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Introduction1 

Throughout the course of evolution, plants have developed remarkably sophisticated biological mechanisms 
that enable them to respond dynamically and effectively to a wide array of environmental and biotic stressors. 
Among the most formidable challenges plants face are infections by pathogenic agents, particularly viruses and 
viroids, which pose significant threats to plant health, productivity, and agricultural sustainability worldwide. 
Despite fundamental differences in their structure and mode of action, both viruses and viroids profoundly 
disrupt host physiological and molecular processes, leading to detrimental impacts on plant growth and defense 
systems.  

 

Materials and Methods 

This review synthesizes current knowledge on the complex interactions among viruses, viroids, and their 
plant hosts, focusing on the molecular crosstalk that governs secondary metabolite biosynthesis and 
phytohormonal regulation during infection. The information presented herein was compiled through a systematic 
review and analysis of relevant scientific literature, focusing on recent advancements and foundational studies in 
plant-pathogen interactions, molecular biology, and biochemistry. The goal was to provide a comprehensive 
overview of the defense mechanisms plants employ against viral and viroid infections. 

 

Results and Discussion 

Plant viruses, as obligate intracellular parasites, invade host cells and hijack cellular machinery to facilitate 
their replication and spread. This intrusion perturbs the host’s metabolic networks, altering the expression of 
genes involved in the biosynthesis of secondary metabolites such as alkaloids, terpenoids, and 
phenylpropanoids—compounds integral to plant defense. These metabolites not only serve as direct 
antimicrobial agents but also act as crucial modulators of signaling pathways that orchestrate defense responses 
and maintain cellular homeostasis. Moreover, viruses target and manipulate key plant hormonal signaling 
pathways involving salicylic acid, ethylene, abscisic acid, and methyl jasmonate. These phytohormones function 
as key regulators that modulate the delicate balance between growth and defense. Disruption of their signaling 
cascades manifests in a spectrum of pathological symptoms including stunted growth, chlorosis, necrosis, 
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wilting, and characteristic mosaic leaf patterns, all of which reflect the profound physiological stress inflicted by 
viral invasion. In contrast, viroids—small, circular, non-coding RNA molecules—lack the capacity to encode 
proteins yet exert their pathogenicity through more subtle, yet no less consequential, mechanisms. By interfering 
with host gene expression and regulatory networks, viroids indirectly modulate the biosynthesis of defense-
related metabolites and hormonal pathways. Although the mechanistic nuances of viroid pathogenicity differ 
from those of viruses, the resultant physiological disruptions and yield losses underscore their significance as 
persistent plant pathogens. Viroids—small, circular, non-coding RNAs—exert pathogenic effects through subtler 
mechanisms. Recent studies demonstrate that viroid infections can alter the transcriptional regulation of key 
biosynthetic genes involved in the production phenylpropanoids (including flavonoids and other phenolic 
compounds) and alkaloids—secondary metabolites that contribute significantly to structural defense, oxidative 
stress mitigation, and pathogen inhibition. These effects are often mediated through complex epigenetic 
mechanisms or RNA-based gene silencing pathways, leading to changes in enzymatic activity such as 
phenylalanine ammonia-lyase (PAL), chalcone synthase (CHS), and other enzymes central to the 
phenylpropanoid and alkaloid biosynthetic routes. Such metabolic shifts not only influence the plant’s basal 
immunity but also fine-tune the dynamic equilibrium between stress tolerance and physiological performance. 
Central to plant immunity are phytohormones, which play multifaceted roles in modulating immune responses. 
Notably, gibberellins and brassinosteroids exhibit dualistic functions, influencing both growth modulation and 
host susceptibility or resistance, whereas salicylic acid and jasmonates predominantly act as defense inducers, 
activating complex immune signaling networks. Ethylene’s role is more context-dependent; it may either 
amplify or attenuate defense responses contingent upon the specific virus involved and the physiological state of 
the host plant. Recent advances have illuminated the crucial involvement of certain phytohormones—such as 
salicylic acid, jasmonates, and brassinosteroids—in counteracting viroid infections. These hormones enhance 
host defenses by triggering signal transduction pathways that activate defense gene expression, thereby 
strengthening resistance mechanisms. This emerging evidence highlights the intricate and multilayered nature of 
plant immunity, underscoring the importance of hormonal regulation in maintaining a balanced and effective 
defense system. A hallmark of the plant’s antiviral defense is the induction of ethylene biosynthesis and 
activation of salicylic acid-dependent signaling pathways, culminating in systemic acquired resistance (SAR). 
SAR represents a long-lasting, broad-spectrum immune response that restricts pathogen proliferation beyond the 
initial infection site, thereby bolstering systemic immunity and fortifying plant resilience against secondary 
infections. Complementing these hormonal defenses, secondary metabolites serve as a critical line of defense, 
executing antiviral functions through diverse mechanisms including inhibition of viral replication, suppression of 
viral protein activity, and mitigation of oxidative damage.  

 

Conclusions 

The synergistic interplay between hormonal signaling and secondary metabolite production constitutes a 
cohesive and robust molecular defense network, the comprehensive understanding of which holds tremendous 
potential for the development of innovative strategies in plant disease management. This review synthesizes 
current knowledge on the complex interactions among viruses, viroids, and their plant hosts, focusing on the 
molecular crosstalk that governs secondary metabolite biosynthesis and phytohormonal regulation during 
infection. By elucidating these sophisticated regulatory networks, this work offers valuable insights and practical 
perspectives for leveraging this understanding in plant breeding programs and sustainable agriculture. The 
ultimate goal is to enhance crop resistance, improve yield stability, and contribute meaningfully to global food 
security in the face of escalating biotic stresses.  
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 چکیده1

اناد  هاای میییای و زیساتی را کساد کردهدهی به انواع تنشگیری از سازوکارهای زیستی پیچیده، توانایی پاسخدر مسیر تکامل، گیاهان با بهره
عنوان ها باهویروس  دهندترین این عوامل هستند و هر یک با مکانیسم متفاوت، رشد و سلامت گیاه را تیت تأثیر قرار میها و ویروئیدها از مهمویروس
هاای ثانویاه دعااعی از ج لاه های دخیل در سنتز متابولیتهای متابولیکی و بیان ژنشبکه های گیاهی،سلولی، با نفوذ به سلولهای اجباری درونانگل

را دعاعی  رسانیپیام، بلکه مسیرهای هستندمیکروبی مستقیم تنها عوامل ضد   این ترکیبات نهکنندرا مختل میپروپانوئیدها آلکالوئیدها، ترپنوئیدها و عنیل
جاس ونات را هاد  قارار زیک و متیلیونی مرتبط با اسید سالیسیلیک، اتیلن، اسید آبسهورم رسانیپیامها ه چنین مسیرهای   ویروسکنندمی نیز تنظیم

رغم نداشتن ظرعیت کدکنندگی، با در مقابل، ویروئیدها به  ندشوداده و موجد بروز علائ ی مانند کوتولگی، کلروز، نکروز، پژمردگی و موزاییک برگی می
ویروئیادها کاه دهد گذارند  شواهد نشان میهای دعاعی اثر میطور غیرمستقیم بر سنتز متابولیتظی ی، بههای میزبان و مسیرهای تناختلال در بیان ژن

ایان   پروپانوئیدها )از ج له ترکیبات عنولی و علاونوئیدها(، و آلکالوئیدها را تیت تأثیر قرار دهنادهای دخیل در مسیرهای بیوسنتز عنیلتوانند بیان ژنمی
و در نهایات تعاادل میاان ای نای سالولی و ع لکارد  دهدرخ می RNA interference هایمکانیزم ژنتیکی یااز طریق تنظی ات اپی تغییرات مع ولاً

هاا و براسینواساتروئیدها دارای ای کاه جیبرلینگونهکنند؛ بههای ای نی ایفا میها نقش کلیدی در تعدیل پاسخدهد  عیتوهورمونعیزیولوژیکی را تغییر می
های دعااعی شاناخته عنوان القاکننادهها غالبااً باه لکرد دوگانه در تنظیم رشد و حساسیت میزبان هستند، در حالی که اسید سالیسیلیک و جاسا وناتع

اند که در داده میالعات نشان .تقویت یا تضعیف پاسخ دعاعی شود منجر بهتواند شوند  نقش اتیلن بسته به نوع بی ارگر و شرایط عیزیولوژیکی گیاه میمی
در تنظایم  ،های دعااعیسازی ژنها و براسینواستروئیدها با ععالمانند اسید سالیسیلیک، جاس ونات ییهاهای ویروئیدی نیز، عیتوهورمونپاسخ به آلودگی

ساازی مسایرهای وابساته باه اساید های ویروسی، اعازایش تولیاد اتایلن و ععالهای کلیدی گیاه به آلودگییکی از پاسخ .پاسخ ای نی گیاه نقش دارند
ساازد  را میادود می بی اارگرده و گساتر  کارالقاا ( را Systemic acquired resistanceاکتساابی )سالیسیلیک است کاه مقاومات سیسات یک 

باا آساید اکسایداتیو، نقاش های ویروسای و مقابلاه عنوان خط دعاعی دوم، از طریق مهار تکثیر ویروس، کاهش ععالیت پروتئینهای ثانویه بهمتابولیت
پاذیر از ای منسجم، چندلایه و انعیا دهنده شبکهنشانهای ثانویه، ها و متابولیتکنش میان عیتوهورمونبرهم  کنندمک لی در تقویت دعاع گیاه ایفا می

های ویروسای و ویروئیادی پیشگیری بی اریو  تواند راه را برای توسعه راهکارهای نوین در مدیریتتر آن میتنظی ات مولکولی است که شناخت ع یق
 .دهدنژادی و کشاورزی پایدار ارائه میاندازهایی کاربردی برای بهین مقاله مروری، به تبیین این تعاملات پرداخته و چشما  کنده وار 

 
 ی گیاهیهاهورمونعوامل ویروسی و ویروئیدی،  ،هیثانو پاسخ دعاعی گیاه، ترکیبات ی:دیکل کلمات
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 مقدمه

هاای عنوان موجودات اتوترو ، ه واره در معرض تنشگیاهان به
زیسااتی و غیرزیسااتی قاارار دارنااد کااه ع لکردهااای عیزیولااوژیکی و 

هاای زیساتی، در میاان تنش د کنامای مختالهاا را بیوشای یایی آن
های بیاوترو  اجبااری، یکای از بی ارگرعنوان های گیاهی بهویروس

رای سالامت گیااه و امنیات غاذایی میساو  ترین تهدیادها بامهم
ها با برهم زدن ه وستاز سلولی، علائ ی مانناد شوند  این ویروسمی

کوتاولگی، نکاروز، اخااتلال در رشاد و تغییاارات مورعولاوژیکی نظیاار 
در پاساخ باه ایان تهدیادها،   کننادتشکیل گال و عیلودی ایجااد می
ر سایو  ژناومی، ای دهای پیچیادهگیاهان در طول تکامل، مکانیسم
سازی مسیرهای دعااعی اند که به ععالسلولی و متابولیکی توسعه داده

 رساانیپیاامهای های ثانویه و تنظایم ساامانهاز ج له تج ع متابولیت
 ,.Srivastava et al., 2018; Yang et al)  شودمنجر می ،هورمونی

عنوان ها باههای ثانویه و عیتوهورموندر این زمینه، متابولیت  (2024
اعزا در مقابله های دعاعی گیاه، نقش مک ل و هماجزای کلیدی سامانه

های ثانویه، ترکیبات آلی باا کنند  متابولیتهای زیستی ایفا میبا تنش
هاا یاا  ارگربیوزن مولکولی پایین هستند که ع دتاً در پاسخ به ح له 

تارین ایان ترکیباات، شاوند  یکای از مهمتغییرات میییی سانتز می
و نقش  شوندمیآلانین تولید پروپانوئیدها هستند که از مسیر عنیلعنیل

 ایان(  Dixon & Paiva, 1995)کنناد در دعاع گیاه ایفاا می کلیدی
کروبی هسااتند، بلکااه در تنها دارای خاصاایت ضاادمیترکیبااات نااه

اعشان نیز مشارکت دعاعی و جذ  حشرات گرده رسانیپیامعرآیندهای 
های عنوان مولکولهای گیاهی بهدر کنار این ترکیبات، هورمون  دارند
های دعااعی گیااه دارناد  دهنده، نقش میوری در ه اهنگی پاسخپیام

ی بسیار کم هاهای مختلف گیاه و در غلظتاین ترکیبات که در بخش
های های میییی از ج له آلودگیشوند، در سازگاری با تنشتولید می

کنند  برخلا  جانوران که تولید هورمون ویروسی نقش حیاتی ایفا می
های گیاهی قاادر شود، ت امی سلولدر غدد خاصی انجام میها در آن

هااا هسااتند کااه ایاان ویژگاای موجااد اعاازایش بااه ساانتز هورمون
های تشاخی  و شود  ه چنین، سامانهی دعاعی گیاه میپذیرانعیا 

ساازی هاا و ععالبی ارگرانتقال پیام در گیاهان برای شناسایی ساریع 
 اسااید سالیساایلیک .اناادیاعتهخوبی تکاماال های دعاااعی بااهپاسااخ

(Salicylic acid, SA)  هاای کلیادی اسات کاه در ج له هورموناز
 Systemic acquired) القااای مقاوماات سیساات یک اکتسااابی

resistance, SAR ) ها نقش داردبی ارگرعلیه (Durrant & Dong, 

 اتااایلن و( Jasmonate, JA) در مقابااال، جاسااا ونات ( 2004
(Ethylene, ET ) در ایجاد مسیرهای جاایگزین دعااعی مرثرناد کاه

شاوند ععاال میهای مکانیکی مع ولاً علیه عوامل نکروترو  و آسید
(Pieterse et al., 2012  )عاالاوه باار ایاان، براسینواسااتروئیدها 

(Brassinosteroid, BR)  های ذاتاای علیااه بااا تیریااک پاسااخ
 اساید سالیسایلیک وابساته باه  SAR ها، مسیری مستقل ازبیوترو 
ها مانند سایر عیتوهورمون(  Nakashita et al., 2003) کنندایجاد می

 ,Gibberellinا )هجیبرلین (،Abscisic acid, ABA) اسید آبسیزیک

GA،) هااکسااین (Auxins, IAA )هاو ساایتوکینین (Cytokinin, 

CK )گرهاای دعااعی شاناخته عنوان تنظیمهای اخیار باهنیز در سال
، تاأثیر بار رشاد و پیاامتعدیل انتقال ها از طریق اند  این هورمونشده

ساختار گیاه و تعامل با سایر مسیرهای دعاعی، نقش مه ی در تنظایم 
 ,.Robert-Seilaniantz et al) کننادهای دعاعی ایفا میجامع پاسخ

صاورت خیای هورمونی اغلد به رسانیپیامی در واقع، شبکه(  2011
ی متقابال، عرآینادهای ، بلکه از طریق تعاملات پیچیدهکندع ل ن ی

 ,.Jia et al) کنادزماان مادیریت میطور همرشدی و دعااعی را باه

دار ت رکاز RNAی هااهاا بار ویروساگرچه بیشاتر پژوهش(  2013
هاای کوچاک غیرکدکنناده، RNAن عنوااند، ویروئیدها نیز باهداشته
دعاعی را در گیااه القاا کنناد  باا وجاود نباود های شبهپاسخ توانندمی

هاا و ظرعیت کدکنندگی، این عناصر ژنتیکی با تأثیرگذاری بر بیان ژن
های دعااعی گیاهاان نقاش عرآیندهای تنظی ی میزبان، در مکانیسام

هورمونی گیاهاان،  رسانیپیامها با مسیرهای کنش ویروسبرهمد  دارن
شود  بسایاری های دعاعی منجر میغییر در پاسخاغلد به سرکو  یا ت

ها با دستکاری این مسیرها، توانایی ای نی میزبان را تضعیف از ویروس
 & Jameson) کنندکرده و شرایط لازم برای بقای خود را عراهم می

Clark, 2002; Wu et al., 2019  )ها بااه بااروز یاان دسااتکاریا
انجامند کاه شاامل کااهش ع لکارد اختلالاتی در متابولیسم گیاه می

عتوسنتزی، تغییر در بیوسانتز پاروتئین و اسایدهای نوکلئیاک، تولیاد 
و بازآرایی سااختارهای سالولی نظیار ( ROS) های ععال اکسیژنگونه

ایان  ( Anikina et al., 2023) سلولی اساتدیواره و غشاهای درون
و شرایط عیزیولوژیکی گیااه،  بی ارگرتوانند بسته به نوع اختلالات می

ی میالعه  به القای مقاومت سیست یک یا تشدید حساسیت منجر شوند
های دعاعی گیاه ک ک تر مکانیسمتنها به درک دقیقاین تعاملات، نه

لا  ژنتیکی یا بیوشی یایی گیاهان کند، بلکه بستر لازم را برای اصمی
های ثانویه با ارز  دارویی و توسعه مقاومات منظور تولید متابولیتبه

در (  Mishra et al., 2020) آوردهای ویروسی عاراهم مایبه بی اری
این راستا، مهندسی متابولیک با هد  بازآرایی مسیرهای هورماونی و 

عنوان یک رویکرد نوین در مادیریت تولید ترکیبات دعاعی، بهاعزایش 
ها، اعزون بر ویروس  های ویروسی مورد توجه قرار گرعته استبی اری

غیرکدکننده، از طریق اثرگذاری بر بیاان  RNA ویروئیدها نیز با وجود
دهی سلولی، ساختار دیاواره های میزبان، موجد اختلال در سازمانژن

ها، و ه چنااین تنظاایم مساایرهای متااابولیکی لاسااتساالولی و کلروپ
شواهد حاصال از میالعاات ریزآرایاه، ترانساکریپتومیک  و   شوندمی

دهند ها نشان میمتابولومیک  و ه چنین تیلیل سیو  عیتوهورمون
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که آلودگی ویروئیادی باعات تغییارات گساترده در اغلاد مسایرهای 
 Milanović et al., 2019 a, b; Kappagantu) شاودهورمونی می

et al., 2017; López-Gresa et al., 2016)  ها نقاش ایان یاعتاه
-املات گیااههای تنظی ای مهام در تعاعنوان میرکویروئیدها را به

   سازندبرجسته می بی ارگر

 گیاهان درزایی ها و راهبردهای بیماریویروس

سالولی، هاای اجبااری درونبی ارگرعنوان های گیاهی بهویروس
های دعااعی پیچیاده برای تکثیر موعق در گیاه میزبان، باید بر سامانه

بررسای ایان (  Kumar & Gnanasekaran, 2024) آن غلباه کنناد
زایی ویاروس و های بی ااریتعاملات نیازمند شناخت دقیق مکانیسام

در این راستا، دو مدل اصلی برای تبیین   راهبردهای دعاعی گیاه است
 ماادل رقاباات منااابع  ویروساای پیشاانهاد شااده اساات زایاایبی اااری

(Resource competition model)  بر این عرض اساتوار اسات کاه
 برداری از منابع ژنتیکی و متاابولیکی میادود، ماننادها با بهرهروسوی

ATP،  اسیدهای آمینه و نوکلئوتیدها، تعادل متاابولیکی میزباان را بار
  در این مادل، ویاروس باا (Hyodo & Okuno, 2020) زنندهم می

موجاد اخاتلال در های رونویسای و ترج اه سالول، تسلط بر ماشین
اناد کاه ایان شود  میالعات ساینتیکی نشاان دادهه وستاز سلولی می
سارعت اعازایش یاعتاه و  باهویروس ابتادا  غلظترقابت پویا بوده و 
 Specificی )مدل تعامال اختااصادر مقابل،   یابدسپ  کاهش می

interaction model)  باار تعاااملات مولکااولی ویااژه میااان عواماال
شادت و تناوع علائام  و سلولی میزبان تأکیاد دارد ویروسی و اجزای
هااای های مختلااف گیاااهی را باار اساااس ویژگیبی اااری در گونااه

 & Culver) کناداختااصای تعامال ویاروس باا میزباان تبیاین می

Padmanabhan, 2007  ) ،باارای مقابلااه باا سااامانه ای ناای میزبااان
-Fernández) اناادای را تکاماال دادهچیاادههااا راهبردهااای پیویروس

Calvino et al., 2014  ) عارار از شناسااییایان راهبردهاا شاامل 
(Immune evasion ،) دعاااعی رسااانیپیااام ساارکو (Defense 

signaling suppression)، برداری از مسایرهای سالولی مانناد بهره

دخالات در (، و Autophagy) اتوعاژیو  پروتئازوم-تینمسیر یوبیکوئی
( اساات کااه منجاار بااه RNA interference) RNAi سیسااتم
 ;Wang et al., 2012) شاوداجزای ای نای گیااه مای ریزیبازبرنامه

Nicaise & Candresse, 2017; Wu et al., 2019  ) یکای از
ها، ساامانه یوبیکاوئیتین اسات کاه مسیرهای هد  مهم این ویروس

هاا دارد  نقش کلیدی در تنظایم پایاداری، اساتقرار و ععالیات پروتئین
تواناد موجاد تضاعیف هاا میاختلال در ایان مسایر توساط ویروس

ای نی دو  سیستمدر پاسخ، گیاهان از یک   های دعاعی گیاه شودپاسخ
 & Dangl) گیرندبهره می (Two-layered immune systemلایه )

Jones, 2001  )ای نی القاشده توساط الگوهاا ،سیح اول (Pattern-

triggered immunity, PTI،) الگوهای مولکاولی  متکی بر شناسایی
 Pathogen-Associated Molecularبی ارگرهااا )ماارتبط بااا 

Patterns )های الگوشاناس سایح سالولگیرناده توساط (Pattern 

Recognition Receptors)  اسات (Böhm et al., 2014 )  سایح
 Effector-triggered) ی نااای القاشاااده توساااط اثرگرهااااا ،دوم

immunity, ETI،)  ویروسایبر پایه شناساایی مساتقیم اعکتورهاای 
ع ل کرده و  (R proteins) های مقاومت داخل سلولیئینپروتتوسط 

(  Dangl & Jones, 2001) ساازدتری را ععاال میپاسخ دعاعی قوی
شاابکه تنظی اای هااا، کنشیکاای از عناصاار کلیاادی در ایاان برهم

  (Phytohormone regulatory network) هاای گیااهیهورمون
تواناد موجاد آلودگی ویروسای می(  Alazem & Lin, 2015)است 

بازآرایی گسترده در این شبکه شود و مسیر تعامل ویروس و میزبان را 
در این میان،  ( Alazem & Lin, 2017) تأثیر قرار دهدشدت تیتبه

های ضدویروسای ه اصلی پاساخکنندعنوان تقویتبه اسید سالیسیلیک
 مع ولاً تاأثیری بازدارناده دارد که جاس وناتشود، در حالیشناخته می

(Yang et al., 2012  )ساته باه شارایط ب ه چنین، اسید آبسایزیک
ای در تیریاک یاا تواناد نقاش دوگاناهعیزیولوژیک و نوع باعات، می

 (  Alazem & Lin, 2015)ا کند های دعاعی ایفسرکو  پاسخ
اجزای کلیادی  (R هایپروتئین)سلولی های مقاومت درونگیرنده

 های مقاومت غالدها هستند  علاوه بر ژنویروس برابرای نی گیاه در 
R، توانند در ایجاد مقاومت ضدویروسای نقاش های مغلو  نیز میژن

موعقیت ویروس در ایجااد (  Mizumoto et al., 2014) داشته باشند
جایی آلودگی سیست یک به تکثیر ژنوم، انتقال سلول به سلول و جاباه

اختلال در هر یک از این مراحل باه نفاع گیااه  وآوندی بستگی دارد 
 Nicotiana)در توتاون  N ژن ،شادهشناسایی R نخستین ژن .است

tabacum توتونویروس موزاییک ( علیه (Tobamovirus tabaci, 

TMVمتعاددی باا نقاش ضدویروسای در  هاای، ژن( بود  پ  از آن
 Solanum)عرنگی در گوجاه Sw-5 د؛ از ج لاهنگیاهان شناسایی شد

lycopersicumعرنگیگوجااه ایویااروس پژمردگاای لکااه ( علیااه 
(Orthotospovirus tomatomaculae, TSWV) 
(Brommonschenkel et al., 2000)ژن ، I  در لوبیا(Phasaeolus 

vulgaris )لوبیااا ) علیااه ویااروس موزاییااک مع ااولیPotyvirus 

phaseovulgaris ،)Rx1 و Rx2 زمینی در ساااید(Solanum 

tuberosum )ه ویروس علیX زمینیسید (Potexvirus ecspotati) 
(Bendahmane et al., 1999)، RTM1 و RTM2   در آرابیدوپسی
(Arabidopsis thaliana علیاااه ویاااروس خراشاااک توتاااون )
(Potyvirus nicotianainsculpentis, TEVو ،) RCY1  علیاه 

 Whitham) (Cucumovirus CMV, CMVر )ویروس موزاییک خیا

et al., 2006  )ها به خانوادهاغلد این ژن LRR-NBS تعلاق دارناد  
-LRR-NBSی هاای کلاسیک از گیرندهبه عنوان ن ونه  N پروتئین
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TIRهای تکثیاارکنش مسااتقیم بااا دامنااه، از طریااق باارهم TMV، 
یناد باه آیان عراماا ا (  Ueda et al., 2006) کنادمقاومت را القا می

نیز نیااز دارد کاه پا  از انتقاال باه   NRIP1 حضور پروتئین ک کی
 کناادو آناازیم ویروساای را تسااهیل می N کنش بااینهسااته، باارهم

(Muyskens & Guillemin, 2008  )طور مشاابه، در مقاومات باه
سیتوپلاسا ی -کلئونیز ع لکرد مرثر گیرنده به توزیع نو Rx وابسته به

، R هایساازی پاساخ ای نای از طریاق گیرنادهععال  آن بستگی دارد
هاای هاا و ه کااری چاپرونMAPKع ساازی ساریمع اولاً باا ععال

  کننادها را تنظایم میمولکولی ه راه است که پایداری ایان گیرناده
(Altman et al., 2022  )پیچیده و چندلایه بیانگر  هایاین مکانیسم

هااا بااه شاادت د کااه سیسااتم ای ناای گیاااه علیااه ویروسهسااتن آن
ای از تعاملات مولکولی مبتنی اسات کاه در یاعته و بر شبکهتخا 

   کنندنقش میوری ایفا می R هایآن پروتئین

 

 گیاهان در زاییبیماریراهبردهای و ویروئیدها 

شاده، زای شناختهبی اریترین عوامل ویروئیدها به عنوان کوچک
 246ای غیرکدکننده با اندازه رشته حلقوی تک RNA هایاز مولکول

 زا کاه کااملااناد  ایان عوامال بی اارینوکلئوتید تشکیل شده 401تا 
 وابسته به دساتگاه رونویسای میزباان هساتند، در دو خاانواده اصالی

Avsunviroidae و Pospiviroidae شوندبندی میطبقه (Di Serio 

et al., 2014  )زمینیویروئیاد غاده دوکای ساید (Pospiviroid 

fusituberis, PSTVd) شده، طیف  عنوان اولین ویروئید شناسایی به
 کنادمختلف گیاهی آلاوده مای هایخانوادهها را در وسیعی از میزبان

(Flores et al., 2021  ) علائام بی ااری ناشای از ویروئیادها شاامل
های مورعولوژیک و تغییرات باعتی است که اختلالات رشد، ناهنجاری

 شدت آن به میزبان، توالی ویروئیاد و شارایط میییای بساتگی دارد

(Kovalskaya & Hammond, 2014م  )یای هاای بی ااریزاکانیسم
ویروئید بر  RNA مستقیم تأثیر :یدها شامل دو مسیر اصلی استویروئ

هااای کوچااک RNAد هااای کلیاادی ساالول میزبااان و تولیاامولکااول
 نقاش دارنادگیاه  RNA که در مسیر خاموشی( sRNAs) ویروئیدی

(Flores et al., 2005 ) هاای این عرآیندها باعت اختلال در بیان ژن
 ،دهند که ویروئیدهانشان میو  شوندهی و ظهور علائم بی اری میگیا

خاود و  RNA هاای اختااصای، از طریاقبا وجاود نداشاتن پروتئین
توجهی بر عیزیولوژی گیااه میزباان توانند تأثیرات قابلمشتقات آن می

اه یت  تئوریها نه تنها از نظر درک جامع این مکانیسمد  داشته باشن
هاای نظر ع لی نیاز نقاش مه ای در مادیریت بی اریدارد، بلکه از 
 ی گیاهان تراریخته مقاومتوسعه ( Wang, 2015) کندگیاهی ایفا می

(Transgenic resistant plants،)  طراحاای ترکیبااات ضدویروساای
هااای کنتاارل سااازی رو و بهینه( Antiviral compounds) نااوین
ه گی به شاناخت دقیاق ( Biological control methods) زیستی

میالعات آینده باید (  Devi et al., 2025) اندها وابستهکنشاین برهم

و  پذیر در چرخاه زنادگی ویاروسبا ت رکز بر شناسایی نقاا  آساید
را بارای ارائاه  زمیناه ن،برداری از تنوع مقاومت طبیعی در میزباابهره

   های ویروسی عراهم کنندراهکارهای مرثرتر مدیریت بی اری
 

های ثانویه و مسییرهای بیونیزت ی نقش دفاعی متابولیت

 هاآن

تولیاد  ،R هاایهای ای نای وابساته باه پروتئینعلاوه بر سیستم
ها و های ثانویه نیز نقش مه ی در دعاع گیاهان علیه ویروسمتابولیت

های ثانویه گیاهی ترکیبات آلی هستند ابولیتمت .کندویروئیدها ایفا می
که با وجود عدم مشارکت مستقیم در عرآیندهای رشاد و ن او، نقشای 

هاای هاا و تنشبی ارگرهای دعاعی گیااه در برابار حیاتی در مکانیسم
 ,.Yang et al., 2024; Srivastava et al) کننادمیییای ایفاا می

این ترکیبات ه چناین در تیاابق گیااه باا شارایط میییای  ( 2018
باا ایان حاال،  ( Kabera et al., 2014) مختلف نقش مرثری دارناد

تواناد ضا ن اعازایش مقاومات، های ثانویه میغلظت بالای متابولیت
 ( Siemens et al., 2002)و تولیادمثل گیااه را نیاز مهاار کناد رشد 

اند که بسیاری از این ترکیبات قادرند میالعات آزمایشگاهی نشان داده
ویژه برخای ترکیباات های ویروسی تعامل برقرار کنناد  باهبا پروتئین

 های پروتئاز اصلیندهعنوان مهارکنعنولی و ترپنوئیدی م کن است به

(Mpro) و پروتئین S  ویروس ع ل ن ایند؛ موضوعی که بار اه یات
های ویروسای های ثانویه در مقاومت گیاهان در برابر آلودگیمتابولیت

از نظر ترکیاد شای یایی، سااختار مولکاولی و مسایرهای   تأکید دارد
وند: شاهای ثانویه به سه گروه ع اده تقسایم میبیوسنتزی، متابولیت

هااا و ترپنوئیاادها، ترکیبااات عنلاای )از ج لااه علاونوئیاادها و ترپن
ها( و ترکیبات حاوی نیتاروژن و گاوگرد مانناد آلکالوئیادها و عنولپلی

بیوسنتز ایان ترکیباات باا (  Kabera et al., 2014) هاگلوکوزینولات
ها، لیه )مانناد کربوهیادراتسازهای حاصل از متابولیسم اوتبدیل پیش

اسیدهای آمیناه و اسایدهای چار ( باه میااولات نهاایی صاورت 

(  انرژی مورد نیاز این مسیرها از طریق گلیکاولیز و 1 شکلگیرد )می
هاای اختااصای، ایان آنزیم  شاودچرخه اساید سایتریک تاأمین می

  کنناادتباادیل می سااازها را بااه ترکیبااات واساایه یااا نهاااییپیش
های گیاهی شده در سلولپروپانوئیدها ع دتاً به صورت گلیکوزیلهعنیل

 ,Vogt & Jones) هاا نسابتاً ناادر اساتوجود دارند و شکل آزاد آن

پاذیری شای یایی و گلوکوزیلاسایون موجاد کااهش واکنش ( 2000
سازی ها انتقال و ذخیرهویژگیشود، که این اعزایش حلالیت در آ  می
علاوه بر این، این  ( Li et al., 2001) کنداین ترکیبات را تسهیل می
 گلوکوزیادهای  پروپانوئیدها داردزدایی عنیلعرآیند نقش مه ی در سم

-4-O-D عنوان حامل مونومرهای لیگنین ع ل کرده و مونولیگنول به
ساازی در دیاواره ها، موجد اعازایش لیگنینبی ارگر له در پاسخ به ح
ه چناین، اساترهای (  Whetten et al., 1998) شاوندسالولی می
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سااینامیک در انتقااال مشااتقات گلوکوزیاادی اساایدهای هیدروکسی
این مسایرها در تنظایم سایو    سینامات به دیواره سلولی نقش دارند

ای چااون اسااید سالیساایلیک نیااز نقااش دارنااد؛ دهناادهامپیترکیبااات 
هاای ععاال باه غیرععاال، موجاد تعادیل ای که با تبدیل عرمگونهبه

 (  Hennig et al., 1993) شوندهای دعاعی گیاه میپاسخ

 

 هابیمارگرهای دفاعی گیاهان در مواجهه با پانخ

های ای نای ای از پاساخ، مج وعاهی ارگربدر تعامل میان گیاه و 
ترشاح  (،ROS) های ععال اکسیژنشود که شامل تولید گونهععال می

، تج اع اساید MAP (MAPK) سازی مسیر کیناازیون کلسیم، ععال
 Calil) ها اساتی رونویسی ژنریزی گستردهو بازبرنامه ،سالیسیلیک

& Fontes, 2017)  هاای کلیادی در ایان عرآیناد، یکای از واکنش
است که منجر به بروز  ( R proteinمقاومت )های سازی پروتئینععال

شود  می  (Hypersensitive reaction, HR)حساسیت عوق  واکنش
های آلاوده باه منظاور ی سلولشدهریزیاین پاسخ شامل مرگ برنامه

باا  HR ت  علاوه بر ایان،ی آلودگی اسدر ناحیهبی ارگر میدودسازی 
های غیرآلوده گیاه ه اراه اسات، کاه منجار باه در باعت SAR القای

  .گردداعزایش سیح مقاومت در سراسر گیاه در برابر ح لات بعدی می
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( B  )شوندهای بیوسنتزی به ترکیبات نهایی تبدیل مییمسازها )سوبستراها( با دخالت آنزهای ثانویه، که طی آن پیشگیری متابولیت ایی ش اتیک از عرآیند شکل( نA) -1 شکل

ها  این مسیرها ع دتاً از ترکیبات حاصل از متابولیسم اولیه مانند اسیدهای آمینه، سازهای آنه راه پیشهای ثانویه بههای اصلی متابولیتسیرهای بیوسنتزی مرتبط با تولید گروهم
عنوان یک واسیه کلیدی در آماده شده است  در این میان، اسید شیکی یک به Ferdes (2018) ند  این تاویر با اقتباس و ویرایش ازگیرها و لیپیدها سرچش ه میکربوهیدرات

عنوان اسیدهای آلی نقش دارد؛ گروهی از ترکیبات که بهها، علاونوئیدها و برخی نیز در بیوسنتز ترپن CoA-کند، و ترکید استیلمسیر متابولیسم اسیدهای آمینه ایفای نقش می
  .شوندهای ثانویه شناخته میای مستقل از متابولیتشاخه

Figure 1- (A) A schematic representation of the biosynthesis of secondary metabolites, in which precursors (substrates) are converted 

into final products through the action of specific biosynthetic enzymes. (B) Major biosynthetic pathways and their corresponding 

precursors involved in the formation of key classes of secondary metabolites. These pathways are primarily derived from primary 

metabolites, including amino acids, carbohydrates, and lipids. The figure is adapted and modified from Ferdes (2018). Shikimic 

acid functions as a central intermediate in amino acid metabolism, while acetyl-CoA contributes to the biosynthesis of terpenes, 

flavonoids, and certain organic acids, forming a distinct group of secondary metabolites. 

 

بییر و ویروئیییدی ویرونییی  آلییودگیو پیامیید  مکانیسیی 

 های ثانویه گیاهیمتابولیت

ای های گیاهی دارای دامناه میزباانی گساتردهبسیاری از ویروس
های تواناد طیاف وسایعی از گوناهمی TMV عنوان ن ونه،هستند  به

 بادمجانیانعرنگی و سایر اعضای خانواده گیاهی از ج له توتون، گوجه
تری با دامنه میزبانی وسیع CMV(  Scholthof, 2004) را آلوده کند

 1300سازی بایش از های گیاهی، قادر به آلودهنسبت به سایر ویروس
(  Dabiri et al., 2020اسات )خانواده گیااهی  100گونه در بیش از 

 (Closterovirus tristezae) در مقابل، ویروس تریستزای مرکباات

 Moreno) دهدهای مختلف مرکبات را تیت تأثیر قرار میع دتاً گونه

et al., 2008 ،)عرنگییاااروس پیچیااادگی زرد بااارگ گوجاااهو 
(Begomovirus coheni نیز ) در بسیاری از کشورها باعات آلاودگی

تونگرو برنج یکی از  بی اریشود و عرنگی و سایر میاولات میگوجه
 رودعوامل مهم کاهش ع لکرد برنج در سیح جهاانی باه شا ار مای

(Hamidun et al., 2014  )های ثانویاه با وجود آنکه تنظیم متابولیت
تیت تأثیر عوامال زیساتی و غیرزیساتی متعاددی قارار دارد، نقاش 

های گیاهی در این عرآیند ک تر بررسی شده است  با این حال، ویروس
توانناد باا های ویروسی میدهد که آلودگیشواهد روزاعزون نشان می

گیری سیح تج ع این چشمطور القای مسیرهای بیوسنتزی خاص، به
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عنوان باه(  Jiang et al., 2025) (1جادول ترکیبات را تغییر دهند )
، باروز آلاودگی ویروسای باا Arabidopsis thalianaن ونه، در گیاه 

ه اراه باوده ( Camalexin)اعزایش سنتز ترکید دعاعی کامالکساین 
 بررسای اکوتیا   کنادها نقشی کلیدی ایفا میبی ارگردر مقابله با  که

Enkheim-2 کلمایاان گونااه کااه بااه ویااروس موزاییااک گاال 
(Caulimovirus tessellobrassicae, CaMV ) ،آلاوده شاده باود

روز پا  از  14حاکی از اعزایش قابل ملاحظه سیح کامالکسین طی 
تیات ه این  Col-0 وتی آلودگی بود؛ در حالی که این ترکید در اک

آلااودگی (  Callaway et al.,1996) شاارایط قاباال شناسااایی نبااود
 با ویروس چروکیدگی شلغم Arabidopsis thaliana های گیاهبرگ

(Betacarmovirus brassicae،) 20 ر تااگیاموجد اعزایش چشام 

-مای آلودگی از پ  روز دو تنها طی کامالکسین تج ع سیح برابر در

های اکسایدانسوی دیگار، آنتی (  ازDempsey et al., 1997) گردد
عنوان مناابع باه (،.Humulus lupulus L) تولیدشاده در گیااه رازک

ارزش ند در صنعت کشاورزی و غذایی، تیت تاأثیر عوامال ویروسای 
 Carlavirus) وس موزاییاک رازکویژه، ویارمختلف قرار دارند  باه

humuli)  و ویاروس نهفتاه رازک (Carlavirus latenshumuli ) و
-هساتهای نکروتیک حلقهاز ویروس لکه A و I  استرینه چنین دو 

طور قاباال تااوجهی باار پروعایاال ، بااه(Ilarvirus PNRSVدارهااا )
، ترکیباات β و α تلاخ اسایدهای ج لاه از های ثانویاه رازکمتابولیت

 ;Jelínek et al., 2012تأثیرگذارند ) های ضروریعنولی و روغنپلی

Pethybridge et al., 2002  )و ویروس مرتبط با پیچیدگی بارگ ما 
3 (Ampelovirus trivitis )هاایی نظیار سبد اعزایش تولید علاونول

کااامفرول و مشااتقات کوئرسااتین، ه چنااین اساایدهای میریسااتین، 
سااینامیک از ج لااه مشااتقات اسااید کاعئیااک در رقاام هیدروکسی

 Vitis vinifera از گونااه  Malvasía de Banyalbufarساافید
ی هاااااز ج لاااه ویروس(  Montero et al., 2016) گااارددمی
توان به ویروس مارتبط سم ثانویه میتأثیرگذار بر متابولی  DNAیدارا

اشاره کرد  این ویروس یکی از  (Grablovirus vitis) با لکه قرمز مو
مای به ش ارعوامل تهدیدکننده کیفیت میوه در صنایع عرآوری انگور 

موجااد ساارکو  مساایر بیوساانتزی آن آلااودگی ناشاای از و  درو
گااردد؛ ماای  Vitis viniferaپروپانوئیااد و مشااتقات آن در گیاااهعنیل
هایی گیاری در سانتز علاونوئیادها و آنتوسایانینویژه، کاهش چشمبه

، malvidin-3-O-glucoside ،petunidin-3-O-glucoside نظیااار
delphinidin-3-O-glucoside،pelargodin-3-O-glucoside  و 

cyanidin-3-O-glucoside  (Blanco-Ulate et al., 2017 )
ساوی دیگار، ترکیبااتی ه چاون اساکوپولتین  ازگزار  شده است  

(Scopletin )و گلوکوزیااد آن، اسااکوپولین (Scopolin)عنوان ، بااه
هاای زیساتی و های ثانویه مهم با نقش دعاعی در برابر تنشمتابولیت

تراریختاه دارای بیاان  توتاونشوند  در گیاهان غیرزیستی شناخته می

ترانسفراز القاشاونده توساط اساید یک گلیکوزیل)  togtسن  ژنآنتی
(، کاهش تج اع ایان دو ترکیاد در پاساخ باه بی ارگرسالیسیلیک و 

است، که این کاهش با اعت مقاومات  مشاهده شده  TMVآلودگی با 
گیاه به ویروس ه راه بوده و نقش ضدویروسی اساکوپولتین را تأییاد 

ه چناین، سایح اساکوپولتین در (  Chong et al., 2002) کنادمی
طور معناداری به TMV های توتون تا روز پنجم پ  از آلودگی بابرگ

 Papaver) خشااخا (  Costet et al., 2002یاعاات )اعاازایش 

somniferum )عنوان منبعی غنی از آلکالوئیادهای دارویای، تیات به
 ,Umbravirus papaveriوس موزاییااک خشااخا  )ویاارتااأثیر 

OPMV )ایاان ویااروس کااه حضااور مااداومی در   گیااردقاارار می
ی وابساااتههاااای خشاااخا  دارد، موجاااد تنظااایم ژنوتی ج عیت
، پاانج IM  در ژنوتیاا .شااودهااای ثانویااه در ایاان گیاااه میمتابولیت

در  آلکالوئید اصلی شامل پاپاورین، تبائین، نارکوتین، کدئین و ماورعین
 .Pیابااد، هرچنااد کااه در رقااماعاازایش می OPMV پاسااخ بااه

somniferum var. Sampada  یاباد  از سایح تباائین کااهش می
، آلااودگی P. somniferum var. Shwetaسااوی دیگاار، در رقاام 

زمااان ت ااام ایاان ماادت بااا ه ااین ویااروس ساابد اعاازایش همکوتاه
-ی گالدر گیاه داروی(  Zaim et al., 2014a, b) شودآلکالوئیدها می

باه منجار   CMVباا (، آلاودگیPassiflora edulisساعتی خوراکی )
درصادی  48–58و  هااعنولپلیدرصدی  26–28اعزایش قابل توجه 

(  Lan et al., 2020) شااودهااا میهااا و میوهدر برگ علاونوئیاادها
 Potyvirus) ویااروس موزاییااک تلوساا ا ه چنااین، آلااودگی بااا

telosmae )گیر میتوای عنل کل در میوه شده و موجد اعزایش چشم
 Chen et) دهدسیح مقاومت گیاه در برابر عوامل ویروسی را ارتقا می

al., 2018  )زعفاران درای دیگر میالعه (Crocus sativus)   نشاان
تاأثیر  (Potyvirus crociویاروس نهفتاه زعفاران )با  آلودگیکه  داد

دارد  ایان ویاروس از  حاصال از آنمستقیم بر ترکید شی یایی ادویه 
طریق تغییر در غلظت و نسبت ترکیباتی نظیر کروستین، استرهای آن، 

هاا بار کیفیات نهاایی میااول پیکروکروسین، سااعرانال و ک فرول
دهاد کاه شاواهد نشاان می(  Parizad et al., 2019) ذار اساتاثرگ

هاای ثانویاه را ویروئیدها نیاز قادرناد مسایرهای بیوسانتزی متابولیت

  بارای مثاال، (1جادول ) طور قابل توجهی تیت تأثیر قرار دهنادبه
PSTVd  د تغییارات متاابولیکی، موجاد باروز عرنگی با ایجاگوجهدر

ها نشاان شاود  بررسایهای عیزیولوژیکی مختلفای در گیااه مینشانه
هاایی چاون اند که این ویروئید موجاد اعازایش سایح متابولیتداده

، (ترپنوئیاادتری) اکینوکیسااتیک اسااید، (chalcone) هومنولزانتااه

-3-ایندول )اسیدهای عنولیک( و روزمارینیک اسیدو  کلروژنیک اسید
شود  ه چنین ترکیبات دیگری مانناد )آلکالوئید ایندولی( می کاربینول
و  تریپتوعاااان، مشاااتقات آلکالوئیااادهای اساااتروئیدی، هااااپورعیرین

)شامل مشتقات کامفرول( نیز تیات تاأثیر  گلیکوزیدهای علاونوئیدی
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های دعاااعی، انااد  ایان ترکیبااات ع ادتاً در تنظاایم پاساخقارار گرعته
ها نشاان سیدانی و عیزیولوژیکی گیاه مشارکت دارند  این یاعتاهاکآنتی
از طریق بازآرایی مسیرهای متاابولیکی، نقاش   PSTVd دهند کهمی

 کنادهای دعاعی و حساسیت میزبان ایفا میمه ی در تنظیم مکانیسم
(Tang et al., 2024  )گی پوست خوردزمان ویروئید ترکآلودگی هم

و ویروئیاد نهفتاه   (Cocadviroid rimocitri, CBCVd) مرکباات
 در گیاااه رازک  (Cocadviroid latenshumuli, HLVd) رازک

ویژه در مسایرهایی ها، بهمنجر به بازآرایی گسترده در الگوی بیان ژن
پروپانوئید، بیوسنتز علاونوئیدها و متابولیسم ترپنوئیدها شاده نظیر عنیل

تغییارات ترنساکریپتومی باا اعازایش یاا کااهش در تولیاد ن ایاست  
های ثانویه نظیر علاونوئیدها، اسیدهای عنولیک و ترپنوئیادها متابولیت

های دعاعی گیاه نسبت باه عوامال ه راه است؛ ترکیباتی که در پاسخ
هاا باا زا نقش کلیدی دارند  ه چنین، این اختلال در بیاان ژنبی اری

ی، کلاروز و اخاتلال در عتوسانتز در گیااه رازک علائ ی چون کوتولگ
 آعتابی آووکاادوویروئیاد لکاه(  Štajner et al., 2019) انده راه بوده

(Avsunviroid albamaculaperseae, ASBVdبااا )  تااأثیر باار
متابولیسم لیپیدها و مسیرهای مرتبط با رسیدن میوه، موجد تغییراتای 

 Persea) ای میااوه آووکااادوهااای عیزیولااوژیکی و تغذیااهویژگیدر 

americana) شدن باعت، کاهش میتوای چربای تسریع در نرم )مثل
احت االاً ایان تغییارات باا اخاتلال در   شاودمی( و تغییر رنگ پوست

-Vallejo) ها مارتبط اساتویژه آنتوسایانینبیوسنتز علاونوئیادها باه

Pérez et al., 2015  )سید )ای ویروئید پوست پینهApscaviroid 

cicatricimali, ASSVd ) نیز از طریاق تغییار در متابولیسام بارگ
هاای ساید شاده اسات  تجزیاه موجد کاهش رشد رویشی در نهال

هاای آلاوده نشاان داده کاه ایان ویروئیاد مسایرهای متابولومی برگ
ها و اسایدهای یدها، ایزوعلاونوئیدها، کربوهیدراتپروپانوئبیوسنتز عنیل

دهاد  تغییراتای مانناد کااهش کوماارین، آمینه را تیت تأثیر قرار می
زایلاوز، باه ه اراه کااهش -Dو  آمینوبوتیریاک اساید -L-2 اعزایش

کااهش و  اکسیدان مانناد کاتاالاز و پراکسایدازهای آنتیععالیت آنزیم
 ,.Li et alهستند )ستم دعاعی گیاه عتوسنتز حاکی از تنظیم مجدد سی

2023  )HLVd  ،با وجود عدم بروز علائام ظااهری در گیااه میزباان
های مسایرهای بیوسانتزی و میتاوای تأثیر قابل توجهی بر بیان ژن

در اثار ایان ویروئیاد رازک دارد  میاوه هاای های ثانویاه در متابولیت
و ترکیاد ( ٪34)تاا  α ان اسایدهای تلاخکااهش معنااداری در میاز

هاای مشاهده شده است که با کاهش بیاان ژن( ٪23زانتوهومول )تا 
مرتبط  OMT1 وhumulone synthase  (HS1 ،HS2 )کلیدی نظیر

های عرار شاامل هستند  ه چنین، تغییرات متعددی در ترکید اسان 
کاه باا ها مشااهده شاده ترپنها و کاهش سازکوییاعزایش مونوترپن

 و FPPS، MTS2 هاای مسایرهای ترپنوئیادی ماننادتغییر بیان ژن

TPS9 اند  در سایح تنظی ای، کااهش بیاان عاکتورهاای ه راه بوده
 ی ژنتغییار یاعتاه عارمو اعازایش  bHLH و MYB بردارینساخه

TFIIIA-7ZF  هاا و تنظایم کاه باعات اخاتلال در سااخت پروتئین
 HLVd کاه آلاودگی آنسات بیاانگرشاود، مسیرهای متاابولیکی می

پروپانوئیادها و های دعاعی مانند علاونوئیدها، عنولمسیرهای متابولیت
(  Patzak et al., 2021) دهادهاا را نیاز تیات تاأثیر قارار میترپن

نشان داده است کاه  Dendrobium officinaleگیاه  ای رویمیالعه
موجاد ( Apscaviroid dendrobiiروبیوم )ویروئیاد دناد آلودگی به

کاهش معنادار علاونوئیدها و آلکالوئیدها و اعزایش اسایدهای عنولیاک 
بار کااهش شود  این تغییرات علاوهدر باعت ساقه این گیاه دارویی می

کیفیت دارویی گیاه، م کن است موجد تضعیف سیستم ای نای آن در 
رسااد بااه نظار می(  Li et al., 2022) برابار ویروئیادها نیااز گاردد

هاای بیاان ژن، RNAخاموشای  ویروئیدها با اخاتلال در مسایرهای
پروپانوئیادها )شاامل عنیل ماننادهای دعااعی دخیل در سنتز متابولیت

 ( Devi et al., 2025) کننادعلاونوئیدها( و آلکالوئیدها را تنظایم می
عنوان ها بیااانگر آن هسااتند کااه ویروئیاادها نااه تنهااا بااهایاان یاعتااه

طور ععاال در توانناد باهکنناد، بلکاه میهای مخر  ع ل میبی ارگر
های ثانویاه گیاهاان مشاارکت داشاته باشاند  ریزی متابولیتبازبرنامه

توانااد مبنااایی باارای توسااعه هااا میکنشدرک بهتاار از ایاان برهم
های گیاهی و بهبود تولید ن در مدیریت بی اریراهکارهای زیستی نوی

انااد کااه اسااتفاده از میالعااات نشااان داده  ترکیبااات دارویاای باشااد
تواناد سایح میو ناانوذرات آن های زیساتی مانناد کیتاوزان میرک

ها اعزایش ترکیبات عنولی و علاونوئیدها را در گیاهان آلوده به ویروس
 ,.Rostami Angasi et al) نادداده و سیستم ای نی گیاه را تقویت ک

2024; Abdelkhalek et al., 2021 نقش بالقوه ایان ا هیاعته(  این
را  هادر تقویات ساازوکارهای دعااعی گیااه در برابار ویروسا اتترکیب

 سازد می برجسته

 

هیای ییاهی در پانیخ بیه آلودگیهای گبرهمکزش هورمون

 و ویروئیدها ویرونی

طور گسترده در تنظیم رشد نقش دارند، های گیاهی که بههورمون
 های ویروسی و ویروئیادی نیاز مشاارکت دارنادبی ارگردر دعاع علیه 

(Grant & Jones, 2009  )هاا در پاساخ باه آلاودگی، ایان هورمون
ساازی هاا، ععالرسانی شاامل عسفوریلاسایون پروتئینپیام مسیرهای

 Alazem) کننادها را تیریک میهای دعاعی و تولید عیتوالکسینژن

& Lin, 2015 ) 
 
 

 

 

 



 479     …تنظیمی مروری بر نقش  :ها و ویروئیدهاکنش گیاه با ویروسبرهمصادقی نیچکوهی و مرادی، 

 ندگیرقرار می ها و ویروئیدها با گیاهکنش ویروسحت تأثیر برهمکه تی اهای ثانویهمتابولیت -1جدول 

Table 1. Secondary metabolites affected by plant interactions with viruses and viroids 
Virus species Host Secondary metabolites/metabolism References 

Caulimovirus 
tessellobrassicae 

Arabidopsis 
thaliana 

Camalexin 
Callaway et al., 

1996 

Cucumovirus CMV 
Passiflora 

edulis 
Polyphenols, flavonoids (Lan et al., 2020) 

Ampelovirus trivitis Vitis vinifera 
Flavonol derivatives (myricetin, kaempferol, and quercetin) 
and hydroxycinnamic acids, including those based on caffeic 

acid 

(Montero et al., 
2016) 

Grablovirus vitis Vitis vinifera 

Pathways involved in flavonoid and anthocyanin 
biosynthesis—including malvidin-3-O-glucoside, petunidin-3-

O-glucoside, delphinidin-3-O-glucoside, pelargonidin-3-O-
glucoside, and cyanidin-3-O-glucoside—along with 

phenylpropanoid and isoflavonoid metabolism 

(Blanco-Ulate 
et al., 2017) 

Co-infection of Carlavirus 
latenshumuli and 

Carlavirus humuli 
 

Humulus 
lupulus 

Polyphenols, α- and β-bitter acids, essential oils 

(Pethybridge 
et al., 2002; 

Jelínek et al., 
2012) 

Potyvirus yituberosi 
Solanum 

tuberosum 
Glycolysis, TCA cycle, oxidative phosphorylation 

Kogovšek 
et al. 2016 

Ilarvirus PNRSV— 
PNRSV-A and PNRSV-I 

strains 

Humulus 
lupulus 

α- and β-bitter acids, polyphenols, essential oils 

(Pethybridge 
et al., 2002; 

Jelínek et al., 
2012) 

Phytoreovirus alphaoryzae Oryza sativa 
S-adenosyl-L-methionine (SAM), SAM metabolism and 

ethylene biosynthesis 
(Zhao 

et al. 2017) 

Potyvirus croci Crocus sativus Picrocrocin, safranal, crocetin, kaempferols, and esters 
(Parizad et al., 

2019) 

Potyvirus sacchari Zea mays Glycolytic intermediates, malate, mROS 
(Jiang et al. 

2023) 

Potyvirus telosmae 
Passiflora 

edulis 
Phenols 

(Chen et al., 
2018) 

Tobamovirus tabaci 
Nicotiana 
tabacum 

Scopoletin and its glycosylated derivative, scopolin 
(Chong et al., 
2002; Costet 
et al., 2002) 

Tombusvirus lycopersici 
Nicotiana 

benthamiana 
Sterols, Phospholipids 

(Sharma et al. 
2010; 2011) 

Betacarmovirus brassicae 
Arabidopsis 

thaliana 
Camalexin 

Dempsey et al., 
1997 

Cucurbit chlorotic yellows 
virus* 

Cucumis sativus Flavonoids, lipids, amino acids 
(Zhang 

et al., 2022) 

Umbravirus papaveri 
 

Papaver 
somniferum var. 

Sampada 

Thebaine, morphine, Alkaloids-papaverine,  
codeine, narcotine 

(Zaim et al., 
2014a; b) 

Avsunviroid 
albamaculaperseae 

Persea 
americana 

Lipid metabolism, ripening-associated pathways 
(Vallejo-Pérez et 

al., 2015) 

Apscaviroid cicatricimali 
Malus 

domestica 

Isoflavonoids, Phenylpropanoids, Carbohydrate and amino 
acid metabolism (L-2-aminobutyric acid, 6″-O-

malonyldaidzin, D-xylose, Coumarin) 
(Li et al., 2023) 

Apscaviroid dendrobii 
Dendrobium 
officinale   

Flavonoids, Alkaloids, Phenolic acids (Li et al., 2022) 

Cocadviroid latenshumuli 
Humulus 
lupulus 

Alpha-bitter acids, xanthohumol, essential oils (terpenes) 
(Patzak et al., 

2021) 
Co-infection of 

Cocadviroid rimocitri and 
Cocadviroid latenshumuli 

Humulus 
lupulus 

Flavonoids, phenolic acids, and terpenoids 
(Štajner et al., 

2019) 

Pospiviroid fusituberis 
Solanum 

lycopersicum 

Xanthohumol (chalcone), echinocystic acid (triterpenoid), 
chlorogenic acid, rosmarinic acid (phenolic acids), indole-3-

carbinol (indole alkaloid), porphyrins, steroidal alkaloids, 
tryptophan derivatives, flavonoid glycosides (kaempferol 

derivatives) 

(Tang et al., 
2024) 

 تعیین نشده است( هادی ویروسبنال للی طبقهک یته بین)  ICTVام این ویروس هنوز توسطن*

*The species name of this virus has not yet been assigned by ICTV 
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دهی پیاامسازی مسایرهای پیچیاده آلودگی ویروسی موجد ععال

هاای ثانویاه، تقویات ها، تولید مولکولشامل عسفوریلاسیون پروتئین
شاود  ها میلکسایندیواره سلولی و تج ع ترکیبات دعاعی مانناد عیتوا

ها با تغییر در سیو  هورمونی، مسیرهای دعاعی گیاه را تعدیل ویروس
صورت گساترده در سراسار گیااه کنند  این تغییرات م کن است بهمی

 کوتاولگی زرد جاوهای مرتبط باا ویروسبرخی گستر  یابد یا مانند 
(Barley yellow dwarf ،)های خاصی نظیر آبکش میادود به باعت
های ویروئیدی نیز باا آلودگی(  Sakamoto et al., 2018) قی ب اندبا

های کلیدی، مسیرهای هورمونی مختلفی از ج لاه اختلال در بیان ژن
پاسخ به تنش، ساختار دیواره سلولی، کلروپلاست و متابولیسم پروتئین 

 ,.Itaya et al., 2002; Zheng et al) دهنادمی را تیت تأثیر قارار

2017; Więsyk et al., 2018 ) توانناد تعاادل ایان اخاتلالات می
بارای   زایی ک اک کننادهورمونی را برهم زده و به تساهیل بی ااری

و   ELISA ،HPLCر هاایی نظیاتیلیل دقیق این تغییارات، از رو 
 ,Jameson & Clarkeد )شاواساتفاده می (MS) سنجی جرمیطیف

ها با دو مکانیسم کلیادی دهند که ویروسمیالعات نشان می(  2002
زماان در گذارند: اول، ایجاد اخاتلال همبر مسیرهای هورمونی اثر می
؛ دوم، (Alazem & Lin, 2015)ت سامسایرهای هورماونی آنتاگونی
 Ubiquitin–Proteasome) پروتئازوم-دخالت در سیستم یوبیکوئیتین

System )هااای دعاااعی میزبااانباارای تخریااد انتخااابی پروتئین 
(Alcaide-Loridan & Jupin, 2012; Tahmasebi, 2021  )  ایان

های میییی و تنظیم جذ  عناصر سیستم ه چنین در مدیریت تنش
 ;Xu et al., 2024د )غذایی حیااتی مانناد آهان و عسافر نقاش دار

Mackinnon & Stone, 2022  )اننده چنین، لیگازهایی م SDIR1 

های مهارکننده پاسخ باه خشاکی و گیری پروتئینبا هد  PUB22 و
ها از طریق یوبیکوئیتیناسیون، در تقویات مسایرهای کاهش تج ع آن

 (  Xu et al., 2024) مرتبط با تی ل تنش آبی نقش دارند رسانیپیام

 

 (ABA) انید آبسی یک نقش

های های کلیدی در پاسخنوان یکی از هورمونعبه اسیدآبسیزیک
زا دارد  ای در مقاومات گیااه باه عوامال بی ااریزا، نقش دوگانهتنش

خوبی شاناخته هاا باهها و باکتریاگرچه نقش آن در مقاومت به قارچ
هاا ع لکاردی پیچیاده و چنادوجهی دارد  شده، اماا در برابار ویروس

زدن و بارهم اسیدآبسایزیک های ویروسی باا تغییار در سایحآلودگی
اسااید هورمااونی از ج لااه تعااادل میااان سااایر مساایرهای دعاااعی 

های ای نای گیااه موجد تعدیل پاسخ ،اتیلنو  ، جاس وناتسالیسیلیک
 میالعات متعددی اعزایش سیح(  Alazem & Lin, 2017) شوندمی

عنوان بخشای از هاا را باهدر گیاهان آلاوده باه ویروس اسیدآبسیزیک
 ، ساایحTMVانااد  در آلااودگی بااا پاسااخ دعاااعی گاازار  کرده

برابر اعزایش یاعته، در  4تا  3ها در نواحی سبز تیره برگ اسیدآبسیزیک

 که تراکم ویاروس در ناواحی سابز روشان بیشاتر باوده اسات حالی
(Whenham et al., 1985  )هایی سازی مکانیسمایش با ععالاین اعز

 مبتنی بار ینظیر رسو  کالوز در پلاس ودس اتا و تقویت خاموشی ژن

RNA ه اراه اسات (Yu et al., 2020  )باا القاای  اسیدآبسایزیک
کالوز، حرکات سالولی ویاروس را میادود کارده و باا تنظایم رسو  

 Dicer-like، (AGO)ت اهااای آرگونااهااای کدکننااده پروتئینژن

(DCL)  وRNA-dependent RNA polymerase (RdRp،)  مسیر
 ;Rezzonico et al., 1998) کندرا تقویت می RNA سازیخامو 

Alazem et al., 2019  )در گیاهاان  اسیدآبسایزیک نقاش دعااعی
در : هااای گوناااگون تأییااد شااده اسااتراباار ویروسمختلااف و در ب

Nicotiana benthamiana   وArabidopsis thaliana   آلاوده باه
 اعزایش(، Potexvirus bambusae, BaMVو )ویروس موزاییک بامب

های ساازی مسایرهای دعااعی و تنظایم پاساخبا ععال اسیدآبسیزیک
براباار تاانش ای در عیزیولااوژیکی ه ااراه بااوده و نقااش سااازگارکننده

در برنج آلوده به ویروس (  Alazem et al., 2017) ن ودویروسی ایفا 
، کاهش (Fijivirus alporyzae, RBSDV) برنج سیاهکوتولگی رگه

 و  OsNCED3ماننااد) هااای بیوساانتز اسیدآبساایزیکبیااان ژن
OsABA8ox )مانندو گیرنده( های آنOsPYL1  و OsPYL5 ) باعت

بیاان (  Xie et al., 2018) اعزایش حساسیت به آلودگی شاده اسات
 و  OsABIL1های منفاای مساایر مانناادکنناادهباایش از حااد تنظیم

OsABIL2 در رقام مقااوم  اندنیاز ه این اثار را داشاته L29 ساویا 
(Glycine max)زای، آلاودگی باا ساویه غیربی ااری G5H  ویاروس
باعات القاای ساریع ( Potyvirus glycitessellati) ساویا وزاییاکم

در (  Alazem et al., 2018) شاده اسات اسیدآبسایزیک هاایژن
 Carlavirus) بدون علایم لیلیوم، ویروس CMV ،TMVآلودگی با 

lilii( و ویروس جغجغه توتون )Tobravirus tabaci ،)اسیدآبسیزیک 
 Nicotiana) ه اعزایش تی ل به خشکی در گیاهاانی نظیار توتاونب

tabacum) چغندر ،(Beta vulgaris ) و برنج(Oryza sativa ) ک ک
اکسیدانی ، تقویت آنتیهااین اثر از طریق اعزایش اس ولیت  کرده است

 Chinestra et) شاودحاصال می اسیدآبسیزیک و تنظیم مثبت مسیر

al., 2010; Xu et al., 2008  ) مانند هایی آلودگیدرmal de Río 

Cuarto virus (Fijivirus cuartoense, MRCV )در گنادم (de 

Haro et al., 2019 ویاروس آبلاه آلاو ،)(Potyvirus plumpoxi, 

PPV) ( در هلوDehkordi et al., 2018 ) وBaMV  مدل در گیاهان
Nicotiana benthamiana و Arabidopsis thaliana (Alazem 

et al., 2014, 2017 )گزار  شاده  اسیدآبسیزیک نیز اعزایش سیح
هایی چاون رساو  کاالوز در پلاس ودسا اتا، کانیسمبر معلاوه  است

در دعااع  اسیدآبسایزیک شاواهد حااکی از وجاود مسایرهای مساتقل
، حتای در شارایط BaMVروی هاایی ضدویروسی اسات  در پژوهش

موجاد القاای مقاومات شاده  کاهش بیان کالوز سنتاز، اسیدآبسیزیک
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در  اسیدآبسایزیک نقاش تنظی ای ( Alazem et al., 2014) اسات
ویژه نیز گزار  شده است، باه  RNA سازیسازی مسیر خامو ععال

 ,.AGO (Alazem et al هاای خاانوادهاز طریاق تنظایم بیاان ژن

 ،BaMV یاا آلاوده باه اسیدآبسیزیک در گیاهان تی ار شده با ( 2019
 و کااهش AGO7 عدم تغییر ،AGO3 و  AGO1، AGO2 اعزایش

AGO4  وAGO10  مشاهده شده است؛ الگویی که پیچیدگی تعامال
هاا را در تنظایم آن اسیدآبسیزیک و نقش کلیدی  AGO بین اعضای

اسیدآبسایزیک، تج اع  هاای دچاار ک باوددر موتانتدهاد  مینشان 
( ago10)به جاز  ago هایکاعی نیست و موتانت AGO هایپروتئین

 موتانات  جالاد آنکاه دهنادنشان می BaMV بیشتری به حساسیت

ago1-27 کاه را نشاان داد  ویاروس تج اعکااهش  ،برخلا  انتظار
 AGO4 و  AGO2 ،AGO3ی احت ااالاً ناشاای از اعاازایش جبراناا

ها بیاانگر پیچیادگی ایان یاعتاه(  Alazem et al., 2019) باشادمی
 اسیدآبسایزیک و نقاش تنظی ای AGO خاانوادهتعامل بین اعضای 

 دهاد کاهها نشاان میبا سایر هورمون اسیدآبسیزیک مقایسه  هستند

پیاروی  اساید سالیسایلیک هایی متفاوت باااز مکانیسم اسیدآبسیزیک
و برخی  R های مقاومت وابسته بهع دتاً ژن اسید سالیسیلیک  کندمی

 اما(، Alamillo et al., 2006) کندرا تنظیم می RNAi اجزای مسیر
 اثرگاذار اسات  AGO مساتقی اً بار بیاان اعضاای اسیدآبسایزیک

(Baebler et al., 2014  )های هاا بیاانگر وجاود شابکهایان تفاوت
    ها استدعاعی مستقل و چندلایه در گیاه برای مقابله با ویروس

 

 (CKs)ها نقش نیتوکیزین

هایی چندکاره، در تنظیم رشاد، عنوان عیتوهورمونهب هاسیتوکینین
های زیستی و غیرزیستی نقاش حیااتی تقسیم سلولی و پاسخ به تنش

ای نشاان شواهد عزاینده ( Kieber & Schaller, 2018) کنندایفا می
هاا از ن در تنظیم دعاع گیاه در برابار ویروسها ه چنیدهد که آنمی

و  اساید سالیسایلیکمانناد  رسانیپیامطریق تعامل با سایر مسیرهای 
های ویروسی آلودگی(  Alazem & Lin, 2015) انددخیل جاس ونات

های دخیال زا را با تغییر بیان ژنهای درونتوانند سیح سیتوکینینمی
، CKXs) کاتابولیساام (،ایزوپنتنیاال ترانساافرازها، IPTs) در بیوساانتز

طور باه ،هاآن (Conjugation) شدنو پیوندی (سیتوکینین اکسیدازها
 ,.Jameson & Clarke, 2002 Vitti et alد )داری تغییار دهناامعن

 Nepovirus) ویروس لکاه حلقاوی توتاون ان ن ونه،عنوبه(  ;2013

nicotianae ) موجد کاهش زآتین و ریبوزید زآتین در توتون و لوبیاا
و  (Kuriger & Agrios, 1977; Tavantzis et al., 1979د )شومی

TSWV کنادینین را در گیاه مختال میسیتوک نیز تعادل آبی و سیح 
(Thompson et al., 1983  )هایی مانند تاونگروی برعک ، ویروس

و موزاییاک طلایای لوبیاا  (Tungrovirus oryzae, RTBVبارنج )
(Begomovirus costai )ساایتوکینینی باعاات اعاازایش ععالیاات شبه

هاا برخی ویروس(  Fazio, 1981; Sridhar et al., 1978) شوندمی
هاا( ویروس)در ج ینی AL2/C2 هاایی مانناداز طریق بیاان پروتئین

را مهااار کاارده و ( ADK)کیناااز هااایی ماننااد آدنوزینع لکاارد آنزیم
 ,.Baliji et al) کنندسیتوکینین را دستکاری می های وابسته بهپاسخ

 شاادنپیوناادیبااا تغییاار مساایرهای نیااز هااا برخاای ویروس ( 2010
ویژه از طریااق گلوکوزیلاساایون و ریبوزیلاساایون ها، بااهساایتوکینین

هاای ععاال و غیرععاال ایان ترکیباتی مانند زآتاین، تعاادل باین عرم
 خودتری برای تکثیر هورمون را بر هم زده و شرایط متابولیکی مناسد

ها از طریاق سایتوکینین(  Dermastia et al., 1995) کنندایجاد می
های مرتبط با اساید اعزایش بیان ژن ،SARهایی چون القای مکانیسم

 S -مو مهااار آناازی (PR) زاییهااای بی اااریسالیساایلیک و پروتئین

گیاهاان  توانند مقاومت، می(SAHH) هوموسیستئین هیدرولازآدنوزیل
ایاان (  Choi et al., 2010د )هااا اعاازایش دهناارا در برابار ویروس

های دعااعی و تنظی ای، در مرکاز ها با ایفای نقش در شبکههورمون
 توانادمی هااآن بیشاتر میالعاه و دارناد قارار ویروس–تعاملات گیاه

 باشد   ویروسی ایهبی اری مدیریت در نوین راهبردهای ساززمینه

 

 (IAA)نقش اکسین 

های کلیدی رشد، نقش مه ی در عنوان یکی از هورموناکسین به
کناد  های ویروسای و ویروئیادی ایفاا میتنظیم پاسخ گیاه به آلودگی

اکساین، روناد  رساانیپیاامها و ویروئیدها با دستکاری مسایر ویروس
در برخای  ( Alazem & Lin, 2015) کنندزایی را تسهیل میبی اری

ه اراه اسات؛ مانناد اکساین  موارد، آلودگی ویروسی با اعزایش سیح
 MRCV (de Haro et al., 2019; Abdala ذرت و گندم به آلودگی

et al., 1999  )عامل مستقیم با اجزای مسیر تبا های ویروسی پروتئین
این هورماون را  رسانیپیام، Aux/IAAی هااکسین، از ج له پروتئین

در  P2 و TMV ری درپاروتئین تکثیابارای مثاال، کنناد؛ مختل می
( Phytoreovirus alphaoryzae, RDV)کوتاولگی بارنج  ویاروس

 ,.Padmanabhan et al., 2008 Jin et al) چناین نقشای دارناد

هاا ARF ساازی یاا مهاارها با ععاله چنین، برخی ویروس(  ;2016
، اثرات متفاوتی بر مقاومت یا حساسیت گیاه ایجااد OsARF17 مانند
از ویاروس  P8 و RSV از P2 هاایعنوان مثاال، پروتئینکنند؛ بهمی

 باا مهاار( Fijivirus boryzae) نجبارجناوبی کوتولگی رگاه سایاه 

OsARF17  شوندموجد تسهیل آلودگی می (Zhang et al., 2019 
Zhang et al., 2020;  )هاا باا تاأثیر بار ه چناین، برخای ویروس

اهش متابولیسم اکسین از طریق پراکسیدازها، سیح این هورمون را کا
زمیناای نااد ویااروس باارگ قاشااقی ساایددهنااد، ه انیااا اعاازایش می

(Polerovirus PLRV) ، ویااروسA زمیناای )ساایدPotyvirus 

atuberosi )سفید ر ویروس موزاییک شبد و(Potexvirus trifolii, 

WClMV) (Clarke et al., 2002; Muletarova et al., 1995  )
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تواند آثاار آلاودگی در گیاه مدل آرابیدوپسی ، تنظیم سیح اکسین می
 vid1 که کااربرد خاارجی اکساین در موتاناتطوریرا تعدیل کند؛ به

 Tobamovirus) س روشنی رگبرگ شلغمموجد کاهش علائم ویرو

rapaeدشو( می (Sheng et al., 1998  )تغییارات  یمیالعات متعادد
هاای ویروئیادی در پای آلودگیرا های مرتبط با آن اکسین و بیان ژن

 ،PSTVdبااه عرنگی آلااوده در گوجااهبیااور مثاال، انااد  بررسای کرده
ن و کاااهش بیااا (IAA سااازساانتز پیش)  trpBاعاازایش بیااان ژن

 Owens etاسات )گازار  شاده  (IAA به IBA تبدیل)  IBR1ژن

al., 2012; Więsyk et al., 2018  ) هاای متابولومیاک نیاز تیلیل
 عرنگی و کاهش آن در خیار آلاوده باهدر گوجهاکسین  اعزایش سیح

را ( Hostuviroid impedihumuli, HSVdویروئید کوتولگی رازک )
های ه چنین، اعزایش بیان ژن(  Milanović, 2018دهند )مینشان 

ترکیباات دهنده آزادساازی اکساین از ، نشاانIAR3هیدرولاز مانناد 
 ;Xia et al., 2017) ای در گیاهااان آلااوده اسااتذخیاارهپیونادی 

Milanović et al., 2019b  )ها و ویروئیدها باا طور کلی، ویروسبه
ها و اختلال در مسیرهای هورمونی، miRNAم ها، تنظیتغییر بیان ژن

   دهندرشد و ن و گیاه میزبان را تیت تأثیر قرار می
 

 (GAs)ها نقش جیبرلین

هاای های کلیادی رشاد هساتند کاه ویروسها هورمونجیبرلین
-پیاامهاا، متابولیسام و آن خاصرهای گیاهی با هد  قرار دادن مسی

شااان را مختاال کاارده و رشااد و عیزیولااوژی میزبااان را تغییاار رسانی
کوتاولگی زرد های مرتبط با بی اری ویروسعنوان ن ونه، به  دهندمی

هاای ععاال در برنج، موجد کااهش سایح جیبرلین  RTBVدر جو و
 (  Sridhar et al., 1978; Russell & Kimmins, 1971د )شونمی

 .گزار  شده اسات GA₃ و  GA₁ نیز کاهش CMV در خیار آلوده به
  ent-kaurene oxidaseبا مهار آنزیم  RDV از ویروس P2 پروتئین

و باروز علائام  GA₁ ، باعات کااهش سایحGA در مسایر بیوسانتز
قابال بهباود   GA₃ علائم باا کااربرد خاارجیشود؛ این کوتولگی می

 ه چناین، در آرابیدوپسای ، پاروتئین ( Zhu et al., 2005د )هستن

Fny-2b ویروس CMV   با سرکو miR159،  باعت اعازایش بیاان
(  Du et al., 2014) شودو اختلال در رشد می MYB33/65 هایژن

 هاای، بیاان ژنphasiRNA931و  miR167 زمینی نیازدر ساید

GA20-oxidase و GA3-oxidase   را در شارایط آلاودگی تنظایم
پاسخ گیااه باه آلاودگی ویروسای (  Kriznik et al., 2017) کنندمی

 ، سایحPPVه آلاوده با یگاهی متناقض است؛ برای مثال، در هلاو

GA₃ عزایش ولیا GA₄ های یاباد، در حاالی کاه در پایاهکااهش می
 شاودمی GA₃ منجار باه کااهش  Garrigues آلاوده، پیوناد رقام

(Dehkordi et al., 2018  ) 

 

 (ET) اتیلننقش 

اتیلن هورمونی چندکاره در گیاه است که رشاد، پیاری و دعااع را 
زدن ه وساتاز ای ویروسی مع اولاً باا بارهمهکند  آلودگیتنظیم می

اعزایش سیح اتیلن در نتیجاه   کننداتیلن، به گستر  خود ک ک می
هاای ژن بیاان اعازایش طریق از ویژهبه ععال شدن مسیر بیوسنتز آن

ACC سنتاز (ACS)  وACC  اکسیداز (ACO)— با علائ ای چاون
 & Jameson) ته راه اس HRنکروز، کلروز، اختلال در رشد و القای 

Clarke, 2002; Chaudhry et al., 1998; Knoester et al., 

و   ACC باعت اعزایش تج اع CMVو  TMVن ونه، (  برای 1995
نیز از طریق القاای  RDVشوند  های مرتبط با اتیلن میععالیت آنزیم

تولید اتایلن را تشادید  (،SAMS) متیونین سنتتاز-L-آدنوزیل S- بیان
 ,.Zhao et al) دهادکرده و حساسیت گیاه به آلودگی را اعازایش می

های دعاعی را ععال ساازد؛ تواند پاسخاز سوی دیگر، اتیلن می(  2017
های پروتئااز و مهارکنناده  PR-1هایی مانند ژن از ج له با القای بیان

با این حال، ACC (Ohtsubo et al., 1999  ) از طریق تج ع II نوع
-پیااممسایر   P6با استفاده از پروتئین CaMVها مانند برخی ویروس

ساازی ژنای اتیلن را سرکو  کرده و ه زمان ساامانه خامو  رسانی
 ( Geri et al., 2004) کنندرا نیز مهار می (PTGS) از رونویسیپ  

نیز باا تعادیل ( Potyvirus rapaeویروس موزاییک شلغم )ه چنین 
 ,.Casteel et al)دهاد پاسخ اتیلنی، حساسیت میزبان را اعازایش می

هاا ی اتیلن را در تعامل باا ویروسماهیت دوگانهها این یاعته(  2015
ای که بسته به نوع ویروس و شارایط میزباان، گونهدهند؛ بهنشان می
هاای تواند در تعادل میان رشد، دعاع و پیشرعت بی اری نقشاتیلن می

  متفاوتی ایفا کند

 

  (JAs)ها نقش جانمونات

از  هستند که هایی مشتق از اسیدهای چر هورمون هاجاس ونات
و  وندشامایلینولنیک اساید سانتز -α سازمسیر اکتادکانوئیدی و پیش

هاای باه تنشگیااه  هاایدر تنظیم رشد، پیری و پاساخ کلیدینقش 
هاای آلودگی(  Wasternack & Hause, 2013کنند )ایفا میزیستی 

و  ونات را تغییاار داده جاساا  تواننااد ساایحویروساای و ویروئیاادی می
-ر تعااملات گیااهکنناد  د را ععاال مسیرهای دعاعی وابساته باه آن

های خاص گزار  شده است؛ از در باعت جاس ونات ویروس، اعزایش
 Mباه ویاروس زمینی آلاوده های سایدج له اعزایش آن در مریستم

 ,.Ravnikar et al)( Carlavirus misolani, PVMزمینای )سید

-سید Yه ویروس در آلودگی ب هادر برخی از اندامیا تغییرات  (،1990

 ( Petrovič et al., 1997)( Potyvirus yituberosi, PVYزمینی )

 و تج اعA2 (PLA2 ) عسافولیپاز ، ععالیاتTMVبه  در توتون آلوده
 ه راه اسات HR با القای( OPDA-12)ید اکسوعیتودیانوئیک اس-12
(Dhondt et al., 2000ا  )زمینی مقاوم باهرقام سید PVY  تواناایی

تری از خود نشاان بالاتری دارند و پاسخ دعاعی قوی جاس ونات تولید
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 ،WClMV لااوده بااهدر لوبیااا آ(  Kovač et al., 2009) دهناادمی
مشااهده شاده اسات هاای آلاوده در باعت جاسا ونات سیحاعزایش 

(Clarke et al., 2000  ) ،ه یشاه  جاسا ونات اعازایشبا ایان حاال
هاا کاه ویروسویژه در ج ینی؛ باهشاود یمیاعظتی نپاسخ منجر به 
از طریق اتاال به ) SCF با اختلال در ع لکرد ک پلک  C2 پروتئین

د دهرا به نفع ویروس تغییر می جاس ونات ، مسیر(COP9 سیگنالوزوم
(Lozano-Durán et al., 2011  )کاااهش ی )ه چنااین، خاموشاا

مقاومات باعت اعزایش در توتون  SIPK و WIPK( کینازهای ععالیت
های در آلودگی(  Kobayashi et al., 2010) دشومی TMV بهگیاه 

ن آ رساانیپیامو ( LOX ،AOCز جاس ونات )ویروئیدی، مسیر بیوسنت
(MYC2 ،JAZ) عرنگی آلاوده باهدر گوجه PSTVd  د شاوععاال می
(Więsyk et al., 2018; Zheng et al., 2017  ) میالعااات

را تأییاد   cis-OPDA ساازهایی ماننادمتابولومیک نیاز تج اع پیش
این پاسخ، وابسته باه ناوع ویروئیاد و  ( Milanović, 2018د )انکرده

ععال شده اما  جاس ونات مسیر  HSVd طور مثال، درمیزبان است؛ به
 ,.Pokorn et al) گزار  شده است LOX کاهش بیان CBCVdر د

و   SCF^COI1–JAZ از طریق ک اپلک جاس ونات  مسیر(  2017
را   PR هاای دعااعی مانناد، بیان ژنMYC2ی سازی عاکتورهاععال

اساید  ابا جاسا ونات تعامال(  Devoto et al., 2005د )کنتنظیم می
 در MPK4 نیز پیچیده بوده و در مواردی از ج له اعزایش سالیسیلیک

PSTVdشاود، تنظیم متقابل این دو مسایر دیاده می (Petersen et 

al., 2000  )توانااد بااا می جاساا ونات شاادن مساایردر نهایاات، ععال
 ,.Yang et al) باشادعلائ ای مانناد کوتاولگی و نابااروری مارتبط 

اما نقش آن عراتر از ایجاد علائام باوده و باه تنظایم دقیاق  (،2012
خاصای  باه انادام ها اغلادهای دعاعی بستگی دارد  این پاساخپاسخ

 اعازایش  PSTVd زمینی آلاوده باههساتند؛ ماثلاً در ساید میدود

 دیاده نشاده اسات اهها دیاده شاده اماا در غادهدر برگ جاس ونات

(Milanović et al., 2019b  ) 
 

 ( SA)نقش انید نالیسیلیک 

یاک عیتوهورماون عنلای اسات کاه از مساایر  اساید سالیسایلیک
های بیوسنتزی بنزوئیک اسید سنتز شاده و نقاش میاوری در پاساخ

 ( Agarwal et al., 2020د )کنها ایفا میدعاعی گیاهان علیه ویروس
های دعاعی مانناد ، شبکهرسانپیامعنوان مولکول به اسید سالیسیلیک

SAR، مقااومتی  هاایدعاع وابساته باه ژنR  و دعااع پایاه را ععاال
، PR هاایموجد القاای پروتئین اسید سالیسیلیک رسانی  پیامکندمی

 شاودمی (ROS) ای ععاال اکسایژنهتولید گونه و HRرسو  کالوز، 
(Collum & Culver, 2016  )اساید سالیساایلیک کااهش سایح 

هاا را تواند پاسخ دعاعی گیاه را تضعیف و حساسیت آن باه ویروسمی
، اعازایش TMVعنوان مثال، در گیاه توتون آلوده باه به .اعزایش دهد

 سازی آنزیمهای آن از طریق ععاللیتو متابو اسید سالیسیلیک سیح

BA2H دهنده تلا  گیاه برای مهاار آلاودگی گزار  شده که نشان
 ( León et al., 1995; Jameson & Clarke, 2002) است

هاا باا ساازوکارهایی مانناد تخریاد ویروسبرخای با این حاال، 
 ATAF2( )Wang et al., 2009; Wangهای کلیدی )مانند ورعاکت

& Culver, 2012 )اساید سالیسایلیک یا مهار تج اع (Baebler et 

al., 2014،)  های کنند  ه چنین برخی پروتئینمی را مختلدعاع این
توانناد می TMV-Cg از CgCP و CaMV از P6 ویروسای مانناد

 کنناد سرکو را  اسید سالیسیلیک طور غیرمستقیم یا مستقیم مسیربه
(Rodriguez et al., 2014  ) در عین حال، برخی میالعات حااکی از

 .N یکاه در آلاودگطوریویاروس هساتند؛ به-پیچیدگی تعامل گیاه

benthamiana  به TMVاعزایش بیان ژن ، NbPR1a اسید  و سیح
ه چنین تی ار (  Diao et al., 2019) مشاهده شده است سالیسیلیک

هاای دعااعی مانناد باعت القاای ژن اسید سالیسیلیک گیاهان آلوده با
NPR1،PR1  و HSP70  شاودمیهاا در نتیجه مهار تکثیر ویروسو 

(Gális et al., 2004  ) در ماورد ویروئیادها نیاز شاواهدی از نقاش
عرنگی آلوده وجود دارد  برای مثال، در گوجه اسید سالیسیلیک حفاظتی

و بیاان  اساید سالیسایلیک ، اعازایش تج اعPSTVd و  CEVd باه
-Zheng et al., 2017; López) های دعاعی گزار  شده اساتژن

Gresa et al., 2011 ،)ها مانناد هرچناد ایان پاساخ در برخای گوناه
 ,.Milanović et al) مشاهده نشده اسات  PSTVd لوده بهآتوتون 

2019a,b  )مانند اسید جنتیسایک  اسید سالیسیلیک ه چنین مشتقات
(  Bellés et al., 1999) نیز م کن است در دعاع نقش داشاته باشاند

نقش مه ی در اعزایش مقاومت گیااه از  اسید سالیسیلیک در مج وع،
و تقویات های دعاعی، حفا  تعاادل اکسایداتیو طریق تنظیم بیان ژن

کند، اگرچه ساازوکارهای ایفا می RNA هایی مانند خاموشیمکانیسم
   علاوه بر این، اخیارا دراندطور کامل شناسایی نشدهدقیق آن هنوز به

ا با CMV که تی ار گیاهان خیاار آلاوده باه شده نشان داده پژوهشی
تنها شدت بی اری را کااهش ، نهجاس ونات و اسید سالیسیلیک ترکید

، POX ،CAT هاای دعااعی کلیادی شااملهد، بلکاه بیاان ژندمی
SOD  و PAL  دهنده تعامال نشاان هاااین یاعته  دهدرا اعزایش می

اسات اکتسابی تقویتی این دو هورمون در تقویت مقاومت سیست یک 
(Asadi Jaefari et al., 2022 ) 

 

 ( BRs) نقش برانیزوانتروئیدها

هایی با ساختار استروئیدی هستند هورمون، عیتوبراسینواستروئیدها
هاای زیساتی گیاهاان نقاش که در تنظیم رشد، ن و و پاسخ باه تنش

 و BRI1 هایی ماننداز طریق گیرنده براسینواستروئید رسانیپیامدارند  
BAK1 ساازی عاکتورهاای رونویسایآغاز شاده و باا ععال BZR1 و 

BES1های دعاعی منجر های متعددی از ج له ژنم بیان ژن، به تنظی
(  Belkhadir & Jaillais, 2015; Guo et al., 2013) شاودمی
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توانناد نقاش براسینواستروئیدها می اند کهمیالعات مختلف نشان داده
ها داشته باشند  از یک سو، تی ار گیاه با یروسای در تعامل با ودوگانه

 در توتاون و TMV هایی نظیارمقاومت به ویروس (BL) براسینولید

CMV دهادمی در آرابیدوپسای  را اعازایش (Nakashita et al., 

2003 Zhang et al., 2015; اظتی از طریاق اعازایش اثر حفا(  این
هاایی شامل آنزیم) اکسیدانیهای دعاعی، تقویت سیستم آنتیبیان ژن
 و H₂O₂ نظیار) ROS القای ( و APXو   SOD ،POD ،CATمانند 
NO )شاودهای دور از میل تی ار اع ال میدر برگ (Deng et al., 

2016a, b  ) از سوی دیگر، در برخی شرایط، براسینواستروئیدها م کن
است موجد اعزایش حساسیت گیاه به ویروس شوند  برای ن وناه، در 

با مهاار مسایر جاسا ونات،  براسینواستروئید ،RBSDV برنج آلوده به
ن، ه چنای(  He et al., 2017) دهادحساسایت گیااه را اعازایش می

در  AtBIN2 بارای تعامال باا C4 از پاروتئین SPLCV-JS ویروس
سازی ایان مسایر و برد که باعت ععالبهره می براسینواستروئید مسیر

در مورد ویروئیدها (  Bi et al., 2017) شودتسهیل تکثیر ویروس می
عاع مساتقل از سازی دنیز شواهدی از نقش براسینواستروئیدها در ععال

 Nakashita etدارد )وجاود  جاس ونات اسید سالیسیلیک و مسیرهای

al., 2003 ) عرنگی آلاااوده باااهدر گوجاااه PSTVd،  تغییااارات
 هااای ماارتبط بااا بیوساانتز یااا متابولیساامترانسااکریپتومی در ژن

ار  گاز CYP734A1 و  DWF1،BR6ox1 ماننادد براسینواستروئی
نیاز   HSVd در خیار آلاوده باه(  Więsyk et al., 2018ت )شده اس

با ایان  ( Xia et al., 2017است )مشاهده شده  BAS1 اعزایش بیان
های با وجود تغییر در بیان ژن، PSTVd عرنگی آلوده بهدر گوجه حال،

 کاستاساااترونهورماااون ، سااایح هااااBRتز مااارتبط باااا بیوسااان
(Castasterone، براسینواساتروئیدها یکی از اناواع ) نداشاتهتغییاری 

پاسخ گیاه به ویروئیدها در سیح گوناه و (  Milanović, 2018) است
زمینی کاهش سید  Safari رقم نیز متفاوت است  برای مثال، در رقم

 Désirée و در رقامDWF1  (Katsarou et al., 2016 ) بیاان

 Milanović et) دیاده شاده اسات  ROT3 و DWF4 اعزایش بیان

al., 2019b  )  ه چنااین شااباهت علائاام ویروئیاادی بااا عنوتیاا
و کاهش باروری  خوردگی برگا مانند کوتولگی، پیچ BR هایموتانت

ویروئیدها را تقویت  زاییبی اریبراسینواستروئیدها در  ا عرضیه دخالت
براسینواستروئیدها  در مج وع، نقش(  Clouse et al., 1996) کندمی

ها و ویروئیدها بسته به شرایط و گونه گیاهی متغیر در تعامل با ویروس
   های بیشتری داردسیاست و نیاز به برر

 

 گیری کلینتیجه

توجهی بر مسایرهای های ویروسی و ویروئیدی تأثیر قابلآلودگی
های ثانویه در گیاهان دارند  ها و تولید متابولیتبیوسنتزی عیتوهورمون

-پیاامهای میزبان و تغییر مسایرهای ویروئیدها با اختلال در بیان ژن

و  ، براسینواستروئیدجاس ونات، لیکاسید سالیسی هورمونی مانند رسانی
های ثانویه را نیاز ها، تولید متابولیتاکسین، علاوه بر تأثیر بر هورمون

هاا های دقیق مولکاولی آندهند  هرچند مکانیسمتیت تأثیر قرار می
طور کامل شناخته نشده و نیازمناد تیقیقاات بیشاتر اسات  از هنوز به

م ای نی گیااه، مسایرهای سانتز ها با تغییر سیستسوی دیگر، ویروس
ها، علاونوئیدها هایی نظیر آلکالوئیدها، عنولهورمونی و تولید متابولیت

کنند که م کن است بخشای از پاساخ دعااعی ها را تنظیم میو ترپن
های اخیار پیشرعت  گیاه یا سازوکار ویروس برای تسهیل آلودگی باشد

های یک ، عرصااتهااای ترانسااکریپتومیک  و متااابولومدر عناوری
ها و مسیرهای مرتبط با تنظیم هورمونی ارزش ندی برای شناسایی ژن

تواند باه تر از این تعاملات میاند  درک ع یقو متابولیتی عراهم کرده
طراحی راهکارهای اصلاحی مرثر در جهت اعزایش مقاومات گیاهاان 

آینده باید ها و ویروئیدها منجر شود  بنابراین، میالعات در برابر ویروس
هاای ها، متابولیتت رکز بیشتری بر شبکه تعاملات میان عیتوهورمون

ها داشته باشند تاا راهبردهاای کارآمادتری بارای این بی ارگرثانویه و 
   توسعه یابد ی ناشی از آنهاهامدیریت بی اری
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