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 چکیده *

تواندها میهاآنشوند، اما بقایاي آنهاي گیاهی استفاده میها ترکیبات شیمیایی هستند که براي مهار آفات و بیماريکشآفت 

اي براي متابولیسم و  هاي پیچیدهزیست و سلامت انسان آسیب برساند. گیاهان در مواجهه با این مواد سمی، سازوکاربه محیط

ها شامل فرآیندهایی  کند تا اثرات سمی این ترکیبات را کاهش دهند. این سازوکارها کمک میهاآنزدایی دارند که به آنسم

آفت تبدیل  آنکشهمچون  انتقال  سمی،  غیر  ترکیبات  به  قسمتهاآنها  به  آنها  حذف  یا  گیاه  دیگر  طریق  هاآنهاي  از  ها 

می آنزیممتابولیسم  مولکولی،  سطح  در  همچونباشند.  متابولیک  کاربوکسی  450Pسیتوکروم    هاي  و  ترانسفرازها  گلوترونیل   ،

کش را به  ها قادرند ترکیبات آفتها دارند. این آنزیمکشاثر کردن و تغییر ساختار شیمیایی آفتاسترازها نقش مهمی در بی

میمتابولیت آسیب  گیاه  به  کمتر  که  کنند  تبدیل  سمی  غیر  پروتئینهاي  همچنین،  مانندرسانند.  انتقالی  -Pهاي 

glycoproteins  اي ها نقش دارند. علاوه بر این، گیاهان به وسیلههاآنونقل این مواد سمی و تغییرات متابولیکی آندر حمل

هاي دیگر مانند اتصال به ترکیبات پپتیدي یا مشتقات فنولی نیز از آسیب به خود جلوگیري  اکسیدانی و سازوکارهاي آنتیسیستم 

تفاوتمی که  است  داده  نشان  مطالعات  گونهکنند.  بین  ژنتیکی  میهاي  گیاهی  مختلف  کارایی  هاي  بر  زیادي  تأثیر  تواند 

 ند میتوا   ها هستند. این پژوهشکشتر یا دفع مؤثرتر آفتزدایی داشته باشد و برخی گیاهان قادر به تجزیه سریعهاي سمسازوکار

 ها براي کاهش خطرات محیطی و بهداشتی کمک کنند. کشسازي استفاده از آفتهاي کشاورزي پایدارتر و بهینهه توسعه روشب

، گلوترونیل ترانسفرازها. 450Pاسید سالیسیلیک، باغبانی، سیتوکروم کلمات کلیدي:  

ها در گیاهان کش زدایی آفتهاي متابولیسم و سم سازوکار 

https://doi.org/10.22059/giahpzshsj.2025.408124.1031 
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 مقدمه*
همه  شوند، می  استفاده   مزرعه  در   ها کش آفت  که هنگامی 

بخش  و  برسند  خود  اهداف   به  توانندنمی  ها هاآنآن 

گیاهان  توسط  و   مانده باقی  خاك   در   هاآن  از  توجهیقابل

 همین   در  ).Parween et al., 2016(  شوندمی  جذب

در  گیاهان  روي  مستقیماً  که  هایی کشآفت  از  برخی  حال،

.شوند  گیاهان  وارد  است  ممکن  شوند می  اعمال  ظهور  حال

علت  هايزمین  به  هاکشآفت  متوالی  ورود کشاورزي، 

زیست محیط   از  حفاظت.  است  محیطیزیست   مشکلات

 از   مورد  9  که  داد  گزارش UNEP)3( متحد  ملل  سازمان

ها کشآفت POPs)4( ناخواسته   پایدار  آلی  آلاینده   12

×  8/1  مصرف  با   چین).  Zhang et al., 2015(  هستند

در  کش آفت  کنندهمصرف  اولین  آفات،  دفع  سموم  تن  106

 de(قرار دارد    متحدهایالات  يدر رتبه بعد  و  است  جهان

Albuquerque et al., 2018  .(کشآفت  ازحدبیش  بار

بارندگی،   طریق  از  را  شیمیایی  مواد  مهاجرت  خاك  در  اه

میزان   و  دامنه  درنتیجه  و  دهدمی  افزایش  رواناب  یا  شستشو

).Hamza et al., 2016(   دهدمی  افزایش  را  آلودگی

هاي خاك  در  اغلب  5ایزوپروتورون  کشآفت  مثال،  عنوانبه

مجاز  ازحدبیش  غلظت  با  آب،  منابع  سایر  و  هادریاچه  زراعی،

 ,.Lu et al(شود  می  شناسایی  لیتر  در  میکروگرم  1/0

هايآب   در  آترازین  کشعلف  غلظت  همچنین،  ).2020

 1/0  بین  محیطی  حد  از  هايرودخآن  هايحوضه   و  سطحی

 Mostafalou(  رودمی  فراتر  لیتر  در  میکروگرم  180  تا

and Abdollahi, 2013 .(  تجاري   هايکشآفت  اکثر 

کشاورزي  توسط  راحتیبه شوندمی  جذب  محصولات 

)Zhang et al., 2017a.(  کشآفت  از  نادرست  استفاده-

-می  ایجاد  انسان  سلامت و  غذا  ایمنی  براي  بالایی  ا، خطره

آلوده غذایی  محصولات مصرف). Su et al., 2019( کند

مختلف  انواع  مانند  انسانی  مزمن  هايبیماري  از  بسیاري  با

و   باروري  اختلالات  مادرزادي،  نقایص  دیابت،  ها،سرطان 

 ,.Lushchak et al(است    مرتبط  عصبی  مشکلات

2018.( 

توانندمی  گیاهان  در  شدهانباشته  تجاري  هايکشآفت  اکثر 

 James(  چندگانه   مسیرهاي  طریق  از  سریع   متابولیسم  با

and Strand, 2009(   هايواکنش  از  بسیاري  یا

بر ).  Lu et al., 2020(   شوند  زداییسم  بیوشیمیایی

 به   اول  درجه  در  هاواکنش  هدف،  مولکولی  تبدیل  اساس

فاز  اول متابولیسم  فاز  ازجمله  شوند،می  تقسیم  مرحله  چهار

(کونژوگاسیونوغ یاتصال/هم  دوم انتقال  فاز  )6ی  و  سوم 

)هاواکنش   سایر(  چهارم  فاز   غیرمتعارف

)Kawahigashi, 2009  .(هايآنزیم  از  گروهی

با  متابولیک  فرآیند  تسهیل  براي  مسیرها  این  در  متابولیک

).Ma et al., 2021(  اندشدهشناسایی  ژن  ازحدبیش  بیان

3United Nations Environment Protection (UNEP) 
4persistent organic pollutants (POPs)  

٥Isoproturon 
٦Conjugation 
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هاينقش  به  هاکشآفت  متابولیسم  حاضر،  حال  در

برخی.  شودنمی  محدود  متابولیک  هايآنزیم  این  عملکردي

اسید   مانند  ها فیتوهورمون   و   سیگنال  هايمولکول   از

هاي سازوکار  همچنین  و  جاسمونیک  اسید   و  سالیسیلیک

پروتئین    اصلاح  و   DNA  متیلاسیون  مانند   ژنتیکی  اپی

 ,.Ma et al(  هستند  دخیل  فرآیند  این  در  نیز  هیستون

2019.( 

 گیاهان در هاکشآفت انتقال و جذب*
کاربرد  پاشی، محلول  مانند  مختلفی  هاياز راه  هاکشآفت 

 Peterson et(  شوندمی  گیاهان  وارد  بذري  تیمار  و   خاکی

al., 2016  .(اندازه  )کشآفت  یک  مولکول)  وزن

طورکلی،به.  است  آن  گیاهی  دسترسی  قابلیت  کنندهتعیین

طریق  از  )Mr < 500 Da(  کوچک  مولکولی  کشآفت  یک

یک  کهدرحالی  شود،می  جذب   غیرفعال  صورتبه  انتشار

به  آن  جذب   براي  معمولاً تربزرگ  مولکولی   وزن  با  کشآفت

 ,.Pullagurala et al(  دارد  نیاز  ATP  هیدرولیز

ایزوپرورون،  آترازین،  مانند  خاکی،  هاي کشآفت  ).2018

از  )،−OWK1 < log 5 >(  7سومیلکس  و  ایمیداکلوپرید

).1  شکل (  شوندمی  گیاهان  وارد  ریشه  طریق

)Pullagurala et al., 2018.(  لیپوفیل  هايکشآفت

شوند،  مسدود   آندودرم  قشر  در   کاسپاري  نوار  در  است  ممکن

وارد   آپوپلاسمی  یا  همزیستی  هايشبکه   طریق  از  اگر  حتی

).Nurzhanova et al., 2013(   شوند  هاریشه   اپیدرم

ناقلین  از  برخی  کمک  مستلزم  شکاف  از  عبور  مورد،  این  در

 ,.Chedik et al(  است   هاکشآفت  حامل  عنوانبه

 گلیکوپروتئین، -P  خروجی  پمپ  مانند هاناقل  این  ).2018

و   )8OCTs(  جذبی   آلی   کاتیون  هايدهندهانتقال

) ABC  هايکنندهمننقل(  ATP  به  9اتصال  هاي کاست

 Goggin et(  دارند  بسترها  از  تريوسیع   طیف  معمولاً

al., 2016 .( 

 قرار   پلاسمالما   در  که PDR11 آرابیدوپسیس  پروتئین 

گیاهان  در  پاراکوات  تجمع  باعث   و  است  پاراکوات  ناقل  دارد،

کلروفنوکسی  دي -Xi et al., 2012  .(  4،2(   شودمی

 سیستمیک   کشعلف  یک  )D–2,4(  10اسید  استیک

-می  استفاده برگپهن هرز هايعلف مهار براي که انتخابی

جریان  دهنده انتقال ).  Peterson et al., 2016(  شود

و  PIN2 سلولی بین  جریان هايحامل و ABCB اکسین

PIN7  2,4  توانندمی–D  اختصاص  آوند آبکش  طریق  از  را

برخی  ).1B.(  )Goggin et al., 2016شکل  (  دهند 

خانواده  اعضاي(  اکسین  به  مقاوم   هايحامل  از  دیگر

AUX1،  LAX1  و  LAX3  هاکشآفت  حامل  نیز

 ).  1C ()Enders and Strader, 2015شکل ( هستند

۷Sumilex 
8Organic Cation Transporters 

۹Binding Cassettes–Atp 
۱۰Dichlorophenoxyacetic Acid–2,4 
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داخل  به  را  هاکشآفت  از  برخی  تواندمی  و  است  استیک  اسید-3-ایندول   ناقل  یک)  11WAT1(  تونوپلاست  به  متصل  پروتئین

 ). 1C  ()Grones et al., 2015 شکل ( کند منتقل  هاواکوئل

همراه؛   سلول  ، CC.  آبکش  پارانشیم  سلول  ،PPC.  گیاهان  در  ریشه از  شدهجذب  هايکشآفت  انتقال):  A. (گیاهان  در  هاکشآفت   انتقال  و  جذب.  1  شکل
PCB، پارانشیم سلولی پل .XTC،  چوبی؛   آوند انتقال سلول  )B :(گیاهان  در برگ از  شده جذب  هايکشآفت انتقال ) .C :(ی سلولدرون ي هادهندهانتقال

 Zhang andاست ( کشآفت  مولکول  دهندهنشان قرمز  توخالی   پر  پنج  ستاره.  گیاهان  در  هاآن  هايمتابولیت  و  ها کشآفت  انتقال به مربوط  سلولی  بین  و
Yang, 2021 .( 

 اول  فاز واکنش*
 450sPسیتوکروم  توسط  کشآفت متابولیسم

 مونواکسیژنازها   450P  سیتوکروم  اول،  فاز  واکنش  در 

)CYPs،  EC 1.14.14.1  یا  450sP،  450sP  سیتوکروم(

که  است  آنزیمی  هايپروتئین  خانواده  ترینبزرگ  به  متعلق

)450P  پروتئین(  پروتئین  450P  سیتوکروم  از  آن  هايفعالیت

  است شدهتشکیل 450P (CPR)ستوکروم -NADPH و

11Walls Thin 1 
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)Aigrain et al., 2010.( CPR  از را ھاالکترون  

NADPH 450 مونواکسیژنازھای بھP کندمی منتقل  

  نقش ۱۲ردوکس ھایواکنش از وسیعی طیف در کھ

  ترکیبات کاتابولیسم یا سنتز CYP  اعضای اکثر. دارند

 ھایمتابولیت و گیاھی ھایھورمون مانند زادرون

 مولکولی ساختارھای اصلاح با را دفاع بھ مربوط

  بیوشیمیایی واکنش یک). ۲A شکل( کنندمی کاتالیز

  گریزآب شیمیایی مواد  تبدیل ھا، CYP توسط معمولی

 طریق از کمتر گریزآب ھایمتابولیت بھ

 عملکرد ).Lu et al., 2020( است ھیدروکسیلاسیون

  از زداییسم نوعی معمولاً  ھیدروکسیلاسیون، زیستی

 )،Tan et al., 2015( دھدمی نشان را ھاکشآفت

 کشآفت زداییسم  در کھ کربنی ھیدروکسیلاسیون مانند

  دخیل برنج در CYP72A18 توسط پلارگونیک اسید

-تری ).Imaishi and Matumoto, 2007( است 

 ۱٦دیورون و ۱٥لینورون ،۱٤فلومتورون ،۱۳ولفورونس

 ,Ohkawa and Inui(سویا  در CYP71A10 توسط

 توسط سولفورونتری  و ۱۷کلرسولفورون و )2014

CYP71C6v1 گندم  در)Xiang et al., 2006.( 

  اکسیداتیو واکنش یک معمولاً  رسانیاکسیژن علاوه،بھ

 ,.Lu et al( است ھاکشآفت گیاھی متابولیسم در

 بھ در گندم ایزوپروتورون ھیدروکسیل گروه). 2020

 ،)Lu et al., 2015( شد اکسید کربونیل گروه یک

 گلیوکسامید متابولیت آلفا موقعیت گروه کھدرحالی 

 برنج در کربوکسیلیک اسید بھ شده دکلره استوکلر

  اکسیداسیون از برخی). Lu et al., 2020( شد اکسید

 نیز ھاکشآفت در) I و N، S، P مانند( ھا ۱۸ھترواتم

.  شوند متابولیزه CYP انواع از برخی توسط توانندمی

 گوگرد ھایاتم با ۱۹فنامیفوس کشآفت مثال، عنوانبھ

  شد اکسیژنھ سویا در سولفون و سولفوکسید تولید برای

)Romeh and Hendawi, 2017.( این، بر علاوه  

 با را ۲۰فلوراسولام مؤثر طوربھ توانندمی گندم

  آنیلین پارا موقعیت در کربن اتم ھیدروکسیلاسیون

 فلوراسولام انتخاب اصلی سازوکار کھ کنند متابولیزه

  ھرز ھایعلف  در متابولیسم اما  دھد،می نشان را

ً  برگپھن  ,.deBoer et al( است ضعیف نسبتا

 ).۲B (شکل ).2006

 

 

 

 

 

 

 
۱۲Redox  
۱۳Triasulfuron  
۱٤uometuronfl  
۱٥Linuron  
۱٦Diuron  

۱۷Chlorsulfuron  
۱۸Heteroatoms  
۱۹Fenamiphos  
۲۰orasulamfl  
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):  B. (کنند¬یم  ز یکاتال  اهان یگ در   را  زا ¬درون   بات یکه واکنش ترک  P450sخانواده    ي ): اعضاA. (اهانیگ در  ها ¬کش ¬ آفت  ی میاصلاح آنز   1. فاز  2شکل  
  ی دهنده بخش اصلنشان  "P" با حرف بزرگ    ي. توپ خاکسترشوند¬ی م  زیکاتال  اهانیفاز اول در گ  میکه توسط آنز   ییها ¬کش ¬آفت   یواکنش احتمال

 ). Zhang and Yang, 2021(  است کش ¬آفت  ولکولم

متابولیسم   گسترده   پدیده   یک   21دآلکیلاسیون 
گیاهان  هاکشآفت دالکیلاسیون   واکنش  است. 

یک   تحت  اترها  و  سولفیدها  ها،آمین  به  مربوط
شکل (  گیردمی  قرار  واحد   الکترون  انتقال  فرآیند 

B2(   دالکیلاسیون N-،O-   و S- در   است  ممکن
.  شود  آغاز  هترواتم  از الکترون  انتزاع  با  موارد  برخی

فراپایدار   یا  ناپایدار  یک   طریق  از  همیشه  هاآن
 C -محصولات ).2Bشکل  (روند  می   پیش   متوسط 

در   آترازین   و   برنج   در  ایزوپروتورون  دآلکیلاسیون
ها  CYP از  برخی   طریق  از   بالقوه   طوربه  یونجه

۲۱Dealkylation 
۲۲Desaturation 

عضو   چندین  ).Lu et al., 2020(  اند شدهشناسایی
- N  در  CYP76B1 و CYP71A10 مانند 

و   لینورون   دیورون،   هايکش آفت متیلاسیوند
و   )Siminszky et al., 1999(سویا    در   فلومتورون 

اوره کشعلف دارند    نقش  زمینیسیب  در  فنیل 
)Didierjean et al., 2002 .(  22زدایی   اشباع  ) ًمثلا

مثلاً (  24زدایی   هیدروژن   یا)  برنج  در   23ایزوپروتورون 
(یونجه  در   آترازین از   مهمی  بخش)  2B  شکل) 

در   هاکشآفت  براي   آلیفاتیک   زنجیره   متابولیسم
   احیاي ).Lu et al., 2020( است عالی گیاهان

۲۳Isoproturon 
۲٤Dehydrogenation 
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نیتروژن     نیتروکسیدها، (اکسیدهاي 
- N  و  -C  ترکیبات  و  نیترو  ها،آمینهیدروکسی 

در   رایج  واکنش   یک  هالیدها  آلکیل   و )  یتروزو ن
هايحالت(  450sP  توسط   تواند می که   است   گیاهان

شود   انجام  ردوکتازها  سایر  یا )  آهنی
)Roslyakov and Ionkin, 2015  .( گروه

آمینه   گروه  یک   به  توانمی   را  پاراتیون  روي  نیترو
کند می  سمی   کمتر   را  پاراتیون   درنتیجه   داد،   کاهش

کشآفت  ). 2B  ()Walia et al., 2003  شکل(
یک  طریق   از   خاص   450P  یک   توسط   آزیپروترین

آن  توسط   که   شود می  زدایی سم   کاهش  فرآیند 
دوتایی   آمینو  حاوي  هايمولکول  به   کشآفت

 ,2B  ()Guengerich  شکل(  شودمی  تقسیم
2001 .( 

هايمولکول   در  احتمالاً   25آپوکسیداسیون  

کربن - کربن  گانهسه  یا   دو  پیوندهاي  با  کشآفت

)کلتودیم   و  سیکلوپنتادین  هايکش حشره  مانند (

دهد می   رخ  ناپایدار  محصولات  تشکیل  براي

)Guengerich, 2001.(  که   است  توجهقابل

  هايگروه  با تواند می   اپوکسیداسیون محصول 

اثر   تا  دهد   واکنش   هاماکرومولکول   در   نوکلئوفیل

 Cochrane and(   کند   آغاز  را  شناسیسم

Vederas, 2014 .(  است  ممکن 

کربن   حاوي   هايکش آفت  در   26ایزومریزاسیون 

۲٥Epoxidation 
۲٦Isomerization 

دهد   رخ   کربن-کربن  دوگانه   پیوندهاي  یا  27کایرال

( 2B  شکل(  (Guengerich, 2001 .(

انسانی   1B1 450P  که  است  شدهمشخص

ترانس  و  سیس  -4  ایزومریزاسیون 

hydroxytamoxifen   کند می  کاتالیز  را  )Gao 

et al., 2011  .(هاي واسطه   میان  از   حلقه  انبساط

محصولات  کردن  فرموله   براي   و   کرد  عبور  واکنشی

شد   تنظیم   پایدارتر  عضوي   شش  یا  پنج   ايحلقه 

)Quinlan et al., 2012.(   هاي کشآفت  اکثر

.  هستند   عضوي   سه   حلقه   یک   حاوي   پیرتروئید 

حلقه   که   کربن -کربن  یا  کربونیل   دوگانه  پیوندهاي

است   ممکن  کنند می   متصل   هم  به  را  عضوي  سه

عضوي   سه  حلقه   از  عضوي  چهار  حلقه  یک  تشکیل

 متیل   گروه  ).Guengerich, 2001(  کنند   تقویت  را

 موقعیت  در  کربونیل   گروه   و   فنیل  روي  هیدروکسی

-می تشکیل را  اگزا  عضوي  پنج حلقه  یک  احتمالاً   ارتو

کلر   اتم   )2B) (Quinlan et al., 2012  کلش(  دهند 

در .  کندمی  ترفعال  را  آن  بھ  متصل  C2  اتم  ۲۸استوکلر

موقعیت  در  C2  اتم   با  راحتیبھ  استوکلر  C2  اتم  برنج،

نشان   واکنشC  اتم  روی  فعال  گروه  یا  بنزن  حلقھ  ارتو

حلقھ   متابولیت  یک   یا   بنزو  عضوی  پنج  حلقھ  یک  تا  داد

 ). Su et al., 2019(  دھد تشکیل بنزو  عضوی شش 

۲۷Chiral Carbon 
۲۸Acetochlor 
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- سولفورونبن  کشعلف برابر  در CYP72A31  برنج 

 در زمانی   داد،   نشان  مقاومت  سدیم  پیریباکبیس   و  تیلم

 ). Saika et al., 2014( شد بیان آرابیدوبسیس در کھ

تنباکو   ۲۹کلروتولورون  کشعلف  CYP71AH11  در 

 ازحد بیش  بیان  ).Gion et al., 2014(  کرد متابولیزه  را

 افزایش  با  PgCYP736A12  ۳۱جینسینگ  ۳۰ھترولوگ

 ,.Khanom et al(  بود  ھمراه  کلروتولورون  متابولیسم

  حساسیت   باعث  CYP81E22  جھش  برعکس،  ).2019

  CYP81E22  دھدمی  نشان   کھ  شد  بنتازون  بھ  سویا

 ,.Kato et al(  است  نیاز  مورد  کشآفت   زداییسم  برای

-OsCYP-1  ،OsCYP  جدید   ژن  سھ  اخیراً،  ).2020

  ھا آن   کھ   است  شدهشناسایی  برنج  در   را   OsCYP-3  و  2

 Lu et(  کنندمی  تسھیل  را   ۳۲ایزوپروتورون  تخریب

al., 2020.( 

 ھیدرولازھا  توسط ھاکش آفت  متابولیسم*
هاي شیمیایی آمینو یا  هاي رایج با گروهکشبرخی از آفت 

-آمید، استر فسفات و استر کربوکسیلیک اسید شناخته می
این آفتWan et al., 2017شوند ( توان ها را میکش). 

ه   طور انتخابی توسط نوعی آنزیم متابولیک در فاز اول ببه
) (EC 3.x.y.zنام هیدرولاز  اصلاح کرد   (Zhou et al., 

ارگانوفسفره (2015 )  OPH, EC 3.1.8.1). هیدرولازهاي 
ویژگی به با  را  ارگانوفسفره  ترکیبات  فعال  بستر  طور  هاي 

)  2B(شکل    P\\Fو    P\\O, P\\S, P-CNپیوندهاي  
-کش ). آفتCho and Kong, 2007کنند (هیدرولیز می

طور مؤثر توسط توانند بها به شکل کربوکسیلات نیز میه

et Lin ) هیدرولیز شوند (EC 3.1.1.1( 33سرین هیدرولاز
al., 2017سم در  هیدرولیز  واکنش  با  ).  ترکیبات  زدایی 

(گروه دارد  نقش  نیتریل  ).  Duca et al., 2014هاي 
از ابر خانواده نیتریل   1) شاخه  EC 3.5.5.1ها (34نیتریلاز 

می تشکیل  را  آفتهیدرولاز  و  را کشدهند  نیتریل  هاي 
سایر   و  آمید  بدون  کربوکسیلیک  اسیدهاي  به  مستقیماً 

 ,.Duca et alکنند (محصولات جانبی سمی تبدیل می
) اپوکسید  EC 3.3.2.3(   35). هیدرولازهاي اپوکسید2014

دیول  -2یا    1-کنند تا محصولاتی از نوع ارتورا هیدرولیز می
سرعت براي متابولیسم بیشتر در واکوئل تولید کنند که به

 ). 2B) (Mowbray et al., 2006شوند (شکل جدا می

  36لاکازها توسط هاکشآفت متابولیسم*

) الکترونی EC 1.10.3.2لاکازها  تک  اکسیداسیون   (

هاي طبیعی یا بسترهاي مصنوعی را با استفاده از  متابولیت

می کاتالیز  مولکولی  (اکسیژن   ,.Majeau et alکنند 

هایی  ). سوبستراهاي معمولی لاکازها شامل مونوفنول2010

مانند گایاکول و سیناپینیک اسید هستند. برخی از لاکازها  

ها، آمینوفنول، لیگنین، آریل دي آمین،  همچنین پلی آمین

اکسید  یون را  است سمیت میهاي معدنی  ممکن  و  کنند 

) را از بین  PAHsاي (هاي آروماتیک چند حلقههیدروکربن

 .ببرند 

)(Pozdnyakova et al.,2004

 

. 

 
۲۹Chlorotoluron  
۳۰Heterologous  
۳۱Ginseng  
۳۲Isoproturon  

۳۳Serine Hydrolase  
۳٤Nitrilases  
۳٥Epoxide Hydrolases  
۳٦Laccases  
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برنج  لاکاز  کننده   کد   ژن  دو)  2016(  همکاران و  37هوانگ  .

)LOC_Os01g63180  و   LOC_Os12g15680(  شناسایی   را 

و  آترازین  هايکشعلف  متابولیسم  در  که  کردند

. دارند نقش  گیاهان در ایزوپروتورون

 در   هاکشآفت  دوم  فاز  آنزیمی  متابولیسم*

 گیاهان

بیشترتیول S -ترکیب  هاییتیول  هدف  هاکشآفت  ها: 

گیاهان  در (Cys) سیستئین  و (GSH) گلوتاتیون  مانند 

نوع  به  زیادي   حد  تا   ها تیول   به   ها آن  تمایل   اما   هستند،  عالی 

هاي مولکول   بین  برهمکنش.  دارد  بستگی  ها کشآفت

 از   ايخانواده  زیر  توسط  خاص   طوربه  گلوتاتیون  و  کشآفت

در (E.C. 2.5.1.18) (GSTs) ترانسفرازها-S گلوتاتیون

نشانارزیابی  .شودمی  کاتالیز  عالی  گیاهان  که  داد  هاي 

 ناحیه  ازجمله  ها GST در  لیگاند  اتصال   محل  دو   حداقل

G-site  و GSH-binding 3  شکل B و C دارد   وجود

)(Perperopoulou et al., 2018

و  ایزوپروتورون   و  استوکلر   متابولیت  دو  استوکلر،  آترازین،  مولکولی   ساختار):  الف . (گیاهان  در  ها کشآفت  متابولیسم  در  GSTs  و  GSH  نقش .  3  شکل
شده   کاتالیز  هايترکیب  هايمدل  ):Prade et al., 1998) .(C(  مزدوج  گلوتاتیون  آترازین  با  کمپلکس  در  ذرت  GST I  ):B(  مهم  هاياتم  پتانسیل

)آن آنالوگ  و( GSH متابولیسم): F. ( گیاهان در GSTs توسط شده کاتالیز  هايکشآفت واکنش): E(. آن آنالوگ و GSH ساختارهاي):  GST) .D با
S-conjugates  گیاهان  در  هاکشآفت .GGT،  γ-پپتیدازها  ترانس/ترانسفرازها   گلوتامیل  .APN،  آمینوپپتیداز  N; N-MT  ،N-ترانسفراز  مالونیل  .S-

MT ،S-بزرگ حرف  با  خاکستري  توپ. ترانسفراز متیل  "P"  است کش آفت مولکول اصلی  بخش   دهندهنشان  )Zhang and Yang, 2021.( 

۳۷Huang 
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 شود، می  سنتز  ايدومرحله   فرآیند  یک  طریق  از  گلوتاتیون

 گلیسین   آن  دنبال   به   و  سنتز  سیستئین-گلوتامیل- γ با

 از  برخی در  ).Cummins et al., 2011(شود می  اضافه

تولید  براي  گلیسین  جایگزین  آلانینβ-  حبوبات،   هايگونه

 شکل (  شودمی GSH (hGSH) آنالوگ  هموگلوتاتیون

3D) (Cummins et al., 2011.(  جایگزینی  یونجه،  در

 ترین مهم     از  یکی     عنوان  به   آترازین  در hGSH  کلر

).Zhang et al., 2014(باشد  می  زداییسم  فرآیندهاي

تا  شود  جایگزین  سرین با  تواندمی  گلیسین  همچنین

تولید  برنج  در (hmGSH) گلوتاتیون  متیل  هیدروکسی

برنج،  گیاه  در  ).3D) (Pivato et al., 2014  شکل(  کند

 زدایی سم  با  نیز  استوکلر  و  آترازین hmGSH ترکیبات

 دو  هر  ).Su et al., 2019(  است  مرتبط  ها کشآفت

hGSH و   hmGSHبر نوکلئوفیل  تیول گروه یک داراي

با   تواندمی  که  هستند  سیستئین  هايباقیمانده  روي

داشته  تعامل   ها آن  الکتروفیل  هايمتابولیت  یا   ها کشآفت

 3E ) (Zhang et  شکل(  کند   زدایی سم  را  هاآن  و  باشد 

al., 2017b .( 

هترواتم  یا  متیلن  حاوي  کش آفت  مولکول  یک  کههنگامی 

یا  گروه مانند نیترو  یک  به   متصل)  S  یا   O  مثال  عنوانبه(

جایگزینی   واکنش  یک  طریق  از  GSH  باشد،  سولفو

 ,Kóňa and Fabian(  رود می  2NS  دوستهسته 

یک  طریق  از  معمولاً  معطر  هايحلقه   ترکیب).  2011

n 

افتد می  اتفاق   ناپایدار  واسطه  عنوانبه   آرنئوکسید

)Boerth and Arvanites, 2016  .(اینکه   به  توجه  با

مزدوج   یک  گیرد، می  قرار  موردحمله  GSH  توسط  اپوکسید

گروه  یک  با)  سیکلوهگزادین  مشتق  یک(  آروماتیک  غیر

 حلقه   مجاور  موقعیت  در  گلوتاتیون  -Sو پیوند    هیدروکسیل

 مولکول   یک  ).Uhlig et al., 2016(  شودمی  تولید

 طریق  از  GSH  با  تواندمی  کربن-کربن  دوگانه  پیوند  حاوي

).Zhang et al., 2017b(  دهد  واکنش  38مایکل  واکنش

از   که  است  آترازین  هیدروژنه  متابولیت  یک  از  مثال  یک

شودمی  متصل  hGSH  به  یونجه  در  واکنش  این  طریق

)Zhang et al., 2014 .( 

 هاتیول  -S  مزدوج متابولیک *مسیر

متابولیسم  نهایی  شکل  کشآفت  -گلوتاتیون  ترکیبات 

در  و   شوند می  منتقل  ها واکوئل   داخل  به   معمولاً  و  نیستند

مانند  ترکیباتی  به  سپس  و  Cys  حاوي   کمپلکس  به  آنجا

شوندمی  تبدیل  متیل-S  مشتقات  یا  سیستئین  مالونیل

 اولیه   مرحله).  3F(  )Philips et al., 2019  شکل(

GSH  گلوتامیل-γ  بخش  برش  ،GSH  مزدوج  کاتابولیسم

پپتیدازها  ترانس/ترانسفرازها  گلوتامیل-γ  توسط  که  است

-S  پپتید   دي   ).EC 2.3.2.2؛  GGTs(  شودمی  انجام

Cys-Gly  پپتیداز  دي  یک  توسط  باقیمانده  ونژوگهک

کردن  آزاد  براي)  N  ،APN  آمینوپپتیداز  شاید (  پیشنهادي
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Gly  و  گیردمی  قرار  موردحمله  Cys  می  متصل  مزدوج  به-

  مزدوجات  مثال،  عنوانبه ).Philips et al., 2019(  ودش

  بقایاي  برداشتن  با  یونجه  در  گلوتاتیون-S  آترازین

  پس  ).Zhang et al., 2017b(  شدند  تجزیه  اسیدآمینه

 S-GSH  آترازین  مزدوجات  از  گلوتامات باقیمانده  حذف  از

  مزدوج  به S ترکیبات بودند، شده کاتالیز GGT توسط که

  کاتالیز  تحت  پپتید  دي  مزدوج.  یافتند  تغییر  S  پپتید  دي

APN  باقیمانده  از  بیشتر  Gly  به   منجر  که  شد  محروم  

 ,.Zhang et al(  شد  S-Cys  آترازین  مزدوج  تشکیل

2017b  .(ترکیبات  متابولیکی  مسیرهاي  GSH S  در 

 هاي کونژوگه  .است  متفاوت  گیاهی  مختلف  هايگونه

 ).  3F شکل( دارند سرنوشت دو معمولاً S سیستئین

  هايکونژوگه -S سیستئین   مثال  عنوانبه (  مورد  اولین 

 سیستین   مزدوج  لیاز  یک  توسط  کاتالیز  به  مربوط)  آترازین

    S–MT (EC 2.1.1.63)ترانسفراز  متیل-S -یک  و

 Zhang et(است  تیول متیل متابولیت یک تشکیل براي

al., 2017b.(  هاي کونژوگه   که  است  این  دیگر  مسیر  

  توسط  فنکلوریم  هايمتابولیت  مثال  عنوانبه  S سیستئین

 کاتالیز  CoA-مالونیل  به  وابسته  ترانسفراز  مالونیل - Nیک

 ایجاد   براي (N-MT, EC 2.3.1.39) شوندمی

  بخش .  ازآنپس  و S سیستئین  مالونیل--Nهايکنژوگه

  سیستئین   استیل-S-N ترکیبات    تولید  براي  کوچکی

 ,.3F) (Brazier–Hicks et al  شکل(  شد  دکربوکسیله

2008.( 

 

  از   زداییسم  در  ها GST زیستی  عملکرد*

 گیاهان در هاکشآفت

  گیاهان  توسعه  براي  را  مبنایی  مطالعات   از  ايفزاینده تعداد 

 براي   بهبودیافته  متابولیکی  هايقابلیت  با  تراریخته

).  1  جدول (  کند می  فراهم  هاکشآفت  محیطی  سازيپاك

GSTانتخاب  با   هاآن  همبستگی  دلیل  به  سویا  هاي  

  فلورودیفن،  آلاکلر،  اتر،  فنیل  دي  مانند   هایی کشعلف

  اند شدهشناسایی  خوبیبه  اوره  سولفونیل  و  کلرواستانیلید

)Benekos et al., 2010 ( .از  برخی GSTU هاينقش  

  در اتیل کلریمورون پایدار  کشعلف زدایی سم در متعددي

  مطالعه  یک).  Cummins et al., 2011(  داشتند  سویا

 chimaeric (Sh14) هايکلون  که  داد  نشان  اخیر

GmGSTU2-2 ،  GmGSTU4-4  و GmGSTU10-

 افزایش   سویا  در  را  فلورودیفن  زداییسم  هايفعالیت 10

  بیان  با  تراریخته  ذرت).  Axarli et al., 2016( دادند  

  تنباکو،  و  گندم  در GST ZmGSTF27 ژن   ازحدبیش

بخشید    بهبود  آلاکلر  به  را  محصول  تحمل

)Karavangeli et al., 2005.(  مشترك  بیان 

GmGSTU21 به   مقاومت  به  سنتتاز  تیول  ژن  یک  و 

کرد    کمک  تراریخته  تنباکوي  گیاهان  در  فومزافن

)Skipsey et al., 2005.(  AtuGSTF2 ًر د  احتمالا 

 نقش   آترازین  به Amaranthus tuberculatus مقاومت

   کلاس هايEvans et al., 2017(. GST(است  داشته
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و  استوکلر  آلاکلر،  به  نسبت  بالایی   ویژه  فعالیت  برنج  در   فی

فعالیت  تاو   کلاس   هايGST و  دادند  نشان  متولاکلر

 Cho and(  دادند  نشان  فلورودیفن  به  نسبت  توجهیقابل

Kong, 2007 .( 

دارد،  وجود  استثنا  دو   مزدوج،   هاي کش آفت  بر  علاوه 

کاتالیز   واکنش  در  GSH  اول،   حالت   در  GSH  عملکرد

هاي GST هیدرولیتیک  دهلوژناز و ایزومراز توسط شده

در  فقط   GSH  دوم،  مورد  در  و  شودنمی  مصرف  زتا   کلاس

و  هیدروپراکسیداز  توسط  شده  کاتالیز  واکنش

–Nianiou(  شودمی  اکسید   ردوکتاز  دهیدروآسکوربات

Obeidat et al., 2017 .( 

به  مربوط  ویژهبه  غیرکاتالیزوري،  عملکردهاي

 از   )GPOX, EC 1.11.1.9(  به  وابسته  هیدروپراکسیداز

محافظت  هاکشآفت  اکسیداتیو  آسیب  برابر  در   هاسلول

 ). Nianiou–Obeidat et al., 2017( کند می

گلیکوزیل   توسط  هاکشآفت  متابولیسم*

 ترانسفرازها 

ترکیب (GTs, EC 2.4.x.y) ترانسفرازها  گلیکوزیل 

در   را  زابرون  شیمیایی  مواد  یا   زادرون  هايمتابولیت  و   قندها

 ,Keegstra and Raikhel(   کنندمی  کاتالیز  گیاهان 

آب  در  حلالیت  افزایش  گلیکوزیلاسیون   عملکرد ).2001

 کند  می ترآسان را هاآن شدن متابولیزه که است بسترها

)Gachon et al., 2005 .(   ساختار  وتحلیلتجزیه

داد  ها نشان GT در  را  سوم   درجه  ساختارهاي  کریستالی

شوندمی  بنديطبقه  GT-C و  GT-A،  GT-Bبه    که

)Wang, 2009  .(GT-B که   است  اياولیه  ساختار

 گیاهی  ترانسفرازهاي  گلیکوزیل-  UDP در  معمولاً

(UGTs)   و)EC 2.4.1.17 (   شامل  و شودمی  مشاهده

 Bourne and(  است  ترمینالC و N هايدامنه

Henrissat, 2001  .(  صفحه  یک   حاوي  دامنههر β 

طرف   دو  در α هايمارپیچ  توسط  که  است  مرکزي

)اهداکننده(  قند   هاي مولکول ).  4A  شکل (  است  شدهاحاطه 

توالی  با )  گیرنده(   ها کشآفت  کهدرحالی  ترمینال، C دامنه  با 

 ,.Brazier–Hicks et al(  دارند  تعامل   ترمینالN خاص

ساختاري  وانفعالاتفعل  چنین   که  شودمی  تصور).  2007

هستند  ها کشآفت   زداییسم  و  سلولی  اصلاح  مسئول

)Zhang and Yang, 2021 .( UDP-گلوکز  )UDP-

Glc(  گیاهان  در  نوکلئوتیدي  قند   اهداکننده   ترینرایج

- 4B) (Levsen et al., 2005.(  UDP  شکل(  است

-UDP  و  گزیلوز-UDP  گالاکتوز،-UDP  امنوز،ر

فعالیت  براي  فعال  قندهاي  توانندمی  نیز  اسید  لوکورونیکگ

GT  باشند  ها  )Bártíková et al., 2015.(

-  ،-OH،  2NH-  روي  چندگانه  یا  منفرد  گلیکوزیلاسیون

SH  ثانویه  هايمتابولیت)  فنل  اتم   مثلاً(  کربن  پارا/ارتو  اتم   و

 Gutmann and(  دهد می  رخ  هاکشآفت  یا

Nidetzky, 2013 .(
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 کاتالیزوري  گلیکوزیلاسیون هايسازوکار*

 UGTعنوان به را) پذیرنده( کشآفت یک زداییپروتون ها 

 به  حمله  با  که  کنندمی  کاتالیز  نوکلئوفیلیک  اکسیانیون  یک

 محصول   یک  تشکیل  براي  قند- C1 UDP  کربن  مرکز

شودمی  UDP  نیمه  جایگزین   گلوکزیدیک - β  پیوند

)Levsen et al., 2005.(   هايکشآفت  با   مقایسه  در

 بالاتر   قطبیت  معمولاً  گلیکوزیلاسیون  هايمتابولیت  اصلی،

).Itkin et al., 2011(  دارند کمتري سمیت و

  مورففنپروپی  کشقارچ  مانند  گلیکوزیله  هايکشآفت

  مالونیل  و  دهند  واکنش  CoA-مالونیل  با   بیشتر  توانندمی

)  4B  شکل (  دهند  تشکیل  گیاهان  در  را  گلوکوزید

)Bártíková et al., 2015.(  تولید  ترانسفرازها  مالونیل  

-می  کاتالیز  را  CoA-مالونیل  توسط  الکتروفیل  آسیل  کربن

  اهداکننده  C6  محل  الکترونگاتیو  اکسیژن  اتم   با   تا  نندک

  اخیراً   ).Bártíková et al., 2015(  شوند  آسیله  قند،

  و  ایزوپروتورون  هايکشآفت  مالونیله  گلوکوزیدهاي

  شد  مشخص  آرابیدوپسیس  و  گندم  برنج،  در  را  استوکلر

)Lu et al., 2020  .( ساختاري  نظر   از  ترانسفرازها  مالونیل  

  شوند می  مخلوط  بتا/آلفا  دامنه  زیر  دو   شامل

)Manjasetty et al., 2012  ( مالونیل  گروه   یک  انتقال  و  

  گروه  یک  یا  هیدروکسیل  گروه  یک  به  CoA-مالونیل  از

  کنند می  کاتالیز  را  پذیرنده  مولکول  یک  از  آمینو

)Bártíková et al., 2015  .(عملکرد  به  توجه  با  

  گلوکوزیدهاي  مزیت  گیاهان،  در  مالونیلاسیون  پیشنهادي

دلیل   به  گلیکوزیله  محصولات  به  نسبت  شده  مالونیله

به  انتقال  افزایش  و  آب  در  حلالیت  افزایش  ساختار،  پایداري

در).  Ahmad et al., 2017(  شودمی  خلاصه  واکوئل

مالونیل  ذخیره   یا   گلوکزید   آزادسازي  آرابیدوپسیس،

 تجمع   که  است  کلیدي  هايواکنش  از  یکی  گلوکوزیدها

زیادي  حد  تا  که  دهدمی تغییر  را  کیوتیزنوب  گلیکوزیدهاي

 ,.Khan et al(   دارد  بستگی  ترانسفراز  مالونیل  ژن  بیان  به

گلوکوزیل   قسمت  در  کربوکسیل  گروه  کهازآنجایی  ).2016

-می   اصلاح  این   است،  منفی  بار  داراي  گلوکوزیدها  مالونیل

 توسط   هاواکوئل   داخل  به  ترکیبات  این  مؤثر  انتقال  به  تواند

انتقال  ). Liu et al., 2001(  کند   کمک  آنیونی   ناقلان

 تجزیه   تواندمی  واکوئل  به  هاآن  هايمتابولیت   و  کیوتیزنوب

کاهش  را  سیتوپلاسمی  سمیت  و  کند  تسهیل  را  سموم  این

 ). Ahmad et al., 2017(  دهد

تسهیل  گلیکوزیل متابولیسم   ترانسفرازها، 
 گیاهان در هاکشآفت

ها کشحشره  ها، کشقارچ  سمیت  علیه  ها GT از  بسیاري 
گیاهان  در گلیکوزیلاسیون- O مسیر  در  هاکشعلف  و

براي  ).Bauer et al., 2018() 1 جدول( اندشدهگزارش 
سیپرودینیل،  و  پیریمتانیل  تیابندازول،  هايکشقارچ

هیدروکسیله  هايمتابولیت  گلیکوزیلاسیون- Oمحصولات
است    شدهشناسایی  فرنگیتوت   و  انگور  در فاز اول  در  هاآن 
)Bauer et al., 2018.(   محصولات  این،   بر  علاوه O  –

 Zhang(  یونجه  در  هیدروکسیله  گلیکوزیلاسیون آترازین
et al., 2014(   گندم  در  هیدروکسیله  فلوراسولام   و 

   شدند شناسایی
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)deBoer et al., 2006(  محصولات  و  O،N    وC-
گندم،  در  ایزوپروتورون  هايمتابولیت  از  لیکوزیلاسیونگ

).Lu et al., 2018(  شدند  مشخص  آرابیدوپسیس  و  برنج
دو  معمولی  آنزیم  یک  UGT72B1  آرابیدوپسیس

که  است  گلیکوزیلاسیون- N  و   O  هايفعالیت  با   عملکردي
کند می  کاتالیز  را  کیوتیزنوب  از  بسیاري  گلیکوزیلاسیون

)Wang, 2009.(  بیان  UGT88A1  آرابیدوپسیس   در 
 گلیکوزیله   را  متریبوزین  و  پیکلورام  هاي کشعلف  توانست

بهبود  شیمیایی  ماده   این  به  را  گیاه  تحمل  درنتیجه  و  کند
 از   برخی).  Brazier-Hicks et al., 2007(  بخشد

UGT  ترکیب  که  هایی  O  کنند، فعالیتمی  کاتالیز  را  S -
-می  نشان  آرابیدوپسیس  در  را)  SGT(  ترانسفراز  لوکوزیلگ
 یک   برنج،  در  ).Brazier-Hicks et al., 2018(  هندد

C-ترانسفراز  گلیکوزیل  )OsCGT(  هايفعالیت  با
هیدروکسی-2  گلیکوزیلاسیون- C  براي  کاتالیزوري

 Brazier-Hicks et(  است  شده شناسایی  هافلاوانون
al., 2018  .(گلیکوزیل  که  دهدمی  نشان   نتایج  این
در  هاکشآفت  متابولیسم  در  مهمی  نقش  ترانسفرازها

 . دارند  گیاهان

 هاکشآفت  متابولیسم در تراکم*

هايگروه  که  است  دوم  فاز  هايواکنش  از  دیگري  نوع  تراکم 

   زداییسم براي را هابیوتیکبیگانه و کربوکسیل/آمینو

آمینه  هايگروه  برنج،  در.  کند می  متصل  هم   به  ها کشآفت

   ایزوپروتورون،-دیدمتیل- متوکسیل-2{ هايمتابولیت روي

}پروپانول-2)آمینوفنیل- 4(-1  و   فنل  ایزوپروپیل-4

آلانین،   سرین،  مانند (  آمینه  اسیدهاي  با  ایزوپروتورون

 ترئونین  گلوتامات،   اسید،.  شوندمی  تراکم  دچار)  آسپارتیک

 وتحلیل تجزیه  با  که  مزدوج  13  تشکیل  براي  تریپتوفان  و

UPLC/Q-TOF/MS  ) 4  شکلB  ( شدند  شناسایی

)Lu et al., 2020  .(کش علف  مانند   دیگر  موارد  برخی

2,4–D   اسیدهاي  با   مزدوج  کربوکسیل  گروه  یک  با

می   در  آسپارتیک  یا   گلوتامیک )4B  شکل(  باشد سویا 

)Peterson et al., 2016 .(  و  39ک یوتیزنوب  تراکم

یا(  کوفاکتورها  و   ها آنزیم  به  زیادي  حد  تا   آمینه  اسیدهاي

 کوآنزیمی   فاکتور  مثال،  عنوانبه.  دارد  بستگی)  هاکوآنزیم

Acyl-CoA  ًواکنش  در  را  کیوتیزنوب  متابولیسم  معمولا

ک ی وتیزنوب). Irwin et al., 2016(  شودمی  شامل تراکم

-Acyl  یک   لیگاند   به  کربوکسیل  گروه   با   آن  هايمتابولیت  و

CoA  لیگازهاي  توسط  CoA  ازآن، پس  و   پردازندمی 

N-acyltransferase  گلیسین   توسط  گلیسین  ترکیب

)GLYAT, EC 2.3.1.13(  شودمی  کاتالیز   )Irwin 

et al., 2016 .( 

۹۳Xenobiotics 
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(گیاهان  در  ها کشآفت  دوم   فاز  هايواکنش  دیگر  و  ها کشآفت  متابولیسم  در   ترانسفرازها  گلیکوزیل   نقش.  4  شکل  .A  :( ساختار  UGT72B1  در
کاتالیز   دوم  فاز   هايآنزیم  دیگر   و  ترانسفرازها   گلیکوزیل   توسط   که   هاییکش آفت  احتمالی   واکنش  :Brazier–Hicks et al., 2007  .(B(   آرابیدوبسیس

آمینو   دهندهنشان  "A"  بزرگ  حرف  با  خاکستري  مربع.  است  کش آفت  مولکول   اصلی  بخش   دهنده نشان  "P"  بزرگ  حرف   با   خاکستري  توپ.  شوندمی
 ).Zhang and Yang, 2021( است  اسید

 هاکشآفت متابولیسم در 40*استیلاسیون 

 اخیراً   دوم  فاز  واکنش  در  دیگر  هايآنزیم  از  برخی 

ها کشآفت  متابولیسم  در  مهمی  نقش  که  اندشدهشناسایی

  براي مهم متابولیک فرآیند یک استیلاسیون. دارند

حاوي  هاآن   هايمتابولیت  یا  هاکشآفت  متابولیسم

معطر،  یا  چرب  هايآمین  مانند  اولیه  آمین  هايگروه

اسیدهاي  یا  هاهیدرازین  آسیل  ها،هیدرازین  سولفونامیدها، 

 )  4B شکل( است آمینه

n ۰٤Acetylation 
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)Bártíková et al., 2015.(  انتقال  شامل   اولیه  واکنش

ها کشآفت  اسیدآمینه  بقایاي  از  یکی  به  استیل  گروه  یک

کمک  با   )EC 2.3.1.16(  ترانسفرازها  استیل  کاتالیز  تحت

 Levsen et(است  کوآنزیم  یک  عنوانبه   CoA-استیل

al., 2005.(  کشآفت  که  است  این  واکنش  پیامد  )آمید

اخیراً،.  شود  ترمحلول  آب  در)  آب  در  محلول  کمتر

روي  هیدروکسیل  هايگروه  استیلاسیون  محصولات

و   اندشدهگزارش   گلیکوزیله  هايکشآفت  و   ها کشآفت

مهمی  نقش   ترانسفرازها  استیل  که  دهندمی  نشان  شواهد

و  آترازین  مانند   ها کشآفت  برخی   متابولیسم  در

 وتحلیل تجزیه).  Lu et al., 2020(  دارند  ایزوپروتورون

استیل  کننده   کد   هايژن  از   بسیاري  ژنوم،  کل   در  اخیر

 آسیلاسیون   هیدروکسیل  در  که  کرد  شناسایی  را  ترانسفراز

 ).Lu et al., 2016b(  دارند نقش  ها کشآفت

 هاکشآفت متابولیسم در متیلاسیون*

متیل  توسط  که  است  بیوشیمیایی  اصلاح  یک  متیلاسیون 

 آدنوزیل -S  از  استفاده  با  ) MTs, EC 2.1.1(  ترانسفرازها

L-متیونین  )SAM  (شود می  کاتالیز  متیل  دهنده   عنوانبه 

)Walker et al., 2016  .(فیزیکوشیمیایی،  دیدگاه  از

-می  کاهش  را ساز پیش  متابولیت یک قطبیت متیلاسیون

کاهش هاسلول در را  آن تحرك یا دفع درنتیجه و  دهد

هايواکنش  چنین).  Sciabola et al., 2016(  دهد می

-نمی  سمی  محصولات  تولید  به  منجر  معمولاً  متیل  انتقال

چهارتایی  حال، بااین  ).Levsen et al., 2005(  شود

-N  توسط  بیسپیریدیل  هتروسیکلیک  هاي آمین  کردن

شد  سمیت  افزایش   با  پاراکوات  تولید  به  منجر  تیلاسیونم

)Levsen et al., 2005  .(و  فنولیک  آمینو،  هايگروه

یا  3NHCH ،  3OCH  هاي گروه  تولید   براي  احتمالاً  تیول

3SCH  4  شکل(  شوندمی  متیلهB)  (Lu et al., 

2016b.(  در  هاآن  زداییسم  براي  ها کشآفت  متیلاسیون

 ,.Liscombe et al(  است  شدهگزارش  حیاتی   گیاهان 

 در   آترازین  روي  اتیل  گروه  یک  C  متیلاسیون  ).2012

 Zhang et(  است  شدهمشخص  نیز  گیاهان  سایر  و  یونجه

al., 2014 .( 

توسط   هاکشآفت سوم فاز  متابولیسم*

 ABC هايدهنده انتقال 

ATP- کاست  هايناقل ABC  گروهی   گیاهان  در  اتصال

طیف  تخصیص  براي  یکپارچه   غشایی   هايپروتئین  از

قندها،   مانند  خارجی  و  داخلی  شیمیایی  مواد  از  وسیعی

هستند  غیره  و  فلزات  ،کیوتیزنوب  داروها،  آمینه،  اسیدهاي

)Zhang et al., 2018a.(  هايناقل  کننده   کد  هايژن

ABC  القا  هاکشآفت   توسط  شدتبه  توانندمی  گیاهان  در

 ). Zhang et al., 2016( شوند
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به  پاسخ  در   ABC  دهنده انتقال  ژن  شش  یونجه،  در 

 ک یوتیزنوب  ونقلحمل  هايمزدوج  بود  قرار  و   شد  القا  آترازین

 ,.Zhang et al(  کند  درگیر  گیاهی   هاي سلول  در  را

ناقل   ABC  ژن  یک   برنج،  در  ).2016

)Os01t0218700-02ژن  یک  هوایی،   اندام  در  ویژه) به  

)Os05t0137200-03  (ژن  یک  و   ریشه  در  فقط  

)Os01t0770500-02  (توسط   شدتبه  هابافت  همه  در 

Isoproturon   شدند    القا)Lu et al., 2016a .( 

 از  توانمی را دارو-گلوتاتیون  ترکیبات مانند سمی ترکیبات

-پروتئین  که  خانواده  زیر(  ABCC  هايدهندهانتقال   طریق

  شود، می  نامیده   نیز  دارویی  چند  مقاومت  با  مرتبط  ايه

MRPs (کرد جدا واکوئل در )Park et al., 2012.( در  

  هايناقل  عملکرد  مورد  در   گزارش  چند  تنها  حاضر،  حال

ABC  سنگین  فلزات  و  ها کشآفت  مانند(  کی وتیزنوب  براي (

آرابیدوبسیس    ).Xi et al., 2012(هستند   در 

AtABCC1  و  AtABCC2  آرسنیک  ترکیبات -

  آرسنیک   به   مقاومت   ایجاد  و   واکوئل   درون به  را  یتوکلاتینف

انجام می  در  ,.1C) (Zhang et al  شکل (  دهدگیاه را 

2017c  .(متولاکلر  گلوتاتیون  مزدوج  چندین  )علف  یک-

(کلرواستانیلید  شک ).  Lu et al., 1997) (1C  شکل) 

 انتقال   واسطه  AtMRP3  وAtMRP2   همچنین

-1هايکشآفت   گلوکورونید  ترکیبات  و  گلوتاتیون

٤۱Cui 
٤۲Napropamide 

chloro–2,4–dinitrobenzene   ها کش آفت  به

سیتوپلاسم کندمی  محافظت  سمیت  از  را  هستند، 

)Frelet–Barrand et al., 2008.( 

متابولیسم   براي  دیگر  تنظیمی  هايسازوکار*

 هاکشآفت

 سالیسیلیک  اسید*

که  است  گیاهی   کنندهتنظیم  یک (SA) سالیسیلیک  اسید 

در  مقاومت  و   رشد  فرآیندهاي   انواع  تنظیم  در  حیاتی   نقش

 ,.Ali et al(  دارد  زیستی  غیر  و   زیستی  هاي تنش  برابر

 اثر  بار  اولین  براي)  2010(  همکاران  و  41کوي  ).2014

با  42ناپروپامید  کشآفت  زداییسم  بر  را  کیلیسیسال  دیاس

مطالعات  بعداً،.  کرد  گزارش کلزا   در  آن  متابولیسم  تسریع

 Liang(  گندم   در  43ایزوپروتورون  تجزیه  مورد  در  مشابهی 

et al., 2012(  شد   گزارش  کلزا  و  ذرت  در  44پروپازین  و

)Zhang et al., 2018b .(  هاکشآفت  زدایی سم  سازوکار

اسید از  ناشی  اکسیداسیونآنتی  در   زیاد  احتمالبه

 اسید  تیمار  دهدمی  نشان  که  است  دخیل سالیسیلیک 

فعالیت  و  داده  کاهش  را  فعال  اکسیژن  تجمع سالیسیلیک

کندمی  تقویت  گیاهان  در  را  اکسیدانیآنتی  هايآنزیم

)Liang et al., 2012 .( 

٤۳Isoproturon 
٤٤Propazine 
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  کد  هايژن  از  گروهی   تواندمی سالیسیلیک  اسید تیمار 

  زداییسم  و  متابولیسم  براي  را  ترانسفرازها  گلوکوزیل  کننده

  اساس   بر.  کند   آغاز   گندم  در  ایزوپروتورون  کشآفت

 اسید  بیوسنتز   براي  فعلی  پیشنهادي  دوگانه  مسیرهاي

  فنیل  PAL مسیر   جمله  از  عالی  گیاهان  در سالیسیلیک

 ایزوکوریزمات  ICS مسیر و پاسخگو -  لیاز آمونیاك آلانین

(ایزومریزه  لیاز  پیروات IPL - سنتاز ).  5A  شکل) 

)Torrens–Spence et al., 2019  .(سازوکار  

  تأییدشده  خوبیبه  برنج  محصول  در PAL با  شدهتنظیم

 ). Lu et al., 2020(است 

 جاسمونیک  اسید*

 آن   از  مشتق  جاسمونات  متیل  و)  JA(  جاسمونیک  اسید 

)MeJA  (نقش  که  هستند  مهمی  سیگنال   هايمولکول

شرایط  تحت  گیاهان  در  ثانویه  متابولیسم  مسیر  در  مهمی

کایا  ).Degu et al., 2016(  کنندمی  ایفا   تنش  و  نرمال

 جاسمونیک   اسید  که   کردند   گزارش)  2016(  45دوگانلار  و

یک(  ایمازاپیک  به  نسبت  را   تنباکو  تحمل   تواندمی  اگزوژن

)بالا   آبی   حلالیت  با   رویش  از  بعد   و   قبل  انتخابی   کش علف

نشان.  بخشد  بهبود با  گندم  تیمار  که  دهدمی   مطالعات 

MeJA  با   که  شودمی  ایزوپروتورون  تجزیه  تسریع  باعث

سلولی آسیب سطح کاهش و  کلروفیل  تجمع رشد، افزایش

).Ma et al., 2018(  شودمی  آشکار  گیاهی   هايسلول  در

 CORONATINE  که  است  داده   نشان  ژنتیکی  مطالعات 

INSENSITIVE 1 (COI1a)   پروتئین  یک  که  F-

box  کندمی  عمل  جاسمونیک  اسید  گیرنده  عنوانبه   که  را 

معرض  در  گرفتن  قرار  توسط  شدتبه  تواندمی  کند،می  کد  را

خطوط   ).Ma et al., 2021(  شود  القا  برنج  در  آترازین

مقاوم  هايفنوتیپ  OsCOI1a  ازحدبیش  بیان  با  تراریخته

رشد   تناسب  بهبود  به  منجر  که  دهند می  نشان  را  آترازین  به

شودمی  هادانه  در  ویژهبه  برنج،  در  آترازین  تجمع  کاهش   و

–HPLC/Q–TOF  روش  از  استفاده   با ).  5B  شکل(

MS/MS،   آترازین  هايماندهباقی  از  تريپایین  سطح  هاآن

خطوط   در  را  آترازین  هايمتابولیت  اما  کردند،   شناسایی  را

 د یاس  که  کندمی  تأیید  که   دادند  افزایش  ازحدبیش  بیان

طریق  از  کش آفت  کاتابولیسم  در  فعال   طوربه   کیجاسمون

 کند. می شرکت گلیکوزیلاسیون و دالکیلاسیون فرآیند

٤٥Kaya and Doganlar 
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د یاس  مولکول  دهی  سیگنال):  B. ( گیاهان  در  هاکشآفت  زداییسم  بر  SA  تأثیر):  A. (هاکشآفت  متابولیسم  براي  تنظیمی  هايسازوکار  سایر.  5  شکل
 Zhang and(گیاهان    در   هاکشآفت  متابولیسم  بر   هیستون   اصلاح   و   DNA  متیلاسیون  تأثیر):  C(   گیاهان   در   ها کشآفت  متابولیسم   بر   ک یجاسمون 

Yang, 2021 .( 
*

 ھا کشآفت متابولیسم  بر ژنتیک   اپی اصلاح*
 ترینمھم  ھیستون  اصلاح  و  DNA  متیلاسیون 

 زیستی   فرآیندھای  برای  ژنتیکی  اپی  ھایسازوکار

 ھستند  محیطی  ھایتنش  بھ   دفاعی  واکنش  جملھ  از  متنوع

)Ma et al., 2021.(  کھ  اندداده  نشان  مطالعات 

DNA  دینامیک  دمتیلاسیون   و  متیلاسیون

 قرار   محیطی  ھایکشآفت  تأثیر  تحت)  ھیپومتیلاسیون(

 تأیید  برای).  Taspinar et al., 2017(  گیرندمی

 اپی سازوکار و زیستی عملکرد

 ترانسفراز  گلیکوزیل  کننده  کد   متیلھ  دی  ژن  سھ  ژنتیکی،

)OsGTF(،  ۱  لیاز  ھیدروپراکسید  )OsHPL1  ( و

 مخمر   ھایسلول  بھ)  OsGLH(  ھیدرولاز  گلیکوزیل

 قوی  توانایی  شدهتبدیل  ھایسلول  داد  نشان  کھ  شدند  تبدیل

 رشد   محیط  از  آترازین  از   توجھیقابل  نسبت  حذف  برای

)٥C  شکل(  را دارند  )٪ ۳۲  و  ٪٤۳  ،٪٤۸  ترتیب  بھ(

)Ma et al., 2019.(  دیگری  ژن  OsCOI1a  برای   کھ

 سیگنال دھی  مسیر  در  کھ  کیجاسمون   دیاس  گیرنده  یک

 مشخص  نیز  کندمی  کد  کند رامی  کار  کیجاسمون  دیاس

 شد
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 آن  بالادست  در  CpG  زمینھ   در  توجھی قابل  طور  بھ  کھ

 از  استفاده  با  ژنتیکی  آنالیزھای .  است  شده  متیل  دی

متیلاسیون  در  معیوب  ھاییافتھجھش  از   ایمجموعھ

DNA  مانند(  ھیستون   اصلاح  و  Osmet1  و 

Ossdg714  (ھیستون  علائم  کاھش  H3K9me2   و

بیان  مثبت  تنظیم  و  CpG  زمینھ  در  DNA  متیلاسیون

OsCOI1a  کرد  تأیید  را  آترازین  استرس  تحت  )Ma 

et al., 2021.( 

 *براسینوستروئیدھا 
 ھا فیتوھورمون  از  گروھی (BRs) براسینوستروئیدھا 

اول   درجھ   در  کھ  ھستند)  استروئیدھا  ھیدروکسیپلی(

 تحمل  و  فیزیولوژیکی  ھایپاسخ  متابولیک،  فرآیندھای

 ,.Zhou et al(  کنندمی  تنظیم  گیاھان  در  را  استرس

 با  تیمار  کھ  دھندمی  نشان  ھاگزارش  برخی).  2015

خارجی،   ایمیداکلوپرید  بقایای  براسینوستروئیدھای 

 کلروتالونیل  و ھندی  خردل  در  را)  کشحشره(

کاھش  فرنگیگوجھ  و  انگور  گیاھان  در)  کشقارچ(

براسینوستروئیدھا   ).Sharma et al., 2018(دھد می

ً   کشآفت  تنش  تحت  را  گیاه  رشد کردن   فعال   با  عمدتا

ھای آنزیم  فعالیت  افزایش  و  گیاه  اکسیدانیآنتی  سیستم

اول تا فاز  غیرمتعارف  و  متعارف  ھایواکنش  در   دخیل

 ).Sharma et al., 2019( کنندمی بازیابی سوم

   ٤٦ھاایمن کننده *
 کاھش  برای  شیمیایی  عوامل   عنوانبھ  ھاکننده  ایمن 

تحمل ارتقای یا ھاکشعلف  از ناشی  محصولات آسیب

زدن  بدون  ھاکشعلف  بھ  کشاورزی  محصول  آسیب 

شوندمی  تعریف  ھرز  ھایعلف  مھار  اثربخشی

)Giannakopoulos et al., 2020.(  ایمن   از  استفاده 

از   کشاورزی  تولید  برای  تواندمی  کشعلف   ھایکننده

 فعالیت   با   مقابلھ  و  ھرز  ھایعلف   انتخابی  مھار  طریق

 مانند   خاک  در  شدهاستفاده  پایدار  ھایکشعلف   ماندهباقی

باشد   مفید  زراعی   تناوب  ھایسیستم  در  ھاتریازین

)Buono et al., 2020.( ھاکننده ایمن کھ است بدیھی

 ھای کشعلف  سمیت  حذف   یا  کاھش  با  توانندمی

. کنند  محافظت  آسیب  برابر  در  محصولات  از  مانده،باقی

 تبدیل  ایمن،  ٤۷اتیل  دی-مفنپیر  از  استفاده  مثال،  عنوانبھ

 آن  گیاھی  سمی  غیر  محصولات  بھ  را  ٤۸فنوکساپروپ

را   ھدف  ھرز  ھایعلف  تبدیل  اما  داد،  افزایش  گندم  در

   نداده است افزایش

)Kraehmer et al., 2014 .(  کننده   ایمن  ذرت،  در

متابولیسم  نیز  شدن  سبز   از  پس ٤۹اتیل-ایزوکسادیفن

دھد می  افزایش  را  سولفورون  فورم  کشعلف 

)Quinlan et al., 2012  .(ھمکاران   و  ٥۰ریچرز

 مسیر  یک  بھ  ھاکننده  ایمن   کھ  کرد  پیشنھاد)  ۲۰۱۰(

 اکسیدشده سیکلوپنتنون یا لیپیدی واسطھ با دھی سیگنال

 ھای ژن   بیان  نتیجھ  در  و  زده  ضربھ  موجود  قبل  از

شد   داده   نشان  این،   بر  علاوه.  کنندمی  تنظیم  را   دفاعی 

 کننده   کد  زداییسم   ھایژن   کننده،  ایمن  فلوکسوفنیم  کھ

P450،  GSTs  و  UGTs  زرد  جوانھ  بافت  در  را 

 ,.Baek et al(  کندمی  القا  ھیبریدی  دانھ  سورگوم

2019.( 

٤٦Safeners 
٤۷Diethyl–Mefenpyr 
٤۸Fenoxaprop 

٤۹Ethyl–Isoxadifen 
٥۰Riechers 
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 گیری نتیجھ*
سم  سمیمتابول  یھاسازوکار  در  کشآفت  ییزداو  ھا 

 باتیترک  نیا  یدر کاھش اثرات منف  یاتینقش ح  اھانیگ

گ سلامت  آنز  زیستمحیطو    اھانیبر   ی ھامیدارند. 

فعال ھستند،    اھانیگ  یک ی متابول   یندھایکھ در فرآ  یمختلف

س جملھ  کاربوکس 045P توکرومیاز  بھ    یو  استرازھا، 

ھا را بھ آن  ایکرده و    اثریھا را بکشآفت  یطور مؤثر

اکنندیم  لیتبد   سمی  غیر  باتی ترک بر  علاوه   ن،ی. 

 اھان یگ   یدانیاکسیآنت  یھا ستمیو س  یترابر  یھانیپروتئ 

 .  کنندیکمک م یمواد سم نیا تیبھ دفع و کاھش سم

ب  یک ی ژنت  یھاتفاوت تواند یم  یاھیگ  یھاگونھ  نیدر 

کارا  یادیز  ریتأث باشد،   ھاسازوکار  نیا  ییبر  داشتھ 

برخ  طوریبھ  صورتبھ  توانندیم  اھان یگ  یکھ 

توجھ بھ    با.  دفع کنند  ای   ھیھا را تجزکشآفت  یمؤثرتر

آفت از  استفاده  روزافزون  کشاورزکشرشد  در   ،یھا 

دق و  بھتر  بھ   تواندیم  ھاسازوکار  نیا  ترقیشناخت 

آفات کمک کرده   تیریدر مد  دارتریپا   یھاتوسعھ روش

آلودگ از  تھد  یط یمحستیز  یھای و   یبھداشت  داتیو 

 ،درنھایتکند.    یریھا جلوگکشآفت  ماندهی از باق  یناش

 اھان یگ  ییزداسم   یھاسازوکار  درزمینھو توسعھ    قیتحق

 تیامن  شیو افزا  یکشاورز  یھابھ بھبود روش  تواندیم

رعا  ییغذا منجر   یطیمح ستیز  یاستانداردھا  تیبا 

شود.
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*Abstract
Pesticides are chemical compounds used to control plant pests and diseases, yet their residues can harm the 

environment and human health. When exposed to these toxic substances, plants employ complex mechanisms of 

metabolism and detoxification that help them mitigate the harmful effects of these compounds. These mechanisms 

include processes such as converting pesticides into non-toxic compounds, transporting them to other parts of the 

plant, or eliminating them through metabolic pathways. At the molecular level, metabolic enzymes such as 

cytochrome P450 monooxygenases, glutathione S-transferases, and carboxylesterases play key roles in 

neutralizing pesticides and altering their chemical structures. These enzymes convert pesticide molecules into less 

toxic metabolites that reduce damage to plant tissues. In addition, transport proteins such as P-glycoproteins 

contribute to the movement and compartmentalization of these toxic substances and their metabolic derivatives. 

Plants also protect themselves through antioxidant systems and other mechanisms, including conjugation with 

peptide compounds or phenolic derivatives. Studies have shown that genetic differences among plant species can 

greatly influence the efficiency of detoxification pathways, with some species capable of degrading or eliminating 

pesticides more rapidly and effectively. Such research can support the development of more sustainable 

agricultural practices and optimize pesticide use to reduce environmental and health risks. 
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