
 

 

 منبع  یبرگها ی فتوسنتز  سمی: نسبت منبع بر متابولنکیس افتهی ر ییاثر تغ

   چکیده 

به منبع منجر  مخزن  ، کاهش نسبت  کشت شدند یکسان    یمحیط زیست  غلات تحت شرایط    از   هفت گونهزمانیکه  

عرض   در  فتوسنتز  میزان  کاهش  در  3الی    1به  های   روز   Cucumis sativus L  ،Gessypium  گونه 

hirsutum L    وRaphanus sativus L.    گونه های  در ولی  گردید  Cupsicum annuum L.    ،Solanum 

melongena L.    ،Phaseolus vulgaris L.    یاRicinus communis L.  به بستن  . این کاهش  چنین نبود

در ذخایر گلوکز    ،استه و قند نش  میزان   منجر به افزایش   مخزن پنبه و خیار، حذف    گیاه  . در روزنه ارتباطی نداشت

فروکتوز-6 و  افزایش  و  گردید  فسفات    6-فسفات  به  منجر  نسبت  نیز  فسفات  14Cدر  در    های   شناسایی شده 

با  تا    قرار گرفتدیسک های برگی    در اختیار   مانوز   زمانیکهگردید.    14CO2از تامین  پس  گلوکز    UDPقندی و  

  ، در دیسک هایCO2  تثبیت، تحریک سنتز نشاسته، و مهار  تشکیل کمپلکس دهد   فسفات غیرآلی سیتوپلاسمی 

های  شاهد  دیسک  در  اما  گردید  از   مشاهده  شده  نبودگیاهان    گرفته  چنین  آزمایش  فسفاتتحت  بافر  باعث    . 

در    کاهش نشاسته  ولیسنتز  آزمایش گردید  تحت  دیسک های    گیاهان  در  نبودنه  ها  شاهد چنین  یافته  این   .

می گردد.  فسفریله به ترکیبات   فسفات غیرآلی  ای ازکاهش یافته  میزانمنجر به  خزنمکه  حذف  نشان می دهد 

لوبیا از حذف    های  در فسفات  14C  کربن  در  بعد  ولی قندی  یافت  افزایش  چنین  بدون تجمع سوکروز    مخزن 

گیاهان تجمع    بقیهنشاسته به میزان بالاتر از  شدیدتر میزان قند در حالت بازخورد بود.    کنترل  نشانگرکه  گردید  

 برای چندین روزثابت بود.  CO2میزان تثبیت  ولییافت 

 

 

 



مشاهده شده است که تقاضای تغییر یافته مخزن  یافته منجر به تغییر میزان فتوسنتز برگ منبع در تعدادی از  

می که طی آن شرایط مخزن به منبع انتقال می یابد هنوز روشن نیست. همچنین، در  گونه ها شده است. مکانیس

نتایج ضد و نقیض در متون   از  نبوده است. برخی  قابل شناسایی  تعامل مخزن به منبع چندان  برخی تحقیقات 

دانست.    علمی را می توان ناشی از تفاوتهای موجود میان شرایط رشد و روش آزمایش در ازمایشگاه های مختلف

اثر   درباره  را  تحقیقی  ما  داد.  نسبت  مختلف  های  گونه  میان  های  پاسخ  در  تفاوتها  به  توان  می  را  موارد  سایر 

روشهایی اجرا کردیم که میزان جابجایی را طبق فعالیتهای متابولیک برگهای منبع در چندین گونه گیاه پرورش  

می دهند. اخیرا دو اثر قابل مشاهده را در گیاه خیار  یافته تحت شرایط زیست محیطی کنترل شده یکسانی تغییر 

ساعت با جبران متعاقب به حد    3بعد از عملیات حلقه یا حذف مخزن گزارش کردیم. یک اثر کوتاه مدت بعد از  

با افزایش موقتی استرس آب برگ و میزان   ،  ABAماکزیمم رسید، و شامل بستن روزنه احتمالا بدلیل تحریک 

  3یک اثر طولانی مدت بعد از    با متابولیت ها بوده است.  14Cبدون تغییرقابل شناسایی در الگوی ترکیب کربن  

کربن   نسبی  مقدار  در  تغییراتی  شامل  و  گردید  شناسایی  و    14Cروز  فتوسنتزی  محصولات  انواع  با  ترکیبی 

مقاله اثرات درازمدت متابولیسم مخزن را  ترکیبات واسطه بود، ولی به پاسخ های روزنه ارتباطی نداشت. در این  

در تعدادی گونه های دیگر گزارش می دهیم و درباره این یافته ها در رابطه با ماهیت احتمالی پیامی که انتقال  

 دهنده تقاضای مخزن برای فعالیت منبع می باشد، بحث می کنیم. 

 

 مواد و روشها 

  Phaseolus vulgaris L. cv)، لوبیا  (Gossypium hisutum L. cv Acala Sj-2)پنبه گیاهان 

Bulgarian)خیار  ،  (Cucumis sativus L. cv Dalila)  تربچه  ،(Raphanus sativus L. cv 

Munchner Bierrettich)  فلفل بادمجان  (Capsicum annum L. cv California Wonder)  سبز،   ،

(Solanum melongena L. cv Black Beauty)    و کرچک(Ricinus communis L.)    در یک ظرف

ای پلاستیکی   یافتند کولیت    از ورمی   مملولیتری    2  استوانه  به  پرورش  یک گیاه در هر گلدان  صورت  . گیاهان 

و یک بار در هفته    ند بیاری شد آب دیونیزه  آو دو بار در هفته با    ند هرس گردید   پدیدار شدنمدت کوتاهی بعد از  

گونه ها در    همهاز ته ظرف تخلیه گردید.  . آب و محلول اضافی  آبیاری شدند نیمه قوی    Hoaglandمحلول  با  



که   اتاقک  دماییک  سانتیگراد  25  با حفظ  کوانتومی    با درجه  شار  الی    µmol m-2 s-1  (400 450چگالی 

 .  نمودند ساعته رشد   11 تاریکی ساعته و  13و یک دوره نوری نانومتر(   700

( اجرا  پدیداری خود گیاههفته بعد از  12 الی 11اولین گل ) پدیداریروز بعد از  10پنبه حدود   گیاه زمایشات باآ

روز بعد از    25الی  22استفاده گردیدند )  کاملا پهن شده  برگ جوانه زده  ین. گیاهان لوبیا در مرحله اولند گردید 

 (.  پدیداری خود گیاه

می در    25پنبه در  گیاه    ، در مزرعه اجرا گردید   ش یافتهپرور( روی گیاهان  1  شکلپنبه )  گیاه  زمایش باآیک  

ید. بعد  گیاه در هر متر مربع هرس گرد  10  تعداد  به  بعد از پدیداری گیاه  متر جدا از هم کشت شد و  1ردیفهای  

  بیاری قطره ای نصب گردید. برگهای جانبی کنار ردیف آ ، یک سیستم  از نورافشانی برای اطمینان از پدیداری گیاه

بیاری شدند  آسانتی متر از هم فاصله داشتند. گیاهان یک بار در روز    40و نورافشانها    ند گیاهان واقع گردید   های

  KClو    H3PO4حاوی اوره،    ی. نوترینتهاتعیین گردید   A  ردهب تامینی براساس تبخیر از یک ماهیتابه  آو مقدار  

آبیاری    4:1:2  با  برابر  N:P:Kدر نسبت   این    80g×m-3غلظت    بادر آب  برای  از قبل حل گردیدند. گیاهان 

 غوزه پنبه یا گل در هر گیاه وجود داشت.   10زمانیکه حدود یعنی گوست استفاده گردیدند، آ  12 روز آزمایش در 

و اندازه   در حال رشد بود اولین غوزه پنبه  شامل در اتاقک رشد  پرورش یافتهپنبه گیاه شده در مورد  حذف  مخزن

غوزه ها    تعداد   مزرعه، انواعرشد کرده در  این غوزه پنبه صورت گرفت. در پنبه    تمجاوردر  گیریها روی برگ بالغ  

عصاره  اجرا گردید.  سنین مختلف در طول محور گیاهان    ا روی چهار برگ بگردید، و اندازه گیریها    حذف یا گلها  

جوان در حال رشد    دومین برگ   شاملشده    حذف   مخزنوبیا،  ترکیب گردید. در مورد گیاهان لبا هم  های اینها  

 برگ منبع درنظرگرفته شد.   عنوانبه  در سه برگچهاولین برگ  بود.  در حال رشد و غنچه های در سه برگچه 

در مقاله  از برگهای متصل طبق عملیاتی که    مربعی   سانتیمتر  5/1دایره ای    های   در مساحت  CO2میزان تثبیت  

 شرح داده شد، اندازه گیری گردید. ( 12) یقبل

دربسته    قسمتهااین   میکرواتاقک  یک  گرفتند در  معرض و    قرار  حاوی    در  هوای   300µl L-1جریان 

14CO2+12CO2    مدتب گرفتند ثانیه    60  ه  محلول  قرار  مواد  و  اتانولی  محلول  مواد   .HCIO4   مقاله   طبق 

Mayoral   ند آمینه بودهای  شامل قندها و اسید   مواد محلول اتانولی در اصل .  ند تعیین شد   (17)  و همکارانش  ،

شامل اصل  در  بعدی  محلول  توزیع  مواد  بود.  واسطهدرمیان    14C  کربن  نشاسته  نهایی    مواد  محصولات  و 



روش    یفتوسنتز به شرح    Calvin-Basshamبا  )بنا  در عصاره های  (17مقاله  قندها  گردید.    ترکیبی   تعیین 

   .برآورد گردید دیانیزیدین دهیدروکلراید -. گلوکز با استفاده از گلوکزاکسیداز و او ند اتانول و آب انالیز گردید 

  12بلافاصله هموژنیزه شدن در  ماده برگ تازه نمونه برداری شده در وسط روز و  گرم از    3فسفاتهای قندی روی  

 g PVPP ، 150 mg 0.5و  pH 6.0  تحت  50mM MeS-NaOHحاوی  ویخ  سرد شده با یط میلی لیتر مح 

BSA    10وmM DTT   15000  بعد از سانتریفوژ با سرعت.  تعیین گردیدندg   ه کمک لایه رویی ب  HClO4  (  با

کربن  دقیقه با    2به مدت  عصاره  سپس این  خنثی گردید.    KOH  ه کمک %( دپروتئینه گردید و ب15غلظت نهایی  

 . فعال شده در دستگاه همزن شیکر قرار گرفت

  و همکارانش   Lilley  نیز مقاله   و Seeman & Sharkey  (225  )  روش مقالهخود با    واد ما این روش را روی م

سپس  به گیاه متصل بود،    مچنان اینکه ه  ضمن  منجمد گردید مایع    N2  نیتروژن  مقایسه کردیم. برگ در  (15)

در حالت یخ زده    مچنانینکه هضمن اعصاره گیری گردید    HClO4  ه کمکه و بمایع خرد شد   N2  نیتروژن  در

داشت.   از  قرار  یک  تجزیه  بعد  در  گردیدند.  بیان  برگ  مساحت  براساس  قندی  فسفاتهای  از  بعدی،  مجموعه 

که با دومین روش بدست آمد    و مقادیری بود،    بهم   دو روش خیلی نزدیکاین  مده برای  آ زمایشات مقادیر بدست  آ

 خیلی جزئی پایین تر بود بطور  چنانهم

  P-6گلوکز    متعاقبا سنجش به کمکهگزوز استفاده گردید.  فسفات  لایه رویی برای تعیین دو    ،بعد از سانتریفوژ

 .انجام شد گلوکز ایزومراز -Pدهیدروژناز و 

از هیدرولیز   بعد  احیاکننده  به شکل قند  را  Handel  (8  )  همقال   طبق  KOHسوکروز  این روش  زد. ما  تخمین 

بین مقادیر بدست    را  روش گلوکز اکسیداز استاندارد کالیبره کردیم و یک رابطه خطی  براساس برای ماده خود  

با   تکنیک  این  آمده  آوردیمدو  این نسبت   ای که   معادله .  بدست  می    y=0.036+1.6x  با   برابر  بود   بیان کننده 

رگرسیون  باشد   باشد   0.86)ضریب همبستگی  آن    ،(می  در  گیری    yکه  اندازه  به  بنا  سوکروز  روش    باغلظت 

  تجزیه   17با روش مقاله  گلوکزاکسیداز اندازه گیری می شود. نشاسته   ه کمکاست که ب   غلظتی  Xو ی است دیگر

   گردید.

روی محلولهای سوکروز یا    و شناور   سانتیمتر مربع  2به مساحت    گزمایشات تغذیه با قند روی دیسک های برآ

فسفات    باآزمایشات تغذیه  انجام شدند.  دقیقه در نور    30  به مدت  سپسساعت در تاریکی و    3  ه مدتمانیتول ب 



  2  سپس به مدتاعت در تاریکی و  س   16  ه مدتنتایج( ببخش  محلولهای گوناگون )  برروی دیسک های شناور  

با    یی یه شیوهبا دیسک ها  CO2. تثبیت  انجام شدند ساعت در نور   برای برگهای سالم بعد از    روشی کهمشابه 

   شد، تعیین گردید.آزمایش بلاتینگ نقطه گذاری روی کاغذ صافی بکار گرفته 

 

 نتایج 

یکسان    یحیطزیست منشان داد که حتی زمانیکه کلیه گیاهان تحت شرایط    گیاه زراعیتحقیق روی هفت گونه  

این امکان  متفاوت بود.    مخزنو در معرض تیمارهای مشابه قرار گرفتند، پاسخ ایشان به دستکاری    پرورش یافتند 

که   گردید  دوگیاهان  فراهم  گیرند گروه    در  در 1)جدول    قرار  تربچه،    گیاهان   (.  و  پنبه،  تقاضای  کاهش  خیار، 

  کاهشی در   امکان شناسایی چنین.  گردید معنی دار میزان فتوسنتز در برگ منبع  بشدت  کاهش    منجر به   مخزن 

معنی دار محتوای نشاسته نه تنها در    ، افزایش. از سوی دیگرمقدور نبودفلفل، بادمجان، لوبیا یا کرچک    گیاهان

هر  از  . یک عضو  گردید   مشاهدهبود، نیز  عضو گروه دوم  که  گردید، بلکه در لوبیا،  مورد اعضای گروه اول مشاهده  

 بنا به گزارش ذیل مطالعه گردید.   بیشتری ه تفصیل گروه )پنبه و لوبیا به ترتیب( ب

  1  در واقع برگ منبع    در   CO2درصدی در میزان تثبیت    33در مورد پنبه، کاهش    ،نشان می دهد که   2جدول  

برابری در محتوای نشاسته ی برگ منبع نیز در    3.3. بعلاوه افزایش  بود  ها قابل مشاهده  مخزنوز بعد از حذف   ر

مشاهده    1عرض   قابل  آزمایش،  .  گردید روز  بعدی  روزهای  نشاسته  طی  میزان  تجمع  و  یافت  افزایش  همچنان 

 شاهد بود. گیاه رابر  ب 5روز بیش از  8کاهش یافت و مقدار محتوای نشاسته بعد از  CO2تثبیت 

انواع گونه های   فتوسنتز و محتوای نشاسته ی برگهای منبع در  برمنبع به  مخزن  تغییر یافته اثر نسبت-1جدول 

 گیاهان

طبق  ها )برگهای جوان، میوه ها، گلها یا غنچه ها( چیده شده و اندازه گیری ها چند روز بعد از تیمار  مخزن

 گردیده اند. بیان  SE  -/+تکرار  10میانگین  صورتصورت گرفت. نتایج به  توضیحات

 

 

 



زمان بعد از   CO2تثبیت  نشاسته

 تیمار 

 گونه ها منبع / مخزن

  واحد نسبت  واحد روز  واحد   درصد وزن خشک 

A-کاهش یافت  مخزنبا حذف    شانگونه هایی فتوسنتز 

  
6 

 شاهد 

 کاهش یافته
 خیار 

 تعیین نشده

  تعیین نشده
5 

 شاهد 

 کاهش یافته
 پنبه

  
9 

 شاهد 

 کاهش یافته
 تربچه

B-نبود   مخزنحذف    تحت تاثیر  شانگونه هایی که فتوسنتز 

 تعیین نشده

  تعیین نشده
6 

 شاهد 

 کاهش یافته
 فلفل

 تعیین نشده

  تعیین نشده
6 

 شاهد 

 کاهش یافته
 بادمجان 

  
4 

 شاهد 

 کاهش یافته
 لوبیا 

 تعیین نشده

 تعیین نشده
 

4 
 شاهد 

 کاهش یافته
 کرچک 

 

گیاهان پنبه   در  و محتوای نشاسته ی برگهای منبع   روزنهمیزان فتوسنتز. مقاومت   بر مخزن اثر حذف  -2جدول 

±SE 

 CO2میزان تثبیت   روزنه ای هدایت  نشاسته

زمان بعد از  

 دستکاری 

 مخزنمنبع / 

 منبع / مخزن

 نسبت واحد   واحد روز    درصد وزن خشک 

 

 تغییر نیافته 

 کاهش یافته

 کاهش یافته

 کاهش یافته

 کاهش یافته

 افزایش یافته 

 

همانند مورد اثر کوتاه مدت  ، درست  استومات نسبت داد   ن روزنه به بسترا نمی توان    CO2کاهش میزان تثبیت  

اینکه    را کهشد، چ  گفته  17قبلا در مقاله  فتوسنتز که  بر   ام    8تا روز    روزنهمقاومت    براثری  گونه  هیچ  امکان 



گردد نداشتشناسایی  وجود  نسبت  2)جدول    ،  افزایش  به  (.  داری    گونه  هیچمنبع  مخزن  معنی    بر اثرات 

بالاتر و محتوای    CO2جزئی به میزان تثبیت    ولی گرایشبع اندازه گیری شده ایجاد نکرد  پارامترهای برگ من 

  .شت نشاسته پایین تر وجود دا

وارون  تابع  تحت(  تیماراز    پس روز    4اندازه گیری    طبقدر برگ منبع ) نشان می دهد که میزان فتوسنتز    1  شکل

. درحالیکه محتوای گلوکز تغییری نکرد، تجمع  بوده است  حالت فعال رشد در    حذف شده  تعداد غوزه های پنبه 

و   )  نیز نشاسته  بود  پنبه حذف شده  غوزه های  از درصد  تابعی  نیز    روزنه مقاومت  برعکس،  (.  1B  شکلسوکروز 

تاثیر حذف تا   افزایش  قرار نگرفتدرصد غوزه های پنبه    60تحت  تنها  اگر بیش  ی و  از آن    ترجزئی را نشان داد 

   . ردید حذف می گتعداد 

  کربن   روی توزیع   مخزن اثر حذف    بلکه (،  Fig.1B  شکلبود )بزرگتر    مخزننه تنها ذخیره نشاسته بعد از حذف  

14C  14  کربن  تامین  پس از  دقیقه   5  عرض  در   در اتانول   بین نشاسته و مواد محلولCO2  قابل  برگ منبع    رایب

اتانول غیرمحلول در شاهد در    cpm  کلاز    cpm  %2±25  مقدار  یک آزمایش  بود. در  مشاهده در فراکسیون 

 غوزه پنبه حذف شده یافت گردید. دارایدر مورد گیاهان   %2±40 مقدار مقایسه با 

 

اثر  -Bبرگهای منبع.   روزنه ای در اثر حذف غوزه پنبه از گیاهان پنبه روی فتوسنتز و مقاومت  -Fig. 1-A شکل

با آبیاری قطره ای   مزرعه حذف غوزه پنبه روی سوکروز، گلوکز و محتوای نشاسته برگهای منبع. گیاهان پنبه در 



غوزه پنبه و گل در هر گیاه اجرا گردید. اندازه   10روزه با دست کم   80زمایش روی گیاهان آ . پرورش یافتند 

از حذف تعداد مختلفی غوزه پنبه یا گل صورت  روز بعد  3 محور گیاه  در طولگیری ها روی چهار برگ منبع  

 گرفت. 

ه های فتوسنتزی پس  در میان انواع محصولات نهایی متابولیکی و واسط  14C  کربن  توزیع  رویتحقیق مفصل تر  

در برگهای    مخزن اثر حذف  ی،  کمّ  از نظر خلاصه سازی شده است.    IIIAدر جدول    14CO2تامین    از   دقیقه   1  از

در مقاله    ، این اثر تا حد زیادی شبیه به الگویی است که قبلا برای خیار همچنینجوان و پیر خیلی مشابه بود.  

،  PGA  ی در ترکیب  14C  کربن  کاهشی در مقادیر   باعث  تقریبا  مخزن گزارش گردید. در کلیه سه مورد حذف    17

P-  14  باعث افزایش کربن  در کلیه سه مورد این تیمار  ، از سوی دیگر.  گردید انول پیرووات و سوکروزC    ترکیبی

ات )و در مورد برگهای  تسپارآلانین،  آگلوکز،    P    ،UDP-6فروکتوز    ،  P-7سدوهپتولوز  به اضافه    P-6گلوکز    در

 گردید.مالتوز(   همچنین در  ،جوان

قندی    نشانگر  14C  کربن   الگوی ترکیب  احتمال است که فسفات های  داین  از حذف  ممکن است  بعد  برگها  ر 

  P-6و فروکتوز    P-6اندازه های ذخایر برای گلوکز  مستقیم  های  تحلیل    بوسیله  تجمع یابند. این احتمال  مخزن

اندازه این ذخایر    4بررسی گردید. جدول   افزایش معنی دار آماری در  از    3واقع  در  نشان می دهد که  روز بعد 

   حذف غوزه پنبه تظاهر یافت. 

آن بود که    نشانگر  نشان داده شد   4به شکل فسفات های آلی که در جدول    باند شده افزایش در مقدار فسفات  

سنتز سوکروز و تشکیل    درعواقبی  ، همراه با  ت آزاد سیتوپلاسمیدر محتوای فسفا  کاهش مشابهی ممکن است  

از  ،  متفاوت بود  سلولی آن در سایر بخشهای  تعیین  از    ، چونسیتوپلاسمی  P1نشاسته وجود داشته باشد. تعیین  

  NMRبا استفاده از  می شوند، فراتر است هر چند در حال حاضر روشی    استفاده  که متداولاتکنیک هایی    دامنه

دیسک    .  کردیم  خلی در خیار و پنبه تحقیقاد  P1غلظت    تنظیم کننده  اثر  با اینحال درباره  ام می باشد.پیشگ 

)به عنوان    50mMمالئات  -بافر تریس،  50mMدر بافر فسفات  های برداشته شده از برگهای شاهد یا کمربندی  

مانوز   یا روی  به صورت مانوز فسفات جداسازی می    P1)که مشخص گردید    10mMشاهد(،  را  سیتوپلاسمی 

براینکه اثر تیمار مانوز در مورد گیاهان  مبنی  یافته های جالبی را نشان می دهد    5  . جدولشناور گردیدند کند(  

  ذخیره مانوز نسبت   ، خیار  نیز ر پنبه و  دگیاهان کمربندی خیلی جزئی بود.    ولی در اساسی بود،  به میزان  شاهد  



باعث کاهش کربن ترکیبی شناسایی شده   را افزایش داد کهنشاسته در دیسک های شاهد   در  ترکیبی   14C  کربن

 گردید.  CO2در متابولیت های محلول اتانول گردید. همچنین باعث کاهش میزان تثبیت 

 گهای منبع پنبه و لوبیا درمیان محصولات فتوسنتزی در بر 14Cاثر حذف مخزن بر توزیع کربن -3جدول 

اجرا  روز در مورد لوبیا  6یا  3روز پس از حذف مخزن در مورد پنبه پرورش یافته در مزرعه و پس از   3آزمایشات 

  .ند نشاندار گردید  14CO2با  ماه  1 به گیاه به مدت ( روی برگهای متصلcm2 1.5)  ای دایره گردید. نواحی 

 .گردیده استکل بازیابی شده بیان   14C کربن  شناسایی شده به شکل درصد  14C کربن

  برگهای جوان  برگهای بالغ

مخزن 

 حذف شده 
 شاهد

مخزن حذف 

 شده 
 شاهد

 

 
 

 گیاه پنبه  -الف
PGA 
 P-6فروکتوز  

 P-7  ++ سدوهپتولوز  P-6گلوکز  

P- انول پیرووات 

 فروکتوز 

 مالتوز 

 سوکروز 

 سرین+گلوکز+گلیسین

 آلانین

UDP- گلوکز 

 گلیسرات 

 مالات 

 سیترات 

 نامشخص 

تعداد روزهای پس از  

 شاهد حذف مخزن

 

 روز  3 شش روز 

 

 گیاه لوبیا   -ب
PGA 
 P-6فروکتوز  

 P-7+ سدوهپتولوز+    P-6گلوکز  

P- انول پیرووات 

 فروکتوز 

 مالتوز 

 سوکروز 

 سرین+گلوکز+گلیسین



 آلانین

UDP- گلوکز 

 گلیسرات 

 مالات 

 نامشخص 

 

 در برگهای منبع برگرفته از گیاهان پنبه  P-6و فروکتوز   P-6اثر حذف مخزن بر غلظت های گلوکز -4جدول 

روزه جمع   95% غوزه پنبه و گل از گیاهان 65گیاهان پنبه در مزرعه با آبیاری قطره ای پرورش یافتند. حدود 

روز بعدی نمونه برداری گردیدند و در مزرعه    9مخازنشان حذف شده بود، طی آوری گردید. برگها بین گره ها که 

 دقیقه عصاره گیری گردیدند.   15در یخ خشک منجمد شده و در عرض 

زمان بعد از حذف   P-6گلوکز  P-6فروکتوز 

 شاهد تیمار  شاهد تیمار  مخزن
 واحد روز    واحد

 
 

محلول در   تمحلول در اتانول و فتوسنتا تبین فتوسنتا 14Cو توزیع کربن  CO2میزان تثبیت -5جدول 

HClO4  مالئات بعد از حذف آنها از پنبه کمربندی یا  -در دیسک های شناور روی فسفات، مانوز یا بافرهای تریس

 شاهد یا برگهای خیار

 ,mM 50)(، فسفات  50mM, pH6.8مالئات ) تریس  ی رویسازی و شناورسازروز بعد از کمربند   3دیسک ها 

pH 6.8)  10یا مانوزmM  گردیدند.    حذفساعت در نور  2ز آن تا پس اساعت در تاریکی و  16 ه مدت ب

  سری  میانگین دهبه شکل قرار گرفتند. نتایج  1جدول  طبقدقیقه   1 به مدت 14CO2دیسک ها در معرض 

 می باشند. SE -اندازه گیری+/

 

 

 



 شاهد کمربنددار 

 
محلول در 

HClO4 

محلول در 

 اتانول 

میزان  

 CO2تثبیت 

محلول در 
HClO4 

محلول در 

 اتانول 

میزان  

تثبیت  
CO2 

به شکل درصد    14Cواحد کربن  

 بازیابی شده   14Cکربن  

واحد 

 

به شکل درصد    14Cواحد کربن  

 بازیابی شده   14Cکربن  

واحد 

 

 

 پنبه -الف

 مالئات-تریس

 فسفات

 مانوز 

 

 خیار-ب

 مالئات-تریس

 فسفات

 مانوز 

 

با    14C  کربن اثر قابل شناسایی روی ترکیب  گونه  هیچ  دار از برگهای کمربند   ی گرفته شده در دیسک هابرعکس،  

از    نشاسته در هر اثر خیلی کوچکتر  ان وجود نداشتگیاهکدام  از طرفی،  وجود داشت.    CO2روی تثبیت    یو 

برگهای   بر  بافر فسفات  با  بطورکمربند تیمار  تر   دار  بهقوی  اثر گذاشت. در هر دو گونه   ی نسبت    گیاهان شاهد 

درصد گیاهی نشاسته  ترکیبی  14C  کربن  ،  بدون    با  های  برگ  از  شده  گرفته  های  دیسک  در  موجود  حد  تا 

را تا حد برگهای بدون کمربندسازی    CO2اما تامین فسفات نتوانست میزان تثبیت    کمربندسازی کاهش یافت. 

 دهد.  افزایش

در   تثبیت    واسطه گرینقش سوکروز  توزیع  CO2کنترل  ب  14C  کربن  و  نیز  فتوسنتزی  میان محصولات  ه  در 

  ، ترکیب اضافه گردید چنین دیسک هایی    ه که سوکروز بزمانیشده مطالعه گردید.    دیسک های برگ جدا  کمک

که در این حالت به وضعیت  سوکروز رسید    mM 75با نشاسته به شدت تقویت گردید و تا غلظت    14C  کربن

)شکل  ثابت تثبیت  2  رسید   .)CO2    دامنه افت گردید غلظت  در کل  نظر می رسد  آزمایش شده دچار  به  اثر  . 

که   اثبات گردید قت  این حقی   چرا که بنا به   است  متابولیکی   باشد از نوع   اسموزی   اینکه یک پدیده  به جای  سوکروز 

بود  ن  mM 100  به اندازه  تحت تاثیر غلظت مانیتول خارجی  CO2  د، تثبیتش مانیتول جانشین سوکروز  وقتی  

 (.  2 شکل)



 

روی غظتهای  که با نشاسته در دیسک های برگ پنبه   14C کربن و ترکیب   14CO2میزان تثبیت  -2 شکل

سانتیمتر   2مساحت به رگبرگ اصلی ) گونههای حاوی هیچدیسک . شناور بودند  مختلف سوکروز یا مانیتول

ساعت در تاریکی و   3 ه مدتو روی محلولهای سوکروز یا مانیتول ب  ند مربع( از تیغه های برگ پنبه جدا گردید 

همانند برگهای   14CO2 پر از در یک میکرواتاقک  CO2. میزان تثبیت ند شناور گردید دقیقه در نور  30 سپس

. مثلث  ()یا سوکروز  (O)برای دیسک ها در محیط مانیتول  14CO2یعنی تثبیت  ها د. دایرهسالم تعیین گردی

خطای استاندارد   گرمحیط سوکروز. میله عمودی نشان  ترکیبی با نشاسته برای دیسک ها در  14C یعنی کربن ها

 میانگین هاست. 

در میان محصولات فتوسنتزی دیسک های برگ پنبه شناور در محلولهای سوکروز با    14C کربن  توزیع -4جدول 

 دقیقه  1 ه مدتب 14CO2غلظتهای مختلف و در معرض 

سه ساعت در   ه مدتسوکروز ب یو روی غلظتهای افزایش شدند  برداشته سانتیمتر مربع( از برگها  2دیسک ها )

  3جدول  طبق و   ند قرار گرفت 14CO2در معرض  سپس. ند د ر نور شناور گردیددقیقه   30 سپس برای تاریکی و 

 بازیابی شده می باشد. 14Cکربن شناسایی شده به شکل درصد  14C نشانگر . ارقامند عصاره گیری گردید 

 

 

 

 

 



  (mM) در محیطغلظت سوکروز 

 

PGA 
 P-7+ سدوهپتولوز    P-6گلوکز  

P- انول پیرووات 

 فروکتوز 

 مالتوز 

 سوکروز 

 گلوکز+سرین+گلایسین 

 الانین 

 گلیسرات 

 نامشخص 

 

موارد از  تعدادی  ترکیب   ، در  بر درصد  قند  با  متابولیکی    در   14C  کربن   تغذیه  ای محصولات  با    به شیوه  مشابه 

،  PGAسوکروز، فروکتوز،  درلانین افزایش یافت، درحالیکه  آ کربن در  (. ترکیب4)جدول  اثر گذاشت مخزنحذف 

یافت-Pو   کاهش  پیرووات  در    انول  متنابهی  شکل  به  پیرووات-Pبویژه  حتی    انول  سوکروز    باکه  غلظت  یک 

   (.4تا حدود دوسوم کاهش یافت )جدول  14C، ترکیب   mM 50 به میزان  خارجی

بر    چه ایگهای جوان سه برگ(، حذف ساقه و بر1)جدولبود  یاهان  گپاسخ  بدون  یک عضو گروه  که  در مورد لوبیا، 

نه    ولی افزایش برجسته محتوای نشاسته )با اینحال،  (.  7برگهای منبع اثری نداشت )جدول    CO2میزان تثبیت  

  مخزن برگهای منبع وانگهی قابل شناسایی بود. این تایید که میزان سنتز نشاسته قویا تحت تاثیر حذف    در  قند(

که   باشد  نهفته  این حقیقت  در  تواند  می  باشد  تیمار،   پس روز    3می  ترتیب   از  و    68  به    از   درصد   28درصد 

14CO2   دوره یک  شده طی  در   60  تثبیت  ای  در    ثانیه  هاینشاسته  و حذف    حالت  در    مخزنکمربندسازی 

 درصد در برگهای شاهد ترکیب گردید.  15مقایسه با میزان 

توزیع  از حذف  ر  6درمیان محصولات فتوسنتتزی در برگهای منبع تنها    14C  کربن  تغییرات در    مخزن وز بعد 

درصد  باعث کاهش  تیمار  این  ( و خیار،  IIIAهمانند مورد پنبه )جدول    سپس،(.  IIIB)جدول    بود قابل شناسایی  

مالتوز،    ،P-6، فروکتوز  P-6گلوکز   در  ترکیب  باعث افزایش  انول پیرووات، سوکروز و مالات و-PGA  ،P  در  ترکیب

 .گردید لانین، گلیسرات، و آسپارتات آ

 



. مساحت برگ، وزن خشک برگ، کلروپلاست، نشاسته، و  CO2میزان تثبیت   بر مخزن اثر حذف  -7دول ج

 (. می باشند انحراف استاندارد  -متوسط ده گیاه +/به صورت محتوای قندی برگهای لوبیا )نتایج 

 قندهای کل 
محتوای  

 نشاسته

محتوای  

 کلروپلاست 

وزن خشک  

 (Wt)برگ 

مساحت 

 برگ

میزان  

تثبیت  
CO2 

از   پسزمان 

 تیمار 

 واحد روز  

 
 

از حذف    پسلانین در کلیه گیاهان بررسی شده )خیار، پنبه و لوبیا(  آشناسایی شده در    دارنشانماده  درصد بالای  

از پیرووات سنتز می شود که به نوبه خود در سیتوپلاسم از    آلانین در کلروپلاست ها  درخور توجه است.  مخزن 

بررسی فعالیت پیرووات  منشا می گیرد که کاتالیزور آن پیرووات کیناز می باشد.    ADPانول پیرووات و  -Pواکنش  

)داده ها    گردید   فعال  مخزناز کمربندسازی و حذف    ا پسشکارآنزیم  آکیناز در برگهای خیار نشان داد که این  

 نشان داده نشد(. 

 

 بحث

  مخزن ، پاسخ به دستکاری  پرورش می یابند محیطی یکسانی  زیست  که گیاهان آزمایشی تحت شرایط  زمانیحتی  

کاهش در  باعث    مخزناز گیاهان شامل پنبه و خیار، حذف    ی(. در گروه1بین گونه ها متفاوت است )جدول  

. اندازه گیری های پروموتور نشان داد که برعکس مهار کوتاه مدت تر  گردید روز    3الی    1در عرض    CO2تثبیت  

ا قبلی،  به ین  گزارش شده  ربطی  نداشتبست  اثر  روزنه ها  تثبیت  2)جدول    ن  اثر روی  اندازه   .)CO2   اندازه   ، و  

برقرار  های حذف شده    مخزنتعداد    ی را باقند و نشاسته که با آن همراه است، یک رابطه کمّ  تجمع  اثرات روی 

   (. 1 شکل) نمود

Herold    نظر گرفت. تغییرات    در   مخزنمانع نهایی بین منبع و  یک  می توان  را  اشاره کرد که مانع کلروپلاستی

به    مخزن   شرایط در   تواند  مر شکل  می  واکنشهای  تغییریافته  به میزان  سوکروز    بوط  شود سنتز  داده  که  نشان   ،

فروکتوز   میزان سنتز  در  تغییرات  با  است    bisP-2,6احتمالا  کلمرتبط  نقش  تنظیم سنتز سوکروز  که  در  یدی 



میان این  انتقالات از . چون است  منبع شرط مخزن نهایتا مربوط به . اما در سطح پوشش کلروپلاست است که دارد

به شدت تواندارد   انتخابی   حالت   مانع  متابولیت می  تعداد خیلی کمی  تنها  به شکل  ن،    کنند.  پیام رسان عمل د 

، باید  منتقل می شوند نتی پورتر آتریوز فسفات -P1 ه کمکاین مانع ب از میانکه  PGA، و P-، تریوزP1 بنابراین،

   درنظرگرفته شوند.اخیر  کاندیداهای احتمالی برای نقش  عنوان به 

حذف    ی کهمبنی براینکه سیگنال  ند فراهم کرده ا  Herold  طرح پیشنهادی تحقیقات کنونی شواهدی هماهنگ با  

منبع    را  مخزن فعالیت  سازد،    مرتبط به  یافته  می  کاهش  غلظت  یک  تواند  این    P1می  باشد.  سیتوپلاسم  در 

ب فیدبک  مهار  از  ناشی  کمکوضعیت  یافته    سوکروز  ه  فسفات  ی  تجمع  سوکروز  یا  و  سنتتاز  فسفات  سوکروز 

  Huberفسفریله می باشد.  به ترکیب  /  P1  کاهش یافته  نسبت   از اینروفسفاتهای قندی و    بعدی تجمع  فسفاتاز با  

 in  در محیط آزمایشگاهی سنتتاز از چندین گونه گیاهی توسط سوکروز P-گزارش داده است که فعالت سوکروز

vitro    مهار می شود و اینکه محتوای نشاسته برگ به طور منفی با فعالیت این آنزیم همبستگی دارد. نسبتP1/  

میزان  که  باز کاهش خواهد یافت    P2-6  و  Fru 2توسط  یتوزولی  س   FBPaseترکیب فسفریله در نتیجه مهار  به  

، چهار طی سنتز بی درنگ سوکروزافزایش می یابد.    Fru-6-Pبویژه به دلیل افزایش غلظت    آن تحت این شرایط 

مسیر    P1مولکول   طول  یک  P-تریوز  مولکول   چهارتبدیل  در  شوند   سوکروز  مولکول  به  می  بهآزاد  و    داخل   ، 

تریوزبا  کلروپلاست   پورتر    توسط   P-تبادل  احتمالا    P1د.  نمی شو  منتقلسفات  فآنتی  یافته  مهار  کاهش  باعث 

طریق فتوسنتز   تریوز   از  تبادل  کلروپلاست  P/P1-کاهش  پوشش  همراه بین  کاهش    ،  نسبت  متعاقب  با  در 

ATP/ADP  این امر منجر به نسبت بالای . می شودPGA/P1 می شود در کلروپلاستها به نفع سنتز نشاسته .   

سلولی جدا    اجزایدر سیتوپلاسم سلولهای برگ، همانگونه که از سایر    P1ی غلظت  یک تکنیک برای تعیین کمّ 

می تواند در اینده نزدیک در اختیار قرار    NMRبرپایه    تکنیک  با اینحال یک  ،دسترس نیست  ، اکنون درگردید 

   همانند تصویری است که در اینجا شرح داده شد.های ما  گیرد. اما روند یافته 

(a    به افزایش اندازه ذخایر    منجر   همچنین(.  1  شکلمنجر به افزایش غلظت سوکروز گردید )   مخزن حذفG6P  

شناسایی شده در    14C  کربن  ( و باز با افزایش ثابت در نسبت4)جدول    گردید   تعیین های مستقیم طبق    F6Pو  

نسبت    نشانگر( نشان داده شد. افزایش ذخایر فسفات قندی  A,B،  3گلوکز )جدول  -UDPفسفات های قندی و  

  ترکیبات فسفریله است.به  /P1کاهش یافته 



(b  Heldt     مانوز تامین  دادند که  نشان  برگ  درو همکارانش  باعث کاهشدیسک های  از  سیتوپلاسمی    P1  ی 

می    تقویت سنتز نشاستهباعث  زیادی    . این تیمار تا حد می شودبه شکل مانوز فسفات  سازی آن  کمپلکس    طریق

  باعث تقویت   قویبه طور  مانوز    امیندر آزمایشات ما، تمانوز با اسکلت نشاسته ترکیب نشده است.   Cهرچند    شود

  CO2و تثبیت    گردید انتظار    طبق  از گیاهان شاهد   حاصل  نشاسته در مورد دیسک های برگی  در  14Cترکیب  

فقدان  A,B  ،5)جدول    فتایکاهش   گیاهان  برجسته  (.  در  مقایسه  قابل  کمربند   تحتاثر  بر  سازتیمار  )که  ی 

دارد  هماهنگی  ( با این گفته  اثر می گذارد  مخزنحذف  با  مشابه    شیوه ای فعالیتهای متابولیکی برگهای منبع به  

   در این برگهای منبع پایین است. ی در واقع سیتوپلاسمی در هر مورد P1که 

(c   14  کربن بالای  باعث کاهش میزان    تامین بافر فسفات به دیسک های برگیC   نشاسته در دیسک    ترکیبی در

شده ها گرفته  کمربند   ی  گیاهان  و   یسازاز  گردید  شاهد    شده  گیاهان  در  شده  مشاهده  سطح  به   رسانید آنرا 

  داشت یا اینکه یا هیچ گونه اثری   سنتز نشاسته در گیاهان شاهد   بر اثر اندکی  (. تامین فسفات  A, B  ، 5)جدول  

  شده   گیاهان تیمار  گرفته شده از  سیتوپلاسمی در برگهای  P1. این نتایج از این گفته حمایت می کند که  نداشت

این پدیده را  و    شتفتوسنتز دا  برجزئی    گی پایین است. در هر دو مجموعه دیسک، تامین فسفات اثر مهارکنند 

 نشان داده اند. دیگر هم   فرابهینه توضیح داد همانگونه که چند محقق P1اثر  بتوان بنا به شاید 

-14C  کربن  ، تشکیلند ید با غلظتهای بالاتر سوکروز تغذیه گردتدریجی    های برگ شاهد به طور   وقتی دیسک 

تثبیت  نشاسته   ش  ییک آزما  (. در2  شکل)  شد کاهش    تدریجی دچاربه طور    14CO2افزایش یافت درحالیکه 

محققینجالب  ،  Natr    ها فتوسنتات  تجمع  که  کردند  مشاهده  همکارانش  شناورسازیو  برگ   با    اثر  قطعات 

اثر    بوده است، از جذب قبلی گلوکز  ناشی    تجمع ماده خشک که  ولی فتوسنتز دارد  اندکی بر  نسبتا    مهارکنندگی

بیشتر بود. اکنون می گوییم که این    اولیخیلی قوی تر داشت. سنتز نشاسته تا اندازه ای در مورد    گیمهارکنند 

که طی آن مهار فیدبک توسط   دوم حالتسیتوپلاسمی توضیح داده شود.  P1یافته گیج کننده می تواند براساس 

قندی می شود،   به تجمع فسفاتهای  در    قند جذب شده منجر  انتظار  به  تری    سطحبنا  به  پایین    حالت نسبت 

 و سایر متابولیت ها بوده است. P1تجمع فتوسنتات حفظ گردید، که شامل برگشت مداوم 

  آمینه در برگهای گیاهان تیمار  ون اسید وارد شده به فراکسی  14C  کربن  در کلیه گونه های آزمایشی ما، نسبت

تجمع یافت. پیرووات کیناز که   مخزنلانین در نتیجه دستکاری های آبالاتر از گیاهان شاهد بود. به خصوص  شده



  bisP-2,6 نزیم تنظیم کننده در گلیکولیز می باشد. افزایش فروکتوز آلانین می باشد، یک آآنزیم درگیر در سنتز  

حذف   نتیجه  تشکیل    مخزندر  میزان  کنترل  با  دهد.  می  افزایش  گلیکولیز  جهت  در  را  ها  متابولیت  جریان 

در کلروپلاست ها دارد.  بعدی آلانین    شکل گیری  بر، پیرووات کیناز نیز بنا به انتظار اثر تنظیمی  PEPپیرووات از  

ها مشاهده گردید.    مخزناز حذف    پسروز    5در برگها    in vivoدر محیط بدن    پیرووات کیناز  آشکار  فعالسازی

لانین می تواند به شکل  آگزارش گردیده است.    Kفعالسازی نیز تحت شرایط تجمع کربوهیدرات به دلیل کمبود  

   برای ذخیره موقت کربن بعد از اشباع ذخیره سوکروز عمل کند.  جایگزینذخیره 

اینحساب،   آنرا  لانین )که کاملا  آافزایش  با  توان  ن-Pبا کاهش  نمی  توجیه  پیرووات  آنست که    نشانگر(  مودانول 

FBPase    در    گرنشان  ماده. از سوی دیگر، افزایش  داردنقش مهمی در آزمایشات ماUDP  6گلوکز، فروکتوز-P  و ،

باشد.  سنتتاز    Pکنترل در محل سوکروز    نشانگر  P-6لوکز  گ آنزیم ها مسئول کاهش مشاهده  می  شاید هر دو 

باش  فتوسنتز  در  که  د.  نشده  شد  آنزیم  مشخص  دو  این  شود  تقویت   زمانی فعالیت  سوکروز    می  برای  تقاضا  که 

 .یابد برگ گیاهان افزایش   بخشی از  ز بین رفتن دلیل اب

برای سرکوبی فتوسنتز برگ منبع در گیاهان لوبیا به دلیل ذخیره متوسط کربوهیدرات ها یا    مخزن عدم حذف  

در برگهای     متنابهی نشاسته به طور  چرا که طبق این شواهد است که    های جایگزین نبود   مخزن افزایش فعالیت  

شد، عدم تجمع سکوروز    در پنبه دیده  14C  کربن   هرچند افزایش قندهای فسفریله نشاندار با منبع تجمع یافت.  

بطور    آنست که کنترل فیدبک سنتز سوکروز با سطح سوکروز باید در این گیاه   نشانگرقابل شناسایی بود. این امر  

مطرح تر  دقیق  بالااو    باشد   ی  سوکروز  در  جزئی  حد فزایش  از  سوکروز    یسرکوب  باعث  آستانه   تر  یا    Pسنتز  و 

می کاملتری  به طور  بیس فسفاتاز  در مقدار  شود  فروکتوز  تر  برجسته  کاهش   .P1    کلروپلاست به  منتقل شده 

خودمختاری بیشتر در متابولیسم کربن کلروپلاست می شود. برگهای لوبیا می تواند    به   منجر   آشکارا در این گیاه 

   (. 1)جدول  سازدتجمع  مبه دیده شده است، در گیاهان گروه پن  چهنشاسته را به میزان خیلی بالاتر از آن

بالای   های  غلظت  براینکه  مبنی  ما  قبلی  شود   محیطی   CO2مشاهده  بالای    باعث می  میزان خیلی  خیار  گیاه 

بالایشرا  فتوسنتز   ی  نشاسته  محتوای  شود کند،    کسب  علیرغم  می  فرضیه    سبب  ببریم  این  سوال  زیر  که  را 

ک  می  سرکوب  را  فتوسنتز  نشاسته  فتوسنتزتجمع  مهار  اساس  اینکه  و  همان  ند  نشاسته  حجم    توسط  کاهش 

کلروپلاست بدرون  نور  انتقال  کاهش  آزاد،  پیوند    ، استرومای  ریبولوز   +Mg2یا  فعالسازی  برای  نیاز  -1,5  مورد 



bisP  نشاسته  کربوکسیلاز را    توسط  احتمال  این  ما  باشد. شواهد کنونی  میزان    تقویت می  افزایش  می کند که 

بلکه  نیست    CO2میزان تثبیت پایین تر  ، دلیل  منبع کاهش می یابد به    مخزن نسبت    وقتی نشاسته مشاهده شده  

د از حذف  فقدان مهار قابل شناسایی در گیاهان لوبیا بعهمچنین  مرتبط با آن می باشد.  یسایر مکانیسم ها پیامد 

باشد. مرتبط  ، و وزن خشک در واحد سطح برگهای منبع  Chlتغییرات در ضخامت مزوفیل،    به می تواند    مخزن 

می تواند به آنزیم کربوسیله  از طریق آن    CO2ایجاد می کند که    ی را یشترمساحت برگ داخلی بتغییرات  این  

   کننده انتشار یابد.

و    A،  3)جدول    مخزنبا مالتوز مشاهده شده در لوبیا  و سایر گونه ها بعد از حذف    14CO2ترکیب تقویت شده  

B  ممکن است به دلیل )P1    1کاهش یافته باشد، چون واکنش بین گلوکز-P    و گلوکز برای تشکیل مالتوز وP1  

 سته عمل کند.می شود. مالتوز می تواند به شکل پرایمر برای سنتز نشا هدایتتحت این شرایط به حالت پیشرو 
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