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Abstract 

     Background and Objectives: Medicinal plants are important sources of bioactive compounds 

used in pharmaceutical, food, and health industries, but the quantity and quality of their active 

constituents are strongly affected by environmental conditions. Recent evidence indicates that 

abiotic stress does not merely restrict plant growth; they also reprogram secondary metabolism 

through physiological and molecular regulatory networks. Focusing on drought, salinity, 

temperature, and radiation, this review examines the roles of redox regulation, hormonal 

crosstalk, transcriptional control, and biosynthetic pathways in shaping secondary-metabolite 

production. The main objective was to clarify the relationships among stress intensity, 

physiological responses, metabolic reprogramming, and the final quality of medicinal 

compounds. 

Methodology: This study was conducted as an analytical review. Scientific literature was 

retrieved from Web of Science, Scopus, and Google Scholar using combinations of English 

keywords related to medicinal plants, abiotic stress, secondary metabolism, redox regulation, 

hormonal signaling, and biosynthetic pathways. The review mainly focused on peer-reviewed 

articles published from 2018 to 2024 that investigated relationships among abiotic stresses, 

physiological and molecular responses, and secondary-metabolite production in medicinal plants. 

Studies were selected when they were directly relevant to the review topic and provided 

physiological, biochemical, genomic, or metabolomic evidence useful for explaining the 

regulatory mechanisms of secondary metabolism. Purely descriptive studies or papers without a 

direct link to the quality of bioactive compounds were excluded. The selected findings were 

classified and compared according to stress type, response intensity, redox status, hormonal 

interactions, transcriptional control, biosynthetic-pathway regulation, and physiological and 

management implications. Evidence from different species and metabolite groups was then 

integrated to identify common response patterns as well as differences related to stress type, plant 

species, and response intensity. Finally, the relationships among redox signaling, hormonal 

regulation, gene expression, carbon allocation, and the biosynthesis of phenolic, terpenoid, and 

alkaloid compounds were synthesized into a conceptual framework linking environmental stress, 

plant physiological status, metabolic reprogramming, and active-compound quality. 

Results: The reviewed evidence showed that secondary metabolism in medicinal plants is a 

dynamic system closely linked to plant physiological status. Drought, salinity, temperature, and 

radiation alter redox balance and, through controlled increases in reactive oxygen species, activate 

cellular signaling pathways and regulate the expression of key biosynthetic genes. These 

responses are strengthened by interactions among hormones such as jasmonic acid, salicylic acid, 

and abscisic acid and may redirect carbon flux toward the production of phenolic, terpenoid, and 

alkaloid compounds. Metabolic responses to stress were clearly nonlinear: mild stress often 

increased active-compound concentrations, whereas severe stress reduced metabolite-production 

capacity by limiting photosynthesis, energy supply, and carbon precursors. Morphological 
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adjustments, including an increased glandular trichome density, may also enhance the capacity to 

produce certain medicinal compounds. Across studies, medicinal quality emerged as the result of 

interactions among photosynthetic status, resource allocation, redox and hormonal networks, and 

genetic capacity; therefore, similar stress intensity did not necessarily produce the same response 

across species or developmental stages. An increase in individual metabolite concentration did 

not necessarily translate into a higher total yield of the active compound because it could coincide 

with reduced biomass. Overall, controlled stress, appropriate timing of agronomic practices, and 

elicitor application were most effective when metabolic stimulation occurred without a severe 

reduction in growth and biomass. 

Conclusion: The effects of environmental stress on medicinal-compound production depend on 

stress type and intensity, genotype, developmental stage, and photosynthetic capacity. Mild stress 

can enhance secondary-metabolite accumulation through redox signaling, hormonal pathways, 

and activation of biosynthetic genes, whereas severe stress can have the opposite effect by 

restricting photosynthesis and carbon supply. Therefore, active-compound concentration should 

be assessed alongside biomass and total metabolite yield. Determining the appropriate stress 

threshold and timing can serve as a scientific basis for the targeted use of controlled stress and 

elicitors to improve medicinal-plant quality. 
 

Keywords: Biosynthetic pathways, environmental stress, redox regulation, medicinal plants, 

medicinal compound quality. 
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 چکیده
فعال در صنايع دارويي، غذايي و بهداشتي هستند، اما کميت و کيفيت مواد مؤثره آنها گياهان دارويي منابع ترکيبات زيست :سابقه و هدف

يق کنند، بلکه از طرهای غيرزيستي تنها رشد را محدود نميدهند که تنشتحت تأثير شرايط محيطي قرار دارد. شواهد جديد نشان مي
 کنند. اين مرور با تمرکز بر خشکي، شوری، دما وريزی ميتنظيمي فيزيولوژيک و مولکولي، متابوليسم ثانويه را بازبرنامه هایشبکه

تباط کند. هدف، تبيين ارهای هورموني، کنترل رونويسي و مسيرهای بيوسنتزی را بررسي ميکنشتابش، نقش تنظيم ردوکس، برهم
 .ريزی متابوليکي و کيفيت ترکيبات دارويي استرنامهشدت تنش، پاسخ فيزيولوژيک، بازب

 هایوجو در پايگاهصورت يک مطالعه مروری تحليلي انجام شد. منابع علمي با جستاين پژوهش به :هامواد و روش
 Web of Science،Scopus  و Google Scholar های های انگليسي مرتبط با گياهان دارويي، تنشبا استفاده از ترکيب کليدواژه

دهي هورموني و مسيرهای بيوسنتزی گردآوری شدند. تمرکز اصلي بر مقالات غيرزيستي، متابوليسم ثانويه، تنظيم ردوکس، سيگنال
های فيزيولوژيک و مولکولي و توليد رزيستي، پاسخهای غيبود که ارتباط ميان تنش 4042تا  4018شده منتشرشده در بازه داوری

های ثانويه را بررسي کرده بودند. معيارهای گزينش شامل ارتباط مستقيم با موضوع و وجود شواهد فيزيولوژيک، بيوشيميايي، متابوليت
فعال ت ترکيبات زيستمستقيم با کيفي توصيفي يا فاقد ارتباط فقطژنومي يا متابولوميکي برای تبيين سازوکارهای تنظيمي بود و مطالعات 

های هورموني، کنترل رونويسي، کنشهای منتخب براساس نوع تنش، شدت پاسخ، وضعيت ردوکس، برهمکنار گذاشته شدند. يافته
ا و هنه. سپس شواهد مربوط به گوندگرديدبندی و مقايسه بازتنظيم مسيرهای بيوسنتزی و پيامدهای فيزيولوژيک و مديريتي طبقه

خ های وابسته به نوع تنش، گونه و شدت پاسهای مختلف متابوليتي در کنار يکديگر قرار گرفتند تا الگوهای مشترک و تفاوتگروه
های ردوکس، تنظيم هورموني، تغيير بيان ژن، تخصيص کربن و توليد ترکيبات فنلي، مشخص شوند. در مرحله سنتز، روابط ميان سيگنال

ئيدی يکپارچه شدند. در نهايت، اين روابط در قالب چارچوبي مفهومي برای توضيح پيوند ميان تنش محيطي، وضعيت ترپنوئيدی و آلکالو
ن . پيامدهای فيزيولوژيک و مديريتي ايگرديدنددهي ريزی مسيرهای متابوليکي و کيفيت مواد مؤثره سازمانفيزيولوژيک، بازبرنامه

 .های آينده ارزيابي شدندگيری پژوهششده و جهتش کنترلالگوها نيز برای تبيين امکان کاربرد تن

، ای پويا و وابسته به وضعيت فيزيولوژيک گياه است. خشکيتحليل شواهد نشان داد که متابوليسم ثانويه در گياهان دارويي سامانه ج:نتای
رده و دهي سلولي را فعال کمسيرهای سيگنال های فعال اکسيژن،شده گونهشوری، دما و تابش با تغيير تعادل ردوکس و افزايش کنترل

يد هايي مانند اسيد جاسمونيک، اسيد ساليسيليک و اسکنش هورمونکنند. اين پاسخ با برهمهای کليدی بيوسنتزی را تنظيم ميبيان ژن
د. پاسخ متابوليکي هدايت کن تواند شار کربني را به سوی توليد ترکيبات فنلي، ترپنوئيدی و آلکالوئيدیشود و ميزيک تقويت مييآبس

اند، در حالي که تنش شديد با محدودکردن فتوسنتز، های ملايم اغلب با افزايش غلظت مواد مؤثره همراهبه تنش خطي نيست؛ تنش
ای غده هایدهد. تغييرات مورفولوژيک مانند افزايش تراکم تريکومها را کاهش ميسازهای کربني، ظرفيت توليد متابوليتانرژی و پيش

تواند ظرفيت توليد برخي ترکيبات را افزايش دهد. مقايسه مطالعات نشان داد که کيفيت دارويي حاصل تعامل ميان وضعيت نيز مي
ها ونه                                رو يک شدت تنش مشابه الزاما  در گهای ردوکس و هورموني و ظرفيت ژنتيکي گياه است؛ ازاينفتوسنتزی، تخصيص منابع، شبکه
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                                                                          کند. همچنين افزايش غلظت يک متابوليت لزوما  به افزايش عملکرد کل ماده مؤثره ختلف پاسخ يکساني ايجاد نمييا مراحل رشدی م
بندی شده، زماندهد که مديريت تنش کنترلتوده رخ دهد. برآيند شواهد نشان ميشود، زيرا ممکن است همزمان با کاهش زيستمنجر نمي

 .توده ايجاد شودماني مؤثرترند که تحريک متابوليکي بدون افت شديد رشد و زيستعمليات زراعي و کاربرد اليسيتورها ز

های محيطي بر توليد ترکيبات دارويي تابع نوع و شدت تنش، ژنوتيپ، مرحله رشد و ظرفيت فتوسنتزی است. اثر تنش :گیرینتیجه
 های ثانويه را افزايشای بيوسنتزی، تجمع متابوليتهسازی ژنهای ردوکس، مسيرهای هورموني و فعالتنش ملايم از طريق سيگنال

دهد، در حالي که تنش شديد با محدودکردن فتوسنتز و منابع کربني اثر معکوس دارد. بنابراين، افزايش غلظت مواد مؤثره بايد همراه مي
شده رلمبنای استفاده هدفمند از تنش کنتتوده و عملکرد کل متابوليت ارزيابي شود. تعيين آستانه و زمان اعمال تنش، با عملکرد زيست

 .و اليسيتورها برای بهبود کيفيت گياهان دارويي است

 
 .کيفيت ترکيبات دارويي ،گياهان دارويي ،تنظيم ردوکس ،های محيطيتنش ،مسيرهای بيوسنتزیهای کلیدی: واژه
 

 مقدمه
عنوان يکي از مهمترين گياهان دارويي و معطر از ديرباز به

اند، اما فعال مورد توجه انسان بودهمنابع تأمين ترکيبات زيست
 بودههای اخير اهميت آنها فراتر از کاربردهای سنتي در دهه

ای مانند داروسازی نوين، صنايع های پيشرفتهو به حوزه
 کشاورزی و بهداشتي–غذايي عملکردی، محصولات آرايشي

 رایب جهاني تقاضای افزايش. است يافته گسترش پايدار
 و محيطيزيست هاینگراني با همراه طبيعي، ترکيبات

 تاس شده موجب سنتزی، ترکيبات با مرتبط هایمحدوديت
از  بيني مواد مؤثره گياهي به يکيل پيشقاب و پايدار توليد که

 ي تبديل شودهای علوم گياههای اصلي پژوهشچالش
(2020 et al.,Isah, 2019; Li  .)های قابل با وجود پيشرفت

های ثانويه، همچنان يکي از توجه در شناسايي متابوليت
      م ي و کنوسان شدید مسائل بنيادين در کشت گياهان دارويي، 

تحت شرايط محيطي مختلف است؛  کيفي ترکيبات دارويي
صول ارزش اقتصادی مح                              ای که مستقيما  کيفيت دارويي و مسئله

 (. et al.,Zheng 2026) دهدرا تحت تأثير قرار مي
برخلاف محصولات زراعي متداول که هدف اصلي در 

توده يا دانه است، در گياهان ها افزايش عملکرد زيستآن
دارويي کيفيت متابوليکي اغلب اهميت بيشتری از عملکرد 

ژيک فيزيولوهای شود که پاسخکمي دارد. اين ويژگي سبب مي
ای در ارزش نهايي محصول کنندهگياه به محيط، نقش تعيين

ويژه اند که شرايط محيطي، بهايفا کند. مطالعات اخير نشان داده
تنها خشکي، شوری، دما و تابش، نه مانندهای غيرزيستي تنش

دهند، بلکه مسيرهای بيوسنتزی رشد گياه را تغيير مي
 کنندطور عميق بازتنظيم ميبههای ثانويه را نيز متابوليت

(2018 et al.,; Yang ., 2025et alShahhat  .) ،از اين منظر
عامل محدودکننده رشد نيست، بلکه محرکي  فقطتنش محيطي 

 .شودبرای تغيير سازمان متابوليک گياه محسوب مي

های متنوعي از ترکيبات های ثانويه شامل گروهمتابوليت
دها، ترپنوئيدها و آلکالوئيدها هستند که ها، فلاونوئيفنل مانند
ای در دفاع گياه، سازگاری محيطي و های چندگانهنقش

کيبات را اين تر ،کنند. ديدگاه کلاسيکتعاملات زيستي ايفا مي
کرد، اما محصولات جانبي متابوليسم اوليه تلقي مي

اند که متابوليسم ثانويه بخشي از های اخير نشان دادهپژوهش
ه تنظيمي پيچيده است که تعادل ردوکس، يک شبک
 کنددهي سلولي و سازگاری با تنش را هماهنگ ميسيگنال

(Chezem & Clay, 2016; Erb & Kliebenstein, 2020.) 
ظيمي پويا تنيند افردر واقع، توليد ترکيبات دارويي نتيجه يک 

است که در آن گياه منابع انرژی و کربن را ميان رشد، بقا و 
های مهم در درک يکي از پيشرفت .کندوزيع ميدفاع ت

ليت افزايش متابو»فيزيولوژی گياهان دارويي، تغيير نگاه از 
 ريزی متابوليک بوده است. دربازبرنامه به مفهوم« در اثر تنش

های محيطي از طريق ايجاد تغيير در اين چارچوب، تنش
 سيژناک فعال هایگونه توليد سلول، کاهش–وضعيت اکسايش

(ROS)  های هورموني، بيانسازی شبکهو فعال 
 کنندهای کليدی مسيرهای بيوسنتزی را تنظيم ميژن 
(2018et al., .,2020; Waszxzak et alHasanuzzaman .) 
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بنابراين، افزايش برخي ترکيبات دارويي تحت تنش، نتيجه 
د نه واکنشي تصادفي يا پيام ،يافته استپاسخ دفاعي سازمان

 .تخريب سلولي
های گياهي از اجزای های فعال اکسيژن و هورمونگونه

اصلي ارتباط ميان ادراک تنش و بازتنظيم متابوليسم ثانويه 
عنوان سيگنال، تواند بهمي  ROSشدههستند. افزايش کنترل

پروپانوئيدی و ترپنوئيدی را های مسيرهای فنيلبيان ژن
ب ها با ايجاد آسيازحد آنکند، در حالي که تجمع بيشتحريک 

 دهداکسيداتيو، ظرفيت متابوليکي گياه را کاهش مي
 (., 2018et alMittler. 2017; Noctor .)  اين پاسخ تحت

سيد اکنش اسيد جاسمونيک، اسيد ساليسيليک و تأثير برهم
زيک قرار دارد و در نهايت، تخصيص کربن و انرژی ميان يآبس
 دهدفعال را تغيير ميشد، دفاع و توليد ترکيبات زيستر
(, 2017et al.Huang .)   بنابراين، اثر تنش بر مواد مؤثره را

توان تنها براساس افزايش يا کاهش يک متابوليت تفسير نمي
کرد، بلکه بايد شدت و مدت تنش، وضعيت فتوسنتزی، مرحله 

 .وندنظر گرفته شرشد و هزينه متابوليکي پاسخ نيز همزمان در 

های ژنومي، رونويسي و متابولوميکي پيشرفت فناوری
صورت نشان داده است که مسيرهای توليد ترکيبات دارويي به

کنند، بلکه با متابوليسم اوليه، های مستقل عمل نميماژول
 اندهای دفاعي در ارتباطو سامانهوضعيت انرژی، شبکه ردوکس 

(., , 2017et al1; Rai , 201LewinsohnPichersky &  .)
يکي از ابعاد فقط حال، بخش عمده مرورهای موجود بر بااين

اين مسئله، مانند اثر يک تنش مشخص، يک گروه متابوليتي، 
اند. نقش اليسيتورها يا تنظيم يک مسير بيوسنتزی، متمرکز بوده

مرحله ميان ادراک تنش، بهدر نتيجه، هنوز ارتباط مرحله
نظيم فيزيولوژيک و مولکولي، بازتخصيص شدت سيگنال، ت

بيين طور منسجم تمنابع و تغيير کيفيت نهايي مواد مؤثره به
 هایمقايسه پاسخ گونهنشده است. اين پراکندگي شواهد، 

بيني پيامد تنش در شرايط مزرعه را دشوار مختلف و پيش
 (. Selmar & Kleinwacher, 2013) کرده است

شکاف مهم ديگر آن است که افزايش غلظت يک ترکيب 
شود، عنوان بهبود کيفيت دارويي تفسير ميفعال اغلب بهزيست

زمان با کاهش در حالي که اين افزايش ممکن است هم
توده و کاهش عملکرد کل متابوليت رخ دهد. افزون بر زيست

 هاين، آستانه گذار از تحريک سازگارانه متابوليسم ثانويه ب
ها، محدوديت ناشي از کمبود کربن و انرژی، در ميان گونه

 رو، برای انتقالها و مراحل رشد يکسان نيست. ازاينژنوتيپ
شده به مديريت زراعي، لازم است شواهد نتايج مطالعات کنترل

های فتوسنتز، رشد، مولکولي و بيوشيميايي با شاخص
يق شوند. تلفتخصيص منابع و عملکرد واقعي ترکيبات دارويي 

ان زماين ضرورت در شرايط تغيير اقليم و افزايش وقوع هم
خشکي، گرما، شوری و تابش نامطلوب اهميت بيشتری پيدا 

 (. et al., Takubessi 2025) کندمي
 شواهد که است تحليلي–مقاله يک مرور روايتياين 

 طالعاتم بولوميکيمتا و ژنومي بيوشيميايي، فيزيولوژيک،
 ورتصبه را دارويي گياهان در غيرزيستي هایتنش با مرتبط
 بر یپيشنهاد چارچوب تدوين منطق. کندمي تلفيق ایمقايسه
راک است که از اد استوار مشترک تنظيمي زنجيره يک رديابي

شود، از تغيير وضعيت ردوکس و نوع و شدت تنش آغاز مي
سازی کند، به فعالهای هورموني عبور ميکنشبرهم
های رونويسي و بازآرايي شار مسيرهای فنلي، کنندهتنظيم

انجامد و در نهايت، غلظت و ترپنوئيدی و آلکالوئيدی مي
وضعيت رشد و  عملکرد ترکيبات دارويي را در ارتباط با

کند. نوآوری اين مرور در کنار هم قرار دادن فتوسنتز تعيين مي
« يتافزايش غلظت متابول»اين سطوح تنظيمي و تفکيک ميان 

است؛ دو پيامدی که در « افزايش عملکرد کل ماده مؤثره»و 
، اند. بر اين اساسمطالعات پيشين اغلب يکسان تلقي شده

وکارمحور برای توضيح هدف مقاله ارائه چارچوبي ساز
های غيرخطي و وابسته به آستانه متابوليسم ثانويه به پاسخ

تنش و تبديل اين دانش به اصول قابل استفاده در مديريت 
شده، آبياری هدفمند و کاربرد اليسيتورها است. تنش کنترل

نشان داده شده است، اين چارچوب  1گونه که در شکل همان
 دهي، بازتنظيمهای سيگنالشبکهارتباط ميان ادراک تنش، 

مسيرهای بيوسنتزی و کيفيت نهايي ترکيبات دارويي را در 
.کنديک ساختار چندسطحي يکپارچه مي
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 های محیطیچارچوب مفهومی یکپارچه تنظیم متابولیسم ثانویه در گیاهان دارویی در پاسخ به تنش -1شکل 

Figure 1. Integrated conceptual framework of environmental stress-induced regulation of secondary metabolism 
in medicinal plants 

 
ای از متابولیسم ثانویه در گیاهان دارویی: از مجموعه

 ای تنظیمیمسیرهای بیوشیمیایی تا سامانه

مسئله اصلي در تفسير متابوليسم ثانويه گياهان دارويي آن 
فعال اغلب است که افزايش يک يا چند متابوليت زيست

داده  شدن يک مسير بيوسنتزی نسبتصورت مستقيم به فعالبه
 کنشتواند حاصل برهمشود، در حالي که اين تغيير ميمي
 ،زمان ميان دسترسي به کربن و انرژی، وضعيت ردوکسهم

 هایيافتگي بافتي و هزينههای هورموني، سازمانسيگنال
رو، بررسي متابوليسم ثانويه تنها براساس دفاعي باشد. ازاين

مقدار نهايي متابوليت، بدون توجه به وضعيت فيزيولوژيک 
گياه، ممکن است به تفسير نادرست پاسخ به تنش منجر شود. 

گي د: وابستشودر اين بخش، پنج مسئله متمايز بررسي مي
ها متابوليسم ثانويه به متابوليسم اوليه، نقش تنظيمي متابوليت

شدن پاسخ، ها در اختصاصيدر تعادل ردوکس، سهم هورمون
های فضايي و بافتي توليد و هزينه کربني و انرژی محدوديت

وع شدن اين موضاين فرايندها. تفکيک اين سطوح برای روشن
کيبات دارويي در چه ضروری است که افزايش غلظت تر

ريزی سازگارانه و در چه دهنده بازبرنامهشرايطي نشان
شرايطي پيامد کاهش رشد يا تمرکز نسبي متابوليت در 

 .توده کمتر استزيست
وابستگی متابولیسم ثانویه به متابولیسم اولیه و مسئله توازن 

 دفاع -رشد

مسئله اصلي در اين زيربخش آن است که آيا افزايش 
                                                 های ثانويه تحت تنش واقعا  حاصل انتقال فعال منابع وليتمتاب

توده و نتيجه کاهش زيست فقطاز رشد به دفاع است، يا 
کيبات مانده. ترافزايش نسبي غلظت ترکيبات در بافت باقي
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                                                        فنلي از مسير شيکيمات، ترپنوئيدها از مسيرهای م والونات و 
يدهای ا از اساريتريتول فسفات و بسياری از آلکالوئيدهمتيل

ها به تأمين گيرند؛ بنابراين، توليد آنآمينه منشأ مي
سازهای حاصل از متابوليسم اوليه، انرژی و قدرت پيش

 ;Fernie & Tohge, 2017) احيايي وابسته است

2008 et al.,Figueiredo .)  اين وابستگي از يکسو از مفهوم
 رشد محدودشدن زيرا کند،مي حمايت دفاع–توازن رشد

 ار شيميايي دفاع به منابع از بخشي هدايت امکان تواندمي
دهد که کاهش شديد ما از سوی ديگر نشان ميا ؛نمايد فراهم

فتوسنتز و توليد کربن بايد در نهايت ظرفيت سنتز 
 .های ثانويه را نيز محدود کندمتابوليت

                                              شواهد حاصل از گياهان دارويي عموما  از يک پاسخ 
کنند. در ريحان، محدوديت ملايم آب با ميغيرخطي حمايت 

افزايش ترکيبات فنلي و فلاونوئيدی همراه بوده است، در 
حالي که تنش شديد هم رشد و هم توليد متابوليت را کاهش 

اين الگو با ديدگاه (. et al., Huqail-Al 2020) داده است
 ربنک فعال انتقال تنهاييبه اما است، سازگار دفاع–توازن رشد

 غلظت افزايش زيرا کند؛نمي اثبات را ثانويه مسيرهای هب
ها يا رشد، تغيير نسبت اندام کاهش از حدی تا است ممکن

توده ناشي شده باشد. شدن متابوليت در زيستکاهش رقيق
 عنوان تنها شاخصبنابراين، استفاده از غلظت متابوليت به

 .شدن دفاع شيميايي کافي نيستفعال

نشده، سهم نسبي سه فرايند است:  آنچه هنوز روشن
افزايش واقعي شار بيوسنتزی، کاهش مصرف کربن در رشد و 

توده. حل اين افزايش ظاهری غلظت به دليل کاهش زيست
زمان فتوسنتز، تخصيص کربن، بيان گيری هممسئله به اندازه

های کليدی، غلظت متابوليت و عملکرد ها، فعاليت آنزيمژن
 نه بايد دفاع–رو، توازن رشداز دارد. ازاينکل ماده مؤثره ني

 وان پيامدی وابسته بهعنبه بلکه ثابت، رابطه يک عنوانبه
شدت تنش، مرحله رشد، اندام گياه و ظرفيت حفظ فتوسنتز 

 (.Karban, 2008; Zust & Agrawal, 2017) تفسير شود
                                             های ثانویه و مسئله رابطه عل ی با تنظیم ردوکسمتابولیت

مسئله محوری در اين زيربخش آن است که آيا افزايش 
اکسيداني علت بهبود همئوستازی ردوکس های آنتيمتابوليت

های دفاعي رخ شدن ساير سامانهزمان با فعالهم فقطاست يا 
دهد. بسياری از فلاونوئيدها، اسيدهای فنلي و برخي مي

ا ي های فعال اکسيژنسازی گونهترپنوئيدها توانايي خنثي
توانند رو، ميو ازاين محدودکردن پراکسيداسيون ليپيدی را دارند

 (. 2020et alAgati ,.) در حفاظت سلولي نقش داشته باشند
های افزون بر اين، تغيير وضعيت ردوکس قادر است بيان ژن

پروپانوئيدی و ساير مسيرهای دفاعي را تنظيم کند. مسير فنيل
کنند که زخورد حمايت مياين شواهد از وجود يک حلقه با

های کند و متابوليتعنوان سيگنال عمل ميابتدا به  ROSدر آن
ثانويه توليدشده در ادامه شدت سيگنال يا آسيب اکسيداتيو را 

 .کنندتعديل مي

و تجمع   ROSگلي، افزايش تابش با افزايش توليددر مريم
اند تواسيد رزمارينيک همراه گزارش شده است؛ ترکيبي که مي

 در حفاظت از دستگاه فتوسنتزی مشارکت داشته باشد
 (Gören, 2024 &Tan .)  در گل راعي نيز افزايش

های شدن پاسخهايپريسين تحت تنش نوری با فعال
اين (. Briskin, 2000) اکسيداني همبستگي داشته استآنتي
ا های ثانويه سازگارند، امها با نقش حفاظتي متابوليتيافته

ای هر همبستگي ميان افزايش متابوليت و شاخص        عمدتا  ب
دهند که همان                                    اکسيداني استوارند و لزوما  نشان نميآنتي

متابوليت عامل اصلي بهبود وضعيت ردوکس بوده است. 
اکسيداني، آسکوربات، گلوتاتيون و تغييرات های آنتيآنزيم

 .زمان در پاسخ دخالت دارندفتوسنتزی نيز هم

شواهد کافي برای تفکيک نقش شکاف اصلي، نبود 
ه است. مشخص نيست چ« کنندگيپاک»از نقش « رسانيپيام»

سازی مسيرهای ثانويه لازم است، برای فعال   ROSای ازدامنه
م شود و سهای اين سيگنال به آسيب تبديل ميدر چه نقطه

های خاص در بازيابي تعادل ردوکس چقدر مستقيم متابوليت
بيان ژن، شار ، ROS بايد تغييرات زماني است. مطالعات آينده

مان زصورت هماکسيداني را بهمتابوليکي و وضعيت آنتي
های بررسي کنند و از مداخلات ژنتيکي يا مهارکننده

                                                     اختصاصي برای اثبات رابطه عل ي بهره بگيرند. بنابراين، 
های ثانويه را بايد اجزای بالقوه شبکه ردوکس متابوليت

 .نشانگرهای کلي تنش اکسيداتيو دانست، نه تنها
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شدن پاسخ دهی هورمونی و مسئله اختصاصیسیگنال
 متابولیکی

مسئله اين زيربخش آن است که چگونه يک سيگنال 
های مختلف به ها و بافتتواند در گونههورموني مشترک مي

توليد ترکيبات متفاوت منجر شود. اسيد جاسمونيک يکي از 
مسيرهای دفاعي و بيوسنتز  هایکنندهتنظيم مهمترين
های ثانويه است و کاربرد متيل جاسمونات در بسياری متابوليت

 های بيوسنتزی و تجمعاز گياهان دارويي سبب افزايش بيان ژن
در گل  (.Wasternack & Strand, 2018) مواد مؤثره شده است

پريوش، تيمار متيل جاسمونات با افزايش آلکالوئيدهای 
ين کريستبلاستين و وينسازهای وينپيش ايندولي ازجمله
در نعناع فلفلي نيز  (.  et al.,Nikuu 2025) همراه بوده است

 هایتواند بيان ژنشدن مسير جاسمونات ميفعال
 ها و عملکرد اسانس را افزايش دهدسنتز مونوترپن 
(Gershenzon & Dudareva, 2007 .) 

کنند، مياين شواهد از نقش محوری جاسمونات حمايت 
اما پاسخ هورموني يک مسير خطي و مستقل نيست. اثر 

 اسيد کنش آن با اسيد ساليسيليک،جاسمونات به برهم
آبسزيک، اتيلن و وضعيت ردوکس وابسته است و ممکن است 

شدن، مهار يا تغيير ترکيب در شرايط مختلف موجب فعال
محصولات نهايي شود. افزون بر اين، افزايش يک متابوليت 

دهد که همان                                           پس از کاربرد هورمون خارجي الزاما  نشان نمي
مسير در شرايط تنش طبيعي نيز عامل غالب است؛ زيرا 

تواند از دامنه غلظت، زمان و محل کاربرد اليسيتور مي
 .فيزيولوژيک سيگنال در گياه فراتر رود

نشده، چگونگي رمزگذاری نوع و شدت تنش مسئله حل
تبديل آن به پاسخ اختصاصي  در الگوهای هورموني و

مسيرهای فنلي، ترپنوئيدی يا آلکالوئيدی است. هنوز مشخص 
ر ها بيشتر ناشي از تفاوت دنيست که آيا تفاوت پاسخ گونه

ها، ترکيب فاکتورهای سطح هورمون، حساسيت گيرنده
سازهای متابوليکي است. رونويسي يا دسترسي به پيش
گيری يک هورمون ز اندازهبنابراين، تحليل هورموني بايد ا

 وگوی هورموني ومنفرد فراتر رود و بر پويايي زماني، گفت
 .اتصال آن به تنظيم رونويسي و شار متابوليکي تمرکز کند

یافتگی فضایی و بافتی و مسئله ظرفیت تولید و سازمان
 ذخیره

مسئله اصلي در اين زيربخش آن است که تغيير در مقدار 
زه ناشي از افزايش فعاليت بيوسنتزی هر متابوليت تا چه اندا

سلول و تا چه اندازه ناشي از تغيير تعداد، اندازه يا تراکم 
ساختارهای ترشحي است. توليد بسياری از ترکيبات دارويي 

های يافته، مانند تريکومهای تخصصها و سلولبه بافت
ها محدود های رزيني و واکوئلای، مجاری ترشحي، کانالغده
اين جداسازی فضايي (. Schuurink & Tissier, 2020) است

ه ممکن کند کامکان سنتز، انتقال و ذخيره ترکيباتي را فراهم مي
ند. پذير باشهای توليدکننده سمي يا واکنشاست برای سلول

ها، بلکه مفقط به بيان آنزيدر نتيجه، ظرفيت متابوليکي گياه نه
 .نيز وابسته استبه توسعه و عملکرد ساختارهای تخصصي 

ای محل اصلي توليد های غدهدر آويشن معمولي، تريکوم
و ذخيره تيمول و کارواکرول هستند و برخي مطالعات افزايش 

 نداهای ملايم گزارش کردهتراکم اين ساختارها را تحت تنش
(2017 et al., Naghdi Badi.)  در آويشن شيرازی نيز

با  ،يخشکتنش افزايش درصد ترکيبات فنلي اسانس تحت 
 شده است مواجهتغيير در تراکم غدد اسانسي 

 (2024 et al.,Abbasi .) ها از ارتباط ميان اين يافته
سازگاری مورفولوژيک و افزايش ظرفيت توليد حمايت 

برگ  ححال، افزايش تراکم تريکوم در واحد سطکنند؛ بااينمي
                            شدن برگ نيز رخ دهد و لزوما  ممکن است در اثر کوچک

ها يا عملکرد کل اسانس دهنده افزايش تعداد کل تريکومنشان
 .در گياه نباشد

از سوی ديگر، تغيير ترکيب اسانس ممکن است بدون تغيير 
 در نتيجه تغيير فعاليت فقطها و محسوس در تراکم تريکوم

رخ دهد. بنابراين، همبستگي ميان سازها ها يا شار پيشآنزيم
تراکم ساختارهای ترشحي و غلظت متابوليت برای اثبات 

گيری                                                   رابطه عل ي کافي نيست. شکاف دانشي اصلي، نبود اندازه
زمان تعداد کل ساختارهای ترشحي در هر گياه، فعاليت هم

 توده اندام ومتابوليکي هر ساختار، ظرفيت ذخيره، زيست
ويژه، های بافته مؤثره است. بررسيعملکرد نهايي ماد

ي های ترشحتصويربرداری کمي و تحليل بيان ژن در سلول
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توانند روشن کنند که پاسخ به تنش بيشتر ماهيت تکويني مي
 .دارد يا بيوشيميايي

 هزینه متابولیکی و مسئله آستانه سود و زیان

مسئله اين زيربخش آن است که افزايش دفاع شيميايي تا 
ای هزينه ي برای گياه سودمند است و از چه نقطهچه سطح

کربني و انرژی آن، همراه با محدوديت ناشي از تنش، ظرفيت 
قدرت  ،ATP دهد. سنتز ترکيبات ثانويه بهتوليد را کاهش مي

سازهای کربني و نيتروژني و نيز سازوکارهای احيايي، پيش
های يترو، افزايش متابولانتقال و ذخيره نياز دارد. ازاين

شدن يک ژن يا آنزيم نتيجه فعال فقطتوان دارويي را نمي
دانست، بلکه بايد آن را در چارچوب بودجه کلي منابع گياه 

شواهد موجود اغلب (.  et al.,Neilson 2013) تفسير کرد
 ای هستند. در ويتانيا، تنشدهنده وجود يک پاسخ آستانهنشان

ه مراه بوده، در حالي کخشکي متوسط با افزايش ويتانوليدها ه
ها را کاهش داده است؛ الگويي که تنش شديد مقدار آن

تواند ناشي از کاهش فتوسنتز، محدوديت انرژی و افت مي
اين  (.et al., Culurciello 2026) سازها باشدتأمين پيش

يافته با مفهوم اقتصاد متابوليکي گياه سازگار است: در 
تواند منابع را برای دفاع ای از تنش، کاهش رشد ميمحدوده

آزاد کند، اما با عبور از آستانه تحمل، کاهش جذب کربن و 
 .ودراختلال سلولي از ظرفيت توليد متابوليت فراتر مي

نش ت آثارحال، تفکيک هزينه واقعي سنتز از ساير بااين
دشوار است. کاهش متابوليت تحت تنش شديد ممکن است 

ای هها، آسيب بافتعلاوه بر کمبود انرژی، از تخريب آنزيم
ترشحي، اختلال انتقال، تغيير مرحله نمو يا تجزيه ترکيبات 

شده ناشي شود. همچنين، افزايش غلظت در واحد وزن ذخيره
 سطحخشک ممکن است با کاهش عملکرد کل متابوليت در 

بوته يا واحد سطح همراه باشد. بنابراين، ارزيابي موفقيت 
يرد: گبزمان در نظر کم سه شاخص را هممتابوليکي بايد دست

توده قابل برداشت و عملکرد کل غلظت ماده مؤثره، زيست
 .ترکيب دارويي

ای است که در آن سود نشده، تعيين آستانهمسئله حل
هزينه کاهش رشد  حاصل از تحريک مسيرهای دفاعي از

ها، ها، اندامها، ژنوتيپبيشتر باشد. اين آستانه برای گونه

مراحل رشد و انواع متابوليت يکسان نيست. تعيين آن نيازمند 
گيری فتوسنتز و تنفس، رديابي های گرادياني، اندازهآزمايش

زمان غلظت و عملکرد متابوليت تخصيص کربن و سنجش هم
ده و شکنترل»تواند تنها تنشي مي است. از منظر مديريتي،

تلقي شود که افزايش کيفيت شيميايي را بدون کاهش « سودمند
 .توده و عملکرد کل ماده مؤثره ايجاد کندنامتناسب زيست

دهند که متابوليسم ثانويه در در مجموع، شواهد نشان مي
گياهان دارويي نه يک مسير مستقل، بلکه حاصل تعامل پنج 

ست: دسترسي به منابع متابوليسم اوليه، تنظيم سطح متمايز ا
ردوکس، ادغام هورموني، ظرفيت بافتي توليد و ذخيره و هزينه 

يد اند، اما نباکربني و انرژی. اين سطوح با يکديگر مرتبط
معنای افزايش به  ROSکار روند. افزايشجای يکديگر بهبه

 يش                                                قطعي متابوليت نيست، افزايش هورمون لزوما  به افزا
                                شود، تراکم بيشتر تريکوم الزاما  عملکرد ماده مؤثره منجر نمي

دهد و افزايش غلظت نيز عملکرد کل اسانس را افزايش نمي
وری متابوليکي نيست. بر اين اساس، همواره نشانه بهبود بهره

 ها فراتر رود وتحليل اثر تنش بايد از مقايسه ساده غلظت
شد، شدت تنش، فتوسنتز، رپاسخ متابوليکي را در ارتباط با 

ساختار بافتي و عملکرد کل ترکيب دارويي ارزيابي کند. اين 
يطي های محتفکيک تحليلي، مبنای بررسي نقش انواع تنش

 .ريزی متابوليکي در بخش بعدی استدر بازبرنامه

ریزی متابولیک عنوان محرک بازبرنامههای محیطی بهتنش
 در گیاهان دارویی

در محيط طبيعي خود همواره با گياهان دارويي 
محيطي مواجه هستند که شامل کمبود  هاینوسانای از مجموعه

های متفاوت تابش آب، شوری خاک، تغييرات دمايي و شدت
 قطفهای محيطي را شود. برخلاف ديدگاه سنتي که تنشمي

های جديد کرد، پژوهشعوامل محدودکننده رشد تلقي مي
ای در کنندهمل نقش تعييناند که اين عوانشان داده
ر کنند. دهای متابوليکي گياه ايفا ميدهي شبکهبازسازمان

توان محرکي دانست که از طريق واقع، تنش محيطي را مي
تغيير وضعيت فيزيولوژيک سلول، مسيرهای بيوسنتزی 

ارويي کند و کيفيت دهای ثانويه را فعال يا تعديل ميمتابوليت
يکي از (.  et al.,Kabiri 2014) دسازگياه را دگرگون مي
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يير های غيرزيستي، تغنخستين پيامدهای مواجهه گياه با تنش
آبي در  ظرفيتتعادل آب و انرژی در سلول است. کاهش 

شرايط خشکي موجب محدود شدن فتوسنتز و افزايش فشار 
 ای ازشود، اما همين تغييرات آغازگر مجموعهاکسيداتيو مي

 ت که به سمت توليد ترکيبات محافظتيهای تنظيمي اسپاسخ
شوند. در بسياری از گياهان دارويي مشاهده شده هدايت مي

است که تنش خشکي ملايم سبب افزايش غلظت ترکيبات 
شود؛ ترکيباتي که علاوه بر نقش فنلي و فلاونوئيدی مي

دارويي، در حفاظت سلول در برابر آسيب اکسيداتيو مشارکت 
شده آبياری کاهش کنترل آويشن معمولي در، نمونهدارند. برای 

موجب افزايش درصد تيمول و کارواکرول در اسانس شد، که 
 اکسيداني همراه بودهای آنتيبا افزايش فعاليت آنزيم

(2010 et al.,Babaee .) دهد که پاسخ اين نتايج نشان مي
 .متابوليکي گياه تلاشي برای بازگرداندن تعادل ردوکس است

گزارش شده است،  نعنای فلفلي بهي درالگوی مشا
ای که تنش خشکي متوسط باعث افزايش تجمع منتول گونهبه

و منتون شد، در حالي که تنش شديد به دليل کاهش ظرفيت 
 (.et al., Chiappero 2022) فتوسنتزی، سنتز اسانس را محدود کرد

هايي بيانگر آن است که رابطه ميان تنش و توليد چنين پاسخ
های های دارويي غيرخطي بوده و به آستانهمتابوليت

فيزيولوژيک وابسته است. به بيان ديگر، گياهان دارويي در 
ای مشخص از تنش قادرند منابع متابوليکي خود را به محدوده

سمت توليد ترکيبات دفاعي هدايت کنند، اما فراتر از آن، 
 .شودمحدوديت انرژی مانع ادامه اين فرآيند مي

ش شوری نيز از طريق ايجاد تنش اسمزی و تجمع تن
های سمي، تغييرات عميقي در متابوليسم گياه ايجاد يون
کند. افزايش غلظت يون سديم موجب اختلال در تعادل مي

شود، اما بسياری از گياهان مي  ROSيوني و افزايش توليد
ه اين اکسيداني بهای آنتيدارويي با افزايش سنتز متابوليت

افزايش شوری خاک با ريحان  دهند. در گياهط پاسخ ميشراي
سيداني اکدار ترکيبات فنلي کل و ظرفيت آنتيافزايش معني

اين (. et al., Jadczak 2022) ها همراه بوده استبرگ
افزايش نه تنها نقش حفاظتي داشته بلکه کيفيت دارويي گياه 

ي ه برخدهد کرا نيز ارتقا داده است. چنين نتايجي نشان مي

عنوان ابزار مديريتي برای بهبود کيفيت توانند بهها ميتنش
 .گيرندبمتابوليکي مورد استفاده قرار 

تنش دمايي نيز يکي از عوامل مهم در تنظيم متابوليسم 
ثانويه است. دمای بالا با افزايش سياليت غشا و اختلال در 

در  دهد ورا افزايش مي  ROSزنجيره انتقال الکترون، توليد
 دانهسياه شوند. درنتيجه مسيرهای دفاعي فعال مي

 (Nigellla sativa ) افزايش دمای رشد سبب افزايش تجمع
ياه ترکيبات دارويي اين گ مهمترينتيموکينون شد که يکي از 

اين پاسخ نشان (. et al., Jangpangi 2025) شودمحسوب مي
وکار توانند بخشي از سازدهد که ترکيبات دارويي ميمي

 .سازگاری حرارتي گياه باشند

ويژه تابش فرابنفش نيز نقش مهمي در تنظيم نور و به
سازی فاکتورهای با فعال B -UVمتابوليسم ثانويه دارد. تابش

وئيدها پروپانوئيدی، سنتز فلاونرونويسي مرتبط با مسير فنيل
 (Hypericum perforatumگل راعي ) دهد. دررا افزايش مي

موجب افزايش توليد هايپريسين و   UVتابشافزايش 
هيپرفورين شده است؛ ترکيباتي که علاوه بر ارزش دارويي، نقش 

اين  (. 2025et alWang ,.) حفاظتي در برابر آسيب نوری دارند
دهد که توليد ترکيبات دارويي اغلب بخشي از پاسخ نشان مي

 .های نوری استراهبرد محافظتي گياه در برابر تنش

                                                ه قابل توجه آن است که گياهان در طبيعت معمولا  با نکت
ها را يک تنش منفرد مواجه نيستند، بلکه ترکيبي از تنش

های اند که تنشکنند. مطالعات اخير نشان دادهتجربه مي
 های متابوليکي متفاوتي نسبت بهتوانند پاسخترکيبي مي

کي ترکيب تنش خش گليمريم های منفرد ايجاد کنند. درتنش
و دمای بالا موجب افزايش بيشتر ترکيبات فنلي نسبت به هر 

های افزايي شبکهدهنده اثر همتنهايي شد، که نشانتنش به
چنين  (.et al., Moazzami Farida 2026) دهي استسيگنال
های چندتنشي را در توليد هايي اهميت مطالعه پاسخيافته

زيولوژيک، تمامي از منظر في .کندگياهان دارويي برجسته مي
دهد. ريزی بيان ژن رخ ميها از طريق بازبرنامهاين پاسخ

های سازی مسيرهای سلولي به فعالادراک تنش توسط گيرنده
های کليدی شود و در ادامه، ژندهي منجر ميسيگنال

در   PALشوند. افزايش بيان ژنمسيرهای بيوسنتزی فعال مي
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نوان عگزارش شده و بهبسياری از گياهان دارويي تحت تنش 
ته پروپانوئيدی شناخيکي از نقاط کنترل اصلي مسير فنيل

فعال شدن اين مسير سبب  (.Ali & Baek, 2020) شودمي
افزايش توليد طيف وسيعي از ترکيبات دارويي با خاصيت 

ريزی متابوليک همچنين با بازبرنامه .شوداکسيداني ميآنتي
، مراه است. در شرايط تنشتغيير در تخصيص منابع کربني ه

ده به سنتز شرشد رويشي کاهش يافته و بخشي از کربن تثبيت
 يابد. اين تغيير راهبردی سببترکيبات دفاعي اختصاص مي

توده کاهش يابد، اما غلظت مواد شود که اگرچه زيستمي
ای که در بسياری از گياهان مؤثره افزايش پيدا کند؛ پديده

 شود و پايه علمي مفهوم ه ميشده مشاهددارويي کشت
 .شوددر توليد گياهان دارويي محسوب مي« شدهتنش کنترل»

توان عامل اصلي های محيطي را ميدر مجموع، تنش
پذيری متابوليکي در گياهان دارويي سازی انعطاففعال

ها از طريق تغيير وضعيت ردوکس، تنظيم دانست. اين تنش
تخصيص منابع، مسيرهای  های هورموني و بازآراييسيگنال

ابراين کيفيت کنند. بنبيوسنتزی ترکيبات دارويي را بازتنظيم مي
ای ثابت، بلکه نتيجه تعامل پويا ميان دارويي گياه نه ويژگي

ژنوتيپ و محيط است؛ ديدگاهي که زمينه لازم برای بررسي 
انويه کننده متابوليسم ثدهي تنظيمهای سيگنالتر شبکهعميق

سازد، موضوعي که در ادامه مقاله مورد توجه قرار مي را فراهم
نشان داده شده است،  1گونه که در جدول همان .خواهد گرفت

ع متفاوتي بر تجم هایاثرتوانند های محيطي مختلف ميتنش
 . های ثانويه در گياهان دارويي داشته باشندمتابوليت

ها در تنظیم شبکه یکپارچه ردوکس، کلسیم و هورمون
 متابولیسم ثانویه گیاهان دارویی

بازتنظيم متابوليسم ثانويه در گياهان دارويي حاصل 
رسان يا هورمون نيست، بلکه از عملکرد مستقل يک پيام

ژن، های فعال اکسيای متشکل از گونهکنش پويای شبکهبرهم
زيک، جاسمونات و اسيد يآبساسيد های کلسيمي، سيگنال

که سئله اصلي در تفسير اين شبشود. مساليسيليک ناشي مي
تواند هم در بالادست و هم آن است که هريک از اين اجزا مي

 رو، پاسخ نهاييدست اجزای ديگر قرار گيرد؛ ازايندر پايين
رسان منفرد توان به افزايش يک هورمون يا يک پيامرا نمي

کند ها تعيين مينسبت داد. شدت، مدت و محل توليد سيگنال
ه سمت سازگاری، تحريک مسيرهای بيوسنتزی يا که شبکه ب

 .اختلال متابوليکي هدايت شود

يکي از نخستين رويدادها پس از ادراک تنش، افزايش 
رسان در سيتوزولي است. اين دو پيام Ca²⁺ و  ROSگذرای

 کنند. ورودقالب يک حلقه تقويت متقابل عمل مي
 ⁺Ca² سته زهای وابکيناسازی پروتئينتواند از طريق فعالمي

را افزايش دهد؛   ROSاکسيدازها، توليد  NADPHبه کلسيم و
 های غشايي، ورود بيشترنيز با تنظيم کانال ROS در مقابل،

 ⁺Ca²کند. اين حلقه مثبت به گسترش سريع را تحريک مي
کند، اما برای جلوگيری از آسيب بايد سيگنال کمک مي

ازخوردهای منفي مهار اکسيداني و بهای آنتيوسيله سامانهبه
نه دو مسير موازی، بلکه يک  Ca²⁺ و  ROSشود. بنابراين،

اند که دامنه و پايداری پاسخ پيوستههمرساني بهواحد پيام
 et al.,Dong  ;2022) کنندمتابوليکي را تعيين مي

2023 et al.,Maharajan .) 
به  Ca²–ROS⁺ هایدست، سيگنالدر سطح پايين

شوند. در تنش خشکي و ي متصل ميمسيرهای هورمون
ها، کاهش شدن روزنهموجب بسته   ABAشوری، افزايش

  ABAزمان،شود. هماتلاف آب و تغيير تخصيص کربن مي
سازی و فعال   ROSتواند از طريق افزايشمي 

 يهای دفاعکينازهای وابسته به کلسيم، بيان ژنپروتئين
 توليدشده  ROSو بيوسنتزی را تنظيم کند. از سوی ديگر،  

خود بخشي از سازوکار انتقال پيام اين   ABAدر پاسخ به
 دهد کههورمون است. اين رابطه دوطرفه نشان مي

ABA  کننده تعادل آبي نيست، بلکه يکي از تنها يک تنظيم
های اصلي پيوند ميان وضعيت آب، ردوکس و متابوليسم گره
ه حال، اثر آن بر توليد ترکيبات دارويي وابستويه است. بااينثان

ها مدت روزنهشدن طولانيبه شدت تنش است؛ زيرا بسته
تواند تأمين کربن و انرژی مسيرهای بيوسنتزی را محدود مي
 .کند

های مرکزی شبکه است و جاسمونات يکي ديگر از گره
تباط الوئيدی ارشدن مسيرهای ترپنوئيدی و آلک              معمولا  با فعال
تواند بيوسنتز جاسمونات و مي Ca²⁺ و  ROSدارد. افزايش
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شدن مسيرهای وابسته به آن را تحريک کند. جاسمونات فعال
 و  MYCهاینيز از طريق فاکتورهای رونويسي خانواده

bHLHدهد. در گل های بيوسنتزی را افزايش مي، بيان ژن
در  های دخيلان ژنشدن اين مسير با افزايش بيپريوش، فعال

 سنتز آلکالوئيدهای ايندولي همراه بوده است
 (2011 et al.,Zhang .) حال، شدت پاسخ جاسمونات بااين

توان آن و ردوکس بستگي دارد و نمي ABA ،SA به وضعيت
 .را مستقل از ساير اجزای شبکه تفسير کرد

اسيد ساليسيليک بيشتر با تنظيم مسيرهای فنلي و 
اکسيداني مرتبط است، اما رابطه آن با تيهای آنپاسخ

 و  SAافزا نيست. در برخي شرايط،جاسمونات همواره هم
JA ود کنند و گياه منابع خصورت متقابل يکديگر را مهار ميبه

دهد؛ در شرايط های دفاعي اختصاص ميرا به يکي از شاخه
 افزايي محدود ميان اينهای ترکيبي، همويژه در تنشديگر، به

بر افزايش   SAشود. بنابراين، اثردو مسير مشاهده مي
 JAبه  SAفلاونوئيدها يا اسيدهای فنلي بايد در زمينه نسبت

 ، شدت تنش و مرحله رشد ارزيابي شود. کاربرد خارجي

SA  در بابونه آلماني با افزايش آپيژنين و کامازولن همراه بوده
در   SAه مسيردهد کتنهايي نشان نمياست، اما اين پاسخ به

 (. et al.,Ghasemi 2016) شرايط طبيعي عامل غالب بوده است
ABA،JA  وSA   از طريق چند نقطه همگرايي به يکديگر

توانند توليد و شوند. نخست، هر سه مسير ميمتصل مي
 Ca²⁺ را تغيير دهند. دوم، همگي بر تغييرات  ROSسازیپاک

گذارند. سوم، در سطح ميکينازها اثر و فعاليت پروتئين
 هها، ازجملکنندههای مشترکي از تنظيمرونويسي بر خانواده

MYB، WRKY  و bHLHشوند. اين فاکتورهای ، همگرا مي
 های مسير، آنزيمPAL ،CHS هایرونويسي با کنترل ژن

MEP وMVA  ی هاهای بيوسنتز آلکالوئيدها، سيگنالو ژن
ر نتيجه، کنند. دکي تبديل ميمحيطي را به تغيير شار متابولي

فقط به حضور يک هورمون، بلکه نوع متابوليت توليدشده نه
 ،ROS ،⁺Ca² ،ABA هایبه ترکيب زماني و نسبي سيگنال

JA وSA  نشان داده  4گونه که در شکل همان .وابسته است
ها در قالب يک شبکه چندلايه و کنششده است، اين برهم

کنند که ادراک تنش را به مل ميدارای پيوندهای دوطرفه ع

تنظيم رونويسي و بازتنظيم مسيرهای فنلي، ترپنوئيدی و 
 .سازدآلکالوئيدی متصل مي

های بازخورد های مهم اين شبکه، وجود حلقهيکي از ويژگي
توانند مي  ROSهای فنلي و فلاونوئيدی با کاهشاست. متابوليت

وئيدها پنوئيدها و آلکالشدت سيگنال اوليه را محدود کنند. برخي تر
های دفاعي يا وضعيت غشا اثر بگذارند. نيز ممکن است بر بيان ژن

تواند شدت پيام لازم مي  ROSازحداز سوی ديگر، کاهش بيش
های برای ادامه بيوسنتز را کاهش دهد. بنابراين، تجمع متابوليت

دهي است و هم بخشي از تنظيم ثانويه هم محصول شبکه سيگنال
 دهد که چرا پاسخوردی همان شبکه. اين ويژگي توضيح ميبازخ

متابوليکي اغلب غيرخطي است: تنش ملايم سيگنال کافي برای 
  ROSکند، اما تنش شديد با ايجادسازی مسيرها فراهم ميفعال

پايدار، اختلال يوني و محدوديت انرژی، ظرفيت تنظيم شبکه را 
 .دهدکاهش مي

مفهومي پيشنهادی شامل پنج سطح بر پايه اين شواهد، مدل 
( ادراک تنش و تغيير وضعيت آب، غشا يا 1پيوسته است: همبه

ها از ( ادغام سيگنال3؛ Ca²–ROS⁺( تشکيل حلقه اوليه4انرژی؛ 
سازی کينازها و فاکتورهای ( فعال2؛  SAو  ABA،JA طريق

( بازتنظيم مسيرهای 1؛ و bHLH و  MYB،WRKY رونويسي
يله بازخورد وسدی و آلکالوئيدی. خروجي اين شبکه بهفنلي، ترپنوئي

اکسيداني، ظرفيت فتوسنتزی، شدت تنش و های آنتيمتابوليت
نه يک توالي خطي،  4شود. بنابراين، شکل مرحله رشد تعديل مي

های بازخوردی را ای دارای پيوندهای دوطرفه و حلقهبلکه شبکه
 .دهدنشان مي

نشده است. چند مسئله همچنان حلها، با وجود اين پيشرفت
موجب  Ca²⁺ و  ROSهنوز مشخص نيست کدام الگوهای زماني

شوند، نسبت بهينه يا شدن مسيرهای خاص متابوليکي ميفعال
های مختلف چيست و کدام در گونه  SAو  ABA،JA بحراني ميان

ارند. بيني کيفيت دارويي را دهای شبکه بيشترين قدرت پيشگره
ها يا شتر شواهد بر کاربرد خارجي هورمونهمچنين بي

اند و اطلاعات کمتری درباره پويايي های انتهايي متکيگيریاندازه
ها در شرايط مزرعه وجود دارد. حل اين مسائل زمان اين سيگنالهم

زمان نيازمند پايش زماني، تصويربرداری زنده، سنجش هم
 .متابولوميکي است های رونويسي وو تلفيق داده  ROSها وهورمون
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 های متابولیکی در برخی گیاهان داروییهای غیرزیستی، مرحله رشدی و پاسخمقایسه کمی اثر نوع و شدت تنش -1جدول 
Table 1. Quantitative comparison of the effects of abiotic stresses type and intensity, growth stage, and metabolic 

responses in some medicinal plants 
Medicinal 

plant 

Stress type 

and 

intensity 

Developmental 

stage / 

examined organ 

Target metabolite or 

medicinal trait 

Quantitative change 

compared with control 

Change in 

growth or 

yield 

Analytical 

interpretation 

Ocimum 

basilicum 

Salinity: 0, 

40, 80, and 

130 mM 

NaCl 

Vegetative 

stage; leaves 

Total phenolic acids and 

flavonoids 

Increased from 2460.7 

mg.100g⁻¹ DW in the control to 

2995.4 mg.100g⁻¹ DW at 80 

mM NaCl, but decreased to 

965.97 mg.100g⁻¹ DW at 130 

mM NaCl 

Growth and 

antioxidant 

capacity 

declined under 

the highest 

salinity level 

The response 

was non-linear: 

moderate 

salinity 

stimulated the 

accumulation of 

some 

metabolites, 

whereas severe 

salinity reduced 

metabolic 

capacity 

Salvia 

officinalis 

Salinity: 0, 

25, 50, 75, 

and 100 

mM NaCl 

Reproductive 

stage; fruits 

Essential oil yield and 

composition 

Essential oil yield increased 

from 0.39% in the control to 

0.62% and 0.60% at 50 and 75 

mM NaCl, respectively, but 

declined to 0.21% at 100 mM 

NaCl; manool reached 56.71% 

at 100 mM NaCl 

Dry biomass 

decreased by 

approximately 

65% at 100 

mM NaCl 

Moderate 

salinity 

stimulated 

essential oil 

production, 

whereas severe 

salinity reduced 

both biomass 

and oil yield 

and markedly 

altered oil 

composition 

Withania 

somnifera 

Soil-

moisture 

deficit: 

moderate 

and severe 

stress 

110–169 days 

after sowing; 

roots 

12-

Deoxywithastramonolide 

and withanolide 

At the end of the experiment, 

12-deoxywithastramonolide 

reached 0.751 and 0.714 mg g⁻¹ 
DW under moderate and severe 

stress, respectively; total yields 

of 12-deoxywithastramonolide 

and withanolide declined to 

77% and 93% of the control 

under moderate stress and to 

65% and 78% under severe 

stress 

Net 

photosynthesis 

decreased by 

52.6% under 

severe stress; 

leaf area 

declined by up 

to 34.4% and 

chlorophyll 

content by 

60% 

A relative 

increase or 

maintenance of 

metabolite 

concentration 

did not 

compensate for 

the reduction in 

total metabolite 

yield; 

concentration 

and yield 

should therefore 

be evaluated 

separately 

Thymus 

daenensis 

Irrigation 

withholding 

during the 

vegetative 

stage or 

from the 

beginning 

of 

flowering 

Vegetative and 

early flowering 

stages; leaves 

and flowers 

Essential oil percentage 

and thymol content 

The highest essential oil 

percentage, 4.7%, was recorded 

when irrigation was withheld 

from the beginning of 

flowering; thymol accounted for 

approximately 64–73% of the 

oil, whereas most compositional 

changes were not statistically 

significant 

Leaf and 

flower dry 

weight 

decreased 

from 0.31 g 

under normal 

irrigation to 

0.15 g when 

irrigation was 

withheld from 

the beginning 

of flowering 

A higher 

essential oil 

percentage did 

not necessarily 

indicate greater 

total oil yield; 

biomass 

reduction and 

the limited 

statistical 

response of 

most oil 

constituents 

constrain 

interpretation of 

drought as 

uniformly 

beneficial 
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در تنظیم  اسید سالسیلیک و اسید جاسمونیک ،اسید آبسیزیک با مسیرهای Ca²–ROS⁺ کنش شبکهمدل مفهومی یکپارچه برهم -2شکل 

 های محیطیهای ثانویه تحت تنشریزی بیوسنتز متابولیترونویسی و بازبرنامه
Figure 2. Integrated conceptual model of the interaction between the ROS–Ca²⁺ network and ABA, JA, and SA 

pathways in transcriptional regulation and reprogramming of secondary metabolite biosynthesis under 
environmental stresses 

 

دی و پروپانوئیدی، ترپنوئیفنیلمقایسه بازتنظیم مسیرهای 
 های محیطیآلکالوئیدی تحت تنش

ها و های ثانويه تحت تنش در همه گونهافزايش متابوليت
ا ها از آنجدهد. تفاوت پاسخهمه مسيرهای بيوسنتزی رخ نمي

سازها، انرژی، وضعيت شود که هر مسير به پيشناشي مي
ه رشد ها، ساختارهای ذخيره و مرحلردوکس، هورمون

وابستگي متفاوتي دارد. افزون بر اين، يک تنش مشابه ممکن 
ای موجب افزايش شار متابوليکي شود، اما در است در گونه

ساز، ای ديگر به دليل کاهش فتوسنتز، محدوديت پيشگونه
ضعف ظرفيت ذخيره يا نبود پاسخ رونويسي مناسب، توليد 

ايه سير بايد بر پمتابوليت را کاهش دهد. بنابراين، پاسخ هر م
چهار مؤلفه تحليل شود: محدوديت تنظيمي، هزينه متابوليکي، 

حساسيت به نوع و شدت تنش و ظرفيت گونه برای حفظ 
 .سازهارشد و تأمين پيش

 
پروپانوئیدی: پاسخ سریع، اما وابسته به کربن و مسیر فنیل

 ظرفیت احیایی

رهای يپذيرترين مسپروپانوئيدی يکي از پاسخمسير فنيل
ن های محيطي است. ورود به ايمتابوليسم ثانويه در برابر تنش

يله آنزيم وسآلانين به اسيد سيناميک بهمسير با تبديل فنيل
شود و در ادامه به توليد آغاز مي  (PAL)آلانين آمونياليازفنيل

ات ها و ديگر مشتقاسيدهای فنلي، فلاونوئيدها، آنتوسيانين
ر شود. بسياری از اين ترکيبات دي ميپروپانوئيدی منتهفنيل

های فعال اکسيژن، حفاظت نوری و پايداری حذف گونه
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هايي مانند تابش فرابنفش، رو، تنشغشاها نقش دارند؛ ازاين
های و ژن  PALتوانند از طريق تنظيمخشکي و شوری مي

 et alNikuu ,.) دست، شار اين مسير را تغيير دهندپايين

آبي و تيمارهای اليسيتوری با راعي، تنش کمدر گل  (.2025
های تغيير محتوای ترکيبات فنلي، فلاونوئيدها و ساير متابوليت

اند، هرچند ارتباط مستقيم ميان فعاليت يا دفاعي همراه بوده
 و تجمع نهايي همه ترکيبات همواره خطي نيست  PALبيان
(Amooaghaie & Rajaie, 2025 .)تيدر بابونه نيز ترکيبا 

 ها از اجزای مهممانند آپيژنين، لوتئولين و گليکوزيدهای آن
 تواند تحت تأثير شرايطها مياند و مقدار آنبخش فلاونوئيدی

 et al.,Catani  ;2021) ای تغيير کندرشد و وضعيت تغذيه

2023 et al.,Omrani .) 
ها يکسان نيست. حال، پاسخ اين مسير در همه گونهبااين

اند تر است که گياه بتوبات فنلي زماني محتملافزايش ترکي
های و فعاليت آنزيم  NADPHآلانين،فتوسنتز، تأمين فنيل

اکسيداني را در حد کافي حفظ کند. در تنش شديد، کاهش آنتي
مين تواند تأفتوسنتز و اختلال در متابوليسم نيتروژن مي

 د. درآلانين و انرژی لازم برای ادامه مسير را محدود کنفنيل
افزايش يابد، اما تجمع   PALچنين شرايطي، ممکن است بيان

ه دست، انتقال بنهايي متابوليت رخ ندهد؛ زيرا مراحل پايين
 .اندواکوئل يا گليکوزيلاسيون محدود شده

کربن،  پروپانوئيدی بهاز نظر هزينه متابوليکي، مسير فنيل
ر مقايسه با و قدرت احيايي نياز دارد، اما د ATPآلانين، فنيل

ود و شتر فعال مي                                    برخي مسيرهای آلکالوئيدی، معمولا  سريع
تری در تنظيم ردوکس دارد. اين ويژگي توضيح نقش مستقيم

ها و فلاونوئيدها در بسياری از دهد که چرا افزايش فنلمي
تر از افزايش آلکالوئيدها است. ها تحت تنش ملايم رايجگونه
ناشي از  فقطها ممکن است لحال، افزايش غلظت فنبااين

ر باشد؛ توده کمتکاهش رشد و تمرکز نسبي ترکيبات در زيست
بنابراين، برای اثبات افزايش واقعي شار مسير بايد 

سازها و عملکرد کل ، غلظت پيشCHS ، بيان PALفعاليت
 .زمان سنجيده شوندترکيبات هم

 شدنمحدوديت تنظيمي اصلي اين مسير آن است که فعال

L PAکننده خروجي نهايي نيست. رقابت ميان تنهايي تعيينبه

های مختلف مسير، مانند توليد ليگنين، فلاونوئيدها و شاخه
تواند جهت شار را تغيير دهد. همچنين، اسيدهای فنلي، مي

MYB ،WRKY  های و ساير فاکتورهای رونويسي در گونه
اوت تف مختلف الگوهای متفاوتي از تنظيم دارند. بنابراين،

 سازیتواند ناشي از تفاوت در سطح فعالها ميپاسخ گونه
 .تفاوت در ورود به مسير فقطدست باشد، نه های پايينشاخه

 
سازهای مسیر ترپنوئیدی: حساس به وضعیت فتوسنتزی، پیش

 ایزوپرنوئیدی و ساختارهای ترشحی

و   (MVA)                                    ترپنوئيدها از دو مسير اصلي م والونات
  MVAگيرند. مسيرمنشأ مي  (MEP)ل فسفاتاريتريتومتيل

در پلاستيدها فعال است؛   MEP                        عمدتا  در سيتوزول و مسير
سنتز، ها، فتوبنابراين، تنظيم ترپنوئيدها به وضعيت اندامک

  ATPفسفات و نيز تعادل-3-تأمين پيرووات و گليسرآلدئيد

دار، وابستگي زيادی دارد. در گياهان اسانس  NADPHو
توانند بيان های ملايم خشکي، گرما يا نور ميتنش
سنتازها را افزايش و ترکيب اسانس را تغيير دهند. در ترپن

برخي به آويشن، تنش خشکي متوسط با افزايش نسبت 
ير گلي تغيير دما باعث تغيدر مريم های فنلي همراه بوده ومونوترپن

et al., Samani-Alavi 2015 ;) باتي مانند کامفور شده استترکي

Karayel, 2025 .) 
دهد که ظرفيت توليد و ای نيز نشان ميشواهد مزرعه

رايط شدت وابسته به گونه و شالگوی ترکيبات ترپنوئيدی به
سالانه است. در مقايسه سه گونه کاکوتي در شرايط زراعي 

درصد متغير بود  31/1تا  1/0اصفهان، درصد اسانس بين 
در سال دوم بيشترين درصد  Ziziphora clinopodioides و

اين، ترکيب غالب  بر و عملکرد اسانس را نشان داد. افزون
سينئول در -8،1که طوریها متفاوت بود؛ بهاسانس در گونه

Z. clinopodioidesپولگون در ، Z. tenuior  ،و پيپريتون
ای از اسانس سهم عمده pitataZ. ca تيمول و کارواکرول در 

را تشکيل دادند. تغيير نسبت اين ترکيبات ميان دو سال نيز 
نشان داد که ژنوتيپ يا گونه، همراه با شرايط محيطي سال، 

لف های مختتنها مقدار اسانس بلکه جهت توزيع شار ميان شاخهنه
 (. et al.,Safaii 2025) کندمسير ترپنوئيدی را تعيين مي
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. دهدها رخ نميحال، افزايش ترپنوئيد در همه گونهبااين 
يافته، مانند هايي که ساختارهای ترشحي توسعهگونه

                                      ای يا مجاری اسانسي دارند معمولا  ظرفيت های غدهتريکوم
دهند. اگر                                               بيشتری برای سنتز و ذخيره ترکيبات فر ار نشان مي

صد ود، درها شتنش موجب افزايش تراکم يا فعاليت تريکوم
اسانس ممکن است افزايش يابد؛ اما اگر همان تنش رشد 

ا کاهش ها در بوته ربرگ، سطح فتوسنتزی يا تعداد کل تريکوم
تواند افت کند. بنابراين، افزايش دهد، عملکرد کل اسانس مي

 توده و عملکردگيری زيستدرصد اسانس نبايد بدون اندازه
 .شود عنوان پاسخ مثبت تفسيرکل اسانس به

 و  ATPاز نظر هزينه متابوليکي، مسيرهای ترپنوئيدی به
NADPH شدت به متابوليسم کربن و زيادی نياز دارند و به

شود تنش اند. اين وابستگي باعث ميسلامت پلاستيدها وابسته
شديد نوری يا گرمايي، که زنجيره انتقال الکترون و 

يدها را نوئکند، ظرفيت توليد ترپها را مختل ميفتوسيستم
های هورموني و ردوکس فعال کاهش دهد، حتي اگر سيگنال

باشند. در مقابل، تنش ملايم ممکن است بدون کاهش شديد 
سنتازها و توسعه ساختارهای ترشحي را فتوسنتز، بيان ترپن

 .تحريک کند

 محدوديت تنظيمي مهم ديگر، رقابت ميان دو مسير

MVA وMEP  های سازو نيز رقابت بر سر پيش
ايزوپرنوئيدی است. افزايش شار به سوی يک ترکيب خاص، 
مانند تيمول يا آرتميزينين، ممکن است توليد ساير ترپنوئيدها 

ير ای باعث تغيرا کاهش دهد. در گندواش، تغيير شرايط تغذيه
تعادل ميان آرتميزينين و ساير ترپنوئيدها شده است که نشان 

ه معنای افزايش ظرفيت                              دهد افزايش يک محصول الزاما  بمي
 (. et al.,Shen 2018) کلي مسير نيست

حساسيت اين مسير به تنش همچنين به مرحله رشد  
دار، بيشترين وابسته است. در بسياری از گياهان اسانس

دهي يا فعاليت مسيرهای ترپنوئيدی در مراحل گل
دهد. اعمال تنش پيش از توسعه کامل دهي رخ ميگلپيش

رشحي ممکن است ظرفيت توليد را کاهش دهد، ساختارهای ت
د تواند درصشده در مرحله مناسب ميدر حالي که تنش کنترل

ها برخي ترکيبات را افزايش دهد. بنابراين، تفاوت پاسخ گونه

بندی تکوين به تنش تا حد زيادی بازتاب تفاوت در زمان
 .است   MVA/MEPساختارهای ترشحي و فعاليت مسير

 
وئیدی: تنظیم اختصاصی، هزینه نیتروژنی بالا و مسیر آلکال

 وابستگی شدید به ژنوتیپ

ها هستند که آلکالوئيدها گروهي ناهمگن از متابوليت
ای مانند تريپتوفان، تيروزين، اورنيتين اغلب از اسيدهای آمينه

گيرند. در مقايسه با مسيرهای فنلي و و ليزين منشأ مي
تر وابسته تر و              معمولا  اختصاصيترپنوئيدی، تنظيم آلکالوئيدها 

به ژنوتيپ، بافت و مرحله رشد است. در گل پريوش، افزايش 
 و  TDCهايي مانندشدن ژنسيگنال جاسمونات موجب فعال

STR ندکشده و مسير آلکالوئيدهای ايندولي را تحريک مي 
(2022 et al.,Mistry .) اند تودر ويتانيا نيز تنش خشکي مي

ير ويتانوليد را تغيير دهد، اما پاسخ نهايي به های مسبيان ژن
 شدت تنش و ظرفيت حفظ رشد ريشه وابسته است

 (2021et al., Singh .) 
دهد که سه افزايش آلکالوئيد تحت تنش زماني رخ مي

، ساززمان برقرار باشد: تأمين اسيدهای آمينه پيششرط هم
ت فهای اختصاصي مسير و وجود باکنندهشدن تنظيمفعال

مناسب برای سنتز يا ذخيره. از آنجا که آلکالوئيدها حاوی 
ها به وضعيت تغذيه نيتروژني و نيتروژن هستند، توليد آن

رقابت با سنتز پروتئين وابسته است. در شرايط تنش شديد، 
کاهش جذب نيتروژن يا اختلال در متابوليسم اسيدهای آمينه 

 حتي اگر جاسموناتتواند مسير آلکالوئيدی را محدود کند، مي
 .يا فاکتورهای رونويسي فعال باشند

                                                   هزينه متابوليکي مسير آلکالوئيدی معمولا  بالاست؛ زيرا 
علاوه بر کربن، انرژی و قدرت احيايي، به نيتروژن و مراحل 
متعدد انتقال، اصلاح و ذخيره نياز دارد. برخي آلکالوئيدها نيز 

 های تخصصيسلول ها،اند و بايد در واکوئلبرای سلول سمي
های خاص ذخيره شوند. بنابراين، افزايش توليد يا بافت

مستلزم هماهنگي ميان سنتز، انتقال و ذخيره است. نبود 
تواند مانع تجمع متابوليت شود و ظرفيت ذخيره يا انتقال مي

توضيح دهد که چرا يک گونه پس از تنش افزايش بيان ژن 
 .شودکالوئيد مشاهده نميدهد، اما افزايش نهايي آلنشان مي
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حساسيت آلکالوئيدها به نوع تنش نيز يکنواخت نيست. 
تری برای های زيستي و جاسمونات اغلب محرک قویتنش

آلکالوئيدها هستند، در حالي که خشکي يا شوری ممکن است 
های حساس به های خاص و در ژنوتيپتنها در شدت

موارد، تنش جاسمونات پاسخ مثبت ايجاد کنند. در برخي 
موجب افزايش غلظت يک آلکالوئيد خاص ولي کاهش 

رو، شود. ازاينتوده ميعملکرد کل آن به دليل افت زيست
پذيری کمتری بينيپاسخ آلکالوئيدی نسبت به پاسخ فنلي پيش

زمان نيتروژن، اسيدهای آمينه، گيری همدارد و نيازمند اندازه
 .ب استهای کليدی، غلظت و عملکرد کل ترکيژن
 

 ها متفاوت است؟ چرا پاسخ گونه

ها به دهد که تفاوت پاسخ گونهمقايسه سه مسير نشان مي
شود. نخست، مسير تنش از چند عامل ناشي مي

و نور   ROSتر بهتر و مستقيم                       پروپانوئيدی معمولا  سريعفنيل
ها تحت تنش ملايم فعال دهد و در بسياری از گونهپاسخ مي

شود. دوم، مسير ترپنوئيدی بيش از ساير مسيرها به مي
و ساختارهای ترشحي  ATP ،NADPHفتوسنتز، پلاستيدها، 

وابسته است. سوم، مسير آلکالوئيدی به تنظيم ژنوتيپي، 
ي اصهای اختصهورمون جاسمونات، وضعيت نيتروژن و بافت

وابستگي بيشتری دارد. بنابراين، يک گونه با ظرفيت بالای 
ا ای بها را افزايش دهد، گونهاکسيداني ممکن است فنلآنتي

ای فعال ممکن است اسانس را افزايش دهد های غدهتريکوم
ای ديگر به دليل محدوديت نيتروژن يا نبود پاسخ و گونه

 .رونويسي، آلکالوئيد بيشتری توليد نکند

کننده است. در تنش ملايم، شدت تنش نيز عامل تعيين
توانند مسيرهای های ردوکس و هورموني ميسيگنال

بيوسنتزی را فعال کنند، در حالي که متابوليسم اوليه هنوز 
کند. در تنش شديد، ساز و انرژی کافي فراهم ميپيش

، اختلال جذب NADPH و   ATPمحدوديت فتوسنتز، کاهش
ب به ساختارهای ذخيره ممکن است بر نيتروژن و آسي

ر رو، پاسخ هر مسيکننده غلبه کند. ازاينهای تحريکسيگنال
ها ها، ژنوتيپای دارد و محل اين آستانه در گونهشکلي آستانه

 .و مراحل رشد متفاوت است

مرحله رشد و اندام مورد بررسي نيز بخش ديگری از 
ی يرهای ترپنوئيددهد. مستفاوت ميان مطالعات را توضيح مي
ترند، دهي فعالدار در گلدر بسياری از گياهان اسانس

های خاص تجمع آلکالوئيدها ممکن است در ريشه يا بافت
های جوان يا در معرض نور ها اغلب در برگيابند و فنل

. بنابراين، مقايسه نتايج مطالعات بدون توجه پيدا کنندافزايش 
           های ظاهرا  تواند پاسخداری ميبربه مرحله رشد و اندام نمونه

 .متناقض ايجاد کند

در نهايت، افزايش غلظت يک متابوليت تنها يکي از 
های ممکن است. پاسخ واقعي بايد در سه سطح خروجي

سنجيده شود: تغيير غلظت، تغيير ترکيب شيميايي و تغيير 
ای عملکرد کل متابوليت در سطح گياه يا واحد سطح. گونه

ت يک ترکيب را افزايش دهد، اما به دليل ممکن است غلظ
توده، عملکرد کل آن را کاهش دهد. اين تمايز کاهش زيست

ه شدبرای مقايسه مسيرها و طراحي راهبردهای تنش کنترل
 .ضروريست

نشان داده شده است، مسيرهای  3گونه که در شکل همان
أ آلکالوئيدی از نظر منشپروپانوئيدی، ترپنوئيدی و فنيل
ساز، هزينه انرژی، وابستگي هورموني و حساسيت به پيش

تنش تفاوت دارند، اما همگي به وضعيت متابوليسم اوليه و 
ي بايد رو، بازتنظيم متابوليکاند. ازاينظرفيت حفظ رشد وابسته

عنوان بازتوزيع انتخابي شار ميان مسيرهای رقيب و نه به
.کل متابوليسم ثانويه تفسير شودشدن يکنواخت فعال
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Figure 3. Comparison of regulatory constraints, metabolic costs, and stress sensitivity in phenylpropanoid, 
terpenoid, and alkaloid pathways of medicinal plants 

 

چارچوب عملی پایش و مدیریت کیفیت متابولیکی در تولید 
 گیاهان دارویی

تبديل دانش فيزيولوژی تنش و متابوليسم ثانويه به 
ستلزم پاسخ به دو پرسش عملي است: راهبردهای زراعي م
توانند آغاز پاسخ سازگارانه و هايي مينخست، چه شاخص

شدن گياه به آستانه آسيب را نشان دهند؛ دوم، تنش نزديک
 ای از رشد بايد اعمال شودشده يا اليسيتور در چه مرحلهکنترل

توده تا تحريک مسيرهای بيوسنتزی بر کاهش رشد و زيست
تکا به غلظت نهايي يک متابوليت برای پاسخ به غلبه کند. ا
ها کافي نيست، زيرا افزايش غلظت ممکن است اين پرسش

 توده و افت عملکرد کل ماده زمان با کاهش زيستهم
مؤثره رخ دهد. بنابراين، پايش کيفيت متابوليکي بايد بر 

های فيزيولوژيک، بيوشيميايي، ای از شاخصمجموعه

 et al.,Alami  ;2024) استوار باشد ساختاری و شيميايي

2026 et al.,Kuskun, 2026; Zheng .) 
 

 های مناسب برای پایش کیفیت متابولیکیشاخص

توان در چهار سطح مکمل های پايش را ميشاخص
های وضعيت آب و دهي کرد. سطح نخست، شاخصسازمان

دهند. رشد است که شدت واقعي تنش را در گياه نشان مي
ای، دمای آب، هدايت روزنه ظرفيتمحتوای نسبي آب برگ، 

توده از تجمع زيست ميزانپوشش گياهي، سطح برگ و 
گروه هستند. کاهش ملايم هدايت های اين شاخص مهمترين
تواند با آغاز پاسخ ای يا محتوای نسبي آب ميروزنه

          ها معمولا  سازگارانه همراه باشد، اما افت شديد و پايدار آن
دهنده محدودشدن فتوسنتز و عبور از دامنه مفيد تنش نشان
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 براساس رطوبت خاک فقطرو، تعيين شدت تنش است. ازاين
 با پاسخ واقعي گياه تطبيق داده شودکافي نيست و بايد 

(2019 et al.,Caser  .) 
 انميزهای فتوسنتزی و انرژی هستند. سطح دوم، شاخص

  Fv/Fmويژه نسبتفتوسنتز خالص، فلورسانس کلروفيل، به

، محتوای کلروفيل و تبادلات IIو شاخص عملکرد فتوسيستم
تأمين توانند نشان دهند که آيا گياه هنوز توان گازی مي

مورد نياز برای متابوليسم ثانويه را    NADPHو  ATPکربن،
د تواند توليد مواشده تنها زماني ميدارد يا خير. تنش کنترل

مؤثره را بهبود دهد که دستگاه فتوسنتزی هنوز تا حد زيادی 
، افت پايدار فتوسنتز يا Fv/Fm فعال باشد. کاهش شديد
                     ديت منابع احتمالا  بردهد که محدوتخريب کلروفيل نشان مي

 های تنش غلبه کرده استکننده سيگنالاثر تحريک
 (2025 et al.,; Caser et al., 2019; Yu 5202 et al.,Kiani ) 

اکسيداني های ردوکس و دفاع آنتيسطح سوم، شاخص
آلدئيد، نشت دی، پراکسيد هيدروژن، مالونROS هستند. مقدار

هايي ي کل و فعاليت آنزيماکسيدانالکتروليت، ظرفيت آنتي
توانند برای تشخيص مي  GRو  SOD ،CAT ،APX مانند

فاده شده و آسيب اکسيداتيو استدهي کنترلتفاوت ميان سيگنال
همراه با تقويت فعاليت   ROSشوند. افزايش موقتي

شت آلدئيد يا ندیاکسيداني و بدون افزايش شديد مالونآنتي
نده قرارگرفتن گياه در محدوده دهتواند نشانالکتروليت مي

، ROS زمانسازگارانه باشد. در مقابل، افزايش هم
پراکسيداسيون ليپيدی و نشت يوني نشانه عبور از آستانه 

اکسيداني نيز به های آنتيپاسخ آنزيم مطلوب تنش است.
ر ها وابسته است. دشدت تنش، نوع بافت و ويژگي ايزوآنزيم

شده از برگ و ميوه، استخراج  APXهایتوت سياه، ايزوآنزيم
های سديم، آهن و حساسيت متفاوتي به دما و غلظت يون

های پايين، فعاليت آنزيمي روی نشان دادند. در برخي دامنه
ها پس از عبور حفظ يا تحريک شد، اما افزايش غلظت يون

  APXاز يک محدوده مشخص، به کاهش شديد فعاليت

دهد که افزايش يا کاهش ان ميانجاميد. اين پاسخ غيرخطي نش
اکسيداني بايد با توجه به شدت عامل فعاليت يک آنزيم آنتي

برداری و نوع ايزوآنزيم تفسير شود و يک محيطي، اندام نمونه

تنهايي وضعيت سازگاری يا آسيب را تواند بهمقدار منفرد نمي
يک از اين حال، هيچبااين (. et al.,Zarei 2026) مشخص کند

يستند بيني کيفيت دارويي کافي نتنهايي برای پيشها بهصشاخ
 و بايد در کنار وضعيت فتوسنتزی و رشد تفسير شوند

(2020 et al.,Hasanuzzaman Frendo, 2025;  &Boscari .)  

های مستقيم کيفيت متابوليکي است. سطح چهارم، شاخص
اين سطح شامل غلظت متابوليت هدف، عملکرد کل آن در 

يا واحد سطح، ترکيب شيميايي عصاره يا اسانس، نسبت بوته 
ترکيبات مطلوب به نامطلوب و ظرفيت زيستي مرتبط با 

 اکسيداني يا ضدميکروبي است.محصول، مانند فعاليت آنتي
اهميت اين ارزيابي عملکردی در مطالعات مربوط به ترکيبات 

ميکروبي نيز مشاهده شده است. برای نمونه، گياهي ضد
ن و سينامون افزون بر ايجاد هاله بازدارندگي و آليسي
های مقاوم کشي عليه سويهدادن فعاليت باکترینشان

Pseudomonas aeruginosa موجب کاهش بيان ژن ،
دهد که شدند. اين يافته نشان مي blaIMP مقاومت بتالاکتامي

نای توان فقط بر مبکيفيت دارويي يک ترکيب گياهي را نمي
ر کل آن تعيين کرد، بلکه بايد اثر زيستي، غلظت يا مقدا

سازوکار عمل و توانايي آن در تعديل اهداف مولکولي نيز 
برای  (.Ataie Jaliseh & Pourghafar, 2026) ارزيابي شود

گياهان فنلي، مقدار کل فنل، فلاونوئيد و ترکيبات شاخص بايد 
گيری شود. در گياهان توده اندازههمراه با عملکرد زيست

کرد بايد عمل ،تنهايي کافي نيستدار، درصد اسانس بهسانسا
اسانس و نسبت ترکيبات اصلي نيز گزارش شود. تفسير اين 

ها مستلزم استانداردسازی روش استخراج و سنجش شاخص
عال فشده ترکيبات زيستگيرینيز هست؛ زيرا مقدار اندازه

 ممکن است علاوه بر وضعيت متابوليکي گياه، تحت تأثير
ما، بيان، دسازی نمونه قرار گيرد. در برگ شيرينشرايط آماده

صورت غيرخطي و متقابل بر استخراج زمان و غلظت حلال به
ها، فلاونوئيدها و فعاليت مهار اسيد گليسيريزيک، فنل

اثر گذاشتند. افزايش دما و زمان تا محدوده    DPPHراديکال
ديد ازحد ششرايط بيشبهينه بازده استخراج را افزايش داد، اما 

توانست موجب تخريب حرارتي يا اکسيداسيون ترکيبات مي
حساس شود. بنابراين، مقايسه اثر تنش يا مديريت زراعي بر 
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تنها هنگامي معتبر است که روش گياهان، کيفيت دارويي 
استخراج، زمان، دما، نوع و غلظت حلال و روش سنجش در 

 طور دقيق گزارشبهباشد و  ميان تيمارها و مطالعات استاندارد
در گياهان آلکالوئيدی (.  et al.,Bakhshi 2026) شده باشد

نيز غلظت آلکالوئيد هدف بايد با عملکرد ريشه، برگ يا اندام 
. بر اين ( et al.,Alami 2024) شونده تلفيق شودبرداشت

گيری، ترين شاخص نهايي برای تصميماساس، مناسب
ضرب غلظت ت که از حاصلاس« عملکرد ماده مؤثره»

 .آيدتوده قابل برداشت به دست ميمتابوليت در زيست

ها گيری همه شاخصبرای پايش عملي در مزرعه، اندازه
توان از يک سامانه ميبلکه  ،در هر نوبت ضروری نيست

ه هزينهای سريع و کمنخست، شاخص ؛ای استفاده کردمرحله
هدايت مانند رطوبت خاک، دمای پوشش گياهي، 

و فلورسانس کلروفيل پايش شوند؛ سپس   SPADای،روزنه
های شدن گياه به آستانه تنش، شاخصدر زمان نزديک
. اين رويکرد دشوبرداری شيميايي انجام ردوکس و نمونه

دهد و در عين حال، خطر اعمال هزينه پايش را کاهش مي
 .کندازحد را محدود ميتنش بيش

 
 شدهنترلزمان مناسب اعمال تنش ک

ای هماهنگ شود که مسير زمان اعمال تنش بايد با مرحله
وز شونده هنبيوسنتزی هدف فعال است، اما رشد اندام برداشت

شدت محدود نشده است. در بسياری از گياهان برگي و به
تواند دهي ميگلفنلي، مرحله رشد رويشي پيشرفته يا پيش

سعه تزی تومناسب باشد؛ زيرا سطح برگ و ظرفيت فتوسن
ری پذيپروپانوئيدی هنوز پاسخاند و مسيرهای فنيليافته

بالايي دارند. اعمال تنش شديد در مراحل آغازين استقرار، 
توده را کاهش                                  معمولا  سطح برگ و ظرفيت توليد زيست

ها را از نظر عملکرد دهد و ممکن است افزايش غلظت فنلمي
 .اثر کندکل بي

دهي تا آغاز گلرحله پيشدار، مدر گياهان اسانس
دهي اغلب اهميت بيشتری دارد، زيرا تراکم و فعاليت گل

در اين دوره   MEPو  MVAای و مسيرهایهای غدهتريکوم
يابد. اعمال محدوديت آبي ملايم در اين بازه ممکن افزايش مي

ای هاست ترکيب اسانس را به سمت افزايش برخي مونوترپن
دهي کامل يا حال، ادامه تنش تا گلمطلوب هدايت کند. بااين

هش داده توده را کاتواند سطح فتوسنتزی و زيستتشکيل بذر مي
مدت، و عملکرد کل اسانس را محدود کند. بنابراين، تنش بايد کوتاه

 های فيزيولوژيک باشدقابل برگشت و متناسب با شاخص
(2010; Schuurink & Tissier, 2020 et al.,Babaee .)  

اهاني که متابوليت هدف در ريشه يا اندام زيرزميني در گي
شه ای که رييابد، مانند ويتانيا، اعمال تنش در مرحلهتجمع مي

 تر از تنشای شکل گرفته اما هنوز رشد فعال دارد مناسبذخيره
زودهنگام است. تنش در ابتدای رشد ممکن است اندازه نهايي 

م در مرحله پرشدن يا ريشه را کاهش دهد، در حالي که تنش ملاي
تواند مسيرهای دفاعي را تحريک کند بدون بلوغ نسبي ريشه مي

 .شدت محدود شودآنکه ظرفيت کلي اندام به

بندی بايد با مرحله بيشينه در گياهان آلکالوئيدی، زمان
های اختصاصي مسير و محل تجمع ترکيب هدف بيان ژن

نيتروژن و  هماهنگ شود. از آنجا که اين مسيرها به وضعيت
اند، کاربرد تنش يا اليسيتور در زماني که جاسمونات حساس

گياه هنوز توان جذب نيتروژن و سنتز اسيدهای آمينه را دارد، 
تر است. اعمال ديرهنگام يا شديد ممکن است بيان مناسب

ساز ها را افزايش دهد، اما به دليل محدوديت پيشبرخي ژن
 لوئيد را بهبود ندهدتوده، عملکرد آلکاو کاهش زيست

(, 2013et al.Santino 2022;  et al.,Mistry ) 
 

 زمان و شیوه کاربرد الیسیتورها

اليسيتورهايي مانند متيل جاسمونات، اسيد ساليسيليک و 
کيتوزان زماني بيشترين کارايي را دارند که مسير بيوسنتزی 
هدف از نظر تکويني فعال شده باشد. کاربرد بسيار زودهنگام 
ممکن است منابع را از استقرار و رشد اوليه منحرف کند، در 

تز، برای سنحالي که کاربرد بسيار ديرهنگام فرصت کافي 
کند. در گياهان برگي، انتقال و ذخيره متابوليت فراهم نمي

           دهي معمولا  گلکاربرد در اواخر رشد رويشي يا پيش
دار، کاربرد پيش از بيشينه تر است. در گياهان اسانسمناسب

 تواند مؤثرتردهي ميای يا در آغاز گلهای غدهتوسعه تريکوم
برد پس از تشکيل اندام ای، کارباشد. در گياهان ريشه
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 .ای و پيش از برداشت بايد ارزيابي شودذخيره
پاسخ گياهان دارويي به اليسيتورها علاوه بر مرحله رشد، 

سته شده نيز واببه نوع، غلظت و ترکيب اليسيتورهای مصرف
پاشي کيتوزان و کاراگينان است. در گياه دارويي نيل، محلول

، فنل های فتوسنتزیرنگيزه دار صفات رشد،موجب تغيير معني
ين آمونيالياز آلاناکسيداني و فعاليت آنزيم فنيلکل، فعاليت آنتي

حال، تيمار ايجادکننده بيشترين وزن تر و خشک با شد. بااين
 تيمارهای ايجادکننده بيشترين کلروفيل، فنل کل و فعاليت

PAL دهد که انتخاب زماني نشان مييکسان نبود. اين ناهم
خص شدن يک شاليسيتور نبايد تنها بر اساس بيشينهدوز ا

شيميايي انجام شود، بلکه لازم است پاسخ رشد، وضعيت 
ارزيابي  زمانطور همفتوسنتزی و فعاليت مسير متابوليکي به

 (. et al.,Rahdar 2026) شوند

فاصله زماني ميان کاربرد اليسيتور و برداشت نيز اهميت 
ست طي چند ساعت آغاز شود، دارد. پاسخ رونويسي ممکن ا

اما تجمع متابوليت به چند روز نياز داشته باشد. بنابراين، 
ز تواند اثر واقعي را کمتر ابرداشت بلافاصله پس از تيمار مي

ازحد ممکن است مقدار آن نشان دهد، در حالي که تأخير بيش
باعث بازگشت متابوليسم به حالت پايه يا تجزيه ترکيبات 

هينه بايد برای هر گونه و ترکيب هدف با شود. زمان ب
 .( 2017et al., Annunziata) برداری زماني تعيين شودنمونه

زمان اليسيتور و تنش محيطي نيز بايد با احتياط کاربرد هم
تر در نزديکي آستانه آسيب قرار انجام شود. اگر گياه پيش

ا رداشته باشد، افزودن اليسيتور ممکن است هزينه متابوليکي 
افزايش دهد و پاسخ منفي ايجاد کند. بنابراين، اليسيتورها بهتر 

های فتوسنتزی و غشايي است زماني اعمال شوند که شاخص
شده قرار در محدوده کنترل  ROSهنوز پايدارند و افزايش
 «تنش ملايم + اليسيتور با دوز پايين»دارد. در عمل، ترکيب 

برتری آن بر اساس  بايد با تيمارهای منفرد مقايسه شود و
 .عملکرد کل ماده مؤثره، نه فقط غلظت، ارزيابي گردد

 

 گیری برای مدیریت مزرعهچارچوب تصمیم

بر پايه شواهد موجود، مديريت کيفيت متابوليکي را 
توان در چهار مرحله اجرا کرد. در مرحله نخست، بايد مي

حله رشونده و ممتابوليت يا گروه ترکيبات هدف، اندام برداشت
اوج فعاليت مسير بيوسنتزی مشخص شود. در مرحله دوم، 

های پايه رشد، وضعيت آب و فتوسنتز پيش از اعمال شاخص
صورت تيمار ثبت شوند. در مرحله سوم، تنش يا اليسيتور به

هايي مانند هدايت استفاده از شاخص تدريجي اعمال شود و با
، دمای پوشش گياهي، Fv/Fm ،SPADای، روزنه

ياه در ماندن گباقي و اکسيدانيآلدئيد و فعاليت آنتيدیونمال
محدوده سازگارانه کنترل شود. در مرحله چهارم، غلظت 

زمان توده و عملکرد کل ماده مؤثره هممتابوليت، زيست
 (.  et al.,2024; Yu et al., Alami 2025) ارزيابي شوند

 ه شرطيک تيمار تنها زماني از نظر زراعي موفق است که س
را برآورده کند: نخست، متابوليت يا نسبت ترکيبات مطلوب را 

توده و عملکرد اندام افزايش دهد؛ دوم، کاهش زيست
شونده محدود باشد؛ سوم، اثر آن در مراحل رشد و شرايط برداشت

محيطي مختلف قابل تکرار باشد. بنابراين، هدف مديريت نبايد 
اشد که در آن ای بفتن پنجرهکردن شدت پاسخ تنش، بلکه يابيشينه
دهي متابوليکي فعال شده، اما محدوديت منابع هنوز غالب سيگنال

 (. et al.,Sánchez -Santo 2019) نشده است
زمان عملکرد ای نيز ضرورت ارزيابي همشواهد مزرعه

اندام اقتصادی، غلظت متابوليت و عملکرد کل ماده مؤثره را 
کيلوگرم در هکتار  71کاربرد تلفيقي کند. در رازيانه، تأييد مي

تن در هکتار کمپوست بقايای نيشکر  19نيتروژن خالص و 
ن که بيشتري حالي بيشترين عملکرد دانه را ايجاد کرد، در

درصد اسانس در سطح بالاتر نيتروژن و بيشترين عملکرد 
اسانس در تلفيق کود نيتروژني با کود زيستي حاصل شد. اين 

دهد که پاسخ کمي گياه و پاسخ متابوليکي آن تفاوت نشان مي
رسند و انتخاب راهبرد                                 لزوما  در يک تيمار به حداکثر نمي

ای بايد بر مبنای توازن ميان عملکرد اندام تغذيه
 شونده، درصد ماده مؤثره و عملکرد کل آن انجام شودبرداشت

(2025 et al.,Ataeinejad .) 
در شرايط مزرعه، اين پنجره برای هر گونه، ژنوتيپ، اندام 

رو، توصيه عمومي يک و ترکيب دارويي متفاوت است. ازاين
شدت يا زمان ثابت برای همه گياهان دارويي علمي نيست. 

های ويژه بر اساس دادههای گونهراهبرد مناسب، تدوين آستانه
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مؤثره است. گرادياني تنش، مرحله رشد و عملکرد کل ماده 
چنين چارچوبي امکان گذار از مديريت تجربي به مديريت 

های فيزيولوژيک و متابوليکي را فراهم مبتني بر شاخص
تواند مبنای توسعه آبياری هوشمند، کاربرد کند و ميمي

 شده اليسيتورها و برداشت هدفمند قرار گيردبندیزمان
(2025 et al.,Shahhat  .)در تعيين  اهميت زمينه ژنتيکي

های چندساله گياهان موفقيت راهبردهای مديريتي، در ارزيابي
ژنوتيپ  21دارويي نيز مشاهده شده است. در بررسي 

خشک و سرد همدان، اثر محمدی تحت شرايط نيمهگل
سال بر عملکرد گل و × کنش ژنوتيپ ژنوتيپ، سال و برهم

ها، نوتيپدار بود و تنها تعدادی از ژتعداد گل در بوته معني
، عملکرد دو، تهران و يزد شش، اصفهان هشتازجمله اصفهان 

د که کنها تأييد ميو سازگاری برتری نشان دادند. اين يافته
حتي در شرايط مديريتي يکسان، پاسخ توليدی گياهان 

های دارويي به محيط تابع ژنوتيپ است؛ بنابراين، تعيين آستانه
بايد بر پايه ارزيابي  های مديريتيتنش و تدوين برنامه

ها و پايداری عملکرد اندام توليدکننده ماده چندساله ژنوتيپ
 (.  2026et alKheyri ,.) مؤثره انجام شود

 
چارچوب مفهومی یکپارچه تنظیم متابولیسم ثانویه در 

 گیاهان دارویی 

اند که توليد ترکيبات های اخير نشان دادهپژوهش
با بررسي  فقطتوان را نميفعال در گياهان دارويي زيست

جداگانه مسيرهای بيوشيميايي يا عوامل محيطي توضيح داد، 
بلکه اين فرآيند حاصل تعامل چندسطحي ميان ادراک تنش، 

دهي و تنظيم متابوليکي در مقياس کل گياه های سيگنالشبکه
ای در فيزيولوژی گياهي نشان است. رويکردهای سامانه

يافتگي بوليکي نتيجه سازمانهای متادهند که پاسخمي
ي طور پويا با شرايط محيطها هستند که بهای از سيگنالشبکه

(.  et al.,Kajrolkar., 2025; Zhang 2011) يابندتطبيق مي
در اين چارچوب، مرحله آغازين پاسخ متابوليکي با ادراک 

هايي مانند خشکي، شوری تغييرات محيطي همراه است. تنش
يا تغييرات دمايي سبب تغيير وضعيت انرژی و تعادل يوني 

های فعال اکسيژن را القا سلول شده و افزايش گذرای گونه

ل اوليه عنوان سيگنابه  ROSشدهکنند. اين افزايش کنترلمي
 دسازدست را فعال ميعمل کرده و مسيرهای تنظيمي پايين

(Frendo, 2025 &Boscari  .)اند که مطالعات نشان داده
اسخ گيری پکننده جهتشدت و مدت اين سيگنال اوليه تعيين

 های ملايم اغلب مسيرهایای که تنشگونهمتابوليکي است، به
ه تنش شديد موجب کنند، در حالي کسازگارانه را فعال مي

(.  et al.,Baxter 4201) شوداختلال متابوليکي مي
ای از تعاملات هورموني و های اوليه سپس وارد شبکهسيگنال

کند. شوند که نقش مرکز تنظيم پاسخ را ايفا ميردوکسي مي
آبسزيک و اسيد کنش ميان مسيرهای جاسمونات، برهم

ازد و سرا فراهم ميها ساليسيلات امکان تنظيم دقيق بيان ژن
 های مختلف گياهانهای اختصاصي در گونهسبب ايجاد پاسخ

 et al., Santino; 7201 et al.,Berens ) شوددارويي مي

دهد که چرا شرايط اين تعامل هورموني توضيح مي(. 2013
تواند الگوهای متابوليکي متفاوتي در محيطي مشابه مي

مه، فعال شدن فاکتورهای در ادا .های مختلف ايجاد کندگونه
های کليدی مسيرهای رونويسي موجب تغيير در بيان ژن

اند که شود. مطالعات ژنومي نشان دادهبيوسنتزی مي
نقش اساسي در   bHLHو  MYB،WRKY هایخانواده

کنترل مسيرهای توليد فلاونوئيدها، ترپنوئيدها و آلکالوئيدها 
متابوليکي عمل های تنظيمي شبکه عنوان گرهدارند و به

اين (.  et al.,2012; Kiani  et al.,Yang 5202) کنندمي
های محيطي با پاسخ مرحله در واقع نقطه اتصال سيگنال

 .شودبيوشيميايي محسوب مي

بازتنظيم بيان ژني موجب تغيير شار متابوليکي و هدايت 
شود. سازهای کربني به سمت توليد ترکيبات ثانويه ميپيش
اند که مسيرهای متابوليسم متابولوميک نشان دادههای تحليل

ه شوند و تغيير در چرخزمان تنظيم ميطور هماوليه و ثانويه به
های دارويي                              تواند مستقيما  توليد متابوليتکربن يا فتوسنتز مي

بنابراين، کيفيت دارويي گياه (.  2020et alLi ,.) را تغيير دهد
ت يک سلول است، نه فعالي بازتابي از وضعيت کلي متابوليسم

های مهم اين شبکه، وجود يکي از ويژگي .مسير منفرد
های بازخورد تنظيمي است. افزايش ترکيبات حلقه
را کاهش داده و شدت   ROSتواند سطحاکسيداني ميآنتي
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ها سيگنال تنش را تعديل کند، در حالي که برخي متابوليت
های رده و پاسخهای سيگنالي عمل کعنوان مولکولخود به

 et al.,Hassanuzzaman  ;2020) کننددفاعي را تقويت مي

Isah, 2019 .) اين بازخوردها موجب پايداری پاسخ
 .شوندمتابوليکي در شرايط محيطي متغير مي

در مقياس اندامي، بازتنظيم متابوليکي اغلب با تغييرات 
 ای ياهای غدهساختاری همراه است. افزايش تراکم تريکوم

ها ظرفيت توليد و ذخيره ترکيبات تغيير الگوی رشد اندام
دهنده ارتباط نزديک ميان دهد که نشاندارويي را افزايش مي

چنين (. Tissier, 2012) مورفولوژی و تنظيم متابوليکي است
هايي بيانگر آن است که پاسخ متابوليکي تنها يک سازگاری

کل سامانه  آراييواکنش بيوشيميايي نيست، بلکه بخشي از باز
اين چارچوب مفهومي همچنين توضيح  .زيستي گياه است

ای دهد که چرا کيفيت ترکيبات دارويي در شرايط مزرعهمي
متغير است. حساسيت بالای شبکه تنظيمي به شدت تنش، 

شود تغييرات ای موجب ميمرحله رشدی و وضعيت تغذيه
ميايي يهای قابل توجه در ترکيب شکوچک محيطي به تفاوت

بنابراين، نوسان کيفيت  (. Kuskun, 2026) منجر شوند
محصول نتيجه پويايي سيستم تنظيمي است نه عدم ثبات 

بر اين اساس، نگاه يکپارچه به متابوليسم ثانويه  .ژنتيکي
امکان گذار از مديريت تجربي به مديريت مبتني بر سازوکار 

ي سيگنالهای فيزيولوژيک و کند. پايش شاخصرا فراهم مي
د بيني پاسخ متابوليکي گياهان دارويي باشتواند ابزار پيشمي

؛ نمايدهای توليد دقيق را فراهم و زمينه توسعه سامانه
عنوان مسير آينده کشاورزی های اخير بهرويکردی که در سال

 (.  et al.,Rai 2017) گياهان دارويي مطرح شده است
 
 آینده های پژوهشیهای دانشی و اولویتشکاف

توجه در شناخت ارتباط ميان های قابلبا وجود پيشرفت
های محيطي و متابوليسم ثانويه گياهان دارويي، توانايي تنش
بيني و مديريت کيفيت مواد مؤثره در شرايط واقعي توليد پيش

همچنان محدود است. دليل اصلي اين محدوديت، کمبود داده 
 ان شواهد حاصلدر يک حوزه منفرد نيست، بلکه گسست مي

شده، پويايي پاسخ گياه در طول زمان، های کنترلاز آزمايش

های ها و تحليلزمان تنشهای ژنتيکي، وقوع همتفاوت
ها از نظر اهميت کاربردی و تقدم                        چندا ميکي است. اين شکاف

های پژوهشي وزن نيستند. بر اين اساس، اولويتمنطقي هم
شوند که از اعتبارسنجي يدهي مآينده در پنج محور سازمان

انه بين                 های چندا ميکي پيشای آغاز شده و به توسعه مدلمزرعه
 .شوندمنتهي مي

 یجپذیری نتاای و انتقالاولویت نخست: اعتبارسنجی مزرعه

های شکاف موجود، فاصله ميان پاسخ مهمترين
ای و عملکرد شده در شرايط آزمايشگاهي يا گلخانهگزارش

دارويي در مزرعه است. بيشتر مطالعات در واقعي گياهان 
شده و تحت يک شدت ثابت از تنش انجام های کنترلمحيط
اند، در حالي که گياه در مزرعه با نوسان روزانه دما، شده

رطوبت، تابش، حاصلخيزی خاک، رقابت زيستي و تغييرات 
مکاني دسترسي به آب مواجه است. در نتيجه، افزايش يک 

های                                       ايط گلداني الزاما  در مقياس مزرعه، فصلمتابوليت در شر
 .شودهای متفاوت تکرار نميمختلف يا خاک

 شده اهميتويژه در مطالعات تنش کنترلاين محدوديت به
دارد. تيماری که غلظت ماده مؤثره را در گلخانه افزايش 

توده، دهد، ممکن است در مزرعه به دليل کاهش زيستمي
دهي، عملکرد کل ترکيب در زمان گلناهمگني تنش يا تفاوت 

دارويي را کاهش دهد. افزون بر اين، بسياری از مطالعات تنها 
ای درباره عملکرد اند و دادهغلظت متابوليت را گزارش کرده

ماده مؤثره در واحد سطح، پايداری پاسخ در چند سال يا 
 .کنندکيفيت محصول پس از برداشت ارائه نمي

لويت پژوهشي بايد اجرای رو، نخستين اوازاين
های مشخص های چندمکانه و چندساله با گراديانآزمايش

ها لازم است غلظت متابوليت، تنش باشد. در اين آزمايش
توده، عملکرد کل ماده مؤثره، کيفيت زيستي محصول و زيست
گيری شوند. زمان اندازهطور همهای اقتصادی بهشاخص

خاک، اقليم، مديريت های همچنين، گزارش دقيق ويژگي
پذيری نتايج آبياری و مرحله برداشت برای مقايسه

ط های مربوای، توصيهضروريست. بدون چنين اعتبارسنجي
شده يا کاربرد اليسيتورها در سطح توليد همچنان به تنش کنترل

 .احتمالي باقي خواهند ماند
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Table 2. Proposed indicators and measurable biomarkers for monitoring metabolic quality and determining 

intervention timing in medicinal plant production 
Monitoring level Measurable biomarkers What the 

biomarkers indicate 

Warning sign or critical 

interpretation 

Management 

implication 

Plant water status Soil water content, relative 

water content, leaf water 

potential, stomatal 

conductance, canopy 

temperature 

Actual intensity of 

water stress perceived 

by the plant 

Persistent decline in relative 

water content and stomatal 

conductance, accompanied by 

increased canopy temperature 

Reduce stress intensity, 

resume irrigation, or 

initiate a recovery 

period 

Photosynthetic 

performance 

Net photosynthetic rate, 

Fv/Fm, effective PSII 

quantum yield, SPAD value, 

chlorophyll content 

Capacity to supply 

carbon, ATP, and 

reducing power for 

secondary metabolism 

Sustained reduction in Fv/Fm, 

PSII efficiency, 

photosynthesis, or chlorophyll 

indicates that resource 

limitation is becoming 

dominant 

Avoid further stress or 

elicitor application; 

allow physiological 

recovery 

Redox status and 

oxidative damage 

H2O2, superoxide, MDA, 

electrolyte leakage, protein 

carbonylation 

Balance between 

controlled redox 

signaling and 

oxidative injury 

Simultaneous accumulation of 

ROS, MDA, and electrolyte 

leakage indicates transition from 

signaling to cellular damage 

Terminate or reduce 

the treatment 

Antioxidant 

response 

SOD, CAT, APX, GR 

activities; ascorbate, 

glutathione, GSH/GSSG 

ratio; total antioxidant 

capacity 

Capacity to buffer 

stress-induced ROS 

and maintain redox 

homeostasis 

Weak antioxidant induction 

despite increasing ROS, or 

decline in GSH/GSSG ratio, 

suggests insufficient 

protective capacity 

Avoid increasing stress 

intensity and consider 

recovery or protective 

treatment 

Hormonal and 

signaling status 

ABA, JA, SA 

concentrations; expression of 

stress-responsive signaling 

genes; Ca²⁺-dependent 

kinase activity 

Activation and 

integration of stress-

signaling pathways 

Excessive ABA with 

prolonged stomatal closure, or 

unbalanced hormonal 

responses, may indicate high 

metabolic cost 

Modify treatment 

timing or dose; avoid 

combining strong 

stress with high elicitor 

doses 

Transcriptional 

regulation 

Expression of PAL, CHS, 

terpene synthases, TDC, 

STR, MYB, WRKY, bHLH, 

and MYC genes 

Activation of 

pathway-specific 

transcriptional 

programs 

Gene induction without 

metabolite accumulation may 

indicate downstream, 

precursor, transport, or storage 

limitation 

Do not infer improved 

quality from gene 

expression alone; 

assess metabolites and 

biomass 

Structural 

capacity 

Glandular trichome density, 

secretory cavity number, 

secretory tissue development, 

organ surface area 

Capacity for 

metabolite synthesis, 

secretion, and storage 

Increased trichome density 

associated with reduced leaf 

area may not increase total 

secretory capacity 

Interpret structural 

density together with 

organ size and biomass 

Metabolic quality Target metabolite 

concentration, total 

phenolics, total flavonoids, 

essential oil percentage, 

alkaloid concentration, 

metabolite profile 

Chemical quality and 

composition of the 

harvested material 

Increased concentration with 

reduced biomass may 

represent a concentration 

effect rather than increased 

production 

Calculate total active-

compound yield and 

evaluate compositional 

quality 

Functional 

quality 

Antioxidant, antimicrobial, 

or other relevant bioactivity 

assays 

Biological 

effectiveness of the 

harvested extract or 

compound mixture 

Higher total metabolite 

concentration without 

improved biological activity 

may reflect unfavorable 

compositional shifts 

Evaluate activity 

together with chemical 

profiling 

Final agronomic 

outcome 

Harvestable biomass, 

essential oil yield, root or 

shoot yield, total active-

compound yield per plant or 

unit area 

Net practical benefit 

of the treatment 

Lower total active-compound 

yield despite increased 

concentration indicates an 

agronomically unsuccessful 

treatment 

Reject, shorten, or 

reduce the intensity of 

the treatment 

Fv/Fm: maximum quantum efficiency of photosystem II, PSII: photosystem II, SPAD: Soil Plant Analysis Development index, an estimate of relative leaf chlorophyll 

content, ATP: adenosine triphosphate, H2O2: hydrogen peroxide, MDA: malondialdehyde, ROS: reactive oxygen species, SOD: superoxide dismutase, CAT: catalase, 

APX: ascorbate peroxidase, GR: glutathione reductase, GSH: reduced glutathione, GSSG: oxidized glutathione, GSH/GSSG: ratio of reduced to oxidized glutathione, 

ABA: abscisic acid, JA: jasmonic acid, SA: salicylic acid, Ca²⁺: calcium ion, PAL: phenylalanine ammonia-lyase, CHS: chalcone synthase, TDC: tryptophan 

decarboxylase, STR: strictosidine synthase, MYB: MYB transcription factor family, WRKY: WRKY transcription factor family, bHLH: basic helix–loop–helix 

transcription factors, and MYC: MYC transcription factor family. 
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اولویت دوم: پویایی زمانی، پنجره پاسخ و آستانه گذار از 
 تحریک به آسیب

ی در برداربخش عمده مطالعات متابوليسم ثانويه بر نمونه
، ROS ،⁺Ca² ي کهيک زمان مشخص متکي است، در حال

های زماني ها، بيان ژن و تجمع متابوليت در مقياسهورمون
ممکن است در چند   ROSکنند. افزايشمتفاوت تغيير مي

ها طي چند ساعت آغاز شود و شدن ژندقيقه رخ دهد، فعال
گيری متابوليت به چند روز نياز داشته باشد. تجمع قابل اندازه
دها                           تواند توالي عل ي اين رويدانمي نيپاياگيری بنابراين، اندازه

را نشان دهد و ممکن است مرحله اوج پاسخ يا آغاز آسيب 
 .را از دست بدهد

 ای است که در آن تنش ازبودن آستانهمسئله مهمتر، ناشناخته
يک محرک متابوليکي سودمند به عامل محدودکننده رشد تبديل 

د، ژنوتيپ، مرحله رششود. اين آستانه ثابت نيست و با گونه، مي
رو، کند. ازاينای و سابقه تنش تغيير مياندام، وضعيت تغذيه

اسخ بدون گزارش پ« شديد»و « ملايم»بندی کلي تنش به تقسيم
 .ای محدودی داردواقعي گياه، ارزش مقايسه

برداری زماني متراکم های نمونهمطالعات آينده بايد از طرح
 زمانگيری همه کنند. اندازههای گرادياني استفادو آزمايش

ROSهای کليدی، فتوسنتز، آسيب ها، بيان ژن، هورمون
ای را تواند پنجرهتوده ميغشايي، غلظت متابوليت و زيست

دهي فعال است، اما محدوديت مشخص کند که در آن سيگنال
کربن و انرژی هنوز غالب نشده است. تعيين اين پنجره زماني 

ری محدود، کاربرد اليسيتور و برداشت بندی آبيابرای زمان
ضروريست. افزون بر اين، مرحله بازيابي پس از تنش نيز بايد 

ع ها در دوره بازآبياری يا رفبررسي شود، زيرا برخي متابوليت
 .رسند، نه در زمان اوج تنشتنش به بيشينه مي

 
 بینیشپیهای غیرقابلهای ترکیبی و پاسخاولویت سوم: تنش

ندرت با يک تنش منفرد مواجه ر شرايط طبيعي بهگياهان د
شوند. خشکي اغلب با گرما و تابش شديد همراه است و مي

زمان تنش اسمزی، سميت يوني و اختلال تواند همشوری مي
دهد که پاسخ گياه ای ايجاد کند. شواهد موجود نشان ميتغذيه

نش ت                                             های ترکيبي الزاما  برابر با مجموع پاسخ به هر به تنش

               کننده يا کاملا افزا، خنثيممکن است اثرهای هم ،منفرد نيست
 (. et al.,Zandalinas 2018) جديد ايجاد شود

ا تر است؛ زيردر متابوليسم ثانويه، اين مسئله پيچيده
های مختلف ممکن است مسيرهای ردوکس و هورموني تنش

 را  ABAتواند، خشکي مينمونهمتعارضي را فعال کنند. برای 
افزايش دهد، در حالي که آسيب نوری يا زيستي ممکن است 

ن ها ممککنشرا تغيير دهد. نتيجه اين برهم  SAو  JAمسيرهای
است هدايت شار کربني به يک مسير و مهار مسير ديگر باشد. 

واند تشده تحت يک تنش منفرد نميبنابراين، پاسخ مشاهده
 .داده شود                                        مستقيما  برای شرايط چندتنشي مزرعه تعميم 

های عاملي اولويت پژوهشي در اين محور، طراحي آزمايش
سه های قابل مقايهای منفرد و ترکيبي را در شدتاست که تنش

بررسي کنند. اين مطالعات بايد علاوه بر غلظت متابوليت، 
ترکيب شيميايي، عملکرد کل، وضعيت فتوسنتزی و الگوهای 

لازم است ترتيب وقوع گيری کنند. همچنين هورموني را اندازه
ها مورد توجه قرار گيرد؛ زيرا مواجهه قبلي با يک تنش تنش

ممکن است از طريق حافظه تنش، پاسخ به تنش بعدی را تغيير 
ي ها برای بازنمايزماني و مدت تنشبررسي توالي، همالبته دهد. 
 .بينانه شرايط تغيير اقليم ضروريستواقع
 

تیپی و شناسایی ظرفیت های ژنواولویت چهارم: تفاوت
 پذیری متابولیکیپاسخ

توانند در برابر های يک گونه ميها و حتي ژنوتيپگونه
های متابوليکي متفاوت يا متضادی يک تنش مشابه پاسخ

نشان دهند. اين تفاوت ممکن است از ظرفيت فتوسنتزی، 
اکسيداني، حساسيت هورموني، تعداد کارايي سامانه آنتي

فعاليت فاکتورهای رونويسي، تراکم  های ژني،نسخه
ساختارهای ترشحي يا توانايي انتقال و ذخيره متابوليت ناشي 

حال، بيشتر مطالعات تنها يک ژنوتيپ را بررسي شود. بااين
شده ويژگي رو، مشخص نيست پاسخ گزارشازاين ،اندکرده

 .ويژه عمومي گونه است يا صفت ژنوتيپ

لاح و انتخاب گياهان ها برای اصشناخت اين تفاوت
                                                      دارويي اهميت مستقيم دارد. ژنوتيپ مطلوب لزوما  ژنوتيپي 
نيست که بيشترين غلظت متابوليت را تحت تنش نشان دهد، 
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توده و بلکه بايد بتواند کيفيت شيميايي را همراه با زيست
پايداری عملکرد حفظ کند. بنابراين، صفت هدف بايد 

افزايش غلظت  فقطاشد، نه ب« پايداری عملکرد ماده مؤثره»
 .در يک شرايط آزمايشي

های ژنتيکي گسترده، مطالعات آينده بايد مجموعه
های متفاوت های طبيعي و ارقام زراعي را در محيطجمعيت

فايل برداری فيزيولوژيک با پرومقايسه کنند. تلفيق فنوتيپ
ها يا نشانگرهای تواند ژنهای ژنومي ميمتابوليتي و داده

 پذيری متابوليکي را شناسايي کندمرتبط با انعطاف
 (2021et al., Scossa  .)کنش ژنوتيپ همچنين، برهم ×

ها گنجانده شود تا مشخص مرحله رشد بايد در تحليل× محيط 
 .بيني دارندها پاسخ پايدار و قابل پيششود کدام ژنوتيپ

 

 هینانبهای پیشها و توسعه مدل                         اولویت پنجم: ادغام ا میکس

های ژنوميک، ترنسکريپتوميک، پروتئوميک و فناوری
ها درباره پاسخ گياهان ای از دادهمتابولوميک حجم گسترده
ت صورها اغلب بهاند، اما اين دادهدارويي به تنش توليد کرده

                                          شوند. افزايش بيان يک ژن الزاما  به افزايش جداگانه تحليل مي
نظيم شود؛ زيرا تت منجر نميآنزيم، شار مسير يا تجمع متابولي

، انتقال و سازپسارونويسي، فعاليت آنزيمي، دسترسي به پيش
ذخيره نيز در خروجي نهايي نقش دارند. بنابراين، استفاده از 

 .بيني کيفيت دارويي کافي نيست                      يک لايه ا ميکي برای پيش

های مولکولي و صفات چالش اصلي، ايجاد ارتباط ميان داده
 های آينده بايدگيری در گياه کامل و مزرعه است. مدلقابل اندازه

                                                      های ا ميکي را با فتوسنتز، تخصيص کربن و نيتروژن، وضعيت داده
شونده و عملکرد کل متابوليت تلفيق کنند. آب، رشد اندام برداشت
سازی شار متابوليکي و يادگيری ماشين تحليل شبکه، مدل

اسخ به بيني پمي و پيشهای تنظيتوانند برای شناسايي گرهمي
 هایها وابسته به دادهتنش استفاده شوند؛ اما اعتبار اين مدل

 .ای با کيفيت استزماني، چندژنوتيپي و مزرعه

شناختي ها اگرچه از نظر روش                رو، ادغام ا ميکسازاين
ترين اولويت است، بايد بر پايه چهار محور پيشين پيشرفته

های محدود ه با دادهديدهای آموزشانجام شود. مدل
ای يا يک ژنوتيپ ممکن است از نظر آماری دقيق، اما گلخانه

تعميم باشند. مسير مطلوب، از نظر زيستي و زراعي غيرقابل
های داده استانداردی است که شدت و مدت توسعه پايگاه

برداری، شرايط محيطي، تنش، مرحله رشد، اندام نمونه
فيزيولوژيک و عملکرد ماده  های                   های چندا ميکي، شاخصداده

 .مؤثره را به يکديگر پيوند دهند
 
 ها و نقشه راه پژوهشیبندی اولویتجمع

اين پنج محور يک توالي منطقي و وابسته به يکديگر 
دام کند کای تعيين ميدهند. اعتبارسنجي مزرعهتشکيل مي

ها از نظر توليدی معتبرند؛ تحليل زماني، پنجره تحريک پاسخ
بي، های ترکيکند؛ مطالعات تنشانه آسيب را مشخص ميو آست

نجند؛ سها به شرايط واقعي اقليم را ميقابليت تعميم يافته
های ژنوتيپي، مواد گياهي مناسب و نشانگرهای بررسي تفاوت

 ها اين                             کند؛ و در نهايت، ادغام ا ميکسانتخاب را شناسايي مي
 .دنمايميبينانه تبديل های پيشها را به مدلداده

ن ای و تعيياز نظر فوريت کاربردی، اعتبارسنجي مزرعه
ي گذاری پژوهشپويايي زماني بايد در اولويت نخست سرمايه

بندی تنش، اليسيتور و                                  قرار گيرند، زيرا مستقيما  بر زمان
های های ترکيبي و تفاوتگذارند. تنشبرداشت اثر مي
پذيری ری و تعميمهای مياني هستند که پايداژنوتيپي اولويت

 سازی نيزها و مدل                  کنند. ادغام ا ميکسها را تعيين ميتوصيه
اولويت زيرساختي بلندمدت است که در صورت اتکا به 

 بينيتواند امکان پيشهای استاندارد و چندمقياسي ميداده
تواند کيفيت دارويي را فراهم سازد. چنين نقشه راهي مي

تغييرات متابوليتي به سمت پژوهش اين حوزه را از توصيف 
بيني، اعتبارسنجي و مديريت هدفمند کيفيت مواد مؤثره پيش

 .هدايت کند

 

 گیری نهایینتیجه 
دهد که پاسخ متابوليسم ثانويه بندی شواهد نشان ميجمع

های محيطي، خطي، يکنواخت يا قابل گياهان دارويي به تنش
ان کنش ميها نيست. نتيجه نهايي از برهمتعميم به همه گونه

نوع و شدت تنش، مرحله رشد، ژنوتيپ، ظرفيت فتوسنتزی، 
زهای اسوضعيت ردوکس، تنظيم هورموني و دسترسي به پيش
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شود. در اين چارچوب، تنش کربني و نيتروژني حاصل مي
ا تواند توليد ترکيبات فنلي، ترپنوئيدی يملايم تنها زماني مي

دهي ردوکس و آلکالوئيدی را تحريک کند که سيگنال
هورموني فعال شود، در حالي که ظرفيت تأمين انرژی، کربن 

انه ز آستو نيتروژن همچنان حفظ شده باشد. با عبور تنش ا
تحمل، محدوديت منابع و آسيب سلولي بر اثرهای 

کنند و توليد يا عملکرد کل ماده مؤثره کننده غلبه ميتحريک
 .يابدکاهش مي

پيام علمي اين مرور آن است که افزايش غلظت  مهمترين
يا  عنوان بهبود کيفيتطور خودکار بهيک متابوليت نبايد به

وری دارويي تفسير شود. افزايش غلظت ممکن است بهره
ها يا افت توده، تغيير نسبت اندامهمراه با کاهش زيست

عملکرد کل ترکيب رخ دهد. بنابراين، ارزيابي پاسخ متابوليکي 
زمان دربر گيرد: غلظت ماده مؤثره، ايد حداقل سه مؤلفه را همب

ترکيب شيميايي محصول و عملکرد کل متابوليت در سطح گياه 
، پروپانوئيدیيا واحد سطح. همچنين، پاسخ مسيرهای فنيل

ترپنوئيدی و آلکالوئيدی بايد جداگانه تحليل شود، زيرا اين 
 و نيتروژن، وابستگيسازها، هزينه انرژی مسيرها از نظر پيش

 .هورموني و حساسيت به تنش تفاوت دارند

از ديدگاه کاربردی، مديريت تنش يا اليسيتور بايد بر پايه 
های فيزيولوژيک و مرحله رشد انجام شود، نه بر اساس آستانه

هايي مانند محتوای نسبي های ثابت و عمومي. شاخصشدت
يت لروفيل، وضعای، فتوسنتز، فلورسانس کآب، هدايت روزنه

توانند ردوکس، آسيب غشايي و عملکرد کل ماده مؤثره مي
کار روند. تنش يا برای تشخيص پنجره مناسب مداخله به

اليسيتور زماني از نظر زراعي موفق است که کيفيت شيميايي 
ده و تورا افزايش دهد، بدون آنکه کاهش نامتناسبي در زيست

 رو، کاربرد تنشکند. ازاينشونده ايجاد عملکرد اندام برداشت
 صورتشده، آبياری هدفمند و اليسيتورها بايد بهکنترل
ويژه و مبتني بر پايش پاسخ واقعي گياه ويژه، مرحلهگونه

 .طراحي شود

ای در آينده، بالاترين اولويت بايد به اعتبارسنجي مزرعه
و مطالعات زماني اختصاص يابد تا آستانه گذار از تحريک 

های ي به آسيب تعيين شود. پس از آن، بررسي تنشمتابوليک
ايج های ژنوتيپي برای افزايش قابليت تعميم نتترکيبي و تفاوت

های ژنومي، رونويسي، پروتئومي و ضروريست. ادغام داده
اعتماد بينانه قابلهای پيشمتابولومي نيز تنها زماني به مدل
اني و های فيزيولوژيک، زممنجر خواهد شد که با داده

تواند پژوهش ای پيوند بخورد. چنين رويکردی ميمزرعه
گياهان دارويي را از توصيف تغييرات متابوليتي به سمت 

 .بيني و مديريت پايدار کيفيت مواد مؤثره هدايت کندپيش
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