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 مقدمه

های خشکی، شوری و دما در سطح جهان  های محیطی، خسارات وارده به محصولات کشاورزی در اثر تنش از بین انواع تنش

های غیرزنده  ترین تنش خشکی یکی از مهم تنش. (5181اند )لویت،  تر بوده و به همین جهت بیشتر موردمطالعه قرارگرفته گسترده

یک پدیده هواشناسی است  خشکی .(0154 ،همکاران وشان شوند ) می روبرونمو با آن  است که گیاهان در طول دوران رشد و

طوبتی اندازه کافی طولانی است تا باعث تخلیه ر ای که به ره    شود، دو که با عدم وقوع بارندگی در یک دوره زمانی، همراه می

بنابراین قرار گرفتن گیاهان در معرض های گیاهی گردد.  خاک و اعمال تنش کمبود آب همراه با کاهش پتانسیل آب در بافت

بخش باید کمبود آب از طریق آبیاری جبران  ناپذیر است و برای تولید رضایت تنش خشکی در برخی از مواقع سال امری اجتناب

. اما از دیدگاه کشاورزی خشکی عبارت است از ناکافی بودن مقدار و توزیع آب (5374هاشمی دزفولی و همکاران، )شود 

ترین عامل  گردد. خشکی مهم که این امر موجب کاهش بروز توان کامل ژنتیکی گیاه می استفاده در طی دوره رشد گیاه قابل

 (.0115میترا، دارد ) توان محصول دهی بازمیرود که گیاه را از رسیدن به حداکثر  محدودکننده تولیدات کشاورزی به شمار می

ترین عامل محدودکننده تولید محصولات کشاورزی در سرتاسر جهان است و تقریباً تولید  ترین تنش محیطی و مهم شایع خشکی

 (.5388کافی و همکاران، )درصد از عملکرد محصولات زراعی جهان را کاهش داده است  41های کشاورزی و  درصد زمین 01

متر  میلی 011سوم اراضی جهان با کمبود بارندگی مواجه هستند و نیمی از این اراضی دارای بارندگی سالیانه کمتر از  حدود یک رد

خشک جهان در  مناطق خشک و نیمه طورکلی، (. به5387علیزاده، )چهارم تبخیر و تعرق بالقوه این مناطق است  می باشند که یک

میلیون کیلومترمربع را  7/44اند و وسعتی در حدود  درجه شمالی و جنوبی قرارگرفته 31تا  51ی های جغرافیای محدوده بین عرض

در زمره مناطق خشک  (سوم متوسط بارندگی جهان کمتر از یک)متر در سال  میلی 011شوند. ایران نیز با متوسط بارندگی  شامل می

ای کوچکی از شمال غرب، بقیه مناطق کشور جزو نقاط خشک و ه جز سواحل دریای خزر و قسمت شود و به بندی می جهان طبقه

نواحی تحت تنش را مناطقی با بارندگی سالیانه کمتر از  اگر .(5373)کوچکی و نصیری محلاتی،  گردند خشک محسوب می نیمه

قرار دارد )کافی  درصد سطح کشور ایران تحت تنش خشکی 11توان گفت که بیش از  راحتی می متر در نظر بگیریم، به میلی 111

ویژه پرولین، پلی  ها و تعدیل اسمزی از طریق تجمع آمینواسیدها به تعرق، بسته شدن نسبی روزنه کاهش. (5388و همکاران، 

تنش  .گیرند ها، صفات فیزیولوژیکی هستند که در مقاومت به تنش خشکی عموماً موردمطالعه قرار می ها و کربوهیدرات آمین

توان  ها می گیاه بر جای گذاشته که ازجمله آنبیوشیمیایی  فیزیولوژیکی، ،یمورفولوژیکای بر خصوصیات  هخشکی، اثرات چندگان

ای و نرخ  روزنه مقدار کلروفیل، هدایتسنتز پروتئین، نسبی آب برگ،  محتویکاهش پتانسیل آب،  کاهش عملکرد اقتصادی، به

شده،  این شرایط، رشد گیاه متوقف تداومشده و در صورت  سرعت بسته هها ب اشاره نمود. تحت شرایط تنش خشکی، روزنه فتوسنتز

های مزوفیل برگ و از  سلول CO2طرف، کم شدن ذخیره  یابد. دلیل این کاهش ازیک کاهش می CO2خالص مصرف جذب و 

برتامینی و های تحت تنش است ) در برگ 5اکسیژناز طرف دیگر، کاهش فعالیت آنزیم ریبولوز بی فسفات کربوکسیلاز

                                                            
1-Ribulose 1, 5- Biphosphate Carbo×ylase O×ygenase (RUBISCO) 
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ها کمتر توسعه پیداکرده و عملکرد ماده خشک  تر شده، برگ ها کوچک خشکی، سلول  در گیاهان تحت تنش(.  0116همکاران،

 (.5110سالیبوری و راس، یابد ) داری کاهش می طور معنی به

زیرا تنش خشکی باعث گیرد،  ترین مراحل فیزیولوژیکی گیاه است که تحت تأثیر تنش خشکی قرار می رشد یکی از حساس

واسطه محدودیت جریان آب به درون  شود. تحت تأثیر تنش شدید خشکی تقسیم سلولی نیز به کاهش فشار تورژسانس سلول می

 سبزینه، نتیجه کاهش ارتفاع گیاه، سطح برگ، شود. بنابراین توقف میتوز، طویل شدن سلول و گسترش آن و در سلول محدود می

 (.0111 دهد )وحید وهمکاران، شدت کاهش می نهایت کاهش تولید ماده خشک، عملکرد گیاه را به و درکاهش فرایند فتوسنتز 

 مقاومت به خشکی-3

بخش در شرایط محدودیت ذخیره آب و یا تحت کمبودهای  ، رشد وتولید عملکرد در حد رضایتءتوانایی یک گیاه برای بقا

 دسترس محدود باشد، گونه از نسلی به نسل دیگر تحت شرایطی که آب قابل یکتوان زنده ماندن  متوالی آب و یا ازنظر تکاملی،

های مختلف مورفولوژیکی، فیزیولوژیکی و  گیاهان در مواجهه با کمبود رطوبت طی واکنش شود. مقاومت به خشکی نامیده می

کاهش سطح  ها ماننداین پاسخکه  مانندبه تنش خشکی پاسخ و سازگاری نشان داده و تحت تنش خشکی زنده میمتابولیکی 

ها و اکسیدان ها، کاهش رشد، تجمع آنتی های هوایی، افزایش رشد ریشه، بسته شدن روزنه برگ، خاردار شدن، کاهش اندام

سازوکارهای سازگاری مقاومت به  (.5383کند )لباسچی و شریفی،  های خاص بروز میها و فعالیت ژنموادمحلول و اسمولیت

 تقسیم نمود 4و تحمل به خشکی 3، اجتناب از خشکی0توان به سه دسته سازوکارهای فرار از خشکی ن را میخشکی در گیاها

 .(5117بارسا، )

 فرار از خشکی-3-3

شود و گیاه قبل از اینکه با خشکی شدید روبرو شود  عنوان مکانیزم فرار از خشکی نامبرده می کوتاه بودن فصل رشد گیاه به

کننده فرار گیاه از  شود و تعیین طول عمر گیاه با ژنوتیپ، محیط و اثر متقابل آنها تعیین می نماید. کمیل میچرخه زندگی خود را ت

است.  دسترس خاک برای رشد مطلوب گیاه ضروری زای خشکی است. منطبق شدن زمان رشد گیاه با رطوبت قابل شرایط تنش

نمو گیاه با رطوبت مناسب خاک مطابقت نماید، جایی که طول رشد  شود که مرحله فنولوژیکی فرار از خشکی هنگامی ایجاد می

ویژه  به ترین صفت برای سازگاری گیاه به محیط است رسد، زمان گلدهی مهم کوتاه بوده و تنش خشکی به مراحل آخر رشد می

فقی برای به حداقل شود. کوتاه بودن فصل رشد استراتژی مو که فصل رشد با خشکی و درجه حرارت بالا محدود می هنگامی

کافی و )گریزد  رساندن تلفات محصول در مواجهه با خشکی و گرمای آخر فصل است که گیاه سریع بالغ شده و از تنش می

 (.5388 همکاران،

                                                            
2-Drought escape 
3-Drought avoidance 
4-Drought tolerance 
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 جتناب از خشکی-ا-2

کاهش داده ای و تعرق  واسطه کنترل روزنه باشد که از دست رفتن آب از گیاه را به هایی می دوری از خشکی شامل مکانیزم

داشتن پتانسیل آب و نگهداری  توانایی یک گیاه در بالا نگه بخشند. و میزان جذب آب را با گسترش و عمق ریشه بهبود می

وسیله از تنش و  بنابراین، گیاه بدین گویند. نسوج خود در طول دوره خشکی را اجتناب از خشکی می های آزاد آب در حالت

نگهداری وضعیت مطلوب آب  باشد. آناتومیکی گیاه می خواص مورفولوژیکی و موضوع به دلیلاین  کند. عواقب آن اجتناب می

 ها باشد )وان دام، ها و یا از طریق کاهش میزان خروج آب از برگ تواند از طریق افزایش جذب ریشه در شرایط خشکی یا می

افزایش بیوماس، طول،  کی خصوصیات متفاوتی نظیرگیاهان با توانایی اجتناب از خشکی ممکن است در پاسخ به تنش خش .(5115

 و یا کاهش در رشد و سطح برگ وافزایش در تعداد کرک، گسترش ریشه به اعماق پروفیل خاک، پذیری و انعطاف تراکم،

های اجتناب از  ترین روش مهم عنوان، تغییرات در میزان باز بودن روزنه را به ها، روی برگ و ایجاد واکس بر ای شدن برگ، لوله

 هایی که تنش متناوب در کل دوره رشد گیاه وجود دارد، ( در محیط5388 کافی و همکاران،)خشکی از خود بروز دهند 

گیاهانی که اثرات خشکی را  کنند. برای رشد زایشی گیاه ذخیره می آب را ترند و عمدتاً این راهکارها، سازوکارهای اجتناب مهم

کارانه مصرف  آب را محافظه گیاهان ذخیره کننده، باشند. کننده آب می مصرف اندازند شامل گیاهان ذخیره کننده و یبه تأخیر م

که گیاهان  درحالی کنند، های بعدی چرخه زندگی در خاک نگهداری می که بخشی از آب را برای استفاده طوری به کرده،

 (0116 تایز وزایگر،) کنند مصرف می بسیار کمطور تهاجمی حتی در مقادیر  آب را به کننده، مصرف

 تحمل خشکی-1-3

تحمل خشکی  قابلیت گیاه برای تحمل نوعی از تنش خشکی تدریجی که توام با کاهش پتانسیل آبی گیاه همراه است،

ی را در این شرایط توانند پتانسیل پایین آب برگ را تحمل کرده و فعالیت متابولیک گیاهان متحمل می (.5181 لویت،) شود گفته می

در ضمن  پایداری غشاها ها، حفظ حیات ریشه نگهداری و توان به تنظیم اسمزی، از راهبردهای تحمل در گیاه می حفظ کنند.

 های مستقیم و غیرمستقیم در پایداری ساختارهای سلولی اشاره کرد. های دارای نقش متابولیت ها و تجمع پروتئین پسابیدگی،

فردی در سطح سلولی برای مقابله با خشکی دارند. برای مثال،  گیاهان متحمل به پسابیدگی اساس فیزیولوژیکی منحصربه

( گزارش کردند وقتی گیاه کتان 5177)توانند با کاهش حجم واکوئل بر تنش خشکی غلبه نمایند. کالتر و همکاران  این گیاهان می

های آن  به خشکی بیشتری نسبت به گیاه رشد یافته در شرایط عادی دارد و سلولکند، تحمل  رشد می در شرایط رطوبت کم

تر هستند. تحمل خشکی بستگی به توانایی در نگهداری غشای سلول در شرایط نرمال و جلوگیری از تغییر ماهیت  کوچک

موجب حفظ غشاء و  (یسین بتائینها دارد. مواد محلول ازجمله قندها، اسیدهای آمینه و ترکیبات آمونیومی )مثل گلا پروتئین

(. مکانیسم تحمل به خشکی امکان ادامه متابولیسم و حیات در شرایط 5381صباغ پور، )شوند  ها از خسارت پسابیدگی می آنزیم

های نگهبان روزنه  سازد. ممکن است تحمل پسابیدگی به علت قابلیت ویژه سلول های گیاه فراهم می رطوبت کم را برای سلول

ها بازخواهند ماند.  اند، روزنه های برگ پژمرده ر نگهداری تورژسانس باشد. در چنین حالتی، حتی زمانی که سلولازنظ

 (.5388کافی و همکاران،)باشد  های نگهبان می زیاد این پدیده ناشی از افزایش املاح در سلول احتمال به
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برند، بلکه یک گیاه ممکن است  مت در برابر تنش بهره نمیلازم به ذکر است بیشتر گیاهان تنها از یک مکانیسم برای مقاو

(. اهمیت نسبی هر راهکار به مدت، شدت 0116تایز و زایگر،  ؛ 0116چندین راهکار برای سازگاری با تنش داشته باشد )علی،

مدت بتواند  وتاهدهد که در دوره خشکی ک تنش و نوع گونه گیاهی بستگی دارد. اجتناب از خشکی به گیاه این امکان را می

تری  دهد که بتواند تنش را در مدت طولانی که راهکار تحمل به گیاه این امکان را می عملکرد و رشد مطلوبی داشته باشد، درحالی

 ( 5388کافی و همکاران، ) تحمل نماید

 پذیری فنوتیپی انعطاف-3-2

برگ و ریشه بیشتر  در سطح مورفولوژیکی شاخه، گیرد و توجهی با تنش خشکی تحت تأثیر قرار می طور قابل رشد گیاه به

 (.0117کنند )سیرسلج،  عنوان اجزاء کلیدی برای سازگاری گیاه به تنش عمل می از سایر اندام ها تحت تأثیر قرارگرفته و به

 سطح برگ -3-2-3

تنش  طورکلی، به کنند. میجوئی در مصرف آب کم  های خود را برای صرفه گیاهان عموماً در مواجهه با تنش، سطح برگ

دوره رسیدن محصول و میزان  همچنین شاخص سطح برگ، شود. ها می خشکی در طول دوره رویشی باعث کوچک شدن برگ

یکی از راهکارهای گیاه در زمان وقوع تنش کاهش سطح و تعداد برگ  (.5181لویت،) یابد جذب نور توسط گیاه کاهش می

های با تعداد برگ بیشتر در شرایط تنش توان فتوسنتزی  ژنوتیپ ای دارد، سنتزی در گیاه نقش ویژهعنوان واحد فتو برگ به باشد. می

باید بین کاهش میزان تعرق و سطح بحرانی برگ  اما این موضوع با تعرق بیشتر گیاه در این شرایط در تقابل است. بالایی دارند،

وسیله عدم دسترسی کافی  مزیت کاهش تعرق به آید، تعادل به دست نمی وقتی این برای فتوسنتزتعادل پایداری وجود داشته باشد.

 (.5388 کافی و همکاران) رود به مواد فتوسنتزی از بین می

تر از راهکارهای عمومی گیاهان برای کاهش تلفات آب می باشند. در بسیاری از  های کوچک ریزش برگ و تولید برگ

شود.  ها حاصل می های تعرق کننده از طریق ریزش برگ ه خشکی با کاهش اندامخشک، سازگاری ب گیاهان نواحی خشک و نیمه

(. کاهش سطح برگ 5181باشد )ساندبرگ،  مثال، ریزش برگ یکی از راهکارهای مقابله با تنش خشکی در گیاه قیچ می عنوان به

های پایینی این  رود. عموماً برگ به شمار می ترین عوامل مؤثر در زنده ماندن گیاهان بیابانی نظیر درمنه، قیچ و تاغ یکی از مهم

دهد. ریزش سریع  بدیهی است که کاهش سطح برگ میزان فتوسنتز را کاهش می نمایند. گیاهان در شرایط تنش خشکی ریزش می

( نیز  5116( و مرکبات )آئورلیو و همکاران، 0113دی هرالد و همکاران، )آبی در درختان بادام  ها در واکنش به تنش کم برگ

های خود را می ریزانند. پس از هر بار ریزش،  شده است. تعدادی از گیاهان مقاوم به خشکی چندین بار در سال برگ گزارش

پسندی بیشتری دارند  های ریزش یافته بوده و خصوصیات خشکی تر از برگ کنند که کوچک های جدیدی شروع به رشد می برگ

ند ریزش برگ در طول تنش آب تا حدود زیادی ناشی از افزایش سنتز اتیلن و افزایش (. فرای0110)رنجبرفردوئی و همکاران،

 (.0116تایز وزایگر، )باشد  حساسیت گیاه به این هورمون می
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 حركات برگ-2-2-3

1کنند را خورشید گریز هایی که با تغییر جهت خورشید موقعیت خود را حفظ می برگ
هایی که با  در مقابل آن نامند، می 

 کنند راخورشیدگرا طور عمودی( در مقابل خورشید انرژی کسب می )به جهت خود در شرایط طبیعی حفظ
عوامل  گویند.6

ای شدن برگ در  تواند نفوذ نور خورشید را تغییر دهد شامل پژمردگی است که تغییراتی در زاویه برگ ولوله دیگری که می

وسیله  ای شدن به لوله گیرد. ت کمتر در معرض نور خورشید قرار میسطح باف کند که درنتیجه آن، های چمنی ایجاد می علف

 (.0116 تایز وزایگر) کند های برگ عمل می عنوان محور برای بقیه قسمت گردد که به تسهیل می 7 های به نام بولی فرم سلول

های دارای سطح  شد. در لگومبا های معمول گیاهان به تنش آبی می از پاسخ (صورت فعال یا غیرفعال تغییر زاویه برگ )به

(. خصوصیات 5381باشد )صباغ پور،  برگ بزرگ، تغییر زاویه برگ مکانیسم مهمی در جهت تحمل خشکی می

خورده و پتانسیل کم آب  های پیچ های فرورفته کرکی، برگ های ضخیم با کوتیکل ضخیم و روزنه پسندی شامل برگ خشکی نیمه

در تابستان نسبت به  (ساله های یک مخصوصاً برگ)های این گیاه  شده است. برگ وبی شناختهخ های وحشی زیتون به برگ در گونه

شوند.  ای می خورده ولوله های جوان پیچ شود، برگ تر می روز که هوا گرم گیرند. همچنین، در اواسط اوایل فصل رو به بالا قرار می

ای و پوشیده از  ها که نقره درنتیجه چنین حرکتی قسمت زیرین برگ شود. رسد که این امر به تغییرات آماس مربوط می به نظر می

ساله  56شود. نتایج آزمایشی که بر روی درختان  کرک است، بیشتر در معرض نور قرارگرفته و سبب انعکاس تابش آفتاب می

یه بین ساقه و برگ و زیتون صورت گرفت، حاکی از آن بود که انجام آبیاری بعد از یک دوره تنش خشکی موجب افزایش زاو

 (.5116شعیب و لیوناکیس، )خورده گردید  های پیچ باعث باز شدن برگ همچنین،

 های سطح برگ  ویژگی-1-2-3

 های بعضی گیاهان، برگ های روی کوتیکول کاهش یابد. وسیله پرزهای سطح گیاه و یا توسط لایه تواند به جذب انرژی می

این  کنند. ها مقدار زیادی از نور را منعکس می های متراکم روی سطح آن وجود کرکسفیددارند و به علت -ظاهری خاکستری

ها با کند نمودن سرعت  (. کرک0116 تایز وزایگر) دارند تر نگه می ها به علت انعکاس تابش خورشیدی برگ را خنک کرک

دهد. همچنین،  کند، افزایش می یشوند ونیز مسافتی را که بخار هوا در حین تعرق طی م حرکت هوا باعث کاهش تعرق می

وسیله موجب افزایش مقاومت در برابر انتشار بخارآب  دهند و بدین ها سرعت باد در نزدیکی سطح تعرق را کاهش می کرک

یافته و باعث انعکاس نور، کاهش دما و کاهش هدر  ها افزایش تحت شرایط تنش کرکی بودن برگ (.5115وان دام، ) گردند می

تر است که از دست دادن آب  تولید کوتیکول ضخیم شود. یک اثر عمومی تکاملی در طول تنش خشکی، ها می رگرفت آب از ب

کوتیکول مومی و وجود موم در سطح بیرونی کوتیکول ابزار مؤثری برای جلوگیری از اتلاف آب از  دهد. را از اپیدرم کاهش می

( اظهار داشت که علاوه بر وجود 5181سازند. لویت ) ای محدود می هها هستند که تبادلات گاز و آب را به منافذ روزن برگ

 های مزوفیل نیز اتلاف آب برگ را کاهش دهد. کوتیکول سطح برگ، ممکن است تجمع لیپیدها در دیواره سلول

                                                            
Paraheliotropic .1  

2. Diaheliotropic   

Buliform cells . 3  
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 ای های روزنه ویژگی-4-2-3

ت نفوذناپذیری نسبی کوتیکول عل به اکسید کربن دارند. ها نقش کلیدی در مسیرهای اتلاف آب و جذب گاز دی روزنه

اند، در  و محیط ا که متأثر از ژنوتیپه و اندازه روزنه تعدادگیرد.  تا صورت می درصد تعرق از راه روزنه 11نسبت به آب حدود 

 .(5383، سی و سه مرده ;5374)سرمدنیا و کوچکی،  گذارند مقایسه با باز و بسته شدنشان تأثیر کمتری بر میزان کل تعرق می

این واکنش بسته شدن در ابتدا توسط  ها تمایل به بسته شدن دارند. روزنه گیرد، که گیاه در معرض تنش آبی قرار می هنگامی

ها در تنش خشکی مؤثر است  علاوه بر این، کاهش پتانسیل آماس در برگ نیز بربسته شدن روزنه شود. ریشه القا می آبسیزیک اسید

گذارد که مانع باز  روی کانال پتاسیم اثر می گذارد. آبسیزیک اسید شده در برگ اثر می ساخته اسیدکه احتمالاً از طریق آبسیزیک 

ا ه باز شدن روزنه (.5388 کافی و همکاران،) دهد شود و در حقیقت اجازه ورود پتاسیم را نمی شدن و سبب تحریک بسته شدن می

گیرد که  باشد. تعرق هنگامی صورت می های اطراف آن می سبت به سلولا نه های محافظ روزنه نتیجه افزایش پتانسیل فشاری سلول

تواند موجب کاهش اندازه شکاف روزنه شود. برخی مواد شیمیایی مانند  بخارآب از طریق روزنه به بیرون منتشر شود. تنش آب می

گردند  مصرف آب و رشد میگردند. این مواد موجب کاهش  آترازین، سیمازین و دیدرون نیز باعث مسدود شدن روزنه می

منظور جلوگیری از اتلاف آب  های خود به تقریباً در تمام گیاهان، اولین پاسخ به کمبود شدید آب، بستن روزنه(. 5178بدینگر، )

ها ممکن است نتیجه پاسخ به کاهش در آماس برگ، یا پتانسیل  بستن روزنه (.5111مانسفیلد واتکینسون،) باشد طی فرایند تعرق می

طور عمده فتوسنتز را  و یا به رطوبت پایین اتمسفر باشد. این بحث وجود دارد که آیا خشکی به( 5111لودلاو و موچو، ) آب خاک

 دار برای مدت طولانی موجب کاهش فتوسنتز گردیده است کند یا اختلالات متابولیکی ادامه ها محدود می از طریق بستن روزنه

کننده اصلی برای  عنوان عامل تعیین ها به طورکلی بسته شدن روزنه (. طی دهه گذشته، به5111،؛ شارکی5111و همکاران،  تزارا)

 (.0110کاهش فتوسنتز تحت تنش خشکی متوسط تا خفیف پذیرفته شد )یوکوتا و همکاران، 

ها  وزنهدسترس دارای محدودیت خفیف یا شدیدی است، اولین گزینه برای گیاهان، بستن ر زمانی که مقدار آب قابل

ها برای  ها شده و بیشتر الکترون به درون برگ CO2ها باعث کاهش جریان (. بسته شدن روزنه5116باشد )کورنیک و ماساسی،  می

توانست از بین برود  از این طریق می درنتیجه کاهش میزان تعرق، مقدار گرمایی که  گردد های اکسیژن فعال ذخیره می تشکیل گونه

ها در اکثر اوقات بیشتر از اینکه به  های روزنه اند که پاسخ (. آزمایشات مختلف نشان داده0110وکوتا و همکاران، یابد )ی افزایش می

های شیمیایی از قبیل  دهد که روزنه به سیگنال وضعیت آب برگ مرتبط باشد به مقدار رطوبت خاک ارتباط دارد. این نشان می

که وضعیت آب برگ را ثابت نگه می  دهد درحالی ده تولیدشده، واکنش نشان میهای دهیدراته ش آبسزیک اسید که توسط ریشه

شیره برگ  pHدهد نیز  (. شرایط محیطی که میزان تعرق را افزایش می5115؛ تیلور، 5111؛مورگان،0115)تورنر و همکاران،  دارد

افزایش غلظت  هش هدایت روزنه گردد.زمان کا تواند موجب تحریک تجمع آبسزیک اسید و هم دهد که این می را افزایش می

طور مستقیم گردیده و بر حساسیت روزنه نسبت به آبسزیک  ها به نین در شیره آوند چوبی باعث تحریک باز شدن روزنهیسیتوک

ای در پاسخ  گونه آمده از مطالعات مختلف، به دلیل تفاوت بین دست مقایسه نتایج به (.0110ویلکینسون و دیویس،) اسید اثر بگذارد

منظور ارزیابی میزان خشکی به کار  ای و فتوسنتز به پتانسیل آب برگ و یا محتوی نسبی آب )پارامترهایی که اغلب به هدایت روزنه

موازات آن  شده و در ادامه به تدریج بسته ی تنش خشکی بهها در اثر فرایندها واضح است که روزنه باشد روند( پیچیده می می
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ای تنها از طریق قابلیت دسترسی آب خاک کنترل نشده بلکه از طریق تعامل  یابد. هرچند هدایت روزنه فتوسنتز خالص کاهش می

 (.5116کورنیک و ماساسی، )گردد  پیچیده عوامل بیرونی و درونی کنترل می

 ریشه-5-2-3

عنفوان معیفاری جهفت تعیفین      های گیاهی مختلفف بفه  ای گونهد اثر تنش رطوبتی خاک بر توسعه سیستم ریشهمطالعه در مور

-ای متعدد بفر ایفن موضفوع صفحه مفی     ای و مزرعههای گلخانهباشد. بررسی مقاومت به خشکی و پتانسیل تولید در شرایط تنش می

یابی مقدار آب قابل وصول در محیط زندگی خود نسبت به کنتفرل  گذارند. گیاهان زراعی با داشتن نوعی حافظه ژنتیکی جهت ارز

هفا از طریفق ریشفه     حجم ریشفه و روابفط بفین آن    سطح، کنند. مطالعه پارامترهای طول،وضعیت آب و حفظ رطوبت خود اقدام می

از اعمفاق  بنفابراین اسفتخراج آب    دسترس یفک عامفل محدودکننفده کلیفدی اسفت،      های خشک آب قابل ضروری است. در محیط

هفای   تففاوت  شفود.  از طریق راهکارهای سازگاری مربوط بفه سیسفتم ریشفه حاصفل مفی      دسترس نمودن آن برای گیاه، خاک و قابل

هفا مرکفز اصفلی     ریشفه  (.5388 کفافی وهمکفاران،  ) شفده اسفت   ژنوتیپی ازنظر طول و گسترش سیستم ریشه در اکثر گیاهان گزارش

آیفد.   حسفاب مفی   های کلیدی گیاه به تنش خشکی به ی آن پاسخ و اندازه انشعاب زایی جذب آب از خاک می باشند رشد، تراکم،

عنفوان مکفانیزم هفای اجتنفاب از      ها به دار بودن برگ های عمیق و ضخیم همین طورکوچک بودن، کرکی بودن و زاویه داشتن ریشه

تر است. برای تحمل به خشفکی،   تعداد آن مهمها یعنی ساختمان و توزیع آن نسبت به  شوند. کیفیت ریشه تنش خشکی محسوب می

هفای عمیفق و ضفخیم بفه گیفاه       ای عمیق کارآمد در تحمل به خشکی اهمیت دارد. داشتن ریشفه  گزینش گیاهان دارای سیستم ریشه

اعفث  کمبود ملایفم آب ب  (.0111 فاروق وهمکاران) دهد که آب را از اعماق پایین جذب نمایند و مقاوم به خشکی شوند اجازه می

اما فعالیت  دهد، سرعت تحت تأثیر قرار می شود و فرآیند توسعه برگ را به تر خاک می تر و مرطوب های عمیق توسعه ریشه به بخش

جلوگیری از توسفعه بفرگ میفزان مصفرف کفربن و انفرژی را در انفدام هفوایی          گیرد. فتوسنتزی به مقدار کمتری تحت تأثیر قرارمی

گردد که در آنجا ریشه توانفایی جفذب آب و مفواد معفدنی      ز مواد آسیمیله گیاه در ریشه توزیع میدهد و سهم بیشتری ا کاهش می

هفای   البتفه تفنش خشفکی باعفث از بفین رففتن ریشفه        شود، درنتیجه افزایش نسبت ریشه به اندام هوایی حاصل می یابد. بیشتری را می

همبستگی مثبتی بفین نسفبت بفالای وزن ریشفه بفه انفدام هفوایی و         (.0116 تایز وزایگر) گردد های عمیق می عمق و افزایش ریشه کم

 شده است. عملکرد بالا در شرایط تنش خشکی گزارش

 اثرات تنش خشکی بر تغییرات فیزیولوژیکی و بیوشیمیایی گیاهان-3-2

 وضعیت آبی گیاه -3-3-2

حرارت تاج خصوصیات مهمی هستند که ای، میزان تعرق و درجه  مقدار نسبی آب برگ، پتانسیل آب برگ، مقاومت روزنه

 گیرند. تحت تأثیر روابط آبی قرار می

 اند از: (که عبارت5388کافی و همکاران، )شوند برای بررسی وضعیت آبی گیاه معمولاً سه ویژگی اصلی آن سنجیده می
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Ψپتانسیل آب )-1
 

شود. پتانسیل شیمیایی آب  میتعریف  : اساساً وضعیت آب در خاک، گیاه و اتمسفر تحت عنوان پتانسیل آب(

پتانسیل آب بین دونقطه نیروی محرکه لازم  دهد. اختلاف مقدار انرژی مفید آب را برای انجام کار در یک محیط معین نشان می

 کند.. جایی آب را فراهم می برای جابه

Ψپتانسیل اسمزی )-2
 

دهد. این  سیل آب را کاهش میشده و پتان شده در آب باعث کاهش انرژی آزاد آب : وجود مواد حل(

 نامند . شده را پتانسیل اسمزی می کاهش پتانسیل آب ناشی از مواد حل

بیان  (صورت درصدی از محتوای آب اندام در حالت اشباع )آماس کامل این ویژگی رطوبتی به (:RWC )محتوای نسبی آب-3

های گیاهی بوده و به همین دلیل،  گیری مقدار آب در بافت ترین روش اندازه اطمینان گیری محتوای نسبی آب قابل گردد. اندازه می

دهنده کمبود آب در گیاه است  باشد، نشان 511ها است. اگر محتوی نسبی آب برگ کمتر از  کاربرد آن بیش از سایر روش

های بالغ مقدار آن  آب برگ در طول دوران رشد بالاست و هنگام تجمع مواد خشک در برگ مقدار نسبی (.5387علیزاده،)

تری نسبت به شرایط آبیاری نرمال  یابد. بنابراین گیاهان تحت تنش آبی، گندم و برنج، محتوی نسبی آب برگ پایین کاهش می

سیل آب برگ، مقدار نسبی آب برگ، میزان تعرق دارند و قرار دادن مداوم این گیاهان در معرض تنش خشکی باعث کاهش پتان

یابد. )فاروق و همکاران،  % کاهش می11و افزایش دمای برگ خواهد شد، محتوی نسبی آب برگ در هنگام تنش گاهی تا 

اه یک رابطه نزدیک وجود دارد؛ بدین معنی که هر چه پتانسیل آب در گی بین محتوای نسبی آب در گیاه و پتانسیل آب آن (.0111

محتوای نسبی آب بالاتر در شرایط تنش  .(5387علیزاده، )یابد  ، محتوای نسبی آب نیز تقلیل می(بیشتر منفی شود)کاهش یابد 

در جذب آب حاصل شود، به معنی توانایی برگ در  خشکی که ممکن است از طریق قابلیت تنظیم اسمزی و یا توانایی بیشتر ریشه

 اند؛ زیرا قادرند بدون بستن های با محتوی نسبی آب برگ بالا برای مناطق خشک مناسب یپحفظ مقادیر بیشتر آب است. ژنوت

 (.5388کافی و همکاران، )های خود آب بیشتری حفظ نمایند  روزنه

بسیاری از گیاهان با  کنند. برای مثال، های فیزیولوژیکی خود را حفظ می های مختلفی فعالیت آبی به روش گیاهان در شرایط کم

مورگان، )کنند  ها در واکنش به تنش خشکی، آماس خود را حفظ می های برگ، ریشه و سایر اندام ها در سلول فزایش غلظت یونا

اظهار داشت ارقامی از انگور که در شرایط خشکی خاک، توانایی جذب آب بیشتر یا راندمان مصرف ( 5385رسولی ) .(5184

دارند، مقاومت بیشتری به خشکی خاک خواهند  های خود را بالاتر نگه آب زیادتری داشته باشند و بتوانند محتوی نسبی آب اندام

تحت  Malus hupehensis و Malus Sieversiiبر روی دو گونه  پیوند شده "گیل گالا"مطالعه درختان دوساله سیب رقم داشت. 

های سیب  کارایی مصرف آب در نهال فتوسنتز، بیوماس کل،میزان کلروفیل ومحتوی نسبی آب برگ که تنش خشکی نشان داد 

 (.0150 لی و همکاران) بوداز گونه دیگر  بیشتر Malus Sieversiiمقاوم  پایهپیوند شده بر روی 

 فتوسنتز -2-2-2

یکی از اثرات اصلی خشکی، کاهش فتوسنتز است که ناشی از کاهش در توسعه برگ، اختلال سیستم فتوسنتزی، پیری 

تنش خشکی در کاهش جذب  نقش (.0111وحید و رسول،) باشد زودرس برگ و به همراه آن کاهش در تولید مواد غذایی می

CO2  .های منفرد  وسیله سطح برگ کل و فعالیت فتوسنتزی برگ ظرفیت فتوسنتزی یک گیاه اساساً بهو فتوسنتز بسیار مهم است
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یابد. عوامل محدودکننده  ها کاهش می گیرند مقدار فتوسنتز آن که گیاهان در معرض خشکی قرار می گردد. هنگامی تعیین می

ای در اثر  شوند. کاهش هدایت روزنه ای تقسیم می وزنهای و عوامل غیر ر فتوسنتز در شرایط تنش آبی به دو گروه عوامل روزنه

دیگری که اتفاق  مورد .(5116بلوم، )شود  اکسید کربن به فضای بین سلولی منجر می ها، به کاهش انتشار دی بسته شدن روزنه

د اکسیژن و به دنبال آن های آزا اکسیدان هاست که باعث تجمع رادیکال های آزاد اکسیژن و آنتی افتد عدم تعادل بین رادیکال می

 (.0111 ،همکارانفاروق و ) شود های غشاء و سایر اجزاء سلولی می ها، چربی ایجاد تنش اکسیداسیونی در پروتئین

شود. این امر  ها از این مواد می انتقال مواد فتوسنتزی نیز تحت تأثیر تنش خشکی قرارگرفته و موجب اشباع شدن برگ

تواند با کاهش سطح برگ موجب کاهش فتوسنتز شود. تنش  (. همچنین، تنش آبی می0-5سازد )شکل تواند فتوسنتز را محدود می

تواند میزان تولید را، خیلی بیشتر ازآنچه به علت  وسیله می ها را هم تسریع نموده و بدین خشکی ضمن کاهش سطح برگ، پیری آن

هد. برای مثال، تنش خشکی به میزانی که شدت جذب خالص یابد، کاهش د اثرات ناشی از کاهش شدت فتوسنتز خالص تقلیل می

ها  ها را کاملاً متوقف نماید. این موضوع نمایانگر آن است که سطح برگ درصد کاهش دهد، کافی است که رشد برگ 11را فقط 

 (.0116 گیرد )تایز و زایگر، بیشتر از شدت جذب خالص تحت تأثیر تنش کمبود آب قرار می

 

 (0111فاروق و همکاران،خشکی )تحت تنش  از فتوسنتزای  واره طرحنمای -0-5شکل 

شرایط تنش  در دهد. ها نیز کاهش می ای، ازجمله تغییرات فعالیت آنزیم تنش خشکی میزان فتوسنتز را از طریق عوامل غیر روزنه

 .(0114و همکاران، 8فلیکس)کند  شدید خشکی میزان فتوسنتز به علت کاهش فعالیت آنزیم روبیسکو کاهش پیدا می

                                                            
1. Flexas  
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گردد. تحت تنش خشکی هولو آنزیم روبیسکو نسبتاً پایدار  تنظیم می  ها از طریق سنتز و تجزیه آنسطح آنزیم روبیسکو در برگ

های ژن زیر واحد کوچک آنزیم  شده است که رونوشت  اما تحت تنش خشکی گزارش (0115همکاران، 1هوکسترا)ماند باقی می

شده است  . گزارش(5111، همکاران51وو)یابد که نشانگر کاهش فراوانی این آنزیم تحت تنش خشکی است روبیسکو کاهش می

و  53پاری)کند  کاهش پیدا می 50هابه خاطر اتصال بازدارنده 55که تحت تنش خشکی فعالیت آنزیمی روبیسکو در توتون

بی فسفات توسط روبیسکو، فعالیت فروکتوز بی فسفات و  1و  5تحت تنش خشکی سرعت کاتالیز ریبولوز  .(0115همکاران،

 .(0117همکاران، 54زو)کند  ش پیدا میکارایی کوانتومی فتوسیستم دو کاه

مالیک،  –های دیگر دخیل در فرآیند فتوسنتز شامل فسفو انول پیروات، آنزیم آدنین دی فسفات دی نوکلئوتید فسفات آنزیم

ها کاهش پیدا صورت خطی با کاهش پتانسیل آب برگ تحت تنش به بیس فسفات و پیروات ارتو فسفات دی کیناز 6و  5فروکتوز 

رسد که این آنزیم  باشد بنابراین به نظر می برابر می 5/1کنند. میزان کاهش پیروات ارتو فسفات دی کیناز تحت تنش خشکی  می

برابر است، این  4تا  0ها  آن ها که میزان کاهشباشد چراکه نسبت به بقیه آنزیم فتوسنتز می محدود گرتحت تنش خشکی، آنزیم 

 .(5118همکاران، 51دوپسانی)کند  آنزیم بیشتر کاهش پیدا می

اکسید کربن  ای روی برگ انگور در شرایط تنش خشکی مشاهده شد که کاهش فتوسنتز هم ناشی از کاهش جذب دی در مطالعه 

ای برگ  ( با بررسی هدایت روزنه5381(. قادری و همکاران )0110ها است )چاوز و همکاران، مو هم به دلیل کاهش فعالیت آنزی

ای ابتدا کاهش و سپس افزایش یافت. کاهش اولیه  اکسید کربن زیر روزنه انگور دریافتند که در شرایط تنش خشکی، میزان دی

اکسید کربن در فرایند فتوسنتز بود.  لیل عدم مصرف دیها و افزایش بعدی آن به د اکسید کربن به دلیل بسته بودن روزنه دی

اکسید کربن موجود نیز  های درونی برگ از تثبیت دی ای، از طریق مکانیسم بنابراین، تنش خشکی علاوه بر کاهش هدایت روزنه

تواند منجر به  آب میباشد، اما تنش طولانی و شدید  ها می نماید. کاهش اولیه فتوسنتز درنتیجه بسته شدن روزنه جلوگیری می

 (.5114های فتوسنتزی نظیر روبیسکو گردد )ماراچی و همکاران،  تخریب کلروپلاست و فعالیت آنزیم

 فلورسانس كلروفیل -1-2-2

گیری  های فیزیولوژیک گیاهان به تنش خشکی تغییر در فلورسانس کلروفیل است که به علت سهولت اندازه یکی از پاسخ

امروزه  ها است. های مختلف به تنش های مفید  برای ارزیابی تحمل ژنوتیپ غیر تخریبی بودن، یکی از روشارزان و  در مزرعه،

های باغی و میزان  های محیطی، ازجمله تنش خشکی بر گونه گیری تأثیر تنش عنوان معیار سنجش برای اندازه فلورسانس کلروفیل به

عنوان شاخص فعالیت فتوسیستم  فلورسانس کلروفیل به (.5111ت و همکاران،)موفا ها به تنش خشکی پیشنهادشده است مقاومت آن

II در حقیقت مقدار فلورسانس . (5117 فرناندز و همکاران،) دهد شده است وتنش خشکی آن راتحت تأثیر قرار می شناخته

                                                            
1.Hoekstra 
2. Vu  

Nicotiana tabacum .3 
4.Inhibitors 
5. Parry  
6. Zhou  
7 .Du ‘Pisani  
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دهد. وقتی  نشان می Iفتوسیستم به  II کلروفیل، سالم بودن غشای تیلاکوئید و کارایی نسبی انتقال الکترون را از فتوسیستم

در وضعیت کاملاً اکسیدشده )وضعیت باز مرکز واکنش  II 56 فتوسیستم اولین کینون گیرنده الکترون) های کینون مولکول

ها، فلورسانس  تدریج با افزایش احیا شدن این مولکول ( است که بهFo) ( هستند، سیستم دارای کمترین فلورسانسII فتوسیستم

کند. در چنین حالتی مرکز فتوسیستم در حالت احیای کامل  های آن ادامه پیدا می یابد. این روند تا احیای کامل مولکول افزایش می

( است. درواقع، تنش خشکی، ظرفیت پذیرش و انتقال الکترون را کاهش داده، درنتیجه Fm) بوده، دارای بیشترین فلورسانس

 II ( خواهد بود. کارایی فتوشیمیایی فتوسیستمFm-F0= Fv) کاهش فلورسانس متغیر که نتیجه آن رسد می Fmسرعت به  سیستم به

باعث  II های محیطی با تأثیر بر فتوسیستم شود. تنش ( بیان میFv/Fmصورت نسبت فلورسانس متغیر به فلورسانس ماکزیمم) به

تعرق،  ای، زیولوژیکی شامل: فتوسنتز، هدایت روزنهبا استفاده از پارامترهای فی (.5111شوند )مائ و همکاران، کاهش این نسبت می

 M9)) آمده نشان داد که پایه دست های رویشی سیب مطالعه گردید. نتایج به فلورسانس کلروفیل و روابط آبی برگ، واکنش پایه

EMLA متحمل، پایه ((MM111 ( دارای تحمل متوسط و پایهMark .حساس به خشکی است )( مطالعه 5117فرناندز و همکاران )

عنوان پایه تحت  به Malus hupehensis و Malus sieversiiپیوند شده بر روی دو گونه  "گیل گالا"درختان دوساله سیب رقم 

میزان کلروفیل، محتوی نسبی آب برگ و کارایی  تنش خشکی نشان داد که نسبت رشد، فتوسنتز، بیوماس کل، سطح برگ،

تنش  (.0150لی و همکاران،) بیشتر از گونه دیگر بود Malus sieversii سیب پیوند شده بر روی پایه های نهالمصرف آب در 

های مختلف گردید. در کل دوره  در نارنگی انشو پیوند شده بر پایه( Fv/Fm) غرقابی باعث تغییرات شاخص فلورسانس کلروفیل

 (.5315 اسدی و همکاران،) انگین شاخص فلورسانس را نشان دادندغرقاب پایه گوتو بیشترین و پایه نارنج کمترین می

 رنگیزه های فتوسنتزی -4-2-2

های فتوسنتزی، کاهش مقدار کلروفیفل بفرگ و تخریفب تشفکیلات فتوسفنتزی مفی       دانه آبی موجب تخریب رنگ تنش کم

 . (0115همکاران،57کرناک )گردد 

کننده نور  های جذب ترین رنگیزه ها( مهم ها و گزانتوفیل در کنار کاروتنوئیدها )کاروتن، bو  aهای کلروفیل نوع  مولکول

های  شده در ناقل شیمیایی ذخیرهها برای تبدیل انرژی نورانی به انرژی  ( و حضور آن0114اسچیر، ) در گیاهان عالی هستند

 تجزیهکه تنش خشکی در گیاهان باعث پیری زودرس، شکسته شدن کلروپلاست و  الکترون، ضروری است گزارش گردیده

عنوان نشانگر  محتوای رنگیزه های فتوسنتزی به (.0116تایز و زایگر، گردد) میدر اثر افزایش فعالیت آنزیم کلروفیلاز کلروفیل 

شده است که کلروفیل و پرولین از پیش ماده مشترک  مشخص باشد. های گیاهی مطرح می کی در بسیاری از گونهمهم تنش خش

کند و شاید یکی از دلایل کاهش میزان  شوند. در شرایط خشکی میزان پرولین برگ افزایش پیدا می )گلوتامات( ساخته می

گردد بلکه باعث  ها می دانه تنها باعث آسیب به رنگ خشکی نه (.0151خالید و همکاران،) کلروفیل افزایش سنتز پرولین باشد

(. بر اساس تعدادی از گزارشات در زمان تنش خشکی باید کاهش 0111لادجال، ) گردد ریختگی غشاهای تیلاکوئید ها می هم به

( گزارش نمود که محتوای کلروفیل تحت تأثیر 5187شرشتا و همکاران )لالبته کو( 5184ی کلروفیل را انتظار داشت )اورتگا،امحتو

                                                            
Primary quinone Electron acceptor of photosytem II 1.  

1. Kirnak 
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؛ 5115استیل، ) تنش خشکی قرار نگرفت و در برخی گزارش ها با ایجاد تنش خشکی میزان محتوای کلروفیل افزایش یافت

ت تنش خشکی قرار های گندم را که تح ( افزایش محتوای کلروفیل در برخی ژنوتیپ5115(. اشرف )0115هاماداو الحکیمی، 

 a/bمدت باعث عدم کاهش در میزان کلروفیل در گندم و افزایش در نسبت کلروفیل  گزارش نمودند. تنش خشکی کوتاه داشتند

( و کاهش فعالیت 5115( شد. افزایش فعالیت آنزیم های کلروفیلاز )ماجومدارو همکاران، 5114در گندم )اشرف و همکاران، 

 .اند( از عوامل مؤثر در کاهش کلروفیل در شرایط تنش خشکی ذکر شده5114ان، پراکسیداز )اشرف و همکار

جوادی و ارزانی، )کاهش میزان کلروفیل برگ تحت شرایط تنش خشکی در تعداد زیادی از درختان میوه نظیر گلابی 

گوئرفل و )(، زیتون 0155ن، ؛ علیزاده و همکارا0117سیرسلج و همکاران، )( سیب 0114ایساکیدیس و همکاران، )( بادام 5380

های مشابه مبنی برکاهش کلروفیل درتنش گزارش شده است.  ( گزارش0111( و پسته )رنجبرفردوئی و همکاران، 0111همکاران، 

که علت عمده آن را کاهش سنتز کلروفیل، (0114همکاران، 58سوفو)گندم و بادمجان وجوددارد  کم آبی درگیاهان زیتون،

 (. 5374هادراثراختلال هورمونی ناشی ازتنش کم آبی ذکر کرده اند)کافی، تخریب کلروفیل پیری زودرس برگ

 آلدئیدتجمع مالون دی -5-2-2

های حضور تنش باشد و گیاه برای مقابله با این شرایط سطوح آنتی  عنوان پیام تواند در گیاهان به تغییرات جزئی در غشاء می

تنش خشکی باعث افزایش پراکسیداسیون  برد. خود را بالا می پراکسیداز کاتالاز، آنزیمی مانند سوپر اکسید، اکسیدان های مختلف

پراکسیداسیون لیپیدهای غشاء حاصل  شود. آن کاهش شاخص پایداری غشای سلول در گیاهان مختلف میچربی ها و به دنبال 

ترین بخش غشاء به اکسید شدن و تخریب توسط تنش اکسایشی هستند.  تنش اکسایشی است. اسیدهای چرب غیر اشباع حساس

کند.  آلدئید کرده که برای سلول ایجاد مسمومیت می تجزیه این اسیدها توسط اکسیژن فعال، تولید ترکیب هایی مانند مالون دی

شود، تجمع مالون  طور معمول به شکل خالص دیده نمی مالون دی آلدئید یک آلدئید فعال و ترکیبی الکترون دوست است که به

و همکاران  فیفائی)دهد  دی آلدئید، در شرایط تنش سبب افزایش نفوذپذیری غشاء پلاسمایی شده و نشت یونی را افزایش می

را  Malus hupehensisحساس سیب  وMalus sieversii پایه مقاوم  دو (، تأثیر تنش خشکی بر0155. وانگ و همکاران )(5311

گیری نمودند که تحت تأثیر تنش خشکی غلظت مالون دی آلدئید در پایه سیب حساس به خشکی بیشتر از  بررسی کردند و نتیجه

 پایه مقاوم است.

در شرایط درون  Malus Micromalus( تأثیر تنش خشکی را بر روی دانهالهای سیب گونه 0151)وانگ جی و همکاران 

های آنتی اکسیدان سوپر اکسید دیسموتاز و  شیشه ای بررسی کردند. تنش خشکی در این گونه سیب باعث افزایش فعالیت آنزیم

انهالهای سیب تحت تنش گردید و افزایش غلظت مالون دی الدئید در برگ کاتالاز و افزایش غلظت مالون دی آلدئید در برگ د

ها با نفوذپذیری غشاء سلولی ارتباط مستقیم داشت. کاهش پایداری غشاء سلولی به دلیل پراکسیداسیون لیپیدهای غشاء  دانهال

های  لظت مالون دی آلدئید با فعالیت آنزیمافتد. افزایش غ وسیله ی رادیکال های آزاد سوپراکسید و هیدروکسید اتفاق می سلولی به

 آنتی اکسیدان سوپر اکسید دیسموتاز و کاتالاز رابطه عکس دارد.

                                                            
1. Sofo 
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های فیزیولوژیکی و بیوشیمیایی دو رقم سیب مقاوم به تنش  ( اثر تنش خشکی را برروی شاخص0154شان و همکاران )

ها  پیوند شده بر پایه مالوس هوپهنسیس بررسی نمودند. آن (ناگانوفوجی)و حساس به تنش خشکی  (کووین گوان)خشکی 

های فیزیولوژیکی برگ و افزایش غلظت مالون دی  گیری کردند که تنش خشکی در رقم حساس باعث کاهش فعالیت نتیجه

 آلدئید نسبت به رقم مقاوم به تنش خشکی گردید.

 پایداری غشاء سلولی-6-2-2

طورکلی پذیرفته شده است که حفظ ثبات  باشند. بههای غیرزنده میاری از تنشهای بیولوژیکی اولین هدف بسیغشاء

-(. پایداری غشاء سلولی و متقابل آن آسیب به0110باجی،) ها تحت تنش آبی، جزء اصلی تحمل خشکی در گیاهان استغشاء

( 5115رود )پرماچاندرا،ه کار میای برای ارزیابی تحمل به خشکی بطور گسترده غشاء سلولی شاخص فیزیولوژیکی است که به

ها  زمانی که سلول اند که ساختمانی پویا داشته ودارای چرخه بازسازی چند ساعته هستند. های زنده از غشاهایی تشکیل شده سلول

که پروتوپلاست در حال خشک شدن با کششی  شود. پروتوپلاست چروکیده می ها از بین رفته، شوند آماس آن شدت پسابیده می به

های متحمل به  مشاهدات اولیه در مورد گونه مواجه خواهد شد.، چسپیدگی آن به دیواره سلولی است نتیجه انقباض حجم و

های کوچک درون دیواره افزایش  ای چین خورده وحفره  شود ولی تا اندازه خشکی نشان داده پروتوپلاسم از دیواره جدا نمی

اگر دیواره نازک  افتد. در این شرایط، جدایی موضعی غشای پلاسمایی از دیواره اتفاق میهای با دیواره ضخیم  در سلول یابد. می

باشد ممکن است به پروتوپلاست چسبیده باشد و همراه آن متلاشی شود که به آن سیتوریز گویند و اگر دیواره ضخیم باشد در اثر 

درتنش های شدید بعضی از  (.5381 کافی و همکاران،) دشود که به آن پلاسمولیز گوین چروکیدگی پروتوپلاست از آن جدا می

شود و نشت  و ساختار غشاء به ساختار منفذدار تبدیل می( کروی) حالت هگزاگونال های فسفولیپیدهای دولایه ای غشاء قسمت

ها از سلول  لیتگیری نشت الکترو میزان خسارت غشاهای سلولی بر اثر تنش خشکی می تواند از طریق اندازه دهد. مواد روی می

ترین صفت برای غربال گری ژرم  ( نشان دادند که پایداری غشاء سلولی در برگ ها مهم0114هاندا و همکاران ) .سنجیده شود

زمان در معرض تنش خشکی و گرما  طور هم سرعت در چمن پوآ که به پلاسم گندم به تحمل خشکی بود. پایداری غشاء سلولی به

که  ( تغذیه عنصر پتاسیم تحمل به خشکی را در گیاه ذرت بهبود بخشید0114وانگ و هونگ، ) فتقرارگرفته بود، کاهش یا

های بلوط همیشه سبز، مقاوم  (. در گیاهچه5115گناناسری و همکاران،) طور عمده به علت بهبود یافتن پایداری غشاء سلولی بود به

های  ای افزایش داد و ظرفیت رشد ریشه سمزی و تنظیم روزنهسازی در درجه اول تحمل به خشکی را با کاهش دادن پتانسیل ا

های قرارگرفته در  های تیمار شده، بیشترین پاسخ در گیاهچهجدید و افزایش پایداری غشاء سلولی را بهبود بخشید. در میان گیاهچه

حجم سلولی موجب تراکم و  رخ داد. دلایل اختلال غشایی ناشناخته است، با وجود این، کاهش در معرض مقاوم سازی متوسط

گردد و این شانس تعاملات مولکولی که میتواند موجب تغییر ماهیت پروتئین و فیوژن افزایش ویسکوزیته اجزاء سیتوپلاسمی می

-ای از ترکیبات شناسایی شده است که میهای پروتئین و غشاء، طیف گستردهبرای نمونه سیستم دهد. شود را افزایش می غشاء

ن، گلایسین بتائیز این قبیل تعاملات مولکولی مضر جلوگیری نمایند. برخی از این قبیل ترکیبات شامل پرولین، گلوتامات، توانند ا

(. از 0115فولکرت و همکاران،) باشد و الیگوساکاریدها می ها، ترهالوز، سوکروزها، پلی اولکارنیتین، مانیتول، سوربیتول، فراکتان
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های متصل به غشاء مسئول در حفظ از سلول ممکن است به خاطر گرمای ناشی از بازدارندگی آنزیم طرفی ذکر شده که نشت یون

 (.0115رینولدز و همکاران، ) شیب شیمیایی داخل سلول باشد

 تنظیم اسمزی در واكنش به تنش خشکی-3-1

حالت تورژسانس سلولی و با تجمع مواد محلول، پتانسیل اسمزی سلول کاهش یافته و باعث جذب آب به سلول و حفظ 

شود. تنظیم اسمزی سلول صفت بسیار مهمی در نگهداری آب و جلوگیری از صدمات حاصل از  افزایش رشد در شرایط تنفس می

 (.0111 ،وهمکارانفاروق ) شود های فیزیولوژیکی و رشد سلولی در شرایط تنش می کمبود آب سلول شده و باعث دوام فعالیت

ها  ها ایجاد شود، غلظت برخی از یون های گیاه بدون این که توقفی در متابولیسم عادی آن وژیکی، سلولطی این پدیده فیزیول

ها نظیر اسیدهای آمینه )به خصوص پرولین(، قندها  )مانند پتاسیم، سدیم، کلسیم، نیترات و کلر( را در واکوئل و نیز برخی متابولیت

ای الکلی مثل سوربیتول و مانیتول(، پلی آمین ها، ترکیبات آمونیومی چهارتایی قنده)ها  ویژه مونوساکاریدها(، پلی اول )به

دهند و  های خاص و اسیدهای آلی )عمدتاً مالات و سیترات( را در سیتوسول خود افزایش می پروتئین ()خصوصا گلایسن بتائن

های  لا حفظ شده و ادامه فعالیتبدین ترتیب، با کاهش پتانسیل اسمزی، فشار تورژسانس )آماس( سلول ها در سطح با

داشتن شکاف  ( حفظ آماس سلول، ادامه طویل شدن سلول، بازنگاه0150گردد )پتریدیس و همکاران، فیزیولوژیکی گیاه ممکن می

ه و ها و ادامه فتوسنتز، بقا در هنگام بروز پسابیدگی )دهیدراسیون( و گسترش بیشتر ریشه از مزایای پدیده تنظیم اسمزی بود روزنه

کافی و همکاران، )شود  دوام بودن پدیده تنظیم اسمزی از معایب آن محسوس می محدودیت دامنه عمل تنظیم، ناپایداری و کم

شود و با  های هندوانه ابوجهل می تنش خشکی به همراه شدت نور بالا باعث تجمع سیترولین، گلوتومات و آرژنین در برگ .(5388

شود. طالبی های وحشی در شرایط تنش خشکی با نگهداری آب سلولی،  ست رفتن آب سلول میتنظیم اسمزی سلولها مانع از د

 (.0111 وهمکارانبدون پژمردگی برگهایشان دوام می آورند )فاروق 

ها و غشاء ها را  توانند قابلیت جایگزینی آب در پروتئین اسمولیت های دخیل در فرایند تنظیم اسمزی بیشتر آب دوست بوده و می

نمایند، نقش کارکردی در  عمل می «محافظت کننده های اسمزی»عنوان  داشته باشند. اسمولیت های مذکور که در این حالت به

نتایج آزمایشات متعدد نشان داده است که این مواد در  (،0110رامانجولو و بارتلز، )کننده دارند گیاه نداشته و تنها نقش پایدار 

ها را افزایش دهند  ها را کاهش و پایداری آن غلظت های بالا قادرند اثرات بازدارندگی یون های سمی بر فعالیت آنزیم

ثرات حفاظتی اسمولیت ها ذکر شده است )هوکسترا و بویتینک، طورکلی، دو مدل نظری برای ا (. به5111پایاجورجیو و موراتا، )

0115:.) 

ها ممانعت به عمل آورده و سبب حفظ و  شود که مواد قابل حل اساساً از حذف آب پوسته پروتئین مدل بازدارندگی: فرض می-5

ئین اختلال ایجاد نکرده و در مقابل با آب شوند. در این مدل، اسمولیت ها در لایه آبی پیرامون پروت ها می پایداری ساختار پروتئین

 درون سیتوسول فعل و انفعال دارند.



18 

 

طور مستقیم با دنباله آبدوست  مدل واکنشی: این نظریه جدیدتر است و اشاره بر این دارد که طی کمبود آب اسمولیت ها به-0

شود که اسمولیت  حتی در این مدل مطرح می کنند. میها جلوگیری  ها واکنش داده و از به هم ریختگی ساختار پایدار آن پروتئین

 ها و غشاء ها هستند. ها قابل جایگزینی با آب در پروتئین

های آبدوستی یا آبگریزی و  شاید دو مدل بالا باهم قابل جمع نباشند، اما ممکن است در هر زمان، بسته به نوع اسمولیت و ویژگی

 مدل وجود داشته باشد.یکی از این دو  اثرات الکترواستاتیکی آن

 پرولین -3-3-1

پرولین یکی از اسید آمینه های فعال در پدیده تنظیم اسمزی است که در ایجاد و حفظ فشار اسمزی درون گیاه نقش به 

های مختلف  ترین تغییرات متابولیکی است که تحت تأثیر تنش تجمع پرولین یکی از معمول(. 0114سوفو و همکاران، )سزایی دارد 

برابری غلظت پرولین  311تا  3(. افزایش 5310طباطبائی،  ؛5116شده است )تیلور، ویژه تنش خشکی و شوری در گیاهان گزارش به

پرولین پایدارترین (. 5113های مختلف و در پاسخ به سطوح متفاوت تنش اسمزی، گزارش گردیده است )دلاونی و ورما،  در گونه

ه است و نیز حداقل بازدارندگی را برای رشد سلول دارد. شاید به همین دلیل بیش از سایر اسید آمینه در میان اسیدهای آمین

پرولین در  تجمع (.5181اسیدهای آمینه با شرایط مطلوب سلول مطابقت داشته و در شرایط نامساعد تجمع آن بیشتر است )لویت،

اکسیداسیون پرولین و جلوگیری از شرکت پرولین در  ممانعت از ،های مختلف در نتیجه سنتز پرولین در بافتخشکی اثر تنش 

نماید و نفوذپذیری  از اکسیداسیون پرولین در میتوکندری جلوگیری می خشکیشده که تنش  مشخص .باشد ها می ساخت پروتئین

ی از نیتروژن در طی ا عنوان منبع ذخیره حال، پرولین به (. با این5110)ولکامر همکاران، دهد غشاءهای میتوکندریایی را تغییر می

های پتانسیل آب بافت طی دوره  کننده عنوان یکی از تنظیم ( با وجود این که پرولین به5116رود )تیلور،  دوره بازیابی نیز به شمار می

کند، شاخص  شود یا تجمع پیدا می های مختلف تولید می های گیاهان در اثر تنش شود، ولی چون در بافت خشکی شناخته می

های  اگرچه پرولین در همه اندام (.5181ناتالی و همکاران، ) شود آبی لحاظ نمی های گیاهی به کم برای تعیین بردباری گونه مناسبی

نقش دقیق  (.5370حکمت شعار، )ها دارد  یابد، ولی سریع ترین انباشت را در برگ گیاه کامل در طی تنش خشکی تجمع می

؛ برتامینی و 0113تامایو و بونچ، ) هنوز مورد مباحثه جدی قرار دارد، گیاهان به خشکی عنوان یکی از معیارهای تحمل بهپرولین 

آن در  ها تحت شرایط پتانسیل آبی کم، ناشی از افزایش بیوسنتز و اکسیداسیون آهسته(. سنتز پرولین در برگ0116همکاران؛ 

 باشد. میتوکندری می

های گیاهان تجزیه  % پرولین ساخته شده در سلول 8حدود  حالت عادی،کند. در  برگی تجمع پیدا می پرولین در سیستم

(. دلیل 5186یابد )رودس و همکاران،  % کاهش می 7/4که در شرایط تنش خشکی ملایم، تجزیه شدن آن به  شود، درحالی می

و نیز کاهش مصرف آن  (تجمع پرولین در گیاهان تحت تنش خشکی افزایش سنتر پرولین )در اثر کاهش اکسیداسیون گلوتامات

که پتانسیل آب برگ به زیر  (. هنگامی0111باشد )لارهر و همکاران،  می (ها )به خاطر توقف رشد گیاه برای ساخته شدن پروتئین

شود و در بالای حد آستانه تغییرات پرولین اندک  حد آستانه لازم برای رشد آن رسیده باشد، تجمع پرولین در گیاه شروع می
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ها  شود که تنش آبی به حدی شدید باشد که رشد متوقف و روزنه شده است که تجمع پرولین عموماً وقتی شروع می شاست. گزار

 (.5116شده باشند )گیروس و همکاران،  بسته

منظور انتخاب ارقام مقاوم، اثر تنش خشکی برعکس العمل های بیوشیمیایی برخی از ارقام زیتون مورد بررسی قرار  به

ج دلالت بر تأثیر معنی دار شدن تنش خشکی بر میزان پرولین برگ داشت. پس از آبیاری میزان پرولین به مقدار زیادی گرفت. نتای

 .(5380ارجی و ارزانی،)شود  کاهش نشان داد. چنین کاهشی احتمالاً از ناپایداری پرولین ناشی می

 قندها -2-3-1

باشد  ها با مقاومت گیاهان به خشکی در ارتباط می جمع آنقندهای محلول گروه دیگری از اسمولیت ها هستند که ت

(. قندهای محلول نظیر سوکروز، گلوکز، فروکتوز و سوربیتول در شرایط تنش خشکی تجمع یافته و 0115هوکسترا و بویتینک، )

زی و نگهداری عنوان عامل اسمزی و یا محافظ اسمزی عمل نمایند. این قندها در حالت اول، با تنظیم اسم ممکن است به

(. دو 5116ها و غشاءها در ارتباط می باشند )اینگرام و بارتلز،  تورژسانس سلول ها و در حالت دوم، با حفظ پایداری پروتئین

(: اول این که گروه های 5114راهکار برای نقش حفاظتی قندها در تنش خشکی پیشنهاد شده است )لئوپولد و همکاران، 

های آبدوستی در طی پسابیدگی حفظ شود. در این  شود تا واکنش ها می آب غشاءها و پروتئینهیدروکسیل قندها جایگزین 

کنند. دوم این که  ها جلوگیری می دهند و از تغییر شکل آن ها پیوندهای هیدروژنی تشکیل می راهکار قندها با غشاء ها و پروتئین

هایی که آب خود را از  شیشه بیولوژیکی در سیتوپلاسم سلولقندها یک عامل مهم در پدیده شیشه ای شدن )یعنی تشکیل نوعی 

شدت محدود  سلولی به دلیل ویسکوزیته بالای خود حرکات و انتقالات مولکولی را به هستند. این شیشه های درون (دست داده اند

لکول ها نقش وارکرد ماکرومکنند و از انتشار اجزای فعال واکنش زا در سلول ممانعت کرده و درنتیجه، در حفظ ساختار و ک می

اند باعث افزایش  هایی که دچار پسابیدگی شده کنند. این شیشه ها از طریق کاهش سرعت فرایندهای تجزیه مواد در بافت ایفا می

 شوند. ها می طول عمر آن

زیادی از  یکی از مکانسیم های مقاومت به تنش خشکی در تعداد عنوان تنظیم اسمزی از طریق تجمع قندهای محلول به

شده است که درخت سیب به هنگام مواجهه با تنش خشکی، میزان  مثال، مشخص عنوان درختان میوه موردمطالعه قرارگرفته است. به

دهد. تجزیه سوکروز به گلوکز و  های بالغ خود کاهش داده و میزان سوربیتول را افزایش می نشاسته و سوکروز را در برگ

های جوان تبدیل  کند. قند سوربیتول پس از انتقال به برگ نه مناسبی را برای سنتز سوربیتول فراهم میفروکتوز در شرایط تنش، زمی

(. در بررسی میزان قندهای محلول در برگ، ساقه و ریشه سیب رقم جاناتان تحت شرایط 5116ونگ و برنو، )شود  به فروکتوز می

های جوان، ساقه و ریشه مشاهده شد. قند  های بالغ، برگ یب در برگهای محلول به ترت تنش خشکی بیشترین مقدار کربوهیدرات

درصد قندهای  13های بالغ و  درصد قندهای محلول برگ 73که  طوری سوربیتول یکی از اجزای اصلی قندهای محلول بوده به

کاسته شد. از طرفی  مقدار ها با افزایش مقدار تنش آبی از درصد سوربیتول  های جوان را تشکیل می داد. در ریشه محلول برگ

 (.5111های بالغ کاهش یافت )ونگ و استات،  های جوان و ریشه افزایش پیدا کرد، ولی در برگ سوکروز در برگ



21 

 

 های آنتی اكسیدان اثرات تنش خشکی بر فعالیت آنزیم-1-3-1

سازد  انتقال الکترون را مختل میاکسید کربن را کاهش داده، زنجیره  ها طی تنش خشکی معمولاً تثبیت دی بسته شدن روزنه

های واکنشگر اکسیژن که  شود. گونه های واکنشگر اکسیژن در کلروپلاست و میتوکندری می و باعث تولید مقادیر زیادی از گونه

ان عنو های مثبتی می باشند، برای مثال، در مسیر انتقال پیام، به محصولات فرعی متابولیسم هوازی در سلول هستند، دارای نقش

(، اما تولید بیش 0111شوند )سوفو و همکاران، های ثانویه تنش عمل نموده و باعث فعال شدن چندین واکنش دفاعی می رسان پیام

های واکنشگر  (. گونه0110گردد )آرورا و همکاران، ها طی تنش خشکی به بروز تنش اکسایشی در گیاه منجر می از حد آن

  ) یداکسیژن ازجمله رادیکال های سوپراکس
( از طریق    ) و هیدروکسیل (  ) اکسیژن اتمی ،(    ) (،پراکسید هیدروژن  

های فتوسنتزی متابولیسم عادی سلول و گیاه  ها، اسیدهای نوکلئیک، رنگیزه ها وآنزیم پروتئین صدمه اکسیداتیو به لیپپیدهای غشاء

 (.0111سازند )اوزکور و همکاران، را مختل می

بر سلول ها به انواع  اکسایشیگیاهان برای از بین بردن رادیکال های آزاد اضافی و کاهش آسیب ناشی از تنش 

ترین آنتی اکسیدان های  (. مهم0155اند )لیو و همکاران،  مجهز شده (آنزیمی و غیر آنزیمی)های دفاعی آنتی اکسیدان  مکانیسم

توکوفرول و گلوتاتیون احیاء شده می باشند. علاوه بر این، کاروتنوئیدهایی نظیر -اآلف اند از اسید آسکوربیک، غیر آنزیمی عبارت

توانند با از بین بردن  عنوان گروهی از ترکیبات آنتی اکسیدان غیر آنزیمی مطرح هستند، می کاروتن و زانتوفیل ها که به–بتا 

(. سوپراکسید دیسموتاز، آسکوربات 0114وش و پنوئلاس، ب-رادیکال های آزاد باعث پایداری بیشتر مراکز فتوسنتزی شوند )مانه

های آنتی اکسیدان  ترین آنزیم پراکسیداز، کاتالاز ، پراکسیداز یا گایکول پراکسیداز، پلی فنل اکسیداز و گلوتاتیون ردوکتاز مهم

های  عامل دفاعی در برابر گونه(. سوپراکسید دیسموتازها که اولین 0118زو و همکاران، )های گیاهان می باشند  موجود در سلول

  )گردند، باعث تبدیل سوپراکسید  واکنشگر اکسیژن محسوب می
شوند. سه  می(   )به پراکسید هیدروژن و اکسیژن مولکولی  ( 

های پراکسید هیدروژن را به آب و اکسیژن تبدیل کرده،  آنزیم کاتالاز، آسکوربات پراکسیداز وگایاکول پراکسیداز مولکول

 (.0111سازند )ونگ و همکاران، ها را خنثی می واکنشگری آن خاصیت

کند که آیا  ای بوده و تعیین می های آنتی اکسیدان حائز اهمیت ویژه های آزاد و فعالیت آنزیم  تعادل بین تولید رادیکال

های  اهان در از بین بردن گونه(. توانایی گی0117فرایند پیام رسانی و یا آسیب اکسیداتیو اتفاق خواهد افتاد )مولرو همکاران، 

ها در برابر تنش خشکی ارتباط داشته باشد )تسوگان و  ها ممکن است با تحمل آن واکنشگر اکسیژن و کاهش اثرات مضر آن

های متفاوتی در  گیاهی و مرحله نموی آن، واکنش شدت و طول دوره تنش، گونه (. علاوه بر این، گیاهان بسته به5111همکاران، 

 (.0117داکوستا و هوانگ، ) دهند تنش خشکی بروز میبرابر 

های آنتی اکسیدان و مقاومت بالا به تنش خشکی در بسیاری  در منابع علمی، وجود رابطه تنگاتنگ بین فعالیت بالای آنزیم

های آنتی اکسیدان  ( تغییرات فعالیت آنزیم0151) مثال، عابدی و پاک نیت عنوان شده است. به از گیاهان زراعی و باغبانی گزارش

رقم کلزا بررسی نموده و مشاهده کردند که تحت شرایط تنش خشکی فعالیت دو  51های  در واکنش به تنش خشکی را در برگ

( فعالیت چهار آنزیم 0111آنزیم سوپراکسید دیسموتاز و پراکسیداز افزایش و فعالیت کاتالاز کاهش یافت. سوفو و همکاران )
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های تعدادی  ردوکتاز، آسکوربات پراکسیداز، دهیدروآسکوربات ردوکتاز و گلوتاتیون ردوکتاز در برگمونو دهیدروآسکوربات 

از دو رگ های بین گونه ای جنس پرونوس را تحت شرایط تنش خشکی موردمطالعه قرار داده و مشاهده نمودند که در همه 

تنش افزایش و با آبیاری مجدد درختان دوباره کاهش یافت. در  تهای آنتی اکسیدان با افزایش شد ها، فعالیت آنزیم دورگ

درختچه انجام گرفت، سطوح بالای  0درخت و  4گونه چوبی، شامل  6( روی 0155آزمایش دیگری که توسط لیو و همکاران )

سید دیسموتاز در های درختی شد، اما فعالیت سوپر اک های آنتی اکسیدان در گونه تنش خشکی باعث کاهش شدید فعالیت آنزیم

داری افزایش یافت. همچنین، رابطه مثبتی بین  طور معنی های درختی به دوگونه درختچه ای و فعالیت پراکسیداز در یکی از گونه

های محلول( مشاهده گردید. نتایج این  های آنتی اکسیدان و محتوای مواد محلول اسمزی )پرولین و کربوهیدرات فعالیت آنزیم

های  اد که دو گونه درختچه ای به دلیل ظرفیت بالای تنظیم اسمزی و محافظت آنتی اکسیدانی، در مقایسه با گونهآزمایش نشان د

های آنتی اکسیدان در تعداد دیگری  درختی مقاومت بیشتری به خشکی داشتند. رابطه بین مقاومت به خشکی و فعالیت بالای آنزیم

( و کیوی )ونگ و همکاران، 0111بن احمد و همکاران، )( زیتون 0114همکاران، های درختی ازجمله توت سفید )ردی و  ازگونه

از اجدادی تکامل یافته اند که در اکوسیستم های طبیعی  بیشتر گیاهان، ازجمله درختان خزان دار، ( به اثبات رسیده است.0155

کرده و خصوصاً در بعضی شرایط به کمبود آب  های هستند که مرحله انتخاب طبیعی را طی رشد کرده اند. بنابراین دارای گونه

 (.5375موسوی،) مقاوم می باشند

 اثر تنش خشکی بر رشد گیاه-4-3-1

رشد گیاه ناشی از اثرات متقابل فرایندهای درونی گیاه از قبیل فتوسنتز، تنفس، انتقال، روابط آبی، میزان تورژسانس و تعادل 

های خشکی است و  اساسی در موردمطالعه در تنش میزان کاهش رشد یکی از صفات (.0116باشد )تایز وزایگر، عناصر غذایی می

کاهش میزان -5یابد. (. اساساً رشد به دو طریق کاهش می5181رابطه مهمی با میزان مقاومت یا حساسیت گیاه دارد )لویت،

ن پاسخ گیاهان به تنش خشکی تری کاهش آماس سلول به صفر. کاهش رشد طولی سلول حساس-0دسترسی به کربوهیدرات ها و 

زیدان و )یابد  باشد؛ زیرا رشد طولی سلول در ارتباط با آماس سلولی بوده و آماس سلول با کاهش پتانسیل آب سلول کاهش می می

شده است که رشد  های مختلف نسبت به افت پتانسیل آب یکسان نبوده و مشخص ها و اندام (. عکس العمل بافت5111همکاران، 

شود. این مسئله به دلیل حساسیت کمتر  ا کمتر از شاخه ها تحت تأثیر قرارگرفته و منجر به افزایش نسبت ریشه به شاخه میه ریشه

ها کاهش یافته، بنابراین مواد اندوخته ای زیادتری در اختیار  ها نسبت به آبسیزیک اسید است. از طرفی رشد شاخه و برگ ریشه

 (.5116گیرد )بلوم، ریشه قرار می

( 5385ترین اثرات کمبود آب طی فصل رویشی کاهش رشد سبزینه ای گیاهان است. ارجی و همکاران ) یکی از مهم

های جوان زیتون کاهش نشان داد. کاهش  دریافتند که با افزایش تنش آب میزان سطح رویشی اعم از تعداد و سطح برگ نهال

و درنهایت تولید مواد فتوسنتزی کاهش یابد که خود دلیلی بر کاهش شود تا توانایی گیاه برای جذب نور  سطح رویشی سبب می

ماه روی دو رقم آواکادوی  6( با اعمال تنش خشکی ملایم به مدت 0110باشد. چارتزولاکیس و همکاران ) ها می وزن اندام

کاهش  علاوه در هر دو رقم،مشاهده نمودند. به  (درصد 31 و 34ها )به ترتیب، فوئرتو هاوس کاهش چشمگیری را در قطر تنه آن

مشاهده شد. گیاهان  (درصد 81و  63به ترتیب )و وزن خشک کل گیاه  (درصد 61و  17به ترتیب )داری در سطح برگ کل  معنی
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های کوچک تر و وزن مخصوص برگ کمتری در هر دو رقم داشتند. گذشته از این، در اثر تنش آبی،  تحت تنش خشکی برگ

رومرو و همکارن  ها حاصل شد. هر دو رقم کاهش یافت و آسیب قابل مشاهده ای در سیستم ریشه آنها در  زیست توده ریشه

( طی یک ازمایش چهارساله، اثر رژیم های مختلف آبیاری را بر رشد و عملکرد درختان بالغ بادام بررسی نموده و مشاهده 0114)

های رشد )میزان رشد  و شاخص (پتانسیل آب قبل از طلوع آفتاب)کردند که رابطه تنگاتنگی بین میزان آبیاری، وضعیت آب گیاه 

وجود دارد. تنش آبی باعث کاهش رشد و اندازه درختان در ( تنه شاخه های جانبی، حجم تاج و وزن بخش هرس شده هر درخت

ها و تحریک ریزش  ه برگداری در انداز مقایسه با شاهد گردید. علاوه بر این، تنش آبی طی دوره پر شدن مغز، باعث کاهش معنی

( در ایتالیا روی رشد و عملکرد درختان آبیاری شده و 5117ها گردید. در آزمایشی که توسط نوزو و همکاران ) زودهنگام آن

آبیاری نشده زیتون رقم کراتینا صورت گرفت، کمبود آب به کاهش سطح برگ درختان منجر شد. طی سه سال متوالی آزمایش، 

درصد بیشتر از درختان تحت تنش بود. همچنین، وزن خشک نهائی  01و  38، 37بیاری شده به ترتیب سطح برگ درختان آ

های تازه جوانه زده بادام نشان داد  درصد بیشتر از آبیاری نشده ها بود. نتایج آزمایشی بر روی نهال 31گیاهان آبیاری شده حدود 

یاه، قطر ساقه، تعداد میانگره، تعداد شاخه های فرعی، سطح برگ و وزن که با افزایش دور آبیاری، صفات رویشی نظیر ارتفاع گ

( در بررسی سطوح 5386(. رضایی و همکاران )5388داری داشت )موسوی و همکاران،  خشک اندام هوایی و ریشه کاهش معنی

شک برگ در پنج رقم مختلف رطوبتی روی برخی صفات رشد شامل ارتفاع بوته، تعداد گره، سطح برگ، تعداد برگ و وزن خ

انگور گزارش نمودند که در همه ارقام با افزایش شدت تنش، پارامترهای رشد کاهش پیدا کردند و میزان کاهش در ارقام 

های بادام ایرانی مورد بررسی قرار گرفت، با  مختلف، متفاوت بود. در آزمایش دیگری که اثر رژیم های رطوبتی مختلف بر نهال

(. جلیلی 0110زمانی و همکاران،) وزن خشک ساقه و ریشه کاهش پیدا نمود ری سطح برگ، طول شاخه،افزایش فواصل آبیا

( گزارش نمودند که تنش آبی روی کلیه پارامترهای رشد در سه رقم انگور تأثیر داشت و با کاهش 5311مرندی و همکاران )

ر و خشک برگ و ساقه و وزن خشک ریشه کاهش یافت. ت میزان آب خاک، ارتفاع بوته، قطرساقه، تعداد برگ، سطح برگ، وزن

( گزارش کردند که تنش خشکی رشد شاخساره زردآلو را کاهش داد و باعث کاهش معنی دار در 5111تورسیلاس و همکاران )

 وزن خشک ساقه، برگ و کل گیاه گردید.

 ارزیابی نشانگرها-4

فولوژیکی بیوشیمیایی و رشدی ذیل که بر اساس گزارشات رابطه های فیزیولوژیکی، مر پس از اعمال تیمارهای خشکی، ویژگی

 گیاهان دارند.نزدیکی با درجاتی از مقاومت و یا تحمل به خشکی در 

 نشانگرهای فیزیولوژیکی 3-4-4

 (FV/FMفلورسانس كلروفیل ) -الف

شاخص فلورسانس  و( =F0- Fm Fv(، فلورسانس متغیر )(Fm( فلورسانس ماگزیمم F0میزان فلورسانس کلروفیل مبداء ) 

-OSپس از پوشانیدن سطح برگ با فویل آلومینیومی به مدت نیم ساعت با استفاده از دستگاه فلوریمتر )مدل  ،(FV/FMکلروفیل )

30P ب(. 5-0)شکل  شود میصبح اندازه گیری  55تا  1( از ساعت 
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 شاخص سبزینگی-ب

می ( قرائت GCM-200)مدل  Spadشاخص سبزینگی در پنجمین برگ هر گیاه از سمت نوک شاخه و با استفاده از دستگاه  

 ج(. 0-5)شکل  شود 

 پایداری غشاء سلولی -ج 

، بر اساس این روش دو گروه نمونه شود می محاسبه 5114و همکاران  51سایرامشاخص پایداری غشاء سلولی بر اساس روش 

های گروه اول به  . لولهشود می  میلی لیتر آب مقطر قرار داده 51گرم از نواحی مشابه برگ در  5/1. در هر گروه شوند میآماده 

( آن توسط ECوسپس هدایت الکتریکی ) هگراد درون حمام آب گرم قرار داده شد درجه سانتی 41دقیقه در دمای  31مدت 

دقیقه در  51(، لوله های گروه دوم به مدت C1) شود می( خوانده TRANS INSTRUMENTSمدل  Walk labمتر)  ECدستگاه 

 شود میها هدایت الکتریکی آنها نیز اندازه گیری  وپس از سرد شدن نمونه شوند میدرجه سانتی گراد قرارداده  511آب جوش 

(C2 سپس شاخص پایداری غشاء سلولی بر اساس رابطه زیر اندازه گیری ،)شود می C1/C2)]×100.)MSI=[1-. 

 صفات فتوسنتزی-پ

بفر مترمربفع بفر     CO2( )میکفرو مفول   Aهفته پس از شروع تنش( صفات فیزیولوژیکی شفامل: فتوسفنتز )   1هفته و3در دو نوبت ) 

ای  زیفر روزنفه   Co2 ( )میلی مفول آب بفر مترمربفع بفر ثانیفه(،      E، تعرق )( )میلی مول بر مترمربع بر ثانیه(gsای ) هدایت روزنه ثانیه(،

 CO2( از تقسیم مقدار فتوسنتز بفر میفزان   MC(، هدایت مزوفیلی )A/Eکارایی مصرف آب با تقسیم فتوسنتز بر تعرق ) )میلی مول(،

( در روزهفای  UK-ABCشفرکت   LCI( و دمای سطح برگ با استفاده از دستگاه فتوسنتز متر )مفدل  (Bassett, 2013ای  زیر روزنه

-830دمای درون تاج با استفاده از دماسنج فروسرخ مفدل   (،0-0)شکل  شود میگیری و محاسبه  ( اندازه50تا  51آفتابی )از ساعت 

T1  د(. 5-0)شکل  شود میگیری  متر اندازه میلی 66گیری  متری از سطح برگ و با قطر میدان اندازه سانتی 11بافاصله 

       

-GCM)مدل  دستگاه سنجش سبزینه -ج (OS-30P)مدل دستگاه فلوریمتر-گیاهان گلدانی ب -الف-5-0شکل 

 T1-830)دماسنج لیزری مدل) -( د200

                                                            
1.Sairam 
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 (UK-ABCشرکت  LCI)مدل دستگاه سنجش صفات فتوسنتزی 0-0شکل 

 (RWC)محتوای نسبی آب برگ-ت

( قطعاتی از برگ )از قسمت میانی پهنک و بدون 0115گیری این صفت، طبق دستورالعمل کیرناک و همکاران ) برای اندازه

 04منظور تعیین وزن برگ در حالت تورژسانس، قطعات برگ به مدت  . بهگردد میها تعیین  تر آن رگبرگ اصلی( انتخاب و وزن

های داخل برگ آب جذب نموده و  تا سلول هراد در داخل آب مقطر قرار گرفتدرجه سانتی گ 4ساعت در شدت نور کم و دمای 

گراد به  درجه سانتی 71ها در دمای  . به دنبال آن برگشوند میبه حالت تورژسانس درآیند. سپس، قطعات آماس یافته دوباره وزن 

رگ )بر حسب درصد( از رابطه زیر به محتوی نسبی آب ب ه وگیری شد ها نیز اندازه ساعت خشک شده و وزن خشک آن 04مدت 

 :آید میدست 

 

 تر برگ ؛ وزن

 ؛ وزن خشک برگ

 ؛ وزن برگ در حالت تورژسانس

 فولوژیکیورم هاینشانگر-2-4-4

گیری وپس از قرار دادن داده ها در فرمول  طول و قطرساقه گیاه توسط خط کش وکولیس در ابتدا و انتهای دوره تنش اندازه

 .شود میذیل درصد رشد گیاهان محاسبه 

% 
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( و از طریق عکس j 1.32، نسخه Image Jصفات طول، عرض و سطح پهنک برگ به کمک یک نرم افزار آنالیز تصویر )

های هر دانهال شمارش شده و سطح برگ  . برای این منظور، در پایان آزمایش، تعداد برگشود میگیری  ها اندازه برداری از برگ

 . گردد میکل گیاه محاسبه 

گیری وزن  زه. برای انداشود میمحاسبه  نیزتر و خشک ریشه به ساقه   تر و خشک برگ، ساقه، ریشه و کل گیاه و نسبت وزن وزن

قرار  c°71ساعت در آون الکتریکی با دمای  48(، نمونه های مورد نظر به مدت 0155خشک، طبق دستورالعمل لیو و همکاران )

 .شود داده می

 

        

 سطح برگ-وج تحت تنش خشکی -ب ،سیستم ریشه پایه سیب در شرایط آبیاری شاهد اندازه گیری  -الف-3شکل

 نشانگرهای بیوشیمیایی-1-4-4

  پراكسیداسیون لیپیدهای غشاء -3-1-4-4

عنوان فراورده نهایی  ( به5168) 01گیری غلظت مالون دی آلدئید وبر اساس روش هیث وپاکر این آزمایش با استفاده از اندازه

میلی لیتر تری کلرواستیک  1گرم در  0/1نمونه های منجمد به میزان برای این کار . شود میپراکسیداسیون لیپیدهای غشاءانجام 

دقیقه  1(به مدت 0108مدل NAPCO عصاره حاصل با استفاده از دستگاه سانتریفوژ) و آید به عمل میدرصدعصاره گیری 5د اسی

میلی لیتر تری کلرو استیک  1. سپس به یک میلی لیتر از سوسپانسیون صاف شده هر نمونه شود می دوردر دقیقه سانتریفوژ 1111در 

گراد به  درجه سانتی 511در حمام آب گرم  و شود می، اضافه استدرصد تیوباربیتوریک اسید  1/1درصدی که حاوی  01اسید 

دقیقه در  51پس ازسرد شدن دوباره مخلوط به مدت  دقیقه لوله هااز حمام خارج شده و 31بعد از  گیرد، میدقیقه قرار  31مدت 

. ماده مورد شود میخوانده  130گیری جذب در طول موج  . غلظت مالون دی آلدئید با اندازهشود میدور در دقیقه سانتریفوژ  1111

                                                            
1.Heath and Packer 

 ج ب الف
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رنگ های غیر  است. جذب بقیه تیو باربیتوریک اسید -مالون دی آلدئیدنظر برای جذب در این طول موج کمپلکس قرمز رنگ 

ضریب ازلدئیدن دی آمحاسبهغلظت مالوای. برشود مینانومتر اندازه گیری شده و از این مقدار کم  611اختصاصی در 

 شود میتر محاسبه م وزن برگرل مونانوبر حسب ی گیرازهنداز انتایج حاصل  و گزدد می دهستفادل اخاموشیمعا

A532-A600)/155*1000لدئیدآ دی نمالو (=غلظت 

mM-1cm
 ضریب خاموشی1511-

 پرولین  -2-1-4-4

گرم  3/1. برای عصاره گیری، ابتدا شود می( انجام 5173گیری پرولین آزاد برگ به روش بیتز و همکاران ) تهیه عصاره و اندازه

نمونه ساییده سپس ، شود می% )وزن به حجم( در هاون چینی ساییده 3میلی لیتر اسید سولفوسالیسیلیک  51از بافت برگ تازه با 

. بدین ترتیب، دو فاز جامد و مایع نمونه ها به دقت شوند میشدت تکان داده  دقیقه به 0شده درون لوله آزمایش ریخته و به مدت 

 .شود میو بخش بالایی آن جدا  شدهدقیقه سانتریفیوژ  51دور در دقیقه به مدت  3111. فاز مایع با سرعت گردند میتفکیک 

میلی لیتر آب  51. شود می میلی لیتر از عصاره فوق جدا و داخل لوله آزمایش ریخته 0میزان پرولین، مقدار  گیری برای اندازه

میلی لیتر اسید  0میلی لیتر معرف نین هیدرین و سپس،  0. به هر نمونه مقدار شود میمقطر به هر یک از نمونه ها اضافه و به هم زده 

گراد قرار  درجه سانتی 511دقیقه در داخل بن ماری با دمای  41فوق، نمونه ها به مدت  . پس از طی مراحلگردد میاستیک اضافه 

تا پرولین  شود میمیلی لیتر تولوئن به هر نمونه اضافه و به خوبی تکان داده  4. پس از خنک کردن نمونه ها در آب یخ،شود میداده 

و نهایتاً میزان جذب نور فاز بالایی نمونه تا به  شوند میل سکون رها دقیقه به حا 31. سپس، نمونه ها به مدت شودوارد فاز تولوئن 

عنوان شاهد تعیین  نانومتر و با استفاده از تولوئن به 151(در طول موج CARY-100، مدل varianکمک دستگاه اسپکتروفتومتر)

 .گردد میتر برگ محاسبه  . میزان پرولین نمونه های برگ بر حسب میکرومول در گرم وزنشود می

 و مول بر گرم وزن تازه برگ(ر= پرولین)میک×وزن نمونه)گرم(

 باشد وزن مولکولی پرولین می 1/551در رابطه فوق، عدد 

میکروگرم در میلی  311و  011، 511های استاندارد پرولین خالص با غلظت های  ها از محلول برای تعیین غلظت پرولین نمونه

ی استاندارد، اعداد قرائت شده با استفاده از دستگاه اسپکتروفتومتر را در  ها و پس از تعیین فرمول خطی نمونهشود  میلیتر استفاده 

 .شود میفرمول مربوطه قرار داده و غلظت پرولین نمونه ها تعیین 

 6میلی لیتر اسید فسفریک  01میلی لیتر اسید استیک و  31گرم نین هیدرین در  01/5ف نین هیدرین با حل نمودن مقدار معر

درجه  4ساعت قبل از انجام آزمایش تهیه و پس از خنک شدن آن، در دمای  04مولار )همراه با حرارت دهی و هم زدن مرتب(، 

 .شود میگراد نگهداری  سانتی
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 اندازه گیری مقادیر پرولین در نمونه های برگ -4شکل

 

 كربوهیدارت های محلول -1-1-4-4

( انجام 5113) 05های محلول برگ طبق روش به کار رفته توسط بایسه و مرکس گیری میزان کربوهیدرات استخراج و اندازه

. سپس نمونه شود می% در هاون چینی ساییده 11میلی لیتر اتانول  1گرم از بافت برگ تازه با  3/1. برای این منظور، ابتدا شود می

ها دو فاز جامد و مایع به  . بدین ترتیب، از نمونهشود میشدت تکان داده  دقیقه به 0ساییده شده درون لوله آزمایش ریخته و به مدت 

. گرددتا فاز مایع تفکیک  شود میشدت تکان داده  % اضافه و به71میلی لیتر اتانول  1دقت جدا و مجدداً به فاز جامد دوبار و هر بار 

 .شود میو بخش بالایی آن جدا  شدهدقیقه سانتریفیوژ  51دور در دقیقه به مدت  3111کل فاز مایع با سرعت 

)از واکنش  شود میمیلی لیتر معرف آنترون تازه تهیه شده مخلوط  3میلی لیتر جدا و با  5/1از عصاره الکلی فوق الذکر، مقدار 

درجه  511شود( این محلول ده دقیقه در داخل بن ماری  آنترون با قندها در محیط اسیدی رنگ سبز مایل به آبی تولید می

ها با  تا واکنش رنگی انجام شود. پس از خنک شدن نمونه تا میزان جذب نور آن شود میداده  گراد قرار سانتی

و  شود میعنوان شاهد قرائت  نانومتر و با استفاده از آب مقطر به 601طول موج  ( درCARY-100، مدل Varianاسپکتروفتومتر)

 :شود میتر برگ از رابطه زیر محاسبه  مقدار قندهای محلول بر حسب میلی گرم در گرم وزن

 = قندهای محلول)میلی گرم بر گرم وزن تازه(

میلی  4111و  0111، 111،5111، 011ی از گلوکز خالص با غلظت های ها استانداردها برای تعیین غلظت کربوهیدرات نمونه

 .شود میها انجام  گرم در لیتر تهیه و کلیه مراحل آزمایش روی آن

 .شود می% اضافه 70میلی لیتر اسید سولفوریک  511میلی گرم آنترون به  511برای تهیه معروف آنترون،

                                                            
1. Busse and Merckx 
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 رنگیزه ها -4-1-4-4

و کل و کاروتنوئید کل در پایان دوره تنش و طبق روش  bو  aهای مختلف شامل کلروفیل های گیری غلظت رنگیزه اندازه

% و 81میلی لیتر استون  51گرم بافت برگ تازه با  501/1. برای این منظور، گیرد می( صورت 5167) 00شده توسط آرنون گزارش

سلولی و ممانعت از تخریب کلروفیل( در یک  )برای خنثی نمودن حالت اسیدی مایع درون گرم کربنات کلسیم  5/1

 .شود مید. این عمل در نور کم و محیط خنک انجام یصورت توده یکنواختی درآ تا به ههاون چینی ساییده شد

و جذب نور  هی برداشته شددقیقه(، محلول روی 51هزار دور در دقیقه به مدت  51پس از سانتریفیوژ کردن عصاره حاصل )

 471( و bنانومتر )حداکثر جذب نور کلروفیل  641(، aنانومتر )حداکثر جذب نور کلروفیل  663توسط آن در طول موج های 

% 81( و با استفاده از استون CARY-100مدل  ،Varianنانومتر )حداکثر جذب نور کاروتنوئیدها( توسط دستگاه اسپکتروفتومتر)

با  81/1واحد بود، عصاره با استفاده از استون  8/1. در مواردی که عدد قرائت شده بسیار بالا )بیش از شود مید قرائت عنوان شاه به

 .شود مینسبت معین رقیق 

ها در عصاره بر حسب میلی گرم در لیتر با استفاده از روابط ارائه شده در منابع علمی ]کلروفیل ها و  غلظت هر یک از رنگیزه

 :شود می( به شرح ذیل محاسبه 5118و همکاران، 03یدها )درهکاروتنوئ

 

 

 

 

نانومتر می  471، 641، 663به ترتیب، میزان قرائت شده جذب نور در طول موج های  ، ، که در روابط فوق 

 باشند.

 :شود میتر برگ محاسبه  نهایتاً غلظت رنگیزه ها در نمونه های برگ به کمک رابطه زیر و برحسب میلی گرم در گرم وزن

 تر( =رنگیزه برگ )میلی گرم در گرم وزن

فاکتور  Dحجم کل عصاره )میلی لیتر(،  بیانگر غلظت مشاهده شده هر رنگیزه در عصاره )میلی گرم در لیتر(، که در آن، 

 تر نمونه برگ )گرم( است. وزن رقت و 

                                                            
1.Arnon 
1.Dere 
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 اندازه گیری میزان کلروفیل برگ با دستگاه اسپکتوفتومتر -1کلش

 های آنتی اكسیدان آنزیم  فعالیت -5-1-4-2

. برای این منظور، گیرد میهای آنتی اکسیدان در پایان دوره تنش صورت  گیری فعالیت آنزیم های برگ جهت اندازه تهیه نمونه

هایی از برگ پودر  د. نمونهیآ میصورت پودر ریز در و به هبافت برگ تازه با استفاده از ازت مایع در یک هاون چینی کوبیده شد

درجه  -81ماه( در فریزر  4گیری )مدت حدود  چک ریخته شده و تا زمان اندازه/گرم در یک تیوب پلاستیکی کو5شده به وزن

های آنتی اکسیدان به شرح ذیل  گیری فعالیت هر یک از آنزیم . از این نمونه های منجمد جهت اندازهشود میسانتی گراد نگهداری 

 :شود میاستفاده 

 سوپراكسیددیسموتاز -الف

فعالیت آنزیم سوپراکسید دیسموتاز به روش اسپکتروفتومتری و بر اساس قابلیت بازدارندگی آن در احیای فتوشیمیایی 

گرم  5/1(. جهت استخراج آنزیم، 5175، 04)بیچامپ و فریدویچ شود میگیری  نانومتر اندازه 161نیتروبلوتترازولیوم در طول موج، 

. مخلوط از شود میریخته و به هم زده « بافر استخراج»میلی لیتر  5شود، در  زر نگهداری میبافت برگ که قبلاً تهیه شده و در فری

دور در دقیقه  54111درجه سانتی گراد و با سرعت  4دقیقه در دمای  01و عصاره حاصل به مدت  هپارچه مل مل عبور داده شد

 .شود میود، به آرامی جدا ش . محلول شفاف بالائی که عصاره آنزیم تلقی میگردد میسانتریفیوژ 

 511میکرولیتر بافر استخراج و  511، «محلول واکنش»میلی لیتر  3برای تعیین میزان فعالیت آنزیم سوپر اکسید دیسموتاز، مقدار 

سانس . با قرار دادن لوله های آزمایش زیر نور لامپ فلورگیرد میاستفاده قرار  مورد و هباهم مخلوط شد« عصاره آنزیم»میکرولیتر 

دقیقه، لوله ها با فویل آلومینیومی  51گردد. پس از  دقیقه واکنش آنزیمی آغاز می 51سانتی متری و به مدت  31وات در فاصله  51

ها در  (، اعداد جذب نور نمونهCARY-100مدل  varian. به کمک دستگاه اسپکتروفتومتر) شود میا خاموش ه پوشانده و لامپ

عنوان مقداری از آنزیم یا پروتئین )بر  . هر یک واحد فعالیت آنریم سوپر اکسید دیسموتاز بهشود مینانومتر ثبت  161طول موج 

درصد کاهش احیای فتوشیمیایی نیترو بلو تترازولیوم در  11که در طول موج ذکر شده موجب  گردد میحسب میلی گرم( منظور 

                                                            
1. Beauchamp and Fridovich 
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میکرولیتر بافر  011میلی لیتر محلول واکنش و  3گردد. لوله شاهد که فاقد عصاره آنزیم و تنها محتوی  مقایسه با نمونه شاهد می

 011میلی لیتر محلول واکنش و  3کند. در این آزمایش، از مخلوط  در معرض نور بیشترین رنگ را ایجاد می استاستخراج 

. فعالیت آنزیم )بر حسب واحد در میلی گرم شود میعنوان شاهد استفاده  ، بهداردریکی قرار میکرولیتر بافر استخراج که در تا

 :شود میبرگ( از رابطه زیر محاسبه 

 
=فعالیت آنزیم سوپراکسیددیسموتاز
 

 

به ترتیب مقادیر جذب نور محلول شاهد و نمونه مورد بررسی در طول موج  که در آن 

 د.نانومتر هستن 161

درصد  0و  EDTA(، میلی مولار =pH 8/7میلی مولار فسفات سدیم ) 11بافر استخراج مورداستفاده در این آزمایش مخلوط 

گرم فسفات سدیم آبدار ) 71/5میلی لیتر بافر استخراج، 511( بود. برای تهیه هر PVPP)وزن به حجم( پلی وینیل پلی پیرولیدون )

 137/1سپس مقدار  ،شود میگرم بر مول در آب مقطر حل و به حجم رسانده  54/318؛ وزن مولکولی 

 .شود میبه آن اضافه  PVPPگرم  0و  EDTAگرم 

میلی مول  01میلی مولار نیترو بلو تترازولیوم،  5(، pH=8/7میلی مولار بافر فسفات سدیم ) 11همچنین، محلول واکنش شامل 

گرم فسفات  71/5میلی لیتر از آن، مقدار  511که برای تهیه هر  استمیلی مولار ریبوفلاوین  0/1و  EDTAر مولا 5/1متیونین، 

گرم نیترو بلو تترازولیوم،  188/1افزودن  از و پس شود میمیلی لیتر آب مقطر حل  81( در سدیم آبدار )

 .شود میگرم ریبوفلاوین به حجم نهایی رسانده  1171/1و  EDTAگرم  370/1گرم متیونین،  741/1

 كاتالاز -ب

( و بر اساس میزان ناپدید شدن آب اکسیژنه )5184) 01فعالیت آنزیم کاتالاز به روش اسپکتروفتومتری ارائه شده توسط آیبای

گرم بافت برگ که قبلاً تهیه شده و در فریزر  5/1. جهت استخراج آنزیم، شود میگیری  نانومتر اندازه 041( در طول موج 

مخلوط از پارچه مل مل عبور داده و عصاره حاصل  شود، سپس میمیلی لیتر بافر استخراج ریخته و به هم زده  5، در شدهنگهداری 

. محلول شفاف بالایی که گردد میدور در دقیقه سانتریفیوژ  54111سانتی گراد و با سرعت  هدرج 4دقیقه در دمای  01به مدت 

 541. برای این منظور، گیرد میو برای تعیین فعالیت آنزیم مورداستفاده قرار  شدهشود، به آرامی جدا  عصاره آنزیم تلقی می

)واکنش آنزیم  شود میمیلی لیتر محلول واکنش اضافه  84/5به  % 3میکرولیتر از محلول  01میکرولیتر عصاره آنزیم و 

نانومتر که بیانگر میزان  041شود( ثبت تغییرات جذب نور نمونه ها در طول موج  کاتالاز با اضافه نمودن عصاره آنزیم آغاز می

عنوان  یک واحد از فعالیت آنزیم کاتالاز به. هر شود میثانیه انجام  501ثانیه و به مدت  51باشد، هر  می کاهش غلظت 

شود. در این آزمایش، از مخلوط  در هر دقیقه می که موجب کاهش یک میکرومول  شود میداری از آنزیم در نظر گرفته قم

                                                            
1.Aebi 
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. میزان شود میده عنوان شاهد استفا میکرولیتر آب مقطر به 01میکرولیتر عصاره آنزیم و  541میلی لیتر محلول واکنش،  84/5

 :شود میفعالیت آنزیم )بر حسب واحد در میلی گرم برگ( از رابطه زیر محاسبه 

 

 که در آن:

 به ترتیب، ابتدا و انتهای بازه زمانی مورد بررسی )بر حسب دقیقه(، 

 ،های  نانومتردرزمان 041به ترتیب، مقادیر جذب نور در طول موج  

 میلی لیتر(، 84/5+  10/1حجم نهایی محلول واکنش )در این آزمایش:  

 میلی لیتر(  54/1حجم عصاره آنزیمی مورداستفاده )در این آزمایش: 

E  باشد. ( می4/31)عدد ثابت  ضریب تجزیه 

طول بازه زمانی مورد بررسی در نظر گرفته  منحنی جذب نور لازم به ذکر است که فاصله دونقطه در قسمت خطی  

های  گردد(. همین روند در مورد آنزیم میثانیه بود، منظور ن 581)کل منحنی که بیانگر تغییرات جذب نور طی مدت  شود می

 .شود میپراکسیدار، آسکوربات پراکسیداز و گلوتاتیون ردوکتاز نیز به کار گرفته 

درصد  EDTA ،0/1میلی مولار  5/1(،pH=  8/7هیدروکلراید ) –میلی مولار تریس  11بافر اسخراج مورداستفاده محتوی 

Triton×-100 ( میلی مولار فنیل متان سولفونیل فلورایدPMSF و )0 ( میلی مولار دیتیوتریتولDDT )برای تهیه بافر باشد می .

، EDTAگرم  11010/1. سپس مقادیر گردد میمیلی لیتر آب مقطر حل  511اید در تریس هیدروکلر گرم 788/1استخراج، ابتدا 

هیدروکلراید حل و با افزودن -میلی لیتر از بافر تریس 81در  DDTگرم  135/1گرم و  Triton×-100 ،15740/1میکرولیتر  011

 .شود میمیلی لیتر رسانده  511هیدروکلراید به حجم -مجدد بافرتریس

 5/1میلی مولارفسفات سدیم و  11، شامل غلظت گیرد میه برای تعیین فعالیت آنزیم کاتالاز مورداستفاده قرار محلول واکنش ک

به آن اضافه  EDTAگرم  150/1( تهیه شده و pH=  1/7میلی مولار ) 11میلی لیتر بافر فسفات  511. ابتدا است EDTAمیلی مولار 

 .شود می

میلی لیتر از  17/8و سپس،  هساخته شد حجمی(  –% )وزنی 31، ابتدا محلول پایه % 3همچنین، برای تهیه محلول 

 شود. میمیلی لیتر رسانده  511میلی مولار فسفات سدیم به حجم  11آن برداشته و با افزودن بافر 

 پراكسیداز -ج
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. جهفت  گیفرد  مفی ( مفورد ارزیفابی قفرار    5173) 06فهیمفی  فعالیت این آنزیم به روش اسپکتروفتومتری ارائه شده توسط هرزاگ و

« بفافر اسفتخراج  »میلفی لیتفر    5، در ودشف  درجه نگهداری می -81گرم بافت برگ که قبلاً تهیه شده و در فریزر  5/1استخراج آنزیم، 

گراد و با سفرعت   سانتیدرجه  4دقیقه در دمای  01. پس از صاف نمودن مخلوط عصاره حاصل به مدت شود میریخته و به هم زده 

 .شود می. سپس محلول شفاف بالائی )عصاره آنزیم( به آرامی جدا گردد میدور در دقیقه سانتریفیوژ  54111

میکرولیتفر   531)از قبل تهیفه شفده(، بفه همفراه      درصد  6/1میکرولیتر از محلول  31برای شروع واکنش آنزیم پراکسیداز، 

میکرولیتفر   531میلی لیتر محلول واکنش،  84/5. همچنین، از مخلوط شود میمیلی لیتر محلول واکنش اضافه  84/5عصاره آنزیم به 

 شود میعنوان شاهد استفاده  میکرولیتر آب مقطر به 31عصاره آنزیم و 

ثانیه و  51است، هر  نانومتر که بیانگر میزان تخریب و کاهش غلظت  461ثبت تغییرات جذب نور نمونه ها در طول موج 

که در  شود میعنوان مقداری از آنزیم در نظر گرفته  . هر یک واحد از فعالیت آنزیم پراکسیداز بهشود میثانیه انجام  501به مدت 

رگ( شود. میزان فعالیت آنزیم )بر حسب واحد در میلی گرم ب در هر میلی لیتر می هر دقیقه موجب کاهش یک میکرومول 

 :گردد میاز رابطه زیر محاسبه 

 فعالیت آنزیم پراکسیداز

 که در آن:

 ابتدا وانتهای بازه زمانی مورد بررسی )بر حسب دقیقه(، 

 ،های  نانومتردرزمان 461به ترتیب، مقادیر جذب نور در طول موج  

 میلی لیتر(، 84/5+  13/1حجم نهایی محلول واکنش )در این ازمایش:  

 میلی لیتر(، و 53/1حجم عصاره آنزیمی مورداستفاده )در این آزمایش: 

E  باشد. ( می6/06)عدد ثابت  ضریب تجزیه 

 EDTA ،0/1میلی مولار  5/1(، pH=8/7هیدروکلراید ) –میلی مولار تریس  11بافر مورداستفاده جهت استخراج آنزیم محتوی 

. برای تهیه باشد می( DDTمیلی مولار دیتیوتریتول ) 0( و PMSFمیلی مولار فنیل متان سولفونیل فلوراید ) Triton×-100 5درصد 

گرم  11010/1یر . سپس مقادگردد میمیلی لیتر آب مقطر حل  511تریس هیدروکلراید در  گرم 788/1بافر استخراج، ابتدا 

EDTA ،011  میکرولیترTriton×-100 ،15740/1  گرم  135/1گرم وDDT  هیدروکلراید حل و با -میلی لیتر از بافر تریس 81در

 .شود میمیلی لیتر رسانده  511هیدروکلراید به حجم -افزودن مجدد بافرتریس

                                                            
1.Herzog and Fahimi 
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. محلول شوند میرت جداگانه تهیه و با یکدیگر مخلوط صو به 0و  5برای تهیه محلول واکنش، ابتدا دو محلول با شماره های 

( DABتتراهیدروکلراید دی هیدرات ) –میلی مول دی آمینوبنزیدین  68/5درصد )وزن به حجم( ژلاتین و  5/1شامل  5شماره 

 1136/1شدن،  و پس از سرد شود میمیلی لیتر آب مقطر حل  11گرم ژلاتین همراه با حرارت دهی در  5/1که برای تهیه آن  است

میلی مولار فسفات سدیم آبدار ) 88میلی مولار اسید سیتریک و  11شامل  0. محلول شماره شود میبه آن اضافه  DABگرم 

گرم فسفات سدیم آبدار )با وزن مولکولی  56/3گرم اسید سیتریک و  16/5که برای تهیه آن  است( 

 .شود میمیلی لیتر رسانده  11سپس به حجم  ومیلی لیتر آب مقطر حل  41گرم بر مول( در  54/318

درصد  31بتدا محلول پایه . بدین ترتیب که اشود میبرای شروع واکنش آنزیم تهیه  درصد  6/1همچنین، محلول 

 .شود میمیلی لیتر رسانده  51میکرولیتر از محلول پایه برداشته و به حجم  011و سپس،  نموده تهیه

  آسکوربات پراكسیداز-د

روش . اساس این شود میگیری  ( اندازه5185) 07فعالیت این آنزیم به روش اسپکتروفتومتری ارائه شده توسط ناکانو و آسادا

گرم  5/1باشد. جهت استخراج آنزیم،  نانومتر است که ناشی از اکسیده شدن آسکوربات می 011کاهش جذب نور در طول موج 

س از صاف پ شود میریخته و به هم زده « بافر استخراج»میلی لیتر  5، در شود بافت برگ که قبلاً تهیه شده و در فریزر نگهداری می

دور در دقیقه سانتریفیوژ  54111درجه سانتی گراد و با سرعت  4دقیقه در دمای  01به مدت  کردن این مخلوط، عصاره حاصل

 .شود میبه آرامی جدا  شده و. محلول شفاف بالائی عصاره آنزیم تلقی شود می

 011م، میلی مولار فسفات سدی 11میلی لیتر بافر  0/5میلی لیتر محلول واکنش )شامل  8/5میکرولیتر آنزیم به  011مقدار 

میلی مولار  5میکرولیتر محلول  011و  EDTAمیلی مولار  5میکرولیتر محلول  011میلی مولار آسکوربات،  1میکرولیتر محلول 

 4/5. همچنین، از مخلوط گیرد میمورداستفاده قرار  ،و برای تعیین میزان فعالیت آنزیم آسکوربات پراکسیداز شود میاضافه  

میلی مولار  5میکرولیتر محلول  011میلی مولار آسکوربات،  1میکرولیتر محلول  011میلی مولار فسفات سدیم،  11افر میلی لیتر ب

EDTA  شود میعنوان شاهداستفاده  به میلی مولار  5میکرولیتر محلول  011و. 

نانومتر که بیانگر میزان اکسیداسیون و کاهش غلظت آسکوربات است، هر  011ثبت تغییرات جذب نور نمونه تا در طول موج 

 شود میعنوان مقداری از آنزیم در نظر گرفته  . هر واحد از فعالیت آنزیم پراکسیداز بهشود میثانیه انجام  501ثانیه و به مدت  51

شود. میزان فعالیت آنزیم )بر حسب واحد در میلی گرم برگ(  مول آسکوربات در هر دقیقه میکه موجب اکسیده شدن یک میکرو

 :شود میاز رابطه زیر محاسبه 
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 که در آن:

 ابتدا وانتهای بازه زمانی مورد بررسی )بر حسب دقیقه(، 

 ،های  نانومتردرزمان 011به ترتیب، مقادیر جذب نور در طول موج  

 میلی لیتر(، 8/5حجم نهایی محلول واکنش )در این ازمایش:  

 باشد. ( می8/0)عدد ثابت  ضریب تجزیه  Eمیلی لیتر(، و 0/1حجم عصاره آنزیمی مورداستفاده )در این آزمایش: 

 0درصد )وزن به حجم(  EDTA ،0/1میلی مول  5/1(، PH=8/7مولار فسفات سدیم )میلی  11بافر استخراج مورداستفاده شامل 

گرم  71/5میلی لیتر بافر فسفات مقدار  511. برای تهیه هر استمیلی مول آسکوربات  0( و PVPPپلی وینیل پلی پیرولیدون )

گرم  EDTA ،0گرم  11010/1. سپس شود می( در آب مقطر حل و به حجم رسانده فسفات سدیم آبدار )

pvpp  میلی لیتر رسانده  511و با افزودن بافر به حجم  گردد میمیلی لیتر بافر فسفات حل  81گرم اسکوربات در  13100/1و

 .شود می

 :شوند میطور جداگانه ساخته  که به استمحلول زیر  4محلول واکنش مشتمل بر نسبت های مختلف 

 سدیممیلی مولار فسفات  11بافر -5

میلی مولار  11میلی لیتر بافر  31گرم اسکوربات در  1064/1میلی لیتر: مقدار  31میلی مولار آسکوربات، به حجم  1محلول -0

 .گردد میفسفات سدیم حل 

میلی مولار  11میلی لیتر بافر  511در  EDTAگرم  1010/1میلی لیتر: مقدار  511، به حجم EDTAمیلی مولار  5محلول -3

 .گردد می یم حلفسفات سد

 6/8تهیه شده و سپس  حجمی(  –% )وزنی 31میلی لیتر: ابتدا محلول پایه  511به حجم  میلی مولار  5محلول -4

 .شود میمیلی لیتر رسانده  511میلی مولار فسفات سدیم به حجم  11میلی لیتر از محلول پایه برداشته و با افزودن بافر 

 پروتئین های محلول-6-1-4-2

میلی لیتر از معرف  3. بدین منظور شود میاستفاده  5176برادفوردهای محلول در گیاه از روش  گیری غلظت پروتئین برای اندازه

پس از اختلاط کامل دردستگاه اسپکترومترقرار داده شده، گاوی تهیه آلبومین  آنزیمیمیکرولیتر عصاره  511برادفورد به همراه 

. غلظت پروتئین بر حسب میلی گرم بر گرم بافت تازه با استفاده از شود مینانومتر ثبت  111و جذب محلول در طول موج  شود می

 .شود میمنحنی استاندارد که توسط سرم آلبومین گاوی تهیه شده بود محاسبه 
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 تهیه معرف

% 81میلی لیتر اسیدفسفریک  511، سپس شود می% حل 16میلی لیتر اتانول  11در  G250گرم کوماسی بلو  5/1معرف برادفورد:

. این محلول از شود میمیلی لیتر رسانده  5111وحجم نهایی محلول با استفاده از آب مقطر استریل شده به حجم شده به آن اضافه 

 .شود میداری درجه سانتیگراد نگه 4و در دمای  همیکرومتر عبور داده شد 41/1کاغذ صافی 

 تهیه استانداردهای پروتئینی با استفاده از سرم آلبومین گاوی 

و به این ترتیب  نمودهمولار حل  NACL51/1میلی لیترمحلول  11میلی گرم از پروتئین استاندارد سرم آلبومین گاوی را در  1

برای  عنوان محلول مادر بوده و سد. این محلول بهر میکروگرم در میلی لیتر( می 511میلی گرم بر میلی لیتر ) 5/1غلظت محلول به 

میکرو  51،01،31،11،11طور جداگانه غلظت های  رود. در این آزمایش به های مختلف استاندارد پروتئینی به کار می تهیه غلظت

یتر( ومحلول شاهد با آب میکروگرم بر میلی ل 511گرم بر میلی لیتر از محلول پایه تهیه کرده که به همراه غلظت اولیه این محلول )

 .شود میرسم منحنی استاندارد با دستگاه طیف سنج به کا ربرده  مقطر خالص در کالیبره کردن و

 تعیین غلظت كل پروتئین عصاره گیاه

 111ی هر نمونه به اضافه  میکرولیتر عصاره 511آمده در آزمایش ها مقدار  دست ی به منظور تعیین غلظت پروتئین عصاره به

میلی لیتردر  4تا در مجموع  شود میمیلی لیتر معرف برادفورد در یک لوله آزمایش کوچک مخلوط  3میکرولیتر آب مقطر با 

کنیم. نانومتر قرائت می 111دقیقه در دستگاه اسپکترومتر قرار داده و سپس در طول موج  1تا  0ریزیم و به مدت  کووت می  

 

 ونه های برگیممراحل اندازه گیری پروتئین های محلول در ن -6شکل
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  پراكسید هیدروژن-7-1-4-2

. در این روش شود می انجام (2001)08آلکسیوا( وبا روش KIبا پتاسیم یدید ) H2O2غلظت پراکسید هیدروژن بر اساس واکنش 

دور در  50111دقیقه در  51عصاره حاصل به مدت  .شود میدرصد سائیده  5گرم از بافت تازه گیاه در تری کلرو استیک اسید 5/1

 0( و pH=7میلی مولار)511میکرولیتر بافر پتاسیم فسفات  111میکرولیتر ازمحلول رویی  111. سپس به شود میدقیقه سانتریفوژ

سپس  و هداده شدساعت در تاریکی در دمای اتاق قرار  5. مخلوط حاصل به مدت گردد میمیلی لیتر یدید پتاسیم یک مولار اضافه 

. شود می. برای محاسبه غلظت پراکسید هیدروژن از منحنی استاندارد استفاده شود میگیری  نانومتر اندازه 311جذب نمونه ها در 

میکرومولار پراکسید هیدروژن تهیه ومنحنی جذب بر  511،711،111،011،511،11،01برای رسم منحنی استاندارد غلظت های 

 . آید میه آن به دست حسب غلظت رسم ومعادل

 

 منابع مورداستفاده 

های رشدی و تجمع پرولین در سه رقم زیتون بومی ایران به خشکی.  ( پاسخ5380ارجی، عیسی و ارزانی، کاظم . ) -

 . 15-511(، 0) 51مجله علوم کشاورزی و منابع طبیعی، 

( . تأثیر مقادیر مختلف آبیاری برعکس العمل های 5385ارجی، عیسی ؛ ارزانی، کاظم و میر لطیفی ، سید مجید . ) -

 . 555-501(، 5، )56های جوان زیتون رقم زرد . مجله علوم خاک و آب،  فیزیولوژیکی و رشدی نهال

(. امکان استفاده از فلورسنس 5310. )محسن وفرحبخش، محمود ؛سمر،غلامرضا ی؛ثواقبی،عل اسدی کنگر شاهی، -

 61-78 (،4) ،51 کلروفیل برای ارزیابی تحمل تعدادی از پایه های مرکبات به تنش غرقاب.به زراعی کشاورزی،

( . تأثیر 5311جلیلی مرندی ، رسول ؛ حسنی؛عباس؛دولتی بانه؛حامد؛ عزیزی ، حسین و حاجی تقی لو ، رامین . ) -

( .  .Vitis vinifera Lات مورفولوژیکی و فیزیولوژیکی سه رقم انگور )سطوح مختلف رطوبت خاک بر خصوصی

 .31-41( ، 5، )40مجله علوم باغبانی ایران، 

های محلول و پرولین در نه ژنوتیپ گلابی  ( . بررسی میزان کربوهیدرات5383و ارزانی، کاظم . ) موریت جوادی، -

 . 361 – 387(، 4، )57یست شناسی ایران ، ( تحت تنش خشکی . مجله زPyrus serotina Rehdآسیایی)

ژنوتیپ گلابی آسیایی تحت  1( . مطالعه تجمع پرولین و روابط آبی برگ در 5380جوادی ، تیمور و ارزانی ، کاظم. ) -

 . 87-17 (،3، )51رژیم های مختلف آبیاری. مجله علوم کشاورزی و منابع طبیعی، 

(. اثر تنش آبی بر رشد و برخی خصوصیات بیوشیمیایی سه ژنوتیپ گلابی 5381و بهرام نژاد ، بهمن. ) موریت جوادی ، -

 . 307-331(، 4، )45بومی استان کردستان . مجله علوم باغبانی ایران، 

 صفحه . 015( . فیزیولوژی گیاهان در شرایط دشوار . انتشارات نیکنام ، تبریز، 5370حکمت شعار، حسن. ) -

                                                            
1. Alexieva 
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( . گیاه خشکی و خشکسالی . انتشارات مؤسسه تحقیقاتی جنگل ها و مراتع ، 5371شریف آباد، حسین. ) حیدری -

 صفحه . 011،  011تهران ، شماره 

( . معرفی سه رقم انگور متحمل به تنش خشکی در استان قزوین . مجله مرکز تحقیقات 5385رسولی، ولی اله. ) -

 . صفحه  3کشاورزی و منابع طبیعی قزوین . 

آبی بر خصوصیات  ( اثر تنش کم5386رضایی طاهره ، غلامی ، منصور ؛ ارشادی ، احمد و مصدقی ، محمدرضا . ) -

(. پژوهش کشاورزی : آب، خاک و گیاه در  .vitis vinifera Lرشدی و فیزیولوژیکی پنج رقم انگور )

 .511-051الف (،  4)  7کشاورزی،

و مکانیزم های مقاومت به تنش خشکی در گیاهان . کمیته ملی خشکی و ( . شاخص ها 5381صباغ پور، سید حسین. ) -

 صفحه .  514خشکسالی معاونت زراعت وزارت جهاد کشاورزی، 

، 71و خاک و گیاه . چاپ هشتم . انتشارات دانشگاه امام رضا )ع(، مشهد، شماره   (. رابطه آب5387علیزاده، امین. ) -

 صفحه  484

(. بررسی اثر خشکی بر خصوصیات فیزیولوژیکی 5381مرده، عادل و شاهویی، سید صابر. )؛ سی و سه ناصر قادری، -

 .41-11 (،5) ،37دو رقم انگور. مجله علوم کشاورزی ایران . 

 صفحه 381(. اصول تغذیه معدنی گیاهان . انتشارات دانشگاه تبریز. 5310طباطبایی، سید جلال. )  -

( .فیزیولوژی 5388؛ کمندی، علی، معصومی، علی و نباتی، جعفر. )معصومه ی،صالح ،اعظم ؛ برزوئی،محمد کافی، -

 صفحه .  110، 314های محیطی در گیاهان . چاپ اول . انتشارات جهاد دانشگاهی مشهد.  تنش

( . اکولوژی گیاهان زراعی . چاپ دوم . انتشارات جهاد دانشگاهی 5373کوچکی ، عوض و نصیری محلاتی، مهدی ) -

 صفحه .  015مشهد ، 
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