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  مقدمه

رشد و نمو گياهــان وابســته بــه انــرژي نــوراني 

خورشيد است. اين انرژي طي فرآيند فتوسنتز بــه 

ها ها خصوصــاً كربوهيــدراتانــواع فتواســميلات

ها مــورد شود كه قسمتي از در همان بافتبدل مي

هــاي توليــد بــه استفاده شده و مــازاد آنهــا از محل

ســـازي منتقـــل هـــاي مصـــرف و يـــا ذخيرهمحل

هاي گياه بــه شوند. بر اين اساس مي توان انداممي

ــدام ــع و دو دســته تقســيم نمــود: ان ــد منب هاي مانن

، قيـــــق بيوشـــــيمياييهاي دمخـــــزن. بررســـــي

و مولكــولي فرآينــدهاي گيـــاهي  فيزيولوژيــك

تواننـــد اطلاعـــات ارزشـــمندي در خصـــوص مي

ــه ــيميلاتجنب ــرف فتواس ــد و مص ها در هاي تولي

گران به منظور افزايش قدرت منبــع اختيار اصلاح

صفات فيزيولوژيك  جمله و مخزن قرار دهند. از

ــكل ــه در ش ــزن ك ــع و مخ ــطح منب گيري و در س

ــد ــظ ق ــر حف ــزن در شــرايط متغي ــع و مخ رت منب

محيطي نقش دارند، عبارتنــد از: شــاخص و دوام 

ــطح برگ ــل و پــروتئين س ــا، محتــوي كلروفي ه

  هــــــا، ســــــرعت فتوســــــنتز و محلــــــول برگ

ـــه ـــات هـــدايت روزن ـــوع تركيب اي، غلظـــت و ن

  اي ســــاقه و انتقــــال مجــــدد آنهــــا بــــه ذخيــــره

هاي كننــدهميــزان تنظيم ،هاي در حــال رشــددانــه

ـــين حساســـيت بافترشـــد  ـــا، و تعي ـــه آنه ـــا ب ه

هاي مــؤثر در شكســتن ســاكارز و تغييــر در آنزيم

  ها. متابوليت محتوي

ــق بررســي پيشــرفت ــن تحقي هاي هــدف از اي

اخير در تعيين فعاليت منبــع و مخــزن در گنــدم از 

كننــده طريق بررسي مطالعه عوامــل درونــي تنظيم

ع قدرت مخزن از جمله ميزان و نحــوه توليــد انــوا

ــدرات ــي آنزيمكربوهي ــول و برخ ــاي هاي محل ه

ــواع اينورتازهــا، ســاكارز ســنتاز  كليــدي ماننــد ان

  .است

  

  هاشاخص و دوام سطح برگ

يكــي از اجــزاء قــدرت منبــع شــاخص و دوام 

ـــطح برگ ـــاً )٦(باشـــد هـــا ميس   تـــا ٧٠. تقريب

درصـــد عملكـــرد دانـــه در شـــرايط مناســـب  ٩٠

ــاه در طــول دوره  ــق فتوســنتز گي رطــوبتي از طري

هاي آيد. اغلب فتواسيميلاترشد دانه بدست مي

له قسمت بــالاي استفاده شده براي رشد دانه بوسي

كانوپي مانند به خوشه، برگ پرچم و غــلاف آن 

هــاي . فعاليت فتوســنتزي برگ)٢(شوند توليد مي

هــا دچــار پرچم خصوصــاً زمــاني كــه ســاير برگ

خــوردار اســت اند از اهميت بسياري برپيري شده

ــه)٢٤( ــه. در برنام ــلاتهاي ب ــه نژادي غ ــاخير  ب ت

ــك  ــاني ي ــا همــان ســبز م ــرگ ي ــري ب ــادن پي افت

نشــان  )٦(. بلــوم )١باشــد خصوصيت مطلــوب مي

هاي آنها در شــرايط تــنش و داد ارقامي كه برگ

عــدم تــنش خشــكي زودتــر دچــار پديــده پيــري 

ـــــراي پرشـــــدن  شـــــدند از ذخـــــاير   ســـــاقه ب

  و در نتيجــــه  نمــــودهدانــــه بيشــــتر اســــتفاده 

ــوده اســت.  ــر ب ــه آنهــا كمت   كــاهش عملكــرد دان

ـــــراي    در حاليكـــــه تـــــأخير پيـــــري بـــــرگ ب

شـــرايط مطلـــوب رشـــد ممكـــن اســـت مزيـــت 

محسوب شود، اما در شرايط تــنش خشــكي پــس 

رسد كه تحريك پيــري افشاني به نظر مياز گرده

مقايسه بــا تعويــق آنهــا ها اهميت بيشتري در برگ
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  .)٥٥(داشته باشد 

هاي ذخيــره شــروع انتقــال مجــدد اســيميلات

ها در گياهــان هاي رويشــي بــه دانــهشده در انــدام

تك لپه مانند گندم و برنج، وابسته به القــاء پيــري 

در سطح كانوپي گيــاه اســت. بــه تــاخير انــداختن 

ــه شــكل ــاه منجــر، ب ــهگيري پيــري در گي هاي دان

هاي ذخيــره چروكيده و باقي ماندن كربوهيدرات

كــه يكــي از مشــكلات  ،شــودها ميشده در ساقه

كنوني در عــدم رســيدن بــه عملكردهــاي بــالا در 

. در بررســي ارقــام )٤٥(باشــد هاي اخيــر ميســال

گنــدم تحــت تيمارهــاي مختلــف كــود نيتــروژن 

مشــاهده شــد كــه تــأخير فرآينــد پيــري ناشــي از 

ــروژن، باعــث كــاهش ســرعت  كــاربرد كــود نيت

. )٢٣(پرشدن دانه نسبت بــه تيمــار شــاهد گرديــد 

مصــرف ســنگين كــود نيتــروژن منجــر بــه تــأخير 

و در بــدترين حالــت ورس  افتادن پيــري در گيــاه

شود. اگرچه عموماً كشــاورزان از ايــن گياهان مي

مسئله آگاهي دارند امــا هنــوز هــم در بســياري از 

كشــــورها خصوصــــاً كشــــورهاي بــــا خــــاك 

. ايــن )٢٣(دهــد حاصــلخيزي ايــن پدبــده رخ مي

باشــد موضوع تحت متأثر از نيــاز كنــوني بشــر مي

ها را وادار كرده است كه تــأمين غــذاي انكه انس

جمعيــت روزافــزون بشــر همــواره از يــك ســطح 

ثابــت زمــين كشــاورزي  اســتفاده نمايــد. انقــلاب 

ســبز در توليــد گنــدم، اصــلاح بــراي رســيدن بــه 

هــا هــاي نيمــه پاكوتــاه بــود. ايــن ژنوتيپژنوتيپ

ــود  ــتري ك ــادير بيش ــوده و مق ــه ورس ب ــاوم ب مق

ملكــرد دانــه بــالاتري شــيميايي تحمــل كــرده و ع

ــد  ــه )٤٧(دارن ــد ك ــخص ش ــالها مش ــس از س . پ

عضــي مــوارد انتخاب ارقــام مقــاوم بــه ورس، در ب

هــا نمايــد. ايــن ژنوتيپمشكل ديگــري ايجــاد مي

تري دارنــد، امــا از تر و قــويهرچنــد ســاقه كوتــاه

ــدرات غيرســاختاري كــه در ســاقه خــود  كربوهي

نمايند، به علت ســبز مــاني بيشــتر گيــاه، ذخيره مي

ها در حــال رســيدن هســتند حتي زمــاني كــه دانــه

. گزارش شــده اســت )٥٧(كنند كمتر استفاده مي

كه اگر شرايط محيطي مناسب بمانــد و پيــري در 

گياه به تــأخير بيافتــد، همچنــان فتوســنتز و انتقــال 

. چنــين شــرايطي )٥٠(آوندي فعــال خواهــد مانــد 

ممكن اســت باعــث بــالا رفــتن عملكــرد در گيــاه 

ارتبــاطي  اً بافــتغالبــ شود، اما بايد توجــه داشــت

ــه ــور ســنبله در دان ــين مح ــاقه و ب ــر از س ها، زودت

هـــــا پيـــــر شـــــده و مقـــــادير زيـــــادي از برگ

توانســتند بــه اي كــه ميهاي ذخيــرهكربوهيدرات

ــه ــت ميدان ــوند، از دس ــل ش ــد ها منتق . )٦٨(رون

رغم اينكــه هيبريدهاي جديد گنــدم و بــرنج علــي

عملكرد زيست توده بيشتري دارند، امــا در عمــل 

پتانسيل توليد عملكرد اقتصادي نسبتاً بــالاتري بــه 

تر ندارنــد. بــه طــور مثــال در هاي قــديميژنوتيپ

مــورد هيبريــدهاي مختلــف گنــدم مشــاهده شــده 

ــدوداً  ــه ح ــه گرچ ــت ك ــرد  ٤٠اس ــد عملك درص

درصـــد  ١٥تري دارنـــد، امــا تنهــا بيومــاس بــالا

ـــد. عملكـــرد اقتصـــادي بيشـــتري توليـــد مي كنن

گزارش شده است اين مسئله بــه علــت تــأخير در 

هاي اندوختــه پيري و عــدم اســتفاده از اســيميلات

دهــد و هــا رخ ميها و غــلاف برگشده در ساقه

شــوند الزاماً سبب افزايش شــاخص برداشــت نمي

)٦٧(.    
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 سرعت فتوسنتز

ــرين صــفات فييكــي از مهم ــا ت ــوژيكي ب زيول

ــرعت فتوســنتز مي ــع، س ــدرت منب ــنش ق باشــد. ت

اي و غيــر خشكي از طريق تأثير بر عوامــل روزنــه

هــا) هاي منبع (مخصوصــاً برگاي در بافتروزنه

باعث كاهش سرعت فتوسنتزي آنهــا و در نتيجــه 

ها و كاهش قــدرت منبــع در توليــد فتواســيميلات

  شود. نهايت كاهش عملكرد ميدر 

  

  ايعوامل روزنه

ـــدوديت ـــهمح ـــل روزن ـــه عوام اي و هايي ك

ــه ــاد غيرروزن ــكي ايج ــنش خش ــرايط ت اي در ش

كنند، موجب كاهش سرعت فتوسنتز گياهــان مي

تــوان گفــت شوند. با اين حال بطــور قطــع نميمي

تري در كــاهش ســرعت كه كدام يك نقش مهم

  ارنــــد فتوســــنتز در شــــرايط تــــنش خشــــكي د

تــر بــودن ، اما عمدتاً گزارش ها بر مهم)٢٦و  ٢٤(

ـــه ـــل روزن ـــرعت ســـهم عوام ـــاهش س   اي در ك

ـــت  ـــكي دلال ـــنش خش ـــرايط ت ـــنتز در ش   فتوس

  تســــاوي ميــــزان فتوســــنتز در غلظــــت دارنــــد. 

ـــــالاي  ـــــده  2COب ـــــنش دي   در گياهـــــان در ت

اي و شــاهد، نشــانه اهميــت محــدوديت روزنــه

  .)٤٤(باشد مي

دار نســبي آب اعمال تنش رطوبتي مقــپس از 

)RWCهاي بــرگ () و پتانســيل آبــي ســلولlψ( 

ــهكــاهش پيــدا مي ها كنــد. در ايــن شــرايط روزن

نقش مهمي در تنظيم بهينه تعرق و فتوسنتز دارنــد 

با اســتفاده  RWC. رطوبتي مقدار نسبي آب )٣٨(

از يك تكنيك ساده و بر اســاس وزن تــازه، وزن 

ــدازه ــاه ان ــت گي ــك باف ــباع و وزن خش گيري اش

در ارقام گنــدم  RWCشود. در بررسي روش مي

در شــرايط تــنش خشــكي دريافتنــد كــه ارقــام بــا 

بالاتر به تنش خشكي نيــز مقاومــت  RWCمقدار 

. مشــاهده شــده اســت كــه )٢٥(بيشــتري داشــتند 

RWC  بــرگ شــاخص بهتــري بــراي نشــان دادن

حالت آبــي گيــاه نســبت بــه پتانســيل آبــي بــرگ 

نيز دريافــت كــه  )١٢(همكاران . داي و )٧(است 

RWC  شاخص بهتري در مقايسه با پتانســيل آبــي

ور نشان دادن تغييــرات ســرعت فتوســنتز و به منظ

ــه ــدايت روزن ــنش ه ــال ت ــول دوره اعم اي در ط

مطالعات انجام شده بــر روي گيــاه رطوبتي است. 

گندم در شرايط تــنش خشــكي نشــان داده اســت 

ـــه ترين اي و تعـــرق حســـاسكـــه هـــدايت روزن

فرآينـــدها نســـبت بـــه كـــاهش رطوبـــت خـــاك 

تا باشند و كاهش تعــرق در ايــن شــرايط عمــدمي

اي اســت. همچنــين بدليل كاهش هــدايت روزنــه

نشــان داده شــده اســت كــه ســرعت فتوســنتز در 

اي حساســيت كمتــري مقايســه بــا هــدايت روزنــه

. ال شــركاوي )٣(نســبت بــه تــنش رطــوبتي دارد 

نيز چنين اثــري را در تــاج خــروس مشــاهده  )١٨(

بايست مــد نظــر قــرار داد كرد. نكته مهمي كه مي

در  2COســرعت و ميــزان تثبيــت ايــن اســت كــه 

ها در شرايط تنش ملايــم رطــوبتي يــا حتــي برگ

قبل از اينكه ميــزان رطوبــت درونــي گيــاه در اثــر 

كــاهش رطوبــت محــيط يــا پتانســيل آب خــاك 

. در شرايط تــنش )٢٠(يابد تغيير كند، كاهش مي

ــه ــدوديت روزن ــبي مح ــهم نس ــوبتي س اي در رط

كاهش فتوسنتز وابســته بــه شــدت تــنش رطــوبتي 
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ــهمي ــرل روزن ــد. كنت ــه باش ــت آب ب ــدر رف اي ه

ــه تــنش  ــاه ب ــين واكــنش در پاســخ گي عنــوان اول

اي اســت كــه منجــر بــه رطوبتي در شرايط مزرعه

هـــا بوســـيله برگ 2COمحـــدود شـــدن جـــذب 

كــاهش توانــد كه بــه نوبــه خــود مي )٤٦(شود مي

فرآينـــدهاي در محـــيط كلروپلاســـت را در پـــي 

هــاي در بررســي ژنوتيپ. )٤٦و  ٢٠(داشــته باشــد 

اند مختلف گندم در تنش خشــكي، متوجــه شــده

ــرين عامــل كــاهش ســرعت فتوســنتز، كــه مهم ت

اي و طبع آن كاهش ســطح دايت روزنهكاهش ه

ـــلولي ( ــربن درون س ـــت  )iCكـ ـــي و  .)٢٥(اس ل

نيز نشان دادند كــه در گيــاه ذرت  )٣٥(همكاران 

در سطح مزرعه سرعت فتوسنتز در تنش رطوبتي 

اي است و در ايــن بشدت وابسته به هدايت روزنه

موجـــب كـــاهش ســـرعت  iCهش شـــرايط كـــا

نشــان  )١٥(دراك و همكــاران شــود. فتوســنتز مي

  هاي گيــــاهي مختلــــف دادنــــد كــــه در گونــــه

بــه كــاهش  از يك طرف بسته شدن روزنه پاســخ

ـــفر  ـــت اتمس ـــاهش رطوب ـــا ك ـــرگ ي ـــاس ب   آم

هاي مختلف نشان داده اســت است، ولي آزمايش

اي در درجــه اول بــه پتانســيل اي روزنههكه پاسخ

ــت  ــدار رطوب ــا مق ــتند ت ــته هس ــاك وابس آب خ

ها. به عبارت ديگر ممكن اســت موجود در برگ

كه حتي برگ كــاملاً از ســطح رطــوبتي مطلــوبي 

ها مبني بــر برخوردار باشد ولي اگر پيامي از ريشه

ها بســته خواهنــد كمبود آب دريافت شود، روزنه

ايــن  شخص شده اســت كــهشد. سالها است كه م

ــــــم  ــــــيگنالي مه ــــــل س ــــــت،  ABAعام   اس

موجــود در آونــد چــوبي و   ABAو بــين مقــدار

  داري اي رابطـــه مثبـــت و معنـــيهـــدايت روزنـــه

  .)١٥(وجود دارد 

  

  اي عوامل غير روزنه

هايي بســته شــدن روزنــهاكثر محققين  اگر چه

انــد را ي قــرار گرفتهرطــوبتكــه در معــرض تــنش 

عامل اصــلي كــاهش ظرفيــت فتوســنتزي گياهــان 

ـــرنج  )٣٥(لـــي و همكـــاران  داننـــد امـــا،مي در ب

مشــاهده كردنــد كــه در شــرايط تــنش رطــوبتي، 

اي عامــل اصــلي در كــاهش همواره عوامل روزنه

ـين  فتوســنتز نيســتند و گــاهي ــعيفي بـ ــه ض رابط

اي وجود دارد كــه نشــان فتوسنتز و هدايت روزنه

اي داد كاهش فتوسنتز بواســطه عوامــل غيرروزنــه

هاي آنها نشــان داد كــه اعمال است. نتايج بررسي

ــي مي ــدايت مزوفيل ــل ه ــالقوه عام ــد بطــور ب توان

ر تنظيم فتوسنتز گيــاه بــرنج در شــرايط تري دمهم

ــه ــا هــدايت روزن ــنش رطــوبتي در مقايســه ب اي ت

باشــد. در ايــن شــرايط كــاهش هــدايت مزوفيلــي 

اي درصد) در مقايسه با هــدايت روزنــه ٨٩تا  ٦٦(

درصــد) بيشــتر بــود و رابطــه مثبــت و  ٥٨تــا  ٥٠(

ــي ــرعت فتوســنتز و 2R=%٩٩داري (معن ــين س ) ب

شــد كــه نشــان دهنــده هــدايت مزوفيلــي مشــاهده 

نقش غالب هدايت مزوفيلــي در كــاهش ســرعت 

. ارتــك و كــارا )٢٥(فتوسنتز در اين شرايط بــود 

گزارش دادند وقتــي گيــاه ذرت شــيرين در  )١٩(

تــنش شــديد رطــوبتي قــرار گرفــت، بعــد از رفــع 

هاي خــود را فتوسنتز برگتنش رطوبتي نتوانست 

به اندازه قبل از اعمــال تــنش خشــكي برســاند. بــا 

توجه به شــواهد موجــود آنهــا اعــلام كردنــد كــه 
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ســرعت فتوســنتزي پــايين در ايــن شــرايط عمــدتاً 

ــه ــأثير عوامــل غيرروزن اي اســت. ديگــر تحــت ت

ها هــم نشــان دادنــد كــه كــاهش ســرعت بررســي

اســت فتوسنتز در طول دوره تنش رطوبتي ممكن 

اي بــه خــاطر صــرف نظــر از تــأثير عوامــل روزنــه

، جلـــوگيري از )٢٨(كـــاهش فعاليـــت رابيســـكو 

ــوي واكنش ــا كــاهش محت هــاي فتوشــيميايي و ي

. ســؤال اينجــا اســت كــه ايــن )٤٠(كلروفيل باشد 

اي كدامنــد؟ كــاهش غلظــت عوامــل غيــر روزنــه

تواند به عنوان يك كلروفيل در تنش رطوبتي مي

اي به حســاب آيــد. عامل محدود كننده غيرروزنه

ــوبتي  ــنش رط ــه ت ــت ك ــت اس ــواهدي در دس ش

شــود هــا ميموجب كاهش ميزان كلروفيــل برگ

. بــــه هــــر حــــال بعضــــي از )٣٥و  ٣٤، ٢٨، ١٩(

تحقيقات ديگر چنــين كاهشــي در شــرايط تــنش 

ها . بررســـي)٣٧و  ١٨(كنـــد رطــوبتي تأييـــد نمي

نشان داد كه تنش خشكي كوتــاه مــدت در يــك 

ــف  ــدم باعــث پژمردگــي معمــولي، توق ــم گن رق

شد،  a/bكامل فتوسنتز و افزايش نسبت كلروفيل 

كلروفيــل كــل بــرگ نداشــت.  اما اثــري بــر روي

ــدت  ــه م ــدم ب ــم گن ــن رق ــه اي ــاني ك ــيكن زم ل

تري در تـــنش خشـــكي قـــرار گرفـــت، طـــولاني

داري كــاهش محتوي كلروفيل آن به طــور معنــي

يافت. اين نتايج نشان داد كه يك حداقل شــدت 

يا مدت دوره تنش لازم است تا كلروفيل بــرگ، 

ــرد  . )٤٧(تحــت تــاثير تــنش خشــكي قــرار گي

نشان دادند كه در طــول  )١٣(ديناكار و همكاران 

هــاي جــوان و فعــال از دوره پســابيدگي در برگ

 Xerophyta scabridaنظر فتوســنتزي در گيــاه 

.L  2، اسيميلاســيونCO فعاليــت تيلاكوئيــدها و ،

هــاي كلروفيــل و تــنفس كــاهش يافتــه و مولكول

  كنند. ه تجزيه ميكارتنوئيدها شروع ب

ها نشان داده است كه تــنش برخي از پژوهش

ـــر هـــم زدن واكنش ـــق ب هـــاي رطـــوبتي از طري

ــاهش  ــير فتوســنتزي موجــب ك ــيميايي مس بيوش

. بطور مثــال )١٣و  ٨، ٤(شوند سرعت فتوسنتز مي

نشــان دادنــد كــه در تــنش  )٨(بوريل و همكاران 

شديد رطوبتي، كــاهش ظرفيــت فتوســنتزي گيــاه 

تواند ناشــي از كــاهش ظرفيــت تثبيــت كــربن مي

ها به دليل تقليل تعــداد تيلاكوئيــدها كلروپلاست

مطالعات مؤيــد ايــن نكتــه اســت باشد. تعدادي از 

شديداً به تنش رطــوبتي حســاس  IIكه فتوسيستم 

كـــردن  اســـت و تـــنش رطـــوبتي از طريـــق وارد

خسارت به كمپلكس آزاد كننده اكسيژن در اين 

ـــا مركـــز واكـــنش ٢١و  ٢٠، ٨فتوسيســـتم ( ) و ي

موجب كاهش ســرعت فتوســنتز  )٣( IIفتوسيستم 

گردد.  هر چند گزارش هايي نيــز وجــود دارد مي

مقــدار كمــي از كــاهش تثبيــت  دهدكه نشان مي

2CO هــاي مــؤثر مربوط به كــاهش فعاليــت آنزيم

  .)٢٧(در  چرخه كالوين است 

  
 اي موقت و انتقال مجدد آنها تركيبات ذخيره

  در اكثــر منــاطق كشــت گنــدم مخصوصــاً در

اي، مرحله پرشدن دانــه عمومــاً بــا مديترانه نواحي

چندين نوع مختلف تنش زنده و غيرزنده مواجــه 

شــــود. پرشــــدن دانــــه معمــــولاً در منــــاطق مي

گيــرد كــه دمــا و اي زمــاني صــورت ميمديترانــه

. حتــي در )٦(افزايش است تنش خشكي در حال 
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هاي شرايط مناســب آب و هــوايي، فتواســيميلات

ها جاري ممكن اســت بــراي پرشــدن طبيعــي دانــه

كافي نباشند. نشان داده شده است كــه در مرحلــه 

پرشدن دانه گندم در شرايط عدم تــنش خشــكي، 

ها از تنفس كانوپي و تجمع مواد خشــك در دانــه

ــرين مســيرهاي مصــرفي فتواســيميلاتمهم هاي ت

باشــند كــه مجمــوع ها ميشده توسط برگ توليد

نياز آنهــا از ميــزان مــواد فتوســنتزي جــاري بيشــتر 

. در ايــن شــرايط ذخــاير  موجــود در )٤٤(اســت 

ساقه براي تكميل اين نيازهــا مــورد اســتفاده قــرار 

گيـــرد. نتـــايج حاصـــله از آزمايشـــات نشـــان مي

دهد كه اعمــال تــنش رطــوبتي در طــول دوره مي

توانــد پيــري را در گيــاه م ميپرشدن دانه در گنــد

ــاران  ــان و همك ــد. فابي ــريع كن ــاهده  )٢٠(تس مش

كردند كه تنش خشــكي در مرحلــه پرشــدن دانــه 

ــه ــدن دان ــاهش دوره پرش ــث ك ــدم، باع   ها ازگن

شود، ولــي در طــول همــين روز مي ٣١روز به  ٤١

دوره كوتاه شــده، ســرعت پرشــدن دانــه و انتقــال 

ها نيــز ها بــه دانــهاي ســاقهمجدد تركيبــات ذخيــره

 رسد كه به وسيله كنتــرليابد. بنظر ميافزايش مي

رطوبت خاك در طول دوره پرشــدن دانــه گنــدم 

تــوان بــا تحريــك پيــري گيــاه، انتقــال مجــدد مي

هــا را ها و غــلاف برگاي ســاقهتركيبات ذخيــره

در  )٦٦(. يانـــگ و همكـــاران )٣٩(افـــزايش داد 

ــنش  ــدم در ت ــر روي دو رقــم گن نتيجــه مطالعــه ب

افشاني مشــاهده كردنــد كــه خشكي پس از گرده

اگر تنش خشكي در اين شرايط به خوبي كنتــرل 

اي كه گياه در طول شــب بتوانــد بــه شود به گونه

اندازه كافي آب جذب نموده و فتوســنتز چنــدان 

تحت تأثير قرار نگيرد، تنش رطوبتي باعــث القــاء 

در كل گياه و افزايش ميــزان انتقــال مجــدد پيري 

شده و در نهايت منجر به افزايش سرعت پرشــدن 

ها مي گردد. كاهش سرعت فتوسنتز و مقدار دانه

هــاي پــرچم در ايــن شــرايط بــا كلروفيل در برگ

هاي غيـــر ســـاختاري در كـــاهش كربوهيـــدرات

هــا همــراه بــود كــه نشــان ها و غــلاف برگســاقه

ـــرمي ـــك پي ـــا تحري ـــد ب ـــدد ده ـــال مج ي انتق

هاي غيرســـــاختاري تحريـــــك كربوهيـــــدرات

دهنــد كــه در شود. نتــايج تحقيقــات نشــان ميمي

هاي مقــاوم بــه ورس اگــر تــنش رطــوبتي ژنوتيپ

ـــدوداً ـــه ح ـــدن دان ـــاز پرش ـــدم در ف ـــراي گن   ب

ـــــرنج  - ٠٨/٠ ـــــراي ب ـــــكال و ب  - ٠٥/٠مگاپاس

مگاپاسكال باشد، به نوعي كه گياه در طول شــب 

ــت از دســت ــد رطوب ــد،  بتوان ــران كن ــه را جب رفت

فتوسنتز چندان محدود نخواهــد شــد. مزيــت ايــن 

چنــين رژيــم رطــوبتي در خــاك ايــن اســت كــه 

فرآيند پيري در گيــاه تحريــك شــده و منجــر بــه 

هاي ذخيــره شــده تر اسيميلاتانتقال بهتر و سريع

ــدام ــهدر ان ــه دان ــي ب ــود ها ميهاي رويش . )٦٥(ش

مشاهده نمودند كــه تــنش  )٤(اسنگ و همكاران 

آونــد آبكشــي اخــتلال  در وظايف ملايم رطوبتي

ها از طريــق كند و انتقــال فتواســيميلاتايجاد نمي

ها تحت تــأثير قــرار آوندها كمتر از فتوسنتز برگ

اي كـــه دانـــه بـــه تجمـــع مـــواد گيـــرد. دورهمي

تواند بوسيله آونــدي كــه پردازد، مياي ميذخيره

است تحت تأثير قرار گيرد. مستقيماً به آن متصل 

تر دانه، زمــاني كــه شــرايط محيطــي پرشدن سريع

ــت،  ــده اس ــنش خشــكي) محــدود كنن (اعمــال ت
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ــرايط  ــن ش ــرا در اي ــت. زي ــؤثرتر اس ــدتر و م مفي

همانند آنچه كــه در مــورد گياهــان بــا ســبز مــاني 

دهد، ممكن است آونــدهاي متصــل بيشتر رخ مي

توســنتزي هــاي فشده به دانه زودتر از آنكــه بافت

فعاليت خود را از دســت بدهنــد غيرفعــال شــده و 

ــــي در  ــــف شــــود. حت ــــه را متوق ــــدن دان پرش

هاي مقــاوم بــه ورس يــا هيبريــدهايي كــه ژنوتيپ

كننــد، غالبــاً بافــت ســبز خــود را بيشــتر حفــظ مي

هايي كه علاوه بــر فتوســنتز جــاري بــه انتقــال دانه

ــره ــات ذخي ــه مجــدد تركيب ــراي پرشــدن دان اي ب

هايي اند، وزن بيشــتري نســبت بــه دانــهدهوابسته بو

ــه فتوســنتز جــاري برگ هــا در مــدت كــه تنهــا ب

اي . درجــه)٦٦(اند اند، داشــتهطولاني وابسته بوده

از خشكي كه در گندم پــس از گلــدهي موجــب 

شــد، ديد (غيــر قابــل برگشــت) ميپژمردگــي شــ

داري كــاهش انتقال مواد را به مخزن به طور معني

ــد مي ــه )٥٠(ده ــد ك ــان دادن ــين نش ــا همچن . آنه

فرآيند انتقال مواد به دانه و تبديل آنها بــه نشاســته 

هــاي خشــكي كوتــاه مــدت تــا حــدودي بــه تنش

در چنين شرايطي فتوسنتز بــه شــدت مقاوم بودند. 

تحت تأثير اين نوع تــنش خشــكي قــرار گرفتــه و 

گــردد. نهايتاً منجر به محــدوديت شــديد منبــع مي

علاوه بر كنترل ميزان رطوبت خاك براي تسريع 

هاي در حــال رشــد، ها به دانــهانتقال فتواسيميلات

بايست بايد دقت نمــود كــه تــنش رطــوبتي در مي

ــد ــاز اول رش ــول ف ــلولي) رخ  ط ــيم س ــه (تقس دان

ندهد. نشان داده شده است كه در مرحلــه تقســيم 

هاي گندم و بــرنج بــه شــدت بــه سلولي رشد دانه

. به طــور مثــال )٦٥(رطوبت خاك حساس هستند 

نشــان دادنــد كــه اگــر تــنش  )١٩(اركات و كــارا 

افشاني رخ دهد، شديد رطوبتي دقيقاً بعد از گرده

هاي در تواند باعث كاهش تعــداد دانــهشديداً مي

حال رشــد ذرت شــود. نتــايج تحقيقــات يانــگ و 

بــر روي ارقــام مختلــف گنــدم در  )٦٦(همكاران 

افشــاني نشــان داد كــه تنش خشكي پــس از گرده

رغم كاهش فتوسنتز ناشي از تــنش خشــكي علــي

ها افزايش انتقال مجدد موجب كــاهش وزن دانــه

ــال كــه نشــان شــود،مي ــودن انتق دهنده ناكــافي ب

ها نســبت بــه شــرايط مجدد براي حفــظ وزن دانــه

ايــن پديــده بــه عدم تنش است. با اين حال بــروز 

  گيرد. هر حال جلوي افت شديد عملكرد را مي

توانــد بــر تــنش رطــوبتي پــس از گلــدهي مي

نحوه تسهيم بيوشيميايي مواد فتوسنتزي بين منــابع 

مختلف گياه نيز تاثير بگــذارد. محققــين مختلــف 

در شــرايط عــادي ســهم ذخــاير ســاقه در پرشــدن 

انــد درصــد بــرآورد كرده ٣٠تا  ٢٠دانه را حدوداً 

بــه ترتيــب  )٦(و بلــوم  )٢(. آبلــدو )٦٠و  ٥٧، ٣٤(

در بررســي بــر روي ارقــام مختلــف جــو و گنــدم 

مشـــاهده كردنـــد كـــه در حـــالتي كـــه ظرفيـــت 

فتوسنتزي گياه بوسيله تنش رطوبتي يا گرمــا بعــد 

ــهاز گلــدهي كــاهش پيــدا مي ــد، پرشــدن دان  كن

شــود. آنهــا وابسته به انتقال مجدد ذخاير ســاقه مي

گيري ميـــزان مشـــاركت ايـــن ذخـــاير در شـــكل

درصــد  ٦٦تــا  ٢٢عملكرد دانه را در ايــن شــرايط 

ــعيدي و  ــد. س ــزارش كردن ــه گ ــك دان وزن خش

نيز در شرايط تــنش خشــكي پــس  )٥٠(همكاران 

در ارقــام مختلــف گنــدم مشــاهده  افشانياز گرده

كردند كه ذخاير كربنــي و نيتروژنــي كــه قبــل از 
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اند بـــا ها اندوختـــه شـــدهافشـــاني در ســـاقهگرده

ــنش  ــه شــرايط عــدم ت ســرعت بيشــتري نســبت ب

شــوند، هاي در حال رشد منتقل ميخشكي به دانه

و  ٨١به نوعي كــه در زمــان رســيدگي بــه ترتيــب 

انــه را تشــكيل درصد كل كــربن و نيتــروژن د ٦٤

ـــد. امـــا مي ميـــزان  )٢٣( گلبـــادي و گلكـــاردهن

مشـــــاركت ذخـــــاير كربوهيـــــدراتي قبـــــل از 

ــكلگرده ــاني در ش ــه در افش ــرد دان گيري عملك

درصــد عملكــرد دانــه در  ١٠٠تــا  ٧٥گندم را بين 

 ٣٩تــا  ٣٧مقايسه با شرايط عدم تنش خشكي كــه 

ند. يانــگ و همكــاران درصد است، گزارش كرد

ــد كــه در ژنوتيپ )٦٦( هــاي مختلــف نشــان دادن

گندم اعمال تنش رطوبتي ملايم و سخت پــس از 

تــا  ٨٨درصــد و  ٨٠تــا  ٧٣افشاني به ترتيــب گرده

يي درصـــــد موجـــــب تســـــهيم بيوشـــــيميا ٩٢

هــاي پــرچم هاي ساخته شــده برگكربوهيدرات

ها شده است، ليكن در شــرايط عــادي ايــن به دانه

دهــد بــود، كــه نشــان مي درصد ٦٠ مقدار حدوداً

ـــــهم  ـــــزايش س ـــــث اف ـــــكي باع ـــــنش خش ت

ها در مقايســه هاي منتقل شده به دانهكربوهيدرات

شود. تنــوعي كــه با ساقه و ساير منابع احتمالي مي

شــود، احتمــالاً ن مختلف ديده ميدر نتايج محققي

به علــت تفــاوت در شــدت و زمــان اعمــال تــنش 

گيري خشكي و روش مورد استفاده بــراي انــدازه

گيري عملكــرد دانــه سهم انتقال مجــدد در شــكل

ها كاهش وزن خشــك باشد. در اغلب بررسيمي

اندام رويشي در زمان رســيدگي نســبت بــه زمــان 

گيــرد، قــرار مي افشاني مبنــاي انتقــال مجــددگرده

ـــن  ـــاهش وزن در اي ـــداري از ك ـــه مق در حاليك

شرايط به علت تنفس مي باشد. همچنين از نقــش 

ها كه ممكــن اســت بــه عنــوان منــابع ثانويــه ريشه

ــه ــراي دان ــنتزي ب ــواد فتوس ــز م ــد ني ــل كنن ها عم

هايي كه در اثر پيــري شود و برگپوشي ميچشم

در ممكن است از گياه جدا شده باشند نيز اغلــب 

  شوند. ها لحاظ نميگيرياندازه

ــاران  ــدايي و همك ــي  )١٧(اه ــه بررس در نتيج

انتقال مجدد ارقام مختلف گندم در شرايط تــنش 

و كنترل رطوبتي گزارش دادند كــه در گنــدم دو 

مؤلفــــه مهــــم در ميـــــزان مشــــاركت منـــــابع 

گيري عملكــرد اي در شــكلكربوهيدراتي ذخيره

ــ ــت دارن ــه اهمي ــهدان ــن مؤلف ــد از:د، اي   ها عبارتن

ها ها در ســاقهسازي اســيميلات) توانايي ذخيره٢(

) كارايي انتقال مجدد مواد ذخيره شده ســاقه ٢و (

ــه ــه دان ــدراتب ــع كربوهي ــيل تجم ها در ها. پتانس

هاي مختلف ســاقه گنــدم و انتقــال مجــدد قسمت

آنها به طول و وزن مخصوص آنها بســتگي دارد. 

ــزايش طــول و ــا اف ــوص بخش ب ــاي وزن مخص ه

هــا نيــز افــزايش مختلــف ســاقه ميــزان ذخــاير آن

ــد مي ــر)٦٧(ياب ــاران  . از نظ ــدايي و همك  )١٧(اه

گيري عملكــرد ساقه يكي از اجزاء مهم در شــكل

 Rht1هــاي باشد. در حاليكــه ژندانه در گندم مي

درصد طول ســاقه را  ٢١در گندم حدوداً  Rht2و 

و  ٣٥دهند اما به ترتيب ذخاير ســاقه را كاهش مي

 ديستلفلد و همكاران .)٩(كنند درصد كم مي ٣٩

مشاهده كردنــد كــه در ارقــام مختلــف جــو  )١٤(

گيري عملكــرد دانــه سهم ذخاير ساقه براي شكل

امــا  ،بــوده اســتدر ارقام پابلند بيشــتر از پاكوتــاه 

دار نبــوده، كــه ميزان عملكرد دانــه در آنهــا معنــي

 هاي محلول در گندمساخت و انتقال مجدد كربوهيدرات
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ــان مي ــاري نش ــنتز ج ــد در فتوس ــام پابلن ــد ارق ده

كننــد. اهــدايي تر از ارقام پاكوتاه عمل ميضعيف

با مطالعه روي ژنوتيــپ ژنوتيــپ  )١٧(و همكاران 

مختلف گندم دريافتند كه يــك رابطــه غيرخطــي 

و عملكرد دانه وجــود دارد. آنهــا  بين ارتفاع گياه

 ٨٠اعلام داشتند در اين شرايط بهينه ارتفــاع بوتــه 

متر بــوده اســت. اســنت و همكــاران سانتي ١٠٠تا 

هــاي مختلــف گنــدم نيــز در بررســي ژنوتيپ )٤(

كه بهينه ارتفاع گيــاه بــراي جــذب نــور، دريافتند 

تبــادلات گــازي، عملكــرد زيســت تــوده و دانــه 

متر اســت. بنــابراين بــه نظــر سانتي ٩٠تا ٨٠حدوداً 

هاي اصـــلاحي جهـــت رســـد كـــه در برنامـــهمي

هــاي گنــدم بايــد بهينــه افــزايش عملكــرد ژنوتيپ

ارتفـــاع بوتـــه و تـــوازن در تســـهيم بيوشـــيميايي 

هــاي پــاييني و بــالايي نگرهها بــه ميافتواســيميلات

هاي مختلــف ســاقه بوته و وزن مخصوص قسمت

  اصلي مد نظر قرار گيرند.

هــاي هــاي مختلــف در مــورد ژنوتيپگزارش

اند كه ميــزان قنــد تجمــع مختلف گندم نشان داده

يافته در ميانگره ماقبل آخر بيشتر از ميانگره آخــر 

ـــنش )٤٤و  ٢٦، ١٧(اســـت  . در بررســـي اثـــر ت

اي هرطــوبتي روي انتقــال مجــدد تركيبــات ذخيــر

ساقه گنــدم گــزارش دادنــد كــه عــلاوه بــر بيشــتر 

بودن محتوي قند تجمــع يافتــه در ميــانگره ماقبــل 

آخر نسبت به ميانگره آخر، مقــدار كربوهيــدرات 

ها بيشــتر منتقل شده از ميانگره ماقبل آخر بــه دانــه

ــانگره  از مقــدار ــدرات منتقــل شــده از مي كربوهي

ها است، ليكن رونــد تغييــرات هــر دو آخر به دانه

يكسان گزارش شده اســت. تفــاوت موجــود بــين 

ها تــا حــدي قابــل انتظــار اســت چــون اين ميانگره

ميانگره آخر تا بعد از گلدهي و زمــاني كــه رشــد 

آن كامل نشده است كربوهيدراتي در آن ذخيــره 

ن مقدار ذخاير كربوهيــدراتي آن شود. بنابراينمي

. همچنــين )٤(كمتر از ميانگره ماقبــل آخــر اســت 

هماننــد داي و همكــاران  )٦٦(يانگ و همكــاران 

ــده در  )١٢( ــره ش ــول ذخي ــد محل ــزان قن ــين مي ب

ف ســاقه و ميــزان قنــد محلــول هاي مختلــقســمت

دار هــا همبســتگي معنــيمنتقل شده از اين ميانگره

ــن خصوصــيت مي ــد. اي ــه بدســت آوردن ــد ب توان

عنــوان يــك شـــاخص مناســب بــراي انتخـــاب 

هــا بــا عملكــرد باثبــات بــالاتر در شــرايط ژنوتيپ

ــدايي و همكــاران اســترس زا محســوب شــود. اه

ــنش خ )١٧( ــه ت ــد ك ــور نشــان دادن ــه ط ــكي ب ش

ــط  ــاقه را  ٢٣متوس ــل س ــك ك ــد وزن خش درص

كاهش داد. در ميان اجزاء مختلف ســاقه ميــانگره 

درصــد و  ٢٧درصد ، ميانگره ماقبل آخر  ٢٨آخر 

درصــد كــاهش وزن  ١٩ها مجموعاً ديگر ميانگره

نشان دادند و اعمال تنش خشكي در مرحله رشــد 

  دانــه كــارايي انتقــال مجــدد را در ميــانگره آخــر

ــر  ٦٥ ــل آخ ــانگره ماقب ــد، مي ــد و  ١١درص درص

  درصد افزايش داد. ٥هاي پاييني ميانگره

بــا بررســي  )٥١(براگادو و همكاران  - سانچز 

نحوه تجمــع قنــدهاي محلــول ســاقه ارقــام گنــدم 

مشاهده كردند كه افزايش تجمع قندهاي محلــول 

در آب، در ســاقه گنــدم تـــا هفــت روز بعـــد از 

افشاني به خاطر افزايش غلظــت هگزوزهــا و گرده

ها از هفت روز بعد ساكارز است و سنتز فروكتان

ــروع مياز گرده ــاني ش ــهافش ــوعي ك ــه ن ــود ب   ش

 ١٣٩٤، سال ٢، شماره ٤جلد  ”هاي تحقيقاتي در گياهان زراعي و باغيترويجي يافته -نشريه علمي”
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ـــد از گردهر ١٨ ـــبوز بع ـــرم افشـــاني غال ترين ف

هاي محلـــول در آب موجـــود در كربوهيـــدارت

ها هستند. يانــگ و همكــاران ساقه همان فروكتان

داري بــين ســرعت همبستگي مثبت و معنــي )٦٦(

فعاليت آنــزيم ســاكارز فروكتوزيــل ترانســفراز و 

غلظت ساكارز بدست آوردند و معتقد بودند كــه 

دار تنهــا بــه ايــن دليــل عمــل اين همبستگي معنــي

كـــردن ســـاكارز بـــه عنـــوان سوبســـترا در ســـنتز 

ــر فروكتان هــا نيســت و ممكــن اســت ســاكارز اث

ــدگي روي فعالتنظيم ــزيم داشــته كنن ــن آن ــت اي ي

باشد. القاء فعاليت ساكارز فروكتوزيل ترانســفراز 

نيــز مشــاهده  )٢٢(بوســيله ســاكارز در گيــاه جــو 

شده اســت. گــزارش شــده اســت كــه همبســتگي 

ــت ســاكارز  ــاكارز و فعالي ــين غلظــت س ــي ب مثبت

هاي گنــدم وجــود فروكتوزيل ترانســفراز در دانــه

   .)٤١(دارد 

افشــاني، بــر مقدار تنش رطوبتي پــس از گرده

ــدرات ــزان و زمــان انتقــال مجــدد كربوهي هاي مي

گــذارد. در غيرساختاري از ساقه به دانــه تــأثير مي

هاي گندم مشاهده شده است كه با آغــاز ژنوتيپ

افشـــاني و قبـــل از تـــنش خشـــكي پـــس از گرده

هــاي موجــود در تحريك انتقال مجــدد، فروكتان

اي فروكتوز تبديل شــده و غلظــت ساقه به واحده

. ســراگو و )٢٠(رود ها بــالا مــيفروكتوز در ساقه

نيز گزارش دادنــد كــه در مراحــل  )٥٤(همكاران 

ــنش خشــكي پــس از گرده ــه القــاء ت افشــاني اولي

ــزايش  ــدم اف ــاقه گن ــزوز س ــدهاي هگ ــت قن غلظ

ز يابد. افزايش غلظت قندهاي هگــزوز ناشــي امي

هــاي گيــاه هــا در غــلاف برگهيدروليز فروكتان

فستوكا در مراحل اوليه القاء تنش خشكي توســط 

نيــز گــزارش شــده اســت.  )٤٤(مفاند و همكاران 

ديده شــد كــه  )٢١(در بررسي فاروق و همكاران 

ــت فروكتان ــاهش غلظ ــر و ك ــانگره آخ ــاي مي ه

گنــدم در مراحــل اوليــه  ميانگره ماقبل آخر ســاقه

هــاي تنش رطوبتي همراه با افزايش فعاليــت آنزيم

فروكتان اگزوهيــدرولاز و اينورتــاز اســت. نتــايج 

 بــراينيــز نشــان كــه  )٦٣(بررسي ژو و همكــاران 

و در نهايــت انتقــال آنهــا ها شروع تجزيه فروكتان

هاي در حال رشد گندم در شــرايط اعمــال به دانه

تنش رطوبتي به افزايش فعاليــت آنــزيم فروكتــان 

. لــي و همكــاران )١٢(اگزوهيــدرولاز نيــاز اســت 

ــاهده )٣٤( ــين مش ــز چن ــزيم ني ــورد آن اي را در م

هــاي لوبيــا نيــز اينورتاز گزارش كردنــد. در برگ

ديده شد كه در مراحل اوليه اعمال تنش خشــكي 

كنــد و بــا فعاليت آنزيم اينورتاز افــزايش پيــدا مي

ادامه پيدا كردن رونــد تــنش خشــكي فعاليــت آن 

. مشاهده است كــه فروكتــوز )٣٢(يابد كاهش مي

تجمع يافته در ساقه ابتــدا بوســيله آنــزيم ســاكارز 

فسفات سنتاز به ساكارز تبديل شده و در ادامه بــه 

  .)٣٧(شود هاي گندم منتقل ميدانه

  
ها در سطوح منبــع و مخــزن در تجمع متابوليت

  شرايط تنش خشكي

ــرايط تنش ــا ش ــه ب ــراي مقابل ــان ب ــاي گياه ه

محيطي از جمله تنش خشــكي چنــدين مكانيســم 

ـــار مي ـــه ك ـــن عمـــده را ب ـــه اي ـــد. از جمل گيرن

تــوان بــه كــاهش هــدر رفــت آب ها ميمكانيســم

اي، افــزايش جــذب بوسيله كاهش هدايت روزنــه

 ول در گندمهاي محلساخت و انتقال مجدد كربوهيدرات
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ــع ــيله توس ــهآب بوس ــع ه ريش ــي و تجم هاي عمق

ــرد  ــات اســمزي متفــاوت اشــاره ك . )٤١(تركيب

تركيبات اسمزي كه در شرايط تنش خشــكي در 

كننــد شــامل، دا ميهاي گيــاهي تجمــع پيــســلول

آمينو اسيدها (مثل: پرولين و گلوتامــات) و قنــدها 

ـــوربيتول و تري ـــانيتول، س ـــاكارز، م ـــالوز) (س ه

. ايــن تركيبــات نقــش محــوري در )٣٩(باشند مي

ها و غيرفعال شــدن جلوگيري از خسارت به غشاء

ــر هــا در پتانســيلآنزيم ــايين محــيط ب ــي پ هاي آب

. در ارتباط با علت تجمــع امــلاح )٤(عهده دارند 

هــاي سازگار در شــرايط تــنش رطــوبتي در بخش

معتقد است كــه  )٦(مختلف گياهان كامل و بلوم 

نوع تركيب مــورد نظــر تجمــع آنهــا از  با توجه به

پذير است. بــه طــور مثــال، هاي مختلف امكانراه

ها در پاسخ به تنش رطوبتي تجمع قندها در برگ

هــا بــه مخــازن نتيجــه انتقــال كمتــر قنــدها از برگ

جاري گياه، مصرف كمتر آنهــا بــه دليــل كــاهش 

سرعت رشد و ديگر تغييرات مانند تجزيه نشاسته 

  هاست.موجود در برگ

  

  قندهاي محلول

تجمع قندهاي محلول مانند گلوكز، فروكتــوز 

و ســـاكارز بـــا تحمـــل بـــه خشـــكي درگياهـــان 

. مفانــد و همكــاران )٢٢(دار دارد همبستگي معني

ــاً  )٤٤( ــول مخصوص ــدهاي محل ــه قن ــد ك معتقدن

هــاي هاي گــرده و در بافتساكارز در بذور، دانه

يابنــد. رويشي مقاوم به تــنش خشــكي، تجمــع مي

براي مثال بررســي اثــر تــنش رطــوبتي بــر غلظــت 

قندهاي محلــول در ســاقه، بــرگ و خوشــه ارقــام 

مختلف گندم در مراحل مختلف رشد، نشــان داد 

ــتري  ــدار بيش ــكي مق ــه خش ــل ب ــام متحم كــه ارق

ــاقه ــوز در س ــوكز و فروكت ــره گل ــود ذخي هاي خ

هــاي كننــد. غلظــت گلــوكز در ســاقه و برگمي

ارقام متحمل به خشكي در مراحل اوليــه رشــد تــا 

افشاني بيشترين مقدار بــوده، ولــي در قبل از گرده

افشــاني، غلظــت ايــن قنــد در مراحل بعــد از گرده

ارقام حســاس بــه مراتــب بيشــتر از ها و ساقه برگ

ارقام متحمل بوده است. گزارش شــده اســت كــه 

ارقام متحمــل، ســاكارز بيشــتري در خوشــه خــود 

دهند لــيكن مقــدار ســاكارز موجــود در تجمع مي

ساقه ارقام متحمل بعد از گلدهي كاهش بيشــتري 

نشان داد. در بسياري از گياهان هنگام بروز تــنش 

ــدراترطــوبتي، متابوليســم كربو ــه ســمت هي ها ب

ــــه  ــــدها از جمل ــــر قن ــــاكارز و ديگ ــــد س   تولي

يابــد گلوكز، فروكتوز و قندهاي الكلــي تغييــر مي

. افزايش غلظــت قنــد الكلــي گلايســرول در )٦٧(

 تنش رطوبتي نيــز توســط كولشرســتا و همكــاران

ــه ) ٣١( ــد ك ــاهده كردن ــا مش ــد. آنه ــزارش ش گ

فســـــفات  - ٣- فعاليـــــت آنـــــزيم گلايســـــرول 

اولين مرحله از بيوســنتز ايــن قنــد  دهيدروژناز كه

ــد، افــزايش ميرا كاتــاليز مي ــه اعتقــاد كن ــد. ب ياب

برخي اين قند نقــش مهمــي در حفاظــت غشــاء و 

  .  )١٨(ها در مواجهه با تنش خشكي دارد پروتئين

گزارش شده است كه افزايش تجمع قنــدهاي 

هــاي گيــاهي محلــول خصوصــاً ســاكارز در بافت

هاي تحمــل گونــه تحت شرايط تنش خشــكي بــا

. )٥٧(مختلـــف گيـــاهي همبســـتگي مثبـــت دارد 

نيــز در بررســي گياهــان  )٥٩(ويتاكر و همكــاران 
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ــريس  ــكي و اشــرف و ه ــه خش در  )٣(متحمــل ب

بررسي ارقام متحمل به خشكي گندم نشان دادنــد 

هاي آنها در پاسخ بــه كه غلظت ساكارز در برگ

تنش خشكي نســبت بــه ارقــام حســاس بــه شــدت 

يابد. قنــدها در ايــن شــرايط بــه عنــوان افزايش مي

محافظ اسمزي و پايداركننده غشاء ســلولي عمــل 

ـــد مي در بررســـي گياهـــان بازگشـــت . )٤٣(كنن

هـــاي خشـــكي شـــديد (گياهـــان كننـــده از تنش

، مشــاهده (Resurrection plants)رســتاخيزي) 

شده است كه غلظت ساكارز در پاســخ بــه تــنش 

خشــكي در ايــن گياهــان بيشــتر از هــر نــوع قنــد 

كه نشــان دهنــده اهميــت يابد ديگري افزايش مي

ســـاكارز در تحمـــل بـــه تـــنش رطـــوبتي شـــديد 

باشد. در اين شرايط ساكارز به عنوان محــافظ مي

هاي ســلولي و حفــظ اسمزي، پايدار كننده غشــاء

. )٣٧و  ٣٢، ٣١(كنــد كننده ترگر سلول عمــل مي

هــاي لهاي ســلولي جــاي مولكوساكارز در غشاء

آب را گرفتـــه و جلـــوي از هـــم گسســـته شـــدن 

، امـــا هـــاو و )٣٥(گيـــرد ســـاختمان غشـــاء را مي

معتقــد بودنــد كــه نقــش قنــدهاي  )٢٧(همكــاران 

ــامين  ــوز بيشــتر ت ــد گلــوكز و فروكت محلــول مانن

سوبستراي مــورد نيــاز جهــت زنجيــره تنفســي در 

ــع  ــزايش تجم ــت. اف ــكي اس ــنش خش ــرايط ت ش

هــاي گنــدم در شــرايط قندهاي محلــول در برگ

اعمال تنش رطــوبتي توســط اســنگ و همكــاران 

گزارش شد. آنها اعلام كردنــد كــه قنــدهاي  )٤(

محلــول در ايــن شــرايط نقــش كليــدي در تنظــيم 

داري ها بر عهده دارند. رابطه معنــياسمزي برگ

بـــين تغييـــرات غلظـــت گلـــوكز و فروكتـــوز در 

شرايط تنش رطــوبتي بــا مقاومــت بــه خشــكي در 

ارقــام مختلــف گنــدم بدســت نيامــده اســت، امــا 

داري بــين غلظــت و يتغييرات ساكارز رابطه معنــ

. در همين )٥٤(تحمل به خشكي ديده شده است 

در ارقــــام  )٥٠(ارتبــــاط ســــعيدي و همكــــاران 

كه غلظت ســاكارز مختلف گندم مشاهده كردند 

خصوصــاً در ارقــام متحمــل بــه تــنش خشــكي بــه 

يابــد و گلــوكز فقــط داري افــزايش ميطور معني

هاي گندم، نقش بيشــتر در مراحل اوليه رشد بوته

ــكي داشــته  ــنش خش ــه ت از ســاكارز در تحمــل ب

است. ميزان مشاركت قندهاي محلــول در تنظــيم 

 )٤٤(هــا توســط مفانــد و همكــاران اســمزي برگ

شد، آنها نشان دادند كــه غلظــت قنــدهاي  بررسي

ــول در برگ ــود در محل ــف نخ ــام مختل ــاي ارق ه

يابــد. داري افزايش ميتنش رطوبتي به طور معني

آنها بعد از تعيين مقادير نسبي هــر يــك از قنــدها 

(مونــو، دي و اليگوســاكاريدها) نشــان دادنــد كــه 

ميزان مشاركت قندهاي محلول در تنظيم اسمزي 

باشــد كــه نشــان درصد مي ٣/١٧تا  ٦/٨برگ بين 

دهنــده اهميــت ايــن تركيبــات در تنظــيم اســمزي 

  .)٤٤(باشد ارقام مورد بررسي مي

هاي بــرنج، نشاســته در طــول روز در در برگ

شــود و در طــول دوره تــاريكي هــا ســنتز ميبرگ

هاي آلفــا و بتــا آمــيلاز، فســفريلاز و بوسيله آنزيم

ـــه واحـــدهاي گلـــوكز ت ـــداز ب ـــديل بتاگلوكزي ب

نشــان دادنــد  )٣٦(، لين و همكــاران )٢٩(شود مي

هاي تجزيــه كننــده نزيمهاي مختلف آكه ايزوفرم

زميني وجــود هاي ســيبها و غدهنشاسته در برگ

هــاي مختلــف دارند و احتمالاً وظيفه ايــن ايزوفرم

 هاي محلول در گندمساخت و انتقال مجدد كربوهيدرات
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ها تجزيه نشاسته در طــول دوره تــاريكي در برگ

ــه غــده هاي در حــال رشــد اســت. بــراي انتقــال ب

قنــدهاي انــد كــه بعضي از محققين گــزارش داده

هــا ديگر از جمله ساكارز و گلــوكز نيــز در برگ

كنــد. بــراي مخصوصاً در تنش رطوبتي نوسان مي

مثــال غلظــت گلــوكز قبــل از ظهــر افــزايش و در 

. آنهــا )٣١(كند اوايل غروب شروع به كاهش مي

ز زماني كــه همچنين نشان دادند كه غلظت گلوك

ها زيــاد غلظت ساكارز در تنش رطوبتي در برگ

  يابد.شود كاهش ميمي

هايي محلولي ماننــد برگ پرچم كربوهيدرات

ساكارز، گلوكز و فروكتوز بالاترين غلظت خــود 

افشــاني داشــتند، را در هفت روز اول بعد از گرده

ــر و  ــدها در ميــانگره آخ ــيكن غلظــت ايــن قن ل

ــانگره ماقبــل آخــر در ــدا كــم و در  مي روز  ١٤ابت

ــس از گرده ــود پ ــدار خ ــداكثر مق ــه ح ــاني ب افش

رسيدند و سپس كــاهش يافتنــد. كــاهش غلظــت 

تواند به دو علت باشــد، اولاً ممكــن اين قندها مي

ــه قنــدها ديگــري از جملــه  ياســت ايــن قنــدها ب

ها يا نشاسته تبديل شده باشند و دومــاً بــه فروكتان

ل يافتــه و يــا در ها انتقــاصــورت ســاكارز بــه دانــه

هاي گياهي مثل تنفس به مصرف رســيده واكنش

شده باشند. بررسي نحوه تجمــع قنــدهاي محلــول 

ــوس و  ــط دابي ــدم توس ــف گن ــام مختل ــاقه ارق س

نيــز نشــان داد كــه افــزايش تجمــع  )١٦(همكاران 

قندهاي محلول در آب در ســاقه گنــدم تــا هفــت 

افشاني به علت افــزايش قنــدهاي روز بعد از گرده

هگــزوز و ســاكارز اســت. غلظــت ايــن قنــدها در 

مراحل اوليه رشد دانه گندم در شــرايط شــاهد در 

ميانگره ماقبل آخر بيشــتر از ميــانگره آخــر اســت 

ها به مخازن قــوي بــراي ). تا قبل از اينكه دانه٣١(

هــا هاي مــازاد بــر نيــاز برگجــذب فتواســيميلات

ــد تمــامي مــواد فتوســنتزي تبــديل شــوند و ب توانن

هــا را جــذب كننــد، قســمتي از مازاد بر نياز برگ

ها ذخيــره مواد فتوسنتزي به طور موقــت در ســاقه

شود. مواد فتوسنتزي به صورت ســاكارز وارد مي

ساقه ها شده و به فرم ساكارز، گلــوكز، فروكتــوز 

. امــا بــا )٦(شــوند ها ذخيره ميو فروكتان در ساقه

روز پــس از  ١٤ها (معمــولاً شروع پــر شــدن دانــه

افشـــاني)، بـــا توجـــه بـــه كـــاهش ظرفيـــت گرده

و  ٦(هــا و افــزايش نيــاز مخــازن برگفتوســنتزي 

ها بيشـــتر از ظرفيـــت فتوســـنتزي ، نيـــاز دانـــه)٥٨

انتقال مجدد اينگونــه  ها شده و باعث شروعبرگ

هاي در قندهاي محلول به صورت ساكارز به دانه

  يابد.حال رشد شده و غلظت آنها كاهش مي

روز پــس از  ١٤معمولاً در گياه گندم از زمان 

ــروع  ــميلاته ش ــواد اس ــدد م ــال مج ــدهي انتق گل

تــوان اظهــار داشــت كــه در شــود. بنــابراين ميمي

وليــد فركتــوز افشاني گياه شروع بــه تابتداي گرده

هــا بــالاخص ميــانگره مــا كرده و آن را به ميانگره

قبل آخــر نمــوده و پــس از آغــاز مرحلــه پرشــدن 

ــه دوم شــروع  ــدم از هفت ــه كــه معمــولاً در گن دان

ــه مي ــره شــده خــود را ب شــود، فركتوزهــاي ذخي

). مكــانيزم پــر شــدن ٩( ها منتقل كــرده اســتدانه

بــر دانه در ارقام متحمل بــه تــنش خشــكي و ديــم 

پايه انتقال مجدد طراحي شده است در حالي كــه 

ارقامي كه براي شــرايط آبيــاري انتخــاب شــده و 

ــار شــاهد  ــز در تيم حــداكثر عملكــرد خــود را ني
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اند مكانيزم عمل پر شدن دانه بر پايــه انتقــال داشته

كنــد ها عمــل ميمستقيم مواد فتوســنتزي بــه دانــه

). بديهي است كــه در شــرايط تــنش خشــكي ٥٤(

عت پير شدن برگها به مراتب سريعتر از تيمــار سر

ــاري رخ مي ــام آبي ــاطر ارق ــين خ ــه هم ــد، و ب ده

ها متحمل به تنش خشكي انتقال مجدد اســميلات

   دهند.را در اولويت خود قرار مي

اي در ساقه هاي ذخيرهترين فرميكي از غالب

ها پليمرهــاي ها ميطباشند. فروكتانگندم فروكتان

هــا د. با توجــه بــه اينكــه فروكتانفروكتوزي هستن

بيشترين غلظت را در ميان قندهاي محلــول مــورد 

بررســي در ميــانگره آخــر و ميــانگره ماقبــل آخــر 

رســد در بــين قنــدهاي دارند، بنابراين بــه نظــر مي

تــرين محلــول موجــود در ســاقه، ايــن قنــد از مهم

اي قنــدهاي محلــول در ميــانگره هــاي ذخيــرهفرم

ــانگره ما ــر و مي ــر ميآخ ــل آخ ــع قب ــد. تجم باش

 ١٤ها ارقام مختلــف گنــدم تــا ها در ساقهفروكتان

افشــــاني توســــط دابيــــوس و روز بعــــد از گرده

افشــاني روز بعــد از گرده ٢١و تــا  )١٦(همكــاران 

ــاور  ــط اش ــت.  )٥٣(توس ــده اس ــزارش ش ــز گ ني

ــا كــاهش افــزايش غلظــت فروكتان هــا معمــولاً ب

غلظت گلــوكز، فروكتــوز و ســاكارز در ميــانگره 

 ).٩آخــر و ميــانگره ماقبــل آخــر همــراه بـــود (

فروكتوز و ســاكارز بــه عنــوان سوبســتراي اصــلي 

. )٦١(كننـــد هـــا عمـــل ميبـــراي ســـنتز فروكتان

ــت  ــاهش غلظ ــلي ك ــل اص ــالاً دلي ــابراين احتم بن

فروكتوز و ســاكارز از مرحلــه اول تــا مرحلــه دوم 

گيري كــــه معمــــولاً حــــداكثر غلظــــت نمونــــه

ها در ميانگره آخر و ميانگره ماقبل آخــر فروكتان

شـــود، تبـــديل شـــدن ايـــن قنـــدها بـــه ديـــده مي

  .)٥٢(باشد ها ميفروكتان

  
  هاي محلول كل كربوهيدارت

هايي اصلي بــين ارقــام ديــم بــا يكي از تفاوت

ارقام آبي گندم، اين است كه با توجه بــه شــرايط 

اند و اقليمي كــه ارقــام ديــم در آن گــزينش شــده

همواره بــا كــاهش شــديد ميــزان آب در مراحــل 

اند، ارقــام توانــايي افشاني مواجه بودهپس از گرده

ــد ــريع كربوهي ــال س ــه راتانتق ــول را ب هاي محل

ها دارنــد، درصــورتي كــه ارقــامي كــه بــراي دانــه

اند ايــن توانــايي در آنهــا شرايط آبي انتخاب شده

چندان توسعه نيافته و عمدتاً كربوهيدرات منتقــل 

). ٥٤شده به دانه تابعي از فتوســنتز جــاري اســت (

ــدات ــول بررســي نحــوه تجمــع كربوهي هاي محل

ــ ــدم توس ــف گن ــام مختل ــاقه ارق ــدز و س ط رينول

نيــز نشــان داد كــه افــزايش تجمــع  )٤٧(همكاران 

هفــت روز كربوهيدات محلول در ساقه گنــدم تــا 

ــدهاي بعــد از گرده ــزايش قن ــه علــت اف افشــاني ب

هگــزوز و ســاكارز اســت. غلظــت ايــن قنــدها در 

مراحل اوليه رشد دانه گندم در شــرايط شــاهد در 

ميانگره ماقبل آخر بيشــتر از ميــانگره آخــر اســت 

ها به مخازن قــوي بــراي . تا قبل از اينكه دانه)٦١(

هــا هاي مــازاد بــر نيــاز برگجــذب فتواســيميلات

ــد تمــامي مــواد فتوســنتزي  تبــديل شــوند و بتوانن

هــا را جــذب كننــد، قســمتي از مازاد بر نياز برگ

ها ذخيــره مواد فتوسنتزي به طور موقــت در ســاقه

شود. مواد فتوسنتزي به صورت ســاكارز وارد مي

ــا ــاكارز، گلــوكز، ها ميقهس ــرم س شــود و بــه ف

 هاي محلول در گندمساخت و انتقال مجدد كربوهيدرات
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. )٦(ماننــد ها باقي ميفروكتوز و فروكتان در ساقه

ها، بــا توجــه بــه كــاهش اما با شروع پر شدن دانــه

ها و افزايش نيــاز مخــازن ظرفيت فتوسنتزي برگ

هــا ، نياز آنها بيشتر از ظرفيت فتوســنتزي برگ)٦(

شده و باعث شروع انتقال مجدد اينگونه قنــدهاي 

هاي در حــال محلول به صورت ســاكارز بــه دانــه

  يابد.رشد شده و غلظت آنها كاهش مي

  
  هاي ساكارز سنتاز و ساكارز فسفات سنتازآنزيم

ه نقــش بــردن بــآزمايشــات مختلفــي بــراي پي

هاي ساكارز سنتاز و ساكارز فسفات ســنتاز آنزيم

اي ســاقه بــرنج و در انتقال مجدد تركيبات ذخيــره

ــكي  ــنش خش ــدم ت ــنش و ع ــرايط ت ــدم در ش گن

صورت گرفته است. به طور مثال يانگ و زانــگ 

با مطالعه بر روي گياه برنج مشــاهده كردنــد  )٦٥(

كه فعاليت آنزيم ساكارز سنتاز همبســتگي منفــي 

بــا محتــوي ســاكارز در ســاقه دارد و فعاليــت آن 

گيــرد. حت تأثير تنش خشــكي قــرار نميبوسيله ت

دهنــد كــه ســاكارز ســنتاز در اين نتــايج نشــان مي

ساقه بيشتر در تجزيه ساكارز نقش دارد تــا توليــد 

آن. برخلاف آنزيم ساكارز سنتاز، تنش خشــكي 

فعاليت آنزيم ســاكارز فســفات ســنتاز را در ســاقه 

گياه برنج افزايش داد. افزايش فعاليت اين آنــزيم 

ها همبســتگي يش محتوي ســاكارز در ســاقهبا افزا

اي را كه بــر مبنــاي مثبت داشت. اين نتايج فرضيه

آن آنزيم ساكارز فسفات سنتاز نقش كليــدي در 

سنتز ســاكارز كــه فــرم انتقــالي در آونــد آبكشــي 

كند. در تاييد اين نتيجه يانگ و است را ثابت مي

نشان دادند كه تنش خشكي فعاليــت  )٦٥(زانگ 

ــرنج  آنــزيم ســاكارز فســفات ســنتاز را در گيــاه ب

ــزايش داد و ا ــاكارز اف ــزيم س ــت آن ــزايش فعالي ف

فسفات سنتاز در اين شرايط همبســتگي مثبــت بــا 

ها داشـــت. تنظــــيم تجمـــع ســـاكارز در ســـاقه

ــده ــه كنن ــر  CKو  ABAهاي رشــد از جمل ــز ب ني

روي فعاليت آنزيم ســاكارز فســفات ســنتاز تــأثير 

 )٦٦(گذارند به طور مثال، يانــگ و همكــاران مي

بــه طــور  ABAنشان دادنــد كــه افــزايش غلظــت 

ــا افــزايش  CKداري بــر خــلاف مثبــت و معنــي ب

فعاليت آنزيم ساكارز فســفات ســنتاز در بــرگ و 

ســاقه ارقــام بــرنج همبســتگي داشــت. زمــاني كــه 

ABA پاشــي شــد، هاي بــرنج محلولبر روي بوته

ــزايش  فعاليــت آنــزيم ســاكارز فســفات ســنتاز اف

فعاليــت آنــزيم  CKا پاشــي بــمحلول يافــت ولــي

ساكارز فسفات ســنتاز را كــاهش داد. ايــن نتــايج 

يكــي از عوامــل  ABAنشــان دادنــد كــه احتمــالاً 

كنترل كننده فعاليت آنزيم ساكارز فسفات ســنتاز 

 ABAدر گياه است و در نهايت افزايش غلظــت 

  با افزايش انتقال مجدد همبستگي دارد.

  
ح هاي مــؤثر در شكســتن ســاكارز در ســطآنزيم

 منبع و مخزن

دو آنزيم اينورتاز و ساكارز سنتاز، ســاكارز را 

هاي در حـــال رشـــد تجزيـــه هـــا و دانـــهدر برگ

ـــه گلـــوكز و مي كننـــد. اينورتـــاز، ســـاكارز را ب

كنـــد و داراي دو ايزوفـــرم فروكتـــوز تبـــديل مي

محلول و باند شده به ديواره سلولي اســت. نتــايج 

تحقيقات بدســت آمــده توســط چــن و همكــاران 

نشان دادند كه به علت جــايگيري فــرم بانــد  )١٠(
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شده اينورتاز در سمت محيط آپوپلاستي ديــواره 

سلولي و به اين علــت كــه در ايــن قســمت تخليــه 

ــت و در  ــه آپوپلاس ــي ب ــد آبكش ــاكارز از آون س

ــه ــپرم دان ــه آندوس ــت ب ــد نهاي ــال رش هاي در ح

گيــرد، ممكــن اســت ايــن آنــزيم بــه صــورت مي

ي ايجــاد شــيب لازم عنوان يك عامل كليدي بــرا

ـــد آبكـــش و  ـــين آپوپلاســـت و آون ســـاكارز ب

برقــراري تخليــه ســاكارز از آونــد آبكــش عمــل 

بــا بررســي  )٣١(كنــد. كولشرســتا و همكــاران مي

اطلاعات موجود اعلام داشتند كــه اينورتــاز بانــد 

از آپوپلاستي) يــك شده به ديواره سلولي (اينورت

عامــل كليــدي در تخليــه آپوپلاســتي ســاكارز از 

آوند آبكشي اســت. ميــل تركيبــي ايــن آنــزيم بــا 

ــت. بنــابراين  ــي مــولار اس ــاكارز در حــد ميل س

تواند به عنوان يــك عامــل محــدود كننــده در مي

هاي در حــال رشــد انتقال قندهاي هگزوز به دانــه

از طريــق  )١٠(محســوب شــود. چــن و همكــاران 

هاي مولكــــولي ارتبــــاط بــــين شكســــتن يافتــــه

هاي ساكارز در آپوپلاست را بــا فعاليــت مولكول

ــد  ــه بع ــان ب ــد. از آن زم ــاز مشــخص كردن اينورت

هاي درون سلولي و برون سلولي اينورتــاز ايزوفرم

بيشــتر مــورد توجــه قــرار گرفتنــد. ســاكارز ســنتاز 

بــه  UDPواكنش برگشت پذير تبديل ســاكارز و 

دهــد. گلــوكز را انجــام مي UDP–تــوز و فروك

نشان داده شده است كه فعاليت ساكارز سنتاز بــه 

. )٣٧(شــود طــور غالــب در آندوســپرم انجــام مي

هاي در حــال اهميت نقش ساكارز ســنتاز در دانــه

رشــد بوســيله مطالعــات صــورت گرفتــه بــر روي 

ــه ــت دان ــه فعالي ــت ذرت ك ــده موتان هاي چروكي

ساكارز سنتاز در آن محدود شده بــود، مشــخص 

هاي ايـــن موتانـــت شـــد. در ايـــن شـــرايط دانـــه

نتوانستند همانند حالت عادي نشاسته توليــد كننــد 

ــه ــت دان ــده و و در نهاي ــده چروكي ــد ش هاي تولي

. مقــدار )١٠(تر از حالــت عــادي شــدند كوچــك

هاي در حــال رشــد نشاسته توليد شده بوسيله دانــه

ــرم  ــر ايزوف ــاز و ديگ ــه اينورت ــان داد ك ذرت نش

توانند كــاهش فعاليــت ســاكارز ساكارز سنتاز مي

ســنتاز در موتانــت ذرت را جبــران كننــد در غيــر 

شــديدتر صــورت كــاهش مقــدار نشاســته  ايــن

  .)٣٧(شد مي

بــر روي بــرنج و  )٦٥(بررسي يانگ و زانــگ 

درگياه جو نشان داد كــه  )٢٢(غفاري و همكاران 

ـــــيدي زوفرماي ـــــاز اس ـــــف اينورت ــاي مختل ـــ ه

هاي واكوئولي و آپوپلاستي) در مرحلــه (ايزوفرم

اوليه رشد دانه كه مرحله تقســيم ســلولي اســت و 

ســازي نشاســته شــروع نشــده اســت، هنــوز ذخيره

بيشترين فعاليت را دارند و از اين بــه بعــد فعاليــت 

يابد. فعاليــت ايزوفــرم آپوپلاســتي آنها كاهش مي

ر محل تخليه ساكارز از آونــد آبكشــي اينورتاز د

اي در ايجــاد بــه آپوپلاســت نقــش تعيــين كننــده

هاي در حــال رشــد شيب غلظت ساكارز بين دانــه

دارد. مطالعــه بــر روي  )١٩(و بافت مــادري ذرت 

آندوسپرم ذرت نيز نشان داد كه بيشترين فعاليــت 

اينورتاز سيتوسولي در مرحله اوليه رشــد دانــه رخ 

دهـــد. احتمـــالاً ايـــن آنـــزيم بوســـيله توليـــد مي

يم ســلولي در هگزوزهــا انــرژي لازم جهــت تقســ

كنــد هاي ذرت را ايجاد ميمراحل اوليه رشد دانه

نيز نشان دادنــد كــه  )٦٤(. يانگ و همكاران )١٩(
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يكي از دلايل اصلي در كمتــر پرشــدن بعضــي از 

هاي هاي بــرنج و گنــدم تعــداد كمتــر ســلولدانــه

باشــد و اســتدلال شــده ها ميآندوسپرمي اين دانه

است كه اين امر بطــور مســتقيم بــا فعاليــت كمتــر 

ها در هاي مختلــف اينورتــاز در ايــن دانــهايزوفرم

ارتباط است. بررسي اثــر تــنش خشــكي بــر روي 

نشــان  )٣١(فعاليــت ايزوفــرم واكوئــولي اينورتــاز 

داد كــه فعاليــت ايــن ايزوفــرم اينورتــاز بــه تــنش 

خشكي در مراحل اوليه رشد دانــه حســاس اســت 

و در صورت شديد بــودن تــنش خشــكي در ايــن 

ها مرحلــه ممكــن اســت باعــث از بــين رفــتن دانــه

شود. محققان مختلف در نتيجــه مطالعــه بــر روي 

گياهان مختلف گــزارش كردنــد كــه بــر خــلاف 

ترين فعاليــت را در مرحلــه اينورتازهــا كــه بيشــ

  تقسيم سلولي رشد دانــه دارنــد، ســاكارز ســنتاز و

-ADP  گلوكز پيروفسفريلاز بيشــترين فعاليــت را

دهنــد در مرحله تجمــع نشاســته از خــود نشــان مي

ــع )٩( ــر نقــش ســاكارز ســنتاز در تجم . عــلاوه ب

رشـــد اهـــدايي و هاي در حـــال نشاســته در دانـــه

گــزارش  )٩(و همكــاران  چــنو  )١٧(همكــاران 

دادند كه ساكارز سنتاز در بيوسنتز ديواره ســلولي 

  ش دارد. نيز نق

  
هاي مختلــف آنــزيم اينورتــاز و فعاليت ايزوفرم

  ساكارز سنتاز برگ پرچم 

در گندم بــرگ پــرچم در دوره پرشــدن دانــه 

كنــد نقش كليدي در توليد عملكرد دانــه ايفــا مي

. تغييرات متــابوليكي مختلفــي كــه در بــرگ )٥٢(

ــنش رطــوبتي رخ مي ــرچم در شــرايط ت ــد، پ دهن

موجـــب كـــاهش ســـرعت فتوســـنتزي و دوره 

ــده ــده زن ــرچم ش ــرگ پ ــت  )٨(ماني ب و در نهاي

  شود.موجب كاهش عملكرد دانه مي

  
هــاي اينورتــاز فعاليت ســاكارز ســنتاز و ايزوفرم

  برگ پرچم

ــاً  ــول خصوص ــدهاي محل ــع قن ــزايش تجم اف

هــاي گيــاهي در شــرايط تــنش ســاكارز در بافت

هاي مختلــف گيــاهي خشــكي بــا مقاومــت گونــه

ــت دارد  ــتگي مثب ــاران )٦٤(همبس ــد و همك . مفان

نيز در بررسي گياهان متحمل بــه خشــكي و  )٤٤(

در بررســي ارقــام متحمــل  )٥٧(وانگ و همكارن 

به خشكي گندم نشان دادند كــه غلظــت ســاكارز 

هــاي آنهــا در پاســخ بــه تــنش خشــكي در بــرگ

يابــد. نسبت به ارقام حساس به شدت افــزايش مي

قندها در اين شرايط به عنــوان محــافظ اســمزي و 

  . )٣٧(كنند مي پايداركننده غشاء سلولي عمل

بــا توجــه بــه ايــن مطلــب كــه ايــن آنــزيم در 

آپوپلاست قرار دارد، احتمالاً اين آنزيم ســاكارز 

را در آپوپلاست جهت توليد گلوكز و فروكتــوز 

براي مصرف در سيستم تنفسي گياه يا بــه منظــور 

ـــق  ـــد آبكشـــي از طري ـــارگيري در آون ـــير ب مس

. تــــاوزين و )٦٢(كنــــد آپوپلاســــتي توليــــد مي

ـــاردين  ـــاز  )٥٦(جي ـــه اينورت ـــان داد ك ـــز نش ني

ها بــه درون آپوپلاستي در بارگيري فتواسيميلات

هـــاي آونـــد آبكشـــي نســـبت بـــه ديگـــر ايزوفرم

تــري ايفــا ســنتاز نقــش مهم اينورتــاز و ســاكارز

كند. بنابر ايــن احتمــالاً قســمت عمــده تجزيــه مي

يم ســاكارز در بـــرگ پــرچم بوســـيله ايــن آنـــز
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رد و با توجــه بــه فعاليــت بيشــتر آن گيصورت مي

ــه ايزوفرم ــولي نســبت ب هــاي سيتوســولي و واكوئ

اينورتاز و ساكارز سنتاز احتمالاً اين آنــزيم نقــش 

ــــوز در  ــــوكز و فروكت ــــد گل ــــدي در تولي كلي

آپوپلاست دارد. همين محققين نشــان دادنــد كــه 

علت اصلي توقــف رشــد دانــه در مراحــل پايــاني 

اهش فعاليت آنزيمي اســت و در ايــن رشد دانه ك

شرايط پتانسيل توليد نشاسته در دانه كــاهش پيــدا 

كند در حاليكــه توليــد ســاكارز مــازاد بــر نيــاز مي

ــوده و موجــب مي شــود كــه در مراحــل مخــزن ب

پاياني رشــد غلظــت ســاكارز و نشاســته در بــرگ 

پرچم نسبت به مراحــل قبلــي افــزايش يابــد. ژو و 

ـــاران  ـــاز  )٦٢(همك ـــه اينورت ـــان داد ك ـــز نش ني

ها بــه درون آپوپلاستي در بارگيري فتواسيميلات

هـــاي آونـــد آبكشـــي نســـبت بـــه ديگـــر ايزوفرم

ــش مهم ــنتاز نق ــاكارز س ــاز و س ــا اينورت ــري ايف ت

تــوان گفــت قســمت عمــده كنــد. بنــابراين ميمي

تجزيه ساكارز در برگ پرچم بوسيله ايــن آنــزيم 

گيرد و با توجــه بــه فعاليــت بيشــتر آن صورت مي

ــه ايزوفرم ــولي نســبت ب هــاي سيتوســولي و واكوئ

اينورتاز و ساكارز سنتاز، اين آنزيم نقش كليــدي 

  در توليد گلوكز و فروكتوز در آپوپلاست دارد.

  
ــت ق ــت غلظ ــته و فعالي ــول، نشاس ــدهاي محل ن

هــاي مختلــف هــاي ســاكارز ســنتاز و ايزوفرمآنزيم

  ها اينورتاز در دانه

هــاي مختلــف آنزيم ســاكارز ســنتاز و ايزوفرم

ــاز از عوامــل مــوثر در شــكل گيري آنــزيم اينورت

ــه ــزن در دان ــدرت مخ ــه ق ــد ب ــال رش هاي در ح

هــا بــا تغييــر دادن . ايــن آنزيم)٣(آيند حساب مي

نسبت قندهاي محلــول در مراحــل مختلــف رشــد 

رايط را براي رشد مطلوب و ذخيــره شــدن دانه ش

هاي در حــال رشــد آنها به صورت نشاسته در دانه

ــراهم مي ـد ف ــرخلاف ايزوفرم)٥٦(آورنـ هــاي . ب

ــ ــا ك ــف اينورتازه ــت را در مختل ــداكثر فعالي ه ح

مرحله تقسيم سلولي دانه داشــتند، ســاكارز ســنتاز 

بيشترين فعاليت را در مرحله پر شدن دانه از خود 

ــان مي ــد نش ــوو )٣٤(دهن ــا  )٢٧(. ه ــق ب ــز مواف ني

نشــان دادنــد كــه ســاكارز  هاي ايــن تحقيــقيافتــه

هاي در حــال رشــد گنــدم بيشــترين سنتاز در دانــه

فعاليت خود را در اواسط دوره رشد دانه داشته و 

هاي رشد بــر نقش مهمي در توليد نشاسته در دانه

عهده دارد. ساكارز سنتاز عموماً بــه عنــوان اولــين 

كاتاليز كننده مرحله اول واكنش تبــديل ســاكارز 

انه گندم مــورد توجــه قــرار گرفتــه به نشاسته در د

. آنزيم ساكارز سنتاز نقش كليــدي در )٢٧(است 

  توليد نشاسته دارد.

  
محتوي گلوكز و فروكتــوز، ســاكاروز، نشاســته و 

  هاتاز در دانههاي اينورفعاليت ايزوفرم

بــر روي بــرنج  )٣٣(هاي لي و هوانگ بررسي

بر روي گياه جو نشــان  )٥٦(و تاوزين و جياردين 

ــت ايزوفرم ــاز در داد، فعالي ــف اينورت ــاي مختل ه

مراحل اوليه رشد دانه كــه مرحلــه تقســيم ســلولي 

ســازي نشاســته شــروع نشــده است و هنــوز ذخيره

است بيشترين مقدار است و از اين به بعد فعاليــت 

رســد غلظــت كند. به نظــر ميميآنها كاهش پيدا 

بالاي گلوكز و فروكتــوز در مراحــل اوليــه رشــد 
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هاي مختلــف دانه كه در اثر فعاليت بالاي ايزوفرم

ها اينورتاز در اثر تجزيه ساكارز وارد شده به دانــه

شود، در تنظيم فاز تقسيم ســلولي نقــش ايجاد مي

هــاي مختلــف . ايزوفرم)٤٣(كننــد مهمــي ايفــا مي

اينورتــــاز بــــا توليــــد گلــــوكز و فروكتــــوز در 

گيري و افزايش اندازه مخــزن نقــش عمــده شكل

. هگزوزها با ورود بــه زنجيــره )٣٣(كنند بازي مي

تنفسي گياه انرژي لازم جهت تقســيم ســلولي در 

. )١١(كنــد ها را ايجــاد ميمراحل اوليه رشد دانــه

ســاكارز قادرنــد هاي تجزيه كننده همچنين آنزيم

هاي قنــدي تحــت رشد گياه را از طريــق ســيگنال

تأثير خود قرار دهند. علاوه بر نــوع سوبســتراهاي 

هــا يــا هــا، از مكانتوليــد شــده توســط ايــن آنزيم

هاي مســيرهاي مختلــف تجزيــه ســاكارز ســيگنال

ــژه ــدي وي ــد ميقن ــن ســيگنالاي تولي ها شــود. اي

ـــر جـــاي اثـــرات توســـعه اي عميقـــي از خـــود ب

گذارند. به طــور معمــول هگزوزهــا در جهــت مي

ــد  ــلولي مفي ــردن تقســيم و توســعه س ــوب ك مطل

ها همبســـتگي مثبــــت و . بررســـي)٣١(هســـتند 

هاي آپوپلاســتي و داري بين فعاليت ايزوفرممعني

واكوئولي اينورتــاز و غلظــت گلــوكز موجــود در 

دهــد. بنــابراين ممكــن اســت ايــن دانه را نشان مي

ها نقش كليدي در ايجاد شيب لازم جهــت آنزيم

ها داشــته ان ساكارز از فلوئم به دانــهبرقراري جري

  .)٥٦(باشند 

  افـــــزايش غلظـــــت گلـــــوكز و فروكتـــــوز 

هاي در حــال در مواجهه با تنش رطــوبتي در دانــه

هش فعاليــت هــر ســه ايزوفــرم رغم كــارشد، علي

ــدها در  ــابع اصــلي توليــد ايــن قن ــاز كــه من اينورت

باشند، احتمالاً بــه علــت مراحل اوليه رشد دانه مي

كــاهش تقســيم ســلولي در اثــر افــزايش محتــوي 

ــزايش  ABAهورمــون  ــن شــرايط باشــد. اف در اي

در شــرايط تــنش رطــوبتي موجــب  ABAغلظت 

ال هاي در حــكاهش سرعت تقســيم ســلولي دانــه

ــا كــاهش ســرعت تقســيم )١٠(شــود رشــد مي . ب

سلولي، مقدار مصرف هگزوزها نيز كاهش يافتــه 

يابــد. و در نتيجــه غلظــت ايــن قنــدها افــزايش مي

هايي احتمالاً افزايش غلظت ايــن قنــدها، ســيگنال

ــد مي ــاهش تولي ــب ك ــت موج ــه در نهاي ــد ك كن

ــاز ميفعاليــت ايزوفرم شــود هــاي مختلــف اينورت

ـــل كـــاهش )٥٧( . ممكـــن اســـت يكـــي از دلاي

عملكــرد ايــن دو رقــم در شــرايط تــنش رطــوبتي 

ــــــس از گرده ــــــداد پ ــــــاهش تع   افشــــــاني ك

ــت  هاي آندوســپرميســلول در اثــر كــاهش فعالي

باشــد. وانــگ  )٣٩(هاي مختلف اينورتــاز ايزوفرم

ــاران  ــت  )٥٧(و همك ــه فعالي ــد ك ــاهده كردن مش

هاي مختلــف اينورتــاز بــه تــنش رطــوبتي فرمايزو

ـــــــد  ـــــــه رش ـــــــل اولي ـــــــاً در مراح   خصوص

دانه حساس بوده و در صورت شديد بودن تــنش 

  خشــــكي ممكــــن اســــت تقســــيم ســــلولي در 

ها آنقــدر محــدود شــود كــه نهايتــاً بعضي از دانــه

ها شود. با توجه بــه اينكــه موجب از بين رفتن دانه

ر مراحــل اينورتازهــا در تنظــيم تقســيم ســلولي د

اوليه رشد دانه از طريق توليد گلــوكز و فروكتــوز 

ــــد  ــــش دارن ــــش )٦٣(نق ــــت نق ــــن اس   ، ممك

اينورتــاز آپوپلاســتي در ايــن مرحلــه بيشــتر از دو 

 شد. ايزوفرم ديگر با

 عملكرد در گندم و اجزاء آن
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  عملكرد دانه

ـهظرفيــت ذخيره ها در غــلات در ســازي دانـ

ــه ( ــد دان ــه رش ــل اولي ــا  ١مراح ــد از  ١٤ت روز بع

ــن )٦٨(گــردد افشــاني) مشــخص ميگرده . در اي

ــلول ــد س ــلولي و رش ــيم س ــاني تقس هاي دوره زم

شــود و در نهايــت پتانســيل آندوسپرمي انجــام مي

ــكل مي ــه ش ــدازه دان ــرد ان ــنش )٦١(گي ــروز ت ، ب

ــق كــاهش تقســيم  ــن دوره از طري خشــكي در اي

ــره اي ســلولي و در نهايــت كــاهش ظرفيــت ذخي

امــا  )٣٩(شــود ها موجب كاهش عملكــرد ميدانه

 ١٤اعمال تنش رطوبتي در مرحله دوم رشد دانــه (

افشاني به بعــد) عملكــرد دانــه را روز بعد از گرده

ها در ســازي فتواســيميلاتاز طريق كاهش ذخيره

ــه ــاهش ميدان ــد ها ك ــياري . )٦(ده ــين بس محقق

كاهش عملكــرد دانــه گنــدم را در شــرايط تــنش 

. دليل اصلي چنــين )٦٩اند خشكي گزارش كرده

و پيــر شــدن واكنشي كــاهش ســرعت فتوســنتزي 

ــع) و كــاهش  ســريع برگهــا (كــاهش قــدرت منب

  .   )٦٧(قدرت مخزن عنوان شده است 

  
  عملكرد بيولوژيك 

تلفيقي از عملكرد در شرايط تــنش و فاريــاب 

تواند معيار تحمــل بــه خشــكي در نظــر گرفتــه مي

. توليد ماده خشك در گياهان يكــي از )٤٤(شود 

مهمتــــرين عوامــــل تاثيرگــــذار روي عملكــــرد 

باشد. اين صفت نشان دهندة پتانســيل گيــاه در مي

ي جذب نــور و تبــديل انــرژي نــوراني بــه شــيمياي

هــاي متفــاوتي در خصــوص . گزارش)٥٠(اســت 

ارتباط عملكرد گياه گندم با توليــد مــاده خشــك 

ــمي و  ــال، جاس ــوان مث ــه عن ــت. ب ــده اس ــه ش ارائ

اشاره كردند كه افزايش توليــد در  )٣٠(همكاران 

هاي جديـــد، مســـتلزم افـــزايش عملكـــرد گنـــدم

باشد. از طرفــي در برخــي ديگــر از بيولوژيك مي

ــد  ــات گــزارش شــده اســت كــه طــي رون مطالع

انــده اصلاحي گندم عملكــرد بيولوژيــك ثابــت م

دهـــد افـــزايش . مطالعـــات نشـــان مي)٢(اســـت 

عملكرد بيولوژيك زماني مــوثر خواهــد بــود كــه 

هاي كربن توليــد شــده در طــي فتوســنتز بــه انــدام

. بــه عبــارتي )٤٧ها اختصاص يابد اقتصادي يا دانه

ديگــر ارقــامي از گنــدم كــه هــم داراي عملكــرد 

بيولوژيك بالا و هم داراي شاخص برداشت بــالا 

احتمــال زيــاد داراي عملكــرد بــالاتري باشــند بــه 

افــزايش توليــد  )٧(خواهند بود. محققــان زيــادي 

هاي اخيــر را بــه دليــل افــزايش مــاده دانه در ســال

اند. نامبردگان علت بالا بــودن خشك گياه دانسته

هاي جديــد، بــالا بــودن ماده خشــك را در گنــدم

  كارايي استفاده از نور خورشيد عنوان كردند.

  
  شاخص برداشت

گزارش نمودند كــه ) ٥٢( سرافراز و همكاران

اعمال تنش رطوبتي در مرحله رشد دانــه موجــب 

افزايش شاخص برداشت در ارقام مختلف گنــدم 

شده است. اظهار شده است كه اگر شــدت تــنش 

رطوبتي به حــدي باشــد كــه گيــاه بتوانــد مجــدداً 

رطوبت از دســت رفتــه در طــول روز را در طــول 

ز گيــاه چنــدان كــاهش شب جبران كنــد، فتوســنت

نيافته و در ضــمن بــا تحريــك پيــري گيــاه انتقــال 

مجــدد تحريــك شــده و در نهايــت موجــب بــالا 

 هاي محلول در گندمساخت و انتقال مجدد كربوهيدرات
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رفــتن شــاخص برداشــت در چنــين شــرايطي مــي 

  .)٤٧(شود 

عواملي كه باعث تنــوع در شــاخص برداشــت 

باشــند. ايــن عوامــل از طريــق شود متفاوت ميمي

تاثير بر عملكرد دانه، عملكرد بيولوژيك و يا هــر 

هــا باعــث افــزايش يــا كــاهش شــاخص دوي آن

ـــت مي ـــوند برداش ـــاع )٤٢(ش ـــاوت در ارتف . تف

ترين علت تنوع در شــاخص گياهان به عنوان مهم

برداشت عنوان شده است. در اين مورد گــزارش 

هــاي از ژنشده كــه كــاهش ارتفــاع (بــا اســتفاده 

) بــه صــورت غيــر مســتقيم باعــث Rhtپاكوتــاهي 

افزايش شاخص برداشت شده است بــدون آنكــه 

داري بــر عملكــرد بيولوژيــك داشــته تــاثير معنــي

ــد  ــاران )۵(باش ــدز و همك ــزارش  )٤٧(. رينول گ

ــراي  ــابتي ســنبله ب ــزايش تــوان رق ــد كــه اف نمودن

جذب مواد فتوسنتزي در مقايســه بــا ســاقه باعــث 

افــزايش شــاخص برداشــت شــده اســت. رقابــت 

سنبله با ســاقه از مرحلــه تشــكيل ســنبلچه انتهــايي 

ــان گل ــاز و در زم ــكفتگي آغ ــه ش ــامي ك و هنگ

هاي بالايي ســاقه در حــال رشــد و توســعه ميانگره

ســاختار خــود هســتند، بــه حــداكثر مقــدار خــود 

ــن رقابــت باعــث ســقط گلچــهمي ها در رســد. اي

داخـــل ســـنبلچه و در نتيجـــه كـــاهش عملكـــرد 

هاي شــود. ارقــامي از گنــدم كــه داراي ســنبلهمي

باشد توان حفــظ بزرگتر با قدرت رقابتي بيشتر مي

هاي بيشتر و افزايش تعداد دانــه و عملكــرد هگلچ

و در نتيجه شاخص برداشــت را خواهنــد داشــت. 

هاي هــا و ســاير انــدامتفــاوت در دوام ســبز برگ

فتوسنتزي از طريق تأثير روي دوره پر شــدن دانــه 

  ها روي شـــــــاخص و در نتيجـــــــه وزن دانـــــــه

ـــأثير مي ـــي برداشـــت ت ـــاره  )٢٦(گـــذارد. ه   اش

كرد كه افزايش شاخص برداشت در انگلستان بــا 

ــت دوره  ــه عل ــدل و مرطــوب ب ــواي معت آب و ه

طولاني پر شدن در مقايسه بــا اســتراليا بــا شــرايط 

  باشد.  نامطلوب مي

  
  وزن هزار دانه

كاهش وزن هزار دانه ارقام مختلــف در تــنش 

ـــواد  ـــأمين م ـــدم ت ـــان دهنـــدة ع ـــكي، نش   خش

ـــورد  ـــنتزي م ـــهفتوس ـــاي دان ـــد. ها ميتقاض   باش

ـــاران  ـــدي و همك ـــعيدي و  )٤٢(محم ـــز س و ني

  دار تـــنش خشـــكي تـــاثير معنـــي )٥٠(همكــاران 

ــر روي وزن هــــزار دانـــه ارقــــام مختلــــف    را بـ

اند. واكنش متفاوت وزن هــزار گندم اشاره كرده

ـــه تـــنش خشـــكي نشـــان دهنـــدة    دانـــه ارقـــام ب

ها به شرايط تــنش حساسيت يا تحمل متفاوت آن

  باشد. مي

  
  تعداد دانه در سنبله

ســنبله عوامل مختلفي بــر روي تعــداد دانــه در 

ــزارش كردنــــد كــــه    تــــاثير دارد. محققــــان گــ

ــــــين وزن ســــــنبله در  ــــــاط نزديكــــــي ب   ارتب

مرحله گل شكفتگي با بقاي گلچه ها در ســنبلچه 

. )٤٢(و در نتيجه تعداد دانه در سنبله وجــود دارد 

بالا بودن تعداد دانه در سنبله در ارقام جديد و پــر 

ــزارش شــــده اســــت  ــز گــ   محصــــول قــــبلا نيــ

  .)٤٧و  ٤٢، ٢(

  ميانگره ها
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آغاز رشــد ميــانگره آخــر، آخــرين مرحلــه از 

روز بعد از گلــدهي نيــز  رشد ساقه است و تا چند

ادامه دارد. معمولاً در اين مرحله از رشــد ذخيــره 

كربوهيـــدرات چنـــداني در ايـــن بخـــش انجـــام 

. بــا اينحــال برخــي مطالعــات نشــان )٥٨(شود نمي

ــانگره آخــر و  داده اســت كــه غلظــت نشاســته مي

در شرايط تــنش و افشاني ماقبل آخر پس از گرده

داري نداشــته انــد. عدم تنش رطوبتي تغييــر معنــي

ايــن محققــين اظهــار داشــتند كــه احتمــالاً نقــش 

هاي در حــال رشــد نشاسته در انتقال مجدد به دانه

در شرايط تنش و عدم تنش رطوبتي مهــم نيســت 

تــري در انتقــال و ساير قندهاي محلول نقــش مهم

ــد. چــ ــال  )٥٥(ن مجــدد دارن ــه انتق ــز در مطالع ني

ــه  ــدم ب ــام مختلــف گن ــدها از ســاقه ارق مجــدد قن

هاي در حــال رشــد نشــان داد كــه نشاســته در دانه

ال رشــد نقــش هاي در حــانتقــال مجــدد بــه دانــه

  داري ندارد. معني

  
  برگ پرچم

بالاتر بودن غلظت نشاسته در شرايط تــنش در 

توانــد بــه علــت بــرگ پــرچم ارقــام حســاس، مي

ـد آبكشــي،  ـارگيري در آونـ ــاهش ســرعت بـ ك

ــا  ــه مخــازن جــاري و ي كــاهش ســرعت انتقــال ب

محــدوديت مخــزن در مراحــل پايــاني رشــد دانــه 

ي داشــت، بــا باشد. طبعاً اگر محدوديتي وجود نم

ـه كــاهش ظرفيــت فتوســنتزي طبيعــي  توجــه بـ

ها با پير شدن تــدريجي، غلظــت نشاســته در برگ

شد زيرا به علــت نيــاز بايست كمتر ميها ميبرگ

بيشتر مخازن در اين شــرايط، مــواد فتوســنتزي بــه 

مخازن منتقــل مــي شــد و بــه صــورت نشاســته در 

گرديـــد. بـــه احتمـــال زيـــاد بـــرگ ذخيـــره نمي

خــزن عامــل مهمــي در وقــوع چنــين محدوديت م

باشـــد. در ايـــن ارتبـــاط اســـينگ و واكنشـــي مي

نشان دادند كه علت اصــلي توقــف  )٤(همكاران 

رشــد دانــه در مراحــل پايــاني رشــد دانــه كــاهش 

يــن شــرايط پتانســيل فعاليت آنزيمــي اســت و در ا

كنــد. در توليــد نشاســته در دانــه كــاهش پيــدا مي

مراحــل پايــاني رشــد دانــه در گنــدم محــدوديت 

مخزن به دليل كاهش فعاليــت آنــزيم هــاي مــؤثر 

در بيوسنتز نشاسته، بــويژه در شــرايطي كــه تــنش 

رطوبتي هم اعمــال شــده باشــد، موجــب كــاهش 

  .)٤(شود ها ميمعني دار سرعت پر شدن دانه

  

  گيري كلينتيجه

بررسي روند تغييرات صفات زراعي در ارقــام 

هــاي مختلــف و بومي و اصــلاح شــده بــراي اقليم

ها با مقاومت گياه بــه خشــكي يكــي از ارتباط آن

ورزي تراهكارهــاي مــؤثر بــراي شــناخت و دســ

عوامل فيزيولوژيكي دخيــل در افــزايش عملكــرد 

تواند باشــد. تغييــرات عملكــرد بيولوژيــك در مي

دهد كــه هاي معرفي ارقام گندم نشان ميطي سال

اين صفت در طي روند اصلاحي گندم در ايــران 

داري نداشــته اســت ولــي ارقــام جديــد تغيير معني

رد تر داراي عملكــآبي در مقايسه با ارقــام قــديمي

دانه بيشتري بودند. نتــايج نشــان داد كــه شــاخص 

برداشت در طي رونــد اصــلاحي بــه عنــوان يــك 

عامل اصلي مسئول براي افــزايش عملكــرد حفــظ 

هــا بــه نظــر شده اشت. همچنــين بــا توجــه بــه داده
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ــاخص مي ــي هنــوز ش رســد كــه در ارقــام ايران

برداشت به سقف خود نرســيده و امكــان افــزايش 

ايش عملكرد دانــه وجــود دارد. آن و در نتيجه افز

نتايج نشان داد كه تعداد دانه در ســنبله مــرتبط بــا 

افــزايش عملكــرد ارتبــاط مســتقيم دارد. افــزايش 

هاي ايرانــي در هــر دو عملكرد دانــه ارقــام گنــدم

دهـــد كـــه شـــرايط فاريـــاب و تـــنش نشـــان مي

هاي اصــلاحي گنــدم در جهــت بهبــود هــر تلاش

ــل  ــز متحم ــد و ني ــوان تولي ــه تنشدوي ت ــاي ب ه

  محيطي بوده است.

دهد كه عملكــرد بــالاي گنــدم نتايج نشان مي

تــوان بــا تحت شرايط تنش و شاهد را احتمالاً مي

گزينش ارقام بــا عملكــرد بيولوژيــك و شــاخص 

برداشت بالا بدســت آورد. تــأثير ايــن صــفات در 

ــم  ــبيه ه ــكي ش ــنش خش ــاب و ت ــرايط فاري دو ش

ايط تــنش نيست. نقش عملكرد بيولوژيك در شر

ترتيب كــه در شود. بــدينتر ميخشكي كم رنگ

شرايط تنش، بهبود عملكرد دانــه بيشــتر براينــدي 

ــدام ــه ان ــتر ب ــنتزي بيش ــواد فتوس ــع م هاي از توزي

ــالا اســت. در  زايشــي يعنــي شــاخص برداشــت ب

كه در شــرايط آبــي، بهبــود در عملكــرد صــورتي

توان با افزايش در عملكــرد بيولوژيــك دانه را مي

اخص برداشت متناســب بدســت آورد. نتــايج و ش

دهــد كــه عملكــرد حاصل از اين تحقيق نشان مي

ــوان  ــه عن ــالا ب بيولوژيــك و شــاخص برداشــت ب

تواند در اصــلاح ارقــام در نظــر معيارهاي مهم مي

ـه ايــن مهــم و شــناخت  ــه شــود. توجــه بـ گرفت

هاي كنترل كننــدة ايــن عوامــل كــارايي سازوكار

يش عملكــرد در هــاي اصــلاحي بــراي افــزاروش

واحد سطح را بهبود خواهد داد. وزن نهــايي دانــه 

در ســنبله كــه از اجــزاء مهــم عملكــرد محســوب 

شــود متــأثر از دو مؤلفــه ســرعت و مــدت پــر مي

شدن دانه است. از ايــن دو عامــل بــراي تجزيــه و 

تحليل رشد دانــه و نحــوه تــأثير عوامــل گيــاهي و 

  محيطي بر آن استفاده شده است.

  

  ويجيتوصيه تر

دهـــد كـــه در بـــين بررســـي فـــوق نشـــان مي

هاي مختلف اينورتــاز، ســاكاروز ســنتاز و ايزوفرم

استارچ سنتاز بطــور مســتقيم بــر عملكــرد دانــه در 

ها يا از طريق تــأثير گندم تأثير گذارند. اين آنزيم

هــا و يــا ها در برگبــر تــوان توليــد فتواســميلات

 ها از آنهــا (قــدرتبــارگيري ســريع فتواســميلات

منبــع)، و يــا افــزايش ســرعت تخليــه آونــد هــاي 

ها و تبديل آنها بــه نشاســته آبكش از فتواسميلات

و ســاير تركيبـــات لازم (قـــدرت مخـــزن) تـــأثير 

گذارنــد. همچنــين مشــخص شــده اســت كــه در 

گندم ايزوفرم اينورتاز آپوپلاستي بيشــترين نقــش 

هاي در حــال رشــد گيري و پر شدن دانهدر شكل

يزوفرم يك عامل كليدي در تخليــه را دارد. اين ا

ــوب مي ــي محس ـد آبكش ــود. ســاكارز از آونـ ش

ــه در دانــه ــين مشــخص شــد ك ــزيم همچن ها آن

ساكارز سنتاز و اســتارچ ســنتاز بيشــترين نقــش را 

ها دارند. با توجــه اينكــه اولــين مرحله پرشدن دانه

گام در توليد و ذخيــره نشاســته، فعاليــت ســاكارز 

حداكثر فعاليــت ايــن سنتاز است بديهي است كه 

ها داشــته بايست در مرحله پرشــدن دانــهآنزيم مي

ــيه مي ــابراين توص ــد. بن ــهباش ــود در برنام هاي ش
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نژادي گندم، خصوصاً در راســتاي توليــد ارقــام به

متحمل به تنش رطوبتي از والديني اســتفاده شــود 

كـــه عـــلاوه بـــر تـــوان توليـــد و انتقـــال مجـــدد 

هايي هــا، دانــهكربوهيــدات محلــول بــالا در برگ

توانمنــد در جــذب و ذخيــره فتواســميلات داشــته 

ها بر اســاس باشند. در اين راستا، گزينش ژنوتيپ

فعاليت بالاي انواع ايزوفــرم اينورتــاز و اســتارچ و 

تواند كمك شاياني بــه انتخــاب ساكارز سنتاز مي

  ژنوتيپ برتر بنمايد.
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