي  افزایش  ميیابد  )55(. بنابراین،  هدایت  روزنهاي یک  ویژگي  مهم  براي  تعیین  نرخ  

فتوسنتز  و  ارتباط  چرخه  جهاني  کربن  با  متابولیسم  کربن  در  گیاهان است.  یک  رابطه  خطي  بین  هدایت  روزنهاي   و  دما  وجود  دارد  

)56(. بنابراین،  بررسي  رفتار  روزنهها   در  شرایط  تنش   مهم  است؛   زیرا  سازوکارهاي   تنظیمکننده   وضعیت  آب  گیاه  را  در  پاسخ  به  

 شرایط محیطي تغییر ميدهد و  ميتواند براي ارزیابي سازگاري روزنهها استفاده شود. 

 تاکسیدان  آنتی  و اکسیداتیو  آسیب

   NADPH  توسط  عمدتا  هاي فعال اکسیژنگونه.  (40)  دهد مي   افزایش   برابر  چندین  راهاي فعال اکسیژن   گونه  غلظت  گرما  تنش

زومها   و  احتمالاا  سایر  بخش هاي  پراکسي  ها، میتوکندري  ها، کلروپلاست   در  پراکسیدازها  و  اکسیدازها  از  برخي  و  آپوپلاست  در

سلولي  از  طریق  مسیرهاي  مختلف  تولید  ميشوند  )57(. تولید  مداوم گونههاي فعال اکسیژن در سایه فعالیتهاي  متابولیکي  براي  

اهداف  علامتدهي  و  سمزدایي  توسط آنتياکسیدانتهاي  مختلف  در  تمام  بخشهاي  سلولي  رخ  ميدهد  ) 58(.  گیاهان  گوجه فرنگي   
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که  در  معرض  تنش   گرما   قرار  گرفتند،  مالون  ديآلدئید   )شاخص  پراکسیداسیون  لیپیدي  در  غشاها (  و   پراکسید  هیدروژن  بیشتري  

نسبت به گروه  شاهد  تجمع دادند   )16(. فعالیت آنزیمهاي آنتياکسیدانت؛ آسکوربات  پراکسیداز، کاتالاز و گلوتاتیون ردوکتاز در 

گوجهفرنگي  تحت  تنش   گرما   دو   تا   سه  برابر  افزایش  یافت،   در  حاليکه  فعالیت آنتياکسیدانتهاي  غیر  آنزیمي؛  اسید  اسکوربیک 

 و گلوتاتیون کاهش  یافت )16( . 

  است   شده   پیشنهاد.  هستند  حساس تنش گرما مختلف  درجات  به  که  هستند  وابسته  هایي آنزیم  به  مختلف  متابولیک  مسیرهاي

 تجمع  باعث  که  کند  جدا  هم  از  را  متابولیک  مسیرهاي  و  هاآنزیم  است  ممکن  گرما  تنش  غیرزیستي،  هايتنش  سایر  مانند  که

 هیدروکسیل  رادیکال  و هیدروژن  سوپراکسید، پراکسید  رادیکال  منفرد،  از قبیل اکسیژن  مضر  و  ناخواسته  هاي فعال اکسیژنگونه

هاي  گونه تولید  اصلي  هايمکان هاکلروپلاست در PSII و PSI واکنش  مراکز.  (59)شود  هستند، مي  اکسیداتیو  تنش  مسئول  که

شوند  مي  تولید  نیز  هامیتوکندري  و  هازومپراکسيمانند    هااندامک  سایر  در هاي فعال اکسیژنگونه اگرچه   هستند، فعال اکسیژن  

  ما تنش گر  تحت  که   شده است  دیده .  دارد  وجود هاي فعال اکسیژنگونهو تجمع     PSII بازده  حداکثر  بین  خطي  رابطه  یک.  (60)

دلیل  آسیب  حرارتي  به  فتوسیستمها  جذب  فوتون  کمتر  رخ  ميدهد  ) 61(. در  چنین  شرایط  تنشي،  اگر  شدت  جذب فوتون به

 منبع عنوانبه شود کهظاهر مي اضافي هايالکترون  صورتبه  2CO در فرآیند تثبیت آن مازاد شود، کمتر PSII و PSI توسط

گونههاي فعال اکسیژن عمل ميکنند )61(. گیاهان در  مواجهه با سطوح مختلف تنش گرمایي  صدمات فیزیولوژیکي مختلفي را  

متحمل ميشوند  )61(.  رادیکالهاي  هیدروکسیل  به  طور  بالقوه  ميتوانند  با  تمام  مولکولهاي  زیستي  مانند  رنگدانهها،   پروتئینها،  

لیپیدها  و DNA واکنش   دهند  ) 62(. تنش   حرارتي  با   پراکسیداسیون  لیپیدهاي  غشا   و   اختلال  در  ثبات  غشاي   سلولي   در پي   

دناتوره  شدن  پروتئینها   مي تواند  تنش  اکسیداتیو  ایجاد  کند  ) 63(. با  القاي  تنش  اکسیداتیو  از  طریق  تولید گونههاي فعال اکسیژن  

در پي   افزایش  نشت  الکترون  از  غشاي  تیلاکوئید  تحت تنش گرماهاي   متوسط  کاهش  عملکردي  در  واکنش  نوري  فتوسنتز  گزارش  

 شده است )64( .

 سلولی   غشای  حرارتی  پایداری

 قرار   مختلف  محیطي  فشارهاي  تحت  که  زماني  فیزیولوژیک؛  عملکردهاي  و  تورگور  فشار  حفظ  در  مهمي  نقش  سلولي  غشاهاي

مختلف    هايتنش  تحت  از حساس  گیاهان متحمل  تمایز  معیاري معتبر براي  سلولي   غشاهاي  پایداري.  کنندمي  ایفا   گیرند، مي

عنوان  یک  پارامتر  کلیدي  براي  تخمین  پایداري  غشاي  سلولي  استفاده   ميشود  ) 66(.   آسیب  غشا  به  الکترولیت  نشت.  (65)هستند  

ميتواند  بهدلیل  تاثیر  مستقیم  دماي  بالا  رخ  دهد  که باعث  افزایش  اتلاف  آب  از  بافت برگ،  اختلال  در  ساختار  لیپید-پروتئین،  

نشت یوهاي ضروري و نقص در عملکرد سلولي شود )67(.  یکي از  دلایل اصلي آسیب غشا، تنش  اکسیداتیو است که ميتواند از  

طریق سنجش مالون ديآلدئید )محصول پراکسیداسیون لیپیدي و پراکسید هیدروژن(، اندازهگیري شود. میزان پراکسیداسیون  

لیپیدي  معیاري براي  ارزیابي  سطح  آسیب  ناشي از رادیکالهاي  آزاد  به  غشاي  سلولي   است  )68(. رادیکال  آزاد  هیدروکسیل  به 

اسیدهاي  چرب  غیراشباع  لیپیدها حمله  ميکند  تا  پراکسیداسیون  لیپیدي  را  القا نماید و  در  نتیجه  به  غشا  آسیب  ميرساند  )69(.   

بهطور  کلي  پذیرفته  شده  است که حفظ  ثبات  و   یکپارچگي   غشاء   تحت  شرایط  تنش  جزء  اصلي   تحمل تنش  است.  بنابراین، نشت  

الکترولیت  یا  پایداري  حرارتي  غشاي  سلولي  یک  معیار  ارزشمند  براي  شناسایي   ارقام  مقاوم   به  تنش   در  گونههاي  مختلف  گیاهي  

 )70( و یک  ویژگي  امیدوارکننده براي انتخاب در برابر تنش گرما است.

 کلروفیل   فلورسانس   و  کلروفیل

و بدین ترتیب باعث    (71)شده    فتوسنتزي  دستگاه  گسیختگي  هم  از  و  کلروفیل  برگ، تخریب  پیري  باعث  تواندمي  گرمایي  تنش

  . دماي (73)است    حساس  خشکي  تنش  و   (72)بالا    دماهاي  به  و  است  فتوسنتز  اصلي  رنگدانه  کلروفیل.  شود  محصول  عملکرد  افت
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  نشان  نخود  در  مطالعه  یک .(43)رساند  مي  آسیب  گیاهان  به و   برد  مي  بین  از  را  کلروفیل  نوري،  هايکوانتوم  پذیرش کاهش با بالا

 از   بیشتري  کلروفیل  خشکي،  تنش  تحت  در مقایسه با گیاهان قرار گرفته  گرفتند،  قرار  گرما  تنش  معرض  در  که  گیاهاني  که  داد

  فتوسنتزي   کارایي  کننده  منعکس  که  کند،مي  مهار  را (Fv/Fmت  نسب)  کلروفیل  فلورسانس  احیا شده،  . کلروفیل(74)دادند    دست

  فتوسنتزي   دستگاه بخش ناپایدارترین II است. فتوسیستم دست پایین الکترون هايگیرنده سایر و II فتوسیستم عملکرد نظر از

راحتي  در  گیاهان  تحت  تنش  گرما   متحمل  آسیب  ناشي  از  نور  ميشود  )75(.  بازده  فتوسنتزي  یک  گیاه   را  ميتوان  با  به  و  است

استفاده  از  نسبت Fv/Fm با دقت   اندازهگیري  کرد؛ مقدار  کاهش یافته  نشان  دهنده   یک  سیستم PSII غیر کاربردي  و  مهار  نور  

است.  مقادیر فلورسانس  کلروفیل ) Fv/Fm( معمولاا  از  0/75  تا  0/8 متغیر  است  و  در  مراحل  اولیه  با بازده  کوانتومي مرتبط  است  

)76(. علاوه  بر  آسیب  ناشي  از  نور، تولید گونههاي فعال اکسیژن   ميتواند  به  مرکز  واکنش PSII آسیب  برساند )77(. تنش  گرما  

بر  فلورسانس  کلروفیل  در  محصولات  مختلف  تاثیر  ميگذارد  و   فعالیت PSII را  بهدلیل  کاهش   غلظت  رنگدانههاي  فتوسنتزي  

کاهش  یا  حتي  متوقف  ميکند.  بهعنوان  مثال،  تنش گرما  )20/35  درجه  سانتيگراد(  که  بهمدت  15  روز  اعمال  شد،   بهطور  قابل  

 توجهي مقادیر فلورسانس  کلروفیل  را در 12 رقم  گندم  پرورش یافته  در فیتوترون کاهش  داد )78(. 

 اثرات بیوشیمیایی  - 3

ها مانند  ها، افزایش اسمولیتتاکسیدانراکسیداسیون لیپیدي، افزایش آنتيهاي فعال اکسیژن، پ افزایش گونه  موجبتنش گرما  

 شود. با تنش مي سازگار هاي، آمینواسیدها و پرولین آزاد و افزایش پروتئینهاکربوهیدرات

 مراحل زایشی، پر شدن دانه، عملکرد  - 4

 زایشی   فرآیندهای

دهي  گردهها  به  تنش  گرمایي  حساس  بوده و تنش  گرما   در گل  طول  در.  است  مهم   بسیار  رشد  مختلف  مراحل  در  تنش   فازبندي

مرحله  زایشي  نسبت  به  مرحله  رویشي  براي  عملکرد  محصول  زیانآورتر  است  )79(. در  گندم   زمستانه،   دماي   بالا  )24/32  درجه  

سانتيگراد(  در  گامتوژنز  باعث  تغییر  فنولوژي  گیاه،  کاهش  زنده   ماندن  گرده  و  تغییر  مورفولوژي  و  آناتومي  مادگي  شد  که  نتیجه  

آن  کاهش   باروري  و  عملکرد  بود  )80(.  اگرچه  تمام   بافتهاي   گیاهي  تقریبا   در   تمام   مراحل  رشد   و   نمو  به  تنش   گرما   حساس 

هستند، بافتهاي زایشي حساسترین هستند و  افزایش چند  درجهاي دما  در طول زمان گلدهي  ميتواند منجر به از بین رفتن 

چرخه ي  حیات  )Life cycle(  در غلات   شود  )81(. دلایل   افزایش   عقیمي  تحت  شرایط  تنش   غیرزیستي،  از  جمله  تنش  گرما،  

شامل  اختلال  در  تقسیم  میوز  اندامهاي  نر   و  ماده،  اختلال  در  جوانهزني  گرده   و  رشد   لوله  گرده،   کاهش   زندهماني   تخمک،  ناهنجاري  

در  کلاله،  کاهش  تعداد  دانههاي  گرده  دریافت  شده  توسط  کلاله،  اختلال  در  فرآیند  لقاح،  و  کاهش  رشد  آندوسپرم  و  جنین  بارور  

 نشده ميباشد )82(. 

 

 دانه   شدن  پُر

 تقسیم   و  جذب  به  مربوط  مختلف  بیوشیمیایي  فرآیندهاي  شامل  و  است  غلات  در  رشد  حیاتي  مرحله  یک  شدن دانه  پر  فرآیند

  جاري   شده   جذب  مستقیم مواد  انتقال  به . پُر شدن دانه(74)است   رشد  حال   در  هاي دانه  در لیپیدها  و  ها پروتئین ها،کربوهیدرات 

ها  از  مخازن  ذخیره  گیاهي  قبل  یا  پس  از  گردهافشاني  متکي  است  )83(.  فرآیندهاي  پر  شدن دانه  و آن  انتقال مجدد  و  هادانه  به

انباشت  ذخایر  در  بذرهاي  در  حال  رشد  و  بلوغ  به  تغییرات  محیطي  بسیار  حساس  هستند  و  بر  عملکرد  نهایي  تاثیر  ميگذارند 

)83(.  کربوهیدراتها   )ساکارز،  نشاسته  و  قندهاي   محلول(  جزء  اصلي   دانهها   هستند.  ساکارز  عمدتا   از  برگها   به  دانهها   انتقال داده   

شده  و   مقدار کمي   در  دانهها  سنتز  ميشود که  به  گلوکز  و   فروکتوز  متابولیزه  ميشود  )84(.  گلوکز   از  طریق  آنزیمهاي   مختلف  دانه  
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در  تشکیل  نشاسته  نقش  دارد.  تنش  گرما  ميتواند  با   مهار   فرآیندهاي  آنزیمي  نشاسته  )85(  مانع   از  تجمع  ترکیبات  مختلف  بذر، 

اساسا  نشاسته  و  پروتئینها   شود  ) 74(.  بهعنوان  مثال،  در  دانههاي  عدس،  تنش   گرما   آنزیمهاي   مربوط  به   متابولیسم  ساکارز  و 

نشاسته  را  مهار  ميکند  )40(، که  ميتواند  واردات  ساکارز  به  دانهها  را  بیشتر  محدود  کند.  آنزیمهاي  سنتز  ساکارز  و  نشاسته  در 

بذر  نیز  به  تنش  گرما  حساس  هستند.  بهعنوان  مثال،  در  گندمي  که  در  معرض  تنش  گرما  قرار  ميگیرد،  سرعت  انتقال  کربوهیدرات-

هاي   غیر  ساختاري  در  بافت   آندوسپرم  به  شدت   کاهش   ميیابد  )86(. تنش  گرما   بهشدت   با   کاهش   تجمع  نشاسته  و  در  نتیجه  

آنزیمهاي  سنتز  کننده  نشاسته  در   نخود  )87(  و  عدس  )40( منجر  به  چروکیده  شدن  دانه ها  شد .  افزایش  فعالیت β-آمیلاز  در 

دماي  بالا  )88(  ذخایر  نشاسته  را  کاهش  مي دهد .  با  اینحال،  قندهاي  احیا  تولید  شده  بهدلیل  افزایش  فعالیت  آمیلاز  در  طول 

تنش  ميتواند   به  گیاهان  کمک   کند  تا  با   تنش هاي   محیطي  سازگار  شوند  )89( . هورمون هاي   گیاهي  مانند   اسید   آبسیزیک  و 

سیتوکینینها، نقش   مهمي   در  تنظیم  پر   شدن  دانه   دارند  )90(.   این  فیتوهورمونها  در  تعیین  اندازه   و   پایداري مخزن و   توانایي 

دانهها  براي  انباشته  کردن  زیست  توده  نقش  دارند )91(. بهعنوان  مثال،  اکسینها،  جیبرلین ها   و  اسید  آبسیزیک  میانجي  تقسیم 

سلولي  هستند،   سلولهاي  آندوسپرم  را  بزرگ کرده   و   جهت  و  سرعت  جریان  جذب  از  منبع به  بافتهاي مخزن  را  تنظیم  ميکنند 

 .)92( 

 عملکرد 

  دانه   شدن  پر  و  دانه  وزن  دانه،  تعداد  عمدتا  مرتبط با عملکرد؛   صفات  بر  را  تاثیر  بیشترین  گرما  تنش   زراعي  مختلف  هايگونه  در

عنوان  مثال،  کاهش . به(20)  گذاردمي  منفي  تاثیر  محصول  عملکرد  بر  زایشي  مرحله  در  گرما  تنش   کوتاه  دوره  یک  حتي.  دارند

عملکرد تا 50 درصد  در  گندم   که  در معرض  تنش  گرما   قرار گرفته بود گزارش شد )93(. تنش  گرما  ) 30/36 درجه سانتيگراد(  

اعمال شده  در گل خانه از زمان شروع تا رسیدگي  در گندم موجب کاهش  عملکرد دانه بهمیزان 56 درصد، تعداد دانه در سنبله  

40  درصد،  شاخص  برداشت  41  درصد،  تعداد   سنبلچه در سنبله  20  درصد  و   طول  سنبله  30  درصد  نسبت  به  شاهد شد  )39,  

94(. کاهش شدید  صفات  مرتبط با عملکرد تحت  تنش گرما  در  طول نمو بذر نشاندهنده  حساسیت بیشتر این مرحله است که 

ميتوان  آن  را  به  محدودیتهاي  شدید  در  چندین  فرآیند  سلولي،  بهویژه  مربوط  به  تجمع  ذخایر  مختلف  بذر  نسبت  داد.  تنش گرما  

موجب  کاهش عملکرد دانه، کاهش تعداد دانه و وزن دانه ميشود. تنش  گرما   موجب  ایجاد تغییرات  متعدد  و  اغلب  نامطلوب  در 

رشد،  نمو،  فرآیندهاي  فیزیولوژیکي  و  عملکرد  گیاه ميشود  )95(. یکي  از  پیامدهاي  اصلي  تنش گرما،   تولید  بیش  از  حد  گونههاي  

فعال  اکسیژن است  که  منجر  به  تنش  اکسیداتیو  ميشود  )95(.  گیاهان  در  پاسخ  به تنش گرما متابولیسم  خود  را  به  روشهاي 

مختلف  با  تولید  املاح  سازگاري  که  قادر  به  سازماندهي  پروتئینها  و   ساختارهاي  سلولي  هستند،  تنظیم  اسمزي  که باعث  حفظ  

تورگر  سلولي  ميشود،  و  فعالسازي سیستم  آنتي   اکسیدانتي   براي  برقراري  مجدد  تعادل   ردوکس   سلولي  و   هموستاز  تغییر  ميدهند  

)96(. در  سطح مولکولي، تنش  گرمایي  منجر به تغییر در بیان ژنهاي مرتبط با  محافظت از تنش  گرما ميشود )92(. این  ژنها 

شامل  ژنهایي   هستند  که  مسئول  بیان  محافظتکنندههاي  اسمزي،  آنزیمهاي  دخیل  در  سمزدایي،  ناقلها  و   پروتئینهاي  

تنظیمکننده  هستند )93(. در  شرایطي  مانند  تنش گرما،  اصلاح فرآیندهاي  فیزیولوژیکي و  بیوشیمیایي توسط تغییرات بیان  ژن  

به  تدریج  منجر  به  ایجاد  تحمل  گرما  در  قالب   سازگاري  ميشود  )97(. تاثیر  تنش دما بهحدي  زیاد   است  که  حتي  یک  افزایش 

 جزئي )1/5 درجه سانتيگراد( در  دما اثرات منفي  قابل  توجهي بر  عملکرد محصول دارد )98(. 

 کربوهیدرات   متابولیسم

  گل  سقط  به  قند  متابولیسم  در  اختلال.  (87)نماید    مهار  ها رابرگ  در  ساکارز  تولید  داده،  کاهش  را  فتوسنتز  تواندمي  گرما   تنش

  منفي تاثیر نخود در دانه کردن  پر براي لازم  جذبي و متابولیکي انتقال  فرآیندهاي بر  گرما تنش. (79) شد  منجر گندم سنبله در
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دلیل   کاهش   فعالیت  فسفریلاز  نشاسته  غلظت  نشاسته  را  در   برگها به  بذر،   پرشدن   حین  در   نخود  در  گرما   تنش .  (87)  گذارد مي

تا  44  درصد  کاهش   داد  و  فعالیت هاي  هیدرولیز  نشاسته  )β-آمیلاز( ،  سنتز  ساکارز  )ساکارز  سنتاز(  و   آنزیمهاي   هیدرولیز  )اسید  

 اینورتاز( را مهار کرد )87(.

 ریشه   سیستم   معماری

  کمک  خاک  در  موجود  آب  و  مغذي  مواد  جذب  و   گیاه  توسعه  به  که  است  گیاهي   زراعي  مهم  صفت  یک ریشه  سیستم  معماري

ویژه  کمبود  آب به  مختلف،  هاي تنش   به  گیاه   پذیريانعطاف  و   سازگاري  بهبود  در  اساسي   سیستم نقش  . معماري(99)کند  مي

دارد  )100(. عملکرد  ریشه  به دلیل  تغییرات  هیدرولیک  )نفوذپذیري  آب  سلولي(،  که  جذب  مواد  معدني  را  مختل  ميکند،  مهار  

ميشود )101(. گزارش شده است، تنش  گرما  از نظر تعداد، جرم و  رشد بر ریشه تاثیر ميگذارد، که در  نهایت  انتقال آب و  مواد 

مغذي  به  اندام  هوایي  را  محدود  ميکند )102(. در  محیطهاي  گرم،  نیاز  گیاه  به  آب  به دلیل  از  دست   دادن  آب  در  اثر  تبخیر  و 

 تعرق  و  کاهش جذب  آب توسط ریشه افزایش ميیابد  و در نتیجه تنش کمبود آب ایجاد ميشود )103(. 

 گیاهان   بر  بالا  دمای  مهم   اثرات

 رشد و نمو ناقص  -1

 کاهش رشد گیاه  -2

 زنيجلوگیري از جوانه -3

 تنش اکسیداتیو-4

 کاهش کیفیت محصول -5

 کاهش عملکرد  -6

 اتلاف آب  -7

 تغییر در تخصیص ماده خشک -8

 تغییر در فنولوژي گیاه  -9

 تغییر در فتوسنتز  -10

 گرمایی   تنش به  گیاه   واکنش

میزان  دما،  مدت  زمان  قرارگیري در معرض دما و   نوع  گیاه   متفاوت  است.  در  تنش گرماي  شدید،   بسته به  تنش گرما  به  گیاه  پاسخ

آسیب  سلولي  یا   مرگ  سلولي   ممکن  است  در  عرض   چند  دقیقه  رخ  دهد،   که  ممکن  است  منجر  به  فروپاشي   فاجعهبار   سازمان 

سلولي  شود  )104(. تنش  گرما  بر  تمام  فرآیندهاي  گیاهي  مانند  جوانهزني،  رشد و   نمو،  تولیدمثل  و   عملکرد  تاثیر  مي گذارد  )105(.  

تنش  گرمایي  بهطور  متفاوتي  بر  پایداري  پروتئین هاي  مختلف،  پایداري  غشاي  انواع  RNA  و  ساختارهاي  اسکلت  سلولي  تاثیر  

ميگذارد  و  کارایي  واکنشهاي  آنزیمي  در  سلول  را  که  بر فرآیندهاي  فیزیولوژیک  اصلي  و متابولیک  تاثیر  ميگذارند،  تغییر  ميدهد   

 )106(. برخي از اثرات متداول تنش گرما  در جدول  2 خلاصه شده  است.
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 زراعي  مختلف هايگونه در بالا دماي  تنش اثرات :2 جدول

 منابع اثرات عمده  مرحله رشد  تیمار گرمایي  گونه گیاهي

 ل فلف

 (Capsicum annuum ) 

سانتي  30/ 38 گراد درجه 

 روز/شب

  میوه،   وزن  و   میوه   عرض  کاهش برداشت  و بلوغ زایش، مرحله

  دانه   نسبت  افزایش  موجب

 .شد  میوه  هر  در  غیرعادي  هاي

(107 ) 

 برنج 

(Oryza sativa ) 

سانتي  33بالاي   گراد درجه 

 روز 10مدت 

 سنبلچه  و  گرده   باروري  میزان دهيمرحله خوشه

 .داد کاهش را

(108 ) 

 گندم

(Triticum aestivum ) 

سانتي  28/ 38 گراد درجه 

 روز/شب

 روز 20مدت 

دانه و مرحله   مرحله پر شدن 

 رسیدگي 

  و   شدن  پر  مدت  شدن  کوتاه 

  و   وزن  کاهش  دانه،   بلوغ

 دانه عملکرد

(109 ) 

 گندم

(Triticum aestivum ) 

سانتي  25/ 30 گراد درجه 

 روز/شب

تا   60از   کاشت  از  بعد  روز 

 مرحله رسیدگي

 شدن  کوتاه   برگ،  اندازه   کاهش

  گرده  دهي،خوشه  تا  روز  دوره 

 کاهش  رسیدگي،  و  افشاني

 دانه در هر خوشه  تعداد  شدید

 کاهش  و  کوچکتر  دانه  اندازه   و

 .عملکرد

(110 ) 

 سورگوم

(Sorghum bicolor L.  

Moench ) 

 

سانتي  30/ 40 گراد درجه 

 روز/شب

تا   65از   کاشت  از  بعد  روز 

 مرحله رسیدگي

  کلروفیل،   محتواي  کاهش

  کاهش   ،chl a  فلورسانس

 IIم  فتوسیست  فتوشیمي

(PSII)،    ،خالص فتوسنتز 

  آنتي   و  آنزیم  فعالیت

 محتواي  افزایش  و  هااکسیدان

اکسیژن گونه فعال    و   هاي 

 تیلاکوئید،  غشاي  آسیب

 .عملکرد کاهش

(111 ) 

 برنج 

(Oryza sativa ) 

سانتي  32 دماي  درجه  گراد 

 شب

 افزایش  عملکرد،  کاهش مرحله زایشي 

 طول،  کاهش  سنبلچه،  عقیمي

 .دانه وزن و عرض

(112 ) 

 ذرت 

(Zea mays) 

 

سانتي  27/ 35 گراد درجه 

 روز/شب

 روز 14مدت 

شدن  کاهش مرحله زایشي   به  بلال،  بزرگ 

جلوگیري از افزایش چوب    ویژه 

 همي  سنتز  در  اختلال   با  بلال

 کاهش  طریق  از  سلولز  و   سلولز

 .مواد فتوسنتزي عرضه

(113 ) 
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 برنج 

(Oryza sativa ) 

آسیمیلاسیون   مرحله رشد رویشي گراددرجه سانتي 25 میزان  کاهش 

 دي اکسید کربن

(114 ) 

 سویا 

(Glycine max) 

سانتي  28/ 38 گراد درجه 

 روز/شب

 روز 14مدت 

  و  برگ  فتوسنتز خالص کاهش مرحله گلدهي 

  افزایش   اي،روزنه  هدایت

پارانشیم   هاي  لایه  ضخامت

به   و  نردباني آسیب    اسفنجي، 

  غشاي   پلاسمایي،  غشاي

 غشاي  و   کلروپلاست

  اختلال در غشاهاي   تیلاکوئید،

  و   کریستا  میتوکندري،

 ماتریکس 

(115 ) 

 توتون

(Nicotiana tabacum ) 

 گراددرجه سانتي 43

 ساعت 2مدت 

  خالص   سرعت  کاهش اولیه  رشد مرحله

  و   ايروزنه  هدایت  فتوسنتز، 

  کوانتومي   بازده   همچنین

 راندمان  و   ظاهري

فتوسنتز،     کربوکسیلاسیون 

  آنتي   هايآنزیم  فعالیت  کاهش

 اکسیداني

(116) 

 بامیه

(Abelmoschus 

esculentus) 

 به  آسیب  عملکرد،  کاهش در طول مرحله رشد  گراددرجه سانتي  34و  32

  مانند   غلاف   کیفي  پارامترهاي

 کلسیم  تجزیه  و  فیبر  محتواي

 .پکتات

(117 ) 

 ذرت 

(Zea mays) 

 

سانتي  33/ 40 گراد درجه 

 روز/شب

 روز 15مدت 

-در طول مرحله قبل از گرده 

 دهيافشاني و ابریشم

و  گیاه  روي  مختلفي  اثرات 

 سرعت رشد بلال دارد

(118 ) 

 گندم

(Triticum aestivum ) 

 گراددرجه سانتي 38

 ساعت  48و  24

کلروفیل  کاهش زنيمرحله جوانه   و   محتواي 

  کاهش   آب،  نسبي  محتواي

 اکسیداني آنتي ظرفیت

(95 ) 

 گندم

(Triticum aestivum ) 

 گراد درجه سانتي 24/ 32

 روز/شب

 ساعت  24

سنبلچه ها پایان مرحله شروع سبنلچه کاهش  عقیمي  ها، 

 عملکرد دانه

(119 ) 

 حرارت  تحمل  اساس   بر   گیاهان  بندیطبقه

 ها )گیاهان سرمادوست(سایکروفیل  -1

 ها مزوفیل -2
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 هاي متحمل به گرما هاي نسبتا متحمل به گرما و گونههاي حساس به گرما، گونهها شامل گونهترموفیل -3

 یاهاندر گ  گرما  تنش  به   سازگاری  سازوکارهای

 برگ پیچیدگي -1

 زودرسي -2

 تغییر ترکیبات چربي غشا  -3

 هاي اسمزي کننده  تجمع محافظت -4

 يتسازي دفاع آنتي اکسیدانفعال -5

 هاي مرتبط با تحمل تنشبیان پروتئین -6

 رونویسي  کنترل و پیام رساني   به جریان انداختن آبشارهاي -7

 ها تغییر جهت برگ -8

 خنک سازي تعرق -9

 اجتناب در سازگاری به تنش گرما   یسازوکارها

  تکاملي  هايسازگاري  شامل  که  دهندمي  نشان  خود  از  ماندن  زنده  براي  را  مختلفي  يسازوکارها  گیاهان  شرایط تنش گرما،  در

از طریق   سازيخنک برگ، جهت تغییر مانند   مدتکوتاه سازگاري یا اجتناب سازوکارهاي و مورفولوژیکي و فنولوژیکي مدت بلند

  گیاهان تحت تنش   رایج  هايویژگي   آب از   اتلاف   کاهش   ها جهتروزنه  شدن  بسته.  شودمي  غشا  لیپیدي  ترکیبات   تغییر  یا   تعرق 

تر   اتفاق ميافتد،  که  ممکن  کم  عملکرد  کاهش  با  زودرس  بلوغ تنش گرما تحت  زراعي  گیاهان  از  بسیاري  در.  ( 36)هستند    گرما

است  به  درگیري  سازوکار  فرار  نسبت  داده  شود  )120(.  گیاهاني  که  در  آب  و  هواي  گرم  رشد  ميکنند  با   کاهش   جذب  تابش   

خورشیدي  از  تنش  گرما  جلوگیري  مي کنند.  این  توانایي   با وجود  کرکهاي کوچک که  پوشش  ضخیم روي  سطح  برگ  را  تشکیل  

ميدهند  و  همچنین  کوتیکولها،  پوشش  مومي  محافظ،   پشتیباني   ميشود.  در  چنین  گیاهاني،  تیغههاي  برگ  اغلب  از  نور  دور 

ميشوند  و  به موازات اشعه خورشید جهت  ميگیرند  ) پارهلیوتروپیسم(. با  چرخاندن  تیغههاي  برگ اثر تابش  خورشید نیز ممکن 

است کاهش  یابد. گیاهان با  برگهاي کوچک نیز بیشتر از تنش گرما جلوگیري ميکنند؛  آنها  بهدلیل مقاومت  کمتر لایه مرزي  

به  همان  سازوکارهاي  هوا  در  مقایسه  با  برگهاي   بزرگ،   گرما   را  سریعتر  به  محیط  تخلیه  مي کنند.  گیاهان  تحت تنش گرما 

تطبیقي  آناتومیکي  و  فیزیولوژیکي  متکي  هستند  که  در  کمبود  آب  براي  محدود  کردن  تعرق   بهکار  ميروند.  در  گیاهاني  که  به  

خوبي هیدراته شدهاند،  تعرق شدید از اثر تنش  گرما  به برگ ها  جلوگیري ميکند  و  دماي برگ  ممکن  است 6  درجه سانتيگراد 

یا  حتي 10 تا 15 درجه سانتيگراد کمتر از  دماي  محیط باشد. بسیاري از گونهها  این توانایي را دارند که از گرمترین  دوره  سال  

اجتناب  کنند.  این   را  ميتوان  با  حذف   برگ،   باقي   گذاردن  جوانههاي  مقاوم،   یا   در   گیاهان   یکساله   بیاباني،   با   تکمیل   کل   چرخه  

تولیدمثلي  در  طول  ماههاي  سردتر  بهدست  آورد  )121(.  چنین  سازگاريهاي  مورفولوژیکي  و  فنولوژیکي  معمولاا  با  سازگاريهاي 

بیوشیمیایي )مسیرهاي فتوسنتزي  C4 و CAM(، که  به فتوسنتز خالص در تنش گرما کمک ميکنند تقویت ميشود )121( ،  

اگرچه گیاهان C3 در فلورهاي بیابان نیز گسترش دارند. دماي بالا ميتواند بر درجه پیچیدگي برگ در بسیاري از گیاهان تاثیر  

بگذارد.  نقش فیزیولوژیکي  پیچیده شدن  برگ،  حفظ  پتانسیل  سازگاري  با  افزایش  کارایي  متابولیسم  آب  در  برگهاي پرچم  گندم  

 تحت تنش گرما گزارش شده است )122(. 

انتخاب    کاشت،   تاریخ  انتخاب  کاشت،  مناسب  هايروش  انتخاب  مانند  زراعيبه  هايشیوه  با  بالا  دمایي  تنش  از  توانمي  همچنین

  مانند  سرد   فصل یکساله  گیاهان   گرمسیري،  نیمه مناطق  در مثال،   عنوانبه.  کرد  جلوگیري  غیره و آبیاري  هايروش  ارقام مناسب، 
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دلیل  دماي  بالاي   خاک،   جوانهزني  و  سبز  شدن  ناقص  نشان  دهند به  است  ممکن  شوندمي  کاشته  تابستان  اواخر  در  که  کاهو

)123(. مشکل سبز شدن ناقص را  ميتوان با  کاشت  بذر کاهو در  بسترهاي خشک در طول روز و سپس آبیاري بسترها در اواخر  

بعدازظهر  برطرف  کرد.  پرایمینگ  بذر  یکي  دیگر   از  راه  حلهاي  بالقوه  براي  حل این   مشکل   است  که   شامل   قرار  دادن  دانه  در  

محلول  اسمزي  براي  چند  روز  در دماي  متوسط  و  سپس  خشک  کردن  آن هاست.  در  مقابل،  محصولات  گرمسیري  ممکن است  با  

رویش  ناکافي گیاه   مواجه  شوند   و   استقرار  ناکافي ميتواند   بهرهوري  سالانه چندین   محصول فصل گرم  را  بهدلیل  سطح   بسیار   گرم  

 خاک محدود کند . در چنین مواردي، با کاشت  عمیق ميتوان بر مشکل غلبه نمود. 

 تحمل به تنش گرما   یسازوکارها

طور  کلي  توانایي  گیاه  براي  رشد  و  تولید  عملکرد  اقتصادي  تحت  تنش گرما   تعریف  ميشود.  این  یک  صفت  بسیار  به  گرما  تحمل

خاص  است  و  گونه هاي  نزدیک  به   هم،  حتي  اندامها  و  بافتهاي  مختلف  یک  گیاه،  ممکن  است  از  این   نظر  بهطور  قابل  توجهي  

متفاوت  باشند.  گیاهان  سازوکارها ي  مختلفي  را  براي  رشد  در  دماهاي  بالا ایجاد  کردهاند که  شامل  سازوکار  اجتناب  کوتاه  مدت  /  

سازگاري  یا   سازگاريهاي  تکاملي  بلند  مدت  هستند.  برخي  از  سازوکارهاي   اصلي  از  جمله  فعال سازي انتقال  دهنده هاي  یون، 

پروتئینهاي  فراوان  جنینزاي  تاخیري،  محافظت کننده هاي اسمزي، دفاع   آنتياکسیدانتي   و   عوامل  دخیل  در  جریان آبشارهاي 

 علامتدهي و  کنترل رونویسي اساسا براي مقابله  با اثرات تنش  مهم  هستند )124(. 

 گرما  از ناشی  اکسیداتیو   تنش   به  پاسخ  در  یتاکسیدان آنتی  دفاع

  در  گرما تنش  به  تحمل.  بمانند  زنده تنش گرما تحت  بتوانند  تا   شوند   محافظت  گرما   از  ناشي  اکسیداتیو  تنش  از  باید   گیاهان 

اکسیدانتي  مرتبط  است  )125(.  مطالعات نشان ميدهند که گونه هاي چمن فصل سرد  آنتي  ظرفیت  افزایش  با  زراعي  گیاهان

سازگار شده با گرما، در مقایسه با گونههاي غیرمقاوم، تجمع گونههاي فعال اکسیژن کمتري دارند که این امر ناشي از افزایش  

سنتز آسکوربات و گلوتاتیون در آنها است  )126(.  بررسيها  نشان  داده است  که  برخي  از  مولکولهاي  علامت  دهنده  ممکن  است  

موجب  افزایش  ظرفیت  آنتياکسیدانتي  سلولها   شوند  )127(. گیاهان  متحمل  از خود در  برابر  اثرات  مخرب گونههاي فعال اکسیژن 

با   سنتز  انواع  سیستمهاي  مهار  و   سمزدایي گونههاي فعال اکسیژن  آنزیمي  و  غیر  آنزیمي محافظت مينمایند  )128( . فعالیت  

آنزیمهاي  آنتياکسیدانت  مختلف  به  دما  حساس  است  و  فعال  شدن  در  محدودههاي دمایي  مختلف  رخ   ميدهد،  اما  فعالیت  این  

آنزیمها   با   افزایش   دما  افزایش  ميیابد.  متابولیتهاي   آنتياکسیدانت  مانند آسکوربات، گلوتاتیون،  توکوفرول  و  کاروتن   نیز  از  گیاهان  

در  برابر  تنش   اکسیداتیو  محافظت  ميکنند  )129(.  در گندم مشخص  شده است  که   تنش   گرما   موجب  تجمع  سطوح گلوتاتیون  و  

 افزایش فعالیت آنزیم هاي  دخیل در سنتز گلوتاتیون ميشود )130(. 

 گرما   تحمل  توسعه  و  علامت  انتقال  سازوکار  

باشد. براي ها و کوفاکتورها مياي است که شامل تعاملات متعددي از مولکولها ناشي از مدارهاي پیچیدههاي گیاه به تنشاسخپ 

هاي مرتبط با  سازي ژن دهنده نقش کلیدي دارند و به فعالهاي علامتها، مولکولهاي خاص در بافتبه محرکثر ؤمایجاد پاسخ 

شوند که شامل پروتئین کینازهاي وابسته به  کنند. بسته به نوع گیاه و نوع تنش، مسیرهاي مختلفي فعال ميتنش کمک مي

ها هستند.  نیتریک اکسید، قندها و فیتوهورمون   (،MAPK/MPKsن )میتوژشده با  ، پروتئین کینازهاي فعال(CDPKsم )کلسی

 همراه عوامل رونویسي، ژنهاي پاسخدهنده به تنش را فعال ميکنند )131(.ها بهاین مولکول 

 های  خارجی در  کاهش  آسیبهای  ناشی   از  گرمامحافظ  از استفاده

  در  را  گیاهان  از  محافظت  پتانسیل  که  هست  هایيمولکول  برخي  استفاده از  گرما  تنش  نامطلوب  اثرات  با  مقابله  هايراه  از  یکي

گرما   مضر  اثرات  برابر   ها،فیتوهورمون   اسمزي،  هايمحافظ  مانند  هامحافظ  خارجي  کاربرد  اخیر،  هايدهه  در .  دارند  تنش 
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 این   زیرا  اند،داده  نشان  تنش گرما  تحت  یافته  رشد  گیاهان  بر  مفیدي  تاثیر  غیره،  و  کمیاب  عناصر  دهنده،علامت  هايمولکول 

شکل  به  هامحافظ  زايبرون کاربردهاي  اخیر،  هايزمان  در  .(132)  هستند  يتاکسیدانآنتي  و  رشد  محرک  ظرفیت  داراي  هامحافظ

گیاهي   )اسید   آبسیزیک،  اسیدهاي   جیبرلیک،   محافظهاي  اسمزي  )پرولین،   گلیسین  بتائین،  ترهالوز،  و   غیره(،   هورمونهاي 

اسیدهاي  جاسمونیک،  براسینواستروئیدها،  اسید  سالیسیلیک و  غیره(،  مولکولهاي  علامتدهنده  ) مانند  اکسید  نیتریک(،  پلي-

آمینها  )پوترسین،  اسپرمیدین و  اسپرمین(،  عناصر  کمیاب  )سلنیوم،  سیلیکون و  غیره(  و  مواد  مغذي  ) نیتروژن،  فسفر،  پتاسیم، 

کلسیم  و   غیره(  در   کاهش   آسیب  ناشي  از  تنش گرما  در  گیاهان  مؤثر   بودهاند  )95( . گیاهان  از  تنش گرما   با   تغییر  سوخت و ساز 

خود  به  نفع  ساخت و تولید  اسمولیتها  و  متابولیتهاي  ثانویه  که  تحمل  تنش  را  ارتقا  ميدهند  جان سالم به در مي برند  )133(. 

گیاهاني   که  تحت  تاثیر  تنش  گرمایي  قرار  ميگیرند  املاح  سازگارساز  مانند   پرولین،   گلیسین  بتائین  و   قندهاي  محلول  را  تجمع  

ميدهند  که  در  تنظیم  اسمزي   )حفظ  وضعیت  آب(  و  محافظت  از  سلولهاي  برگ  نقش  دارند.  افزایش   تولید  این  مواد  محافظت 

کننده  اسمزي  موجب  کاهش  تولید گونههاي فعال اکسیژن   و  کاهش  پیري  برگ  ميشود  )134(. پرولین  بخشي  از  مسیرهاي 

علامتده است  که  در  سازگاري  با  تنش  نقش  دارند  )94(. علاوه   بر  این،  پرولین  غشاها،  ساختارهاي  زیر   سلولي  و  پتانسیل  ردوکس  

سلولي  را  با  از  بین  بردن  رادیکالهاي  آزاد  تثبیت  ميکند  )135(. پرولین  با  حذف گونههاي فعال اکسیژن  از  سلول ها،  بدون  تداخل  

با  فرآیندهاي  بیولوژیکي  طبیعي،   نقش  حیاتي   در   مبارزه  با   تنش   ایفا  ميکند  )136(. تجمع  پرولین  دوز اسیدي  سیتوپلاسم  را 

  را روبیسکو فعالیت تواندمي  پرولین   و   بتائین  گلیسین  افزایش .(133)کند  مي   حفظ   را   +NAD/+NADP نسبت و داده کاهش

خود  دوگانه  نقش  طریق  از  پرولین،  و  بتائین  گلیسین  اینکه  بیشتر  حفظ  کرده  و  از  مهار  نور  جلوگیري  کند  توضیح 

تثبیت  با  سو  یک  از  آنها  اعمال ميکنند.  را  اثرات  این  ردوکس،  هومئوستازي  به  اسمزي و کمککننده  بهعنوان محافظ هاي 

ساختار آنزیم روبیسکو، کارایي تثبیت کربن را حفظ ميکنند و از سوي دیگر با کاهش استرس اکسیداتیو، از آسیب نوري به  

فتوسیستم II جلوگیري مينمایند  )137(.  قندها اسمولیتهایي  هستند که فعالیتهاي  هورموني  نشان  ميدهند و  بهعنوان پیام 

رسانهاي اولیه در علامتدهي عمل ميکنند )133(. تجمع قندها در گیاهان تحت تنش بهعنوان یک  منبع انرژي براي بازیابي،  

انتقال  علامت  و  محافظت  اسمزي  عمل  مي کنند.  پليآمینها آمین هاي  آلیفاتیک  با  جرم  مولکولي  کم  و  پلي  کاتیونهاي  آلي 

هستند  که  در   طیف  وسیعي   از  ارگانیسمها   از  باکتريها   گرفته  تا  گیاهان  و   حیوانات  یافت  ميشوند   )138(.  آنها   نقش   مهمي   در 

پاسخ  گیاهان  به  تنش هاي  غیر  زنده  ایفا  ميکنند .  اطلاعات  زیادي   وجود  دارد  که  نشان  ميدهد  تجمع  سه پلي  آمین  اصلي  

)پوترسین، اسپرمین و اسپرمیدین(  تحت  بسیاري  از  انواع  تنشهاي  غیرزیست  رخ  ميدهد  )139(.  پليآمینها بهروشهاي  مختلف  

از  گیاه  در  برابر  تنش گرما محافظت  ميکنند.  آنها  ميتوانند  به  روشهاي  مختلف  بر  فتوسنتز  تاثیر  بگذارند.  ساختار  و  عملکرد 

دستگاه  فتوسنتزي  را  ميتوان  به طور  موثر  توسط پليآمینها تنظیم  کرد.  پليآمینها ميتوانند  پایداري  حرارتي  غشاهاي  تیلاکوئید  

را  تحت  تنش گرما  حفظ  کنند،  بنابراین  کارایي   فتوسنتزي  را  افزایش  ميدهند   )140(. سطوح  پليآمینها  ميتواند   بر  ساخت و  

تولید  پروتئینهاي  شوک  حرارتي  تاثیر  بگذارد  که  نقش  مهمي  در  حفظ  یکپارچگي  و  خواص  غشاي  سلولي  تحت  تنش گرما دارند  

)141(. سلنیوم یک عنصر کمیاب  است، اگرچه به عنوان یک عنصر ضروري براي  رشد گیاهان شناخته نشده است، اما ثابت شده  

که  است  شده  گرما عمل  ميکند .  گزارش  است  که  بهعنوان  محافظ  تنش  تحت  ناملایمات  مختلف  محیطي  از  جمله تنش 

محلول پاشي  75 میليگرم  در  لیتر سلنیوم  موجب  کاهش  آسیب  غشا  با   افزایش  دفاع  آنتياکسیدانتي  شده و  در  نتیجه  عملکرد 

دانه  بیشتر  ميشود.  به  طور  کلي،  کاربرد سلنیوم به طور  قابل  توجهي  نرخ  فتوسنتز،  هدایت  روزنهاي  و  نرخ  تعرق   را  به  میزان  13، 

 12 و 8 درصد افزایش داد )111( . برخي از اثرات حفاظتي مولکولهاي خارجي در جدول 3 خلاصه شده است.
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 گرما   تنش مختلف شرایط تحت خارجي هايمولکول حفاظتي اثرات :3 جدول

 

 منابع اثرات حفاظتي ها محافظ تیمار گرمایي  گونه گیاهي

 نیشکر 

(Saccharum 

officinarum ) 

 

گراد به مدت درجه سانتي  42

 ساعت  48

یا میلي  20 پرولین  مولار 

 ساعت  8گلایسین بتائین، 

 کرد،  محدود  را  2O2H  تولید

  بهبود  را 2Ca+ و K+ محتواي

 را  پرولین آزاد  غلظت  و  بخشید

 .داد افزایش

(142 ) 

 نخود

(Cicer arietinum ) 

 

سانتي  40/ 45 گراد   درجه 

 روز  10روز/شب مدت 

 بهبود  غشا  آسیب  کاهش روز  10مولار پرولین،  میکرو  10

  کلروفیل،   و  آب  محتواي

  آنتي   فعالیت  افزایش

  تنش   کاهش  ها،اکسیدان

  فعالیت   افزایش  اکسیداتیو،

 کربن  متابولیسم هايآنزیم

(143 ) 

 نخود

(Cicer arietinum ) 

  40/ 45و    35/ 40،  30/ 35

 گراد روز/شبدرجه سانتي

پرولین، میکرو  10   مولار 

 گلایسین بتائین و تري هالوز

 اکسیداتیو  رشد، آسیب  افزایش

کاهش   محتواي   کمتر، 

MDA 2 وO2H 

(144 ) 

 برنج 

(Oryza sativa ) 

 

گراد به مدت درجه سانتي  35

 ساعت  48

اسید  میلي  0/ 5 مولار 

 ساعت  24سالیسیلیک به مدت  

الکترولیتي،   اسمز  کاهش

  نرخ   و  MDA  محتواي  کاهش

 2O تولید

(145 ) 

 انگور

(Vitis vinifera ) 

 

گراد به مدت درجه سانتي  43

 ساعت  24

اسید    100 میکرومولار 

 ساعت  24سالیسیلیک به مدت  

  روبیسکو، افزایش   بالاتر   فعالیت

افزایشPSIIعملکرد    ، 

 فتوسنتز 

(146) 

 خردل

(Brassica juncea ) 

 

اسید  میلي  1و    0/ 5 گراددرجه سانتي 5±47 مولار 

 ساعت  4آبسزیک به مدت 

گیاهچه،    میر  و  مرگ  کاهش

 افزایش رشد 

(147 ) 

 نخود

(Cicer arietinum ) 

  40/ 45و    35/ 40،  30/ 35

 گراد روز/شبدرجه سانتي

 اکسیداتیو  رشد، آسیب  افزایش میکرومولار اسید آبسزیک 2/ 5

کاهش   محتواي   کمتر، 

MDA 2 وO2H 

(144 ) 

 لوبیا

(Phaseolus 

vulgaris ) 

 

-درجه سانتي  35/ 2تا    34/ 7

 رادگ

پاشي گرم محلولمیلي 50، 25

 براسینواستروئیدها 

عملکرد  رشد  افزایش  رویشي، 

 ها،غلاف کل کیفیت  و

  فنولیک   اسیدهاي  افزایش کل

 غلاف  در

(148 ) 
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 خردل

(Brassica juncea ) 

 

ساعت    5گراد  درجه سانتي  40

 و سه روز 

  اپي -24میکرومولار    1

 ساعت 8، براسینولید

افزایش  رشد   محتواي   بهتر، 

دفاع افزایش    آنتي   پروتئین، 

 اکسیداني

(144 ) 

 خردل

(Brassica juncea ) 

 

میکرومولار اسید ایندول    100 گراددرجه سانتي 5±47

 ساعت  4، استیک

گیاهچه،    میر  و  مرگ  کاهش

 افزایش رشد 

(147 ) 

 خردل

(Brassica juncea ) 

 

اسید    100 گراددرجه سانتي 5±47 میکرومولار 

 ساعت  4، جیبرلیک

گیاهچه،    میر  و  مرگ  کاهش

 افزایش رشد 

(147 ) 

 انگور

(Vitis vinifera ) 

 

سانتي  42 و    12گراد  درجه 

 ساعت  18

اسید   50 میکرومولار 

 ساعت 6، جاسمونیک

  آنتي   هايآنزیم  افزایش فعالیت

 اکسیداني

(149 ) 

 خردل

(Brassica juncea ) 

میکرومولار    100و    50 گراددرجه سانتي 5±47

 کینیتین 

گیاهچه،    میر  و  مرگ  کاهش

 افزایش رشد 

(147 ) 

 ني

(Phragmites 

communis ) 

 

اس    100 ساعت   2گراد  درجه سانتي  45 مولار    – میکرو 

  – پنیسیل آمین و اس  -نیتروزو

پنیسیل    -ان-نیتروزو استیل 

 ساعت  24آمین، 

  و   2O2H  محتواي  کاهش

MDA. 

  ، SOD  فعالیت  افزایش

CAT، APX و POD 

(150 ) 

 لوبیا

(Phaseolus 

radiatus ) 

 

سانتي  45   90گراد  درجه 

 دقیقه

اس    150 مولار    – میکرو 

آمین،  -نیتروزو   60پنیسیل 

 دقیقه

  ، SOD  فعالیت  افزایش

CAT و POD 

(151 ) 

 گندم

(Triticum aestivum ) 

 گراددرجه سانتي 2±35

 ساعت 8یا  4

و    1/ 25،  0آرژنین یا پوترسین )

 ساعت  8یا    4میکرومولار(،    2/ 5

و    SOD هايفعالیت  افزایش

CAT، 

و     DNA محتواي  افزایش

RNA ، 

 MDA سطح کاهش

(152 ) 

 گوجه فرنگي 

(Solanum 

lycopersicum) 

 

سانتي  27/ 33 گراد،  درجه 

 ساعت روز/شب  8/ 16

به  میلي  1اسپرمیدین   مولار 

 صورت پیش تیمار 

 با  مرتبط  هايژن  بیان  افزایش

  مسیرهاي   هايژن  اتیلن،

  کاهش   هايژن  و  هورموني

 اکسیداسیون

(153 ) 

 پنبه

(Gossypium 

hirsutum ) 

گراد تا مرحله درجه سانتي  38

 گلدهي 

پوترسین،  میلي  10   24مولار 

 افشاني ساعت قبل از گرده 

پوترسین    محتواي  افزایش

 پنبه  غوزه  و زا درون

(154 ) 
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 گندم

(Triticum aestivum ) 

 

سانتي  45 در درجه  گراد 

  2بذرهاي جوانه زده به مدت  

 ساعت

  آنتي   فعالیت  افزایش مولار میلي  10پوترسین، 

  غیر   و  آنزیمي  هاياکسیدان

  پراکسیدهاي   کاهش  آنزیمي،

 هوایي  اندام  و  ریشه  در  لیپیدي

(155 ) 

 سورگوم 

(Sorghum 

bicolor ) 

 

سانتي  40/30 -درجه 

  45راد  روز/شب مدت  گ

 روز 

لیتر  میلي  75 بر  گرم 

صورت   به  سدیم  سلنات 

 برگ پاشي 

غشا،    آسیب  کاهش

  آنتي   دفاعافزایش  

افزایش    اکسیداني، 

 دانه   عملکرد

(111 ) 

 

 گیاهان   در  گرما  تنش   تحمل توسعه  برای   بیوتکنولوژیک  و  مولکولی  راهبردهای

  و   متعدد  هايژن  تعدیل بیان  با  گیاهان.  نمایندرا تسهیل مي  گیاهان  در  گرما  تنش  سازو کار تحمل  درک  مولکولي  رویکردهاي

 . (156)کنند مي تحمل را هاي محیطي  تنش مختلف، مسیرهاي  در ها ژن بیان هماهنگي 

 گرما   تنش  تحمل  برای حرارتی  شو   های پروتنی 

ها   را آن  عملکرد  و  ثبات  و   کنندمي  محافظت  سلولي  داخل  هايپروتئین   شدن  غیرطبیعي  شوک حرارتي از  هايپروتئین  بیان 

حفظ  ميکنند   )157(.  بیان پروتئینهاي  شوک  حرارتي به  مراحل  خاصي   از  رشد   گیاه   مانند   جوانهزني  بذر،   جنینزایي، 

میکروسپوروژنز  و  بلوغ  میوه  محدود  ميشود  )158(.  در  گیاهان،  پروتئینهاي  شوک  حرارتي را  ميتوان  به  پنج  خانواده  مختلف 

 دستهبندي کرد:

   P100 حرارتي شوک هاي پروتئین -1

   P90 حرارتي شوک هاي پروتئین -2

  P70 حرارتي شوک هاي پروتئین -3

   P60 حرارتي شوک هاي پروتئین -4

   P20 حرارتي شوک هاي پروتئین -5

گرما    تنش  تحمل  براي  گیاهي  سیستم  در  حرارتي  شوک  هايپروتئین  اصلي  هايکلاس  پایه  عملکرد  از  کلي  طرح  یک  4  جدول 

 دهد. را نشان مي

 

 

 گرما  تنش  تحمل براي   گیاهي سیستم در حرارتي شوک هايپروتئین اصلي هاي کلاس پایه  عملکرد از کلي  طرح یک :4 جدول

 کارکردها  هاي شوک حرارتي طبقه اصلي پروتئین

 ATP ه ب   وابسته کل پروتئین تجزیه  P100 حرارتي شوک هايپروتئین



 408 کارهای مقابله با تنش گرما در گیاهان زراعیراه
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  و تا  گرمایي   تنش  با   مرتبط  علامت  انتقال  هاي   مجتمع  کننده  تنظیم  هم  P90 حرارتي شوک هايپروتئین

 دارد. نیاز ATP به خود عملکرد  براي.  کند مي مدیریت را پروتئین شدن

 به وابسته  آزادسازي  و اتصال شده، تشکیل تازه هايپروتئین اولیه تثبیت P40و   P70 حرارتي شوک هايپروتئین

ATP 

 ATP ه ب   وابسته تخصصي تا کننده دستگاه  P60 حرارتي شوک هايپروتئین

 

  P20 حرارتي شوک هايپروتئین

 

  ماتریکس  عنوان  که به   بالا  مولکولي  وزن  با  الیگومري  هايکمپلکس  تشکیل

 .کندمي عمل  شده تا هايپروتئین تثبیت براي سلولي 

 

   گیرینتیجه -4

 وري بهره  و  رشد و نمو  بر  زیرا  .است  شده  تبدیل  جهان  سرتاسر  در  زراعي  محصولات  تولید  براي  عمده  نگراني   یک  به  بالا   دماي  تنش

حال،  میزان  وقوع  این امر  در  مناطق  آب  و  هوایي  خاص  به  دوره و  به  زمان  روزانه تنش گرما این  با.  گذاردمي  زیادي  تاثیر  گیاهان

بستگي  دارد.  نرخ  فعلي  انتشار  گازهاي  گلخانهاي  از  منابع  مختلف،  مسئول  افزایش  تدریجي  دماي  محیط  جهان  است  و  منجر  به  

گرم  شدن  کره   زمین  ميشود  )159(.  درک  سازوکارهاي تحمل به گرما در محصولات کشاورزي از اهمیت بهسزایي برخوردار 

است. اگرچه پاسخ گیاهان به تنش گرمایي بهطور گستردهاي مورد مطالعه قرار گرفته، اما شناخت کامل  سازوکارهاي   زیربنایي  

این تحمل همچنان مبهم باقي مانده است. این پیچیدگي تا حدي ناشي از نوسانات دمایي، هم در مقیاس فصلي و هم روزانه، 

است که تعریف نقش دقیق دما بهعنوان یک عامل تنشزا را دشوار ميسازد.   چرا که پاسخ به دماهاي مختلف، تابعي از توانایي 

ذاتي گیاهان براي سازگاري با شرایط اقلیمي گوناگون است. علاوه بر این، پاسخ به گرمایش در بین گونههاي مختلف، واریتههاي  

 یک گونه و همچنین مراحل مختلف رشدي، کاملا متغیر ميباشد.

هاي  ها، ترکیبات محافظ اسمزي و پروتئینتاکسیدانهاي محافظتي نظیر آنتيدر مواجهه با تنش گرما، گیاهان با تجمع متابولیت

دهند. این تغییرات، گویاي اهمیت انجام مطالعات  سازي مسیرهاي متابولیک خاص، واکنش نشان ميشوک حرارتي و نیز فعال

دهد که کاربرد  ها نشان ميپاسخ به تنش است. براي نمونه، پژوهشسازوکارهاي  سازي دقیق  فیزیولوژیکي و مولکولي براي روشن

تر  واسطه افزایش محتواي کلروفیل و پرولین و همچنین وزن خشک( و طویل اسید هیومیک از طریق تعدیل تنش گرمایي )به

در   435/0ي، این اثر بهینه در کسر فتوترمال  اشود. بر اساس مطالعهکردن مراحل رشد، موجب افزایش عملکرد دانه گندم مي

 دست آمده است )160(.لومي به-خاک رسي

  گیاهان  توسعه  براي  تنش گرما  به  پاسخ  در  خاص  هايژن  بیان  همچنین  و دهيعلامت  آبشارهاي  ماهیت جریان  درک  این،  بر   علاوه 

مهندسي    براي  را  راه  کنند، مي  آشکار  را  تحمل  و  پاسخ  يسازوکارها  که   مولکولي  رویکردهاي.  بود  خواهد  ارزشمند  تنش   به  مقاوم 

  تولید به قادر باشد که زراعي هايگونه توسعه براي مبنایي تواندمي  و کند مي هموار هستند  تنش گرما تحمل به قادر که گیاهان 

  کاشت،   هايروش  و  زمان  مانند تغییر  زراعي،هاي بهفعالیت  یا  مدیریت  مزرعه،  سطح  هستند. در  تنش گرما  تحت  اقتصادي  عملکرد

میزان  قابل   توجهي  کاهش   دهد.  در  دهههاي  به  را  گرما   تنش  نامطلوب   اثرات  تواند مي  نیز  هاگونه  و  ارقام   انتخاب  و   آبیاري،   مدیریت

اخیر،  کاربرد  برونزاي  محافظها   مانند  محافظکنندههاي   اسمزي،  فیتوهورمون ها،   مولکولهاي   علامتدهنده،   عناصر  کمیاب   و   غیره  

کشت و رشد  گیاهان  تحت  تنش گرما  را مقدور ساخته است. آزمایشهاي  مزرعهاي  که  رویکردهاي  مختلف  بیوشیمیایي  و  مولکولي  

و شیوههاي مدیریت زراعي را بررسي ميکنند . براي بررسي پاسخهاي واقعي به تنش گرما  و اثرات آن  بر عملکرد نهایي محصول  
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مورد نیاز است. افزایش دماي  کره  زمین به دلیل تغییرات اقلیمي تهدیدي جدي  براي بهرهوري محصولات کشاورزي است. براي  

تامین  امنیت  غذایي  تحت  شرایط  محیطي   نامطلوب،  درک   سازوکارهاي  مولکولي  تنش گرما،   تنظیم   سازگاري  به  تنش گرما ، 

شناسایي  ژنها   و  عوامل  جدیدي  که  با  افزایش  مقاومت  در  برابر  تنش گرما  مرتبط  هستند،  کشف  منابع  ژنتیکي جدید  و  ترکیب  

طیف  وسیعي  از  تازههاي   نوظهور  را ضروري  بهنظر ميرسد.  این  امر  بهنوبه  خود  رشد  گیاهان  زراعي  تحت تنش گرما  را امکان پذیر  

مينماید  و چالشهاي پیشبینيشده  ناشي  از افزایش  مداوم  دما  بهدلیل تغییرات آب و هوایي  را کاهش  ميدهد  و  امکان  برآورده  

 کردن نیازهاي  غذایي  جمعیت جهان را فراهم ميکند .
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