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 فرزانه لک

 کرج، ایراندانشگاه تهران،  و منابع طبیعی دانشکدگان کشاورزيدانشکده کشاورزي، ، پزشکیگروه گیاه

 Farzaneh.lak@ut.ac.ir آدرس ایمیل : 

ده یچک*

در برابر عوامل    ی اهیانواع مقاومت گ  نیترو گسترده  نیدارتریاز پا  ی کی)  Non-Host Resistance, NHR(  ی زبانیم  ریمقاومت غ 

ی مانند توپوگراف  يفراتر از موانع ساختار  شد، یشناخته م  »يبا عنوان «مقاومت ظاهر  ترشیمقاومت که پ   نیاست. ا  زايماریب

است.    يادهیچیپ   یو مولکول  یکیژنت  ي هاسمیو شامل مکان  کند یکشت عمل م  خیمانند تار  یت یریمد  راتییها و تغها، روزنهبرگ

يهاژن انیب ک،یستم یس  ی دفاع  يرهایمس يساز، فعالبیمارگر  یمولکول یی شامل شناسا NHRاند که نشان داده ریاخ قاتیتحق

طور کامل روشن هنوز به  ها سمیمکان  نیاز ا  ياریهرچند بس  باشد، یم  ی اهی گ  یده گنالیس  يرهایمرتبط با مقاومت و تعامل با مس

اهانیو گسترش مقاومت گ  يداریدر بهبود پا   يدیهدف کل  کی   عنوانبه  یزبان یم  ریمقاومت غ   شودیباعث م   هایژگیو   نیاند. انشده

ب  یعیوس  فیدر برابر ط ا  هايماریاز  به بررس  نیمطرح شود.  يهاسمی، مکانNHR  یو مولکول  یکیژنت  ي هاجامع جنبه   ی مرور 

تواندیمقاومت م   نیکه درك بهتر ا  کندیم  د یو تأک  پردازدیمختلف م   ی اهیگ  يهااز کاربرد آن در گونه  یی هاو مثال  شدهشناخته 

 فراهم آورد.   ندهیدر آ ها يماریمقاوم به ب  اهانیو توسعه گ یکیژنت یمهندس يبرا ياهیپا

گیاھان  ،ھای مقاومتبیان ژن  ، دھی گیاھیسیگنال ، ھای مولکولیمکانیزم ، مقاومت غیر میزبانی کلمات کلیدی:
 مقاوم بھ بیماری 

اهانیدر گ ی زبانی م ری مقاومت غ  یمولکول اساس  

https://giahpezeshksj.ut.ac.ir/article_105001.html 
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 ی زبانیم ری غ مقاومت*

گونه    کی  يهاپیژنوت  یتمام   ییبه توانا یزبانیرمیمقاومت غ 

 زا يماریعامل ب  کی  يهاپیژنوت  ی در مقابله با تمام  ی اهیگ

لیقادر به تکم  زايماریکه عامل ب  ياگونهبه  شود؛ یاطلاق م

غ   یجنس  دمثلیتول  يهاچرخه  نباشد    یرجنسیو  خود 

)Health 2000  ؛Lee et al., 2016  ؛Niks and Marcel, 

مقاومت  Nurburger and Lipka, 2005؛  2009  .(

دهی پد  کیمنفرد، بلکه    سمیمکان  کینه    درواقع  یزبانیرمیغ 

چندلا  دهیچیپ  م   هیو  شمار   Panastruga and(  رودیبه 

Mascou, 2020ا ب  تواندیم  ده ی پد  نی).  را   زايماریعامل 

فشار  یتوجهقابل  ی انتخاب  فشارتحت دهد؛  که  يقرار 

.  شودیم   ادی)  Bottleneckبا عنوان گلوگاه (  ناصطلاحاً از آ

گ تعامل  نوع  اساس  يافکتورها  صیتشخ  ،بیمارگرو    اه یبر 

دفاع   بیمارگر سامانه  مقاومت    اهیگ  یتوسط  قالب  در 

م  زین  یزبانیرمیغ   ,Panastruga and Mascou(  دهد یرخ 

برا   یفیتعار  باوجود).  2020 غ   يکه  ی زبانیرمیمقاومت 

هست که   زین ینقاط ضعف يمفهوم دارا نیا ،است شدهارائه 

 پرداخته خواهد شد.  هاآندر ادامه به 

است که    نیا  ی زبانیرمیمقاومت غ   فیضعف در تعر  نینخست

ی در برابر تمام  ی اه یگونه گ  ک ی  يهاپیتمام ژنوت  یبررس

و ستین ریپذ، در عمل امکانبیمارگرگونه  کی يهاپ یژنوت

آزما نظر  م  نانهیبرواقعیغ   باًیتقر  یشیاز  نظر  رسدیبه 

(Panastruga and Mascou, 2020).

ا که مفهوم مقاومت   شودینکته مربوط م  نیضعف دوم به 

تعار  ، یزبانیرمیغ  اساس  به  ج،یرا  فیبر   ک یصورت  اغلب 

سف  اهی«س  تیوضع ا  شود؛یم  ریتفس  د»یو  که    نیبه  معنا 

وجود   بر  وجود    ا یتنها  گ  نشانهعدم  در  مشاهده  اه یقابل 

ا دارد.  حال  نیتمرکز  گ  ی در  تعامل  که  عامل  اه یاست  و 

پو  یجیتدر  يندیفرا  زايماریب م  ا یو  و  شامل  تواند یاست 

مولکول  ي متعدد  ي دادهایرو به    یدر سطح  لزوماً  که  باشد 

طور و ممکن است به  شوندیمنجر نم  يظاهر  هاينشانهبروز  

(  میمستق نباشند  مشاهده   ,Ayliffe and Sorensenقابل 

 ,.Bettghenhaeuser et al؛  Baura et al., 2020؛  2019

 ).Niks and Marcel, 2009؛ 2014

وارد کرد آن است   فیتعار  نیبه ا  توانیکه م  يرادیا  نیسوم

 زا يماریعامل ب  کیدر برابر    اهیگ  کی  ی زبانیرمیکه مقاومت غ 

پا تنها در   ست؛ین  یشگیو هم  داریلزوماً  بلکه ممکن است 

کینزد  نده یمشخص دوام داشته باشد و در آ  ی بازه زمان  کی

شود.   غ روین ازاشکسته  مقاومت  تواند  یم   ی زبانیرمی، 

پا  ای مدت  کوتاه  يادهی پد و  باشد  به   يداریبلندمدت  آن 

و سازگار  یی ایپو (  ی بستگ  بیمارگر   يتکامل   Morrisدارد 

and Moury, 2019  ؛Navaud et al., 2018  ؛Thines, 

2019 .( 
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یآن است که صرفاً کامل شدن چرخه زندگ  رادیا  نیچهارم

ب سنجش   يبرا  یمناسب  ار یمع  تواندینم  زايماریعامل 

،درواقعباشد.    زبانیم  اهیآن در گ  تیعدم موفق  ای  تیموفق

 بیمارگر   دمثلیتول  یو اثربخش  يدارد کارآمد  تیآنچه اهم

یاهیگ  يهاغلبه، گسترش و استقرار آن در بافت  ندیدر فرا

عامل  کی  تیموفق  یواقع  یابیارز  يبرا  ن،یبنابرا؛  ستا

شاخص   زايماریب است  معلازم  و  — يترجامع  يارهایها 

نظر گرفته شوند    در—یچرخه زندگ  لیاز صرف تکم  فراتر

)Panastruga and Mascou, 2020.( 

م  یضعف  نیآخر تعار  توانیکه  با  ارتباط  شده  ارائه  فیدر 

نیا  دیشد  یمطرح کرد، وابستگ  یزبانیرمیمقاومت غ   يبرا

،ییوهواآب   طیشرا  ازجمله؛    یطیمح  طینوع مقاومت به شرا

ن  اه یسن گ ز  زیو  . استبیمارگر    یستیمرحله فعال چرخه 

م  نیا پا  توانندیعوامل  اثربخش  يداری شدت،  ومتمقا  یو 

به  ی زبانیرمیغ  قابلرا  تأث  ی توجهطور  دهند    ریتحت  قرار 

)Panastruga and Mascou, 2020.( 

غ  نی ب  رابطه* مفهوم   یزبانیرمی مقاومت  با 

 اه یدر گ یمن یا

پ همان که  غ   ترشیطور  مقاومت  شد،  کی  یزبان یرمیاشاره 

است که    يادهیبلکه پد   شود،یواحد محسوب نم  سمیمکان

ب  يهاگونه  انیم  تواندیم عامل  نظر  زايماریموفقِ  از 

رو  ییهاو گونه  ییزايماریب بر  استقرار  به  قادر  اهیگ  يکه 

 ز ین  ی زبانی، دامنه میجهدرنتکند؛    جاد یا  زیتما  ستندین  زبانیم

ا م  انیم  نیدر   ,Burdon and Thrall  شودیمشخص 

 ,Morris and Moury؛Brown and Tellier, 2011 ؛(2009

غ   برهمکنشی)  (2019 یزبانیرمیکه در چارچوب مقاومت 

م  بیمارگرو    اه یگ  نیب فرگشت    تواندیم  ردی گیشکل  به 

ا (Co-evolution) توأمان بر  شود.  فرض    نیمنجر  اساس 

غ  مقاومت  که  است  به  یزبانیرمیشده  است  طورممکن 

ییزاي ماریرخ دهد و سبب محدود شدن توان ب  زین  ی تصادف

دگاه ید  نیا (Anthonovices et al., 2013). شود  بیمارگر

یِاز ناتوان  یناش  یگاه  یزبانیرمیکه مقاومت غ   دهدینشان م

 .است اهیگ يدر استقرار بر رو بیمارگر یذات

نقش  ی، عوامل متعدد و متنوع بیمارگرو    اهیگ  برهمکنشدر  

توپوگراف شامل  که  گ  یدارند  پ   اه، یسطح  ساختهشیموانع 

است.    یمولکول  ی دفاع   يها از سلاح   ياو مجموعه  یکیزیف

يهارندهیگ  ام، یانتقال پ   ي رهایها شامل وجود مسدفاع  نیا

غشا در   ي افکتورها  صیتشخ  يبرا  یی پلاسما   يخاص 

همچن  بیمارگر که    یتوپلاسمیس  يهارندهیگ  نیو  هستند 

مستقبه  توانندیم  ي افکتورها  میرمستقیغ   ا ی  میصورت 

شناسا  بیمارگر    (and Mascou, 2020  کنند  ییرا 

(Panastruga  ا گونه  هارندهیگ  نیتنوع  مختلف  يهادر 

جادیدر ا  ی امر نقش مهم  نیاست و هم  اد یز  اریبس  ی اهیگ

 Bacete et  ها داردبیمارگرکارآمد بر ضد    یدفاع  يسدها

al., 2018)؛ Malinovsky et al., 2014 (
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جلوگ  اهی گ  یدفاع   يسدها  گریداز   استقرار   ير یدر  از 

تولبیمارگر متابول  هانیتوکس  دی،  است؛    هیثانو  يهات یو 

در    ینقش مهم  توانندیم   ی اهی گ  هیثانو  باتیترک  ن،یبنابرا

غ   يریگشکل  ,Bednarek)   کنند  فایا   یزبان یرمیمقاومت 

ا .(Kwon and Yun, 2014 ؛ 2012 بر  برخ  ن،یعلاوه    یدر 

غ  به    هیشب  یواکنش  ، یزبانی رمیموارد در چارچوب مقاومت 

  یمنیکه به آن «ا دهد یرخ م (HR) یتفوق حساسواکنش 

م  »یتوپلاسمیس وقوع   (Balint-Kurti, 2019).شودیگفته 

در ی زبانیرمیدر ارتباط با مقاومت غ  یتفوق حساسواکنش  

گ  يتعداد  Fanseca andاست  شدهگزارش  اهانیاز 

Mysore, 2019)؛ Lindgren et al., 1986؛

(Vleeshaouwers et al., 2000. 

در   ياشدهشناخته   يها سمیمکان  ها،افتهی  نیا  باوجود که 

داشته باشند هنوز محدود   ینقش قطع  ی زبانیرمیمقاومت غ 

سو از  نبیمارگر  گر،ید  يهستند.  سازوکارها  زیها  ياز 

. از کنندینوع مقاومت استفاده م  ن یغلبه بر ا يبرا  يمتعدد

مقاومت    کیو    یزبانیمقاومت مؤثر م  کی  انیمرز م  رو،نیا

بس تمام  کیبار  اریناکارآمد  و  به  هادهی پد  نیا  یاست 

ژن  يامجموعه  وابسته  يهااز  نقش  منفرد  که  اند 

ا  ياکنندهنییتع ب  ای  جادیدر  دارند  نیاز  مقاومت  رفتن 

.(Panastruga and Mascou, 2020) 

 ی زبانی م ریمؤثر در دوام مقاومت غ عوامل *

در  بادواممقاومت    یعنوان نوع معمولاً به  یزبان یرمیمقاومت غ 

م گرفته  ؛Fanseca and Mysore, 2019)   شودینظر 

Friesen, 2017؛ Lee et al., 2016؛Lee et al., 2017b). 

داده نشان  امطالعات  که  س  نیاند  در  يهاستمیمقاومت 

کشاورز  یعیطب سالدهه  يبرا  تواندیم  يو  حتها،  و  ی ها 

 ,Panastruga and Mascou).بماند  یباق  داریپا  هارنق

غ  (2020 مقاومت  مق  ،یزبانیرمی شکسته شدن  نظر  اسیاز 

ده یپد  ن یاست و ا  یطولان  يهاگذشت سال  ازمند ین  ، یزمان

ساده  تواندیم برا  هینظر  يهاشکل  نیتراز  تا    ي«ژن  ژن» 

دهد.    تردهیچیپ   يهاسمیمکان در   یکیرخ  مؤثر  عوامل  از 

به   Bottleneck دهی پد  ، یزبانیرمیغ   مقاومتشکست   است؛ 

زبانیمقاومت م  فشارتحت   شتریب  بیمارگرمعنا که هرچه    نیا

گ گ  رد،یقرار  مقاومت  شدن  شکسته  شیافزا  اهیاحتمال 

هرچه    ابد ییم ب  بیمارگرو  تعامل  کند،  عمل  نیتوانمندتر 

شیپ   يبه سمت سازگار  ي از حالت ناسازگار  اه ی و گ  بیمارگر

رفت یگاه.  (Panastruga and Mascou, 2020)   خواهد 

غ  مقاومت  دل  ی زبانیرمیدوام   Host  ي هادهیپد   لیبه 

Jumping  ای  Host Shifting  م براابدییکاهش  مثال،    ي. 

از برنج به گندم    Magnaporthe oryzaeقارچ    زبانیم  رییتغ

  ).Inoue, 2017است ( دهی پد نیاز ا يانمونه 
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زبانیم  اهی در گ  تیصورت اندوفبه  بیمارگرموارد،    یدر برخ

ا در  و  دارد  ه  نیحضور  جادیا  يظاهر  نشانه  چیحالت 

 ی جزئ  راتییاز تغ  یممکن است ناش  تیوضع  نی. اکندینم

ب مقاومت    بیمارگر  ییزاي ماریدر  که  شود  باعث  و  باشد 

ا   یزبانیرمیغ  در  اگر  شود.   Hostدهی پد  انیم  نیتصور 

Jumpingبماند، علت مقاومت    یرخ دهد و ناشناخته باق   زین

(Wheeler et al., 2019). خواهد شد تردهیچیپ  یزبانیرمیغ 

عوامل  ازجمله  د، یبریه  بیمارگرهايو ظهور    یمیاقل  راتییتغ

وقوع در  م Host Jumping مهم  از  یکی.  شوندیمحسوب 

بشناخته  يهامثال سف  زايماریشده،  قارچ   دك یشدن 

است.    2000دهه    لیگندم نان اوا  دیبریدر ارقام ه  يپودر

مشاهده شد و    دیبریرقم ه  يرو  يماریب  نیدر آن زمان، ا

ب  یمولکول  طالعاتم عامل  داد که  قارچ    کی  زايمارینشان 

رو  دیبریه  دكیسف ابتدا  که  رو  ياست  سپس  و  يگندم 

ب ا  زايماریچاودار  بود.  م   نیشده  نشان  که  دهدیمثال 

م بیمارگر در    ونیداسیبریه  Hostموجب  تواندیها 

Jumpingشود  .(Menardo et al., 2016)  خلاصه،    طوربه

اصل عامل  در   یسه  هیبریداسیون  اقلیمی،  تغییرات  شامل 

بیمارگر  خود  در  هیبریداسیون  و  گیاهی  توانندیم  ارقام 

 .شوند زايماریدر عامل ب ی زبانیدامنه م رییباعث تغ

مقاومت    یمولکول   يسازوکارها * در 

ی زبانیرمیغ

 NHRدر    LRRs  -  NB  هايین پروتئنقش  *

مقاومت    تریشپ که    طورهمان کار  اساس  شد  گفته 

محسوب   کیژنیمولتو    ستدهیچیپ   اریبس  یزبانیرمیغ 

نوع مقاومت    نیدر ا  ریدرگ  ياز ساختارها  یکی.  شودیم

-NB-LRR  )Nucleotidاز نوع    ی مقاومت  هايینپروتئ

binding lucine-rich repeat  که هستند   طور به) 

 ی تیبا حساس  اه یگ  یمن یدر ا  یرمستقیمغ   ا یو    میمستق

عامل  ياز طرف افکتورها  یجادشدها  هايیگنالسکه به  

 .van Wersch et al(  شوندیم  ریدارند درگ  زایماريب

ا  یسؤال.  )2020 است که   نیا  شودیم مطرح    نجایکه 

غ   يادرجه چه   مقاومت  با    یزبانیرمیاز  مرتبط 

گفت    توانیم در پاسخ    ؟است  ی اختصاص  هايیرندهگ

که  تیبه واکنش فوق حساس  هیشب  ی واکنش  جاد یکه ا

اتفاق در مقاومت    نیو ا  شودیممنجر به مرگ سلول  

وجود   يبرا  يشاهد  افتدیماتفاق    یزبانیم  ریغ 

هاي یگنالس  افت یدر  يبرا  یاختصاص  هايیرندهگ

عامل    یدشدهتول باشد یم  زایماريبتوسط 

)Vleeshaouwers et al. 2000(  .ص یتشخ  نیا  يبرا 

م  یاختصاص طرف  غ   زبان یاز  مقاومت  ی زبانیرمیدر 

نظ  ییهامثال دارد  زنگ ساقه گندم    يمار یب  ریوجود 

)Puccinia graminisب و   ي پودر  دكیسف  يمار ی) 

 ي برا  یکی) که اساس ژنتBlumeria graminisگندم (

وجود دارد    زبانیتوسط م  زایماريبعوامل    نیا  صیتشخ
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ژنی   جایگاه  چهار  قارچ    نظیر  در   Blumeriaکه 

graminis f.sp. agropyri  توسط   یاختصاص  طوربه  که

(   زبانیم گندم  صیتشخ)  Triticum avesticumخود 

NB-LRRs  هايینپروتئ).  Tosa 1989(  شودیم داده  

ذرت اهیگ نیب  تعاملمعمول در   هايین پروتئ عنوانبه

)Zea maysباکتر با   .Xanthomonas oryza pv  ي) 

oryzicola  )Zhao et al 2005گ  Nicotiana  اه ی)، 

bentamiana  باکتر گ  Xanthomonas sp  يبا  اهی و 

Nicotiana spp    قارچ  Phytophthora capsiciبا 

)Vega- Arreguin et al 2007باکتر و  ي) 

Pseudomonas spp.و  Ralstonia spp.  )Adlung 

and bonas 2007; Schultink et al 2007; Wei et al 

گ2007 قارچ  Arabidopsis(  سیدوپسیآراب  اه ی)،  با   (

ب سف  يماریعامل  ) (Albogu candida  دیزنگ 

)Borhan et al 2008; Cevik et al 2019(،  نوع   کی

ییایآسزنگ    يماری ) با عامل بCajanus cajan(  ایلوب

 Phakopsora pachyrihzi(  )Kawashima et(  ایسو

al 2016(،  اه یگ  )Solanum americanum  قارچ با   (

 Phytophthora( ین یزم بیس یبادزدگ يماریبعامل 

infestanse(   )Witek et al 2016 (.    يهامثالعلاوه بر

  جو   و  Bradypodium distachyon  اناهیدر گ  ذکرشده

هايینپروتئکد کننده    يهاژناست که    شدهمشخص 

NB-LRRs  ا  کنندهیینتع در  در  اهانیگ  نیمقاومت 

ب عامل  قارچ  نوار  يماریمقابل  است   يزنگ   گندم 

)Puccinia striiformis f.sp. tritici(  )Dawson et al 

2016; Gilbert et al 2018; Li et al 2016  .(ن یبنابرا 

شدهمشخص  قیدق  طور به  شدهانجامبر طبق مطالعات  

که   غ   NB-LRRs  هايین پروتئاست  مقاومت  ریدر 

 نقش دارند.   یزبانیم

 NHR در Hsps هايین پروتئ نقش* 

که   Heat-shock proteins  یشوك حرارت  هايینپروتئ

شرا  معمولاً گ  یطی مح  يهاتنش   طیدر  دیتول  اهیدر 

ا  شوندیم دارند  اهانیگ  در  NHR  جاد یدر  درنقش   .

 ک یکه    Hsp90  نی پروتئ  کی  N. bentamiana  اهیگ

در  NHRموجب    شودیم   ی تلق  یتوپلاسمیس  نیپروتئ

باکتر  اه یگ  نیا مقابل   Pseudomonas cichorii  يدر 

نیژن، پروتئ  یخاموش  کرد یبا رو  که  یزمان و    شودیم

Hsp90مقاومت    زین  اهی شد گ  ناکارآمدNHR    خود را

مشخص    یجهدرنتاز دست دارد و    يباکتر  ن یدر مقابل ا

نقش  ی زبانیم  ریدر مقاومت غ   زین  ها ینپروتئ  نیا  د یگرد

 ).Zhang and Klessing 2001دارند (

در  زایماري ب  ملواع   ي افکتورها  نقش*

NHR 
یمنیا  ستمیدر سرکوب س  زایماريبعوامل    يافکتورها

موا  اه یگ نقش  زایماريبعامل    يبرا  یی غذا  د و جذب 

). Toruno et al 2016دارد (
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در    لیدخ  هاي ین پروتئ  درواقع افکتورها که    نیا  اگر 

توسط   ،شوندیممحسوب    زایماري بعوامل    زایییماريب

س  ناظر  هايینپروتئ   یی شناسا  اهیگ  یمنیا  ستمیدر 

تبد و    شوندی م  زایماريب  یرغ فاکتور    هب  لیشوند 

 ل یمرحله تبد  نیدر ا  بیمارگر  –  اهیتعامل گ  یتدرنها

ناسازگار    کیبه   در    نقش.  گرددیمتعامل  افکتورها 

NHR  است    شدهمشخص   میرمستقیغ   طوربه

)Panastruga and Mascou, 2020  .(گفته   طورهمان

  در  NB-LRRs  هايینپروتئافکتورها توسط    نیشد ا

NHR  افکتور   عنوانبه  شوندیمداده    صیتشخ مثال 

Hop As1  پاتو  یکیدر   يباکتر  يارهاواز 

Pseudomonas syringae    ناظر    هاي ینپروتئتوسط

 ص یتشخ  NHR  یط  در  Arabidopsis thaliana  اهیگ

مطالعات    یط  در.  )Sohn et al 2012(  است  شدهداده

 P. syringae  يباکتر  هیسو  494حدود    نیدر ب  ریاخ

ا  94  د یگرد  مشخص   دیتول  هایهسو  نی درصد 

 .A  اهیگ  ی دفاع   ستمی که توسط س  کنند یم   ییافکتورها

thaliana  ا  شوند یمداده    صیتشخ از    نیو  افکتورها 

ترشح    یترشح  ستمیس  قیطر سوم    شوندیمنوع 

)Laflamme et al 2020  .(شناسا   علاوه   ییبر 

  اه،یگ  هايینپروتئتوسط    زایماريبعوامل    يافکتورها

 ی منیا  ستمیبا س  هاآن  يعدم سازگار  ایسازگار شدن و  

  يفشارها  یجهدرنتشده    دادهرخ  يهاجهشبه    اهیگ

ا  شودیممرتبط    زین  یانتخاب   گرید  دگاهید  کی  نیو 

ا  يبرا در    ن ینقش   عنوان به  باشد یم  NHRافکتورها 

  و  Phytophthora infestanse  زایماريبمثال دو قارچ  

Phytophthora mirabilis  1300    نظر از  قبل  سال 

  هاي یزبانمبا    وگرفتند    فاصله  تبارزاییمطالعات  

بنابرا  شانیکنون پس  شدند    هاييسازگار  نیسازگار 

سازگار  زایماريبعوامل    یافتهجهش با    هاآن  يدر 

دارند    شانیکیژنت  شده يدستکار  هايیزبانم نقش 

)Stam et al 2014( . 

 NHR دهنده یل تشک  ياجزا*

 شده  ساختهیش پاز  يساختارها*

گ  ساختهیشپ از    ی دفاع   هاي یستم س در    اهانیشده 

عوامل    یدفاع  يسدها  نیاول مقابل    زا یماريبدر 

به   توانیممثال    عنوانبه  شوندیممحسوب  

که    ینیاکت  يهالامنتیکروفیم کرد    درواقعاشاره 

 Kobayashi et(  شوندیممحسوب    یسلول  ي هااسکلت 

al. 1992  .(ساختارها در    نیمشخص شدن نقش ا  يبرا

  یاست که ط   شدهانجام  ی مطالعات  ی زبانیرمیغ   مقاومت

سنتز   بازدارنده  عنوانبه  cytochalasinsاز    ها آن 

رو  هالامنتیکروفیم خ  اهانیگ  يبر  گندم،  و    اریجو، 

 ,Erisiphe pisi)  زايیماريبتوتون که در مقابل عوامل  

Erisiphe graminis f. sp. hordei, Erisiphe 

graminis f. sp. tritici, Sphaerotheca fuliginea, 

Colletotrichum graminicola, Colletotrichum  
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lagenarium, Mycosphaella pinodes, 

Alternaria kikuchiana and Corynespora 

melonis(    مقاومت  دارايNHR    بودند، استفاده شد و

گرد ا  د یمشخص  غ   اهانی گ  نیکه  یزبان یرمیمقاومت 

 ). Kobayashi et al 1997خود را از دست دادند (

شده  ساختهیشپاز    يهات ی متابول*

 اهانیگ

هستند    اهانیگ که    دیتول  ییهاتیمتابولقادر  کنند 

وجود دارند    هاآن در    اهانیقبل از آلوده شدن گ  یحت

مواد    ها نیساپونمانند   شامل   glycosylatedکه 

triterpenoid،  steroid  و  steroidal alkaloid 

molecules  هستند (  یکروبیخواص ضد م  باOsborun 

NHRدر    هانیساپونمشخص شدن نقش    ي. برا )1996

ب  توانیم عامل  قارچ  گندم    يماریبه  پاخوره 

)Gaeumannomyces graminis var. tritici  اشاره  (

اما  کندیم  جادیا  يمار یگندم ب  يقارچ رو  نیکه ا  کرد

ا به  و علت آن به    باشد ینمجو    يرو  نشانه   جاد یقادر 

که در   باشدیم  avenacinبه نام   ینیوجود ساپون  لیدل

ر  یکینزد دارد   اهیگ  شهینوك  وجود   جو 

)Papadopoulou et al. 1999.( 

اه یگ ییالقا   یدفاع هايیسممکان*

مولکول  ییهامولکول  ها ن ی توالکسیف وزن  نییپا  یبا 

 زا یماريببا عوامل    زبانیهستند که بعد از آلوده شدن م

گرد  شوندیم  دیتول مشخص  موجب   دهیو  که  است 

NHR  گ س یدوپسیآراب  اهیگ.  شوندیم   اهانیدر 

Arabidopsis يدارا NHR    زاي یماريبدر مقابل قارچ

Alternaria brassicola   باشد یم  )Thomma et al 

در  که PAD3در ژن  یجهش یشیآزما ی). در ط1998

انجام  camalexin(  نی توالکسیف  وسنتزیب دارد  نقش   (

نیدر ا  یافتهجهش  اهان یکه گ  دیشد و مشخص گرد

مقابل   در  را   A. brassicolaژن  خود  مقاومت 

ن ی ا  دیژن در تول  نی نقش ا  جهیو در نت  انددادهازدست 

نها  نی توالکسیف در  دی گرد  نییتع  NHR  جاد یا  ت یو 

)Zhou et al. 1999.( 

 یاهیگ یدفاع يهاگنال یس*

زبانیم  ریغ   اه یگ  کی   Arabidopsis  سیدوپسیآراب  اه یگ

ب  يبرا زنگ  عامل   Uromyces vignae  مارگریقارچ 

يهامولکولاز    زین  دیاس  کیلیسالس.  شودیممحسوب  

گ  رسانیامپ مهم   که  شودیممحسوب    اهان ی در 

عوامل    اه یگ  ی دفاع   ستمیس  تواندیم مقابل  در  را 

گ  یاهیگ  زايیماريب در  کند  سیدوپسیآراب  اهیفعال 

يبرا  يدی کل  يهاژناز    یک ی  که  Sid2ژن    يرو  یجهش

 د یدر تول  یجهدرنتانجام شد و    دیاس   کیل یسنتز سالس

به   ینقص منته  نیشد و ا  جادیهورمون اختلال ا  نیا

غ  مقاومت  دادن  دست  اهی گ  در  یزبانیم  ریاز 

قارچ    سیدوپسیآراب مقابل  شد   U. vignaeدر 

)Mellersh and Heat 2003.( 
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ب   يهاژن* به  سطح    يماریمقاومت  در 

 ع یوس

دفاع    ياجزا  عنوانبهکه    اندشدهشناخته  يادیز  يهاژن 

گ  یراًاخ.  شوندیم  یتلق   یزبان یم  ریغ    اه یدر 

نقش    NHRکه در    NHO1به نام    ی ژن  سیدوپسیآراب

 Lu et al. 2001; kang etاست (  شده ییشناسادارد  

al. 2003  ژن  .(nho1  کننده    در کد    نوع  کیواقع 

glycerol kinase  باعث   است   ی زبانیم  ریغ   مقاومت  و 

عوامل    اهیگ  نیا مقابل   Botrytis  زايیماريبدر 

cinerea  و Pseudomonas syringae لوب  که و    ایاز 

 ).kang et al. 2003(  شودیمبودند،    جداشدهتوتون  

  ستینیپروتئکه کد کننده    EDS1به نام    يگرید  ژن

آنز در  آن  هومولوگ    هاکیوتیوکاری  يهاپازیل  می که 

در    eds1). جهش در ژن  Falk et al. 1999وجود دارد (

ا  سیدوپسیآراب  اه یگ در    اه یگ  نیباعث حساس شدن 

 Albugo  و  Peronospora parasitica  يهاقارچمقابل  

candida   شودیمدارد    هاآن به    یزبانیرمیکه مقاومت غ  

)Parker et al. 1996  .(موارد    یبرخ   درNHR    با

در مرحله رخنه    یضد قارچ  ندیکه در فرا  هایی ینپروتئ

 عنوان به.  باشندیممؤثر هستند، مرتبط    اهیقارچ به گ

گ در    در  یی هاجهش  جادیا  سیدوپسیآراب  اهی مثال 

ا  یبرخ عامل    اهیگ  ن یا  ، هاینپروتئ  نیاز  قارچ  به  را 

 .Blumeria graminis f. sp جو  يپودر  دكیسف

hordei   غ مقاومت  آن  به    حساسدارد    ی زبانیرمیکه 

ا  ن یا  به  کرد که  در   زایماريبعامل    نیمعنا  توانست 

 Collins etکند (رخنه    یراحتبه  سیدوپسیآراب  اهیگ

al. 2003.( 

گ  NHR  هايی وابستگ  -1 نوع   اه، یبه 

  ا ی و    يرشد  مرحله  ، یط یمح   طیشرا

 اه یاز گ یبافت خاص

که    يادیز  مطالعات است  شده    دهنده نشانانجام 

نوع   نیمفهوم که ا  نیبه ا باشدیم NHRبودن    یشرط

به شرا وابسته  باشد مثل    یمختلف  طیمقاومت ممکن 

 Develey-Riviere and(  اه یگ  يمرحله رشد  اه،ینوع گ

Galiana 2007; Hu and Yung 2019(،  ط ی شرا  

 Hau 2014; Ballare 2014; Sharma and(  یطیمح

Bat 2015)  و    ای   و خاص  ای اندام  گ  یبافت    اه یاز 

)(Chuberre et al 2018; Strugala et al 2015   که 

ا جدول  هاآن  يهامثالو    مطالعات  نیخلاصه    1  در 

 . آمده است
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 یزبانیم ریمقاومت غ ياستثناهااز  يهامثال-1 جدول

اهانیگ  هابیمارگر  حاتیتوض منابع 

Nicotiana 

benthamiana 

Phytophthora infestans باشندیجوان حساس م  اهانیبالغ مقاوم هستند و گ اهان یگ Matsukawa et al., 

2013; Shibata et al., 

2011 

Arabidopsis 

thaliana 

Magnaporthe oryzae برگ به  قارچ  ورود  معنبه A. pen2-1مسن    ي هانرخ  از    ي داریطور  بالاتر 

 دم دهیدر غروب اما نه در سپ حیجوان بود، پس از تلق ي هابرگ

Yamauchi et al., 

2017 

Lactuca sativa Bremia lactucae در مراحل    ي پودر  دك یبه سف  ی زبان یرمیمقاومت غ  کنندهنییتع  ی کم  ي هاژن

گ (نهال،  رشد  گ  اهانیمختلف  گ  اهانیجوان،  و  گلخانه  در    اهانیبالغ  بالغ 

 مزرعه) هستند

Zhang et al., 2009 

Hordeum 

vulgare 
Puccinia triticina   و

Puccinia hordei-murini 

ژنوت  اهانیگ جوان  اهانیمقاوم هستند، گ SusPmur و  SusPrit  يهاپیبالغ 

 باشند یحساس م

Atienza et al., 2004 

Arabidopsis 

thaliana 

Tomato spotted wilt virus 

(TSWV) 
 Huang et al., 2020 جوان مقاوم هستند  اهان یبالغ حساس هستند، گ اهان یگ

Glycine max Pseudomonas syringae 

pv. glycinea 
بروز    ي باکتر گ  یپژمردگ  ها نشانهسبب  که یوقت  شود، یم  ا یسو   اهان یدر 

باشد، اما    شده هیته  ح یقبل از تلقسانتی گراد  درجه  18از کشت در    ي باکتر

 شودیظاهر نم هانشانهآمده باشد،  گراد سانتیدرجه 28از کشت در  یوقت

Budde and Ullrich, 

2000 

Triticum 

aestivum 

Puccinia striiformis   ژن مقاومتYr36 در  يزنگ نوار  ي از نژادها  یعیوس  فی مقاومت را در برابر ط

 کند یبالغ فراهم م  اهانیدر گگراد) سانتیدرجه 35تا  25( بالا   يدماها

Fu et al., 2009 

Zea mays Colletotrichum 

sublineolum
 Venard and ها را نه و برگ ها شهیذرت را آلوده کند اما ر يهاساقه تواندیقارچ م

Vaillancourt, 2007 

Arabidopsis 

thaliana 

Hyaloperonospora 

parasitica isolate R1 
R1 يهاشهیر  تواندی م Arabidopsis  ها را نه کند اما برگ ییزا یکلنرا Hermanns et al., 

2003 

Arabidopsis 

thaliana 

Magnaporthe oryzae هستند،    یطورکلبه  هاشهیر ساقهبرگ  که یدرحالحساس  و  ها،  ها 

 باشند یمقاوم م هال یپوکوتیه

Schreiber et al., 2011 

Arabidopsis 

thaliana 

M. oryzae برگ به  قارچ  ورود  معنبه A. pen2-1مسن    ي هانرخ  از    ي داریطور  بالاتر 

دم دهیدر غروب اما نه در سپ حیجوان بود پس از تلق ي هابرگ

Yamauchi et al., 

2017; Yamaura et al., 

2020 

Arabidopsis 

thaliana 

M. oryzae با رطوبت بالا حساس  ینور طولان   طی شرا به قارچ را   Arabidopsis  ت یهمراه 

دهدیم شیافزا 

Schreiber et al., 2011 
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ی زبانیم ریمقاومت غ انواع -1

دفاع از    ياشاره شد، برا  ترشیطور که پ همان  اهان، یگ

يمتعدد ي از سازوکارها زايماریخود در برابر عوامل ب

م در  کنندیاستفاده  م  کی.  ناسازگار  کی  انیتعامل 

مختلف  يآبشارها  زبان، یرمیغ   اهیگ  کیو    بیمارگر

م   ی رسانامیپ  تول  یتدرنهاکه    شودیفعال  دیبه 

اکس  يهاگونه  Reactive Oxygen)  ژنیفعال 

Species; ROS) یتفوق حساس، بروز واکنش (HR) و

مقاومت  يهانیپروتئ  انیب  شیافزا با  مرتبط 

(Pathogenesis-Related proteins; PRs) منجر

کی HR دهیپد  .(Kirankumar et al., 2004). گرددیم

فنوت برا  یپینشانگان  تعامل  کیوقوع    يشاخص 

است.   برخحال ینبااناسازگار  در  م  ی،  انی تعاملات 

 یت فوق حساسها، واکنش  بیمارگرو    زبانیرمیغ   اهانیگ

نشود. در چن است مشاهده  نبودِ   ،یطیشرا  نیممکن 

ی درون  ي هاعدم وقوع واکنش  ي به معنا  يشواهد ظاهر

مجموعه   ست؛ین تغ   يابلکه  و   یمولکول  راتییاز 

جادیدر ا  تواندیکه م  دهدیرخ م  اهیدر گ  ییایمیوشیب

 .مقاومت مؤثر باشد

ا ممکن است در   HR کهنیاساس، با توجه به ا  نیبر 
قارچ  زبانیرمیغ   اهانیگ برابر  باکتردر  و  هايها، 

غ   ایرخ دهد    ها ست یاوُم مقاومت  دو    یزبانیرمینه،  به 

 Kirankumar) شودیم  میتقس II و نوع I نوع  ینوع اصل

et al., 2004)  . ي ادیز  یوابستگ  یزبانیرمینوع مقاومت غ
گونه گ برا  بیمارگرگونه    نیهمچن  و   یاه یبه   ي دارد. 

در  .شودیموضوع، چند مثال ارائه م  نیروشن شدن ا
و (Nicotiana benthamiana) توتون  اهی گ  نیتعامل ب

 Xanthomonas campestris pv. campestrisيباکتر

حساسواکنش    گونهچیه مشاهده   (HR) یتفوق 
 Pseudomonasدر برخورد با  اهیگ  نیاما هم  شود،ینم

syringae pv. maculicolaواکنش HR   بروز را 
ی زبانیرمیغ   ومتدر حالت نخست، مقا  نیبنابرا دهدیم

نوع I از نوع از  شودیمحسوب م II و در حالت دوم 
(Peart et al., 2002)  .د  در يباکتر  ،يگریمثال 

Pseudomonas syringae pv. phaseolicola—عامل
هاله  يماریب گ  در—ایلوب  ايسوختگی  با  اهیتعامل 

هم  کند، ینم  جادیا HR چیه  سیدوپسیآراب  ن یاما 
تحر  اه ی گ  يرو  يباکتر باعث  فوق  واکنش    کیتوتون 

آراب  ن، یبنابرا؛  شودیم  یتحساس –سیدوپسیتعامل 

نوع  يباکتر تعام I از  نوع  يباکتر–توتون  ل و   IIاز 

شود یم يبندطبقه 
. (Lu et al., 2001; Lindgren et al., 1996)  

غ   توانیم  ،یجهدرنت مقاومت  نوع  که  یزبان یرمیگفت 

 ن یو همچن یرناپذ یزبانم اه یبه گونه گ میطور مستقبه

جدول    ی بستگ  بیمارگربه   در  يهانمونه  2دارد. 

شدهارائه   یزبانیرمیاز انواع مختلف مقاومت غ  يشتریب

– اهیتعامل گ  یمدل مفهوم  1شکل    ن،یاست. همچن

نشان    IIو نوع    Iنوع    ی زبان یرمیرا در مقاومت غ   بیمارگر

 . دهدیم
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مارگریب  

(Pathogen) 

هیجدا ای هیسو

(Strain or isolate) 

زبانیرمیغ اهانیگ /اهیگ   

(Nonhost plant(s)) 

قابل مشاهده  هاينشانه  

(Visible symptoms)  

Pseudomonas syringae pv. 

phaseolicola 

NPS3121 Arabidopsis None 

P. s. pv. phaseolicola (at 30 °C) S2 Nicotiana tabacum None 

P. s. pv. syringae B76 Arabidopsis None 

P. s. var. savastanoi 213-3 (IAA–) Arabidopsis None 

P. s. pv. delphinii PDDC529 Arabidopsis None 

P. s. pv. morsprunorum B1 Arabidopsis None 

P. s. pv. atrofaciens B143 Arabidopsis None 

P. s. pv. coronafaciens B142 Arabidopsis None 

Xanthomonas campestris pv. 

campestris 

T5 Nicotiana benthamiana None 

Gaeumannomyces graminis var. tritici T5 Avena strigosa None 

Puccinia recondita f. sp. tritici WBR I Oat None 

Puccinia graminis f. sp. tritici ANZ Oat None 

Phytophthora infestans 88069 N. alata cv. lime green None 

Phytophthora infestans 88069 N. clevelandii None 

Phytophthora infestans 88069 N. tabacum cv. xanthi None 

Type II nonhost resistance 

Pseudomonas syringae pv. maculicola m2 Nicotiana benthamiana HR 

P. s. pv. tomato DC3000 N. tabacum HR 

P. s. pv. phaseolicola NPS3121 N. tabacum HR 

P. s. pv. glycinea PG4180 N. tabacum HR 

P. s. pv. pisi ATCC #11055 N. tabacum HR 

P. s. pv. syringae 61 N. tabacum HR 

P. cichorii 83-1 Arabidopsis HR 

Xanthomonas axonopodis pv. 

vesicatoria 

82-8 N. benthamiana HR 

X. campestris pv. glycines 8ra Pepper, tomato HR 

X. citri 3213 Cotton, bean HR 

Erwinia rubrifaciens — N. tabacum HR 

Alternaria brassicicola MUCL20297 Arabidopsis HR 

Blumeria graminis f. sp. tritici bgtA95 Barley HR 

Phytophthora infestans 88069 Arabidopsis HR 

P. infestans 

II (Kirankumar et al. 2004) و نوع Iنوع  یزبانی رمیاز مقاومت غ يهامثال -2جدول 
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 Mysore and( در سمت راست IIنوع  وچپ  سمت Iنوع  یزبانیرمیدر مقاومت غ زایماريببا عامل  اهیگ  هايبرهمکنش -1شکل 

Ryu, 2004 (

مقاومت   NHR  يهاشباهت   -2 با 

gene for gene ای یزبانیم

ط  يمتعدد  يهاپاسخ غ   ی در  یزبان یرمیمقاومت 

)NHRم القا  همگ  شودی)  واکنش  ی که  ییهامشابه 

-gene  يهمان الگو  ای   یزبانیهستند که در مقاومت م

for-gene  فوق  مثال، بروز واکنش    ي. برادهند یرخ م

مHR(  یتحساس مقاومت  در  هم  در    ی زبانی)  هم  و 

غ  ب  ی زبانیرمیمقاومت  قارچ  برابر   .P  يزايماریدر 

infestans  است (  شدهگزارشVleeshouwers et al., 

همچن2000 اکس  يها گونه  دیتول  نی).   ژن یفعال 

)ROSندیدر هر دو فرا  ز ی) ن  NHR    وgene-for-gene

است    شود؛ یم  ده ید ممکن   ي بندزمان  ازنظرهرچند 

دو  ن یا  انی م  یی ها، تفاوتROSتجمع    زانیظهور و م

 Huckelhovenوجود داشته باشد (  ینوع پاسخ دفاع 

et al., 2001; Able et al., 2003.( یکی  نیگنیل دیتول

است که با    یزبانیدر مقاومت م  یدفاع  ياز سازوکارها

نفوذ   یکیز یف  ی مانع  ،یسلول  وارهید  تیتقو برابر  در 

ی پاسخ دفاع   نی. اکندیم  جادیا  زايماریعوامل ب  یبرخ

غ  مقاومت  شده    زین   (NHR) یزبان یرمیدر  مشاهده 

احالینباااست؛   مهم  پرسش  آ  نی،  که   ا یاست 

تول  یمنته  نگیگنالیس  يرهایمس در  نیگنیل  دیبه 

م —ریخ  ا یهستند    کسانی NHR و  یزبان یمقاومت 

ا  یک یکه همچنان    یموضوع  ابهامات مطرح در  نیاز 

است  ;Mauch-Mani & Slusarenko, 1996)حوزه 

Mysore et al., 2002  .(دارد که    زین  يشواهد وجود 

 NHRدر  یدفاع   يها سمیمکان  یاز اشتراك برخ  یحاک

گزارش شده    عنوانبه است.   gene-for-gene و مثال، 

ي برا  SGT1 نیوابسته به پروتئ  گازیل  نیتیکوئیوبیکه  

 ي ضرور—یزبانیرمی و غ   یزبانیم—هر دو نوع مقاومت

 طور که  ، همانNHR در (Peart et al., 2002). است
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 بیمارگر   يافکتورها  ان یم  ی اشاره شد، تعاملات  ترشیپ 

انیکه خود حاصل ب  دهد یرخ م   ی اه یگ  يهانیو پروتئ

نیبنابرا؛  مربوطه در هر دو موجود زنده است  ي هاژن 

یاز تعاملات مولکول  ياریگرفت که بس  جهینت  توانیم

یهمخوان  gene-for-gene  هیبا چارچوب نظر  NHRدر  

 .دارند

نده یآ ياندازهاچشم  و گیريیجهنت*

دیکه هر نوع مقاومت با  ییهایگژیو  ینترمهماز    یکی

پا باشد،  م  يداری دارا  مقاومت  در  است.  یزبانیآن 

(gene-for-gene) 
در    زایییماري ب  یرغ مربوط به    يهاجهش ژن  ای ، حذف  

ب گ  یسادگ به  تواند یم  زايماریعامل  را    اه یمقاومت 

ی تلق  داری نوع مقاومت اغلب ناپا  نیا  یجهدرنتبشکند؛  

غ   در  .شودیم مقاومت  دل  یزبانیرمی مقابل،  لیبه 

فرا  شتریب  یوابستگ به  توأمان  ندیآن  -co)تکامل 

evolution)ب  اهیگ  انیم عامل  معمولاً   زا،يماریو 

ز  دارتری پا بر زمان  اریبس  ندیفرا  کیتکامل    رایاست؛ 

تغ وقوع  و  آن    ی اساس  راتییاست  رخ  يکندبهدر 

 .دهدیم

آنکه وابسته به بروز    لیبه دل I ، نوعNHR انواع  انیم  در

يکمتر از الگو   ست،ین (HR) یتفوق حساسواکنش  

gene-for-gene يمعمولاً برا روین ازاو  کندیم يرویپ

پاتولوژاصلاح  و  اعتمادتر  قابل  ی اهیگ   يهاست یگران 

م جنبه   ،یطورکلبه   .شودیمحسوب  يهاهنوز 

وجود  اهانیدر گ دهی پد نیدرباره ا  یفراوان  يناشناخته

  یهمچنان باق  NHR ینهدرزم  یدارد و ابهامات مفهوم

شا پ   د یاست.  بتوان   شرفتیبا  زمان  گذشت  و  دانش 

 چراکه نوع مقاومت ارائه داد،    نیاز ا  يترقیدق  فیتعر

غ  «مقاومت  و   يلغو  ازنظرهنوز    »یزبان یرمیاصطلاح 

آن را   توانیو نم   رسدیمبهم به نظر م  ی اندک  یمفهوم

مطرح  واناتیانسان و ح یمنیکه در ا یکاملاً با مفهوم

است برابر دانست. 
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*Abstract

Non-host resistance (NHR) is one of the most durable and widespread forms of plant resistance against pathogens. 

Previously referred to as “apparent resistance,” NHR operates beyond structural barriers such as leaf surface 

topography, stomatal characteristics, and management-related factors including planting dates, and involves 

complex genetic and molecular mechanisms. Recent studies have shown that NHR includes molecular recognition 

of the pathogen, activation of systemic defense pathways, expression of resistance-related genes, and interactions 

with plant signaling networks, although many of these mechanisms remain incompletely understood. These 

features position NHR as a key target for enhancing the durability and breadth of plant resistance against a wide 

range of diseases. This review provides a comprehensive examination of the genetic and molecular aspects of 

NHR, the known mechanisms, and examples of its application across different plant species, emphasizing that a 

deeper understanding of this resistance can serve as a foundation for genetic engineering and the future 

development of disease-resistant crops. 

Keywords: Non-Host Resistance (NHR); Molecular mechanisms; Plant signaling; Resistance gene 
expression; Disease-resistant plants 
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