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 לציון

 

 תקציר

, או פרוקי רגליים מועילים מיקרואורגניזמים של התיישבותפתוגן,  על ידיהדבקה  גירויים שונים כגון בעקבות

חודי י, צמחים יכולים לכונן מצב פיזיולוגי יכסמני אזהרה יםתפקדמשביוטיים גורמים כימיים ואגירויים מו

יכולים להוות איתות אזהרה ולהביא לביסוס  אלוגירויים  בצמח. (Priming" )תיחול" –להשראת עמידות 

המטבולית,  שינויים בצמח ברמה הפיזיולוגית מתרחשיםהגירוי,  חישתבעקבות  השראת העמידות בצמח.

פתוגני, חרקים אוכלי  מיקרואורגניזם על ידיכאשר הצמח יאותגר  ,עתוק. במצב זהגנטית וברמת הש-האפי

 היאאביוטיים, הוא יגיב באופן מהיר ו/או חזק יותר. למעשה, השראת עמידות  ועקות גורמיםצמחים, או אפילו 

לו להגיב ביעילות גדולה יותר  תמאפשרו צמחהההגנה של המשפרת את יכולות  ,אסטרטגיה אדפטיבית

ולהימשך במהלך מחזור חיי הצמח ואפילו  המיקי-. השראת העמידות יכולה להיות בתאיום ממשילכשיתקל ב

 מדבירים באמצעות מעשי באופן מיושמת עמידות תהשרא בצמח. חיסוני, כזיכרון יםהבא ותלהיות מורשת לדור

ועל ידי  בקרקע או בנוף טיפולים בעקבות מיקרוביום שינויי, לצמחים הניתנים טייםתסינ חומרים, םיביולוגי

 טיפולים פיזיקליים.

 

 

 .פתוגנים כנגד בצמחים עמידות השראת (2021) י' ואלעד מ' בר ,מ' מרקוס-לייבמן הציטוט: אופן
  ד', ועזרא ש' ששון-מנוליס א', דומברובסקי י', אלעד בעריכת ,צמחים במחלות חדשות תובנות בספר

  העשבים. וחקר צמחים של לפתולוגיה המחלקה הוצאת
https://volcaniarchive.agri.gov.il/skn/tu/e52037 

 

 מבוא

 מתגוננים . הםעקות אביוטיותרגליים או  יכולים להימלט מפתוגנים, פרוקייצמחים מקובעים במקומם ולכן אינם 

 -Phytoanticipins ופיטואנטיסיפינים ) בעזרת מחסומים פיזיקאליים וכימיים כגון שעוות העלה, דופן התא

 ,Agrios)המצויים בצמח עוד בטרם נחשף לפתוגן( שתורמים להישרדותם (אנטיביוטיםמעכבים )חומרים 

פיתחו הצמחים מנגנונים  ,סביבתיים )ביוטיים ואביוטיים כאחד( עקה תנאיעם בכדי להתמודד . (2005

ב במצשינויים פיזיולוגיים מהירים, דינמיים ומורכבים.  על ידיולהסתגלות אליהם  ותשונ עקותמשוכללים לחישת 

לפגוע )משמעותית( ו מחיר ממשי לגבותמבלי  ,קיימת עקהמידות מוגברת למול אידיאלי, שינויים אלו יובילו לע

מנגנונים המולקולאריים והפיזיולוגיים העומדים בבסיס הבנה מקיפה של ה ( של הצמח.Fitnessבכושר )

https://volcaniarchive.agri.gov.il/skn/tu/e52037


חישת גירויים והולכת בכל הקשור ליותר  תובנות מעמיקותוביל אותנו לתהעמידות המושרית כנגד מחלות, 

 בטבע ובחקלאות.קימא בניהול מחלות צמחים -ר וברבאופן טוב יותהתמודד נו לויאפשרו ל ,אותות בצמח

 

 (IR - Induced resistance) תיעמידות מושר

גירוי, אשר מובילה הודות לחשיפה קודמת ל ,לעקות יםהיא רגישות ותגובתיות מוגבר( IR)עמידות מושרית 

 מערכתסיבולת מוגברת. עד לתחילת שנות האלפיים, התעלמו מהעמידות המושרית במחקרי לעמידות ו/או 

 Conrath et) מושרית. בתחילת שנות האלפיים פורסמו מספר עבודות מקיפותהההתנגדות ו הצמחית החיסון

al., 2002; Prime-A-Plant Group et al., 2006)נה . מחקרים אלו התמקדו בהתניות להגברת תגובות ההג

 פועליםצמח בת מושרית. דמקובל להגדיר את העמידות המושרית כחלק בלתי נפרד מתנגו ,כנגד פתוגנים. כיום

תוך שהוא מכין את מערכת ההגנה שלו לתגובה מהירה ו/או חזקה  ,כנגד תוקפים פוטנציאליים הגנהאמצעי 

ית של פתוגנים, אלא גם כנגד לה לא רק כנגד מתקפה עתידייותר בעתיד. יתרה מכך, עמידות מושרית זו יע

 Theocharis)עקות אביוטיות  כנגדו (Frost et al., 2008; Engelberth et al., 2004) חרקים ופרוקי רגליים

et al., 2012; Beckers and Conrath, 2007). 

 

 (SAR - Systemic acquired resistance) עמידות מערכתית נרכשת

 נוספים קשת רחבה וייחודית של פתוגנים כנגדפתוגן, הוא יכול לפתח עמידות  על ידיכאשר צמח מותקף 

(Ryals et al., 1996; Durrant and Dong, 2004)( העמידות המושרת .IR )פתוגן יכולה להתבסס  על ידי

ברקמה הסובבת את אתר ההדבקה הראשוני וגם ברקמות מרוחקות ובלתי מודבקות בצמח. העמידות הנוצרת 

( ואילו LAR - Localized acquired resistanceות לנקודת ההדבקה מכונה עמידות נרכשת מקומית )בסמיכ

 Systemic acquired resistance)מערכתית נרכשת קבלת ברקמות מרוחקות מכונה עמידות תהעמידות המ

SAR - )(Ross, 1961b, 1961a; Hammerschmidt, 2009)המקומית והמערכתית  ,תו. העמידויות הנרכש

פרק תהליכים חלבונים הקשורים בפתוגנים ב וראנות בעליה בחלבונים הקשורים בפתוגנים )ימאופי ,כאחד

 Van) מיקרוביאליות ולתרום לעמידות-תכונות אנטי ( שעשויים להיות גם בעליתאיים בתגובות הגנה בצמחים

Loon et al., 2006) .זהות האותות המשונעים ממקום ההדבקה הראשוני לחלקים המרוחקים של  ,אולםו

, עדיין מערכתית נרכשת בכללפתוגנים בפרט ולעמידות ל תגובהוגורמים לביטוי החלבונים הקשורים ב ,הצמח

 ,Prime-A-Plant Group et al., 2006; Durrant and Dong, 2004; Grant and Lamb)הברור אינה

2006; Heil and Ton, 2008; Ryals et al., 1996). ים רבים מעידים כי אחד משחקני המפתח החיוניים רמחק

, אך אין זה ברור אם החומצה  (Dong, 2001)(SAילית )מערכתית נרכשת הינו חומצה סליצ לקיום עמידות

צילית בעצמה הינה הגורם המשונע ממקור ההדבקה לשאר רקמות הצמח בכדי להשרות בהם את יהסל

. מולקולות איתות נוספות החשודות (Champigny and Cameron, 2009; Gao et al., 2015) העמידות

(, MeSAסליצילאט )-מתיל -של חומצה סליצילית  נגזרת ןהינ רקמות הצמחב משונעה האנדוגני כגורם

ותרכובות חמצן (, חומצה אזלאית, פפטידים JAמולקולות איתות הנגזרות משומנים ובהן גם חומצה ג'סמונית )

מדובר בשילוב של למעשה כלל הממצאים הללו מלמדים על האפשרות ש . (Vlot et al., 2008)(ROSפעיל )



המאפשרים איתותים מערכתיים הנחוצים לקבלת  ויתכן ויש מגוון שילובים ,יםמולקולות שונ/מספר גורמים

 תגובת עמידות מערכתית מושרית בצמח.

מולקולריים המצויים -דפוסיםתאיים המזהים -, באמצעות קולטנים חוץ ותוךןפתוגהבעקבות חישת 

 ,ואפקטורים (MAMP - microbe-associated molecular pattern)באסוציאציה עם מיקרואורגניזמים 

אפקטורים -( ומתווכיPAMP-triggered immunity - PTIדפוסים )-מנגנוני הגנה מתווכי מפעיל הצמח

(Effector-triggered immunity - ETI( )מערכת החיסון פרק תהליכים תאיים בתגובות הגנה בצמחים ורא .)

הצמח בתגובה למתקפה, ופתוגנים בתורם מנסים לדכא את  על ידינסמכת על מנגנוני הגנה המגויסים 

associated -Pathogen - PAMPפתוגנים ) מולקולאריים שמצויים באסוציאציה עם-דפוסים המנגנונים הללו.

molecular patterns) בעקבות תקיפת פתוגן  יםומשתחררמולקולאריים שמקורם בצמח -כמו גם דפוסים

(DAMP – Damage-associated molecular patterns ,) דפוסיםעמידות בצמחים.  להשרותיכולים-

נים באופיים הביוכימי ויכולים להיות פפטידים, פוליסכרידים או ליפידים, והצמח חש בהם מולקולאריים אלו מגוו

 Thomma)או חלבוני עמידות  (PRR - Pattern recognition receptor)דפוסים -קולטני זיהוי חשיבעזרת 

et al., 2011) ,מעצם הגדרתם, פתוגנים,  מולקולאריים שמצויים באסוציאציה עם-דפוסים. שלא כמו אפקטורים

מולקולאריים מעין אלו, יכולים להיות מצויים גם -ם תורמים לוירולנטיות. דפוסיםנאינם ספציפיים לזן או מין ואי

 (Thomma et al., 2011; Leibman-Markus et al., 2018)( MAMPבמיקרואורגניזמים בלתי פתוגניים )

 .(פרק תהליכים תאיים בתגובות הגנה בצמחים ורא)

 

 (ISR - Induced systemic resistance)ת ימושר מערכתית עמידות

-ו PGPR ,מעודדות גדילה בצמחהופטריות  (ריזובקטריה) ריזוספרה חיידקימועילים כוללים ים אורגניזממיקרו

PGPF (Plant growth promoting rhizobacteria, fungi), השפעה חיובית באינטרקציה  יבהתאמה, בעל

 יוצרת המועיל לצמח רואורגניזםלצמח המארח. האינטרקציה הראשונית בין המיק אורגניזםההדדית בין המיקרו

לשמש גם  יםיכול אלהפי כן, האיתותים/אנטרקציה ה-לים לביסוס הסימביוזה. אף עלקיחסי גומלין של כימי

 De Vleesschauwer and Höfte, 2009; Oldroyd et al., 2009; Yamazaki)כגירוי להשראת עמידות 

and Hayashi, 2015). 

 

 ריזוספרה חיידקיידי  עלת ימושרהעמידות מערכתית 

( מסוימים, PGPRבלתי פתוגניים מעודדי צמיחה ) קווי חיידקי שורש וריזוספרה על ידישל שורשי הצמח  לוסכא

 ,Ahn et al., 2007; Van Loon, 2007; Van Loon (et al., 1998) שונים מהסוגים פסאודומונאס קוויםכגון 

, יכולים לגרום לתגובת התנגדות (Cartieaux et al., 2008) יוםבזויאו ברדיר (Kloepper et al., 2004) בצילוס

ת ימובהקת ובעלת ספקטרום רחב, בשורשים ובנוף כאחד. סוג זה של עמידות נקרא עמידות מערכתית מושר

 De Vleesschauwer and Höfte, 2009; Van) (Rhizobacteria-mediated ISR) הריזובקטרי מתווכת

Loon, 2007; Van Loon et al., 1998)אינהעמידות מערכתית מושרת  עמידות מערכתית נרכשת,. בניגוד ל 

מנגנון . (Pieterse et al., 1996) יליתצהקשורים בפתוגנים או בחומצה סלי או הצטברות חלבוניםביטוי כוללת 

. לפיכך, (Pieterse et al., 1996) אתילןחומצה ג'סמונית והורמונים הצמחיים ה על ידידווקא עמידות זה מתווך 



ית דומה, הן פועלות פנוטיפ תוצאהיש ת יעמידות מערכתית מושרוללעמידות מערכתית נרכשת למרות ש

 חופפים באופן חלקי. במנגנונים הורמונאליים שונים אם כי

 

 מועילותפטריות  על ידי תימושרה מערכתית עמידות

( יכולה אף היא לגרום PGPFצמח )ה תגדילאת פתוגניות המעודדות -אינטראקציה בין צמחים לפטריות בלתי

 ותגדילה בצמח, שפועל ותהמעודד ותת מועילודוגמאות לפטרירחבת טווח.  מושרית לעמידות מערכתית

מיקוריזה. לטריכודרמה סגנון חיים אופורטוניסטי, היא בלתי וירולנטית טריכודרמה ומיני הן עמידות,  ותכמשר

. טריכודרמה יכולה לגרום להפעלה של התנגדות (Harman et al., 2012)וחיה בסימביוזה עם צמחים 

רחב של פתוגנים.  טווח( ולהפעלה של מנגנונים מולקולריים המתווכים הגנה כנגד ISRמערכתית מושרית )

כגון  ותנוספ השפעותיכולה לכלול  החיובית של הפטריה על הצמח הההשפעהטריכודרמה,  תבדידת בוכתל

 Rubio)ביוטיות -ת עקות אהפחתו ,ח, שיפור היעילות הפוטוסינתטיתשיפור במאזן הפנימי של הורמוני הצמ

et al., 2017; De Palma et al., 2019; Gupta and Bar, 2020)תבדידים, יםמובהק. בשל יתרונותיה ה 

להגנה על יבול מפני מחלות  מדבירים ביולוגים או מטייבי גידולכבחקלאות טריכודרמה משמשים רבים של 

(Pieterse et al., 2014b). 

אף -על .(Jung et al., 2012)מפני פתוגנים  לצמח הגנה להקנות אף הן עשויותמיקוריזה פטריות 

ההוכחות הנרחבות ליעילותה של המיקוריזה בהשראת עמידות, המנגנון בו היא מגרה את תגובת ההגנה 

. אחד הסממנים לאינטרקציה סימביוטית בין צמח למיקוריזה היא (Jung et al., 2012)בצמח אינו ברור 

להשראת  המאותת הגורם האנדוגני ןה, לכן יתכן שתרכובות חמצן פעילות (2O2Hחמצן )-מיהצטברות של 

עורבות באיתות הן וספות שעשויות להיות ממולקולות נ .(Fester and Hause, 2005)העמידות 

 Delaux)רנ"א -מיקרוו ונים שונים, מולקולות קטנותכמו גם חלב (Maillet et al., 2011)סכרידים ליגואוליפוכיטו

et al., 2013). 

 

 ת פרוקי רגלייםיעמידות מושר

גירויים ממוצא ביולוגי או פיזי. גירויים  על ידיחרקים פרוקי רגליים אוכלי צמחים יכולים להשרות עמידות בצמח 

 – IAMP), חיידקים הקשורים לחרקים, דפוסים מולקולריים הקשורים לחרקים גוףביולוגיים כוללים הפרשות 

Insects–associated molecular patternsת ביציםגירויים כתוצאה מהטל( ו (Hilker and Fatouros, 

(2015; Hilker and Meiners, 2010; Howe and Jander, 2008). תבניות חוזרותכוללים הפיזיים  הגירויים 

עלים החרקים על תנועת של  הטריכומות על ידיחישה ושל תנועת החרקים  (spatiotemporal) בזמן ובמרחב

(Hilker and Meiners, 2010; Howe and Jander, 2008; Peiffer et al., 2009) ,פרוקי רגלים . יתר על כן

בצמחים  עמידות בחלקי הצמח המרוחקים כמו גם ,בתורן ,המשרות משרים יצור של מולקולות צמחיות נדיפות

 .(Frost et al., 2008) שכנים

 

 

 



 כימיים חומריםת יעמידות מושר

העמידות . (Kuć, 2001) הוכחו כמשרות עמידות בצמחתרכובות כימיות רבות, טבעיות וסנטטיות כאחד, 

חוקרים מעדיפים להשתמש  כן,-על עקביתנוטה להיות חוזרתית/ כללאלה בדרך המושרת כתוצאה מתרכובות 

התרכובות הכימיות הידועות כמשרות עמידות רבות . תיחולביצוע מחקרים מולקולריים וגנטיים על  לשם ןבה

-( וחומצה בטאSAחומצה סילצילית ) –בפרק זה נציין שתיים מהן  .(Oostendorp et al., 2001) ומגוונות

 (.BABA - β-aminobutyric acid) תאמינובוטירי

שלה )שניהם  תיאסתרהמתיל  והנגזרת דיכלורואיזוניקוטיניק-2,6 חומצה - סינתטיים אנלוגיםו סילצילית חומצה

 SAR (Kessmann -עמידות נרכשת  כמשרותשדווחו תרכובות הסינתטיות הראשונות ה ןהינ( INAמכונים 

et al., 1994) ,פחמתית -7-תיאביאזול( 1,2,3בנזו )זוהתה החומצה ה. כמה שנים מאוחר יותרS-אסתר-מתיל 

(BTH) של ביותר החזק תסינתטי הכמפעיל SAR (Friedrich et al., 1996; Görlach et al., 1996; Lawton 

et al., 1996) . צילית, יחומצה סלכיום נהוג להניח כיINA ו-BTH  באותו מסלול איתות משרים עמידות נרכשת

(Ryals et al., 1996). 

יכולות לגרום חומצות אמינו השנים הראו כי מגוון רחב של ך במש - (BABA) בוטירית-אמינו-חומצה בטא

 BABA(. BABA)בוטירית -אמינו-בטא, חומצה מהנחקרות שבהן היא. (Kuć, 2001)בצמחים נרכשת עמידות ל

 ,.Zimmerli et al., 2008; Jakab et al) ותאביוטי עקותנגד כשל עמידות עוצמה  תהתגלה כמשרה רב

 ,Cohen), ופתוגנים מיקרוביאליים (Hodge et al., 2005), חרקים (Oka et al., 1999), נמטודות (2005

2002; Jakab et al., 2001) . באופן מפתיע, תוארו מקרים/מערכות שונות בהן עמידות מושרתBABA  הינה

 על ידיחומצה סילצילית )או  על ידיהעמידות אינה מתווכת  םקרים אחרים בהמו ,תלויית חומצה סליצילית

 ,Ton (and Mauch-Mani, 2004; Zimmerli et al., 2001)סית יחומצה אבס על ידי דווקא אתילן( אלא

2000 . 

 

 ת פציעהיעמידות מושר

כי פציעה, בין אם  ררמתבעם זאת,  פגיעה פיזית ברקמת הצמח מהווה פתח/נקודת תורפה לפלישת פתוגן.

מקומית  נרכשת עמידותהשרות ל בעצמה חרקים, יכולה על ידיה ליאככתוצאה מנזק מכני ובין אם  על ידיגרמה נ

. (Chassot et al., 2008; Green and Ryan, 1972; Francia et al., 2007; Ryan, 1990)ומערכתית 

 גנים ביניהםגנים רבים,  הפעלת( כוללת WIR - Wound induced resistance) עמידות מושרת פציעה

עיכול של להתפתחות סימפטום של המחלה או שיכולים לעכב אנזימים חיוניים ל ,ותמעכבי פרוטאזלהמקודדים 

עמידות מושרית פציעה יכולה להיות . (Green and Ryan, 1972; Ryan, 1990)רקמת הצמח במעי החרק 

מסלול שאינו להשרות עמידות זו גם בכי ניתן  אם ,(Howe and Jander, 2008)במסלול תלוי חומצה ג'סמונית 

מורכב של תגובת הפצע האופי ה דואליות המרמזת על .(Reymond et al., 2000) חומצה ג'סמוניתתלוי 

 בצמחים.

 

 

 



 ת גירויים אביוטייםיעמידות מושר

כגון חום, קור או מלח, קלה  תאביוטיעקה כי חשיפה חוזרת של צמח לועגבניות הראו ארבידופסיס ים במחקר

שיכולים  םגורמים אביוטיים נוספי. (Singh et al., 2014; Gupta et al., 2020) להשרות עמידות בצמח יכולה

כמו  ,(Yalpani et al., 1994; Hsu et al., 2013)לאור אולטרה סגול או לאוזון  להשרות עמידות הם חשיפה

 .(Winter et al., 2012)נחושת  כגון המתכת כבדגם עקה כתוצאה מ

 

 םשינויים בעקבות גירויי

החשיפה/חישה רגע מחיל מת. הוא מתייחס לתהליך הביולוגי בו הצמח רוכש עמידות( Priming)שלב התיחול 

כולל את כל השינויים המתרחשים בצמח לאחר תפיסת הגירוי והכנת הצמח לתגובתיות ו ,ראשוניהשל הגירוי 

המולקולרית  תהפיזיולוגי שינויים אלה מתרחשים ברמה פתוגן. על ידי למשל ,חוזרמוגברת בהינתן אתגר 

והאפיגנטית; הם יכולים להתרחש תוך שניות או שעות לאחר הגירוי; הם יכולים להיות ארעיים או להמשך 

עשויים  ,תיחול בצמח שמשריםאפילו לעבור בהורשה לדורות הבאים. גירויים שונים וכל חיי הצמח  במשך

 .ותלויי גירוי שינויים יחודיים דומים, כמו גםלעורר שינויים 

 

 ביטוי גניםדפוס שינויים פיזיולוגיים ושינויים ב

א שינויים ארעיים ברמות הסידן התוך בעקבות חישת גירוי, הי אחת התגובות הראשונות המתרחשות בתא,

המתרחשים שניות עד דקות מרגע החישה.  (פרק תהליכים תאיים בתגובות הגנה בצמחיםהבססה ב וראתאי )

חיונית לקבלת זו עליה  .אנו מזהים עליה מהירה בריכוזי הסידן הציטוזולי בתאים הסמוכים לתא המאותגר

 ,.Marhavý et al., 2019; Beneloujaephajri et al., 2013; Chassot et al) ) מקומיתעמידות נרכשת 

. השינוי (Campos-Soriano et al., 2011)תלויי סידן -ני קינאז. רמות הסידן יכולות לשפעל חלבו(2008

ל לקיטוביות ממברנאלית יובמברמות הסידן יכול לגרום גם לשינויים במפל ריכוזי היונים לאורך הממברנה אשר 

(Jeworutzki et al., 2010),  לשיפעול ומקומית נרכשת שבתורה גורמת לשיפעול מסלולי איתות לעמידות

תהליך מהיר נוסף שמתרחש בעקבות  .(Mousavi et al., 2013)ורמונאלי של חומצה ג'סמונית המסלול הה

פרץ תרכובות חמצן וחנקן פעילות בפרק תהליכים  ורא( )ROSחישת גירוי הינו פרץ תרכובות חמצן פעילות )

(. וויסות עדין של רמות תרכובות החמצן הפעילות חיוני לתהליך התיחול תאיים בתגובות הגנה בצמחים

(Balmer et al., 2015; Marhavý et al., 2019).  השינויים המהירים ברמות הסידן, בהבססה וברמות

הגנה ל האיתות גורמים בתורם לאירועי זירחון נרחבים שמהווים חלק ממסלוליתרכובות החמצן הפעילות, 

 ככלל, השינויים בדפוס הגנים הינו כמוזכר בתגובות הגנה לעיל.  .(Conrath et al., 2015)בצמח 

קבלת עמידות נרכשת מקומית ומערכתית הוא שינויים נרחבים ל במהלך התיחולתהליך נוסף המתרחש 

עליה  מזוהה(: שינוי דפוס ביטוי הגנים בפרק תהליכים תאיים בתגובות הגנה בצמחים וראבדפוס ביטוי הגנים )

 Van)המתפקדים כבקרים חיוביים של מגוון גנים המעורבים בתגובות הגנה  ,נרחבת בביטוי פקטורי שיעתוק

Der Ent et al., 2009) וחלקם יחודיים ותלויי גירוי  שונים למאקטבי תיחולהללו משותפים . חלק מהשינויים

 .(Van Der Ent et al., 2009)ספציפי 

 



 שינויים מטבוליים

למוטנטים  ,ומאידךפעילות של הורמוני הגנה מסתמן כשלב חיוני לשיפעול ההגנה -צורות בלתי הצטברות

 ,.Camañes et al)פגיעה ברמות הבאזליות של ההורומונים הללו במקרים רבים חול והגנה יש יבמנגנוני ת

-ו, חומצה טריראשוניים כגון חומצות אמינם טימטבולימאקטבי תיחול יכולים לגרום לעליה ברמות . (2012

 ,שוניםמאקטבי תיחול . ממחקרים שניתחו (Gamir et al., 2014)קרבוקסילית, קסיליטול ועוד רבים אחרים 

נים אלו מכוים טמטבוליהמאקטבים. /שמשתנה בעקבות כלל הגירוייםים טמטבוליקבוצה של -עולה כי קיימת תת

 יםצטבר, אך מבתהליך התיחולעוברים אינדוקציה קלה  הם .(Gamir et al., 2014) "טביעת האצבע" לתיחול

 Gamir)תיחול חוו לא חים שעברו תיחול בהשוואה לצמחים שבעקבות חישת פתוגן בצמ או חזקמהיר ו/ באופן

et al., 2014). שיכולים לתווך עמידות  אורגניים נדיפיםים טמטבוליה מכך, חיידקים מסויימים משחררים יתר

ם מועילים, יכולים להיות מימיקרואורגניז על ידיאלו, המשוחררים ים טמטבולי. (Ryu et al., 2004)מערכתית 

לשינויים ברמות  םמועילים גור אכלוס של מיקרואורגניזמים, ומנגד .(Farag et al., 2006)תלויי זן הפונדקאי 

 Pozo et)סית יכגון שינויים ברמות החומצה הסליצילית, הג'סמונית והאבס ,בצמח הפונדקאיים טהמטבולי

al., 2015) . בעת הצמח,  על ידיאורגניים נדיפים המופרשים ים טבמטבוליבמקרים מסוימים, לא מתקבל שינוי

בצמח,  יםאורגניזמהמיקרו משריםאולם הודות לתהליך התיחול ש, ים מועיליםאורגניזמשל מיקרו האכלוס

ים אורגניים נדיפים לכשיתקל באיום טמועילים יגרום לדגם שונה של מטבולי מיקרואורגניזמיםפונדקאי המאחסן 

  .(Leitner et al., 2010) חוזר/ממשי

 צרכיהםמהצמח ל ןחנקתרכובות ו משתמשים בפחממותמועילים  מיקרואורגניזמיםמכיוון ש

 Schweiger) המאחסן בצמחוהחנקן של המטבוליזם הראשוני  ם משפיעים על מאזן הפחמןה, טייםמטבוליה

and Müller, 2015; Smith et al., 2009).  תופעה  לאיקטוב התיחול. גירוי בעצמם , עשויים להוותאלושינויים

של תפטיר רשת  דרךמקושרים  הינםאך  ,חוו איקטוב לתיחול בעצמםצמחים שלא ב קשורה שנמצאהנוספת 

עליה בגנים  נמצאה . בצמחים הלא מאוקטבים מלכתחילהשכן אוקטבופטריות מועילות לצמחים שכנים 

רור חתלוי החומצה הג'סמונית ושהינו שפעול מסלול האותות . במקרה זה נמצא שהקשורים לעמידות

אותות  . כל אלו מלמדים על יכולת מעבר(Song et al., 2014)אורגניים נדיפים דוחי חרקים ים טמטבולי

 ה המועילה.ימאקטבי תיחול דרך תפטיר הפטרי

 

 שינויים אפיגנטיים

תופעות אפיגנטיות  ן, פעילות טרנספוזונים והשתקת גנים הינ(Epigenetica) מוטציות-הטבעה גנטית, פרה

כרוכים בשינויים במבנה הכרומטין, אשר בסופו  ןהמתרחשות בכל האורגניזמים החיים. המנגנונים המובילים לה

תיחול מבוסס על הרעיון ששינויים  של דבר יכולים לשנות תהליכים גנומיים כגון שיעתוק, שכפול ורקומבינציה.

רה שמודיפיקציות עמסויימים בצמח יכולים להשפיע על תגובות עתידיות. על בסיס רעיוני זה, עלתה ההש

 Van den) עתידייםשפיע על תגובות לאתגרים ביוטיים ואביוטיים חלק מהמנגנון שמלהוות אפיגנטיות עשויות 

Burg and Takken, 2009; Bruce et al., 2007) . ואכן, בשנים האחרונות הראו כי שינויים ברמות ביטוי של

במודיפיקציות  םכמו גם חומצה ג'סמונית, תלוי ,פקטורי שיעתוק המשפעלים מסלולי הגנה תלויי חומצה סלצילית

כרומטין יכולות להשפיע על כימיות במנגד, מניפולציות  .(Alvarez-Venegas et al., 2007)ברמת הכרומטין 



, הפועל BABA על ידי) גירוי ראשוניכי  הראו. יתרה מכך, (Walley et al., 2008)של מסלולי ההגנה  שפעול

כך שפרומוטורים  ,ינוים במבנה הכרומטיןשל ביטוי גנים, אך גורם לש שפעול( אינו מוביל למשרן כימי לעמידותכ

ולכן מתבטאים חזק ומהר יותר בעקבות זיהוי  ,של גנים הקשורים בעמידות הופכים להיות חשופים/נגישים יותר

ית במתילציכמו כן, מוטנטים הפגועים  .(Jeworutzki et al., 2010; Po-Wen et al., 2013) שניוני איום ביוטי

ידה ברמות מתילציית הדנ"א במהלך תגובת ההגנה ר. זיהום חיידקי מוביל ליעמידים יותר כנגד חיידקים ,דנ"א

 .(López Sánchez et al., 2016)מעודדת ביטוי גנים הקשורים בעמידות  יתר-בעוד שמתילציית

 

 עמידותת אהשרתגובתיות מוגברת בעקבות 

 מוגברת של פתוגן חישה/תפיסה

 בפרט. פתוגניםותר של הסביבה בכלל ושל יאחת מתכונות המפתח לעמידות בצמח היא חישה מהירה ויעילה 

עלייה לובהתאמה ( PRR)דפוסים -קולטני זיהוי חשימצאו שמשרני עמידות כימיים גורמים לעליה ברמת  ,ואכן

מיקרוסקופית, הצליחו  לאחרונה, בעזרת עבודה. (Tateda et al., 2014)בתגובתיות למשרנים פתוגניים 

מולקולריים המצויים באסוציאציה -דפוסיםגורם לעליה בתגובתיות ל בשורש להראות שפגיעה במקבץ תאים

 .(Zhou et al., 2020)( MAMP) עם מיקרואורגניזמים

של  היא שינויים ברמה המבניתשאינה נובעת משינויים בקולטני התא,  ,חישה מוגברת תלקבל דרך נוספת

שינויים בטריכומות. מאקטבי תיחול שונים  על ידילמשל  –סביבתוטוב יותר של  ניטורהמאפשרים לו  ,הצמח

ל את הרגישות ויכולת החישה של הצמח לחרקים ייכולים לגרום לעליה במספר הטריכומות בצמח ובכך להגד

 .(Peiffer et al., 2009; Boughton et al., 2005)אוכלי צמחים 

 

 נה מוגבריםאיתות ותגובות הג

שחשיפה לגירוי ראשוני כלשהו, תוביל לאיתות, תגובתיות ולבסוף עמידות מוגברים בעקבות  משמעו תיחול

מים דיווחים אודות מגוון תגובות הגנה י. ואכן, קי(Mauch-Mani et al., 2017)חישה של גירוי חוזר 

משרנים שונים מגבירה את פרץ תרכובות  על ידי תיחול שפעולמהירות/חזקות יותר, בצמחים שעברו תיחול: 

גורם בין היתר לסגירה  תיחול. (Mauch-Mani et al., 2017)החמצן הפעילות המיוצרות בעקבות גירוי שניוני 

-Pieterse et al., 2014a; Baccelli and Mauch)מהירה יותר של הפיוניות, לשם בלימת חדירה חיידקית 

Mani, 2016) .זרחון שיש מפתיע זה אין, כן על. זרחון הוא, ההגנה בתהליך העיקרים האיתות מגורמי אחד 

 Beckers et al., 2009; Hsu et)מוגבר וממושך יותר בצמחים מאוקטבי תיחול, בעקבות חישת גירוי שניוני 

al., 2013) .מאוקטבי תיחול  בצמחים יתר לתגובתיות נוספת דוגמה הינו, מוגבראו /ו מהיר גנים ביטוי(Singh 

et al., 2014; Chassot et al., 2008) .ראותניתן ל ,(תיחולעברו  שכבר) חוזר באתגר הנתקלים בצמחים 

-האנטי האנזימים בכמות ועליה( PRדוגמת חלבונים הקשורים בפתוגנים )חלבוני  ניםוהחלב בכמות עליה

, (Baccelli and Mauch-Mani, 2016; Song et al., 2015), כיטינאזות ועוד גלוקאנזותמיקרוביאליים דוגמת 

תגובה  –תגובת ההגנה האולטימטיבית  ואילו. (Mauch-Mani et al., 2017)שונים ים טבמטבוליכמו גם עליה 

 Trouvelot et al., 2008; Baccelli)(, מתעצמת אף היא בצמחים שעברו תהליך של תיחול HRיתר )-רגישות

and Mauch-Mani, 2016). 



 העמידות אתהשרמשך 

 זיכרון כמעין להגדירו ניתן, למעשה. ראשוני גירוי בעקבות, עתידי פפנוטי על משפיע עמידות להשראת תיחול

 לצמחים המאפשרים המנגנונים אחד הם אפיגנטיים שינויים. מאתגרים מצבים לזכור לצמחים המאפשר ,חיסוני

 ביכולת התגובה החיסונית. טווח"זיכרון" ולאפשר שינויים ארוכי  שלרכו

 

 תגובות ארוכות טווח באותו הדור

מתילציית דנ"א ומודיפיקציות לאחר התרגום, מקנות זיכרון ארוך  על ידיאפיגנטיים במבנה הכרומטין,  שינויים

 ,.Pastor et al)אותו הפרט וגורמות לתיחול מנגנוני ההגנה לקראת מתקפה עתידית  חייהנמשך למשך  טווח

השפעת השינויים האפיגנטיים עשוי להיות תלוי גירוי: בעוד מחקרים מסויימים מראים כי שינויים  משך. (2013

מתילציה של הדנ"א אינם משפיעים על העמידות המערכתית הנרכשת כארבעה שבועות אחרי -במתילציה ובדה

א כנגד חרקים קימ-מראים עמידות ברת םאחרי מחקרים, (López Sánchez et al., 2016)הגירוי הראשוני 

 לפני הזרע בשלב עוד( BABA-ו'סמונית ג חומצה)כגון  עמידות ינופתוגנים בעקבות טיפול במשר

 איקטוב"א. נבד ישירים שינויים ללא גם להתקיים יכולה טווח ארוכת עמידות.  (Worrall et al., 2012)הנביטה

טרנספראז לשם -היסטוןאינו גורם לשינויים ישירים בדנ"א, אך הוא מחייב פעילות של  BABA על ידיתיחול 

 .האפיגנטית ברמהבקרה -טרנס על המצביע דבר, (Luna et al., 2014) טווחקבלת עמידות ארוכת 

 

 שיעתוק בקרת מבוססתדורית -בין עמידות

מחיר התפתחותי. על כן, על הצמחים  לגבות שיכוליםשינויים פיזיים,  על ידי לעקותיכולים לפתח סיבולת  יםצמח

 אפיגנטיות מודיפיקציות. חולפת העקההפיזיולוגים מקני הסיבולת, כאשר  השינוים את לבטללהיות מסוגלים 

מכיוון שהם מתרחשים מהר, יכולים  סביבתיים לאתגרים לאדפטציה נהדרת אבולוציונית אסטרטגיה הינם

 .הפיכים להיות יכוליםו ,להיות מורשים לדור הבא

, הוליד את ההשערה שתכונות אפיגנטייות מורשות בתורשה לעבורכי מתילציות בדנ"א יכולות  הגילוי

לדורות הבאים. המחקר הראשון שהראה עמידות מוגברת בצאצא לצמח שהודבק בווירוס פורסם כבר בשנת 

1983 (Roberts, 1983). בקרב גידולים חקלאיים לאורך השנים בהרחבה, גם  הוכח זה רעיון(Walters et 

al., 2013; Terhorst et al., 2012; Rasmann et al., 2012; Martínez-Aguilar et al., 2016). תרבין הי 

 ,.Molinier et al), עליה בתדירות הרקומבינציות ההומולוגיות מוגברת עמידותבצאצאים בעלי  ראותניתן ל

2006; Boyko et al., 2007) ,ידועים מגוון מאקטבי תיחול,  כיום. האפיגנטית בבקרה שינויים על המצביעה

כמו גם במנגנונים תלויי חומצה  ,ציליתיסל חומצה תלויי במנגנונים תדורי-שמקנים עמידות בין ,ביוטיים או כימיים

 . (Luna et al., 2012; Rasmann et al., 2012; Slaughter et al., 2012)ג'סמונית 

אותו ישאו הצאצאים.  מחיר גםדורית עשוי להיות -בין לעמידות - של רגישות לאחר מחירב ,לאחד עמידות

חומצה  על ידיצילית והג'סמונית: צאצאים לצמחים שעברו תיחול ילדוגמה, פגיעה במאזן החומצה הסל

 Luna)לפטריות נקרוטרופיות  תרי החומצה הג'סמונית ולכן רגישות מסלול על שלילית בקרה מראים, ליתצייסל

et al., 2012) בין היתר בשל שינויים אפיגנטיים ,(López et al., 2011) דהיינו, מאקטבי עמידות מסויימים .



אחד, במחיר של רגישות לאתגרים המתווכים  הורמונאלי במנגנוןדורית ספציפית -יכולים להקנות עמידות בין

 מנגנון הורמונאלי אחר.  על ידי

, לתיחול המאוקטב דרך מנגנון הורמונאלי אחד עשוי להיות אפקט כאמור - העמידות המושרית דעיכת

 לגרום עשוי התיחול, כן כמו. (Luna et al., 2012)שלילי על עמידות המתווכת דרך מנגנון הורמונאלי אחר 

. כל אלו (Crisp et al., 2016; Martinez-Medina et al., 2016)" שווא אזעקות"ל שתוביל יתר לרגישות

בכדי לא לסכן פגיעה בהתפתחות, ביבול  העבר עקותאת  "לשכוח"מעלים את השאלה, שמא עדיף לצמח 

 תלוייה, הנראה ככל, וזו האידיאלית האיזון נקודת את למצוא הצמח על. (Crisp et al., 2016)וכמובן בשרידות 

 ,Luna et al., 2012; Singh and Roberts)הבאים  דורותבובשכיחות הופעתו  ,האתגר הראשוני בעוצמת

2015) . 

 

 מושריית תמידית-של עמידות פמוטנטים בעלי פנוטי

ו/או צמחים  טנטיםללא חשיפה לגירוי כלשהו, תוארה במספר מו ,במצב בזאלי הגנה של בפרמטרים עליה

 Conserved active) תמידית מאוקטבים הגנה מנגנונימהודנסים גנטית. צמחים אלו הם למעשה בעלי 

defense): את החלבון  יתרלמשל צמחים המבטאים בNPR1  אוAP2/ERF ,בגן מוטנטים צמחים גם כמו 

מערכת החיסון, הוא  של מתמדת באקטיבציה הסיכון. cpr1-1 (Van Hulten et al., 2006)-המקודדים ל

 Van Hulten)הצמח בשל שינוע משאבים ו/או הצטברות תרכובות רעילות  של כשירותבבפגיעה ביבול ו/או 

et al., 2006; Ning et al., 2017) . 

 :( primed defenceConstitutively) תמידית מאוקטב תיחולמתוארים גם צמחים בעלי  בספרות

 Frye and Innes, 1998; Van)בפיטנס  זעריתפגיעה מ גנמצא במצב של תיחול תמידי ומצי edr1-1המוטנט 

Hulten et al., 2006) .המוטנט nrc4a מולדת  חיסוניות מראה(Innate immune )עמידות לו שמקנה מוגברת 

 .(Pizarro et al., 2020) בכשירותביבול ו/או  תינרא פגיעה כל ללא וגניםתופ מזיקים של רחב למגוון מוגברת

תמידי של תגובות ההגנה, במצב בזאלי, שאינן גובות מחיר  שפעול של נמוכה רמה יש זה לצמחלמעשה, 

 ,וכפועל יוצא ,אך מאפשרות לו להגיב בצורה עוצמתית יותר בעקבות גירוי ו/או הדבקה ,לזיהוי ניתןפיזיולוגי 

. לצמח מעין זה יש פוטנציאל חקלאי (1איור רחב של פתוגנים ומזיקים ) טווחמקנות לו חסינות מוגברת כנגד 

 .היבול איכותו כמות על התפשרות ללא הדברה בחומרי שימושאדיר, שכן הוא מאפשר הפחתת 

 

 למעשה מושרית עמידות

 החומר(. Ryals et al., 1996המוזכר לעיל ובפרסומים רבים ) BTHהעמידות הכימי הידוע ביותר הינו  משרן

 השרה ביוןכתכשיר בשם ביון ונמצא משרה עמידות בגידולים שונים. בעבודות שלנו  מסחרי לשימוש פותח

(, עובש אפור Plasmopara viticola( )Perazzolli et al., 2009) הגפן כשותית כנגדסיסטמית  עמידות

(Botrytis cinerea )עגבנייה בצמחי Meller Harel et al., 2014)שדה-( וקימחון תות (Sphaerotheca 

macularis( )Pertot et al., 2008; Meller Harel et al., 2013.) 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

  .ושל הדבקה מפתוגן תיחול וגירוי חוזר יצג שלימודל מ .1איור 

גירוי מוקדם יותר, המאקטב תיחול, צמחים משפעלים תגובות הגנה בעקבות גירוי, למשל זיהוי פתוגן )כחול(,  'א

, nrc4aצמח בעל תיחול מאוקטב תמידית, דוגמת  גורם לתגובות הגנה עוצמתיות ו/או מהירות יותר )אדום(.

מראה שפעול ברמה נמוכה של תגובות ההגנה ללא גירוי מקדים, המאפשר לא להגיב בעוצמתיות מירבית 

 בחשיפה לאיום ממשי )ירוק(. 

בקצב התקדמות המחלה בצמחים שעברו עיכוב התקדמות מחלה בצמח בתנאים רגילים )כחול מקוקו(,  'ב

בעל תיחול מאוקטב תמידית, דוגמת  בצמחשל התפתחות המחלה כמעט מלא ועיכוב  תיחול )אדום מקוקו(

nrc4a  .)מתוך עבודה שנעשתה במסגרת המאמר התמונה מבוססת על מודל)ירוק מקוקו ((Pizarro et al., 

2020. 

 

 מסחרי תכשיר והיה צמחים של לפתולוגיה במחלקה שפותח המדביר זה ובכלל ביולוגית הדברה

(Trichoderma harzianum T39) 39מבוססת על מנגנונים שונים להדברת מחלות צמחים. , ברחבי העולםT 

(. בין היתר, יישום של הפטרייה בבית השורשים Elad, 2000משרה עמידות כנגד מחלות צמחים שונות )

 Sclerotinia sclerotiorum( )De) גדולה וקשיונהאפור  עובשמשרה עמידות ססטמית בנוף לדוגמא כנגד 

Meyer et al., 1998) קימחון ( הדלועייםPodosphaera xanthii( )Okon Levy et al., 2015) תות וקימחון 

הביאה לשינוי  ועלי הצמחים בריזוספרה המנוכחות טריכודר (.Meller Harel et al., 2013) שדה

הינם משרני עמידות, עלה במידה רבה יחסית  םואשר כשלעצמ שבודדו החיידקים ששיעור כך ,במיקרופלורה

 הקשורים בגנים מוטנטים .(Elad, 2004; Okon Levy et al., 2005, 2015להיקש ללא המדביר הביולוגי )

 העמידות מתקיימת לא בצמח שבהימצאותה המוטציה לבחינת שמשו בארבידופסיס בפיטוהורמונים

 חשוב האתילן שמסלול כךשונות במסלול האתילן  מוטציותעם  בצמחים עמידות השרתה לא T39. הסיסטמית

עגבנייה  בצמחי .(Korolev, 2008) יםמעורב ולא נמצא וחומצה סליצילית בעוד אוקסין העמידות להשראת

 סליצילית חומצההביוסנטזה של  במסלולי הקשורים צמחה לשדרוך הגנים (priming) תיחולמידת  עלתה

 T39  (Meller Harel et al., 2014.)בעקבות טיפול קרקע ב ואתילן

קרקע סולרי נהוג מזה שנים באזורים וגידולים בהם אפשרי לפרוס פוליאתילן על הקרקע במשך  חיטוי

תקופה בקיץ. חיטוי סולרי מביא לבקרת מחלות המועברות בקרקע ונמצא גם משרה עמידות כנגד מחלות נוף 

שדה ושעועית וקימחון הדלועיים במלפפון . שיפור -לפפון, תותמסויימות כפי שהודגם בעובש אפור בעגבנייה, מ

 ,.T39 (Okon Levy et alיעילות בהדברת מחלות נוף התקבל עם שילוב החיטוי הסולרי עם טריכודרמה 
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התרבו חיידקי בצילוס ופסאודומונס  ,(. נמצא שבקרקע בה בוצע חיטוי סולרי עוד לפני השתילה2015 ;2005

משרי עמידות בנוף הצמחים וכן אקטינומיצטים בעלי פוטנציאל להדברה ביולוגית. בעגבנייה הטיפולים השפיעו 

. שופעל'סמונית, ג חומצה במסלול, Pi2על ביטוי גנים. בקרת גנים במסלולי חומצה סליצילית ואתילן דוכאה ו 

 חיטוי. האלה הקבוצות שלושת בכל גנים שפעלו וטריכודרמה סולרי חיטוי טיפולי, בבוטריטיס ההדבקה עם

 הצמחים לתיחול כעדות( PR proteins, PR1a, GluB and CHI9) בפתוגנזה הקשורים גנים שפעל סולרי

 עמידות משרה ריל(. לפיכך לא רק טריכודרמה אלא גם חיטוי סוOkon Levy et al., 2015) זה טיפול ידי על

בדומה, קומפוסט נמצא במחקרים שונים כמדכא  .מיקרופלורה שינויי באמצעות או ישירות וזאת ססטמית

 ( תיארו השראת עמידות על ידי קומפוסט כחלק ממנגנוני בקרת מחלות בצמחים.2010) .Yogev et alמחלות. 

 לעמידות הביא בקרקעפחם -ביו יישוםפירוליזה של פסולות שונות ובכללן חקלאיות.  תוצרפחם הינו -ביו

אפור וקמחונית( ומזיק )אקרית עיוותים( בפלפל ומחלות נוף  שבעגבנייה ופלפל )עוב מחלות כנגד צמחים נוף

(. השראת העמידות יוחסה ;Elad et al., 2010 Meller Harel et al., 2012; 2011וחוב',  גרבר) שדה-בתות

בו ואשר כשלעצמם משרים עמידות כנגד מחלות  פחם ולמיקרואורגניזמים המועשרים-לחומרים ייחודיים בביו

פחם בקרקע הפחית עובש אפור בנוף צמחי עגבנייה -ביו(. Elad et al., 2010; Kolton et al., 2014הנוף )

 השראת אפשר לא (def1'סמונית )ג לחומצה חסר מוטנט אבל ואתילן, סליצילית לחומצה ומוטנטים בר טיפוסי

הקשור  Pi2לאתילן ו  הקשור Pti5הגנה בגנים  לתגובותהצמחים  לתיחול הביאפחם -ביו לכך. מעבר עמידות

 .(Mehari et al., 2015)בבוטריטיס  ההדבקה עםפראוקסיד  ולהצטברותלחומצה ג'סמונית 

נמצא קשר שלילי בין טמפרטורות בית שורשים לבין  מחלות חומרת על מיקרואקלים השפעת במחקרי

 Peronospora belbahriiו   B. cinerea, S. sclerotiorumידי על הנגרמות בזיל בחממותמחלות נוף 

לנוף הבזיל  השורשים מבית סיסטמית עמידות השראת שתיתכן)כשותית הריחן(. משמעות הממצאים הינה 

(Elad et al., 2016; 2017 בדומה טיפולי חום פאסיבי על ידי סגירת מבני הגידול ביום הביאו להפחתת .)

 בפלפל( Leveillula taurica) וקמחונית( Jacob et al., 2008) בעגבנייה( Oidium neolycopersici)קימחון 

(Elad et al., 2007 )וחיפוי קרקע המחמם את בית השורשים הביא להפחתת כימשון  בחממות

(Phytophthora infestans( ועובש אפור בעגבניות חממה )Shtienberg et al., 2010כדי לאמת א .) ת

 מוחומ הצמחים ושורשי מצע עם עציציםתופעת השראת העמידות על ידי חימום בית השורשים נערך מחקר בו 

 מביא לעמידות נוף הצמחים רשיםשו בית כחימום פיזיקלי טיפול שאכן ונמצא התחמםבעוד נוף הצמחים לא 

תוקפי נוף  פתוגנים שלושה. במחקר מעמיק עם (Elad et al., 2016ובבזיל ) (Elad, 2018) בעגבנייה

 .Xanthomonas campestris pvהמיביוטרופ חיידק ,B. cinereaנקרוטרופית  פטרייה, בעגבנייה

vesicatoria  ביוטרופית ופטרייה חיידקיים עלים לכתמיהגורם O. neolycopersici  )השראת  נמצאה)קימחון

 מיני, גנים בביטוי עליה שתוצאתה חסינות השרה החום טיפולעמידות סיסטמית התלויה בחומצה סליצילית. 

 וזאת שורשים בית בחימום טופלו כשהצמחים אתילן של ותפוקה( reactive oxygen species) פעיל חמצן

 Jaiswal et) קרקע מחלות נגד גם פעיל פחם-ביו .(Gupta et al., 2020) בפתוגנים הודבקו לא כאשר גם

al., 2013)  שורש–מק (Rhizoctonia solani )ומקמקת (Pythium aphanidermatum). במערכת, בנוסף 

 טרנסקריפטומית אנליזה( Fusarium oxysporum f. sp. radicis lycopersiciריקבון כתר העגבנייה )

(RNA-seqשל צמחי עגבני )הקשוריםשהתבטא בשפעול גנים  לתיחולהביא  בקרקעפחם -שביו הראתה יה 



 של ביוסנטזה, brassinosteroids'סמונית, ציטוקינינים, אוקסין, ג בחומצה הקשורים אלה כגון הגנה בתגובת

 .(Jaiswal et al., 2020) ושל דופן תא פנילפרופנואידים של, פלבנואידים

 צמחים לנוף המיושמת אמינו, חומרים עשויים גם להשרות עמידות כנגד מחלות צמחים. חומצת כאמור

 וארבידופסיס פטוניה, עגבנייה צמחיב אפור בעובש למשל שהודגם כפי, נוף מחלות להפחתת מביאה לקרקע או

(Oliva et al., 2019) גחלון ובפירות מנגו ואבוקדו כנגד(Colletotrichum gloeosporioides)  עוקץ ריקבוןו 

(Lasiodiplodia theobromae )על ( ידי טיפולים לפני ולאחר קטיףKumar P et al., 2020a) .חרצית פרחיב 

 והוגבר ביטוי גנים הקשורים לאיתות יוני סידן benzhaldehydeו  phenyllacetate-3הצטברו החומרים 

 נשמרו ואאוגנול פנילאצטאלדהיד כגון נדיפיםפטרייתיים -אנטיורצפטור קינאז כעדות לתגובת הגנה. חומרים 

 בנוסף. מהטיפול כתוצאה עלה התא בדפנות בליגניפיקציה המשמש למונוגלינול מוצא חומר שהוא וקוניפרין

 Kumarהופחתו רדיקלים חופשיים של חמצן, יצירת אתילן שקשורים בהזדקנות עלי כותרת והגברת רגישות )

V et al., 2020b.)  

תוארו כמשרני עמידות למחלות צמחים. ההרביציד  (,הרבצידיםחומרים אחרים, קוטלי עשבים )

dinitramine  השרה עמידות כנגד מחלת מגלת המלון הנגרמת ע'י הפטרייהf. sp.  Fusarium oxyporum

melonis (Cohen et al., 1986באותה מידה מצא .) וCohen et al. (1987)  שמווסת הצמיחה פקלובוטראזול

ההרבציד  עמידות של נבטי מלון למגלת המלון וזאת ללא רעילות ישירה לגורם המחלה. וחומרים דומים השרו

dinitroaniline  גם כנגד שתי מחלות חיידקית, נבילה חיידקית הנגרמת על של נבטי עגבנייה השרה עמידות

subsp.  Clavibacter michiganenseוכיב חיידקי הנגרם על ידי  ,Pseudomonas solanacearumידי 

michiganense הפטרייה כנגד ו( מגלת העגבנייהlycopersicif. sp.  Fusarium oxysporum ללא רעילות )

(. נמצא שגנים של עקה וכאלה הקשורים להגנת הצמח Cohen et al., 1992) ישירה לחיידקים ולפטרייה

 ,.Lotan-Pompan et alמעורבים בהשראת עמידות על ידי ההרביציד טריפלורלין כנגדת מגלת המלון )

אחרי טיפול  ומלון היעגבני עולה בשורשיגלווטטיון שהנו חומר שתפקידו לסלק חומרים זרים  (.2007

  .(Bolter et al., 1993כנגד מגלת ועשוי לתרום לנטרול גורמי פתוגנזה כמו גם ההרביצידים ) בהרבצידים

 

 סיכום

התפתחות של אורבניזציה ו כיםה בתהליוותי באוכלוסית האדם. גידול זה לוחל גידול משמע עשורים האחרוניםב

ולעליה בדרישה לתוצרת חקלאית  ,אלו הביאו לצימצום השטחים החקלאיים מחד כלתרבות צריכה מאסיבית. 

הלך וגבר עם העליה המתמדת זה  שימוש .בחומרי הדברהימוש מאסיבי שדחקו את החקלאים לו ,מנגד

בקרב שמתרחש  יתודעתשינוי ל עדיםו לחומרים אלו. בעשור האחרון אנ התפתחות זני פתוגנים עמידיםב

מודעות גוברת זו, דוחפת דברה. ההאקולוגי והבריאותי שגורמים חומרי ה לנזקבאשר  ,הציבור והחקלאים כאחד

את המדענים והחקלאים, לחפש אחר אלטרנטיבה בריאה יותר, ידידותית יותר לסביבה וברת קיימא. השראת 

באופן בטוח וללא פגיעה  ,דותית לשמירה על יבול חקלאי מניבעמידות בצמחים מסתמנת כדרך יעילה וידי

מעשה, ניתן לדמות טיפולים להשראת עמידות למתן חיסון לצמח, שכן גירויים לתיחול מקנים לצמח סביבתית. ל

 ;רחב של פתוגניםטווח זיכרון חיסוני. אך בעוד חיסון הינו כנגד פתוגן מסויים, תיחול מקנה עמידות מוגברת כנגד 

  .לעקות ביוטיות ואביוטיותומאפשר לו להגיב ביעילות גדולה יותר  ,את יכולות הההגנה של הצמח משפר



, שיפור הפרוטוקולים לטיפול נוספים השראת העמידות, חיפוש אחר משרני עמידותהמנגנונים לחקר על כן, 

מאבני המפתח ליצירת  הינם -, כמו גם יצירת צמחים בעלי תיחול מאוקטב תמידיתקיימים עמידות ניבמשר

 חקלאות מניבה, ברת קיימא וידידותית לסביבה. עלינו להמשיך ולחקור ולפתח אפיקים אלו בייתר שאת.
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