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هاي محيطي و پاسخ به آن  هاي متفاوتي براي درك محرك گياهان داراي مكانيسم
هاي محيطي است كه جهت رشد گياه را  ترين محرك جاذبه يكي از مهم. ندباش مي

گرايي را  جاذبه. طور دائم با آن سازگاري يابند نمايد و گياهان قادرند به كنترل مي
هاي اختصاصي،  درك بردار جاذبه توسط سلول) 1: توان به چهار مرحله تقسيم نمود مي

انتقال سيگنال بيوشيميايي ) 3وشيميايي، تبديل محرك مكانيكي به يك سيگنال بي) 2
رشد افتراقي منطقه ) 4هاي اختصاصي درك جاذبه به منطقه پاسخ به جاذبه و   از سلول

هاي مختلفي   تاكنون مدل. پاسخ به جاذبه براي تعيين جهت رشد با توجه به بردار جاذبه
از . شده استبراي تبديل محرك فيزيكي جاذبه به يك سيگنال بيوشيميايي پيشنهاد 

مطالعه حاضر به . نشاسته اشاره نمود -توان به مدل استاتوليت مي ها ترين اين مدل مهم
ي مختلف پاسخ ها اختصار به نحوه سازگاري گياهان به جاذبه و همچنين، به شرح  مدل

 پردازد به جاذبه در گياهان مي

  .گرايي، گياه، استاتوسيت جاذبه، جاذبه :كليدي هاي واژه

  
Plants and Graviperception 

Plants have different mechanisms for understanding and responding to 
environmental stimuli cues. Gravity is one of the most important directional 
environmental cues to control growth direction, that plants can permanently 
adapt to it. Gravitropism can be divided into four steps: 
1) Perception of the gravity vector by specialized cells,  
2) The transduction of the mechanical stimulus into a biochemical signal, 
3)Transmission of biochemical signal from the specialized gravity-

perception cells to the responsive zone, 
 4)Differential growth of the responsive zone to orient the direction of 
growth in regard to the gravity vector. 
Heretofore, several models have been proposed to transduce the 
physical stimulus of gravity into a biochemical signal. One of the most 
important of these models is Starch-Statolith Hypothesis. The present 
paper briefly describes the adaptation of terrestrial plants to gravity as 
well as various models of plants response to gravity. 

Keywords: Gravity, Gravitropism, Plant, Statocyte, Statolith. 
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  مقدمه
هاي محيطي پيرامون از  هاي گياهي قادر به درك محرك اندام

بنابراين، گياهان جهت . باشد قبيل نور، جاذبه، لمس و رطوبت مي
دهند تا در موقعيت مناسب براي  رشدشان را طوري تغيير مي

 .جذب آب و يا مواد مغذي، فتوسنتز و يا توليد مثل قرار گيرد
يا  1دار، تروپيسم هاي جهت هاي گياهي به محرك پاسخ اندام

تمامي گياهان زميني تحت فرآيندي كه . شود گرايش ناميده مي
شود در معرض تأثير ممتد نيروي جاذبه  ناميده مي 2گرايي جاذبه

دار گياه نسبت به گرانش  گرايي پاسخ رشد جهت جاذبه. قرار دارند
يين جهت و معماري نهايي گياه باشد كه نقش مهمي را در تع مي

توانند  اند و مي گياهان قادر به درك جاذبهبنابراين . كند ايفا مي
اين امر به گياهان اجازه . رشدشان را بر اين اساس تنظيم كنند

دهد تا به سمت آب حركت نموده و فضاي زير، رو و بالاي  مي
ر برداري قرا سطح زمين را با روش مفيدتري مورد كشف و بهره

. دهند و منابع را براي بقاي ساير موجودات زنده فراهم آورند
: توان به چهار مرحله تقسيم نمود گرايي را مي جاذبهطور كلي،  به
تبديل ) 2هاي اختصاصي،  درك بردار جاذبه توسط سلول) 1

انتقال سيگنال ) 3محرك مكانيكي به يك سيگنال بيوشيميايي، 
درك جاذبه به منطقه پاسخ  هاي اختصاصي بيوشيميايي از سلول

رشد افتراقي منطقه پاسخ به جاذبه براي تعيين ) 4به جاذبه و 
  .]3-1[ جهت رشد با توجه به بردار جاذبه

هاي زيستي و غيرزيستي كه گياهان  خلاف اكثريت تنشبر
گيرند، جاذبه تنها عامل ثابت هم از لحاظ  در معرض آنها قرار مي

طور دائمي با آن  گياهان بهباشد كه  جهت و هم اندازه مي
هاي مختلفي نيز تاكنون در رابطه با نحوه  مدل .سازگاري دارند

به يك سيگنال  3تبديل محرك فيزيكي رسوب استاتوليت
مطالعه حاضر به اختصار نحوه . بيوشيميايي ارائه شده است

هاي مختلف  سازگاري گياهان زميني به جاذبه يا گرانش و مدل
  .كند گياهان را بررسي ميپاسخ به جاذبه در 

  سازگاري گياهان به جاذبه

كار اساسي توسط گياهان زميني براي مقاومت  طور كلي دو راه به
شود،  در برابر بار مكانيكي كه توسط جاذبه بر آنها اعمال مي

پذير  كار بر پايه ايجاد يك اسكلت انعطاف اولين راه. وجود دارد
موجب اين نيرو كند و   است كه نيروي الكتريكي را ايجاد مي

داخلي و محدوديت مكانيكي ديواره  4تعادل بين فشار تورگر
دومي بر پايه استحكام ديواره سلولي از طريق . شود سلولي مي

                                                           
1. Tropism 
2. Gravitropism 
3. Statolith 
4. Turgor 

شدگي آن حتي در غياب فشار تورگر داخلي است كه اجازه  سخت
هاي داخلي در مقابل اثر فشاري نيروهايي كه  دهد سلول  مي

]. 4[صورت قائم قرار بگيرند  شود به  ميتوسط جاذبه ايجاد 
اي معمول است كه  بنابراين، تغيير در تركيب ديواره سلولي پديده

گيرند مشاهده  جي قرار مي شتابدر گياهاني كه در معرض 
ناميده شده است   5اين نوع پاسخ، مقاومت به جاذبه. ]5[شود  مي

ها به  پاسخطور متداول براي مطالعه اين  آزمايشاتي كه به]. 6[
شتاب جي انجام شده است، معمولاً بر اساس افزايش بزرگي 
نيروي جي از طريق قرار دادن نمونه بر روي يك سانتريفيوژ و 
يا از طريق كاهش اندازه آن از طريق قرار گرفتن تحت شرايط 

و  6) [1شكل(پذيرد   صورت مي 7همه جانبه يا واقعي 6بي وزني
تواند در يك  جانبه مي شرايط ميكروگراويتي همه]. 7

يا يك ماشين وضعيت تصادفي با چرخاندن نمونه در  8كلينواستت
صورت تصادفي در سه بعد در  يك حركت چرخشي دو محوره به

اين امر ]. 8) [1شكل(هر دو سرعت آهسته و سريع ايجاد شود 
دهد، اما اثرات مرتبط  هيچ وجه مقدار نيروي جاذبه را تغيير نمي به

به هر حال . رساند يك جهته را به حداقل مي با يك محرك
شرايط ميكروگراويتي واقعي در سطوح مداري يا در فاز سقوط 

]. 9[شود  ايجاد مي 9گرانش صفرها و پروازهاي  آزاد موشك
گياهان نه تنها به تغيير در بزرگي بردار جي واكنش نشان 

. دهند دهند بلكه به تغيير در جهت آن هم واكنش نشان مي مي
طور  شود و به ناميده مي 10زايي گرانشي ها ريخت اين پاسخ

شود كه در جهت  گرا بيان مي معمول به شكل يك رفتار جاذبه
يا در جهت مخالف آن ) گرايي مثبت جاذبه(بردار جي 

هاي معمول شامل  پاسخ]. 6و  1[باشد  مي) گرايي منفي  جاذبه(
ه سمت بردار تعيين جهت دوباره ريشه و ساقه يك گياه است كه ب

هاي  مطالعات متعددي نيز اين پاسخ. اند جاذبه تغيير جهت داده
سلولي و پرسلولي مورد بررسي  هاي تك گرايانه را در ارگانيسم جاذبه

آزمايشات متداول شامل تغييرات ساده ]. 11- 13و  1[قرار داده است 
به ). 1شكل(در جهت بردار جاذبه توسط تغيير در جهت نمونه است 

ال اين آزمايشات تحت شرايط ميكروگراويتي و يا هر ح
انجام شده و نتايج آن نشان داده است كه در  11هايپرگراويتي

گرايي در مكاني مجزا از  هاي پرسلولي پاسخ جاذبه ارگانيسم
بنابراين ، پذيرد كننده سيگنال جاذبه صورت مي هاي دريافت سلول

   ].14و  13[  بلند مدت دارد 12رساني نياز به فرآيندهاي پيام

                                                           
5. Gravity Resistance 
6. Microgravity 
7. Real 
8. Clinostat 
9. Parabolic flights 
10. Gravimorphogenetic 
11. Hypergravity 
12. Signaling 
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   .اصول كلي مورد استفاده در تحقيق جاذبه -18 شكل

دهد كه منجر به القا هـايپرگراويتي   يوژ بزرگي بردار جي را افزايش ميسانتريف
هاي مـداري   تواند روي ايستگاه شرايط ميكروگراويتي واقعي مي) b. (مي شود

ي پرتـاب بـه فضـا و پروازهـاي     هـا  و يا در طول مراحل سـقوط آزاد موشـك  
ميكروگراويتي يك طرفه با چرخاندن ممتد نمونـه  ) c. (پارابوليك حاصل شود

بردار جي را تغيير نمي دهد اين مقدار بزرگي . در دو يا سه بعد حاصل مي شود
) d. (ثير تحريكات يك جهتـه توسـط بـردار جـي را حـذف مـي نمايـد       اما تأ

  ].9[ا نسبت به نمونه تغيير مي دهد چرخاندن نمونه جهت بردار جي ر

  نشاسته - مدل استاتوليت
صورت گسترده توسط بسياري  امروزه به 13نشاسته - مدل استاتوليت

 14ها استاتوسيت. از محققين مورد پذيرش قرار گرفته است
در گياهان عالي 15هاي بسيار تخصصي دريافت كننده جاذبه سلول

هاي سرشار از  16ستهستند و با معماري قطبي و حضور آميلوپلا
در ]. 3[شوند  شوند، مشخص مي نشاسته كه استاتوليت ناميده مي

].  15[نمايند  عنوان استاتوسيت عمل مي هاي ستونك به ريشه، سلول
هاي ستونك در ناحيه مركزي  هاي مختلف گياهي داراي سلول گونه

در يك سلول ). A, B 2شكل (داخلي كلاهك ريشه هستند 
گيرد و شبكه  سمت بالايي سلول قرار ميستونك، هسته در 

) 17ديستال(آندوپلاسمي ساختار كلاهك شكلي را در انتهاي تحتاني 
در مقابل ناحيه پاييني سيتوپلاسم توسط  ].16[دهد  تشكيل مي
). C 2شكل (شود  هاي حاوي نشانسته اشغال مي آميلوپلاست

هاي  داراي چهار لايه از سلول 18كلاهك ريشه آرابيدوپسيس
، S2هاي  كه در زير آن لايه) اولين لايه( S1تونك است، به نام س

                                                           
13. Starch-Statolith Hypothesis 
14. Statocyte 
15. Highly Specialized Gravity-sensing Cells 
16. Amyloplast 
17. Distal 
18. Arabidopsis 

S3  وS4 )شكل (اند  واقع شده) هاي به راس ريشه نزديكترين لايه
B 2 .(نشان داده است كه ] 17[و همكاران  19آزمايشات  بلانكالفر

گرايي ريشه  سهم بيشتري را در جاذبه S2هاي مركزي لايه  سلول
همچنين مطالعات نشان داده . كند ازي ميها ب نسبت به ساير سلول
گرايي  شدگي ريشه نيز براي پاسخ كامل جاذبه است كه منطقه طويل

هاي كلاهك ريشه  ضروري است هر چند سهم آن نسبت به سلول
هاي فرعي هم  اگر چه ممكن است استاتوسيت. باشد خيلي كمتر مي

دهد كه  وجود داشته باشد، حداقل در ريشه اكثريت شواهد نشان مي
دريافت جاذبه اساساً توسط يك مكانيسم مبتني بر پلاستيد صورت 

  ].15[گيرد  مي
  

 
  . استاتوسيت ريشه آرابيدوپسيس -19 شكل

)A (هاي سه روزه كه در تاريكي رشد نموده اند دانه رست) .B ( ساختار
راسي بر روي سمت ) EZ(منطقه طويل شدگي . شماتيك كلاهك ريشه

، دومين لايه؛ S2، اولين لايه؛ S1). پيكان قرمز(كلاهك ريشه واقع مي شود 
S3 سومين لايه؛ ،S4چهارمين لايه ،) .C (دياگرام سلول ستونك .A ،

، شبكه آندوپلاسمي؛ ER، ديواره سلولي؛ CW، سيتوپلاسم؛ Cآميلوپلاست؛ 
N هسته؛ ،PM غشا پلاسمايي؛ ،V18[برگرفته از منبع . (، واكوئل.([   

هاي  هاي قابل رسوب در بخش در ساقه نيز آميلوپلاست
ذرت  20كولئوپتيل: شوند هوايي چندين گونه گياهي مشاهده مي

، ]22[، هيپوكوتيل نخود ]21[جو  21، پولويني]20و  19[
قابل ذكر ]. 23[هاي گل آذين آرابيدوپسيس  ها و ساقه هيپوكوتيل

ذبه پاسخ دهند و در جهت توانند به القاي جا ها مي است اين اندام
ها در  هاي آرابيدوپسيس، بافت در ساقه. مخالف جاذبه خم شوند

اند و از خارج ساقه به سمت مركز  يك الگوي شعاعي قرار گرفته
در زير، لايه بيروني يا اپيدرم ). B3شكل (يابند  آن گسترش مي

سه تا چهار لايه پوست و سپس يك لايه اندودرم وجود دارد 
پذير حضور  هاي رسوب درون اندودرم آميلوپلاست. )C3شكل (

آزمايشات ژنتيك مولكولي نشان داده است كه ). D3شكل (دارند 
گرايي ساقه است و  اندودرم يك لايه سلولي ضروري براي جاذبه

  ]. 23[كند  در ساقه گياهان دولپه عمل مي استاتوسيتعنوان  به
اجسام  در مدل استاتوليت، سيگنال جاذبه با جابجايي
شود كه  كوچك درون سيتوپلاسم به نام استاتوليت تحريك مي

هايي  سلول. تراكم بالاتري نسبت به سيتوزول اطراف آن دارند
                                                           

19. Blancaflor 
20. Coleoptile 
21. Pulvini 
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 .شوند باشند استاتوسيت ناميده مي كه داراي استاتوليت مي
هاي حاوي  طور معمول داراي آميلوپلاست ها به استاتوليت

ها به نام  اي از اين كريستال هاند كه نمون هايي نشاسته يا كريستال
جلبك كارا نيز يافت شده است  22سولفات باريم در ريزوئيدهاي

يك تغيير در جهت بردار جاذبه مرتبط با ارگانيسم ]. 24-26[
ها به سمت جديد رو به پايين سلول  شود استاتوليت موجب مي

رسوب نمايند و جابجايي آنها باعث تغيير شكل ديگر ساختارهاي 
  ]. 27) [4شكل (شود  مي سلولي

  
  .استاتوسيت ساقه آرابيدوپسيس -20 شكل

 )A (اي آرابيدوپسيس گياه پنج هفته) .B  وC ( ساختار شماتيكي از يك ساقه
ديـاگرامي از يـك   ) D. (، اپيـدرم Epi، انـدودرم؛  En، پوست؛ Co. گل آذين

، ER، ديواره سلولي؛ CWم؛ ، سيتوپلاسC، آميلوپلاست؛ A. سلول اندودرمي
ــمي؛  ــبگه آندوپلاس ــا پلاســمايي؛ PMش ــل؛ V، غش غشــاي  ،VM، واكوئ

 ]).18[برگرفته از منبع . (واكوئلي

  اي مدل فشار جاذبه
سلول كه شبيه يك  23بر اساس اين مدل، كل توده پروتوپلاست

بالن پر از آب است در نقش حسگر جاذبه عمل نموده و هنگامي 
دليل وزن خود مسطح  گيرد به قرار ميكه بر روي يك سطح 

هاي محتوي نشاسته،  در اين مدل نقش آميلوپلاست. شود مي
فرض بر اين ]. 28[افزايش تراكم كل توده پروتوپلاست است 

هاي غشايي واقع در بالا و پايين سلول از طريق  است پروتئين
هاي  شوند و به ترتيب با ديواره نيروهاي كششي افتراقي فعال مي

مدل ]. 29) [4شكل (كنش دارند  ولي پاييني و بالايي برهمسل
است كه بر روي  هايي بر پايه آزمايش 24اي فشار جاذبه

گره جلبك كارا انجام شده است و هنوز رابطه آن  هاي ميان سلول
  . با درك جاذبه در گياهان عالي اثبات نشده است

  بستي مدل كش

اسكلت سلولي را بستي ارتباط بين درك جاذبه و  هاي كش مدل
و  26تركيبي از كلمات تنش 25بستي كش. كند توصيف مي

                                                           
22. Rhizoids 
23. Protoplast 
24. The Gravitational Pressure Model 
25. Tensegrity 
26. Tension 

است و از لحاظ بيولوژيكي ارتباط بين نيروي  27پارچگي يك
]. 30[نمايد  ها يا اعمال سلول را توصيف مي مكانيكي و مكانيسم

كننده بر روي سلول  اين مدل بر پايه تغيير شكل نيروهاي عمل
سطح سلول ) خميدگي يا انحنا(است، اين نيروها موجب اعوجاج 

شوند و از اين طريق بر مكانيك يا انعطاف پذيري آرايش  مي
اگرچه اين مدل ابتدا براي  ].8[گذارند  اسكلت سلولي تاثير مي

تواند به  ، اما بدون شك مي]31[هاي حيواني مطرح شد  سلول
اسكلت سلولي متشكل از . هاي گياهي نيز تعميم داده شود سلول

هاي  و تنش) ها ميكروتوبول(گي است كه در برابر فشرداجزايي 
در اين مدل، . نمايند مقاومت مي) هاي اكتين فيلامنت(كششي 

قرار گرفتن در معرض ميكروگراويتي موجب كاهش كشش 
در اين . شود داخلي در آرايش اسكلت سلولي مي28ايزومتريك

 مدل مفهومي، عملكرد سلول بر اساس اصول معماري
شود اعوجاج  تصور مي]. 32[بنا شده است  29فولر باكمينستر

ناشي از تغيير در تعادل نيرويي كه از قبل وجود داشته است، بر 
روي ترموديناميك موضعي يا پارامترهاي جنبشي و در نتيجه بر 

اينكه چطور ). 4شكل (هاي بيوشيميايي سلول تأثير بگذارد  فعاليت
شود و بر روي  ميهاي مكانيكي در سطح سلول دريافت  سيگنال

] 33[و همكاران  30ارْگذارد، توسط  فرآيندهاي داخل سلولي تأثير مي
به هر حال، براي تغيير در . شرح داده شده است] 34[ 31و اينگبر

كشش ايزومتريك آرايش اسكلت سلولي، لزوماً نيازي به ايجاد اختلال 
تواند از نيروي گرانشي  اين حالت مي. در شكل خارجي سلول نيست

كند نيز ناشي  به اين شبكه عمل ميهاي متصل  كه بر اندامك
مطالعات نيز نشان داده است كه اختلاف ]. 35) [4شكل (شود 

در تراكم بين هسته و سيتوپلاسم براي ايجاد تغيير در تنش 
كششي كافي خواهد بود و موجب تغيير آرايش اسكلت سلولي 

  ].35[شود  كارگيري يا حذف گرانش مي زمان با به هم
ها تنها توسط يك شبكه مشبك خيلي ظريف از  استاتوليت
اولين  .]36[شوند  اكتيني احاطه مي 32هاي ميكروفيلامانت

لولي اكتين بستي تشريح نمودند كه اسكلت س هاي كش مدل
هاي متصل به استاتوليت و سيسترن  كننده استاتوليت احاطه

رسوب استاتوليت، . شبكه آندوپلاسمي يا غشاي پلاسمايي است
هاي  كششي را روي اسكلت سلولي ايجاد خواهد كرد و كانال

. را در غشاي پلاسمايي باز خواهد نمود 33مكانوسنسيتيو 
ر اسكلت سلولي اكتين از نشان داده است كه اختلال د ها آزمايش

  .]37[نمايد  درك جاذبه جلوگيري مي

                                                           
27. Integrity 
28. Isometric Tension 
29. Buckminster Fuller 
30. Orr 
31. Ingber 
32. Microfilaments 
33. Mechanosensitive  
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   .مفاهيم درك جاذبه در سطح سلول در گياهان - 4 شكل

هـاي درون   در درك جاذبه بر پايه استاتوليت، رسوب يا تغيير وضعيت اندامك
سلولي با تراكم بيشتر، سيگنالي را بر پايه يك تغيير در شارش يوني تراغشايي 

اي، وزن پروتوپلاسـت موجـب    مطابق با مدل فشـار جاذبـه   )b( .ايدنم القا مي
سـلول عمـل   -اي غشـا  شود كه بر روي اتصـالات ديـواره   ايجاد نيروهايي مي

 )c( .نمايند، مقادير اين نيروها در سمت بـالا و پـايين سـلول تفـاوت دارد     مي
 دليل تغييـر در بزرگـي   كند كه اعوجاج سلولي به بيني مي بستي پيش مدل كش

جي است كه بر روي كشش ايزومتريك آرايش اسكلت سـلولي سـلول تـأثير    
نوعي از  )d( .شود هاي بيوشيميايي سلول مي گذارد و موجب تغيير فعاليت مي

بستي مبتني بر يك تغيير در كشـش ايزومتريـك اسـكلت سـلولي      مدل كش
 هاي اسكلت سلولي از باشد كه به رشته هاي سنگين مي واسطه وزن اندامك به

  ].9[اند  قبيل هسته متصل شده

  گيري نتيجه
مطالعاتي كه تاكنون در زمينه درك مكانيسم پاسخ گياهان به 
جاذبه و نحوه سازگاري آنها به اين محرك برداري مهم، توسط 
زيست شناسان گياهي مختلف در سرتاسر جهان صورت گرفته 

ه ها افزايش داد است تا حد زيادي درك ما را از نحوه اين پاسخ
به هر حال پاسخ برخي از سؤالات اساسي در اين زمينه . است

اي در  تر و گسترده هنوز مشخص نشده و نيازمند تحقيقات دقيق

تواند علاوه بر  نتايج اين قبيل مطالعات مي. اين حوزه است
هاي افزايش درك ما از مكانيسم پاسخ گياهان به محرك

راي كشت محيطي و گسترش مرزهاي دانش در اين حوزه، ب
هاي طولاني مدت  آميز بذر گياهان در سفرها و مأموريت موفقت

هاي فضايي كشت گياه در شرايط  فضايي و نحوه طراحي گلدان
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