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سخن سردبیر؛ 
به نام پروردگاری که اندیشه را توان و قلم را معنا می بخشد
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سلام و احتـــرام بـــه همراهـــان ارجمنـــد فصل نامه 
»گیاه پزشـــک«؛

پیشِِ روی شما، نهمین شـــمارۀ نشریۀ »گیاهپزشک« 
اســـت؛ نشـــریه‌ای که از دیرباز کوشـــیده است پلی 
میان پژوهشهای کاربردی و نیازهای مزرعه و گلخانه 
باشـــد. در این شـــماره نیز با گزینش مقاله هایی از هر 
دو شاخۀ حشره شناســـی و بیماری شناسی گیاهی، 
کوشـــیده‌ایم تـــا پنجـــره‌ای به ســـوی دانـــش روز و 
راهکارهای نوین در مهار آفـــات و بیماری های گیاهی 
بگشـــاییم. در حـــوزه حشره شناســـی، دو موضـــوع 
کلیدی و اثرگذار را برای شـــما برگزیده‌ایم. نخســـت، 
مقالۀ »مهار زیســـتی آفات گوجه فرنگـــی گلخانه‌ای« 
که نشـــان می‌دهد چگونـــه می توان بـــا بهره گیری 
از دشـــمنان طبیعی، گامی مؤثـــر در تولید محصولی 
ســـالم و پایدار برداشـــت. این مقاله با مرور جامعی بر 
شکارگرها، پارازیتوئیدها، نماتدها و عوامل میکروبی، 
تصویـــری کامـــل از ظرفیت هـــای مهار زیســـتی در 
گلخانه هـــای گوجه فرنگی ارائه می‌دهـــد. دوم، مقالۀ 
»اســـتامی پراید؛ تهدید پنهـــان نئونیکوتینوئیدها« 
که بـــا نگاهی انتقـــادی، ابعـــاد پنهان ســـمیت این 
حشـــره کش پرکاربرد را از منظر سلامت اکوسیستم، 
گونه های غیرهـــدف و حتـــی پســـتانداران واکاوی 
می کند و ضـــرورت بازنگری در مصـــرف این ترکیبات 
را یـــادآور می شـــود. در حـــوزه بیماری شناســـی نیز 
بـــا دو مقالۀ ارزشـــمند همراه شـــما هســـتیم. مقالۀ 
Trichoderma؛ تکامـــل و تنوع ژنتیکی، رمز موفقیت 

در مهار زیســـتی با رویکـــردی نوین و میان‌رشـــته‌ای، 
نشـــان می‌دهد کـــه چگونـــه نیروهای تکاملـــی ـ از 
انتخاب طبیعی تـــا انتقال افقـــی ژن ـ ایـــن قارچ را 
به یکـــی از موفق تریـــن عوامل مهار زیســـتی تبدیل 
کرده‌انـــد و درک ایـــن فرآیندها، چگونـــه می تواند به 
انتخاب ســـویه های کارآمدتر منجر شـــود. همچنین، 
مقالۀ »ویروس هـــای Closteroviridae؛ تنوع ژنتیکی 
و دینامیـــک تکاملی« مـــا را به دنیـــای مولکولی این 
خانـــواده از ویروس هـــای مهـــم گیاهی می بـــرد و با 
بررســـی مفاهیمی همچـــون جهـــش، نوترکیبی و 
انتخاب طبیعـــی، درک عمیق تـــری از اپیدمیولوژی و 
راهکارهای مدیریت ایـــن بیمارگرها ارائـــه می‌دهد. 
امیدوارم مقالات این شـــماره برای شما پژوهشگران، 
دانشجویان و کارشناسان گیاه پزشکی سودمند باشد 
و جرقه‌ای باشـــد برای پژوه‌شهای نـــو و کاربردی تر 

در عرصۀ حفاظـــت از گیاهان.

پزشک ه  گیا مه  فصلنا یر  ب سرد ؛  ی هر گو ی  د یرزا م یر  م ا
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  چکیده
مهار زیستی یکی از ارکان اصلی مدیریت تلفیقی آفات 
اســـت. تولید گوجه فرنگی گلخانه‌ای به دلیل تقاضای 
رو به رشـــد بازار، اهمیت اقتصادی فراوانی دارد. همسو 
با روندهـــای جهانی ایمنی غـــذا، بهبـــود روش های 
زراعـــی و راهبردهـــای مدیریت آفات ضروری اســـت. 
کاربـــرد عوامل مهار زیســـتی می تواند گامـــی مؤثر در 
تولید محصولات ســـالم و حفظ تنوع زیستی دشمنان 
طبیعـــی باشـــد. در این میان، حشـــرات شـــکارچی 
مؤثرترین گروه محســـوب می شـــوند. اتکای صِِرف به 
آفت کشهای شـــیمیایی پیامدهـــای نامطلوبی نظیر 
کاهش کیفیت محصـــول و کارایی مدیریـــت آفات به 
دنبال داشـــته اســـت. مقاله حاضر راهکارهای پایدار 
جایگزین از جمله عوامل مهار زیســـتی را برای مدیریت 
آفات گوجه فرنگی مـــرور می کند. با وجود اثربخشـــی 
شناخته شـــده مهار زیســـتی، هنـــوز اســـتفاده از آن 
گســـترده نیســـت؛ از این رو ترویج این عوامل می تواند 

نقش مهمی در تحقق کشـــاورزی پایـــدار ایفا کند.

کلمـــات کلیـــدی: مهار زیســـتی، مدیریـــت تلفیقـــی آفات، 

گوجه فرنگـــی گلخانـــه‌ای، عوامـــل مهـــار زیســـتی آفات

    مقدمه
با افزایش جمعیت جهان، انســـان برای تأمین نیازهای 
غذایی ناگزیر به دســـت کاری اکوسیستم ها شده است، 
اقدامی که در بســـیاری مـــوارد موجـــب برهم خوردن 

تعادل طبیعی شده اســـت. یکی از مهم ترین مداخلات 
انسان، اســـتفاده گســـترده از آفت کشهای شیمیایی 
باهدف افزایش عملکرد محصولات است. این ترکیبات 
اگرچـــه در کوتاه مدت موجب کاهـــش جمعیت آفات 
می شـــوند، اما پیامدهای متعـــددی دارنـــد: نابودی 
میکروارگانیسم های مفید خاک، کاهش رشد و عملکرد 
گیاه، برجا گذاشـــتن بقایای ســـمی در بافت گیاهی و 
درنهایت ورود این ترکیبات از طریق مصرف دام و انسان 
به زنجیره غذایـــی. این امر می تواند بـــروز بیماری های 
خطرناک، ازجمله انـــواع ســـرطان ها را افزایش دهد. 
در اکوسیســـتم های طبیعی، یعنی جایی که کمترین 
دخالت انسانی وجود دارد، آفات و بیماری های گیاهی 
همیشـــه حضور دارند، امـــا جمعیت آن هـــا معمولًاً در 
حالت تعادل باقـــی می ماند. علت این پدیـــده، وجود 
دشـــمنان طبیعی اســـت که از آفات تغذیه می کنند و 
جمعیت آن ها را در ســـطحی نگه می‌دارند که خسارت 
اقتصادی یا زیســـت محیطی ایجاد نکنـــد. این فرآیند 
طبیعی همان »مهار زیســـتی« نام دارد. مهار زیســـتی 
با اســـتفاده از عوامل زنده مفید، مانند شـــکارچیان، 
پارازیتوئیدها یـــا میکروارگانیســـم های بیمـــاری‌زای 
اختصاصی آفات انجام می شـــود. ایـــن روش می تواند 
آفات را در یک منطقه به صـــورت هدفمند کاهش داده 
یا جمعیت آن هـــا را تا حدی پایین بیاورد که خســـارت 
اقتصادی ایجاد نکنند. اســـتفاده از دشمنان طبیعی، 
روشی ســـازگار با محیط‌زیســـت بوده و می تواند نقش 
مهمی در کاهش آلودگی های ناشـــی از مصرف بی‌رویه 

۱۴۰۵    ه   یرما ت   2 3  : لاین آن ر  نتشا ا یبهشت    رد ا  ۲۷    : یرش پذ    ۱۴۰۵    یبهشت  رد ا  ۱۲  ی:  زنگر با     ۱۴۰۵    یبهشت  رد ا  ۰۲   : فت یا ر د
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آفت کشهای شـــیمیایی داشته باشد.
 بااین حـــال، بایـــد توجـــه داشـــت که مهار زیســـتی 
به تنهایی قادر بـــه حذف کامل تمام آفات نیســـت، زیرا 
کارایی آن تحت تأثیر عوامل متعدد زیســـتی و محیطی 
قرار می گیـــرد؛ بنابرایـــن، برای دســـتیابی به بهترین 
نتیجه، لازم اســـت مهار زیســـتی در قالـــب مدیریت 
تلفیقی آفـــات )IPM( و در کنار ســـایر روش های مهار، 
مانند اقدامـــات زراعی، مکانیکی و اســـتفاده محدود و 

انتخابـــی از آفت کشهـــا به کار گرفته شـــود.
 تولید ســـبزیجات به طور مداوم در حال افزایش اســـت، 
در درجه اول بـــه دلیل تقاضای بـــازار و درآمد بالقوه بالا 
 Solanum در واحد ســـطح می باشـــد، گوجه فرنگـــی
lycopersicum L. Solanaceae ازجمله ســـبزیجاتی 
 ,FAO( اســـت که به طور گســـترده مصرف می شـــود
2024(. بـــا توجه بـــه این کـــه گوجه فرنگـــی یکی از 
محصولات عمده نقدی در بانک جهانی و یک محصول 
صادراتی بسیار مهم است، بیشترین مناطق را در تولید 
 Ivaniševic(́ گلخانه‌ای به خود اختصاص داده اســـت

.)2021 ,Keco and Gjika ;2018 ,.et al
 باوجـــود محدودیت منابـــع آب‌وخـــاک ازیک طرف و 
قیمت مناســـب محصولات خـــارج از فصـــل از طرف 
دیگر، مدت‌زمانی اســـت که تولیدکننـــدگان به تولید 
محصولات گلخانه‌ای روی آورده‌اند. در کنار تمام مزایای 
کشـــت محصول در گلخانه، شرایط محیطی یکنواخت 
و مناسب ایجادشـــده برای گیاهان در گلخانه، محیط 
مناســـبی را برای فعالیت و طغیان برخی از آفات فراهم 

کرده اســـت. بـــا توجه دیـــدگاه جهانـــی در خصوص 
کاربرد منابـــع و جایگزینی کشـــت های متراکم به جای 
کشاورزی گسترده، کاربرد کورکورانه‌ی سموم شیمیایی 
نیز تصحیح شـــده و امروزه ســـایر روش های مهار آفات 
موردتوجـــه قرارگرفته اســـت که مهار زیســـتی یکی از 

مناســـب ترین آن ها می باشد.
 ازنظـــر تولیـــد گوجه فرنگـــی، مدیریت آفـــات یکی از 
چالشبرانگیزتریـــن موارد اســـت، زیـــرا گوجه فرنگی 
در تمام مراحل رشـــد موردحمله آفات متعـــددی قرار 
می گیرد که منجـــر به تلفات قابل توجهـــی در عملکرد 
 Toševski et( و گاهی نابودی کامل محصول می شـــود
al., 2011(. در بین آفات گوجه‌فرنگی، حشـــرات مضر 
بیشـــترین توجه را در تولید ســـبزی های گلخانه‌ای به 
خود جلب می کنند، بـــه دلیل تأثیـــر قابل توجهی که 
 Spasov( بر کمیـــت و کیفیت عملکرد محصول دارنـــد
et al., 2013(. مهم تریـــن آفات در تولید گوجه فرنگی را 
می توان به دودســـته تقســـیم کرد. آن هایی که با تغذیه 
از بافت های گیاهی آســـیب مســـتقیم می‌زنند، به‌ویژه 
 ,Tuta absoluta Meyrick( پروانه مینوز گوجه فرنگـــی
Lepidoptera: Gelechiidae( 1917(( و کنه هـــای 
 Tetranychus( عنکبوتی، مانند کنـــه تارتن دولکـــه‌ای
Acari: Tetranychidae( 1836 ,urticae Koch(( و 
 Aculops lycopersici( کنـــه حنایـــی گوجه فرنگـــی
 Toševski( )Acari: Eriophydae( 1917 ,Tryon
 ,.Meck et al ;2013 ,.Spasov et al ;2011 ,.et al
 ;2019 ,.Škerbot et al ;2014 ,.Ðuric´ et al ;2013
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Spasov et al., 2021(. گـــروه دوم شـــامل گونه هایی 
اســـت که علاوه بر ایجاد آســـیب مســـتقیم، با انتقال 
ویروس هـــای گیاهـــی باعث آســـیب غیرمســـتقیم 
می شـــوند، مانند مگس سفید )مگس ســـفید تنباکو 
)Bemisia tabaci Gennadius, 1889( و مگس ســـفید 
 ,Trialeurodes vaporariorum Westwood( گلخانه‌ای
 Aphis( شته ها .))Hemiptera: Aleyrodidae( 1856
 ,Myzus persicae Sulzer ,1887 ,gossypii Glover
 1878 ,Macrosiphum euphorbiae Thomas - ,1776
 Frankliniella( و تریپـــس ))Hemiptera: Aphididae(
 Thysanoptera:( 1895 ,occidentalis Pergande
 ;2011 ,.Riley et al ;2009 ,.Peric ́et al( ))Thripidae

.)2017 ,.Perring et al
 علاوه بر خطر ناشـــی از حشـــرات، شـــرایط گلخانه، 
محیطی بهینـــه را برای بیماری هـــای مختلف گیاهی 
 Vallad( از بـــرگ، ســـاقه و خـــاک فراهـــم می کنـــد
et al., 2018(. ایـــن بیماری هـــا می تواننـــد توســـط 
میکروارگانیســـم های بیماری‌زا )باکتری هـــا، قارچ ها و 
ویروس ها( که به ســـرعت در شـــرایط مساعد گسترش 
می یابنـــد و همچنین توســـط عوامل غیرزنـــده مانند 
آب‌وهوای نامناســـب یا عدم تعـــادل تغذیـــه‌ای که به 
ریشـــه ها و قســـمت های هوایی گیاه ازجمله میوه ها 
.)2023 ,.Ally et al( آسیب می‌رسانند، ایجاد شـــوند
 Alternaria لکه موجـــی گوجه فرنگی توســـط قـــارچ 
 Fusarium oxysporum  و پژمردگی فوزاریومـــی solani
f.sp. lycopersici از بیماری هـــای قارچـــی شـــایع 

 .)2024 ,.Karacˇic  ́et al( ایـــن محصـــول می باشـــد
شـــایع ترین بیماری های باکتریایی توســـط گونه های 
Clavibacter michiganensis )شـــانکر باکتریایـــی( و 
Pseudomonas syringae pv. tomato )خال‌زدگـــی 
باکتریایـــی( روی گوجه فرنگـــی ایجـــاد می شـــود 
Milijaševic´-Marcˇic., 2018(. ویروس هـــای   ́et al(
 CMV1( گوجه فرنگی شـــامل: ویروس موزاییک خیار
(، ویروس ســـیب‌زمینیY (PVY2 )، ویروس پژمردگی 
لکه‌دار گوجه فرنگـــی )TSWV3 (، ویـــروس موزاییک 
یونجـــه )AMV4 (، ویـــروس موزاییـــک گوجه فرنگی 
 ) TMV6( و ویـــروس موزاییـــک تنباکـــو ) ToMV5(
.)2021 ,.Vucˇurovic´ et al ;2018 ,.Nikolic´ et al(

حشـــره کشهای شـــیمیایی، باوجود تأثیـــرات منفی 
شناخته شـــده بر محیط‌زیســـت و خطرات بالقوه برای 
سلامت انســـان، همچنـــان روش غالب مهـــار آفات 
هســـتند. علاوه بر این، استفاده فشـــرده و مکرر از این 
آفت کشها باعث توســـعه جمعیت های مقاوم در میان 
 ,Balliu and Çota ;1998 ,Copping( آفات شده است
Van Lenteren et al ;2007., 2017(. ادغام روش های 
مهار زیســـتی، مانند به کارگیری دشمنان طبیعی آفات 
شامل پارازیتوئیدها، شـــکارچیان و بیمارگر ها، با سایر 

1. Cucumber Mosaic Virus

2. Potato Virus Y

3. Tomato Spotted Wilt Orthotospovirus

4. Alfalfa Mosaic Virus

5. Tomato Mosaic Virus

6. Tobacco Mosaic Virus
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ابزارهای حفاظـــت گیاهی، راهکار مؤثـــری برای مهار 
آفات ارائـــه می‌دهد و یکـــی از اصول پایـــه‌ای مدیریت 
 Symondson( محسوب می شود )IPM( یکپارچه آفات

.)2002 ,.et al

     مهار زیستی آفات گوجه فرنگی
 به طورکلی هـــر عاملی که تعـــادل طبیعی گیـــاه را بر 
هم بزند و در رشـــد و نمو عادی آن اخـــتلال ایجاد کند، 
یک عامل مضر محســـوب می شـــود و باید تا حد امکان 
تحت مهار قرار گیرد. بســـیاری از آفـــات گیاهی، به‌ویژه 
حشـــرات، پـــس از جفت گیری توســـط حشـــره ماده 
تولیدمثل کـــرده و تخم های خـــود را روی گیـــاه یا در 
اطراف آن قـــرار می‌دهند. این رونـــد درنهایت منجر به 
خســـارت قابل توجهی در مراحل مختلف رشدی گیاه 
می شـــود. برآوردها نشـــان می‌دهد حدود ۳۰ درصد از 

خسارت های بخش کشـــاورزی به طور مستقیم ناشی 
از آفات است.

در مقابـــل، گـــروه بزرگـــی از حشـــرات و کنه ها نقش 
دشـــمنان طبیعی را ایفا می کنند و با شـــکار آفات، به 
مهار جمعیت آن ها کمک کرده و از خســـارت گسترده 
جلوگیری می کنند. در بســـیاری از موارد، با شناسایی 
ایـــن گونه های مفیـــد، تکثیر انبـــوه آن ها در شـــرایط 
مهار شـــده و ســـپس رهاســـازی در مزارع یا گلخانه ها، 
می توان جمعیت آفـــات را به طور مؤثـــری کاهش داد. 
حشـــرات و کنه های شـــکارگر، از مهم تریـــن ابزارهای 
زیستی برای تولید محصولات ســـالم به شمار می‌آیند 
و اســـتفاده از کنه هـــای شـــکارگر در گلخانه هـــا طی 
ســـال های اخیر رشد قابل توجهی داشـــته است. آفات 
مکنده، برگ خوار و مینوز از اصلی ترین آفات گلخانه‌ای 
محســـوب می شـــوند و بخش عمده خســـارت وارد بر 
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محصولات گلخانه‌ای ناشی از حشـــرات مکنده است. 
بیشتر کنه های شکارگر مورداســـتفاده در گلخانه ها به 
خانـــواده Phytoseiidae تعلق دارند. این کنه ها با تغذیه 
از تخم، پوره و مراحل نابالغ آفات، نقش بســـیار مهمی 
در چرخه مهار زیســـتی ایفا کرده و بـــه کاهش مصرف 
آفت کشهـــا کمـــک می کننـــد. کنه های شـــکارگر 
به عنـــوان ابزارهای مفید و ســـازگار با محیط‌زیســـت، 
علاوه بر کاهـــش هزینه هـــای تولید، کشـــاورزان را در 
ارائـــه محصولات ســـالم بـــه مصرف کننـــدگان یاری 
می‌دهنـــد. رایج ترین و پرکاربردترین کنه های شـــکارگر 
که برای مهار زیســـتی در گلخانه ها اســـتفاده می شوند 
 ,Amblyseius swirskii Athias-Henriot عبارت‌اند از
 Neoseiulusو )Mesostigmata: Phytoseiidae( 1962
 Mesostigmata:( 1930 ,cucumeris Oudemans
 ,Ahmed and Lou ;2017 ,.Li et al( )Phytoseiidae
Yas¸ar et al ;2018., 2024(. آن‌ها برای مهار زیستی 
چندین آفات کلیـــدی در تولیـــد گوجه فرنگی، مانند 
 Tetranychidae از خانـــواده F. occidentalis کنه های
اســـتفاده می شـــوند، درحالی‌که N. cucumeris نیز 
 Li et( اســـتفاده گردید B. tabaci با موفقیت برای مهار
 .)2024 ,.Yas¸ar et al ;2021 ,.Dalir et al ;2017 ,.al
علاوه بر ایـــن، N. cucumeris دارای پتانســـیل زیادی 
برای مهـــار T. absoluta اســـت، زیرا این کنه شـــکارگر 
می توانـــد از تخم هـــای T. absoluta و لاروهای ســـن 
اول تغذیه کنـــد )Al-Azzazy et al., 2022(. کنه های 
 ,Phytoseiulus persimilis Athias-Henriot شـــکارگر

 1954 ,Neoseiulus californicus McGregor 1957 و
)Mesostigmata: Phytoseiidae( به طـــور خـــاص 
 McMurtry et( را هدف قرار می‌دهند Tetranychidae
al., 2013(. این گونه ها در شـــرایط گلخانه‌ای به‌عنوان 
یک عامـــل مهار زیســـتی مؤثر )BCA ( بـــرای کاهش 
جمعیـــت T. urticae در محصـــولات مختلف ازجمله 
 ;2015 ,.Kazak et al( گوجه فرنگی استفاده می شوند
 ;2021 ,.Abou-Haidar et al ;2020 ,.Tiftikçi et al
Perera and Senanayake, 2022(. برخـــی از کنه های 
شـــکارگر، ماننـــد Amblyseius swirskii، به ســـرعت 
به عنـــوان عوامل مهار زیســـتی در تولیـــد محصولات 
محافظت شده مورداســـتفاده گســـترده قرارگرفته‌اند 
و اکنون در بیش از 50 کشـــور به کار گرفته می شـــوند 
)Neoseiulus cucumeris .)2015 ,.Calvo et al اولین 
بار در ســـال 1985 به صورت تجـــاری برای مهار تریپس 
معرفی شـــد و از آن زمان به یکـــی از مهم ترین کنه های 
 N. تبدیل شـــده اســـت که همراه با Acarid شـــکارگر
 Phytoseiulus persimilis و californicus، A. swirskii
حدود 60 درصد از بـــازار کل مهار زیســـتی بندپایان را 

)2018 ,.Knapp et al(.پوشـــش می‌دهد
مزیـــت قابل توجه این عوامـــل، کارایی بـــالای آن ها در 
مهار آفات گوجه فرنگی اســـت، چـــه به صورت جداگانه 
 Ahmed( و چـــه در ترکیب با ســـایر کنه های شـــکارگر
 A. swirskii و N. cucumeris 2018( ترکیب ,and Lou
می توانـــد به طـــور مؤثری خســـارت آفـــات را در تولید 
 Abou-Haidar(.گوجه فرنگی گلخانه‌ای کاهش دهـــد
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 A. swirskii و N. cucumeris 2021( گونه هـــای ,.et al
نه تنها از طیف وســـیعی از طعمه ها تغذیـــه می کنند، 
بلکه در غیـــاب طعمه قادر به اســـتفاده از منابع غذایی 
 Goleva(.دیگر مانند گـــرده گیاهان مختلف هســـتند

)2013 ,and Zebitz
 یک ویژگی بســـیار مهم بســـیاری از کنه های شکارگر، 
توانایـــی تولیدمثل و بقا بـــا اســـتفاده از منابع غذایی 
غیرشـــکاری مانند گرده، شـــهد یا ترشـــحات گیاهی 
اســـت. این ویژگی به جمعیت شـــکارگر اجازه می‌دهد 
پیش از ظهور آفت در محیط مســـتقر شـــود و حتی در 
دوره هایـــی که طعمه در دســـترس نیســـت، روی گیاه 
باقی بمانـــد. ایـــن توانایی بقـــا در غیـــاب آفت نقش 
مهمی در افزایش کارایی برنامه های مهار زیســـتی ایفا 
می کند، زیـــرا موجب حفظ جمعیت دشـــمن طبیعی 
 Calvo( و پیشـــگیری از طغیان ناگهانی آفت می شـــود
et al., 2015(. اگرچـــه کنه های شـــکارگر از مؤثرترین 
عوامـــل مهار زیســـتی برای طیـــف وســـیعی از آفات 
گلخانه‌ای به شـــمار می‌آیند، برخـــی ویژگی های گیاه 
می توانند کارایی آن ها را در دســـتیابی به نتایج مطلوب 
محدود کنند. مهم تریـــن این عوامل، ســـاختار گیاه و 
ویژگی هـــای مورفولـــوژی برگ اســـت کـــه می تواند بر 
رفتار، حرکت و زیست شناســـی کنه های شکارگر تأثیر 

بگذارد.
در گوجه فرنگـــی، وجـــود تریکوم های غـــده‌ای و غیر 
غده‌ای روی ســـاقه و برگ ها، همراه بـــا متابولیت های 
ثانویه ترشح شـــده از آن ها، ممکن اســـت بر بقا، تغذیه و 

توان پراکندگی کنه های بالغ تأثیر منفی داشـــته باشد. 
این ساختارها و ترکیبات می توانند حرکت شکارگر روی 
ســـطح برگ را محدود کرده و میزان استقرار و عملکرد آن 
را کاهش دهند؛ بنابراین، در برنامه های مهار زیســـتی، 
توجه به ویژگی هـــای گیـــاه میزبان اهمیـــت ویژه‌ای 
دارد تا انتخاب نوع شـــکارگر و زمان بندی رهاســـازی، 
 Buitenhuis( .با حداکثـــر اثربخشـــی انجـــام شـــود
 Ahmed and ;2021 ,.Paspati et al ;2014 ,.et al
Abdelwines, 2023(. ایـــن موضـــوع به‌ویـــژه در 
گونه Amblyseius swirskii مشـــهود اســـت. اگرچه 
بقـــای تخم هـــا و لاروهـــای A. swirskii روی برگ های 
گوجه فرنگـــی تحت تأثیر ویژگی‌هـــای مورفولوژی گیاه 
قرار نمی گیرد، رفتـــار راه رفتن این گونـــه به دلیل تراکم 
بالای تریکوم های غده‌ای روی ســـاقه های گوجه فرنگی 
 Buitenhuis et( .به طور قابل توجهی محدود می شـــود
 ,.Paspati et al ;2021 ,.Abou-Haidar et al ;2014 ,.al

.)2021
فراتـــر از نقش کنه های شـــکارگر، ســـن های از جنس 
Orius نیـــز پتانســـیل قابل توجهـــی در مدیریـــت 
جمعیـــت آفـــات در گوجه فرنگـــی نشـــان داده‌اند. 
 1832 ,Orius insidiosus Say شـــکارچیان عمومـــی
 Hemiptera:( 1860 ,Orius laevigatus Fiber و
Anthocoridae( نیز به طور گســـترده برای مهار زیستی 
آفات گوجه فرنگی ماننـــد F. occidentalis، B. tabaci و 
 ,.de Puysseleyr et al( استفاده می شـــوند T. urticae
Orius insidiosus .)2011 و O. laevigatus می توانند 
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تمام مراحل این آفـــات ازجمله بالغ ها را شـــکار کنند. 
ترجیحات شـــکار آن ها بر اســـاس گونـــه آفت متفاوت 
اســـت، درحالی که رشـــد، مصرف و باروری آن ها به طور 
قابل توجهی تحت تأثیر مرحله رشـــد آفـــات هدف قرار 
 O. ،2022(. علاوه بر شـــکار ,.Salama et al( می گیرد
laevigatus به طور غیرمســـتقیم به کاهش آسیب آفت 
در گوجه فرنگی کمـــک می کند. در طـــی تخم گذاری 
روی گوجه فرنگی، این شـــکارچی واکنش زخم اســـید 
جاســـمونیک ایجاد می کند و مقاومـــت گوجه فرنگی را 
افزایش می‌دهد کـــه می تواند منجر بـــه کاهش تغذیه 
 de Puysseleyr( از گوجه فرنگی شـــود F. occidentalis
 F. occidentalis بیشتر Orius insidiosus .)2011 ,.et al
را ترجیـــح می‌دهد، امـــا در صورت عـــدم وجود طعمه 
 Xu( نیز تغذیـــه کند T. urticae مناســـب، می تواند از
 O. ،2006(. به عنـــوان یـــک شـــکارگر عمومی ,.et al
insidiosus می تواند از غذاهـــای جایگزین مانند گرده 
گیاهان تغذیه کند. گـــرده در غیاب طعمه، امکان بقای 
و رشد شـــکارچیان را فراهم می کند، اما تغذیه مناسبی 

.)2017 ,.Bernardo et al( برای تولیدمثل نیســـت
 Zoophytophagous mirid bugsســـن شـــکارگر 
(Hemiptera: Miridae) یکی از کارآمدترین شکارچیان 
 ,.Perdikis et al( عمومی آفات گوجه فرنگی هســـتند
 ,.Calvo et al ;2009 ;2008 ,Sá�nchez ;2011 ;2008
Ivezic., 2023(. در میـــان آن ها،   ́et al ;2012 ;2009
 Hemiptera:( 1895 ,Nesidiocoris tenuis Reuter
 1839 ,Macrolophus pygmaeus Rambur و )Miridae

)Hemiptera: Miridae( یکـــی از مهم تریـــن عوامـــل 
مهار زیســـتی برای مهـــار آفـــات در گوجه فرنگی های 
 Urbaneja et( گلخانه‌ای در نظـــر گرفتـــه می شـــوند
al., 2009(. علیرغـــم اهمیت آن ها به عنـــوان عوامل 
مهار زیســـتی،Zoophytophagous mirid bugs هم از 
طعمه و هم از گیاهـــان تغذیه می کننـــد و می توانند به 
گوجه فرنگی آسیب برســـانند و باعث آسیب اقتصادی 
 Abraços-Duarte et( قابل توجهی در تولیـــد شـــوند
Nesidiocoris tenuis .)2022 ,.al و M. pygmaeus در 
تولید سبزیجات رایج هســـتند و تقریباًً از تمام بندپایان 
کوچک موجود در تولیـــد گوجه‌فرنگی تغذیه می کنند 
 ,.Calvo et al ;2000 ,.Carnero-Herná�ndez et al(
 N. ،2009; 2012(. در کشـــاورزی تلفیقی و ارگانیک
 T. absoluta، T. به‌ویژه در مهار M. pygmaeus و tenuis
Carnero-( موفـــق بوده‌اند B. tabaci و vaporariorum

 ;2005 ,.Urbaneja et al ;2000 ,.Herná�ndez et al
Calvo et al., 2012(. همچنین آن ها به میزان کمتری 
  Lepidopteraبرای مهار تریپس، شـــته ها، کنه‌ها و سایر
 ,Perdikis and Lykouressis( مضر استفاده می شـــوند
 Urbaneja et ;2003 ,Calvo and Urbaneja ;2002
al., 2005(. توســـعه مدیریت تلفیقی آفات و استفاده 
از حشـــره ک‌شهای انتخابی، اجـــرای N. tenuis را در 
برنامه هـــای حفاظت از ســـبزیجات ارتقاء داده اســـت 
 Urbaneja et ;2011 ,.Mollá� et al ;2010 ,.Arnó� et al(
al., 2012(. مطالعات متعدد نشـــان‌دهنده اثربخشی 
N. tenuis و M. pygmaeus در مهار T. absoluta اســـت 
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 ,El Arnaouty and Kortam ;2012 ,.Al-Jboory et al(
Mollá� et al ;2012., 2014(. اســـتفاده از عوامل مهار 
زیستی مانند M. pygmaeus و N. tenuis برای مدیریت 
T. absoluta در گلخانه ها می تواند برای کشـــاورزان در 
مقایســـه با مدیریت شـــیمیایی معمولی مفید باشـــد 
)Dutra et al., 2023(. ترکیـــب شـــکارگرها مختلف از 
خانواده Miridae با اقدامات زراعـــی و باغی مانند کود 
دهی و ... می تواند مدیریـــت T. absoluta و B. tabaci را 
بهبود بخشـــد و درنتیجه مهار مؤثرتر و پایدارتر آفات در 
تولید گوجه فرنگی گلخانه‌ای را به همراه داشـــته باشد 

.)2024 ,.Konan et al(

   پارازیتوئیدهای آفات گوجه فرنگی
 بســـیاری از پارازیتوئیدهایـــی کـــه در مهـــار آفـــات 
گوجه فرنگی اســـتفاده می شـــوند، تخصصی هستند 
و آســـیب به ارگانیســـم های غیـــر هـــدف را کاهش و 
اثربخشـــی آن هـــا را فقط بـــه آفات خاصـــی محدود 
می کنـــد )Symondson et al., 2002(. یکـــی از 

شفیره های مگس سفید که توسط

‌اند  Encarsia formosa پارازیته شده

Macrolophus pygmaeus  Nesidiocoris tenuis

تجاری تریـــن دشـــمنان طبیعـــی، زنبـــور پارازیتوئید
 Hymenoptera:( 1924 ,Encarsia formosa Gahan
Aphelinidae( اســـت. این زنبور معمـــولًاً به عنوان یک 
شـــکارچی متخصص در تولید گلخانه‌ای گوجه فرنگی 
برای ســـرکوب مگس های ســـفید اســـتفاده می شود 
 .)2021 ,.Schoeller et al ;1998 ,.Hoddle et al(
چهارمیـــن ســـن مگـــس ســـفید و پوره هـــای پیش 
شـــفیرگی، مناســـب ترین مراحـــل بـــرای پارازیتوئید 
شدن توسط E. formosa هســـتند که بالاترین میزان 
موفقیت‌آمیـــز را نیز در ایـــن مراحل نشـــان می‌دهند 
)Kahya and Port, 2016(. در حـــال حاضر، این زنبور 
پارازیتوئید در سراســـر جهان برای مهـــار تجاری مگس 
ســـفید در محصولات گلخانه‌ای اســـتفاده می شـــود 

.)2021 ,.Schoeller et al(
 یکی دیگـــر از زنبورهای پارازیتوئیدی کـــه معمولًاً برای 
 Eretmocerus استفاده می‌شـــود B. tabaci ســـرکوب
 1997  ,eremicus Rose & Zolnerowich
)Hymenoptera: Aphelinidae( اســـت. ایـــن زنبور 
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پارازیتوئید به طور گســـترده در محیط های کشـــاورزی 
مختلف ازجمله گلخانه ها اســـتفاده می شـــود، جایی 
که به طـــور مؤثـــری تمام ســـنین نابالـــغ مگس های 
ســـفید را پارازیتوئید می کند و تأثیر تا 85 درصد دســـت 
 .)2017 ,.Kumar et al ;2017 ,.Perring et al( می یابد
اثربخشـــی آن می توانـــد تحـــت تأثیر رقابت با ســـایر 
 ,Eretmocerus mundus Mercetپارازیتوئیدها، مانند
Hymenoptera: Aphelinidae( 1931(( قـــرار گیـــرد 
 ,.Ardeh et al( را از بین ببـــرد E.eremicus که می تواند
2005(. بااین حال، اســـتفاده هم‌زمـــان از عوامل مهار 
 Chailleux( زیستی مناسب نتایج عالی را به همراه دارد

.)2022 ,.Rubio et al ;2013 ,.et al
 Trichogrammaپارازیتوئیدهـــای تخـــم از جنـــس 
 H y m e n o p t e r a : (  1 8 3 3  ,We s t w o o d
Trichogrammatidae( یکـــی از پرمصرف ترین عوامل 
زیســـتی در سراسر جهان هســـتند و برای بیش از 120 
سال برای سرکوب بســـیاری از آفات بالپولکدارن )راسته 
Lepidopterous( به طـــور مؤثری مورداســـتفاده قرار 
 .)2000 ,Van Lenteren ;1996 ,Smith( می گیرنـــد
 Trichogramma یک دلیل کلیـــدی بـــرای اجـــرای
spp. به عنـــوان یـــک ابزار ارزشـــمند بـــرای مدیریت 
آفات در محصولات مختلف، پرورش نســـبتاًً آســـان و 
مقرون به صرفـــه آن هـــا و همچنین توانایـــی آن ها برای 
هدف قـــرار دادن آفـــات قبل از آســـیب رســـاندن به 
 ;2012 ,.Pizzol et al ;1996 ,Smith( محصول اســـت
El Arnaouty et al., 2014(. برخی از گونه های جنس 

Trichogramma به عنـــوان عوامل مهار زیســـتی مؤثر 
 El Arnaouty( شناســـایی شـــده‌اند T. absoluta برای
et al., 2014(. ایـــن پارازیتوئیـــد کارایـــی بالایـــی در 
کاهش ســـطح آلودگی به T. absoluta در گلخانه های 
.)2015 ,.Cascone et al( گوجه فرنگی نشان داده است

 ,Aphidius Esenbeckزنبورهای پارازیتوئید از جنـــس 
Hymenoptera: Braconidae( 1818( شـــامل 
132 گونـــه شناخته شـــده در سراســـر جهان اســـت 
)Tomanovic et al., 2014(. در مـــورد گوجه فرنگـــی، 
معمولًاً در مهار زیســـتی برای مدیریت جمعیت شته ها 
 Aphidius spp.,استفاده می شـــود. در میان گونه‌های
 Hymenoptera:( 1912 ,Aphidius colemani Viereck
Braconidae( علیه یکی از مهم ترین شـــته های موجود 
در گوجه فرنگی، شته ســـبز هلو M. persicae استفاده 
می شـــود. Aphidius colemani می تواند رشد جمعیت 
را کاهش دهـــد و M. persicae آزادشـــده را با نرخ یک 
پارازیتوئید مـــاده در هر 220 شـــته در هفته مهار کند 
)Khatri et al., 2017(. فعالیت A. colemani توســـط 
ویژگی هـــای مورفولـــوژی‌ای گوجه فرنگـــی )تریکوم، 
خـــار، لایه هـــای مومی( مختل می شـــود که بـــر رفتار 
 Prado( آفات و دشـــمنان طبیعی آن ها تأثیر می گذارد
et al., 2015(. همچنیـــن اندوفیت هـــا )قارچ هـــای 
 A. همزیســـت( می توانند اثر دوســـوگرایانه‌ای بر روی
colemani و شـــته ها داشته باشـــند و بر نیاز به تنظیم 
نرخ رهاســـازی با همـــه عوامل مؤثر بـــر جمعیت این 
زنبور برای نگه‌داشـــتن جمعیت شـــته در زیر ســـطح 
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 .)2015 ,.Prado et al( آسیب‌رســـان تأکید می کننـــد
اســـتفاده از A. matricariae با برخی از آفت کشهای 
گیاهی مانند روغن کرچک سازگار اســـت که برای این 
 ,Rezaei and Moharramipour( زنبور بی خطر اســـت
2019(. تأثیـــر مواد ســـمی شـــیمیایی )ترکیبات فرار 
تولیدشـــده توســـط گیاه در هنگام حملـــه( در جذب 
 ,Aphidius ervi Haliday دشمنان طبیعی آفت در مورد
Hymenoptera: Braconidae( 1834(  به خوبـــی 
 ,.Digilio et al ;2011 ,.Heuskin et al( ثبت شده است
Takemoto and Takabayashi ;2012, 2015(. حتی 
برخی مطالعات نشـــان می‌دهند که همزیســـت های 
 Trichoderma harzianum ریشـــه های قارچی، مانند
 Macrosiphum euphorbiae پـــس از حملـــه توســـط
Hemiptera: Aphididae( 1878 ,Thomas( تغییرات 
متابولیکی را در گوجه فرنگـــی ایجاد می کنند که منجر 
 A. ervi به افزایش تولید ترکیبات آلی فرار می شـــود که
را جذب می کننـــد )Coppola et al., 2017(. بنابراین، 
درک فعل‌وانفعالات بین دشمنان طبیعی برای انتخاب 
و به کارگیری مؤثرترین عوامل مهار بســـیار مهم اســـت 

.)2022 ,.Rubio et al ;2013 ,.Chailleux et al(

) EPNs(7  نماتدهای بیماری‌زا   
 گونه های خاصـــی از نماتدها که به عنـــوان نماتدهای 
بیمـــاری‌زا طبقه بندی می شـــوند، می توانند برای مهار 
آفات از طریق رابطه همزیســـتی بـــا باکتری های روده 

7. Entomopathogenic Nematodes

اســـتفاده شـــوند. پس از حمله نماتدهای بیماری‌زا به 
حشـــره، باکتری ها را به میزبـــان آزاد می کنند که منجر 
 ;2020 ,Nježic  ́and Ehlers( بـــه مـــرگ آن می شـــود
 Steinernematidae 2024(. خانواده های ,.Kallali et al
به‌ویـــژه جنس هـــای   ،Heterorhabditidae و 
 ,Steinernema، Travassos Heterorhabditis Poinar
)Nježic, 2016(، از عوامـــل کلیـــدی مهار زیســـتی 
محســـوب می شـــوند و برای مدیریت آفـــات مختلف 
 Lepidoptera، کشاورزی، ازجمله حشرات راســـته های
Odonata, Heteroptera و Diptera اســـتفاده می شوند 
.)Batalla-Carera et al., 2010( برخی از اعضای این 
راســـته ها آفات مهمی در تولید گوجه فرنگی هســـتند. 
این نماتدها به دلیل گستره میزبانی وسیع، جستجوی 
فعال میزبان، کشـــته شـــدن ســـریع میزبان، سهولت 
تولیـــد و کاربرد، اثربخشـــی طولانی مدت، ســـازگاری 
با اکثـــر آفت کشهـــای شـــیمیایی و ایمنی محیطی 
مورداســـتفاده قرار می گیرند.)Nježic, 2016(  نماتد 
 Rhabditida:( 1934 ,Steinernema feltiae Filipjev
Steinernematidae( در همزیســـتی بـــا باکتـــری

  )1988 ,Poinar( Xenorhabdus bovienii Akhurst
زندگی می کند و قادر اســـت آفـــات مختلف محصولات 
کشـــاورزی، ازجمله Tuta absoluta در گوجه فرنگی را 
 ;2018 ,.Garcia-del-Pino et al( به طور مؤثر مهار کند
 .)2021 ,.El Aimani et al ;2021 ,Husin and Port
علاوه بر نماتدها، بسیاری از میکروارگانیسم ها، ازجمله 
ویروس ها، باکتری هـــا و قارچ هـــا، کاربردهای تجاری 
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گسترده‌ای دارند و پتانســـیل بالایی برای مدیریت آفات 
ســـازگار با محیط‌زیســـت و حفاظت از محصولات ارائه 
 Sani ;2017 ,.Gó�mez Valderrama et al( می‌دهنـــد
Gebremariam et al ;2020 ,.et al., 2022(. در ایـــن 
 Phthorimaea operculella میان، ویروس هایی ماننـــد
granulovirus (PhopGV) قـــادر بـــه آلـــوده کـــردن 
 Phthorimaea operculella و Tuta absoluta لاروهـــای
Lepidoptera: Gelechiidae( 1873 ,Zeller(  هستند 
و به همیـــن دلیل گزینـــه‌ای امیدوارکننده بـــرای مهار 
 Gó�mez(. زیســـتی این آفـــات بـــه شـــمار می‌آینـــد

)2017 ,.Valderrama et al
 PhopGV محققـــان پتانســـیل جدایه های مختلـــف
را بـــرای مهـــار T. absoluta در گوجه فرنگی بررســـی 
 PhopGV کردند. آن ها فعالیت زیســـتی پنج جدایـــه
 P. operculella و T. absoluta را با اســـتفاده از لاروهای
ارزیابی کردند و مشـــاهده شـــد که یـــک ایزوله خاص 

شکل ۲. لاروهای پارازیته شده توسط نماتدهای بیمارگر حشرات

بیشـــترین اثر بیماری‌زایی را علیه T. absoluta نشـــان 
می‌دهد. درنتیجه ایـــن تحقیقات، حشـــره کشهای 
 T. برای ســـرکوب PhopGV میکروبی تجاری بر پایـــه

.)2019 ,.Tiba et al( توســـعه یافته‌اند absoluta
باکولوویروس هـــا به دلیـــل ویژگی های خـــاص خود، 
 Hymenoptera دشمنان طبیعی مانند پارازیتوئیدهای
را آلـــوده نمی کننـــد و این امـــر آن ها را برای اســـتفاده 
هم‌زمان بـــا ســـایر ارگانیســـم های مفید، بـــه عوامل 
 Gonthier et( مناسبی در مهار زیســـتی تبدیل می کند

.)2023 ,.al
 قارچ هـــای امیبررگ رشحاتEPF(  8( به عنـــوان عوامل 
مؤثری برای مدیریت حشـــرات شناخته شده‌اند و نقش 
مهمی در برنامه هـــای مدیریت تلفیقی آفـــات دارند. 
برخـــی از مهم ترین جنس هـــای قارچ هـــای امیبررگ 
 Beauveria، Metarhizium، رشحات عبارت‌انـــد از
 ;2020  ,.Sani et al (Isaria Verticillium و   
 Beauveria 2022(. قـــارچ ,.Gebremariam et al
bassiana باعـــث از بیـــن رفتن میزبان خـــود با عمل 
آنزیمـــی می شـــود )Sani et al., 2020(. محققـــان 
اثربخشـــی B. bassiana را به عنوان یک حشـــره کش 
 Kim et( در برابر مگس های ســـفید را گزارش دادنـــد
al., 2014(. جنبه مثبت قارچ هـــای امیبررگ رشحات، 
ســـازگاری آن ها با آفت کشهای شـــیمیایی و زیستی 
.)2024 ,.Dearlove et al ;2009 ,.Islam et al( است

در میان آنتاگونیســـت های زیســـتی مختلـــف که در 

8. Entomopathogenic Fungi
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مدیریـــت بیماری های گیاهی اســـتفاده می شـــوند، 
Trichoderma spp نقـــش تعیین کننـــده‌ای دارد. 
 Trichoderma جدایه های مختلف تریکودرما، ازجمله
 T. viride و asperellum، T. harzianum، T. virens
بـــرای مدیریت طیف وســـیعی از بیماری های گیاهی، 
به‌ویژه آن هایی که توســـط بیمارگر هـــای خاکی ایجاد 
 .)1996 ,Samuels( می شوند، اســـتفاده می شـــوند
تریکودرمـــا می توانـــد، روابط اندوفیتـــی متقابلی را با 
گونه های مختلف گیاهـــی ایجاد کند و رشـــد میزبان 
را تحت تنشهـــای زنده و غیرزنده ارتقـــا دهد و کارایی 
جذب و اســـتفاده از عناصـــر غذایی را بهبود بخشـــد 
)Tseng et al., 2020(. مکانیســـم های مهار زیســـتی 
تریکودرمـــا، رقابت بـــرای مکان‌های عفونـــت و مواد 
مغذی، مایکوپرازیتیســـم و القای مقاومت سیستمیک 
 .)2010 ,.Segarra et al( در گیاهان را در برمی گیـــرد
تریکودرمـــا می تواند با مســـدود کردن کلونیزاســـیون 
بیمارگـــر در بافت هـــای آســـیب‌دیده، گوجه فرنگی را 
 ,.Elad et al( محافظت کند Botrytis cinerea در برابـــر
2007(. محققان چهـــار جدایه تریکودرمای منتخب را 
به دلیل توانایـــی آن ها در ترویج رشـــد و القای مقاومت 
در گوجه فرنگی و همچنین برای تأثیر آن ها در ســـرکوب 
هاگ B. cinerea بر روی برگ های در حال پوســـیدگی 
گوجه فرنگی ارزیابـــی کردند. نتایج نشـــان داد که هر 
چهار جدایه به طـــور قابل توجهی رشـــد گوجه فرنگی 
را افزایـــش دادند و باعث ایجاد مقاومت سیســـتمیک 
 .)2016 ,.You et al( شـــدند B. cinerea در برابـــر

مکانیســـم های مختلف، ازجمله تحریک اکســـین ها، 
اتیلـــن، لیگنیـــن و پروتئین های مرتبط با بیمـــاری‌زا، 
ممکن اســـت در مدیریت بیماری سوختگی زودرس در 
گوجه فرنگی هنگام اســـتفاده از عوامل مهار زیســـتی 
 ,Selim( مانند گونه های تریکودرما نقش داشته باشند
2015(. محققـــان اثـــر T. harzianum را در مهار قارچ 
 )F. oxysporum f.sp. lycopersici( پژمردگی فوزاریوم
بررســـی کردند. پژوهشها نشـــان داده‌اند که می توان 
از رویکردهـــای نوین زیســـتی بـــرای مدیریت بیماری 
پژمردگی فوزاریومی گوجه فرنگـــی بهره گرفت. یکی از 
این روش ها فعال سازی مکانیســـم‌های دفاعی گیاه یا 
»مقاومت سیستمیک القاشـــده« است. در مطالعه‌ای، 
مشخص شد که کاربرد اسید سالیســـیلیک، به عنوان 
یـــک القاکننـــده دفاعـــی، می تواند مکانیســـم های 
دفاعی گیـــاه را علیـــه Fusarium oxysporum فعال 
کرده و شـــدت بیماری را به طور مؤثـــری کاهش دهد.

)2010 ,.Houssien et al(
در تحقیق دیگری، پتانسیل جدایه‌های مختلف تریکودرما 
برای القای مقاومت سیستمیک در گوجه فرنگی به منظور 
محافظت در برابر پژمردگی فوزاریومی موردبررســـی قرار 
گرفت. نتایج نشـــان داد که گونه های تریکودرما با ویژگی 
آنتاگونیستی قوی، قادر بودند شدت بیماری را به صورت 
معنی‌داری نسبت به تیمار مهار بدون قارچ آنتاگونیست 
کاهش دهنـــد. این یافته ها کاربرد تریکودرمـــا را به عنوان 
یک عامل زیســـتی مؤثر در مدیریت ایـــن بیماری تأیید 

.)2019 ,.Sallam et al( می کنند
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 محققان اثربخشـــی دو جدایـــه تریکودرمـــا در مهار 
بیماری پژمردگـــی فوزاریومی و همچنین پتانســـیل 
آن هـــا به عنوان کودهای زیســـتی برای افزایش رشـــد 
گوجه فرنگی را در شـــرایط آزمایشـــگاهی و گلخانه‌ای 
بررســـی کردند. آزمایشهای کشـــت دوگانه نشـــان 
داد که جدایه هـــای T. viride و T. harzianum خواص 
آنتاگونیستی در برابر F. solani دارند و از مکانیسم هایی 
مانند رقابـــت برای مواد مغـــذی، مایکوپرازیتیســـم و 
آنتی بیوزیـــس اســـتفاده می کننـــد. در آزمایشهای 
گلخانه‌ای، گیاهـــان گوجه فرنگی تیمار شـــده با این 
جدایه های آنتاگونیســـت، چه به صورت جداگانه و چه 
به صـــورت ترکیبی، کاهش قابل توجهـــی در پژمردگی 
فوزاریوم نشـــان دادنـــد و همچنین پارامترهای رشـــد 
گیاه، جـــذب عناصر غذایـــی و ســـطوح رنگدانه های 
 Awad-Allah(.فتوســـنتزی و فنل کل بهبود یافتنـــد
et al., 2022( تریکودرما با اســـتفاده از مکانیسم‌های 
مختلـــف، ازجمله آنتی بیـــوز، کلونیزاســـیون، رقابت 
و مایکوپرازیتیســـم، قـــادر بـــه مقابلـــه بـــا قارچ های 
 .)2007 ,Jash and Pan( بیماری‌زای گیاهـــی اســـت
این قارچ ها می توانند از طریق محلول پاشـــی، کاربرد 
خاکی، تیمار بذر و پرایمینگ مورداستفاده قرار گیرند.

 )2020 ,.Meher et al(
 یکـــی از گروه های مهـــم میکروارگانیســـم ها در مهار 
زیســـتی، باکتری های جنس باســـیلوس هســـتند 
که در زیســـتگاه های مختلـــف یافت می شـــوند. این 
باکتری ها طیف وســـیعی از فعالیت های آنتاگونیستی 

علیه باکتری های بیمـــاری‌زا، قارچ هـــا و ویروس های 
گیاهی دارنـــد و اغلب در خـــاک و ریزوســـفر گیاهان 
شناسایی می شوند. باســـیلوس با تولید سیدروفورها، 
ترشـــح آنزیم هـــا، ســـنتز آنتی بیوتیک هـــا و القـــای 
مقاومت سیســـتمیک در گیاهان، نقش مؤثری در مهار 

بیماری هـــای گیاهی ایفـــا می کند.
علاوه بر این، باســـیلوس ها به عنوان بهبوددهنده های 
رشـــد گیاهان نیز شـــناخته می‌شـــوند. ویژگی هایی 
ماننـــد پراکندگی وســـیع در خاک، تحمـــل تغییرات 
دما، pH و شـــوری محیط و توانایی تولید اندوسپورهای 
مقـــاوم، آن هـــا را به عوامل مناســـبی بـــرای کاربرد در 
مهار زیســـتی تبدیل کرده اســـت. گونه های مختلف 
جنـــس باســـیلوس به طـــور گســـترده موردمطالعه 
قرار گرفتـــه و به عنوان عوامـــل مؤثر در مهار زیســـتی 
اســـتفاده شـــده‌اند )Jacobsen et al., 2004(. ایـــن 
باکتری ها فعالیـــت ضدمیکروبی قابـــل توجهی علیه 
طیف وســـیعی از بیمارگر ها نشـــان می‌دهنـــد و اثرات 
 Miljakovic( مثبتی بر رشـــد و بهـــره‌وری گیاه دارنـــد
et al., 2020(. گونه هـــای مفید باســـیلوس، به دلیل 
ویژگی هـــای رشـــد مطلـــوب و توانایـــی تولیـــد انواع 
ترکیبات فعال زیســـتی به طور گســـترده در کشاورزی 
 B. مورد اســـتفاده قرار می گیرنـــد. گونه هـــای مانند
 subtilis، B. amyloliquefaciens، B. velezensis، B.
licheniformis، B. mojavensis، B. pumilus معمولًاً 
 .)2020 ,.Su et al( علیه بیمارگر هـــا بـــه کار می‌رونـــد
مکانیســـم های اولیه اســـتفاده شده توســـط باکتری 
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باســـیلوس شـــامل تولید ترکیبات ضدمیکروبی مانند 
آنتی بیوتیک ها، آنزیم های خارج سلولی، سیدروفورها 
و ترکیبات فرار اســـت. گونه های باســـیلوس برای تولید 
آنزیم های کاتالیـــزوری از جملـــه پروتئازها، کیتینازها 
و گلوکانازهـــا و همچنیـــن آنتی بیوتیک های پپتیدی 
 bacilizyn، fengimycin، bacitracin، bacilin، ماننـــد
bacilomycin B و iturin شـــناخته می شـــوند. ایـــن 
مواد بـــه دلیل خواص ضـــد قارچی و ضـــد باکتریایی 
شـــناخته شـــده‌اند )Stein, 2005(. علاوه بـــر ایـــن، 
باســـیلوس ها با رقابت بر ســـر مـــواد مغـــذی و فضا از 
طریق ترکیبـــات فـــرار و القای مقاومت سیســـتمیک 
 Karacˇic(́ به مهـــار بیمارگر ها کمک می کننـــد )ISR(
et al., 2024(. همچنین، این باکتری ها رشـــد گیاه را 
با سنتز هورمون های گیاهی مانند اســـید ایندول-3-

استیک، جیبرلین ها و ســـیتوکینین ها تقویت می کنند 
)Poveda and Gonzá�lez-Andrés, 2021(. کاربـــرد 
گســـترده باســـیلوس به دلیل ویژگی های کلیدی آن، 
ازجملـــه انعطاف پذیـــری در برابـــر تنشهـــا، توانایی 
تشکیل اندوســـپور، کلونیزاســـیون مؤثر ریشه و تولید 
طیف وســـیعی از متابولیت هـــای ثانویـــه، امکان پذیر 
شده است )Karacˇic´ et al., 2024(. محققان گزارش 
کردند کـــه B. subtilis و B. amyloliquefaciens به طور 
 Clavibacter مؤثـــری پژمردگی باکتریایـــی ناشـــی از
michiganensis subsp. michiganensis را کاهـــش 
می‌دهنـــد )Abo-Elyousr et al., 2019(. این نتایج با 
مطالعاتی که اســـتفاده مؤثر از سویه های باسیلوس را در 
برابر بیماری های باکتریایی در شـــرایط گلخانه نشـــان 
 ;2010 ,.Boudyach et al( می‌دهند، همسو هســـتند

س سیلو با ه  گیا رشد  محرک  و  تی  یس ز ر  مها مل  ا عو عملکرد  ی  ها نیسم  مکا  .۳ شکل 
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Kasselaki et al., 2011(. همچنین Bacillus subtilis در 
برابر دو بیماری ویروس پژمردگی لکـــه‌دار گوجه فرنگی 
)TSWV9 ( و ویروس Y ســـیب‌زمینی )PVY10 ( کارایی 
بالایی نشان داده است )Beris et al., 2018(. محققان 
 B. subtilis بیان کرده‌اند که در شرایط گلخانه‌ای، سویه
به طور قابل توجهـــی پارامترهای رشـــد گوجه فرنگی را 
بهبود می بخشـــد و فعالیت آنزیم های آنتی‌اکسیدانی 
را تقویت و به کاهش تنش اکســـیداتیو ناشی از ویروس 
 El-Gendi( کمک می کند ) TMV11( موزاییک تنباکـــو
et al., 2022(. بسیاری از مطالعات نشـــان داده‌اند که 
اثربخشی آفت کشهای زیســـتی را می توان با افزایش 
دفعات کاربرد، کوتاه کردن فواصل بین محلول پاشـــی 
یا اســـتفاده از ترکیبی از آفت کشهای مختلف افزایش 
 Karacˇic ́et ;2018 ,.Milijaševic´-Marcˇic ́et al( داد

.)2024 ,.al

   بهینه ســـازی اســـتراتژی های مدیریت یکپارچه 
آفات برای اثربخشـــی مهار زیستی

مهار زیســـتی بخشـــی از مدیریـــت یکپارچـــه آفات 
اســـت و می تواند بـــا روش های مختلف ترکیب شـــود 
تا اثربخشـــی مهار باهدف قـــرار دادن آفـــات از طریق 
مکانیســـم های متعدد افزایش یابد. این اســـتراتژی ها 
شامل اســـتفاده از فرومون ها و تله‌های مختلف، مانند 

9. Tomato Spotted Wilt Orthotospovirus

10. Potato Virus Y

11. Tobacco Mosaic Virus

تله هـــای چســـبنده رنگی و تله‌هـــای نوری، بـــرای به 
دام انداختن جمعیـــت انبوه آفات، ایجـــاد اختلال در 
 Ivezic(́ جفت گیری و نظـــارت بر فعالیت آن ها اســـت
et al., 2025(. فرومون ها که مواد شیمیایی تولیدشده 
توســـط حشـــرات برای جذب افراد هم گونه هســـتند، 
نقش مهمی در مدیریـــت مدرن آفات ایفـــا می کنند و 
به تســـهیل تشـــخیص، نظارت، پیشبینی جمعیت و 
 .)2010 ,.Witzgall et al( .مهار آفات کمک می کننـــد
تله های چســـبنده رنگی و تله های نـــوری اغلب برای 
شناسایی و پایش زودهنگام جمعیت حشرات در مزارع 
و گلخانه ها اســـتفاده می شـــوند، اما می تـــوان از آن ها 
برای مهـــار تریپس ها و مگس های ســـفید نیز بهره برد؛ 
به‌ویژه هنگامی که حشـــرات بالغ را بـــه دام می‌اندازند 
و در ترکیـــب بـــا فرومون هـــا اخـــتلال در جفت گیری 
ایجـــاد می کنند کـــه منجر بـــه افزایش کارایـــی مهار 
می شـــود )Raghavendra et al., 2024(. علاوه بر این، 
فناوری های نوین می توانند مدیریـــت یکپارچه آفات را 
بهبود بخشـــند، به‌ویژه در بخش پایش آفات. استفاده 
از فناوری های جدید نظارت بر آفـــات مانند دوربین ها، 
حســـگرها و اینترنت اشـــیا، در ترکیب بـــا روش های 
 Böckmann( مرســـوم مانند تله های چســـبنده رنگی
 )2016 ,Ding and Taylor( فرومون هـــا ،)2021 ,.et al
و تله های نـــوری )Bjerge et al., 2021(، امکان پایش 

دقیق تر و بهبود مدیریـــت آفات را فراهـــم می کند.
علاوه بر ایـــن، اســـتراتژی های حفاظتـــی متنوع در 
مدیریت یکپارچه آفات و اســـتفاده از کشـــت گیاهان 
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تله، روش های مؤثری برای افزایش جمعیت حشـــرات 
مفیـــد در محصولات به شـــمار می‌رونـــد. گیاهان غیر 
زراعی آلـــوده به آفات می توانند به‌عنـــوان منابع غذایی 
عمل کنند و به حشـــرات مفیـــد اجازه دهنـــد پیش از 
 Huang et( ظهور آفات، جمعیت خود را توســـعه دهند
 Sarkar ;2018 ,Payton Miller and Rebek ;2011 ,.al
et al., 2018(. اســـتراتژی جـــذب و دفـــع از گیاهان 
جذب کننـــده و دفع کننده آفات اســـتفاده می کند و با 
دســـت کاری رفتار آفات، آن ها را از محصولات کشاورزی 
دور می کنـــد )Cook et al., 2007(. علاوه بـــر کاهش 
جمعیت آفات، حفـــظ و افزایش جمعیـــت موجودات 
مفیـــد نیز ضـــروری اســـت. ایـــن هـــدف می تواند با 
حفاظت از اکوسیســـتم های طبیعی و کشت گیاهانی 
که دشـــمنان طبیعـــی آفـــات را جـــذب می کنند، به 
دســـت آید. گیاهـــان گل‌دار نقش ویـــژه‌ای در حفظ و 

یری گ ‌ جفت ر  د لال  خت ا ی  ها ن  فرمو  .۴ شکل 

تقویت تنوع زیستی دشـــمنان طبیعی دارند، زیرا برای 
پارازیتوئیدها و شـــکارگرها جذاب هستند، به‌ویژه زمانی 
 ,.Alcalá� Herrera et al( که در مرحله شکوفه قرار دارند
2022(. علاوه بر این، محلول پاشـــی غذایی مصنوعی 
می توانند جمعیت دشـــمن طبیعی را افزایش دهند و 
مدیریـــت آفات را با ارائـــه مواد مغذی ضـــروری بهبود و 
درنتیجه فراوانی و اثربخشی پارازیتوئیدها و شکارگرها را 
.)2008 ,.Wade et al( در مدیریت آفات افزایش دهنـــد

  چالش هـــای تولیـــد عوامـــل مهار زیســـتی برای 

آفـــات و بیماری‌هـــای گلخانـــه‌ای در ایران

 اســـتفاده از عوامل مهار زیســـتی بـــرای مدیریت آفات 

و بیماری هـــای گلخانـــه‌ای، یکی از راهکارهـــای مؤثر و 

پایدار در کشاورزی اســـت که در ســـال های اخیر توجه 

زیادی را بـــه خود جلب کرده اســـت. این روش شـــامل 

اســـتفاده از موجودات زنده مانند شـــکارچیان طبیعی، 

پارازیتوئیدها و بیماری‌زاهای خـــاص برای مهار جمعیت 

آفات و بیماری ها اســـت. در ایران، ایـــن تکنیک به‌ویژه 

در بخش کشـــاورزی گلخانه‌ای، می توانـــد کمک زیادی 

به کاهـــش مصـــرف آفت کشها و کاهـــش آلودگی های 

زیســـت محیطی کند. بااین حـــال، چالشهای مختلفی 

در تولید و کاربرد عوامل مهار زیســـتی در کشـــور وجود 

دارد کـــه باید به آن ها توجه شـــود.

1- محدودیت در تولید انبوه دشـــمنان طبیعی: 

یکـــی از مهم تریـــن چالشهـــا در تولیـــد عوامـــل 

مهار زیســـتی، مشـــکل تولید انبوه و تجاری ســـازی 
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دشـــمنان طبیعـــی )شـــکارچیان، پارازیتوئیدها و 

بیمارگر ها( اســـت. بســـیاری از موجـــودات زنده که 

به عنوان عوامل مهار زیســـتی اســـتفاده می شوند، 

نیازمند شـــرایط خاص بـــرای تولید انبـــوه و حفظ 

کیفیت هســـتند. در ایران، فقـــدان تکنولوژی های 

پیشـــرفته در ایـــن زمینـــه، مشـــکلات مربـــوط به 

نگهـــداری و حمل‌ونقـــل ایـــن موجـــودات و عدم 

دسترســـی به منابع معتبـــر برای تولید انبـــوه، مانع 

از بهره بـــرداری بهینـــه از ایـــن روش ها می شـــود. 

بـــه‌علاوه، تولیدکننـــدگان داخلـــی در مقایســـه با 

تولیدکننـــدگان خارجـــی در ایـــن حوزه بـــه دلیل 

مشـــکلات مالی و علمی توان رقابت بـــا بازار جهانی 

را ندارند

نبـــود دانش فنـــی و آمـــوزش کشـــاورزان:  	-2

کشـــاورزان به دلیـــل کمبـــود آمـــوزش و اطلاعات 

بـــه‌روز درزمینه مهار زیســـتی، معمـــولًاً از روش های 

شـــیمیایی بـــرای مقابلـــه بـــا آفـــات و بیماری ها 

استفاده می کنند. بســـیاری از کشـــاورزان به دلیل 

عدم آشـــنایی بـــا روش های مهـــار زیســـتی و عدم 

اطلاع از مزایای آن نسبت به شـــیوه های شیمیایی، 

مقاومت نشـــان می‌دهنـــد. برای رفع این مشـــکل، 

نیاز بـــه برنامه های آموزشـــی و ترویجـــی وجود دارد 

تا کشـــاورزان با مزایای اســـتفاده از دشمنان طبیعی 

و نحـــوه به کارگیـــری صحیح آن ها آشـــنا شـــوند. 

همچنین، نیـــاز به ایجاد مشـــاوران فنـــی در مزارع 

گلخانه‌ای برای راهنمایی و پشـــتیبانی کشاورزان در 

اســـتفاده از این روش ها احســـاس می شـــود

نبود استانداردها و دستورالعمل های اجرایی:  	-3

در بسیاری از موارد، فقدان اســـتانداردهای لازم برای 

تولیـــد و اســـتفاده از عوامل مهـــار زیســـتی در ایران 

باعث می شـــود که کارایی این روش هـــا کاهش یابد. 

به عنوان مثـــال، تولیـــد و معرفی دشـــمنان طبیعی 

بدون رعایت شـــرایط و کیفیـــت لازم می تواند منجر به 

عـــدم موفقیت در مهـــار آفات شـــود. همچنین، نبود 

دســـتورالعمل های اجرایی برای استفاده بهینه از این 

عوامل در گلخانه ها و مزارع، باعث بروز مشـــکلات در 

مدیریت و اثربخشـــی این روش ها می شـــود

محدودیت های اقتصـــادی و هزینه ها: تولید  	-4

و استفاده از عوامل مهار زیســـتی معمولًاً هزینه های 

اولیه بیشـــتری نســـبت به آفت کشهای شیمیایی 

دارد. ایـــن موضـــوع می تواند باعـــث محدودیت در 

پذیرش ایـــن تکنیک ها توســـط کشـــاورزان، به‌ویژه 

در مناطـــق کم‌درآمد، شـــود. اگرچـــه در بلندمدت، 

اســـتفاده از مهار زیســـتی می تواند منجر به کاهش 

هزینه هـــا و افزایش پایداری کشـــاورزی شـــود، اما 

در کوتاه مـــدت کشـــاورزان ممکن اســـت بـــه دلیل 

هزینه هـــای بیشـــتر ترجیـــح دهنـــد از روش های 

شـــیمیایی ارزان تر اســـتفاده کنند.

محدودیت های اقلیمی و زیســـت محیطی:  	-5

شرایط اقلیمی و زیســـت محیطی در مناطق مختلف 

متفـــاوت اســـت و ایـــن می توانـــد تأثیر زیـــادی بر 

اثربخشی عوامل مهار زیستی داشـــته باشد. برخی 
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از دشـــمنان طبیعی نیاز به شـــرایط خاصی دارند که 

در برخـــی از مناطق قابل تأمین نیســـت. همچنین، 

تغییرات اقلیمی و نوســـانات دمایی می توانند باعث 

کاهش عملکرد عوامل مهار زیســـتی شـــوند

محدودیت های قانونـــی و نظارتی: خلأهای  	-6

قانونـــی در زمینـــه مجوزدهـــی بـــه تولیدکنندگان 

عوامل مهار زیســـتی و معرفـــی آن ها به بـــازار وجود 

دارد. بســـیاری از عوامل مهار زیســـتی خارجی برای 

اســـتفاده در کشـــور نیاز بـــه تأییدیه هـــای قانونی 

دارند کـــه این روند ممکن اســـت زمان بـــر و پیچیده 

باشـــد. این امر باعث کاهش ســـرعت در پذیرش این 

روش ها در کشـــاورزی می شـــود.

رقابت با روش های شـــیمیایی آفت کش ها و  	-7

سموم شیمیایی به طور گســـترده‌ای مورداستفاده 

گاهـــی روزافزون  قرار می گیرنـــد و حتی باوجـــود آ

نســـبت به آســـیب های این ســـموم به محیط‌زیست 

و سلامت انسان ها، همچنان در بســـیاری از مزارع، 

جایگزینـــی برای ایـــن روش ها وجود نـــدارد. رقابت 

با این محصولات شـــیمیایی و معرفی مهار زیســـتی 

به عنوان یک راهـــکار کارآمد و اقتصادی، چالشـــی 

اساســـی به حســـاب می‌آید.

   بحث

 جامعـــه علمـــی به طـــور گســـترده موافق اســـت که 

مهـــار زیســـتی، جایگزینـــی ایمـــن، کارآمد و ســـازگار 

بـــا محیط‌زیســـت بـــرای آفت کشهای شـــیمیایی در 

مدیریت آفات اســـت. بـــرخلاف روش‌های شـــیمیایی، 

عوامل مهار زیســـتی از آســـیب به ارگانیســـم های غیر 

هدف و حشـــرات مفید مانند گرده‌افشـــان ها جلوگیری 

می کننـــد و تجمـــع باقی مانده هـــای ســـموم را کاهش 

می‌دهنـــد )Harris and Dent, 2000(. اگرچـــه عوامل 

مهار زیســـتی ممکن اســـت هزینه اولیه بالاتری نسبت 

به آفت کشهای شـــیمیایی داشـــته باشـــند، استفاده 

طولانی مدت از آن هـــا مزایای قابل توجهـــی برای تنوع 

زیســـتی، سلامت محیط‌زیســـت، ایمنی مـــواد غذایی 

و حتـــی کاهـــش هزینه های تولیـــد فراهـــم می کند. با 

توجه به گســـترش مقاومت آفات نســـبت به بســـیاری 

از آفت کشهـــای شـــیمیایی، عوامـــل مهار زیســـتی 

می توانند به عنـــوان گزینه‌ای مؤثر بـــرای مدیریت پایدار 

 van Emden and( و مقرون به صرفه آفـــات عمل کننـــد

Service, 2004(. ابزارهـــای کشـــاورزی دقیق، مانند 

حسگرهای هوشـــمند و فناوری اینترنت اشیا، می توانند 

توانایی تشـــخیص و نظارت بر آفـــات را افزایش دهند و به 

کشـــاورزان اجازه می‌دهند تا داده‌هـــای بلادرنگ درباره 

جمعیت آفـــات، شـــرایط محیطی و وضعیـــت سلامت 

 ,Ding and Taylor( .محصـــولات جمـــع‌آوری کننـــد

 ;2021 ,.Bjerge et al ;2021 ,.Böckmann et al ;2016

Manoj et al., 2024(. این رویکـــرد می تواند مداخلات 

به موقـــع و هدفمند با اســـتفاده از عوامل مهار زیســـتی 

را ممکن ســـازد، درنتیجه اثـــرات زیســـت محیطی را به 

حداقل می‌رســـاند و اتکا بـــه آفت‌کشهای شـــیمیایی 

را کاهـــش می‌دهد که بـــه افزایش پایـــداری و بهره‌وری 
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منجـــر می شـــود. پذیـــرش موفـــق ایـــن فناوری ها به 

آموزش جامع کشـــاورزان، ارائه دستورالعمل های اجرای 

اســـتراتژی های مهار زیســـتی، ادغام آن ها بـــا ابزارهای 

نظارت دیجیتـــال و به کارگیری مؤثـــر روش های مدیریت 

یکپارچه آفات وابســـته اســـت. بااین حال، حمایت فعال 

دولت و نهادهـــای قانون گذار برای ایجاد سیاســـت ها و 

چارچوب های مناســـب، ضروری اســـت تا این تلاش ها 

.)2025 ,.Ivezic´ et al( موفقیت‌آمیز باشـــند

یکی دیگـــر از جنبه های مهـــم اجرای اســـتراتژی های 

مدیریت یکپارچه آفات، درک تأثیـــر تغییرات آب و هوایی 

بر پویایی آفـــات، بیماری هـــا و دشـــمنان طبیعی آن ها 

اســـت. تغییر اقلیـــم به طور عمیـــق بر توزیع و شـــیوع 

آفات و عوامـــل بیماری‌زا در سیســـتم های کشـــاورزی 

مختلف تأثیر می گـــذارد. افزایش دمـــا و تغییر الگوهای 

بارش می تواند زیســـتگاه های مناســـب برای بسیاری از 

گونه های آفـــات را تغییر دهد و منجر به هجوم بیشـــتر و 

ظهور تهدیدات جدید در مناطقی شـــود کـــه قبلًاً تحت 

تأثیر قـــرار نگرفتـــه بودند. ایـــن تغییـــرات می توانند بر 

توزیع و اثربخشـــی دشـــمنان طبیعی تأثیـــر بگذارند و 

توانایی آن ها در ســـرکوب آفات را کاهـــش داده و تعادل 

اســـتراتژی های مدیریت آفات را دســـتخوش تغییر کنند 

.)2025 ,.Ivezic´ et al(

در پاســـخ بـــه ایـــن چالشها، اتخـــاذ اســـتراتژی های 

مدیریت آفات ســـازگار با تغییـــرات آب و هوایی ضروری 

اســـت. این رویکرد شـــامل اســـتفاده از عوامـــل مهار 

زیســـتی انعطاف پذیر اســـت که می توانند در شـــرایط 

متغیر عملکرد مؤثر داشـــته باشـــند. به طورکلی، اجرای 

موفق مهار زیســـتی نیازمند تلاش‌هـــای هماهنگ برای 

ایجاد یـــک اســـتراتژی کشـــاورزی جامع اســـت که از 

استفاده از عوامل مهار زیستی پشـــتیبانی کند، آموزش 

و حمایت کشـــاورزان را تقویت کند و زیرساخت های لازم 

 Ivezic´( برای تولید و توزیـــع این عوامل را توســـعه دهد

.)2025 ,.et al

   نتیجه گیری

 با توجـــه به افزایـــش روزافزون جمعیت جهـــان، حرکت 

به سمت یک سیســـتم کشـــاورزی مولد که غذای کافی 

تولید نمایـــد و درعین حال از یکپارچگی محیط‌زیســـت 

برای نســـل های آینـــده محافظت کند، ضروری اســـت.

مهار زیســـتی به عنـــوان یـــک رویکـــرد انعطاف پذیر و 

پایدار برای به حداقل رســـاندن تلفات محصول ناشـــی 

از آفات، پتانســـیل لازم برای جایگزینی با آفت کشهای 

شیمیایی در سیســـتم های کشـــاورزی را دارند. یکی از 

روش هـــای نویـــن در مبـــارزه بـــا آفـــات و بیماری های 

گیاهی، اســـتفاده از موجـــودات زنده به عنـــوان عامل 

مهار زیســـتی می باشـــد. کاربرد عوامل مهار زیســـتی 

برای مهار آفات محصولات کشـــاورزی یک از ســـالم ترین 

و کارآمدترین روش ها می باشـــد. اســـتراتژی مهار آفات 

باید مبتنـــی بر ســـه اصل ذیل باشـــد: 1- شناســـایی 

صحیح آفات کلیـــدی 2 - معرفی دشـــمن طبیعی مؤثر 

علیه آفـــت کلیـــدی 3 – دیده بانی و پایـــش منظم آفت و 

دشـــمن طبیعی و ادامه پایش ضروری اســـت. استفاده 
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از عوامـــل مهـــار زیســـتی در ترکیب با ســـایر روش های 

مهـــار آفـــات در جهت اســـتفاده هـــر چـــه محدودتر از 

آفت کشهای شـــیمیایی در سیســـتم مدیریت یکپارچه 

آفـــات تعریـــف می گـــردد و جایـــگاه بســـیار خوبی در 

سیســـتم های زراعی و باغی دارد. مهار زیستی و مدیریت 

یکپارچـــه آفـــات با هـــر سیســـتم کشـــاورزی ازجمله 

کشـــاورزی ارگانیک و سنتی ســـازگار هســـتند و نقش 

ویـــژه‌ای را در رویکردهـــای حفاظت از محصـــولات ایفا 

می کنند، ازجمله اینکه باعث کاهش باقیمانده ســـموم 

در محصولات برداشت شده در سیســـتم های کشاورزی 

ســـنتی می شـــوند. شـــاخص های پایـــداری حرکت در 

جهت اســـتفاده کمتـــر از منابع ســـموم شـــیمیایی با 

اســـتفاده از عوامل زیســـتی حرکت در جهت کشاورزی 

پایـــدار را تأییـــد می نمایـــد. بااین حـــال، چالشهای 

نظارتـــی، مالی و آموزشـــی وجود دارد کـــه مانع پذیرش 

گســـترده تر عوامل مهار زیستی، می شـــود. رسیدگی به 

این موانع نیازمنـــد چارچوب های قانونی، پشـــتیبانی 

فنـــی و افزایش بودجه بـــرای تقویت زیرســـاخت تولید و 

توزیع عوامل مهار زیســـتی اســـت. اتخاذ مشـــوق ها و 

مقررات نوآورانه برای تحریک و ترویـــج تحقیقات در مورد 

عوامل مهار زیســـتی بســـیار مهم است.
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Biological Control Agents in Greenhouse Tomato Production

Abstract
Biological control is a key component of integrated pest management. Greenhouse 
tomato production holds great economic importance due to growing market demand. In 
line with global food safety trends, improving agricultural practices and pest management 
strategies is essential. The application of biological control agents can be an effective 
step toward producing healthy agricultural products while preserving the biodiversity 
of natural enemies. Among these, predatory insects are considered the most effective 
group. Sole reliance on chemical pesticides has led to adverse consequences such as 
reduced product quality and impaired pest management efficacy. This article reviews 
sustainable alternative solutions, including biological control agents, for managing 
tomato pests. Despite the recognized effectiveness of biological control, its application 
is still not widespread; therefore, promoting these agents can play a significant role in 
achieving sustainable agriculture.

Keywords:  Biological control, Integrated pest management (IPM), Greenhouse tomato, 
Biological control agents of pests
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   چکیده 
 نئونیکوتینوئیدها به عنوان سریع ترین کلاس در حال رشد حشـــره کشها، انقلابی در حفاظت از محصولات زراعی 
و باغی ایجاد کرده‌اند. ویژگی های منحصربه فرد این ترکیبات، ازجمله اثربخشـــی بالا علیه طیف وســـیعی از آفات، 
انعطاف پذیری در کاربرد و ماهیت سیســـتمیک که منجر به توزیع یکنواخت در بافت های گیاهی می شـــود، آن ها 
را به ابزاری کلیدی در کشـــاورزی مدرن تبدیل کرده اســـت. بااین‌وجود، همین ویژگی ها پایداری محیطی بالایی را 
فراهم آورده که به طور مســـتقیم با مخاطرات اکولوژیک و ســـمیت بالقوه برای ارگانیســـم های غیر هدف گره خورده 
است. اســـتامی پراید به عنوان حشره کشـــی از نســـل جدید، در ابتدا به دلیل ســـمیت کمتر برای زنبورهای عسل 
)به عنوان گرده‌افشـــان های حیاتی( موردتوجه قرار گرفت و جایگزینی نســـبتاًً ایمن تر برای مهار آفات محســـوب 
 )nAChR( شد. مکانیســـم عمل اســـتامی پراید بر هدف قرار دادن اختصاصی گیرنده های نیکوتین استیل کولین
در حشرات اســـت؛ بااین حال، شـــواهد نشـــان می‌دهد که کاربرد گســـترده و مداوم آن، با ایجاد پیامدهای منفی 
غیرمستقیم و مستقیم بر اکوسیســـتم ها همراه بوده اســـت. یکی از چالشهای اساســـی که در این مطالعه به آن 
پرداخته می شود، شـــواهدی از سمیت بالقوه اســـتامی پراید برای پستانداران اســـت که برخلاف پیشفرض های 
اولیـــه، نگرانی های جدی بـــرای سلامت گونه های غیـــر هدف ایجاد کرده اســـت. درنهایت، ایـــن مقاله ضرورت 
بازنگری در پروتکل هـــای مصرف این ترکیبات و نیاز بـــه رویکردهای مدیریت تلفیقی آفـــات )IPM( را برای کاهش 

ردپای زیســـت محیطی نئونیکوتینوئیدها تبیین می نماید.

واژگان کلیدی: اثرات سیستمیک، ارگانیسم های غیر هدف، سمیت پستانداران، مدیریت آفات.

   مقدمه
 از زمان آغاز انقلاب صنعتی و گســـترش شهرنشینی، 
تغییـــرات محیطـــی شـــتاب فزاینـــده‌ای یافتـــه و 
اکوسیســـتم های جهانی به کانون تجمع آلاینده های 
نوظهـــور و پایـــدار تبدیـــل شـــده‌اند. در ایـــن میان، 
بقایای محصولات بهداشـــتی، آلاینده های کشاورزی 
)نظیـــر تریازین هـــا و آفت کشهـــای ارگانوفســـفره(، 
ترکیبات کلـــره، بی فنیل هـــای پلی کلـــره )PCBs( و 

 )PAHs( هیدروکربن هـــای آروماتیک چندحلقـــه‌ای
به‌واســـطه پایداری بالا و تجمع زیســـتی، اثرات مخربی 
 Borpatragohain( بر تعادل اکولوژیک اعمال می کنند

.)2019 ,.et al
 تـــداوم حضور نهاده های شـــیمیایی در خـــاک، پیوند 
مســـتقیمی با خطر نشـــت و آلودگی منابـــع آب های 
زیرزمینـــی دارد. پتانســـیل انتقـــال ایـــن ترکیبات به 
ســـفره های آب زیرزمینـــی، تابعـــی از توانایی جذب 
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)Adsorption( آن ها در بســـتر خاک است؛ به طوری که 
ترکیبات با قابلیت جذب پایین، با ســـهولت بیشتری به 
افق های پایین تر نفـــوذ کرده و موجـــب آلودگی منابع 
آبـــی می شـــوند )Gupta and Khanna, 2018(. نرخ 
تجزیه این مـــواد در خاک به برهم کنش پیچیـــده‌ای از 
شرایط اقلیمی، ویژگی های بافتی خاک و خصوصیات 
 ;2018 ,.Sharma et al( فیزیوشیمیایی بســـتگی دارد
Wołejko et al., 2020(. علاوه بـــر مخاطـــرات آبـــی، 
اســـتفاده بی‌رویه از ســـموم برای مهار آفات و علف های 
هرز، منجر به تخریب تنوع زیســـتی خـــاک، تغییر در 
ترکیب معدنی و تضعیف ســـاختار فیزیکی آن شـــده 
اســـت که درنهایـــت سلامت کلـــی بوم ســـازگان های 

کشـــاورزی را به مخاطـــره می‌اندازد.
 تلفیق مکانیزاســـیون، ســـامانه‌های نویـــن آبیاری و 
کاربرد نهاده های شـــیمیایی در دهه های اخیر، منجر 
به جهش چشـــمگیری در شـــاخص های بهـــره‌وری و 
سودآوری بخش کشـــاورزی شده اســـت. بااین حال، 
تداوم این الگوی تولید، چالشهای زیســـت محیطی و 
بهداشتی گسترده‌ای را به همراه داشـــته است. در این 
میان، مدافعان صنایع شـــیمیایی با اســـتناد به رشـــد 
جمعیت جهانـــی و ضـــرورت ارتقای امنیـــت غذایی، 
اســـتفاده از این ترکیبات را راهکاری اجتناب ناپذیر برای 
 Vandenberg( تثبیت ســـطوح تولید فعلی می‌داننـــد
Warra and Prasad ;2020 ,.et al, 2020(. ایـــن تقابل 
دیدگاه ها، ضرورت گذار به ســـمت رویکردهای مدیریت 

پایـــدار را بیش از پیش نمایان می‌ســـازد.

 به طورکلـــی، نهاده های شـــیمیایی به عنـــوان ابزاری 
اســـتراتژیک در مدیریـــت تلفیقی آفـــات و بیماری ها، 
نقشـــی کلیدی در حفاظت از محصولات زراعی و باغی 
ایفا می کنند. بـــا توجه به اینکه بیـــش از ۵۰۰۰۰ گونه 
بیماری‌زای گیاهـــی، ۹۰۰۰ گونه کنـــه و ۸۰۰۰ گونه 
علف هرز در سراســـر جهان موجبـــات کاهش عملکرد 
محصـــولات را فراهم می‌آورنـــد، کاربـــردِِ منطقی این 
ترکیبـــات برای حفظ امنیـــت غذایی ضروری اســـت. 
بر اســـاس گزارش فائـــو )FAO, 2022( میزان کل مواد 
فعال مصرفی در بخش کشاورزی در سال ۲۰۲۰ حدود 
2/68 میلیـــون تن برآورد شـــده اســـت که ســـرانه ی 
مصرف جهانـــی آن 1/8 کیلوگرم در هـــر هکتار زمین 
زراعی و 0/37 کیلوگـــرم به ازای هر نفر گزارش شـــده 

. ست ا
 ترکیبات شـــیمیایی کشاورزی شـــامل طیف وسیعی 
از علف کشهـــا، قارچ کشهـــا، جونده کشهـــا، 
 ,.Sharma et al( نماتدکشها و حشره کشها هســـتند
2019(. میزان خســـارت ناشـــی از آفـــات و بیماری ها 
در محصولات اســـتراتژیک متفاوت اســـت؛ به گونه‌ای 
که نرخ تلفـــات جهانی ناشـــی از عوامل بیمـــاری‌زا در 
گندم )۱۰ تـــا ۲۸٪(، ذرت )۲۰ تا ۴۰٪( و ســـویا )۱۱ تا 
۳۲٪( گزارش شده اســـت )Savary et al., 2019(. این 
ارقام، محرک اصلیِِ افزایش ۱۵ تا ۲۰ برابری درشـــدت 
کاربرد نهاده های شـــیمیایی در سراســـر جهـــان بوده 
اســـت )Savary et al., 2019(. بـــر اســـاس داده‌های 
فائـــو )FAOUN, 2023(، ترکیـــب مصـــرف جهانی 
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آفت کشهـــا عمدتـــاًً شـــامل علف کشهـــا )٪۵۶(، 
قارچ کشهـــا )۲۵٪( و حشـــره کشها )حـــدود ٪۲۰( 

. ست ا
 حشـــره کشها از منظر شـــیمیایی در دسته بندی های 
مختلفی نظیر ارگانوکلره ها، کاربامات ها، پیرتروئیدها، 
نئونیکوتینوئیدها )NEOs( و اسپینوسین ها/بنزولوره ها 
طبقه بنـــدی می شـــوند. نئونیکوتینوئیدهـــا به عنوان 
کلاســـی نویـــن از حشـــره کشها، به دلیـــل کارایی 
بالا، به طور گســـترده در ســـطح جهان مورداســـتفاده 
 Fenibo ;2020 ,.Thompson et al( قـــرار می گیرنـــد
et al., 2021(. بااین‌وجـــود، شـــواهد علمی، مواجهه 
با این ترکیبات را بـــا مخاطرات جدی سلامت انســـان 
ازجمله ســـمیت عصبی، آســـیب های کبدی، اثرات 
ژنوتوکســـیک، ســـرطان‌زایی و اخـــتلال در عملکـــرد 
.)2020 ,.Thompson et al( تولیدمثل مرتبط می‌دانند

 در ســـال های اخیر، نگرانی های فزاینـــده‌ای پیرامون 
تهدیدات زیســـت محیطی گســـترده ناشـــی از کاربرد 
حشـــره کشهای نئونیکوتینوئید )NEOs( مطرح شده 
است )Sgolastra et al., 2020(. این کلاس از ترکیبات 
که در دهه ۱۹۸۰ کشـــف شـــدند، باعرضه نخســـتین 
مشـــتق تجاری یعنی »ایمیداکلوپریـــد« در اوایل دهه 
۱۹۹۰، وارد بازار کشاورزی شـــدند. نئونیکوتینوئیدها 
به‌واســـطه ویژگی هایـــی نظیر ماهیت سیســـتمیک، 
کارایی بـــالا در دوزهای پایین و ســـمیت ظاهراًً کم برای 
مهره‌داران )ازجمله انسان(، به ســـرعت مورد استقبال 
گســـترده قرار گرفتنـــد )Berheim et al., 2019(. در 

مقایســـه با ســـایر گروه های آفت کش، ایـــن ترکیبات 
قابلیت جذب ســـریع و انتقال گســـترده در بافت های 
گیاهی را دارا هســـتند. از نظر روش‌های کاربرد، برخی 
از این ترکیبـــات به طـــور اختصاصی بـــرای تیمار بذر 
)ماننـــد کلوتیانیدین(، برخـــی برای محلول پاشـــی 
)مانند اســـتامی پراید و تیاکلوپراید( و برخی دیگر برای 
هر دو روش )مانند ایمیداکلوپرید و تیامتوکســـام( تائید 
شـــده‌اند )Kundoo et al., 2018(. علاوه بر کاربردهای 
زراعی و باغی، نئونیکوتینوئیدهـــا در مهار آفات ناقل در 
دامپزشـــکی و مصارف خانگی نیز به طور گسترده به کار 
گرفته می شـــوند )Cimino et al., 2017( و در مدیریت 
حشـــرات مکنده و جونده از طریـــق بافت های گیاهی 
.)2018 ,Bass and Field( بسیار کارآمد عمل می کنند

 از منظر مکانیســـم اثر، این حشـــره کشها به گونه‌ای 
طراحی شـــده‌اند که ســـاختاری مشـــابه با نیکوتین 
داشته باشـــند و از این طریق، سیســـتم انتقال‌دهنده 
عصبی کولینرژیـــک را هـــدف قرار دهنـــد. برخلاف 
باورهای پیشـــین مبنی بر نیمه عمـــر بیولوژیکی کوتاه 
این ترکیبـــات، یافته هـــای اخیر نشـــان می‌دهند که 
نئونیکوتینوئیدها پایداری بســـیار بالایـــی در محیط 
داشـــته و می توانند تا ۱۹ ســـال در اکوسیســـتم باقی 
 Katic´ et ;2021 ,Costas-Ferreira and Faro( بمانند
al., 2021(. این ترکیبات در شـــرایط استاندارد )pH 7 و 
دمـــای ۲۰ درجه ســـانتی گراد(، حلالیت قابل توجهی 
در آب )بین 184 تـــا 590 میلی گرم در لیتـــر( دارند که 
تسهیل کننده جذب ســـریع و انتقال سیستمیک آن ها 
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به سراســـر گیاه به منظـــور ایجاد حفاظت سراســـری 
اســـت )Ellis et al., 2017(. بااین حـــال، ایـــن کارایی 
بـــا چالشهـــای اکولوژیـــک بزرگـــی همراه اســـت؛ 
به طوری کـــه تنهـــا حـــدود ۱۰٪ از حشـــره کشهای 
مصرفی به ارگانیسم هدف می‌رســـند و ۹۰٪ باقی مانده 
 )Leaching( در محیط پراکنده می شـــوند. این نشـــت
و پراکنـــش محیطـــی، منجر بـــه مواجهـــه غیر هدف 
ارگانیســـم ها و بروز اثرات مخرب بر تعادل اکوسیستم ها 

می گردد )Lin et al., 2020( )شـــکل ۱(.
ازآنجاکه نئونیکوتینوئیدها، به طور گســـترده استفاده 
می شوند، نگرانی های بهداشـــتی قابل توجهی را برای 
انســـان ها و اکوسیســـتم ها ایجاد می کنند و بر تعادل 
 Liu( و تولیدمثل )2021 ,.Xu et al( اکولوژیکی تأثیـــر
et al., 2021( و سیســـتم های عصبی انسان را مختل 

.)2020 ,.Thompson et al( می کننـــد

   ساختار شیمیایی و طبقه بندی نئونیکوتینوئیدها

 نئونیکوتینوئیدهـــا به عنـــوان آنالوگ های ســـاختاری 

نیکوتیـــن، ازجملـــه حشـــره کشهای ســـنتتیک بـــا 

 ,Hayes( خواص نوروتوکسیکِِ بارز محســـوب می شوند

1982(. از منظـــر شـــیمی آلی، این ترکیبات در دســـته 

گوانیدین ها/آمیدین هـــای هتروســـیکلیک جـــای 

می گیرند که دارای جانشـــین های عملکـــردی خاصی 

هستند. به طورکلی، ساختار مولکولی نئونیکوتینوئیدها 

از چهار جزء کلیدی تشـــکیل شـــده اســـت: یک هسته 

هتروســـیکلیک آروماتیـــک، پل‌های اتصالـــی، بخش 

هیدروهتروســـیکلیک یا گوانیدین/آمیدیـــن و یک گروه 

گیرنده الکترون )Electron-Withdrawing Group(. در 

ســـال های اخیر، روند توسعه مشـــتقات نوین این کلاس 

با هدف جایگزینی گروه های ســـیانو یـــا نیتروگوانیدین 

با گروه های عاملی ســـولفونامید یا مشـــتقات چرخه‌ای 

مشـــابه، به منظور تعدیل خواص فیزیوشـــیمیایی آن ها، 

.)2014 ,.Yang et al( شتاب بیشـــتری یافته اســـت

گونیســـت های گیرنده های   این ترکیبـــات به عنـــوان آ

نیکوتینیـــک اســـتیل کولین )nAChRs( در غشـــای 

پس سیناپســـی نورون های حشـــرات عمل کرده و باعث 

 ,.Borsuah et al( اخـــتلال در هدایت عصبی می شـــوند

2020(. در حـــال حاضر، هفـــت ترکیب اصلـــی از این 

کلاس به صـــورت تجاری عرضه می شـــوند که شـــامل 

ایمیداکلوپراید، استامی پراید، تیاکلوپراید، تیامتوکسام، 

کلوتیانیدیـــن، دینوتفـــوران و نیتن پیرام اســـت. از نظر 

طبقه بندی نسل شـــناختی، نئونیکوتینوئیدها به ســـه 

گروه اصلی تقســـیم می شـــوند:

۱. نســـل اول: مشـــتقات کلروپیریدینیل )شامل 

ایمیداکلوپرایـــد، نیتن پیـــرام، اســـتامی پراید و 

. ) ید پرا کلو تیا

۲. نســـل دوم: مشـــتقات کلروتیازولیل )شامل 

تیامتوکســـام و کلوتیانیدین(.

۳. نســـل ســـوم: مشـــتقات تتراهیدروفوریـــل 

.)2022  ,.Wang et al (

 علاوه بـــر ایـــن، بر اســـاس نوع گـــروه عاملـــی متصل 

بـــه ســـاختار گوانیدین/آمیدیـــن، ایـــن ســـموم بـــه 
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دو زیرگـــروه نیتروگوانیدین هـــا و ســـیانوآمیدین ها 

تقســـیم بندی می شـــوند. نیتروگوانیدین هـــا )ماننـــد 

ایمیداکلوپراید، تیامتوکســـام و کلوتیانیدیـــن( به دلیل 

حضـــور گـــروه N-nitro و اتم های اکســـیژن، ماهیتی 

قطبی تـــر و واکنشپذیری بالاتـــری دارنـــد. در مقابل، 

ســـیانوآمیدین ها )شـــامل اســـتامی پراید و تیاکلوپراید( 

به دلیل حضور گروه ســـیانو، قطبیـــت و واکنشپذیری 

 ;2004 ,.Iwasa et al( کمتری از خود نشـــان می‌دهنـــد

.)2021 ,.Pisa et al

 از نظـــر فارماکودینامیک و تعامل بـــا گیرنده های هدف، 

تفاوت های معناداری میان نســـل‌ها مشـــاهده می شود. 

 nAChR نسل اول عمدتاًً به عنوان آگونیســـت های جزئی

عمـــل می کنند، درحالی که نســـل دوم آگونیســـت های 

ضعیف تری هســـتند. نســـل ســـوم )مانند دینوتفوران( 

)2 0 0 9  , .Zapol ’skii et al ( یج  را ی  ها ئید تینو نیکو نئو یی  شیمیا ی  رها ختا سا  -2 شکل 

تعاملات عصبی پیچیـــده‌ای دارنـــد؛ به طوری که ضمن 

نشـــان دادن فعالیت های تحریک‌کنندگی عصبی مشابه 

کلوتیانیدین، در برخی شـــاخص های مســـدودکنندگی 

عصبی، رفتاری مشـــابه ایمیداکلوپراید نشـــان می‌دهند 

.)2015 ,.Simon-Delso et al(

  مکانیسم عمل مولکولی نئونیکوتینوئیدها

 هدف اصلی نئونیکوتینوئیدها و ســـایر حشره کشهای 

مرتبـــط، گیرنده هـــای اســـتیل کولین نیکوتینیـــک 

)nAChR( در سیســـتم عصبـــی مرکـــزی حشـــرات 

 .)2005 ;2003 ,Tomizawa and Casida( اســـت

ایـــن گیرنده هـــا، کانال های یونی وابســـته بـــه لیگاند 

)Ligand-Gated Ion Channels( در سیســـتم عصبی 

مرکـــزی بی مهـــرگان هســـتند کـــه واســـطه انتقـــال 
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عصبـــی کولینرژیـــک تحریکی محســـوب می شـــوند. 

نئونیکوتینوئیدهـــا، اسپینوســـین ها و آنالوگ هـــای 

نریستوکســـین، ســـه کلاس اصلـــی از حشـــره کشها 

هســـتند که با ایجاد تداخـــل در عملکـــرد فیزیولوژیک 

طبیعی nAChR، منجر به بروز اثرات ســـمی می شـــوند 

.)2013 ,.Jeschke et al(

 از نظـــر ســـاختاری، ایـــن گیرنده هـــا از زیرواحدهایی 

به صـــورت هتروپنتامر یا هموپنتامر تشـــکیل شـــده‌اند 

که حول یک منفذ کاتیونـــی انتخابی آرایـــش یافته‌اند. 

در یـــک هتروپنتامـــر، دو محـــل اتصال ارتوســـتریک 

)Orthosteric Sites( در حوزه خارج ســـلولی، در سطح 

مشـــترک میان زیرواحدهـــای α مجـــاور و زیرواحدهای 

β واقـــع شـــده‌اند؛ به طوری کـــه حلقه هـــای A تا C و 

حلقه هـــای D تـــا E به ترتیـــب مســـئول برهم کنـــش با 

بستر )Ligand( هستند )Corringer et al., 2000(. در 

ســـاختارهای هتروپنتامری، زیرواحدهای α حلقه های 

A، B و C را ارائـــه می‌دهنـــد، درحالی کـــه زیرواحدهای 

غیرα با فراهم کـــردن حلقه هـــای D، E و F محل اتصال 

.)2015 ,.Ihara et al( ارتوســـتریک را تکمیل می کنند

 نئونیکوتینوئیدهـــا به عنـــوان آگونیســـت هایی کـــه به 

نورون های پس سیناپســـی متصل می شـــوند، به صورت 

»آگونیســـت« )Agonist( عمل کرده و سیستم عصبی را 

تحریک می کنند )شـــکل ۳(. در شـــرایط فیزیولوژیک، 

اســـتیل کولین )ACh( با اتصال به گیرنـــده، موجب باز 

شـــدن کانال ها، ورود یون های +Na و خـــروج یون های 

 ;2001  ,Tomizawa and Casida( می گـــردد K +

Thany, 2010(. بااین حال، جایگزینی اســـتیل کولین 

توســـط نئونیکوتینوئیدهـــا منجـــر بـــه فعال ســـازی 

مفرط و مـــداوم گیرنده می شـــود. این پاســـخ دو فازی 

)Biphasic Response( شـــامل افزایش فرکانس تخلیه 

خودبه خـــودی )Spontaneous Discharge( و متعاقبـــاًً 

مسدود شدن انتشـــار عصبی اســـت که درنهایت منجر 

 ,Liu and Casida( به فلـــج و مـــرگ حشـــره می گـــردد

1993(. ایـــن فرآیند بـــا تحریک بی‌شازحـــد، منجر به 

آزادســـازی غیرطبیعی انتقال‌دهنده هـــای عصبی دیگر 

 γ-GABA نظیر دوپامیـــن، ســـروتونین، گلوتامـــات و

.)2009 ,.Taly et al( می شـــود

 nAChR اگرچه نئونیکوتینوئیدها برای هدف قرار دادن 

حشـــرات طراحی شـــده‌اند، امـــا وجـــود زیرگروه های 

مشابه از این گیرنده ها در بافت پســـتانداران، مخاطرات 

ســـمیت غیر هدف را افزایـــش می‌دهـــد. گیرنده های 

نیکوتینیـــک در پســـتانداران از ترکیـــب زیرواحدهـــای 

مختلف α )۹ نـــوع(، β )۴ نوع(، γ تشـــکیل شـــده‌اند 

)Tomizawa et al., 1999( و در گانگلیون هـــای اتونوم، 

ماهیچه هـــا، نخـــاع و نواحـــی مختلـــف مغـــز پراکنده 

 Tomizawa ;1998 ,.Yamamoto et al( شـــده‌اند

and Casida, 2011(. علاوه بـــر سیســـتم عصبی، این 

گیرنده ها در ســـلول های اپیتلیال برونش، ســـلول های 

اندوتلیال، لنفوســـیت ها، کراتینوســـیت ها و سلول های 

 ,Kumar and Meizel( کروم‌افین نیز یافـــت می شـــوند

.)2005

 ،)Binding Affinity( در ارزیابی ویژگی هـــای اتصـــال 
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گونیســـت های کامـــل  نئونیکوتینوئیدهـــا به عنـــوان آ

یـــا جزئـــی )Partial Agonists( گیرنده های حشـــرات 

و آگونیســـت های ضعیـــف گیرنده هـــای پســـتانداران 

گونیســـت های کامـــل در  طبقه بنـــدی می شـــوند. آ

دوزهـــای اشـــباع، قابلیت بـــاز کـــردن کانال هـــا را تا 

۱۰۰٪ )مشـــابه اســـتیل کولین( دارنـــد، درحالی کـــه 

آگونیســـت های جزئـــی با ایجـــاد جریان یونـــی کمتر، 

گونیســـت های کامـــل درون‌زا  می توانند حتـــی از اثر آ

 Houchat( یا اگزوژن جلوگیـــری کنند )Endogenous(

.)2020 ,.et al

  پیامدهـــای اکولوژیـــک و ســـمیت زیســـتی 

)E c o t o x i c i t y (

 گســـترش بی ســـابقه کاربـــرد نئونیکوتینوئیدهـــا در 

اکوسیســـتم های کشـــاورزی، ریســـک های ســـمیت 

قابل توجهـــی را بـــرای گونه هـــای غیر هـــدف، ازجمله 

ماهی هـــا، پرنـــدگان، پســـتانداران و انســـان ها بـــه 

همراه داشـــته اســـت )Zhang et al., 2023(. شـــواهد 

. )2 0 1 3  , .Chang et al(  ) ب ( ئید  تینو نیکو نئو یک  و   ) لف ا ( ین  ل کو ستیل  ا ر  حضو ر  د نی  تی نیکو ین  ل کو ستیل  ا ی  ها ه  یرند گ عملکرد   -3 شکل 

تجربـــی حاکـــی از آن اســـت کـــه نئونیکوتینوئیدها در 

محیط هـــای آبـــی، موجـــب بـــروز ســـمیت ژنتیکـــی 

)Genotoxicity( و تضعیـــف پاســـخ های ایمنـــی در 

ماهیان و ســـایر میکروارگانیســـم های آبـــزی می گردند. 

در اکوسیســـتم های خشـــکی، این ترکیبـــات از طریق 

تماس مســـتقیم با پوســـت یا انتقال در زنجیـــره غذایی 

)Biomagnification( ارگانیســـم‌ها را در معـــرض خطر 

قـــرار می‌دهند.

 در ایـــن میـــان، نرم تنـــان و کرم‌های خاکی به‌واســـطه 

تمـــاس مســـتقیم بـــا خـــاک و جـــذب ســـطحی، از 

آســـیب پذیرترین گروه ها محســـوب می شـــوند. به طور 

مشـــخص، مواجهه بـــا دوزهـــای بـــالای »دینوتفوران« 

)Dinotefuran( منجر به بروز تنش اکســـیداتیو و تخریب 

ســـاختاری لیپیدها، پروتئین ها و اسیدهای نوکلئیک در 

 ;2017 ,.Liu et al( بافت کرم های خاکی شـــده اســـت

Pang et al., 2020(. علاوه بر این، سرنوشـــت محیطی و 

نرخ تجزیـــه این مواد به شـــدت تحت تأثیـــر ویژگی های 

فیزیکوشـــیمیایی خاک قرار دارد؛ عواملی نظیر کیفیت 
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خـــاک، فعالیت های میکروبـــی، دما و میـــزان بارندگی، 

 )Dissipation( تعیین کننـــده پایـــداری یـــا اتلاف

 ,.Mörtl et al( نئونیکوتینوئیدهـــا در محیـــط هســـتند

.)2016

)Organ Toxicity( سمیت اندام و پاتولوژی   

 از منظـــر فیزیولوژیـــک، کبد به دلیل نقـــش محوری در 

 ،)Detoxification( متابولیسم و مسیرهای ســـم‌زدایی

هدف اصلی ســـموم نئونیکوتینوئید محسوب می شود. 

اگرچـــه آســـیب های کبدی شـــدید اغلب بـــا دوزهای 

بالای مواجهه همراه اســـت، اما این آســـیب ها معمولًاً با 

 )Anorexia( نشانه های سیستمیک نظیر کاهش اشتها

 ,.Thompson et al( و کاهـــش وزن بدن تداوم می یابنـــد

2020(. مطالعات مدل حیوانی نشان داده‌اند که تجویز 

خوراکی »ایمیداکلوپریـــد« در غلظت هـــای بالا، منجر 

به تغییـــرات پاتولوژیـــک در بافت‌های کبـــد، کلیه و مغز 

.)2010 ,.Beharvaj et al( می گردد

 علاوه بـــر کبـــد، سیســـتم های بیولوژیـــک دیگـــر نیز 

تحت تأثیـــر قـــرار می گیرنـــد؛ به طوری کـــه مواجهه با 

»تیامتوکســـام« در مدل های خرگوش، ســـمیت کبدی 

شـــدیدی را بـــر جای گذاشـــته اســـت. این ســـمیت با 

افزایـــش ســـطح بیلی‌روبین در خـــون و بـــروز تغییرات 

هیســـتوپاتولوژیک در بافـــت کبـــد، ازجملـــه نکـــروز 

)Necrosis(، آپوپتـــوز )Apoptosis( ســـلولی، نفـــوذ 

لنفوســـیتی و فیبروز ناشـــی از مرگ ســـلولی تائید شده 

.)2018 ,.El Okle et al( اســـت

  خصوصیات استامی پراید

 اســـتامی پراید، نخســـتین بار در ســـال ۱۹۸۴ تولید و در 

سال ۱۹۹۵ توسط شرکت نیپون ســـودا وارد چرخه تولید 

 ;1999 ,Yamamoto and Casida( تجاری در ژاپن گردید

Craddock et al., 2019(، یکی از پرکاربردترین ســـموم 

دســـته نئونیکوتینوئیدها در مدیریت آفـــات محصولات 

زراعی، میوه‌ای، ســـبزیجات و گیاهان زینتی محســـوب 

.)2021 ,.Moore et al ;2017 ,.Saha et al( می شـــود

 از منظر رفتار محیطـــی، حلالیت بالای اســـتامی پراید 

در آب، پتانســـیل بالایـــی بـــرای آلودگی منابـــع آب و 

 Gaweł et( زنجیره هـــای غذایـــی ایجـــاد می کنـــد

Xu et al ;2019 ,.al., 2019(. ایـــن ترکیـــب در برابـــر 

هیدرولیز شـــیمیایی در شرایط جوی نســـبتاًً مقاوم بوده 

و رونـــد تجزیه آن در محیط های آبی بســـیار کُُند اســـت 

)Wallace, 2014(. همچنیـــن، پایداری اســـتامی پراید 

در خـــاک بســـته به شـــرایط محیطـــی متغیر اســـت؛ 

به طوری کـــه نیمه عمر آن در شـــرایط مزرعـــه حدود ۲۳ 

روز و در شـــرایط کنترل شـــده آزمایشـــگاهی می تواند تا 

۴۵۰ روز گزارش شـــود که ایـــن امر می توانـــد منجر به 

انباشـــت در خاک و اثرات منفی بر میکروارگانیســـم های 

.)2018 ,.Renaud et al( خاکزی گـــردد

)Neurotoxicity( مکانیسم اثر و سمیت عصبی  

در حشـــرات، اســـتامی پراید بـــا هـــدف قـــرار دادن 

گیرنده هـــای اســـتیل کولین نیکوتینـــی )nAChR( در 

نورون هـــای پس سیناپســـی سیســـتم عصبـــی مرکزی 
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عمـــل می کنـــد )EL-Hak et al., 2022(. اتصال این 

لیگاند بـــه گیرنده، موجب تغییر در پتانســـیل غشـــای 

ســـلولی و اختلال در فرآینـــد انتقـــال پیام های عصبی 

می گـــردد. ایـــن فرآینـــد درنهایـــت منجر بـــه تحریک 

بی‌شازحد )Overstimulation( سیســـتم عصبی، بروز 

تشـــنج، فلج و مرگ حشـــره می شـــود.

 در مورد پســـتانداران، اگرچه انتخاب پذیری این سم بالا 

اســـت، اما اســـتامی پراید میل ترکیبـــی، قابل توجهی با 

گیرنده های نیکوتینی پستانداران نشـــان می‌دهد. این 

گیرنده ها به طور گســـترده در سیســـتم عصبی عضلانی 

)Neuromuscular system( و تولیدمثل توزیع شـــده‌اند 

که این امر ریســـک های ســـمیت غیر هـــدف را افزایش 

.)2022 ,.Phogat et al( می‌دهد

   فارماکوکینتیـــک: توزیـــع، متابولیســـم و دفـــع 

)ADME (

 پـــس از ورود بـــه بـــدن )از طریـــق مصـــرف خوراکی، 

استنشـــاق یا تماس پوســـتی(، اســـتامی پراید به‌واسطه 

جریـــان خون بـــه بافت هـــای مختلف توزیـــع می گردد 

)Ford and Casida, 2006(. مطالعات نشان داده‌اند که 

تجمع این مـــاده در بافت هـــای مختلف با قـــرار گرفتن 

در معرض مواجهه های مســـتقیم و غیرمســـتقیم مرتبط 

است )Bonmatin et al., 2021(. بقایای استامی پراید و 

متابولیت های آن در اندام های حیاتـــی نظیر کبد، مغز، 

دســـتگاه گوارش، بیضه و همچنین در ادرار گزارش شده 

 ;2014 ,Yeter and Aydın ;2011 ,.Zhang et al( است

.)2019 ,.Ichikawa et al ;2013 ,.Taira et al

 فرآیند متابولیســـم استامی پراید در پســـتانداران عمدتاًً 

 Phase( در کبد و از طریق مســـیرهای آنزیمی فـــاز یک

I Metabolism( صـــورت می گیـــرد. ایـــن فرآیند تحت 

 )CYP( P450 مدیریت سیستم‌های آنزیمی ســـیتوکروم

و همچنین آلدهید اکســـیداز )AO( انجام می شـــود که 

وظیفه اصلی آن ها تغییر ســـاختار مولکولی ســـم جهت 

.)2009 ,.Shi et al( تســـهیل دفع آن از بدن اســـت

سمیت استامی پراید

 بـــه دلیـــل کاربرد گســـترده و مســـتمر در کشـــاورزی، 

اســـتامی پراید به عنوان یـــک عامل ســـمیت‌زای بالقوه 

شـــناخته می شـــود که می توانـــد فیزیولـــوژی ایمنی، 

تعادل یونـــی )Ionic Homeostasis( و الگوهای رفتاری 

را مختل کند. حلالیـــت بالای این ترکیـــب و برهم کنش 

ســـریع آن بـــا بافت هـــای زنـــده، ریســـک مواجهـــه و 

 LD50 .آســـیب های زیســـتی را افزایـــش می‌دهـــد

اســـتامی پراید، برای قـــرار گرفتن در معـــرض خوراکی 

200-220 میلی گـــرم بر کیلوگرم )وزن بـــدن( در موش 

 ;2017 ,.Kong et al ;2017 ,.Gasmi et al( اســـت

Shamsi et al., 2021(. درحالی کـــه LD50 بـــرای قرار 

گرفتـــن در معـــرض آب آشـــامیدنی 1000 میلی گرم بر 

کیلوگرم وزن بدن در موش ها شناســـایی شـــده اســـت 

)Shahin ;2014 ,.Hataba et al, 2018(. مواجهـــه 

مزمن با اســـتامی پراید از طریق مســـیر خوراکی، منجر 

به بروز آسیب های ســـاختاری و عملکردی در اندام های 

حیاتـــی می گردد. شـــواهد نشـــان می‌دهنـــد که این 
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هپزشک گیا  ) ی ا حرفه  ( یجی ترو  - علمی  مه  فصلنا

 )Dose-dependent( ســـمیت به صورت وابســـته به دوز

عمل کـــرده و از طریق القای تنش اکســـیداتیو، منجر به 

تغییرات پاتولوژیک در بافت کبد و کلیه می شـــود. علاوه 

بر این، اخـــتلالات هماتولوژیـــک )خونـــی( و تغییرات 

بیوشـــیمیایی در پارامترهـــای کبدی نیـــز از پیامدهای 

 Chakroun( اصلی مواجهه مزمن محســـوب می شـــوند

Karaca et al ;2016 ,.et al., 2019(. همچنیـــن قـــرار 

گرفتن در معرض اســـتامی پراید با عدم تعـــادل یونی در 

داخل ســـلول ها مرتبط است، زمانی که اســـتامی پراید 

به طـــور خـــاص ســـطوح Ca2+ مخچـــه را افزایش داد 

 +Mg2 و +Na+/K+, Ca2که دلالـــت بر مهـــار فعالیـــت

.)2017 ,.Dhouib et al( در مغـــز مـــوش دارد ATPase

   تنش اکسیداتیو

 در هر دو گـــروه مهـــره‌داران و بی‌مهرگان، آســـیب های 

ســـاختاری ناشـــی از نئونیکوتینوئیدها به مولکول های 

حیاتی نظیر لیپیدها، پروتئین ها و اســـیدهای نوکلئیک 

)DNA(، عمدتاًً از طریق القای تنش اکســـیداتیو صورت 

می گیرد. ایـــن فرآیند بر اثـــر افزایش تولیـــد گونه های 

فعـــال اکســـیژن )ROS( و گونه هـــای فعـــال نیتروژن 

)RNS( رانـــش یافته و منجـــر به تخریب زنجیـــره‌ای در 

.)2018 ,.Wang et al( اجزای ســـلولی می گـــردد

 مطالعات مربوط بـــه مواجهه خوراکی با اســـتامی پراید، 

تغییـــرات گســـترده‌ای را در پارامترهای بیوشـــیمیایی 

و ســـاختاری نشـــان داده‌انـــد. در موش هـــای تحـــت 

 — )MDA( مواجهه، افزایـــش ســـطح مالون‌دی‌آلدئید

که شـــاخص اصلی پراکسیداســـیون لیپیدی است — 

در کنار تغییرات در ســـطح آنزیم‌های کبدی مشـــاهده 

 )GSH( شده اســـت. همچنین، کاهش سطح گلوتاتیون

)به عنـــوان یکـــی از اصلی تریـــن آنتی‌اکســـیدان های 

درون ســـلولی( و بروز تغییـــرات هیســـتوپاتولوژیک در 

بافت های کبد و کلیه، نشـــان‌دهنده تضعیف سیســـتم 

دفاع آنتی‌اکســـیدانی و آســـیب مســـتقیم به اندام های 

.)2019 ,.Karaca et al( هدف اســـت

 یافته های اخیـــر حاکی از پیچیدگی بیشـــتر این فرآیند 

در سطح متابولیک اســـت. مواجهه با اســـتامی پراید نه 

تنها منجر به افزایش ســـطح مالون‌دی‌آلدئید می گردد، 

بلکه باعـــث تغییـــر در پروفایـــل اســـیدهای آمینه نیز 

می شـــود. گزارش شـــده است که ســـطوح فنیل‌آلانین 

و سایر اســـیدهای آمینه شـــاخه‌دار )BCAAs( در بافت 

کبد موش هـــای در معرض ســـم، افزایـــش می یابد که 

این امر با کاهش فعالیت آنتی‌اکســـیدانی همبســـتگی 

مســـتقیم دارد. ایـــن مشـــاهدات نشـــان می‌دهند که 

اخـــتلال در مســـیرهای متابولیـــک اســـیدهای آمینه 

می توانـــد منجر بـــه تجمع لیپیـــدی شـــده و متعاقباًً از 

طریق ایجاد یک چرخـــه بازخورد، تنش اکســـیداتیو را 

.)2020 ,.Yan et al( تشـــدید نماید

     آپوپتوز و سمیت ژنی 1

 شـــواهد علمـــی نشـــان می‌دهند کـــه اســـتامی پراید 

فراتر از ایجـــاد تنش اکســـیداتیو، به عنـــوان یک عامل 

1. Apoptosis and Genotoxicity
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موتـــاژن )Mutagen( عمـــل کـــرده و بـــا مداخلـــه در 

الگوهـــای بیـــان ژن، تعادل ســـلولی را برهـــم می‌زند. 

این مـــاده از طریـــق ایجاد آســـیب های ســـاختاری به 

DNA و القـــای پاســـخ های بیولوژیک ثانویـــه، منجر به 

تداخـــل در فرآیندهای حیات ســـلولی می گـــردد. این 

 )Genotoxicity( پیامدها درنهایت به ســـمیت ژنتیکـــی

و ســـمیت ســـلولی )Cytotoxicity( ختم می شوند که 

می توانند آســـیب های جبران ناپذیری بـــه مواد ژنتیکی 

و بافت هـــای هـــدف وارد کنند.

  مکانیسم های تنظیم کننده آپوپتوز و مسیر ذاتی

 آپوپتـــوز، فرآیند مرگ برنامه‌ریزی شـــده و کنترل شـــده 

سلول اســـت که توســـط توازن دقیق میان پروتئین های 

Anti-( و ضد-آپوپتـــوز )Pro-apoptotic( پرو-آپوپتـــوز

apoptotic( تنظیم می شـــود. مواجهه با اســـتامی پراید، 

 Intrinsic( از طریق فعال ســـازی مســـیر آپوپتوز ذاتـــی

Apoptotic Pathway(، ایـــن تـــوازن را برهـــم می‌زند. 

محرک هـــای اصلی این مســـیر در مواجهه با این ســـم، 

شـــامل القای تنش اکسیداتیو شـــدید، آسیب مستقیم 

به ســـاختار DNA و تغییرات اپی‌ژنتیک یا تغییر در بیان 

ژن های تنظیم کننده چرخه ســـلولی اســـت.

۳. شواهد تجربی در مدل های سلولی

بـــر روی خطـــوط ســـلولی مختلـــف،  مطالعـــات 

مکانیســـم های آسیب‌رسان اســـتامی پراید را به تفصیل 

تائیـــد کرده‌انـــد:

ســـلول‌های عصبـــی )PC12(: تحقیقـــات  	•

نشـــان داده اســـت که تیمـــار ســـلول های PC12 با 

اســـتامی پراید منجر به کاهـــش قابل توجـــه نرخ بقا 

)Cell Viability(، افزایـــش آســـیب های ســـاختاری 

Caspase-( و القای آپوپتوز وابسته به کاســـپاز DNA

 ,.Annabi et al( می گـــردد )dependent apoptosis

.)2019

 :)HepG2 و SH-SY5Y( سلول های انسانی 	•

در مطالعـــات انجـــام شـــده بـــر روی ســـلول های 

نوروبلاســـتوم انســـانی )SH-SY5Y( و ســـلول های 

ســـرطان کبـــد انســـان )HepG2(، آســـیب های 

ژنتیکـــی ناشـــی از اســـتامی پراید به صورت وابســـته 

به دوز )Dose-dependent( مشـــاهده شـــده است؛ 

ایـــن امر تائیـــد می کند که شـــدت تخریـــب DNA با 

میزان مواجهه بـــا این ترکیـــب رابطه مســـتقیم دارد 

.)2018 ,.S¸enyildiz et al(

     ســـمیت تولیدمثلی و اختلالات سیســـتم گناد 

)Reproductive Toxicity(

اثرات استامی پراید بر عملکرد سیستم تولیدمثلی نر

 فرآیندهـــای تولیدمثلـــی بـــه دلیل حساســـیت بالای 

سیســـتم های هورمونـــی و ســـلولی بـــه آلاینده هـــای 

محیطی، ازجمله آفت کشها، یکی از آســـیب پذیرترین 

حوزه هـــا در مواجهه با ســـموم محســـوب می شـــوند. 

گزارش ها نشـــان می‌دهنـــد که حشـــره کشها با القای 

تنـــش اکســـیداتیو در بافت بیضه، سلامـــت تولیدمثلی 

را مختـــل می کننـــد )Mosbah et al., 2018(. در ایـــن 
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راســـتا، مطالعات گســـترده‌ای بر روی مدل های مختلف 

پســـتانداران، اثـــرات مخـــرب اســـتامی پراید را تائیـــد 

کرده‌انـــد:

• اخـــتلال در محـــور هورمونـــی و کیفیت اســـپرم: 

مواجهـــه مزمـــن بـــا اســـتامی پراید در موش هـــای 

صحرایی نـــر، منجر به کاهـــش معنادار و وابســـته به 

دوز در ســـطح تستوســـترون پلاســـما، تعداد اسپرم، 

 ,.Arıcan et al( تحـــرک و نرخ بقای آن هـــا می گـــردد

Toghan et al ;2020., 2020(. همچنیـــن، کاهش 

 )GnRH( ســـطح هورمون آزادکننده گنادوتروپیـــن

نشـــان‌دهنده اخـــتلال در محـــور هیپوتالامـــوس-

.)2020 ,.Toghan et al( هیپوفیز-گنـــاد اســـت

• تغییـــرات پاتولوژیـــک و ســـاختاری: در مدل های 

 ,.Kenfack et al( مختلف ازجمله خوکچـــه هنـــدی

2018( و موش هـــای صحرایی، تجویز اســـتامی پراید 

باعـــث کاهـــش وزن اندام های تولیدمثلـــی )بیضه، 

مجرای دفران و غدد پشـــتیبان( و بروز ناهنجاری های 

مورفولوژیـــک در ســـاختار بیضه شـــده اســـت. این 

آســـیب ها با افزایش غلظت گونه های فعال اکســـیژن 

)ROS( در بافـــت بیضه و کاهش عملکـــرد اندام های 

 Zhang et( پاسخ‌دهنده به تستوســـترون همراه است

.)2011 ,.al

• مکانیســـم های ســـلولی و پیام‌رســـانی ثانویه: در 

سطح مولکولی، اســـتامی پراید با مهار سنتز آدنوزین 

تری فســـفات )ATP( و آدنوزین مونوفسفات حلقوی 

 ،)Leydig cells( در ســـلول های لیدیـــگ )cAMP(

فرآیند تولیـــد هورمون هـــای اســـتروئیدی را مختل 

می کند که این امر نقشـــی کلیدی در کاهش ســـطح 

.)2020 ,.Ibrahim et al( تستوســـترون ایفا می کنـــد

اثرات بر سلامت دســـتگاه تناســـلی ماده و توســـعه 

جنینی

 نئونیکوتینوئیدهـــا و به‌ویژه اســـتامی پراید، تهدیدی 

جدی برای سلامت تولیدمثلـــی زنان و سلامت جنین 

محســـوب می شـــوند. یافته ها نشـــان می‌دهند که 

این ســـم می تواند منجر بـــه ایجـــاد ناهنجاری های 

مورفولوژیـــک پاتولوژیـــک در فولیکول های تخمدان، 

تغییـــرات متابولیک در بافـــت تخمـــدان و درنهایت 

.)2020 ,.Zhao et al( کاهش کیفیت جنینـــی شـــود

• تأثیر بـــر دوران ارگانوژنز و سلامـــت جنین: مواجهه 

با اســـتامی پراید در دوران حســـاس ارگانوژنز )ایجاد 

اندام هـــا( در موش‌هـــای بـــاردار، منجـــر بـــه بروز 

ناهنجاری های ســـاختاری در بافت های نرم و سیستم 

.)2018 ,Abou-Zeid( اســـکلتی جنین می گـــردد

• تأثیـــر بـــر کیفیـــت بلاستوسیســـت: مطالعات بر 

روی جنین های موش نشـــان داده اســـت که تمامی 

حشـــره کشهای نئونیکوتینوئیـــد اثـــرات منفـــی 

بر رشـــد جنینی دارنـــد. به طـــور مشـــخص، هر دو 

ترکیـــب اســـتامی پراید و تیامتوکســـام باعث کاهش 

کیفیت بلاستوسیســـت )Blastocyst( می شـــوند که 

این امـــر می تواند پی‌شزمینه شکســـت بـــارداری یا 

 ,.Babel’ová� et al( ناهنجاری هـــای مادرزادی باشـــد

.)2017
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    نتیجه گیری

 ایـــن مطالعـــه نشـــان داد کـــه اســـتفاده گســـترده از 

نئونیکوتینوئیدهـــا و به‌ویـــژه اســـتامی پراید، پیامدهای 

زیســـت محیطی ناخواســـته‌ای را به همراه داشته است 

که فراتر از مدیریت آفات اســـت. شـــواهد تجربی بیانگر 

این واقعیت اســـت که مواجهـــه با این ترکیـــب می تواند 

منجـــر بـــه اخـــتلالات فیزیولوژیک، ســـمیت انـــدام و 

آســـیب های تولیدمثلی در گونه‌های غیر هدف شـــود. 

لذا، تکیه صرف بـــر آفت کشهای مصنوعی با ریســـک 

سم شناســـی بالا، با اهداف توســـعه پایدار کشاورزی در 

تضاد اســـت. بـــرای گذار از مدیریت ســـنتی به ســـمت 

کشـــاورزی پایدار، ضروری اســـت که رویکردهای مبتنی 

بر »مهار زیســـتی« و جایگزینی تدریجـــی آفت کشهای 

مصنوعـــی با »آفت کشهای ســـبز« و ترکیبات زیســـتی 

)Biopesticides( مـــورد حمایـــت قرار گیـــرد. مدیریت 

هوشمندانه و کاهش وابستگی به نئونیکوتینوئیدها، گام 

حیاتـــی در جهت حفظ تنوع زیســـتی و سلامت عمومی 

بود. خواهد 
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Revisiting the safety of new generation neonicotinoids: Ecological 
health challenges and systemic toxicity of acetamiprid

Abstract
Neonicotinoids, as the fastest growing class of insecticides, have revolutionized 
the protection of agricultural and horticultural crops. The unique properties of these 
compounds, including high efficacy against a wide range of pests, flexibility in application, 
and systemic nature leading to uniform distribution in plant tissues, have made them 
a key tool in modern agriculture. However, these same properties have provided high 
environmental stability, which is directly linked to ecological risks and potential toxicity 
to non-target organisms. Acetamiprid, as a new generation insecticide, was initially 
considered due to its lower toxicity to honeybees (as vital pollinators) and was considered 
a relatively safer alternative for pest control. Acetamiprid’s mechanism of action is through 
the specific targeting of nicotinic acetylcholine receptors (nAChR) in insects; however, 
evidence suggests that its widespread and ongoing use has been associated with 
direct and indirect negative consequences on ecosystems. One of the key challenges 
addressed in this study is the evidence of the potential toxicity of acetamiprid to mammals, 
which, contrary to initial assumptions, has raised serious concerns for the health of non-
target species. Finally, this article explains the need to review the use protocols of these 
compounds and the need for integrated pest management (IPM) approaches to reduce 
the environmental footprint of neonicotinoids.

Keywords: Systemic Effects, Non-Target Organisms, Mammalian Toxicity, Pest 
Management.



56

هپزشک گیا  ) ی ا حرفه  ( یجی ترو  - علمی  مه  فصلنا

ملـی  تکا میک  ینا د و  ژنتیکی  ع  تنو

Closteroviridae ویروس های خانواده
ن ه تهرا نشگا ا ، د بع طبیعی ی و منا رز و ن کشا نشکدگا ا ، د ی رز و ه کشا نشکد ا ، د هپزشکی ه گیا گرو ؛       ه ا خو د با مهسا       آ

  mahsa.abadkhah@ut.ac.ir      :ایمیل

۱۴۰۵    ه   یرما ت   2 3  : لاین آن ر  نتشا ا     1 4 0 5 یبهشت  رد ا  3 0   : یرش پذ    ۱۴۰۵    یبهشت  رد ا     1 5 ی:  زنگر با     ۱۴۰۵    یبهشت  رد ا     0 2  : فت یا ر د

https://doi.org/10.22059/giahpzshsj.2026.107906

http://mahsa.abadkhah@ut.ac.ir


1405 بهار    

57

  چکیده 
ویروس های گیاهی خســـارات اقتصادی قابل توجهی ایجاد می کنند و تهدیدی برای کشـــاورزی پایدار هســـتند. 
ظهور مکرر بیماری های ویروســـی جدید عمدتاًً به دلیل تجارت بین‌المللی، تغییرات اقلیمـــی و توانایی ویروس ها 
برای تکامل ســـریع اســـت. مدیریت بیماری به  شدت به شناســـایی ســـریع و دقیق عوامل بیماری‌زا وابسته است. 
برای ویروس های شناخته شـــده، تشخیص شـــامل اختصاص دادن ویروسی اســـت که یک نمونه گیاهی را آلوده 
می کند به گروهـــی از ویروس هـــا که ویژگی های مشـــترکی دارنـــد معمولًاً به عنوان گونه شـــناخته می شـــوند. 
بااین حال، ویژگی تشـــخیص می تواند به ســـطوح طبقه بنـــدی بالاتر، به‌عنـــوان جنس یا خانواده، یا به ســـطوح 
پایین تر، به عنوان ســـویه یا گونه، نیز برســـد. در میان ویروس هـــای گیاهی، ویروس های RNA پتانســـیل بالایی 
برای تنوع ژنتیکی، تکامل ســـریع و ســـازگاری دارند. توصیف تنـــوع ژنتیکی جمعیت های ویروســـی، اطلاعات 
مرتبطی را در مـــورد فرآیندهای دخیل در تکامـــل و اپیدمیولوژی ویـــروس ارائه می‌دهد و بـــرای طراحی ابزارهای 
تشخیصی قابل‌اعتماد و توسعه اســـتراتژی های کنترل بیماری کارآمد و بادوام بسیار مهم است. تنگناهای ژنتیکی 
رویدادهای تصادفی هســـتند که تنوع ژنتیکی را در یک جمعیت محدود می کننـــد و منجر به ایجاد جمعیت هایی 

می شـــوند که می توانند منجر به رانش ژنتیکی شـــوند.

کلمات کلیدی: نوترکیبی، جهش، رانش ژن، سازگاری، تکامل

     1. مقدمه
جمعیت هـــای ویروس هـــای گیاهی از نظـــر ژنتیکی 
 .)2003 ,.Garcı´a-Arenal et al( ناهمگـــن هســـتند
توزیع فراوانـــی گونه هـــای ژنتیکـــی در جمعیت یک 
موجود زنده )ســـاختار ژنتیکی جمعیت( ممکن است 
با گذشـــت زمان تغییر کند و این فرآینـــد تکامل نامیده 
 .)2004 ,.Moya et al ;2013 ,.Rubio et al( می شـــود
تجزیه‌وتحلیل ســـاختار ژنتیکـــی و تکامل جمعیت ها، 
حوزه‌ای حیاتـــی در زیست شناســـی اســـت. در مورد 

عوامـــل بیماری‌زا که شـــامل ویروس‌هـــای گیاهی نیز 
می شـــوند، آگاهـــی از تکامـــل آن هـــا برای توســـعه 
اســـتراتژی های کنترل کارآمد و پایدار بسیار مهم است، 
زیرا این اســـتراتژی ها اغلب به دلیـــل تکامل جمعیت 
عامل بیمـــاری‌زا با شکســـت مواجه می شـــوند؛ غلبه 
بر ژن های مقاومت توســـط پاتوتیپ هـــای مقاوم، تنها 
 Garcí�a-Arenal and( قابل توجه ترین نمونـــه اســـت
Fraile, 2011(. پنج مکانیسم اساســـی وجود دارد که 
ساختار ژنتیکی و تکامل جمعیت های زیستی را تعیین 
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می کنند: جهش، نوترکیبی، انتخـــاب طبیعی، رانش 
.)2004 ,.Moya et al( ژنتیکی و مهاجـــرت

ویروس هـــای RNA بـــه دلیـــل تکثیر ســـریع، تولید 
جمعیت های بســـیار بزرگ و نرخ جهش بـــالا )حداقل 
105 برابر بیشتر از میزبان هایشان( که نتیجه‌ی فقدان 
فعالیت تصحیح RNA پلیمرازها است، پتانسیل بالایی 
برای تنـــوع ژنتیکی بالا، تکامل ســـریع و ســـازگاری با 
شـــرایط و محیط های جدید دارند. در بســـیاری از این 
ویروس هـــا، نوترکیبی ژنـــوم و/یا بازآرایـــی بخشهای 
ژنومی )شـــبه ترکیـــب( بین ســـویه های ویـــروس یا 
گونه های ویروس متفـــاوت، تنوع ژنتیکـــی را افزایش 
 Feng ;2008 ,Nagy( داده و تکامل را تســـریع می کند

.)2014 ,.et al
1.1. منابع تنوع ژنتیکی

تنـــوع ژنتیکـــی توســـط خطاهایـــی کـــه در طول 
تکثیر ژنوم هـــا رخ می‌دهـــد، ایجاد می شـــود. برای 
ویروس هـــا، دو نـــوع اصلـــی خطا که تاکنون شـــرح 
داده شـــده‌اند، جهـــش )بـــه معنای دقیـــق کلمه( و 
نوترکیبی هســـتند. تنوع ژنتیکی ایجادشـــده توسط 
جهش و نوترکیبی توســـط ســـه نیروی تکاملی دیگر 
محدود و ساختاریافته اســـت: انتخاب طبیعی، رانش 
.)2004 ,Chare and Holmes( ژنتیکی و جریـــان ژن

1.1.1 جهش
جهـــش فرآیندی اســـت که منجـــر به تفـــاوت بین 
نوکلئوتیدهـــای موجود در رشـــته دختـــر در طول 
همانندســـازی اســـید نوکلئیـــک و نوکلئوتیدهای 

موجود در رشـــته الگو می شـــود. جهش منبع اولیه 
تنوع در جمعیت ها اســـت، ازاین‌رو علاقه به تخمین 
نرخ وقوع آن وجود دارد. رابطه بیـــن فراوانی جهش 
و نرخ جهش نیز ممکن اســـت بســـته به اســـتراتژی 
تکثیـــر و تاریخچه زندگـــی ویروس متفاوت باشـــد 

.)2008 ,.Betancourt et al(
2.1.1. نوترکیبی

نوترکیبی عبارت است از تشـــکیل مولکول های اسید 
نوکلئیک کایمریـــک از بخشهایی که قبلًاً روی همان 
مولکول از هم جداشـــده‌اند یـــا در مولکول های والد 
مختلف وجـــود دارند. ایـــن معمولًاً، اما نه همیشـــه، 
در طول همانندســـازی رخ می‌دهـــد و می تواند یک 
مکانیســـم ترمیم برای ناهنجاری های ناشی از جهش 
باشـــد؛ بنابراین، نوترکیبی منجر به تبـــادل ژنتیکی 
می شـــود. تجزیه‌وتحلیـــل توالـــی جمعیت هـــای 
مختلـــف ویروس هـــای گیاهـــی RNA و DNA دار 
شـــواهدی ارائه می‌دهد که نوترکیبی ممکن اســـت 
منبع اصلی تنوع تکاملی باشـــد و ممکن اســـت برای 
برخی از گروه های ویروســـی اهمیت ویژه‌ای داشـــته 

.)2012 ,.Biswas et al( باشد
2.1. عوامل تکاملی در جمعیت ویروس ها

1.2.1. انتخاب طبیعی
انتخاب طبیعی یـــک فرآیند جهت‌دار اســـت که طی 
آن گونه هایی کـــه در یک محیط خاص مناســـب ترین 
هســـتند، فراوانی خود را در جمعیت افزایش می‌دهند 
)انتخاب مثبت یا تطبیقـــی(، درحالی کـــه گونه های 
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کمتـــر مناســـب، فراوانی خـــود را کاهـــش می‌دهند 
)انتخاب منفی یـــا تصفیه کننده(، این فرآیند توســـط 
تعـــاملات خاص متعـــدد ویروس هـــا بـــا میزبان های 
گیاهـــی، ناقلین و حتـــی بـــا ســـایر ویروس هایی که 
هم‌زمان همان گیاه را آلوده می کنند، تعیین می شـــود 

.)2011 ,.Acosta-Leal et al(
2.2.1. رانش ژنتیکی

رانش ژنتیکی شـــامل تغییـــرات تصادفـــی در فراوانی 
آلل ها در یک جمعیـــت محدود به دلیـــل نمونه گیری 
تصادفی ژن هـــا در زمـــان تولیدمثل اســـت. این امر 
مســـتلزم کاهش تنوع ژنتیکـــی و تثبیـــت گونه های 
خنثی انتخابی اســـت و تأثیر مهمی در کاهش شدید 
و ســـریع اندازه جمعیت ناشی از تنگناهای جمعیتی یا 
رویدادهـــای بنیان گذار دارد. رانـــش ژنتیکی می تواند 
در رویدادهـــای مختلف چرخه زندگـــی ویروس مانند 
حرکت ویروس بین ســـلول های گیاهـــی، انتقال بین 
گیاهـــان توســـط ناقلیـــن و تعامل بیـــن ویروس های 
.)2006 ,.Aylló�n et al( آلوده کننده مشـــترک رخ دهد

3.2.1. جریان ژن
درنهایـــت، مهاجـــرت )جریـــان ژن( بیـــن مناطـــق 
جغرافیایی متمایـــز، گیاهان یـــا بخشهای مختلف 
یک گیـــاه، عامـــل مهمی در شـــکل‌دهی ســـاختار 
ژنتیکـــی جمعیت های ویروســـی اســـت. مهاجرت 
زیاد، یکنواختـــی ژنتیکی بین جمعیت هـــا را افزایش 
می‌دهـــد و بنابراین تنـــوع ژنتیکی جهانـــی را کاهش 
می‌دهد. اگرچه جهـــش و نوترکیبی جـــزء ذاتی ژنوم 

ویـــروس و سیســـتم های تکثیـــر و بیان آن هســـتند، 
انتخاب طبیعی، رانش ژنتیکی و جریان ژن تحت تأثیر 
زیست شناســـی ویروس )مانند نوع و دامنـــه میزبان، 
ابزار و میزان پراکندگی(، شرایط محیطی و پارامترهای 
جمعیتی )مانند اندازه جمعیـــت و تاریخچه تنگناهای 

.)2000 ,.Gibbs et al( قـــرار می گیرنـــد )جمعیتی
از ویروس هایـــی   Closteroviridae خانـــواده 
تشکیل شـــده اســـت که با ویریون های قطبی، بدون 
پوشـــش و بلند )تا ۲۰۰۰ نانومتـــر( و انعطاف پذیر خود 
با دو پروتئین پوششـــی مشخص می شـــوند: پروتئین 
اصلی )CP( که بیشـــتر RNA ژنومی را می پوشـــاند و 
پروتئین فرعـــی )CPm( که در یکـــی از انتهای ویریون 
قرار دارد. اعضـــای آن بزرگ ترین ژنـــوم را در بین تمام 
ویروس هـــای گیاهـــی RNA با قطبیت مثبـــت دارند 
)تـــا 20 کیلوبایـــت(. اگرچه تعداد و موقعیت نســـبی 
چارچوب هـــای خواندن بـــاز )ORFs( بیـــن گونه ها 
متفاوت اســـت، اما یک ســـازمان‌دهی ژنومی مشترک 
وجـــود دارد. ORF هـــای نـــوع 1a و 1b پروتئین های 
مرتبط با همانندســـازی را با دامنه های حفاظت شده ی 
پروتئاز، متیل ترانسفراز، هلیکاز و RNA پلیمراز وابسته 
 ,.Alzhanova et al( کدگـــذاری می کننـــد RNA بـــه
ORFS .)2001 های پایین‌دســـت شـــامل یک ماژول 
پنـــج ژنی حفاظت شـــده که یـــک پروتئیـــن آب گریز 
کوچک با میـــل ترکیبی به غشـــاهای ســـلولی را کد 
می کند، یک همولوگ از پروتئین‌های شـــوک حرارتی 
گیاهـــی HSP70h( HSP70(، یک پروتئین تقریباًً 60 
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کیلودالتونی بـــا موتیف پروتئین پوششـــی واگرا، CP و 
 HSP70h هســـتند. عملکردهای فرضی برای CPm
عبارت‌اند از: حرکت ســـلول به ســـلول، مشـــارکت در 
مونتاژ کمپلکس های چنـــد زیر واحدی بـــرای تکثیر 
ژنوم و/یـــا ســـنتز RNA زیر ژنومـــی و مونتـــاژ ذرات 
ویروس، درحالی‌که پروتئین تقریبـــاًً ۶۰ کیلو دالتونی 
بـــرای اتصـــال HSP70h و CPm بـــه دم ذره مورد نیاز 
است. اســـتراتژی بیان ژنوم بر اســـاس موارد زیر است: 
)I(پردازش پروتئولیتیک پلی پروتئین کدگذاری شـــده 
توســـط 1a،  (II) ORFتغییر چارچـــوب ریبوزومی +1 
برای بیان ORF1b و )III( بیان ORF های پایین‌دست 
از طریق تشـــکیل RNA های زیر ژنومـــی هم تراز 3‹. 
 Ampelovirus, Crinivirus :سه جنس در این خانواده
 Al Rwahnih ;2002 ,.Fenby et al( and Closterovirus

.)2012 ,.et al
• Ampelovirus: ژنوم تک قســـمتی و منتقل شده 
توســـط شپشـــک آرد آلـــود و ژن CPm در پاییـــن 
دســـت ژن CP قرار دارد یـــا در برخـــی گونه ها فاقد 
آن اســـت. ویروس هـــای موردمطالعـــه در اینجـــا 
عبارت‌انـــد از: ویـــروس مرتبط بـــا پیچیدگی برگ 
انگـــور GLRaV ،3-GLRaV ،)1-GLRaV( ۱-5 و 
GLRaV-11 )عضو آزمایشـــی( و ویروس مرتبط با 
.)1-PMWaV( ۱ پژمردگی شپشـــک آرد آلود آناناس
• Crinivirus: ژنوم دو قســـمتی یا ســـه قسمتی 
و منتقل شـــده توســـط مگس ســـفید و ژن CP در 
بالادســـت ژن CPm قـــرار دارد. ویروس هـــای مورد 

بررســـی در اینجا عبارت‌انـــد از: ویـــروس مرتبط با 
رگبرگ زرد شـــاه توت )BYVaV(، ویـــروس اختلال 
کوتولگی زرد کدو )CYSDV(، ویـــروس رگبرگ زرد 
سیب‌زمینی )PYVV(، ویروس کوتولگی کلروتیک 
ســـیب‌زمینی شـــیرین )SPCSV(، ویـــروس کلروز 
گوجه فرنگـــی  )ToCV(و ویـــروس کلـــروز عفونی 

)TICV(. گوجه فرنگـــی
• Closterovirus: ژنـــوم تک قســـمتی که عمدتاًً 
توســـط شـــته منتقـــل می شـــود و ژن CP آن در 
پایین‌دســـت ژن CPm قـــرار دارد. ویروس هـــای 
موردمطالعه در اینجا عبارت‌اند از: ویروس تریستزای 
مرکبات )CTV( و ویروس مرتبـــط با پیچیدگی برگ 

.)2013 ,.Rubio et al( )2-GLRaV( ۲ انگـــور

      2. ابعاد تکامل ویروس های گیاهی
1.2. هم ترازی توالی های نوکلئوتیدی

توالی های نوکلئوتیـــدی از جدایه های جهانی اعضای 
خانـــواده Closteroviridae بـــا اســـتفاده از ســـایت 
 GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov)
و)http://www.dpvweb.net(  بازیابی می¬شـــوند. 
ژن های پروتئین پوششـــی ))CP یـــا )CPm( به دلیل 
حضـــور در همه ویروس هـــا و یک ناحیه ژنومی اســـت 
که توالی های بیشـــتری از آن در دسترس است انتخاب 
 CLUSTAL می¬شوند. هم ترازی چندگانه با الگوریتم
W کـــه در برنامه MEGA 5.05 پیاده ســـازی شـــده 

.)2011 ,.Tamura et al( اســـت، انجام می شـــود
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2.2. تجزیه‌وتحلیل توالی های نوکلئوتیدی
در حالت کلی برنامـــه MEGA 5.05 بـــرای موارد زیر 
اســـتفاده می¬شود: )I( اســـتنباط روابط فیلوژنتیکی 
بین جدایه های هرگونه ویروســـی با اســـتفاده از روش 
neighbor-joining، (II) تخمیـــن فواصل نوکلئوتیدی 
بین جفـــت توالی هـــا و تنوع هـــا )میانگیـــن فواصل 
Kimura-two- نوکلئوتیدی( بـــا اســـتفاده از مـــدل

parameter به عنـــوان مدل جایگزینـــی نوکلئوتیدی و 
)III( تخمین نســـبت بین جایگزینی غیـــر مترادف و 
 Pamilo-Bianchi-L با استفاده از روش )N/S( مترادف
برای مطالعه نقش انتخاب طبیعی در ســـطح پروتئین. 
 1 < N/S ،0 نشـــان‌دهنده تکامـــل خنثـــی ≈ N/S
 > N/S نشـــان‌دهنده انتخاب منفی یا خالص کننده و
1 نشـــان‌دهنده انتخاب مثبت یا تطبیقی است. برنامه 
DnaSP 5.10 بـــرای ارزیابی تمایز ژنتیکی و ســـطح 
جریان ژن بین کشـــورها یا مناطق جغرافیایی مختلف 
 Fst .مورداستفاده قرار می¬گیرد Fst با استفاده از آماره
می تواند مقادیـــری از 0، بدون تمایـــز ژنتیکی و جریان 
ژنی کامل تـــا 1، تمایز ژنتیکی کامـــل در نتیجه جریان 
ژنی صفر را بپذیرد. فقط کشـــورها یا مناطق جغرافیایی 
با بیـــش از چهار جدایـــه ویروس مورد تجزیـــه ‌و تحلیل 

.)2009 ,Librado and Rozas( قرار می¬گیرنـــد
نوترکیبی بین جدایه هـــای یک ویروس با اســـتفاده از 
برنامـــه RDP3 با الگوریتم های تشـــخیص نوترکیبی از 
 GENECONV، BOOTSCAN، MAXCHI، جمله
3SE ،CHIMAERA، SISCA و RDP را با اســـتفاده 

از مقادیر پیشفـــرض پارامترهایشـــان تجزیه ‌و تحلیل 
می شـــود. فقط رویدادهایی که حداقل توســـط چهار 
الگوریتـــم مختلف شناســـایی می¬شـــوند، به عنوان 
 Martin( مدرکی بـــرای نوترکیبی قابل قبول هســـتند

.)2010 ,.Martin et al ;2000 ,and Rybicki

    3. نتیجه
1.3. تنوع ژنتیکی بین جدایه های ویروس

شـــکل 1 روابط فیلوژنتیکی بیـــن جدایه های هرگونه 
ویروس را بـــه همراه طول شـــاخه که نشـــان‌دهنده 
فواصـــل ژنتیکـــی اســـت، نشـــان می‌دهـــد. برای 
هـــر ویـــروس، جدایه هـــا بـــه گروه هـــای ژنتیکی 
طبقه بندی شـــدند کـــه به عنوان کلادهایـــی در نظر 
گرفته می شـــوند کـــه تمـــام جدایه هـــا دارای فاصله 
نوکلئوتیدی بالاتر از 0.1 نســـبت به تمام جدایه های 
ســـایر کلادها هســـتند. ایـــن گروه ها بـــا کادرهای 
.)2013 ,.Rubio et al( خاکستری مشخص شده‌اند
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شکل 1. درخت های فیلوژنتیکی با روش  Neighbor-joining ژن های پروتئین پوششی ویروس های مختلف خانواده 

.)2013 ,.Rubio et al( Closteroviridae
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2.3. نوترکیبی
بیشـــتر ویروس های مورد بررســـی هیـــچ نوترکیبی 
در CP نشـــان ندادنـــد )جدول CP .)1 که ناشـــی از 
ســـه رویداد نوترکیبـــی مختلف شـــامل توالی های 
والدینـــی و جایگاه هـــای نوترکیبی مختلف اســـت 
)موقعیت هـــای نوکلئوتیدی تقریبـــی ۳۰۰، ۴۵۰ و 

.)2013 ,.Rubio et al(   ) CP  ۵۰۰ ژن

۳.۳. تجزیه‌وتحلیـــل و شـــواهد مربـــوط به تنوع 
ژنتیکی ویروس هـــای گیاهی

رویکردهـــای مختلفـــی ممکـــن اســـت بـــرای 
تجزیه‌وتحلیل تنـــوع ژنتیکـــی ویروس های گیاهی 
اســـتفاده شـــود. در ابتـــدا، گونه هـــا با تفـــاوت در 

با زیست ســـنجی ها، امـــکان شناســـایی گونه های 
بیشـــتری را فراهم می کنند. آخریـــن تلاش ها برای 
درک علل ظهور بیمـــاری، یعنی ظهـــور بیماری در 
یک جمعیت میزبان جدید یا افزایش ســـریع شـــیوع 
یا دامنه جغرافیایـــی یک بیمـــاری از پیش موجود، 
مفاهیم مکانیســـمی را که مبتنی بر طیف محدودی 
از عوامـــل توضیحـــی هســـتند، در یـــک چارچوب 
بزرگ تر )شـــکل 2( ادغام می کنند کـــه فرآیندهای 
طبیعی اکوسیســـتم هایی را که جمعیت ها در آن ها 
 ,.Martin et al( قرار دارنـــد، تشـــخیص می‌دهـــد

.)2011 ,Garcí�a-Arenal and Fraile ;2009

جدول1. رویدادهای نوترکیبی شناسایی شده در ژن های پروتئین پوششی ویروس های خانواده
)2013 ,.Rubio et al( .Closteroviridae 

خواص بیولوژیکـــی مانند علائمی 
کـــه در گونه های گیاهـــی میزبان 
مختلف ایجـــاد می کردنـــد، دامنه 
میزبانی آن هـــا یا خـــواص انتقال 
ناقل مشـــخص می شـــدند. توسعه 
فن هایـــی کـــه امـــکان توصیـــف 
ویژگی هـــای ویـــروس را غیـــر از 
ویژگی هـــای مربوط بـــه تعامل آن 
بـــا میزبان هـــا و ناقل هـــا فراهـــم 
می کرد، منجر به تغییر چشـــمگیر 
دیـــدگاه در ایـــن مطالعات شـــد. 
این فن هـــا اغلـــب حســـاس‌تر و 
تکرارپذیرتر هســـتند و در مقایســـه 
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یـــک  به عنـــوان  تنگنـــای جمعیتـــی   .4.3
ژنتیکـــی تنـــوع  تعدیل کننـــده اضافـــی 

حفظ تنـــوع، چالش ویـــژه‌ای بـــرای ویروس های 
گیاهی اســـت، زیرا با انتقـــال ویروس هـــای ناقل 
از گیاهی به گیـــاه دیگر و حتـــی در درون گیاهان، 
تنگناهای ژنتیکی شـــدیدی وجود دارد. تنگناهای 
جمعیتی می تواننـــد در طول تلقیـــح ناقل، حرکت 
ســـلول به ســـلول، دسترســـی بـــه آونـــد، انتقال 
آوندی، خروج آونـــدی، ورود بـــه بافت های خاص 
)ریشـــه های جانبـــی، آندوســـپرم، مریســـتم ها و 
غیره(، جـــذب ناقل، مهاجـــرت ناقل ویـــروس‌زا و 
 Ali et( عفونت های میزبـــان جایگزین رخ دهنـــد
al., 2006(. این شرایط، ســـاختار فضایی در نحوه 
توزیع تنوع ویروس در سراســـر گیـــاه و مزرعه ایجاد 
می کند؛ بنابرایـــن، اندازه گلـــوگاه در طول انتقال 
ویروس همیشـــه بـــا میـــزان تغییرپذیـــری بازیابی 
 Ali( شـــده در جمعیت مشتق شـــده مرتبط نیست

.)2008 ,and Roossinck

       4. بحث
چالش اصلـــی کشـــاورزی در قرن حاضـــر، تولید 
غـــذای مغذی بـــرای جمعیـــت رو به رشـــد جهان 
بـــه شـــیوه‌ای پایـــدار و درعین حـــال حفاظت از 
محیط‌زیســـت و سلامت انســـان اســـت. خسارات 
ناشـــی از آفـــات و بیماری هـــا تأثیـــر اقتصـــادی 
منفـــی قابل توجهی در کشـــاورزی دارنـــد، به‌ویژه 

بیماری هـــای ویروســـی نوظهـــور کـــه از اهمیت 
 Garcí�a-Arenal et( ویـــژه‌ای برخوردارنـــد

.)2001 ,.al
بـــرای هـــر ویـــروس مـــورد  ع ژنتیکـــی  تنـــو
تجزیه‌وتحلیـــل متفـــاوت بـــود، اگرچـــه بایـــد در 
نظـــر گرفته شـــود کـــه در برخـــی مـــوارد تعداد 
توالی هـــای موجـــود کـــم بـــوده و/یـــا ایـــن 
توالی هـــا از چنـــد مـــکان جغرافیایـــی بوده‌اند. 
ی  هـــا س  یرو و مپلو آ  ، هـــا س  یرو و یـــن  متغیرتر
1، 4 و 11 و  -GRLaV آلوده کننـــده‌ی انگـــور 
کلوســـتروویروس GLRLaV-2 بودند، درحالی که 
کرینی‌ویروس هـــا تنـــوع ژنتیکـــی بســـیار کمی 

.)2013 ,.Rubio et al( نشـــان دادنـــد
عوامـــل متعـــددی ســـاختار ژنتیکـــی و تنـــوع 
کلوســـتروویروس ها را شـــکل داده‌انـــد. )1( بـــه 
نظر می‌رســـد یک انتخـــاب منفی قوی مســـئول 
پایداری ژنتیکی بـــالا در فضا و زمـــان برای برخی 
از ویروس ها باشـــد. )2( مهاجرت به مســـافت های 
طولانـــی، احتمـــالًاً از طریق انتقال مـــواد گیاهی 
تکثیری آلوده توســـط انســـان، باعث شـــده است 
که جدایه هـــای ویروســـی از نظر ژنتیکی مشـــابه 
در مناطـــق جغرافیایـــی دوردســـت یافت شـــوند. 
)3( نوترکیبـــی بیـــن گونه های توالی هـــای واگرا، 
ژنوتیپ هـــای جدیـــدی ایجـــاد کـــرده و نقـــش 
مهمی در تکامـــل برخی از ویروس هـــای خانواده 
Closteroviridae ایفـــا می کنـــد. )4( تعامـــل 
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بیـــن ســـویه های ویـــروس یـــا بیـــن ویروس های 
مختلـــف در عفونت هـــای مختلـــط ممکن اســـت 
تجمـــع ســـویه های خاصـــی را تغییر دهـــد. )5( 
تغییـــر میزبان یا انتقال ویروس توســـط حشـــرات 
ناقل، به دلیـــل انتخـــاب مثبت گونه هـــای توالی 
با تناســـب بالاتـــر بـــرای تعامـــل میزبان-ویروس 
یا ناقل-ویـــروس )ســـازگاری( یا از طریـــق رانش 
ژنتیکـــی به دلیـــل انتخـــاب تصادفـــی گونه های 
توالی در طول گلـــوگاه جمعیتی مرتبـــط با فرآیند 
انتقال، تغییراتی را در ســـاختار جمعیت ویروســـی 
القـــا می کنـــد. به طورکلی، ویروس هـــای خانواده 
Closteroviridae تنـــوع ژنتیکـــی پایینی نشـــان 
دادند یا از گروه های ژنتیکی بـــا تنوع نوکلئوتیدی 
درون گروهـــی بســـیار پایین تشکیل شـــده بودند، 
همان طور کـــه در بســـیاری از ویروس های گیاهی 
دیگر یافت می شـــود که بـــه دلیل انتخـــاب منفی 

.)2004 ,.Li et al( قوی اســـت
ویروس های خانـــواده Closteroviridae توســـط 
حشـــرات ناقل منتقل می شـــوند کـــه عفونت های 
مختلـــط بیـــن ویروس ها یـــا ســـویه های مختلف 
یک ویـــروس را ترجیـــح می‌دهنـــد. عفونت های 
مختلـــط ممکن اســـت پیامدهـــای تکاملی مهمی 
داشـــته باشـــند، زیرا می توانند بـــر جمعیت درون 
ایزوله انواع ویروس )شـــبه گونه هـــا( تأثیر بگذارند 
و امـــکان تعامـــل و/یـــا نوترکیبی بیـــن موجودات 
مختلـــف ویـــروس را فراهـــم کنند کـــه می تواند بر 

 Rubio et( بیماری‌زایی و ســـازگاری تأثیر بگـــذارد
.)2013 ,.al

نوترکیبی نقـــش مهمی در تاریـــخ تکاملی خانواده 
Closteroviridae ایفـــا کـــرده اســـت. فـــرض بر 
این اســـت که جد ایـــن خانـــواده، یـــک ویروس 
رشـــته‌ای کوچک تر متشکل از ســـه ژن کد کننده 
پروتئین هـــای مرتبط بـــا همانندســـازی، پروتئین 
حرکتی شـــبه p6 و یـــک پروتئین پوششـــی واحد 

.)2006 ,.Dolja et al( بوده اســـت
وقـــوع bottlenecks در طبیعت از تنـــوع ژنتیکی 
کـــم جمعیت هـــای موجـــود و برون یابـــی یـــک 
رویداد تاریخی استنباط شده اســـت. گلوگاه های 
ژنتیکـــی ممکـــن اســـت در طـــول چرخه هـــای 
زندگی طبیعـــی ویروس هـــای RNA به طور مکرر 
رخ دهنـــد. رویدادهـــای انتقال، چـــه افقی و چه 
عمـــودی و عفونت های سیســـتمیک، رویدادهایی 
در چرخـــه زندگـــی ویروس هســـتند کـــه ممکن 
اســـت یک bottlenecks ایجاد کننـــد. تنگناهای 
جمعیتی در طـــول انتقال نیز ممکن اســـت عامل 
مهمی برای محـــدود کردن تنـــوع در یک جمعیت 

.)2004 ,Li and Roossinck( باشـــد

         نتیجه گیری
افزایـــش تعـــداد توالی هـــای نوکلئوتیـــدی و در 
دســـترس بودن ابزارهای تحلیلی پیچیده تر، درک 
بهتری از تکامل، ژنتیک جمعیـــت و اپیدمیولوژی 
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ویروس های خانـــواده Closteroviridae را فراهم 
 ,.Rubio et al ;2006 ,.Aylló�n et al( می کنـــد
2013(. تجزیه‌وتحلیـــل تنوع ژنتیکی و ســـاختار 
جمعیت، تنوع ژنتیکـــی محدودی را مانند ســـایر 
ویروس هـــای گیاهـــی نشـــان می‌دهد. بـــه نظر 
می‌رســـد این امر عمدتاًً توســـط یک انتخاب منفی 
قوی رخ می‌دهد کـــه با تعداد کم جانشـــینی های 
غیر مترادف نســـبت بـــه جانشـــینی های مترادف 
در ســـه جنس ایـــن خانواده نشـــان داده شـــده 
اســـت. برخی از ویروس هـــا، گروه هـــای ایزوله‌ای 
با واگرایـــی ژنتیکی زیـــاد بین گروه ها داشـــتند، 
اما هر گروه بســـیار همگـــن بـــود. تجزیه‌وتحلیل 
تنوع ژن های ویروس همچنین نشـــان داده اســـت 
کـــه آن هـــا از میزبان هـــا و ناقل هـــای یوکاریوتی 
خـــود متغیرتـــر نیســـتند. تنـــوع ژنتیکـــی پایین 
ممکن اســـت ناشـــی از نـــرخ جهش پایین باشـــد 

.)2001 ,.Alzhanova et al(
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Genetic diversity and evolutionary dynamics of viruses of the Closteroviridae family

Abstract
Plant viruses cause significant economic losses and pose a serious threat to sustainable 

agriculture. The frequent emergence of new viral diseases is largely driven by international 

trade, climate change, and the rapid evolutionary potential of viruses. Among plant viruses, RNA 

viruses exhibit a particularly high capacity for genetic diversity, rapid evolution, and adaptation 

due to their high mutation rates and large population sizes. Characterizing the genetic diversity 

of viral populations provides essential insights into the processes involved in virus evolution 

and epidemiology, and is crucial for designing reliable diagnostic tools and developing durable 

disease control strategies. Genetic bottlenecks are stochastic events that limit genetic diversity 

within populations, potentially leading to genetic drift and reduced adaptive potential. This review 

examines the genetic diversity and evolutionary dynamics of viruses belonging to the family 

Closteroviridae, which includes some of the most economically important plant viruses.

Keywords: Evolution،Fitness، Gene flow، Mutation، Recombination
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  چکیده 
قارچ هـــای جنـــس Trichoderma به عنوان یکـــی از موفق ترین عوامل مهار زیســـتی، نتیجـــه‌ی یک فرایند 
تکاملی پیچیده و چندبعدی هســـتند که طی آن، مجموعـــه‌ای از صفات ژنتیکـــی، فیزیولوژیکی و اکولوژیک 
به صـــورت هماهنـــگ شـــکل گرفته‌اند. این مقالـــه با تمرکـــز بر دیـــدگاه تکاملی، به بررســـی رونـــد تکامل 
مکانیســـم های مهار زیســـتی در Trichoderma می پردازد و نشـــان می‌دهد که توانایی این قارچ ها در رقابت، 
مایکوپارازیتیســـم، تولید متابولیت های ثانویـــه و القای مقاومـــت در گیاه میزبان، حاصـــل انتخاب طبیعی و 
ســـازگاری تدریجی با زیســـت بوم های متنوع خاکی و ریزوســـفر اســـت. تنوع ژنتیکی بالا در ســـطح گونه ها 
و ســـویه ها، به عنوان یکـــی از عوامل کلیـــدی موفقیـــت Trichoderma، امکان انعطاف پذیـــری عملکردی و 
پاســـخ مؤثر به شـــرایط متغیر محیطی و بیمارگربیمارگر های مختلـــف را فراهم کرده اســـت. در این چارچوب، 
تعاملات پیچیده Trichoderma بـــا گیاهان و میکروارگانیســـم های دیگر، نه تنها کارایـــی آن را به عنوان عامل 
مهار زیســـتی افزایش داده، بلکه نقش آن را در کشـــاورزی پایدار و کاهش وابستگی به سموم شیمیایی برجسته 
می سازد. نتایج این بررســـی نشـــان می‌دهد که درک فرآیندهای تکاملی حاکم بر شـــکل گیری صفات مهاری 
در Trichoderma، می توانـــد مبنایی علمی بـــرای انتخاب ســـویه های کارآمدتر و بهینه ســـازی کاربرد عملی 

آن ها در سیستم های کشـــاورزی باشد.

کلمات کلیدی: Trichoderma؛ مهار زیستی؛ تکامل؛ تنوع ژنتیکی؛ نیروهای تکاملی؛ مایکوپارازیتیسم

     1. مقدمه
گونه هـــای قـــارچ Trichoderma spp. به عنوان یکی 
از موفق تریـــن عوامـــل مهـــار زیســـتی و محرک های 
رشد گیاه، جایگاه برجســـته‌ای در کشـــاورزی پایدار 
یافته‌اند. ایـــن جنس به دلیـــل توانایی بـــالا در مهار 
عوامل بیمـــاری‌زای گیاهی، ســـازگاری گســـترده با 
زیســـتگاه های متنوع و تعامل مؤثر بـــا گیاهان، به طور 
گسترده در ســـامانه های مدیریت زیســـتی بیماری ها 
 ;2019 ,.Kubicek et al( مورداستفاده قرارگرفته است

Schalamun & Schmoll, 2022( . بااین حـــال، 
شـــواهد فزاینده ژنومی و ژنتیکی نشـــان می‌دهد که 
Trichoderma یک گروه یکنواخت از نظر توانایی مهار 
زیستی نیســـت و گونه ها و حتی ســـویه های مختلف 
آن می تواننـــد تفاوت هـــای قابل‌توجهـــی در عملکرد 
 Mukherjee &( مهار زیســـتی از خود نشـــان دهنـــد
Jambhulkar et al ;2013 ,Horwitz., 2024(. جنس

Trichoderma  شـــامل تعداد زیـــادی گونه با پراکنش 
جهانی اســـت کـــه در زیســـتگاه هایی نظیـــر خاک، 
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بقایای گیاهی، ریزوسفر گیاهان و محیط های طبیعی 
 ,Schalamun & Schmoll( گوناگون یافت می شـــوند
 ،NCBI 2022(. بر اســـاس داده های موجود در پایگاه
بیش از ۴۰۰ گونه توصیف شـــده و بیش از ۱۸۰۰ گونه 
طبقه بندی نشـــده بـــرای ایـــن جنس گزارش شـــده 
اســـت که بیانگر تنوع ژنتیکی بســـیار بالای آن است 
)Schalamun & Schmoll, 2022(. مطالعات تکاملی 
نشـــان می‌دهند کـــه فرآیندهایـــی مانند کســـب و از 
دســـت ‌دادن ژن، انتقال افقی ژن و فشارهای انتخابی 
مختلـــف در طول تاریـــخ تکاملی این جنـــس، منجر 
به شـــکل گیری اســـتراتژی های متنوعی بـــرای بقا، 
 Druzhinina( رقابت و مهار عوامل بیماری‌زا شـــده‌اند
Monte ;2018 ,.et al, 2023(. نتایج مطالعات نشـــان 
می‌دهد که جنـــس Trichoderma حدود ۶۶ میلیون 
ســـال پیش تکامل یافته و تنـــوع امـــروزی آن نتیجه 
رویدادهـــای متعدد ژنتیکی در طول این فرایند اســـت 

.)2022 ,Schalamun & Schmoll(
پژوهشهای ژنومیکـــس تطبیقی نشـــان داده‌اند که 
گونه هـــای Trichoderma دارای ژنی محافظت شـــده 
شـــامل حدود ۷۰۰۰ ژن هســـتند که پایه‌ای مشترک 
بـــرای قابلیت های زیســـتی آن هـــا فراهـــم می کند 
)Schalamun & Schmoll, 2022( . این هســـته ژنی 
عمدتاًً شـــامل ژن های مرتبط با متابولیســـم، تنظیم 
رونویســـی، انتقال کربوهیدرات‌ها و تولیـــد آنزیم های 
تجزیه کننده دیواره ســـلولی اســـت که در فرآیندهایی 
مانند مایکوپارازیتیســـم، رقابت زیســـتی و برهم کنش 

 ,.Kubicek et al(. قارچ–گیـــاه نقش کلیـــدی دارنـــد
2019( در مقابل، بخـــش متغیر ژنوم شـــامل ژن ها و 
خوشـــه هایی اســـت که اغلب با تولید متابولیت های 
ثانویه، ســـازگاری اکولوژیکی و ویژگی های اختصاصی 
)2021 ,.Li et al(.  مهار زیســـتی مرتبـــط هســـتند

پیشـــرفت های اخیـــر در تعیین توالی ژنوم در ســـطح 
کروموزومی امـــکان بررســـی دقیق تر ســـاختار ژنوم 
 ،AT ازجملـــه بلوک هـــای غنـــی از ،Trichoderma
عناصر متحرک، بقایای رویدادهای ترانسپوزیســـیونی 
و خوشـــه های ژنی متابولیت های ثانویه را فراهم کرده 
اســـت )Li et al., 2021( . این مطالعات نشان داده‌اند 
که تفاوت هـــای بین گونـــه‌ای و درون‌گونه‌ای شـــامل 
پلی مورفیســـم های تک نوکلئوتیـــدی، جابجایی های 
کروموزومی و تغییرات ســـاختاری ژنوم است که نقش 
مهمی در شـــکل گیری تنوع ژنتیکی ایـــن جنس ایفا 
 .)2021 ,.Li et al ;2019 ,.Kubicek et al( می کننـــد
علاوه بـــر تنوع در ســـطح گونـــه‌ای، مطالعات ژنتیک 
جمعیت نشان می‌دهند که ســـویه های مختلف درون 
یک گونه Trichoderma  نیز می توانند از نظر ســـاختار 
ژنتیکی تفاوت های قابل توجهی داشـــته باشـــند. این 
تفاوت هـــا اغلب بـــا تغییـــر در ویژگی های زیســـتی، 
توانایی رقابت، شدت مایکوپارازیتیســـم و کارایی مهار 
زیستی همراه است )Ismaiel et al., 2024( .فشارهای 
انتخابی متفـــاوت در زیســـتگاه‌های گوناگون منجر به 
تکامل اســـتراتژی های متنوعی در گونه ها و سویه های 
Trichoderma  برای بقا، رقابت و مهار عوامل بیماری‌زا 
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شـــده اســـت )Monte, 2023( . در مجموع، شواهد 
موجود نشـــان می‌دهد که قـــدرت مهار زیســـتی در 
Trichoderma spp.  حاصـــل برهم‌کنـــش پیچیده‌ای 
از تنوع ژنتیکی، نیروهای تکاملی و ســـاختار جمعیت 
است؛ بنابراین، بررســـی هم‌زمان ژنوم، تکامل و ژنتیک 
جمعیت ایـــن قارچ هـــا می توانـــد درک عمیق تری از 
مکانیســـم های زیربنایی مهار زیســـتی فراهم کرده و 
زمینه را برای انتخاب و به کارگیری هدفمند ســـویه های 
 Kubicek et(. کارآمدتر در کشاورزی پایدار فراهم سازد

)2022 ,Schalamun & Schmoll ;2019 ,.al

     ۲. ژنتیک جمعیت و تنوع ژنتیکی در گونه های 
.Trichoderma spp

مطالعات ژنتیک جمعیـــت و ژنومیک نشـــان داده‌اند 
کـــه گونه هـــای Trichoderma spp.  از ســـطح بالایی 
از تنـــوع ژنتیکی برخوردارنـــد؛ تنوعی کـــه نه تنها در 
ســـطح بین گونـــه‌ای، بلکـــه در ســـطح درون گونه‌ای 
و حتی میـــان ســـویه های یک گونـــه نیـــز به‌وضوح 
 El-Sobky ;2024 ,.Ismaiel et al(. مشاهده می شود
et al., 2024( بررســـی ایزوله هـــای متعلق به یک گونه 
نشـــان داده اســـت که ســـویه‌ها می توانند الگوهای 
ژنتیکی متمایزی داشـــته باشـــند، حتی زمانی که از 
زیســـتگاه های مشـــابه یا مناطـــق جغرافیایی نزدیک 
جداســـازی شـــده‌اند که این موضوع بیانگـــر وجود 
ســـاختار جمعیتـــی پیچیـــده در این جنس اســـت 
)Ismaiel et al., 2024(. تحلیل هـــای مبتنـــی بـــر 

 ITS rDNA نشـــانگرهای مولکولـــی و توالی ناحیـــه
نشـــان داده‌اند کـــه تنـــوع ژنتیکـــی قابل توجهی در 
جمعیت هـــای Trichoderma  وجـــود دارد و این تنوع 
می تواند با منشـــأ اکولوژیکی و شـــرایط زیســـتگاهی 
 )2024 ,.El-Sobky et al( ســـویه ها مرتبـــط باشـــد
  rep-PCR،ISSR همچنین، استفاده از نشـــانگرهای.
و SCoT وجـــود پلی مورفیســـم ژنتیکـــی بـــالا را در 
جمعیت های طبیعی Trichoderma  تأیید کرده است 
که نشـــان‌دهنده نقش فرآیندهایی مانند جریان ژنی، 
سازگاری محلی و فشـــارهای انتخابی در شکل گیری 
 ,.El-Sobky et al( ساختار جمعیت این قارچ ها اســـت

.)2019 ,.Hewedy et al ;2024
در ســـطح ژنومی، مطالعـــات ژنومیکس مقایســـه‌ای 
  Trichoderma نشـــان داده‌اند که تنـــوع ژنتیکـــی در
شـــامل تغییرات در اندازه ژنوم، محتـــوای GC، تعداد 
ژن هـــا، آرایـــش کروموزومـــی و معماری ژنوم اســـت 
)Kubicek et al ;2021 ,.Li et al., 2019(. ایـــن 
تفاوت ها عمدتاًً ناشـــی از رویدادهـــای تکاملی نظیر 
تکثیر ژنـــی )Duplication(، حـــذف ژن، بازآرایی های 
ســـاختاری و انتقال افقی ژن هســـتند کـــه در طول 
زمان به گســـترش یـــا انقبـــاض خانواده هـــای ژنی 
مرتبط بـــا برهم کنشهای زیســـتی منجر شـــده‌اند 
)Li et al ;2018 ,.Druzhinina et al., 2021(. افزون بر 
این، شـــواهدی از تنوع ژنتیکی در ژنوم میتوکندریایی 
گونه هـــای Trichoderma گزارش‌شـــده اســـت کـــه 
بیانگـــر تاریخچه های تکاملـــی متفـــاوت در گونه ها و 
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 Wang et( جمعیت هـــای مختلف ایـــن جنس اســـت
al., 2024(. مطالعات ژنتیک جمعیت نشـــان داده‌اند 
 Trichoderma که تنوع ژنتیکی بالا در جمعیت هـــای
امکان ســـازگاری ســـریع با شـــرایط محیطی متغیر، 
میزبان های مختلـــف و رقابت با میکروارگانیســـم های 
 .)2014 ,.Srivastava et al( دیگر را فراهـــم می‌کنـــد
این تنـــوع ژنتیکی همچنیـــن با تنوع عملکـــردی در 
ویژگی های آنتاگونیستی همراه اســـت؛ به گونه‌ای که 
ســـویه هایی با پروفایل ژنتیکی متفـــاوت، توانایی های 
متفاوتی در مهار رشـــد عوامل بیمـــاری‌زای گیاهی از 
 ;2024 ,.Jambhulkar et al( خود نشـــان می‌دهنـــد
Hewedy et al., 2019(. در مطالعـــات گلخانـــه‌ای، 
 Fusarium اختلاف معنـــی‌داری در میزان مهار رشـــد
oxysporum  و کاهش شـــدت بیماری میان سویه های 
مختلف Trichoderma گزارش شـــده اســـت که این 
تفاوت ها با تنوع ژنتیکی ســـویه‌ها همبستگی داشته 
اســـت )Hewedy et al., 2019(. شـــواهد حاصل از 
مطالعات ژنتیـــک جمعیت و ژنومیک نشـــان می‌دهد 
که تنـــوع ژنتیکی در ســـطح جمعیت یکـــی از عوامل 
کلیـــدی در موفقیـــت Trichoderma spp.  به عنوان 
عوامـــل مهار زیســـتی اســـت. ایـــن یافته هـــا تأکید 
می کنند کـــه همـــه ســـویه های یک گونـــه ظرفیت 
یکسانی برای مهار زیســـتی ندارند و انتخاب سویه های 
کارآمد باید بر پایه شـــناخت دقیق ســـاختار جمعیت 
 Mukherjee &( و تنوع ژنتیکـــی آن ها انجـــام شـــود

.)2024 ,.Ismaiel et al ;2013 ,Horwitz

     ۳. ابزارهای کلیـــدی مطالعه‌ی تنوع ژنتیکی در 
.Trichoderma spp

مطالعـــه تنـــوع ژنتیکـــی در گونه هـــا و ســـویه های 
Trichoderma  بـــا بهره گیـــری از مجموعـــه‌ای از 
ابزارهای مولکولی، ژنومی و فیلوژنتیکی انجام شـــده 
اســـت. روش های کلاســـیک مبتنی بـــر توالی ناحیه 
ITS rDNA به عنـــوان یکـــی از پرکاربردتریـــن ابزارها 
برای شناســـایی گونه ها و بررســـی تنوع ژنتیکی اولیه 

مورداســـتفاده قرارگرفته‌اند
)El-Sobky et al., 2024(. این روش ها امکان مقایسه 
ســـریع و اســـتاندارد ایزوله ها را فراهـــم می کنند، اما 
توان تفکیک محدودی در ســـطح درون گونه‌ای دارند. 
برای بررســـی دقیق تر تنوع درون گونه‌ای، اســـتفاده از 
 SCoT و rep-PCR،  ISSR نشانگرهای مولکولی مانند
به طور گســـترده به کاررفته است. این نشانگرها توانایی 
بالایـــی در تفکیک ســـویه های نزدیک به هـــم از نظر 
فیلوژنتیکی داشـــته و ارتباط میان الگوهای ژنتیکی و 
 El-Sobky( منشأ اکولوژیک سویه ها را آشـــکار کرده‌اند
Hewedy et al ;2024 ,.et al., 2019(. به کارگیری این 
ابزارها نشـــان داده اســـت که پلی مورفیســـم ژنتیکی 
بـــالا در جمعیت هـــای Trichoderma با تفـــاوت در 
 Hewedy(.  کارایـــی مهار زیســـتی همبســـتگی دارد
et al., 2019(در ســـال های اخیـــر، تعییـــن توالـــی 
کل ژنوم و ژنومیکس مقایســـه‌ای به عنـــوان ابزارهای 
اصلی مطالعه تنوع ژنتیکـــی در Trichoderma  مطرح 
 .)2021 ,.Li et al ;2019 ,.Kubicek et al( شـــده‌اند
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این رویکردها اطلاعات جامعی درباره ســـاختار ژنوم، 
تعـــداد ژن ها، عناصـــر متحرک، خوشـــه های ژن های 
متابولیت های ثانویه و تغییرات ســـاختاری ژنوم فراهم 
کرده‌اند. مقایسه ژنوم ســـویه های مختلف نشان داده 
اســـت که تفاوت در خوشـــه های ژنی، به‌ویژه ژن های 
مرتبط بـــا متابولیت هـــای ثانویه، مایکوپارازیتیســـم و 
ترشـــح آنزیم هـــا، می تواند بـــا تفـــاوت در ویژگی های 
آنتاگونیســـتی و قدرت مهار زیســـتی مرتبط باشـــد 
 Schalamun ;2021 ,.Li et al ;2019 ,.Kubicek et al(
Schmoll &, 2022(. تحلیل هـــای فیلوژنومـــی 
مبتنی بـــر ژنوم کامل، نســـبت به روش هـــای مبتنی 
بر یک یا چنـــد ژن، روابـــط تکاملی دقیق تـــری میان 
گونه هـــا و ســـویه های Trichoderma  ارائـــه می‌دهند 
و امـــکان شناســـایی خوشـــه های ژنتیکی مجـــزا در 
میـــان جدایه هـــای مورداســـتفاده به عنـــوان عوامل 
 ,.Hermosa et al( مهار زیســـتی را فراهـــم کرده‌انـــد
Schalamun & Schmoll ;2004, 2022(. همچنین، 
بررســـی ژنوم هـــای میتوکندریایی به عنـــوان یک ابزار 
مکمل، دیدگاه جدیـــدی درباره تنـــوع درون گونه‌ای و 
تاریخچه های تکاملـــی این جنس قارچـــی ارائه داده 

.)2024 ,.Wang et al( اســـت

    ۴. پایـــه ژنتیکـــی مهـــار زیســـتی در قـــارچ 
.Trichoderma spp

پایه ژنتیکـــی مهـــار زیســـتی در قارچ هـــای جنس 
Trichoderma  بـــه مجموعه‌ای از ژن ها، مســـیرهای 

تنظیمـــی و شـــبکه های مولکولی اطلاق می شـــود 
که امـــکان شناســـایی، برهم کنـــش، حملـــه و مهار 
مؤثر عوامـــل بیمـــاری‌زای گیاهی را فراهـــم می کنند 
 Kubicek et ;2013 ,Mukherjee & Horwitz((
al., 2019(. شـــواهد حاصل از مطالعـــات ژنومیک، 
ژنومیک تطبیقی و مروری نشـــان می‌دهد که توانایی 
مهـــار زیســـتی در Trichodermaبه یک ژن یا مســـیر 
منفرد محدود نمی شـــود، بلکه نتیجه یـــک معماری 
ژنتیکی چندلایه اســـت کـــه در آن ژن های عملکردی، 
تنظیم کننده های رونویســـی و مسیرهای سیگنالینگ 

به صـــورت هماهنگ عمـــل می کنند.
)2019 ,.Kubicek et al ;2014 ,.Srivastava et al(. 

مطالعـــات ژنومیکس مقایســـه‌ای نشـــان داده‌اند که 
تفاوت در محتوای ژنی و ســـازمان ژنوم میـــان گونه ها 
و ســـویه های مختلف Trichoderma، مبنای تفاوت در 
 Kubicek et(. شدت و کارایی مهار زیستی آن هاســـت
al., 2019( این تفاوت ها بازتابی از فرآیندهای تکاملی 
نظیـــر گســـترش خانواده هـــای ژنی خـــاص، حذف 
یا تغییر عملکرد ژن هـــا و تنظیم متفاوت بیـــان ژن ها 
هســـتند که به شـــکل گیری اســـتراتژی های متنوع 
مهار زیســـتی در این جنـــس قارچی منجر شـــده‌اند 

.)2014 ,.Srivastava et al(
1.4. ژن های دخیل در مایکوپارازیتیسم

مایکوپارازیتیســـم یکی از مکانیســـم های اصلی مهار 
زیستی در Trichoderma  است و پایه ژنتیکی آن شامل 
مجموعه‌ای از ژن هاست که در شناسایی قارچ میزبان، 
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چسبندگی، نفوذ و تخریب ساختارهای آن نقش دارند 
 ,.Kubicek et al ;2013 ,Mukherjee & Horwitz(
2019(. تحلیل ژنـــوم گونه‌های مختلف نشـــان داده 
اســـت که Trichoderma  دارای تعـــداد قابل توجهی 
ژن مرتبط بـــا برهم کنشهـــای قارچ– قارچ اســـت که 
در قارچ هـــای ســـاپروفیت به مراتب کمتر مشـــاهده 
می شـــود )Kubicek et al., 2019(. این ژن ها شـــامل 
ژن های کدکننده پروتئین های ســـطحی، گیرنده ها و 
آنزیم های هیدرولیتیک هستند که در تماس مستقیم 
 Schalamun &(. با بیمارگربیمارگر ها فعال می شـــوند
Schmoll, 2022( مطالعـــات تکامل مولکولی نشـــان 
 Trichodermaداده‌اند که گونه هـــای مایکوپارازیـــت
دارای خانـــواده‌ای بـــزرگ و متنـــوع از ژن های کیتیناز 
هســـتند )۲۰ تا ۳۶ ژن( که برخی از آن ها تحت فشـــار 
 ,.Ihrmark et al( انتخابی مثبـــت تکامـــل یافته‌انـــد
-chi18 2010(.  بیـــان اختصاصی ژن‌هایی ماننـــد

chi18 ،13-chi18 ،5-15  و chi18-17  در شـــرایط 
مایکوپارازیتیســـم، منجر به افزایـــش کارایی آنزیمی 
و ســـازگاری با ترکیـــب دیـــواره ســـلولی میزبان های 
مختلف می شـــود .)Ihrmark et al., 2010(این تنوع 
ژنتیکی اهمیت خود را در ســـطح عملکرد مهار زیستی 
نشـــان می‌دهد؛ به طوری کـــه افزایش تعـــداد و تنوع 
ژن های مایکوپارازیتیســـم، توانایی Trichoderma در 
حمله مســـتقیم، نفوذ و تخریب قارچ هـــای بیمارگر را 
افزایـــش می‌دهـــد، درحالی که کاهش یـــا فقدان این 
ژن هـــا می تواند کارایـــی مهار زیســـتی را محدود کند 

.)2019 ,.Kubicek et al(
2.4. ژن های مرتبط با متابولیت‌های ثانویه

ژن های دخیل در ســـنتز متابولیت هـــای ثانویه عمدتاًً 
 Trichoderma در قالب خوشـــه های ژنـــی در ژنـــوم
سازمان‌دهی شده‌اند و شـــامل مسیرهای بیوسنتزی 
پپتیدهای غیرریبوزومی، پلی کتیدهـــا و ترکیبات فرار 
  .)2021 ,.Li et al ;2019 ,.Kubicek et al( هســـتند
مطالعات ژنومیک نشـــان داده‌اند که تعـــداد، ترکیب و 
تنوع این خوشـــه های ژنـــی بین گونه ها و ســـویه های 
مختلـــف Trichoderma تفـــاوت قابل توجهـــی دارد 
)Li et al ;2014 ,.Srivastava et al., 2021(.ایـــن 
خوشـــه های ژنی در طـــول تکامل دچار گســـترش، 
حذف یـــا تغییـــر عملکـــرد شـــده‌اند کـــه بازتابی از 
ســـازگاری های اکولوژیکی متفاوت و اســـتراتژی های 
 .)2019 ,.Kubicek et al( رقابتی ایـــن قارچ هاســـت
محصولات این مســـیرهای بیوســـنتزی نقش مهمی 
در مهـــار شـــیمیایی بیمارگربیمارگر هـــا و افزایـــش 
تـــوان آنتاگونیســـتی Trichoderma ایفـــا می کنند 
 .)2021 ,.Li et al ;2013 ,Mukherjee & Horwitz(
این ارتبـــاط تنوع ژنتیکی بـــا عملکرد مهار زیســـتی 
در ســـطح خوشـــه های ژنی متابولیت های ثانویه نیز 
مشـــهود اســـت؛ به طوری کـــه تنوع و گســـترش این 
خوشه ها در ژنوم ســـویه های مختلفTrichoderma با 
افزایش دامنه و شدت اثر زیســـت مهاری مرتبط است، 
درحالی که کاهـــش تعداد یـــا فقدان این خوشـــه ها 
 Kubicek( می تواند قدرت مهار زیســـتی را محدود کند
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.)2014 ,.Srivastava et al ;2019 ,.et al
۴.۳. ژن های دخیل در القای مقاومت سیســـتمیک در 

)ISR(  گیاه
برهم کنـــشTrichoderma با گیاه میزبـــان و تحریک 
پاســـخ های دفاعی گیـــاه یکـــی از مکانیســـم های 
غیرمســـتقیم مهار زیســـتی محســـوب می شـــود. 
مطالعات ژنومی نشـــان می‌دهند که برخـــی ژن های 
Trichoderma، به‌ویـــژه ژن های ترشـــحی، در تعامل 
با گیاه و فعال ســـازی پاســـخ های دفاعـــی نقش دارند 
 ,.Kubicek et al ;2013 ,Mukherjee & Horwitz(
Schalamun & Schmoll ;2019, 2022(.  بااین حال، 
در منابع بررسی شـــده، تحلیل ژن برای ژن یا مسیرهای 
مولکولی مشـــخص مرتبط بـــا ISR به صورت تفصیلی 
ارائه نشـــده اســـت. مطالعات تجربی نشـــان داده‌اند 
که دســـت کاری ژنتیکـــی Trichoderma می تواند به 
افزایش هم‌زمان قدرت آنتاگونیســـتی و توانایی القای 
مقاومت سیســـتمیک منجر شـــود. بـــرای مثال، یک 
ســـویه ترانس‌ژنیک از T. atroviride کـــه ژن goxA  از 
Aspergillus niger  را تحت کنترل پروموتر القا شونده 
کیتیناز )nag1( بیان می کـــرد، توانایی بالاتری در مهار 
Botrytis cinerea  و القای مقاومت سیستمیک در گیاه 
نشـــان داد )Brunner et al., 2005(. این ارتباط تنوع 
ژنتیکی با کارایی مهار زیســـتی تنها به مکانیسم های 
مستقیم محدود نمی شـــود؛ بلکه وجود ژن های دخیل 
در تعامـــل قارچ-گیاه نیـــز می توانـــد از طریق تقویت 
سیســـتم دفاعی میزبان و القای مقاومت سیستمیک 

کسب‌شـــده )ISR(، به افزایش غیرمســـتقیم قدرت 
مهار زیســـتی منجر شـــود، هرچند جزئیات مولکولی 
این مســـیرها در منابع موجود همچنان محدود است 

.)2019 ,.Kubicek et al(
۴.۴. ژن های آنزیم های لیزکننده دیواره سلولی

ژن های کدکننـــده آنزیم هـــای تجزیه کننـــده دیواره 
ســـلولی، ازجمله کیتینازها، گلوکانازهـــا و پروتئازها، 
 Trichodermaبه طور گســـترده‌ای در ژنوم گونه هـــای
حضور دارند و بخشـــی اساســـی از ابزار ژنتیکی آن ها 
 Kubicek(. برای مایکوپارازیتیسم محســـوب می شوند
Li et al ;2019 ,.et al., 2021( مطالعـــات تطبیقـــی 
نشـــان داده‌اند که برخی از این خانواده هـــای ژنی در
Trichoderma  نســـبت به قارچ های غیرمایکوپارازیت 
گســـترش یافته‌انـــد )Kubicek et al., 2019(. علاوه 
بر این، شـــواهد تکاملی نشـــان می‌دهد که بخشـــی 
از ژن هـــای آنزیم هـــای لیزکننـــده دیواره ســـلولی از 
طریق انتقال افقی ژن کســـب شـــده‌اند کـــه این امر 
نقش مهمـــی در افزایـــش قابلیت های مهار زیســـتی 
 ,.Druzhinina et al(.  داشـــته اســـت  Trichoderma
2018(علاوه بـــر ایـــن، افزایش تنوع، تعداد و منشـــأ 
تکاملی خاص ژن های کدکننـــده آنزیم های لیزکننده 
دیـــواره ســـلولی )ازجملـــه کیتینازهـــا، گلوکانازها و 
پروتئازهـــا( بـــا افزایش تـــوان تخریب ســـاختارهای 
ســـلولی بیمارگر های قارچی و در نتیجه بهبود کارایی 
مهار زیســـتی ارتبـــاط مســـتقیمی دارد؛ به طوری که 
ســـویه های دارای ذخیره ژنتیکی گســـترده تری از این 
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آنزیم هـــا، قادرند طیـــف وســـیع تری از بیمارگرهای 
 ,.Kubicek et al( گیاهی را با کارایی بالاتر مهار کننـــد

.)2018 ,.Druzhinina et al ;2019
۴.۵. تنظیم کننده هـــای رونویســـی و مســـیرهای 

ســـیگنالینگ
ژنـــومTrichoderma شـــامل تعـــداد قابل توجهی از 
ژن های کدکننـــده فاکتورهـــای رونویســـی و اجزای 
مسیرهای سیگنالینگ اســـت که بیان ژن های مرتبط 
با مایکوپارازیتیســـم، تولیـــد متابولیت هـــای ثانویه و 
 ,.Kubicek et al(. ترشـــح آنزیم ها را تنظیم می کننـــد
Schalamun & Schmoll ;2019, 2022( مطالعـــات 
مولکولی نشان داده‌اند که مســـیرهای سیگنالینگ، 
به‌ویژه مســـیر MAPK، نقش کلیدی در تنظیم شدت 
  tvk1 پاسخ های زیســـت مهاری دارند. در این زمینه، ژن
درTrichoderma virens  به عنـــوان یک تنظیم کننده 
منفی پاســـخ های مایکوپارازیتی شناسایی شده است؛ 
به طوری که غیرفعال ســـازی آن منجر بـــه افزایش بیان 
ژن های مرتبـــط با آنزیم های لیزکننده دیواره ســـلولی، 
افزایش ترشـــح آنزیم ها و بهبود معنـــی‌دار قدرت مهار 

زیستی نســـبت به سویه وحشـــی شده است
 )Mendoza et al., 2003(. ایـــن یافته هـــا نشـــان 
می‌دهـــد کـــه قـــدرت مهـــار زیســـتی نه تنهـــا بـــه 
وجـــود ژن هـــای عملکردی، بلکـــه به نحـــوه تنظیم 
آن ها نیز وابســـته اســـت. در کنـــار ژن هـــای اجرایی، 
تنظیم کننده های رونویســـی و مسیرهای سیگنالینگ 
نیز نقشـــی غیرمســـتقیم اما تعیین کننده در کارایی 

مهار زیســـتی ایفـــا می کننـــد؛ این عناصـــر از طریق 
کنتـــرل هماهنـــگ شـــبکه های ژنـــی مرتبـــط بـــا 
مایکوپارازیتیســـم، تولید متابولیت های ثانویه و پاسخ 
بـــه ســـیگنال های محیطی، بیـــان بهینـــه ژن های 
کلیـــدی را در زمان و مکان مناســـب تضمین می کنند 
و در نتیجـــه می توانند به طور چشـــمگیری بر افزایش 
یا کاهش کارایی مهـــار زیســـتی Trichoderma تأثیر 
بگذارند )Monte ;2019 ,.Kubicek et al, 2023(. در 
مجموع، بر اســـاس منابع بررسی‌شـــده، پایه ژنتیکی 
مهار زیستی درTrichoderma  spp. شامل مجموعه‌ای 
چندلایه از ژن های مرتبط با مایکوپارازیتیســـم، تولید 
متابولیت هـــای ثانویـــه، آنزیم های لیزکننـــده دیواره 
سلولی و شـــبکه های تنظیمی و ســـیگنالینگ است. 
 ، ISRهمه زیر مکانیســـم ها، به‌ویژه مســـیرهای دقیق
به طور کامل در این منابع پوشـــش داده نشـــده‌اند، اما 
شـــواهد موجود به‌وضوح نشـــان می‌دهـــد که قدرت 
مهار زیســـتی Trichoderma  حاصل یـــک معماری 
ژنتیکی پیچیده و تنظیم شده اســـت، نه عملکرد یک 

ژن یا مســـیر منفرد.

    ۵. نیروهای تحولـــی و نقش آن هـــا در توانایی و 
.Trichoderma spp قدرت مهار زیستی گونه های

نیروهای تحولـــی مجموعـــه‌ای از فرآیندهای ژنتیکی 
و تکاملی هســـتند که از طریق ایجاد تغییـــر در توالی 
DNA، ســـازمان ژنوم و فراوانی آلل ها، به شکل گیری 
تنوع ژنتیکـــی و تفاوت های فنوتیپـــی در جمعیت ها 
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 ،Trichodermaمنجر می شـــوند. در قارچ های جنس
این نیروهـــا نقش بنیادینـــی در تکامـــل ویژگی هایی 
نظیر مایکوپارازیتیســـم، تولیـــد متابولیت های ثانویه، 
تعامل با گیاه میزبان و در نهایت توانایی مهار زیســـتی 
 Mukherjee ;2019 ,.Kubicek et al( ایفـــا کرده‌انـــد
 ,Schalamun & Schmoll ;2013 ,& Horwitz
2022(. مطالعـــات ژنومیـــک، فیلوژنومیک و ژنتیک 
جمعیت نشـــان می‌دهند که تنوع مشاهده شـــده در 
گونه‌ها و ســـویه های Trichoderma حاصل اثرگذاری 
هم‌زمان اما نامتقارن نیروهای مختلف تحولی اســـت. 
بااین حال، میزان شواهد مســـتقیم ارائه شده برای هر 
یک از نیروهای کلاســـیک تکامل در منابع بررسی شده 
یکسان نیست و در بســـیاری موارد، استنتاج ها بر پایه 
داده های غیرمســـتقیم یا الگوهای ژنومی کلی صورت 
گرفته‌انـــد. در ادامه، نقش هر یک از ایـــن نیروها صرفاًً 
در چارچوب شـــواهد موجود در منابع مورداســـتفاده، 

به صورت انتقادی و تحلیلی بررســـی می شـــود.
۵.۱. جهـــش )Mutation( و نقـــش آن در تکامـــل 

.Trichoderma spp قدرت مهـــار زیســـتی
مطالعات ژنومیک نشـــان می‌دهند کـــه جهشهای 
نقطه‌ای، تغییـــرات توالی و دگرگونی های ســـاختاری 
ژن هـــا یکـــی از منابـــع اصلـــی تنـــوع ژنتیکـــی در 
 Kubicek et( هســـتند  Trichoderma گونه هـــای
Srivastava et al ;2019 ,.al., 2014(. تفاوت هـــای 
توالـــی در ژن های مرتبط با آنزیم هـــای هیدرولیتیک، 
تنظیم کننده های رونویســـی و مسیرهای سیگنالینگ 

بین گونه ها و ســـویه های مختلف گزارش شـــده است 
)Kubicek et al., 2019(. جهشهـــا با ایجاد تنوع در 
ژن های کلیـــدی می توانند باعث افزایـــش یا کاهش 
توانایی مایکوپارازیتیســـم، تولیـــد متابولیت های ضد 
قارچی و ســـازگاری با بیمارگر های مختلف شـــوند و در 
 Trichoderma نتیجه مســـتقیماًً بر قدرت مهار زیستی
اثـــر بگذارنـــد )Kubicek et al., 2019(. بااین حـــال، 
در منابـــع بررسی شـــده، جهش به عنـــوان یک نیروی 
تحولی مســـتقل به صورت مکانیســـمی و مســـتقیم 
در ارتبـــاط با افزایش یـــا کاهش قدرت مهار زیســـتی 
 ;2013 ,Mukherjee & Horwitz( تحلیل نشده است
 Schalamun & ;2021 ,.Li et al ;2024 ,.Ismaiel et al
Schmoll, 2022(.  داده هـــای موجود عمدتاًً تغییرات 
ژنتیکی را در ســـطح تفاوت های کلـــی ژنومی گزارش 
می کنند و اثـــر جهشهـــای منفرد بـــر فنوتیپ مهار 
زیستی به طور مشخص تفکیک نشـــده است. اگرچه 
جهش به عنـــوان منبع اولیـــه تنوع ژنتیکـــی در تمام 
موجودات زنده، ازجمله Trichoderma قابل استنباط 
اســـت و پایه‌ای برای ظهور واریانت های ژنتیکی جدید 
محسوب می شـــود، اما بر اســـاس منابع موجود در این 
مرور، اثر مســـتقیم و قابـــل اندازه گیـــری جهشهای 
خاص بر قدرت مهـــار زیســـتی Trichoderma به طور 
صریح و تجربی گزارش نشـــده اســـت؛ ایـــن موضوع 
نشـــان می‌دهد کـــه نقش جهـــش در شـــکل گیری 
فنوتیپ های مؤثر در مهار زیســـتی احتمـــالًاً از طریق 
تجمع تدریجی تغییرات ژنتیکی و تحت تأثیر نیروهای 
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انتخابـــی عمـــل می کند، نـــه از طریـــق جهشهای 
انفرادی بـــا اثر فوری و قابل مشـــاهده بـــر کارایی  مهار 

. یستی ز
 )Genetic Recombination( ۵.۲. نوترکیبی ژنتیکی

.Trichoderma spp و نقش آن در تنوع عملکردی
شـــواهد ژنومیـــک و تطبیقـــی نشـــان می‌دهند که 
بازآرایی های ژنومـــی، تغییر در آرایـــش کروموزومی و 
  Trichoderma ترکیب های جدیـــد ژنی در گونه هـــای
رخ داده اســـت کـــه می توانـــد ناشـــی از فرآیندهای 
 Li et ;2019 ,.Kubicek et al( نوترکیبی ژنتیکی باشد
Schalamun & Schmoll ;2021 ,.al, 2022(. مطالعات 
ژنومی نشـــان می‌دهند که نوترکیبـــی ژنتیکی یکی از 
 Trichoderma مکانیســـم های مهم ایجاد تنوع در ژنوم
اســـت )Kubicek et al., 2019(. این تغییرات به عنوان 
بخشـــی از تنوع ژنتیکی بین گونه ها و سویه ها گزارش 
شـــده‌اند و با تفاوت در ویژگی هـــای عملکردی مرتبط 
با مهار زیســـتی همراه دانســـته شـــده‌اند. مطالعات 
تجربی نیـــز نشـــان داده‌اند که نوترکیبـــی مصنوعی، 
مانند همجوشـــی پروتوپلاســـت ها، می تواند به ایجاد 
ســـویه هایی با ترکیب هـــای جدید صفـــات و افزایش 
 Besoain(.  معنی‌دار قدرت آنتاگونیستی منجر شـــود
Hassan et al ;2007 ,.et al., 2014(در این مطالعات، 
ســـویه های نوترکیـــب Trichoderma  افزایش فعالیت 
آنزیم های تجزیه کننـــده دیواره ســـلولی، مهار مؤثرتر 
بیمارگر هـــا و در برخی موارد ارتقای رشـــد گیاه میزبان 
را نشـــان دادنـــد، درحالی که جهشهـــای تصادفی 

القاشـــده الزامـــاًً چنین اثـــری نداشـــتند. نوترکیبی 
ژنتیکی، چه در شرایط طبیعی و چه از طریق روش های 
القاشده در آزمایشـــگاه، با ایجاد ترکیب های نوین ژنی 
می توانـــد منجر به ظهـــور فنوتیپ هایی با تـــوان مهار 
زیســـتی بالاتر شـــود و به‌این ترتیب تنـــوع عملکردی 
جمعیت هـــای Trichoderma را گســـترش دهد؛ این 
فرآیند از طریق بازترکیب مؤثـــر ژن‌های کلیدی مرتبط 
با مایکوپارازیتیسم، تولید متابولیت های ثانویه و تعامل 
با میزبان، پتانسیل ایجاد ســـویه‌هایی با طیف مهاری 

وســـیع تر و کارایی بهبودیافتـــه را فراهم می کند.
۵.۳. جریان ژنـــی )Gene Flow( و نقش آن در تنوع 

.Trichoderma spp و قدرت مهار زیستی
مطالعـــات ژنتیـــک جمعیـــت و فیلوژنتیکی نشـــان 
می‌دهند که گونه هـــای Trichoderma  دارای پراکنش 
جغرافیایی گســـترده و تنـــوع ژنتیکـــی قابل توجهی 
 ,.Ismaiel et al ;2019 ,.Kubicek et al( هســـتند
Jambhulkar et al ;2024., 2024(.  اگرچـــه ایـــن 
الگوها می توانند با وقوع جریـــان ژنی بین جمعیت ها 
سازگار باشـــند، اما در منابع بررسی‌شـــده، جریان ژنی 
به عنوان یک فرآیند تحولی مســـتقل به طور مســـتقیم 
و کمی تحلیل نشـــده اســـت. بااین حال، بر اســـاس 
داده های موجود در منابع علمی بررسی شـــده، نقش 
جریان ژنی در افزایش یا کاهش مســـتقیم قدرت مهار 
زیستی Trichoderma به صورت تجربی و قابل استناد 
مستند نشده است؛ اســـتنتاج‌ها در این زمینه عمدتاًً 
بر پایه شـــواهد غیرمستقیم مانند ســـاختار جمعیتی 
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پیچیده و توزیـــع ژنوتیپ هـــای مشـــترک در مناطق 
جغرافیایـــی مجزا شـــکل گرفته و نیازمنـــد مطالعات 
تجربی هدفمند برای اثبات ارتباط بیـــن جریان ژنی و 

کارایی مهار زیســـتی است.
۵.۴. رانش ژنتیکی )Genetic Drift( و پیامدهای آن 

.Trichoderma spp برای مهار زیستی
در منابـــع بررسی شـــده، رانـــش ژنتیکـــی به نـــدرت 
به صورت صریح مطرح شـــده و تحلیل مســـتقلی از اثر 
 Trichodermaآن بر تکامل ویژگی های مهار زیســـتی
 Schalamun ;2019 ,.Kubicek et al( ارائه نشده است
Ismaiel et al ;2022 ,& Schmoll., 2024(. بااین حال، 
برخی تفاوت های ژنتیکی مشاهده شـــده بین گونه ها 
و ســـویه ها را نمی توان صرفاًً با انتخاب طبیعی ، به‌ویژه 
در جمعیت های کوچک یا ایزوله توضیـــح داد. اگرچه 
نقش رانـــش ژنتیکی به عنـــوان یک نیـــروی تکاملی 
تصادفی در تغییـــر فراوانی آلل های مرتبـــط با کارایی 
مهـــار زیســـتی به‌ویـــژه در جمعیت هـــای کوچک یا 
جداسازی شـــده Trichoderma از نظـــر نظری قابل 
طرح اســـت، اما در چارچوب منابع مورد بررسی در این 
مرور، شـــواهد تجربی مســـتقیم و کمّّی که ارتباط بین 
رانش ژنتیکی و تغییر در قدرت مهار زیســـتی را مستند 
کند، ارائه نشـــده اســـت؛ این غیاب داده های تجربی 
نشـــان می‌دهد که اثرات احتمالی رانـــش ژنتیکی بر 
فنوتیپ های مهار زیســـتی احتمالًاً در ســـایه نیروهای 
انتخابی قوی تـــر و یا در مقیاس هـــای جمعیتی خاص 
قرارگرفته و نیازمند بررســـی های دقیق تر در شـــرایط 

کنترل‌شـــده است.
۵.۵. انتخـــاب طبیعـــی )Natural Selection( و نقش 
 Trichoderma آن در شکل گیری قدرت مهار زیســـتی

.spp
در میـــان نیروهـــای تحولـــی بررسی شـــده، انتخاب 
طبیعـــی بیشـــترین شـــواهد مســـتند را در ارتباط با 
  Trichodermaتکامـــل توانایی های مهـــار زیســـتی
ارائـــه می‌دهد. مطالعـــات ژنومی و تکامـــل مولکولی 
نشـــان داده‌اند که ژن ها و خانواده هـــای ژنی مرتبط با 
مایکوپارازیتیســـم، تولید متابولیت های ثانویه و ترشح 
آنزیم هـــا تحت فشـــارهای انتخابـــی قرار داشـــته‌اند 
 ,Schalamun & Schmoll ;2019 ,.Kubicek et al(
2022(. به‌ویژه، تحلیل تکاملی ژن های کیتیناز نشان 
 13-chi18 داده اســـت که برخی از این ژن ها، ازجمله
و chi18-15، تحـــت انتخاب مثبت تکامـــل یافته‌اند 
و جایگاه هـــای متعددی بـــا نســـبت dN/dS بالاتر از 
یک را نشـــان می‌دهند )Ihrmark et al., 2010(. این 
الگوهـــا بیانگر ســـازگاری تطبیقی آنزیم ها در پاســـخ 
به تعاملات مایکوپارازیتیســـمی بـــا قارچ های میزبان 
هستند. علاوه بر این، شـــواهد هم تکاملی در ساختار 
پروتئینـــی کیتینازهـــا نشـــان می‌دهد کـــه انتخاب 
طبیعـــی نه تنها بـــر تک جایگاه‌ها، بلکه بر شـــبکه‌ای 
از اســـیدهای آمینه مؤثر بر اختصاصیت سوبســـترا و 
 ,.Ihrmark et al( کارایی آنزیمی اثر گذاشـــته اســـت
2010(. در میان نیروهـــای تکاملی، انتخاب طبیعی 
نقشـــی محوری و مستند در شـــکل گیری قدرت مهار 
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زیســـتی Trichoderma ایفـــا کرده اســـت؛ این نیرو 
از طریق بهینه ســـازی عملکـــرد ژن ها و مســـیرهای 
متابولیک مرتبط بـــا تولید آنزیم هـــای تخریب کننده 
دیواره سلولی، ســـنتز متابولیت‌های ثانویه ضد قارچی 
و مکانیسم های مایکوپارازیتیســـم، به طور مستقیم در 
افزایش توان رقابتـــی و کارایی زیســـت مهاری گونه ها 
و ســـویه های مختلـــف ایـــن جنـــس نقش داشـــته 
 .)2023 ,Monte ;2019 ,.Kubicek et al( اســـت
در محیط هایـــی که فشـــار رقابتـــی بـــا بیمارگر های 
گیاهی شدید اســـت، ســـویه های دارای واریانت های 
ژنتیکـــی مؤثرتر در این مســـیرها، انتخاب شـــده و در 
طول زمـــان فراوانی آن هـــا در جمعیـــت افزایشیافته 
اســـت؛ این فرآینـــد تکاملـــی توضیـــح می‌دهد که 
چرا برخـــی ســـویه های Trichoderma در مقایســـه 
بـــا دیگر ســـویه های هم گونـــه، کارایی مهار زیســـتی 

چشـــم گیرتری از خود نشـــان می‌دهند.
 Gene Gain and(  ۵.۶. کسب و از دست‌دهی ژن

)Gene Loss
تحلیل ژنوم کامـــل گونه های Trichoderma نشـــان 
داده اســـت که تفاوت های قابل توجهی در اندازه ژنوم 
و محتوای ژنی بین گونه ها و ســـویه ها وجـــود دارد که 
نتیجه فرآیندهای مکرر کســـب و از دســـت‌دهی ژن در 
 ,.Li et al ;2019 ,.Kubicek et al( طول تکامل اســـت
2021(. بســـیاری از ژن های کسب شده یا حفظ شده 
بـــا ویژگی های مرتبـــط بـــا مایکوپارازیتیســـم، تولید 
متابولیت های ثانویه و تعاملات زیستی مرتبط هستند 

.)2022 ,Schalamun & Schmoll(
تحلیـــل تکاملی خانـــواده ژن هـــای کیتیناز نشـــان 
داده اســـت که گونه هـــای مایکوپارازیت قـــوی مانند 
Hypocrea virens و H. atroviridis  دچـــار انبســـاط 
غیرتصادفـــی خانواده هـــای ژنی مرتبط بـــا تخریب 

دیواره ســـلولی شـــده‌اند
 )Ihrmark et al., 2010(. کســـب و از دســـت‌دهی 
ژن به عنـــوان یکی از مکانیســـم‌های تکاملـــی پویا در 
جنس Trichoderma، از طریق تغییر مستقیم در ابزار 
ژنتیکی ســـویه‌ها مانند افزودن ژن هـــای جدید مرتبط 
با مایکوپارازیتیســـم یا حذف ژن‌های غیرضروری، یکی 
از عوامل کلیدی ایجـــاد تفـــاوت در توانایی های مهار 
زیســـتی میان گونه ها و ســـویه‌های مختلف محسوب 
 ,.Druzhinina et al ;2019 ,.Kubicek et al( می شـــود
2018(. این فرآیند که اغلب در پاســـخ به فشـــارهای 
انتخابی محیطـــی رخ می‌دهـــد، می توانـــد منجر به 
ظهور ســـویه هایی با طیف مهـــاری گســـترده تر یا در 
موارد دیگر، از دســـت‌رفتن قابلیت های آنتاگونیستی 
شـــود؛ به طوری کـــه ســـویه های دارای ژن هـــای 
کسب شـــده از طریـــق انتقـــال افقی ماننـــد ژن های 
کدکننـــده آنزیم هـــای تخریب کننده دیواره ســـلولی 
بیمارگر هـــا توانایـــی بالاتـــری در مهـــار بیماری های 
قارچـــی از خـــود نشـــان می‌دهنـــد، درحالی کـــه 
ســـویه هایی که ژن های کلیـــدی را از دســـت داده‌اند، 

عملکرد مهار زیســـتی محدودتـــری دارند.
تحلیل تکامل ژنومی در جنس Trichoderma نشـــان 
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و  ن  ژ هی  د ‌ ست د ز  ا فقط  ه  هند د ‌ ن نشا بی  آ ی  ها خه  شا  ، ن ژ کسب  فقط  ه  هند د ‌ ن نشا قرمز  ی  ها خه  شا ؛  ه شد ی  بند ن  زما ملی  تکا رخت  د  -1 شکل 

‌دهنده تعداد تغییرات ژنی در هر میلیون  ‌دهی ژن هستند. اعداد بالای شاخه ها نشان ‌زمان کسب و از دست ‌دهنده هم شاخه های سیاه نشان

B، نقشه حرارتی  ‌دهند. بخش  ‌رفته )به رنگ آبی( را نشان می سال هستند و اعداد زیر شاخه ها تعداد ژن های کسب شده )به رنگ قرمز( و از دست

‌داده  ‌دهد که در طول تکامل Trichoderma کسب یا ازدست که دامنه های Pfam شناسایی شده برای خوشه های OrthoMCL را نشان می

کسونومیک فرضی )HTUs، حالت های  ‌رنگ برای واحدهای تا ‌دار متناظر با گونه های امروزی هستند. رنگ های کم ‌اند. مستطیل های قاب شده

‌دهی ژن  ‌ها در هر گروه Pfam که تحت تأثیر کسب و از دست ‌اند. بخش C، تحلیل مؤلفه های اصلی )PCA( بر اساس تعداد ژن اجدادی( به کاررفته

کستری متناظر با واحدهای  ‌اند. دایره های پرشده متناظر با گونه های امروزیTrichoderma هستند.دایره های خا درTrichoderma قرارگرفته

کسونومیک فرضی )HTUs( برای هر گروه درون جنسی هستند )مطابق بخش هایA وB(. خطوط ضخیم گره اجدادی مربوط به هر بخش یا کلاد را  تا

‌دهند  ‌دهند.دایره هایی با رنگ های قرمز/زرد و نارنجی/آبی گره اجدادی مربوط به جنسTrichoderma و گروه هایSL/HV را نشان می نشان می

.) 2019 ,.Kubicek et al(
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می‌دهـــد کـــه مســـیرهای تکاملـــی ایـــن قارچ ها با 
الگوهای متفاوتی از کسب و از دســـت‌دهی ژن همراه 
بوده اســـت. بررســـی درخت تکاملی زمان بندی شده 
و دامنه هـــای Pfam بیانگر تغییرات ژنومی گســـترده 
در شـــاخه های مختلـــف Trichoderma در طول زمان 
تکاملی اســـت. این تغییرات شـــامل افزایش یا کاهش 
تعداد ژن هـــا و دامنه هـــای عملکـــردی در گونه های 

مختلف این جنس می باشـــد )شـــکل ۱(

۵.۷. انتقال افقی ژن
شـــواهد ژنومی نشـــان می‌دهند که انتقـــال افقی 
  Trichodermaژن نقش مهمـــی در تکامـــل ژنـــوم
 ;2018 ,.Druzhinina et al( ایفـــا کـــرده اســـت
Schalamun & Schmoll, 2022(.  برخـــی ژن های 
کدکننده آنزیم هـــای تجزیه کننده دیواره ســـلولی، 
ازجمله chi18-15، منشـــأ باکتریایی داشـــته و از 
طریق HGT بـــه ژنوم Trichoderma  وارد شـــده‌اند 
)Ihrmark et al., 2010(. تحلیل هـــای فیلوژنتیکی 
و الگوهای اســـتفاده از کدون ها نشـــان می‌دهند که 
این ژن های منتقل شـــده به طور تدریجـــی با زمینه 
ژنومی Trichoderma  ســـازگار شـــده و در شـــرایط 
مایکوپارازیتیســـم بیان می شـــوند که بیانگر اهمیت 
 .)2010 ,.Ihrmark et al( عملکـــردی آن هاســـت
انتقال افقـــی ژن به عنوان یکـــی از موتورهای اصلی 
نوآوری تکاملـــی در Trichoderma، بـــا فراهم کردن 
نوآوری هـــای عملکـــردی و گســـترش توانایی های 

آنزیمی ازجمله کســـب ژن های کدکننده آنزیم های 
تخریب کننـــده دیـــواره ســـلولی از ســـایر قارچ ها 
یا میکروارگانیســـم ها به طور مســـتقیم زیرســـاخت 
ژنتیکی لازم بـــرای افزایش قدرت مهار زیســـتی این 
 ,.Druzhinina et al( جنس را تقویت کـــرده اســـت
Kubicek et al ;2018., 2019(. ایـــن فرآیند امکان 
دســـتیابی ســـریع به توانایی های جدید را بدون طی 
مراحـــل تدریجی جهـــش و انتخاب فراهـــم می کند 
و بـــه همین دلیـــل در شـــکل‌گیری ســـویه هایی با 
طیـــف آنتاگونیســـتی گســـترده تر و کارایـــی بالاتر 
در مهـــار بیمارگر های گیاهی نقشـــی کلیـــدی ایفا 
می کند. در مجموع، بر اســـاس منابع بررسی شده، 
از میـــان نیروهـــای تحولـــی کلاســـیک، انتخاب 
طبیعی، کســـب و از دســـت‌دهی ژن و انتقال افقی 
ژن بیشترین شواهد مستقیم و مســـتند را در ارتباط 
 Trichoderma با تکامل توانایی های مهار زیســـتی
spp. ارائـــه می‌دهنـــد. در مقابـــل، نقـــش جهش، 
نوترکیبـــی، جریان ژنی و رانش ژنتیکـــی یا به صورت 
غیرمســـتقیم استنباط شـــده یا به طور صریح در این 
منابع بررســـی نشـــده اســـت. این الگوی نامتقارن 
شـــواهد، ضرورت انجام مطالعات ژنتیک جمعیت و 
تکامل تجربی هدفمند را بـــرای درک دقیق تر مبانی 
تحولی مهار زیســـتی درTrichoderma  برجســـته 

. زد سا می 



1405 بهار    

85

     ۶. تحـــول )Evolution( و ارتبـــاط آن با قدرت 
.Trichoderma spp مهار زیســـتی قارچ

توانایی های زیســـتی و به‌ویژه قدرت مهار زیســـتی 
در گونه هـــای مختلـــف Trichoderma  نتیجـــه ی 
مســـتقیم فرآیندهای تکاملی طولانی مدتی اســـت 
که ســـاختار، محتـــوا و ســـازمان ژنوم ایـــن قارچ ها 
را در طول زمان شـــکل داده‌انـــد. مطالعات ژنومی، 
فیلوژنومـــی و ژنومیکس تطبیقی نشـــان می‌دهند 
کـــه جنـــس Trichoderma  مســـیرهای تکاملـــی 
متنوعی را طی کـــرده و این واگرایی هـــای تکاملی، 
مبنـــای تفاوت های عملکـــردی مشاهده شـــده در 
توانایی هـــای مهـــار زیســـتی گونه ها و ســـویه های 
 Kubicek( مختلف این جنس محســـوب می شـــود
 .)2022 ,Schalamun & Schmoll ;2019 ,.et al
تحلیل های ژنومیکس مقایســـه‌ای نشـــان داده‌اند 
که گونه‌هـــای Trichoderma  از نظر انـــدازه ژنوم، 
محتوای ژنـــی، ترکیب خانواده‌های ژنی و ســـازمان 
ژنومـــی تفاوت هـــای قابل توجهی دارند کـــه بازتاب 
 Kubicek( تاریخچه های تکاملی مســـتقل آن هاست
Srivastava et al ;2019 ,.et al., 2014(. علاوه 
بر ایـــن، فرآیندهایی مانند کســـب و از دســـت‌دادن 
ژن و انتقـــال افقـــی ژن، نقـــش مهمـــی در تکامل 
ژنـــومTrichoderma  ایفـــا کرده‌اند و به گســـترش 
توانایی هایـــی ماننـــد مایکوپارازیتیســـم، تولیـــد 
آنزیم هـــای تجزیه کننـــده دیواره ســـلولی و ســـنتز 
 Druzhinina(. متابولیت های ثانویه منجر شـــده‌اند

et al., 2018( بر اســـاس شـــواهد موجود، تحول در 
Trichoderma  را می تـــوان در دو ســـطح متمایز اما 
 )Microevolution( مکمل بررســـی کرد: ریزتحول
که در مقیـــاس جمعیت ها و ســـویه ها رخ می‌دهد و 
کلان تحـــول )Macroevolution( که به واگرایی های 
و شـــکل‌گیری  تـــر در ســـطح گونه هـــا  عمیق 
اســـتراتژی های زیســـتی متفـــاوت مربوط اســـت 

.)2019 ,.Kubicek et al(
۶.۱. ریزتحـــول )Microevolution( و نقـــش آن در 
.Trichoderma spp قدرت مهار زیســـتی گونه های

ریزتحـــول در Trichoderma  عمدتـــاًً بـــه تغییرات 
تدریجی ژنتیکی در ســـطح جمعیت ها و ســـویه های 
یک گونه اشـــاره دارد که شـــامل تغییـــر در فراوانی 
آلل هـــا، پلی مورفیســـم های ژنتیکـــی و تفاوت های 
ژنومـــی ظریف اســـت. مطالعات ژنتیـــک جمعیت 
نشـــان داده‌انـــد که ســـویه های مختلف یـــک گونه 
Trichoderma  می تواننـــد از نظـــر ســـاختار حتی 
در مقیاس هـــای جغرافیایـــی محـــدود ژنتیکـــی 
 Ismaiel( تفاوت های قابل توجهی داشـــته باشـــند
et al., 2024(. اگرچـــه در برخـــی منابـــع مفهوم 
ریزتحـــول به صـــورت مســـتقیم و با این عنـــوان در 
ارتبـــاط با مهار زیســـتی مطرح نشـــده اســـت، اما 
شـــواهد ژنومی و عملکردی نشـــان می‌دهد که این 
تغییـــرات درون‌گونـــه‌ای می توانند بـــه تفاوت های 
قابل توجـــه در ویژگی هـــای زیســـتی و توانایی های 
 ,Mukherjee & Horwitz( مهار زیستی منجر شوند
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Li et al ;2013., 2021( . بررســـی های انجام شده 
بر روی جمعیت های طبیعی Trichoderma  نشـــان 
داده‌اند کـــه گونه‌هایـــی ماننـــد T. harzianum  و 
T. asperellum  دارای ناهمگنـــی ژنتیکـــی بـــالا و 
ژنوتیپ هـــای متمایـــز درون گونـــه‌ای هســـتند که 
الگوهای متابولیکی و رفتاری متفاوتی از خود نشـــان 

 .)2009 ,.Hoyos-Carvajal et al( می‌دهنـــد
ایـــن تنـــوع ژنتیکـــی و متابولیکـــی با تفـــاوت در 
ترجیحات زیســـتگاهی، توانایی رقابت با بیمارگر ها 
و تعامل با محیط ریزوســـفری مرتبط گزارش شـــده 
اســـت و به عنوان یک مزیت تکاملی برای ســـازگاری 
با شـــرایط محیطی متغیـــر در نظر گرفته می شـــود 
.)Hoyos-Carvajal et al., 2009( علاوه بـــر این، 
شـــواهد مولکولـــی نشـــان می‌دهـــد کـــه برخی 
ژن های کلیـــدی دخیل در مایکوپارازیتیســـم، مانند 
کیتینازهـــا، تحت فشـــار انتخاب مثبت قـــرار دارند. 
تحلیل‌هـــای dN/dS  نشـــان داده‌اند کـــه ژن هایی 
ماننـــد chi18-13 و chi18-15 درگیـــر فرآیندهای 
هم تکاملی ســـریع بـــا قارچ های هدف هســـتند که 
بیانگر یـــک »مســـابقه تســـلیحاتی« تکاملی میان 

Trichoderma  و بیمارگر هاســـت.
)Ihrmark et al., 2010(. چنیـــن ریزتحول هایـــی 
می تواننـــد منجر بـــه افزایش تخصـــص عملکردی 
برخی ســـویه ها شـــوند و در نتیجه، اثربخشی مهار 
زیســـتی آن ها بســـته بـــه نـــوع بیمارگر و شـــرایط 
 Ihrmark et( محیطـــی افزایش یـــا کاهـــش یابـــد

Kubicek et al ;2010 ,.al., 2019(؛  بنابرایـــن، 
ریزتحول نقشـــی کلیدی در ایجاد تنـــوع عملکردی 
درون گونه‌ای و تعییـــن کارایی ســـویه های مختلف 
Trichoderma  در کاربردهـــای مهـــار زیســـتی ایفا 

می کنـــد.
۶.۲. کلان تحـــول )Macroevolution( و نقـــش 
آن در شـــکل گیری قـــدرت مهـــار زیســـتی و 
اســـتراتژی های مهـــار زیســـتی گونه هـــای 

.Trichoderma spp
کلان تحـــول در Trichoderma  بـــه فرآیندهـــای 
تکاملی در مقیاس گونـــه‌ای و بالاتر اشـــاره دارد که 
منجر بـــه واگرایی تبارهـــا، تنوع گونه‌ای گســـترده و 
شکل گیری اســـتراتژی های زیســـتی متفاوت شده 
اســـت. مطالعات فیلوژنومـــی و ژنومیکس تطبیقی 
  Trichoderma نشـــان داده‌اند که گونه های مختلف
دارای تفاوت هـــای اساســـی در اندازه ژنـــوم، تعداد 
ژن هـــا، خانواده هـــای ژنـــی گســـترش یافته و 
خوشـــه های ژن های متابولیت‌های ثانویه هســـتند 
 ,Schalamun & Schmoll ;2019 ,.Kubicek et al(
2022(. یکـــی از مهم ترین نیروهـــای کلان تحولی 
در تکامل Trichoderma، انتقال افقی ژن اســـت که 
باعث ورود ژن های جدید، به‌ویـــژه ژن های مرتبط با 
آنزیم هـــای تخریب کننده دیواره ســـلولی و تعاملات 
زیســـتی، به ژنوم برخی گونه ها شـــده اســـت. این 
تغییـــرات ژنومی در ســـطح گونه تثبیت شـــده‌اند و 
چارچـــوب کلی توانایی هـــای مهار زیســـتی آن ها را 
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 .)2018 ,.Druzhinina et al( تعیین می کننـــد
مطالعـــات تکاملـــی نشـــان می‌دهنـــد کـــه ایـــن 
واگرایی های ژنومی به شـــکل گیری اســـتراتژی های 
متفاوتـــی در مهـــار زیســـتی منجر شـــده اســـت؛ 
به طوری کـــه برخـــی گونه هـــا تمرکز بیشـــتری بر 
مایکوپارازیتیســـم مســـتقیم دارنـــد، درحالی کـــه 
برخی دیگـــر در القای پاســـخ های دفاعـــی گیاه یا 
تعـــاملات چندجانبه بـــا گیاهان، قارچ هـــا و حتی 
 ;2019 ,.Kubicek et al( حشرات موفق تر هســـتند
Monte, 2023(. ایـــن تنوع اســـتراتژیک بازتابی از 
تاریخچه تکاملی مســـتقل گونه‌ها و ســـازگاری آن ها 
با فشـــارهای اکولوژیک متفاوت اســـت. در نتیجه، 
کلان تحـــول دامنـــه کلی پتانســـیل مهار زیســـتی 
گونه هـــای Trichoderma را تعیین می کند و توضیح 
می‌دهد کـــه چرا همـــه گونه هـــا برای یـــک هدف 
 Kubicek et( مهار زیستی یکسان مناسب نیســـتند

.)2019 ,.al

    ۷. پیوند ژنوتیپ–فنوتیپ، وابستگی زمینه‌ای 
و بـــده بســـتان های تکاملـــی در قـــدرت مهـــار 

.Trichoderma spp زیســـتی
۷.۱. پیوند ژنوتیپ–فنوتیـــپ و نقش آن در قدرت 

.Trichoderma spp مهار زیستی
پیشـــرفت های اخیر در ژنومیک و ژنومیک تطبیقی 
امـــکان بررســـی ارتبـــاط میـــان تنـــوع ژنتیکی و 
تفاوت هـــای فنوتیپـــی مرتبـــط با مهار زیســـتی در 

گونه هـــا و ســـویه های Trichoderma  را فراهم کرده 
اســـت. مطالعات متعدد نشـــان می‌دهند که تفاوت 
در توانایی هایـــی ماننـــد مایکوپارازیتیســـم، رقابت 
زیســـتی، تولیـــد متابولیت هـــای ثانویـــه و تعامل با 
گیاهـــان میزبـــان، ریشـــه در تفاوت هـــای ژنومی و 
 Mukherjee & Horwitz( تنظیم بیان ژن هـــا دارد
Kubicek et al ;2013., 2019(. تحلیل هـــای 
 Kubicek ژنومیکس مقایسه‌ای انجام شـــده توسط
و همـــکاران )2019( نشـــان می‌دهد کـــه علی‌رغم 
شـــباهت کلـــی در معمـــاری ژنـــوم گونه هـــای 
Trichoderma، تفاوت هـــای قابل‌توجهی در اندازه 
ژنـــوم، تعـــداد ژن ها، ترکیـــب خانواده هـــای ژنی و 
محتوای ژن های ترشـــحی وجود دارد. این تفاوت ها 
به‌ویـــژه در ژن هـــای دخیـــل در تعاملات زیســـتی، 
ماننـــد آنزیم هـــای تجزیه کننـــده دیواره ســـلولی و 
پروتئین های ســـطحی، مشاهده شـــده و به عنوان 
یکی از عوامل اصلـــی تنوع فنوتیپی میـــان گونه ها 
مطرح شـــده‌اند. مطالعـــات دیگر نیز ایـــن ارتباط را 
تقویت کرده‌اند. برای مثـــال،Li  و همکاران )2021( 
و Jambhulkar و همکاران )2024( نشـــان دادند که 
  Trichoderma تفاوت در پروفایل ژنتیکی سویه های
با تفـــاوت در توانایی مهـــار قارچ های بیمـــاری‌زای 
گیاهی همبســـتگی دارد. این یافته هـــا بیانگر وجود 
پیوند ژنوتیپ-فنوتیـــپ در صفات کلیـــدی مرتبط 
با مهار زیســـتی هســـتند. مطالعـــه Cai و همکاران 
)2020( نیـــز نشـــان می‌دهد که تغییـــر در ژن های 
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خاص می تواند بر صفـــات فنوتیپی کلیـــدی مانند 
بقا، پراکنش و ســـازگاری محیطی اثر بگذارد که این 
صفات به طور غیرمســـتقیم با موفقیت مهار زیستی 
مرتبط هســـتند. در ســـطح ژن و خانواده های ژنی، 
تحلیل تکاملی ژن های کیتیناز نشـــان داده اســـت 
  T. virens که در گونه های مایکوپارازیت قـــوی مانند
و T. atroviride، گســـترش غیرتصادفی تعداد کپی 
 B2/B1 ژن های کیتینـــاز، به‌ویـــژه در زیرگروه های
و C، رخ داده اســـت. این گســـترش باعـــث افزایش 
تنوع عملکردی آنزیم هـــا و توانایی پاســـخ به طیف 
وســـیع تری از میزبان هـــای قارچـــی می شـــود. 
همچنین شـــواهدی از انتقال افقی ژن، مانند منشأ 
باکتریایی ژن chi18-15، نشـــان می‌دهد که کسب 
ژن هـــای جدید می توانـــد نقش مهمـــی در افزایش 
 ,.Ihrmark et al(( قدرت مهار زیســـتی ایفـــا کنـــد
2010(. بااین حـــال، بایـــد توجه داشـــت که همه 
مطالعات به بررسی مکانیسمی مســـتقیم این پیوند 
نپرداخته‌انـــد. به عنوان مثـــال،Ismaiel  و همکاران 
)2024( تمرکـــز اصلی خـــود را بر تنـــوع ژنتیکی و 
ساختار جمعیت Trichoderma  قرار داده‌اند و پیوند 
مستقیم ژنوتیپ–فنوتیپ در ســـطح ژن یا مسیرهای 
مولکولـــی را تحلیـــل نکرده‌انـــد. به طورکلـــی، بر 
اســـاس مجموعه این مطالعـــات، می تـــوان نتیجه 
گرفت که تفـــاوت در محتـــوای ژنـــی و تنظیم بیان 
ژن ها بـــا تفـــاوت در ویژگی های عملکـــردی مرتبط 
با مهار زیســـتی همراه اســـت، هرچند تحلیل های 

مکانیســـمی دقیق هنوز محـــدود باقـــی مانده‌اند. 
به عنـــوان یـــک نتیجـــه گیری کلـــی بایـــد اذعان 
داشـــت که پیونـــد ژنوتیپ–فنوتیپ تعییـــن می کند 
کدام ترکیـــب ژنی بـــه بـــروز فنوتیپ‌هـــای مؤثرتر 
در مهـــار زیســـتی منجر شـــود و چرا همه ســـویه ها 
یـــا گونه هـــای Trichoderma از نظـــر کارایی مهار 
زیستی یکسان نیســـتند )Kubicek et al., 2019؛ 

.)2020 ,.Cai et al
۷–۲. وابســـتگی زمینـــه‌ای و تأثیـــر آن بر قدرت 

.Trichoderma spp مهار زیســـتی
یکـــی از ویژگی هـــای مهـــم عملکـــرد زیســـتی 
Trichoderma، وابســـتگی شـــدید آن به زمینه های 
اکولوژیکی، زیستی و محیطی است. Mukherjee و 
)Horwitz )2013 به طور صریح بیـــان می کنند که 
توانایی های زیســـتی Trichoderma، ازجمله تعامل 
بـــا بیمارگر ها و گیاهـــان، به شـــرایط محیطی، نوع 
میزبان و سیســـتم زیستی وابســـته بوده و نمی توان 
آن هـــا را به عنوان صفاتـــی ثابت و مســـتقل از زمینه 
در نظر گرفـــت. مطالعات ژنومیک و تکاملی نشـــان 
  Trichoderma می‌دهند کـــه گونه هـــای مختلـــف
در زیســـتگاه های متفـــاوت تکامل یافته‌انـــد و ژنوم 
آن هـــا بازتابـــی از ایـــن ســـازگاری های زمینـــه‌ای 
 ,.Kubicek et al ;2014 ,.Srivastava et al( اســـت
Monte( .)2019 2023(  نیـــز نشـــان می‌دهـــد 
که مســـیر تکاملـــی Trichoderma  به نـــوع تعامل 
غالب آن )قارچ–قـــارچ، قارچ–گیاه یا قارچ–حشـــره( 
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وابســـته بـــوده و این وابســـتگی زمینـــه‌ای منجر به 
شـــکل گیری اســـتراتژی های کنترلـــی متفـــاوت 
در گونه هـــا شـــده اســـت. در Ismaiel و همـــکاران 
)2024( نیـــز به طور غیرمســـتقیم به ایـــن موضوع 
اشاره شـــده است که ســـویه های جداشده از مناطق 
جغرافیایی و زیســـتگاه های مختلف دارای ســـاختار 
ژنتیکی متفاوتی هســـتند. این تفاوت های ژنتیکی 
می توانند بـــا تفاوت های عملکردی همراه باشـــند، 
هرچنـــد ســـازوکار مولکولـــی آن ها به طـــور دقیق 
تحلیل نشـــده اســـت. علاوه بـــر ایـــن، تفاوت های 
مشاهده شـــده در ژنـــوم میتوکندریایـــی گونه های

Trichoderma  نیـــز نشـــان‌دهنده ســـازگاری های 
متفاوت با شـــرایط متابولیکی و محیطی اســـت که 
می تواند بـــر عملکرد زیســـتی آن ها اثرگذار باشـــد 
)Wang et al., 2024(. در مجمـــوع، وابســـتگی 
زمینه‌ای ســـبب می شـــود که قدرت مهار زیســـتی 
Trichoderma  به شدت وابســـته به محیط، میزبان 
و نوع بیمارگر باشـــد و عملکرد یک گونه یا ســـویه در 
سیســـتم های مختلف نتایج متفاوتی نشـــان دهد. 
این موضـــوع اهمیت ارزیابی ســـویه ها در شـــرایط 

واقعی کاربـــرد را برجســـته می کند.
ملـــی  تکا ت  لا م معـــا و  هـــا  یت  د و محد  .۳ –۷
)Evolutionary trade-off( در مهـــار زیســـتی 

.Trichoderma spp
  Trichoderma تکامـــل توانایی هـــای زیســـتی در
همـــواره بـــا محدودیت هـــا و معـــاملات یـــا بـــده 

بستان های تکاملی همراه بوده اســـت. Kubicek  و 
همکاران )2019( و Druzhinina و همکاران )2018( 
نشـــان داده‌اند که گســـترش برخـــی خانواده های 
ژنـــی مرتبط با تعاملات زیســـتی، ماننـــد آنزیم های 
تجزیه کننـــده دیواره ســـلولی، اغلب بـــا کاهش یا 
حذف برخی ژن هـــای دیگر همراه اســـت. این الگو 
بازتابی از بهینه ســـازی عملکرد در شـــرایط خاص و 
 Cai محدودیت های تکاملی موجود اســـت. مطالعه
و همکاران )2020( به طور مســـتقیم نشان می‌دهد 
که تکامل برخی صفـــات ژنتیکی مفید بـــرای بقا یا 
ســـازگاری محیطی می تواند بـــا هزینه هایی همراه 
باشـــد. برای مثـــال، صفاتی که موجـــب افزایش بقا 
می شـــوند، ممکن اســـت اثرات منفی بـــر پراکنش 
 Monte .یا دوام زیســـتی اســـپورها داشته باشـــند
)2023( نیـــز بیان می کنـــد کـــه تخصص یافتگی 
در اســـتراتژی‌های مهـــاری Trichoderma نتیجه 
انتخاب هـــای تکاملی اســـت کـــه می تواند موجب 
تقویت یک مســـیر زیســـتی و تضعیف مســـیرهای 
دیگر شـــود؛ بنابراین، افزایش یک ویژگـــی مؤثر در 
مهار زیســـتی لزوماًً بـــه معنای بهبـــود هم‌زمان همه 
توانایی های زیســـتی نیست. معاملات تکاملی سبب 
می شـــوند که قدرت مهار زیســـتی هر گونه یا سویه 
نتیجه مســـیر تکاملـــی خاص آن باشـــد؛ موضوعی 
کـــه بایـــد در انتخـــاب و به کارگیـــری ســـویه های 
Trichoderma  در برنامه هـــای مهـــار زیســـتی و 

کشـــاورزی پایدار موردتوجه قـــرار گیرد.
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    ۸. تنـــوع ژنتیکـــی  و تأثیر آن بر قـــدرت مهار 
.Trichoderma spp زیســـتی گونه های

شـــواهد موجـــود نشـــان می‌دهـــد کـــه گونه ها و 
ایزوله های مختلـــف Trichoderma  از نظر ژنتیکی 
یکنواخـــت نیســـتند و ســـطوح متفاوتـــی از تنوع 
 .Ismaiel et al.ژنتیکـــی را در خود جـــای داده‌انـــد
)2024(  با بررسی ســـاختار جمعیت و تنوع ژنتیکی 
گونه هـــای Trichoderma  دارای پتانســـیل مهـــار 
زیســـتی نشـــان دادند که حتی ایزوله های متعلق به 
یک گونه نیـــز می توانند تنوع ژنتیکـــی قابل توجهی 
داشـــته باشـــند. این تنوع با اســـتفاده از مارکرهای 
مولکولـــی ارزیابـــی شـــده و به عنـــوان بخشـــی از 
ویژگی های جمعیتـــی این قارچ‌هـــا معرفی گردیده 
 .Kubicek et al ،اســـت. در ســـطح بین گونـــه‌ای
)2019(  بـــا رویکرد ژنومیک تطبیقـــی تفاوت هایی 
را در انـــدازه ژنوم و محتـــوای ژنی میـــان گونه های 
مختلـــف Trichoderma گزارش کردنـــد که بیانگر 
وجود تنوع ژنتیکی گســـترده در این جنس اســـت. 
این تفاوت ها شـــامل تغییر در تعـــداد و نوع ژن های 
مرتبـــط بـــا فرآیندهایی نظیـــر مایکوپارازیتیســـم، 
متابولیســـم ثانویـــه و برهم کنشهـــای زیســـتی 
  )2018( .Druzhinina et al ،می شـــود. در مقابـــل
تمرکـــز خود را بـــر انتقال افقـــی ژن به عنـــوان یکی 
از نیروهـــای مهـــم تکاملـــی در شـــکل‌دهی ژنوم 
Trichoderma  قـــرار داده‌انـــد و به‌طور مســـتقیم 
بـــه اندازه گیری یـــا مقایســـه‌ی تنـــوع ژنتیکی در 

ســـطح جمعیتـــی نپرداخته‌اند. همچنیـــن، مقاله 
Mukherjee & Horwitz )2013( اگرچـــه دیدگاه 
جامعـــی دربـــاره زیست شناســـی و کاربردهـــای 
Trichoderma  ارائـــه می‌دهـــد، اما گـــزارش کمی 
یـــا تحلیلی مســـتقیمی در خصوص تنـــوع ژنتیکی 
جمعیتی ارائـــه نمی کنـــد. در مجمـــوع، مطالعات 
بررسی شـــده وجود تنوع ژنتیکی در سطوح گونه‌ای 
و جمعیتـــی در Trichoderma را تأییـــد می کننـــد. 
بااین حـــال، رابطه‌ی مســـتقیم و کمی میـــان میزان 
تنـــوع ژنتیکـــی و قدرت مهـــار زیســـتی، به صورت 
تجربی و نظام منـــد در این مطالعات اثبات نشـــده و 
عمدتاًً در حد شناســـایی گونه‌ها یا ایزوله های دارای 
پتانسیل مهار زیستی مطرح شـــده است )جدول1(.

    ۹. کاربردهای عملی این مفاهیم در کشاورزی 
پایدار

Mukherjee & Horwitz )2013(  بـــه کاربـــرد 
گســـترده گونه های Trichoderma  در کشـــاورزی 
و مهـــار بیماری های گیاهـــی اشـــاره کرده و تأکید 
می کنند کـــه پیشـــرفت های ژنومی در ســـال های 
اخیـــر، درک عمیق تری از مکانیســـم های زیســـتی 
این قارچ ها فراهم آورده اســـت. به باور نویسندگان، 
دانـــش ژنومـــی می تواند نقـــش مهمـــی در بهبود 
انتخـــاب و به کارگیـــری Trichoderma  به عنـــوان 

عامل مهار زیســـتی ایفـــا کند.
Ismaiel و همـــکاران )2024( نیـــز گونه های مورد 
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ً بالا )قرمز(، میانی   )زرد( و پایین  جدول شماره1- فاصله ژنتیکی دو به دو بین پروتئین های هم تبارِِ ۱۳ سویه‌یTrichoderma )رنگ ها مقادیر نسبتاً

.)  2019 ,.Kubicek et al( دهند‌ )سبز( را نشان می

مطالعه خود را به عنـــوان کاندیداهـــای بالقوه برای 
کاربرد در مهار زیســـتی و کودهای زیســـتی )معرفی 
می کننـــد. بااین حـــال، تمرکز این مطالعه بیشـــتر 
بر توصیـــف ویژگی هـــای ژنتیکـــی و جمعیتی بوده 
و وارد جزئیـــات مربوط بـــه کاربردهـــای مزرعه‌ای یا 
راهبردهای عملی در کشـــاورزی پایدار نمی شـــود. 
 Druzhinina et 2019( و( .Kubicek et al ،در مقابل
al. )2018( عمدتاًً بر جنبه هـــای ژنومیک، تکاملی 
و ســـازوکارهای مولکولی تمرکز داشـــته و به صورت 
 Trichoderma مســـتقیم به کاربردهـــای عملـــی
در ســـامانه های کشـــاورزی پایـــدار نپرداخته‌انـــد؛ 
بنابراین، اگرچـــه مبانی نظری و ژنتیکـــی لازم برای 
کاربرد عملی فراهم شـــده اســـت، انتقال این دانش 
به ســـطح کاربـــردی همچنـــان نیازمنـــد مطالعات 

تکمیلی اســـت.

   ۱۰. بحث 
بررســـی یکپارچه مطالعات ژنومی، ژنتیک جمعیت 
و تکامـــل مولکولـــی نشـــان می‌دهد کـــه گونه ها و 
ســـویه های مختلـــف Trichoderma spp. از نظـــر 
ژنتیکـــی و ژنومـــی یکنواخـــت نبـــوده و ناهمگنی 
قابل توجهـــی را در ســـاختار ژنوم، محتـــوای ژنی و 
تاریخچه تکاملی خود نشـــان می‌دهنـــد. مطالعات 
ژنومیک تطبیقـــی نشـــان داده‌اند که مســـیرهای 
تکاملـــی متفـــاوت، تغییـــرات در محتـــوای ژنی، 
گســـترش یا کاهش خانواده های ژنـــی و همچنین 
انتقال افقـــی ژن، ازجمله فرآیندهایی هســـتند که 
در شـــکل گیری ایـــن تنوع نقـــش داشـــته‌اند. این 
ناهمگنـــی ژنتیکی نه تنهـــا در ســـطح بین گونه‌ای، 
بلکه در ســـطح جمعیت و ســـویه نیز مشاهده شده و 
با تفاوت در توانایی مهار زیســـتی ارتباط داده شـــده 
اســـت. مطالعـــات ژنـــوم کامـــل نشـــان می‌دهند 
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که ژن هـــای مرتبـــط بـــا مایکوپارازیتیســـم، تولید 
متابولیت هـــای ثانویـــه، آنزیم‌هـــای تجزیه کننـــده 
دیـــواره ســـلولی و برهم کنـــش بـــا بیمارگر هـــا و 
گیاهان، بخـــش مهمی از ژنـــوم گونه هـــای دارای 
پتانســـیل بالای مهار زیستی را تشـــکیل می‌دهند. 
  Trichoderma در این میان، سیســـتم کیتینـــازی
به عنوان یکـــی از برجســـته ترین نمونه های تکامل 
عملکـــردی موردتوجـــه قرارگرفته اســـت. افزایش 
غیرتصادفی تعداد کپـــی ژن های کیتینـــاز، به‌ویژه 
در زیرگروه هـــای B2/B1 و C2/C1 در گونه هـــای 
  Hypocrea atroviridis مایکوپارازیـــت قوی ماننـــد
H. virens، نشـــان‌دهنده ارتبـــاط مســـتقیم  و 
میـــان گســـترش خانـــواده ژنـــی و ســـبک زندگی 
مایکوپارازیتیســـمی اســـت. تحلیل هـــای تکامـــل 
مولکولی نشـــان داده‌اند کـــه علاوه بـــر تکثیر ژن، 
انتخـــاب طبیعی نیـــز در ســـطح ریزتحولی موجب 
اصلاح عملکـــرد برخی از کیتینازها شـــده اســـت. 
شناســـایی جایگاه هـــای تحـــت انتخـــاب مثبت و 
-chi18 13 و-chi18 هم تکاملی در ژن هایی ماننـــد
15، به‌ویژه در نواحـــی مرتبط با اتصال سوبســـترا، 
خروج محصـــول واکنـــش و فرایندمنـــدی آنزیمی، 
نشـــان می‌دهد کـــه تغییـــرات تطبیقـــی هدفمند 
می تواننـــد به بهینه ســـازی تخریب دیواره ســـلولی 
قارچ های هـــدف منجر شـــوند. در مقابـــل، برخی 
ژن هـــا ماننـــد chi18-5 و chi18-17  الگوهـــای 
محافظه کارانه تـــری از تکامل را نشـــان می‌دهند که 

با نقشهـــای تغذیه‌ای یـــا تنظیمی آن ها ســـازگار 
اســـت و بیانگر تمایز عملکـــردی درون این خانواده 
ژنی می باشـــد. شـــواهد مربوط به انتقال افقی ژن، 
به‌ویـــژه در مـــورد chi18-15  با منشـــأ باکتریایی، 
نشـــان می‌دهد که کســـب ژن های جدید می تواند 
منبعی بـــرای نـــوآوری عملکردی در سیســـتم های 
مهار زیســـتی قارچی باشـــد. حفـــظ و تطبیق این 
ژن ها در ژنـــوم Trichoderma  و قـــرار گرفتن آن ها 
تحت فشـــارهای انتخابی، بیانگر نقـــش فرآیندهای 
تکاملی غیرعمودی در تقویت توان مایکوپارازیتیسم 
و افزایـــش کارایـــی مهار زیســـتی اســـت. علاوه بر 
تغییـــرات در محتـــوای ژنومـــی، مطالعات نشـــان 
می‌دهند که مســـیرهای تنظیمی و ســـیگنالینگ، 
به‌ویژه مســـیر MAPK، نقش تعیین کننـــده‌ای در 
بروز فنوتیپ های مهار زیســـتی دارند. نتایج حاصل 
  Trichoderma virens در  tvk1 از غیرفعال سازی ژن
نشـــان داده اســـت که تغییر در تنظیم بیـــان ژن ها، 
بدون تغییـــر در توالی ژنومـــی، می توانـــد منجر به 
افزایـــش قابل توجـــه ترشـــح آنزیم هـــای لیتیک و 
توان مهار بیمارگر های گیاهی شـــود. ایـــن یافته ها 
نشـــان می‌دهد که تنظیم منفی برخی مســـیرهای 
ســـیگنالینگ ممکن است در شـــرایط طبیعی برای 
تعادل بین رشـــد، بقـــا و تهاجم ضروری باشـــد، اما 
حذف این محدودیت ها در شـــرایط آزمایشـــگاهی 
می تواند به بـــروز حداکثری فنوتیپ مهار زیســـتی 
منجر شـــود. مطالعـــات مربـــوط بـــه جه‌شزایی و 
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نوترکیبی ژنتیکی نیز نشـــان می‌دهنـــد که تغییرات 
تصادفی الزاماًً منجر به بهبود عملکرد مهار زیســـتی 
نمی شـــوند. درحالی کـــه جهشهای القاشـــده با 
پرتو UV به طور مســـتقیم به افزایـــش کارایی منجر 
نشـــده‌اند، همجوشـــی پروتوپلاســـت ها توانســـته 
است ســـویه هایی با فعالیت آنتاگونیســـتی قوی تر، 
رشد میسلیومی ســـریع تر و ترشـــح بالاتر آنزیم های 
خارج ســـلولی ایجاد کند. این نتایج نشـــان می‌دهد 
که فرآیندهای نوترکیبی ژنتیکـــی می توانند صفات 
عملکـــردی مرتبط بـــا مهـــار زیســـتی را به صورت 
مؤثرتری نســـبت به جهشهـــای تصادفـــی تغییر 
دهند. از ســـوی دیگـــر، مطالعات مربـــوط به ادغام 
DNA خارجی نشـــان داده‌اند که وقـــوع نوترکیبی 
همولوگ در Trichoderma atroviride  نقش کلیدی 
در ایجاد ســـویه های پایـــدار با فنوتیپ هـــای ثابت 
دارد. ایـــن یافته ها اهمیت اســـتفاده از راهبردهایی 
را که نوترکیبـــی همولوگ را تشـــویق می کنند، برای 
مطالعه عملکرد ژن ها و توســـعه ســـویه های کارآمد 

مهار زیســـتی برجســـته می سازد.

  ۱۱. نتیجه گیری 
بر اساس شـــواهد ارائه شـــده، توانایی مهار زیستی 
 .Trichoderma spp در گونه ها و ســـویه های مختلف
ریشـــه در ســـاختار ژنومی پویا و تاریخچـــه تکاملی 
پیچیده این جنـــس دارد. مطالعات ژنومی و ژنومیک 
تطبیقی نشـــان داده‌اند که تنوع ژنتیکی، تفاوت در 

محتوای ژنومی، گســـترش یا کاهـــش خانواده های 
ژنـــی و انتقـــال افقـــی ژن، از عوامل اصلـــی ایجاد 
تفاوت هـــای عملکـــردی در قـــدرت مهار زیســـتی 
هســـتند. به‌ویژه تکامل خانـــواده ژنـــی کیتینازها 
از طریق تکثیـــر ژن، واگرایی عملکـــردی و انتخاب 
طبیعـــی در مقیـــاس ریزتحولی، نقـــش محوری در 
تقویـــت مایکوپارازیتیســـم ایفا کرده اســـت. علاوه 
بـــر تغییرات ســـاختاری ژنوم، مســـیرهای تنظیمی 
نظیر MAPK نشـــان داده‌اند که تنظیـــم بیان ژن ها 
می تواند بـــدون تغییر در محتـــوای ژنومی، منجر به 
افزایش چشـــمگیر توان زیســـت مهاری شـــود. این 
موضوع اهمیـــت شـــبکه های تنظیمـــی را در کنار 
ژن های ســـاختاری در تعیین کارایی مهار زیســـتی 
برجســـته می ســـازد. همچنیـــن، نتایـــج حاصل از 
 DNA همجوشـــی پروتوپلاســـت و ادغام همولوگ
نشـــان می‌دهد کـــه نوترکیبـــی ژنتیکـــی می تواند 
ابـــزاری مؤثر بـــرای ایجـــاد ســـویه های پایـــدار با 

فنوتیپ هـــای بهبود یافته باشـــد.
در نهایت، این مجموعه شـــواهد نشـــان می‌دهد که 
  Trichoderma درک مکانیسم های مهار زیســـتی در
بـــدون توجه هم‌زمـــان به تنـــوع ژنتیکـــی، پویایی 
ژنوم، فرآیندهـــای تکاملی و ســـازوکارهای تنظیمی 
امکان پذیر نیســـت. یافته های ارائه شـــده چارچوبی 
ژنتیکی–تکاملی بـــرای تبیین قدرت مهار زیســـتی 
در Trichoderma spp.  فراهـــم می کننـــد که کاملًاً 
مبتنی بر داده هـــای موجود در منابع بررسی شـــده 
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اســـت و می تواند مبنایی برای شناســـایی، انتخاب 
و توســـعه ســـویه های کارآمدتـــر در برنامه های مهار 

باشد. یستی  ز

    ۱۲. چشم‌انداز آینده 
Mukherjee & Horwitz )2013(  بر ضرورت ادامه 
پژوهشهای ژنومـــی در Trichoderma  تأکید کرده 
و بیـــان می کنند که ورود بـــه عصر ژنـــوم، ابزارهای 
نوینی برای مطالعه زیست شناســـی، تنوع ژنتیکی و 
مکانیســـم های عملکردی این قارچ هـــا فراهم کرده 
اســـت. گســـترش چنین مطالعاتی می تواند به درک 
عمیق تر ارتباط میان ســـاختار ژنـــوم، تنوع ژنتیکی 
و توانایی مهار زیســـتی Trichoderma  منجر شـــود 
و زمینـــه را بـــرای توســـعه راهبردهـــای مؤثرتر مهار 

زیســـتی فراهم سازد.
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The influence of population genetics and evolutionary forces on the biological control 
potential of Trichoderma spp.

Abstract
Trichoderma spp., as one of the most successful biological control agents, are the result of a 

complex and multidimensional evolutionary process during which a set of genetic, physiological, 

and ecological characters has developed in a coordinated manner. In this review article, with a 

focus on an evolutionary perspective, examines the evolutionary trajectory of biological control 

mechanisms in Trichoderma and demonstrates that the ability of these fungi in competition, 

mycoparasitism, production of secondary metabolites, and induction of resistance in the host 

plant is the outcome of natural selection and gradual adaptation to diverse soil and rhizosphere 

ecosystems. High genetic diversity at both species and strain levels, as one of the key factors 

underlying the success of Trichoderma, provides functional flexibility and enables effective 

responses to changing environmental conditions and different pathogens. Within this framework, 

the complex interactions of Trichoderma with plants and other microorganisms not only increase 

its efficiency as a biological control agent, but also highlight its role in sustainable agriculture 

and in reducing dependence on chemical pesticides.  The results of this review indicate that 

understanding the evolutionary processes governing the formation of biocontrol traits in 

Trichoderma can provide a scientific basis for the selection of more efficient strains and the 

optimization of their practical application in agricultural systems.

Keywords: Trichoderma; biological control; evolution; genetic diversity; evolutionary forces; 

mycoparasitism
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   روایت مهندس مجیدی
وقتی از من می‌پرســـند بیوچار چیســـت، همیشه 
ســـعی می کنم از یک تعریف ســـاده شـــروع کنم. 
بیوچـــار در واقع ماده‌ای اســـت کـــه از گرماکافت 
یـــا پیرولیز بقایـــای گیاهی و چوبی در شـــرایطی با 
اکســـیژن بســـیار کم یا بدون اکســـیژن به دســـت 
می‌آید. اگر همیـــن فرآیند در محیـــط هیدروترمال 
و در حضـــور آب یا بخـــار آب انجام شـــود، محصول 
حاصـــل را هیدروچـــار می نامیـــم. ایـــن تعریـــف 
عمومی بیوچار و هیدروچار اســـت که امروز در دنیا 

شناخته شـــده است.
اما آنچه ما بـــا آن روبه‌رو شـــدیم، بـــا تعاریف رایج 
تفـــاوت داشـــت. بیشـــتر بیوچارهـــای موجود در 
جهـــان، محصـــول فرآیندهای صنعتی هســـتند؛ 
یعنـــی انســـان بقایـــای گیاهـــی را در کوره های 
پیرولیز تبدیل بـــه بیوچار می کند. امـــا در جریان 
مطالعات اکتشـــافی خـــود به مـــاده‌ای برخوردیم 
کـــه منشـــأ آن کاملًاً طبیعـــی بود. بررســـی های 
زمین شناســـی و آزمایشگاهی نشـــان داد که این 
ماده طـــی حـــدود ۱۶۰ میلیـــون ســـال و در اثر 
فرآیندهـــای طبیعـــی زمین شناســـی در منطقـــه 
کوهبنان کرمان شـــکل گرفته اســـت. بـــه همین 
دلیل معتقدم معـــدن کوهبنان، نخســـتین معدن 
شناخته شـــده بیوچـــار و هیدروچـــار طبیعی در 
جهان اســـت؛ معدنی که از نظر حجـــم ذخایر نیز 

ظرفیت بســـیار قابل توجهـــی دارد.

مهم ترین تفـــاوت بیوچار طبیعی بـــا انواع صنعتی، 
در ســـاختار آن اســـت. بیوچارهای صنعتی عمدتاًً 
ســـاختاری کربنـــی دارند، امـــا آنچه مـــا در معدن 
کوهبنـــان شناســـایی کردیـــم، علاوه بر ســـاختار 
معدنـــی، مجموعـــه‌ای از میکروارگانیســـم های 
طبیعی و عناصـــر معدنی را نیز در خـــود جای داده 
اســـت. حاصل بیش از بیســـت و پنج سال پژوهش، 
نمونه بـــرداری و همکاری با مراکـــز علمی مختلف، 
شناســـایی بیـــش از یکصد نـــوع میکروارگانیســـم 
جامـــد، زنـــده و فعـــال در ایـــن مـــاده بـــود. این 
میکروارگانیسم ها استخراج، شناســـایی و در بانک 
ژنتیکـــی مجموعـــه نگهـــداری شـــدند و هم‌زمان 
ترکیب عنصری این مـــاده نیز در آزمایشـــگاه های 
متعدد داخلی و خارجی مورد بررســـی قرار گرفت.
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یکـــی از ویژگی هایی کـــه همیشـــه روی آن تأکید 
می کنم، پایـــداری ایـــن میکروارگانیسم هاســـت. 
بـــرخلاف بســـیاری از کودها و حتـــی بیوچارهای 
صنعتـــی که با گذشـــت زمـــان بخشـــی از خواص 
خـــود را از دســـت می‌دهنـــد، بیوچـــار طبیعی به 
دلیل ســـاختار ویژه‌ای که در طی میلیون ها ســـال 
پیدا کرده اســـت، پایداری بســـیار بالایی دارد و این 
ویژگی آن را از بســـیاری از محصولات مشابه متمایز 

. کند می 
بر اســـاس مطالعاتی کـــه تاکنون انجـــام داده‌ایم، 
این مـــاده کاربردهای بســـیار گســـترده‌ای دارد. 
از اصلاح خـــاک و افزایـــش ظرفیـــت نگهداری آب 
گرفته تـــا افزایش حاصلخیـــزی، کاهش تنشهای 
محیطـــی ماننـــد ســـرمازدگی و گرمازدگـــی، 
جوان ســـازی گیاهـــان، کمـــک به کنتـــرل آفات، 
کاهش آلاینده های زیســـت محیطی، جذب فلزات 
ســـنگین، کاهش ترکیبـــات هیدروکربنـــی و حتی 
کاربردهایـــی در دامپروری و خـــوراک دام. یکی از 
نتایجی که برای خود ما نیز بســـیار ارزشـــمند بود، 
نقش این مـــاده در احیای پوشـــش گیاهی پس از 
آتشســـوزی بود؛ به گونه‌ای کـــه در برخی مناطق، 
پس از اســـتفاده از بیوچار طبیعـــی، گیاهان دوباره 

جوانه زده و رشـــد خود را از ســـر گرفتند.
همچنین در مطالعات میدانی مشـــاهده کردیم که 
اســـتفاده از این ماده می توانـــد در کاهش جمعیت 
آفات و در مقابل افزایش جمعیت دشـــمنان طبیعی 

آن هـــا، ماننـــد کفشـــدوزک ها و بالتوری هـــا، مؤثر 
باشـــد. این موضوع از دیـــدگاه مدیریـــت تلفیقی 
آفـــات اهمیت زیـــادی دارد، زیـــرا علاوه بر کاهش 
مصرف ســـموم، به حفظ تعادل زیســـتی در مزارع 

نیز کمـــک می کند.
پیشـــینه فعالیت من در حوزه معدن، بـــه خانواده‌ام 
بازمی گـــردد. پـــدرم از فعـــالان قدیمـــی صنعت 
معدن کشـــور بـــود و در پروژه های بـــزرگ معدنی، 
از جملـــه پروژه هـــای مرتبـــط با احـــداث مجتمع 
مـــس سرچشـــمه، فعالیت داشـــت. بـــرادرم نیز با 
وجـــود جانبازی در دوران دفاع مقدس، ســـال ها در 
عملیـــات میدانی معادن حضور داشـــت. من نیز به 
عنوان نسل ســـوم این خانواده، مســـیر اکتشاف و 

پژوهش را انتخـــاب کردم.

ن کرما ن  هبنا کو نی  معد طبیعی  ر  چا رو هید
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مطالعات اولیـــه من روی این پروژه از ســـال ۱۳۷۵ 
آغاز شـــد و از ســـال ۱۳۷۸ به‌صورت رســـمی وارد 
مرحله پژوهشهای علمی شـــد. آن روزها امکانات 
پژوهشـــی امروز وجود نداشـــت. آزمایشـــگاه های 
تخصصـــی محدود بودند و دسترســـی به بســـیاری 
از تجهیـــزات و متخصصان به ســـادگی امکان پذیر 
نبـــود. با ایـــن حال، هـــر نمونـــه‌ای که به دســـت 
مـــی آوردم، نـــزد اســـتادان دانشـــگاه می بـــردم و 
ســـاعت ها درباره آن ها بحث می کردیم. بســـیاری 
از مســـیرهایی که امروز به نتایج روشـــن رسیده‌اند، 
حاصل همان جلســـات و راهنمایی های اســـتادان 

. ست ا
یکـــی از مهم ترین درس هایی که در همان ســـال ها 
از اســـتادانم آموختم، نحوه برخورد بـــا نتایج منفی 
بود. همیشـــه به مـــن می گفتنـــد اگـــر نتیجه‌ای 
مطابـــق انتظار به دســـت نیامد، آن را کنـــار نگذار؛ 
ثبتش کن، نگهـــش دار و دوباره بررســـی‌اش کن. 
بعدها متوجه شـــدم همیـــن داده هایـــی که زمانی 
شکســـت به نظر می‌رســـیدند، مهم ترین ســـرمایه 
پژوهش ما بودند. بســـیاری از مســـیرهای اشـــتباه 
را دیگر تکـــرار نکردیم و همین موضوع باعث شـــد 

روند تحقیقات ســـرعت بیشـــتری بگیرد.
از همـــان ابتدا تصمیـــم گرفتم همه مراحـــل کار را 
مستندســـازی کنم. هر آزمایش، هر مشـــاهده، هر 
موفقیت و حتـــی هر شکســـت را ثبـــت می کردم. 
برنامه‌ریـــزی روزانـــه، هفتگـــی و ماهانه داشـــتم و 

دائمـــاًً مســـیر تحقیـــق را اصلاح می کردم. شـــاید 
همین نظم و اســـتمرار یکـــی از مهم تریـــن عوامل 

موفقیت پـــروژه بود.
اصل دیگری که همیشـــه بـــه آن اعتقاد داشـــتم، 
شـــفافیت علمـــی بـــود. هیـــچ گاه تلاش نکـــردم 
یافته هـــا را پنهـــان کنـــم. برعکس، از اســـتادان 
دانشـــگاه، کارشناســـان رســـمی دادگســـتری، 
کارشناســـان نظام مهندســـی و متخصصان دعوت 
کردم تـــا به صورت مســـتقل ایـــن ماده را بررســـی 
کنند. اعتقـــاد دارم هرچه یک پژوهش بیشـــتر در 
معرض ارزیابـــی متخصصان قرار بگیـــرد، اعتبار آن 

نیز بیشـــتر خواهد شـــد.
در کنـــار پژوهشهای آزمایشـــگاهی، همیشـــه بر 
انجام مطالعات میدانی تأکید داشـــتم. آزمایشگاه 
بســـیار ارزشـــمند اســـت، اما نتیجه نهایی زمانی 
معنا پیـــدا می کند که فنـــاوری در شـــرایط واقعی 
نیـــز موفـــق عمل کنـــد. بـــه همین دلیـــل بخش 
مهمـــی از تحقیقـــات مـــا در مـــزارع، محیط های 

طبیعی و شـــرایط واقعی انجام شـــد.
اگر امـــروز از من بپرســـند مهم‌ترین رمـــز موفقیت 
این مســـیر چه بوده اســـت، بدون تردیـــد می گویم 
اســـتفاده از دانش اســـتادان، پشـــتکار، حمایت 
خانـــواده، برنامه‌ریزی مســـتمر و ســـرمایه گذاری 
روی علـــم. مـــن ترجیـــح دادم بخـــش بزرگـــی از 
ســـرمایه‌ام را صرف پژوهش، آزمایـــش، همکاری با 
دانشگاه ها و توســـعه فناوری کنم. شـــاید این نوع 
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ســـرمایه گذاری در کوتاه مدت ســـود مالی نداشته 
باشـــد، اما در بلندمدت ارزشـــمندترین سرمایه‌ای 
اســـت که می توانـــد به تولیـــد دانش، اشـــتغال و 

توســـعه کشـــور منجر شود.
همیشـــه معتقد بوده‌ام که ارتباط میان دانشـــگاه 
و صنعت باید واقعی و مســـتمر باشـــد. بســـیاری از 
موفقیت هـــای ایـــن پـــروژه نتیجه همیـــن ارتباط 
بوده اســـت؛ ارتباطی که باعث شـــد پژوهشهای 
دانشـــگاهی به مســـائل واقعـــی صنعـــت و معدن 
متصـــل شـــوند و در نهایت بـــه تولید یـــک فناوری 

بومی برســـند.
در پایـــان فقـــط یـــک توصیه بـــرای پژوهشـــگران 
و دانشـــجویان دارم؛ هیـــچ گاه از پرســـیدن، یـــاد 
گرفتن و آزمودن خســـته نشـــوید. از استادان کمک 
بگیرید، یافته هـــای خود را پنهان نکنیـــد، از نتایج 
منفی نترســـید و مهم تـــر از همه، با صبر و پشـــتکار 
مســـیرتان را ادامه دهید. موفقیـــت در پژوهش یک 
اتفـــاق لحظه‌ای نیســـت؛ حاصل ســـال ها تلاش، 

یادگیری و ایمـــان به ادامه راه اســـت.
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