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پیشگفتار   

کشـور ایـران دارای تنـوع اکولوژیکی و اقلیمی بسـیار گسـترده و غنی از گونه های گیاهی اسـت. 
بـا توجـه بـه ایـن تنـوع اقلیمی گسـترده، ذخایـر ژنتیکـی و تنـوع گونـه  ای از ویژگی های بـارز این 
سـرزمین می باشـد، تنـوع آب و هوایـی و شـرایط اکولوژیکی مختلـف، باعث تنوع و غنـای گیاهان 
دارویـی در سراسـر ایـران شـده اسـت. لـزوم تحقیقـات همه جانبـه و بهره بـرداری صحیـح از این 
گیاهـان، بـه ویـژه در زمانـی کـه اسـتفاده از آنهـا در صنایـع دارویـی، آرایشـی- بهداشـتی و غذایی 
شـتاب گرفتـه اسـت، بسـیار ضـروری می باشـد. در حـال حاضر ایـران با متوسـط نزولات سـالانه 
250 میلـی متـر در زمـره مناطـق خشـک جهـان قـرار دارد. از طرفـی برخـی مناطـق ایـران بـه 
سـمت خشـک تر شـدن پیـش می روند و بایسـتی در نـوع محصولات و الگوی کشـت ایـن مناطق 
تجدیـد نظـر صـورت گیـرد. وجـود برخـی از اقلیم های تنش  زا سـبب کاهـش عملکـرد و در برخی 
مـوارد باعـث محدودیـت تولیـد گیاهـان دارویـی می گـردد. اصـولًا بایـد در مسـیری حرکـت نمـود 
کـه برخـی گیاهـان بـا نیـاز آبـی بـالا بـا گیاهان بـا نیـاز آبی پاییـن و کـم توقـع، جایگزیـن گردند. 
انتخـاب و توسـعه ی کشـت گیاهـان سـازگار بـه ایـن شـرایط از اهمیت ویـژه ای برخوردار اسـت، 
از طرفیبرنامه ریـزی جامـع بـرای گیاهـان دارویـی می توانـد علاوه بر دسـتیابی به مدیریت توسـعه 
ی پایـدار در ایـن بخـش به خصوص در ابعاد کلان توسـعه اقتصادی - زیسـت محیطی، بهداشـتی 
)خودکفایـی دارویـی(، اشـتغال، امنیـت غذایی و ذخایر ژنتیکـی در عرصه ملی و جهانـی به عنوان 

یـك منبـع درآمـد ارزی برای کشـور محسـوب می گردد.

بـالا بـودن مقدارتبخیـر و تعـرق، محدودیـت منابـع آبـی و سـایرعوامل تاثیر گزار موجـب توجه 
بیشـتر بـه پژوهش هـای مربـوط به اثـرات تنـش خشـکی و انتخاب روش هـای اصلاحی مناسـب 
بـرای تولیـد ارقـام متحمـل به تنش های محیطی به ویژه تنش خشـکی شـده اسـت. الگوی تنش 
خشـکی در مناطـق مدیترانـه ای شـامل شـمال آفریقـا، غرب آسـیا، اسـترالیای جنوبـی و افریقای 
جنوبـی، از نـوع انتهایـی یا تنش بعد از گلدهی می باشـد، کـه تأثیر بسـزایی روی عملکرد محصول 
و میـزان متابولیت هـای ثانویـه می گـذارد. شـایان ذکـر اسـت، بـا توجـه بـه ایـن کـه امـروزه نقش 
دفاعـی متابولیت هـای ثانویـه در گیاهـان دارویـی بـرای همـه تقریباً پذیرفته شـده اسـت، اما هنوز 
بررسـی سـاز وکار تأثیـر اسـترس های محیطـی بـر تولیـد ایـن مـوارد تصویـر پیچیـده و پـر ابهامی 



پیـش روی مـا می گـذارد. شـواهد زیـادی نشـان می دهـد کـه تحـت شـرایط تنـش تولیـد برخی از 
ایـن ترکیب هـا تـا چندیـن برابـر افزایـش می یابـد، امـا دلایل زیـادی نیـز وجـود دارد که ایـن تأثیر 
همیشـگی نیسـت. در مـوارد زیـادی نیز کاهش میـزان متابولیت هـای ثانویه در شـرایط تنش دیده 

می شـود.

علـی رغـم اینکـه در رابطـه با اثـر تنش های محیطـی بر محصـولات زراعی تحقیقات وسـیعی 
انجـام گرفتـه اسـت، اما عکـس العمل گیاهـان دارویی تحت شـرایط تنش به میزان بسـیار کمتری 
مـورد مطالعـه و توجـه قرار گرفته اسـت، به نظر می رسـد که گیاهـان دارویی واکنش هـای متفاوتی 
نسـبت بـه تنش هـای محیطـی در عملکـرد و مـواد موثـر تولیـدی داشـته باشـند، بـه عنـوان مثال 
کمبـود رطوبـت گیـاه را وادار بـه واکنش هـای مختلـف مورفولوژیکـی ماننـد کاهـش سـطح بـرگ، 
خـزان زودرس، کاهـش اندام هوایی، افزایش رشـد ریشـه، کاهش سـرعت رشـد، تجمـع ترکیبات 
آنتـی اکسـیدانت و مـواد محلـول و فعالیـت ژن هـای خاص تنش می کنـد، همچنین حاکی از آنسـت 
کـه الگـوی بیـان ژن هـای گیاهـان در واکنش به تنـش کم آبی در مقایسـه با شـرایط عـادی که گیاه 

در وضعیـت مناسـب آبـی به سـر می بـرد، متفاوت اسـت. 

هـدف از نـگارش ایـن کتـاب، تدویـن مطالب و مباحـث مربوط بـه فیزیولوژی و مکانیسـم های 
تحمـل بـه تنش هـای محیطـی در گیاهـان دارویی می باشـد. اگرچـه در این کتاب مسـائل مختلف 
مربـوط بـه تنش هـای محیطـی بـه طـور کامل بررسـی نشـده اسـت، اما سـعی اصلـی بـر آن بوده 
اسـت کـه از مطالـب و نتایـج تحقیقـات پژوهشـگران دنیـا و ایـران در مـورد مباحـث مربـوط به اثر 

تنش هـای محیطـی در گیاهـان دارویـی مطالـب خلاصـه ای ذکـر گردد.

چنانچـه اسـتادان، پژوهشـگران و کارشناسـان محتـرم فیزیولـوژی گیاهـی و گیاهـان دارویی و 
رشـته های مرتبـط، بـا اشـکالات علمـی و نگارشـی رو بـه رو شـدند، از ایـن بزرگـواران، صمیمانه 
تقاضـا می گـردد، نظـرات و پیشـنهادات و انتقـادات خـود را بـه نشـانی مولفـان بـه منظـور رفـع در 

چاپ هـای بعـدی ارسـال نمایند.

در پایـان لازم می دانیـم از ویراسـتار علمی جناب آقای دکتر محمد رضا مرشـدلو عضو هیات علمی 
دانشـگاه مراغـه، ویراسـتار ادبی سـرکار خانم مهندس سـمیه روحانی نژاد، داور علمـی جناب آقای 



دکتـر داوود حبیبـی عضو هیات علمی دانشـگاه آزاد اسـلامی کرج، اسـتاد گرانقدر جنـاب آقای دکتر 
مسعود هاشـمی در دانشـگاه ماساچوسـت آمریـکا بـه پـاس راهنمایی هـای ارزشـمند، دلسـوزانه و 
کمک هـای بی دریغشـان و از جنـاب آقای دکتر ابراهیم شـریفی عاشـورآبادی در موسسـه تحقیقات 

جنگل هـا و مراتـع کشـور جهت راهنمایی هـای علمی ارزشمندشـان کمال تشـکر داریم.

زهره امامی بیستگانی و عبدالمهدی بخشنده
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فصــل اول:
تنش خشکی





1-1 مقدمه  

 رشـد سـریع جمعیـت جهـان، فشـار قابل توجهـی به منابـع طبیعـی وارد آورده اسـت. میانگین 
سـرعت رشـد جمعیت جهان 1/6 درصد در سـال و در برخی کشـورهای در حال توسـعه تا 3 درصد 
هـم می رسـد، ایـن در حالـی اسـت کـه منابـع طبیعـی موجـود ماننـد اراضـی و آب در اثـر افزایـش 
رشـد صنعـت، شهرسـازی، تخریـب، فرسـایش و آلودگـی، از لحاظ کمـی و کیفی در حـال کاهش 
اسـت. در کشـورهای در حـال توسـعه مهم تریـن چالش کشـاورزی، تأمیـن نیاز غذایـی جمعیت رو 
بـه رشـد اسـت، که مصرف سـرانه رو بـه افزایش نیـز دارد. بایـد توجه داشـت که افزایـش تولید در 
کشـاورزی، محدودیت منابع آب و اراضی را به دنبال خواهد داشـت، به طوری که گسـترش سـریع 
شهرسـازی نیـز بـر ایـن محدودیت می افزایـد. متخصصـان علوم کشـاورزی و زیسـت محیطی بر 
ایـن باورنـد کـه بهره برداری متعـادل و پایـدار از این منابع تنها بـا در نظر گرفتـن جنبه های مختلف 
اجتماعـی دربرنامه ریزی هـای کشـاورزی میسـر  و  اقتصـادی  بوم شناسـی، زیسـت محیطـی، 

می گـردد )سـازمان خـوار و بار جهانـی1 ، 2018(. 

توانایـی رشـد در شـرایط دشـوار محیطـی بـه ویـژه کـم  آبـی از جملـه مهم تریـن خصوصیـات 
بسـیاری از گیاهـان دارویـی و معطـر می باشـد، کـه آن  هـا را بـه گیاهانـی مناسـب بـرای بوم نظـام 
مناطـق خشـک تبدیل کرده اسـت )ملک پور و همـکاران، 1394، مرشـدلو و همـکاران، 1395(. 
اسـتفاده از گیاهـان دارویـی بـه منظـور اسـتخراج عصاره هـای آن هـا بـرای تولیـد دارو و جایگزیـن 
کـردن آن هـا بـه جـای داروهـای شـیمیایی بـرای حفـظ سـلامتی انسـان ها از مهمتریـن نیازهای 
تمـدن امـروزی می باشـد )پاندی و پاتـرا2 ، 2015(. بنابراین بـا توجه به اهمیت گیاهـان دارویی در 
تأمین سـلامت جوامع بشـری و پتانسـیل بالای اقتصادی این گیاهان، لازم اسـت برنامه مدون و 

جامعـی در شـرایط تنـش کم آبـی تدوین شـود )مـرادی و همـکاران، 2016(. 

بـا توجـه بـه این که امـروزه نقش دفاعـی متابولیت های ثانویه3  بـرای همه تقریباً پذیرفته شـده 
اسـت، امـا هنوز بررسـی سـاز و کار تأثیر اسـترس های محیطی بر تولیـد این مـوارد تصویر پیچیده 

1 . Food and Agriculture Organization (FAO(
2 . Pandey & Patra 
3 . Secondary metabolites



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی22

و پـر ابهامـی پیـش روی مـا می گذارد. شـواهد زیادی نشـان می دهد کـه تحت شـرایط تنش تولید 
برخـی از ایـن ترکیب هـا تا چندیـن برابر افزایـش می یابد، امـا دلایل زیـادی نیز وجـود دارد که این 
تأثیـر همیشـگی نیسـت. در مـوارد زیادی نیـز کاهش میـزان متابولیت های ثانویه در شـرایط تنش 

 .)2017 b ،دیده می شـود )امامی بیسـتگانی و همـکاران

کمبـود هـر منبعـی کـه رشـد را بیـش از فتوسـنتز1  محـدود کنـد، تولیـد متابولیت هـای ثانویه را 
می توانـد افزایـش دهـد )مرشـدلو و همـکاران، 1395(. از طرفـی تأثیـر تنـش خشـکی2  بـر تولید 
متابولیت هـای ثانویـه یکسـان نیسـت، بنابراین کیفیـت مواد مؤثـره نیز تحت تنش قـرار می گیرد و 
به عـلاوه تأثیـر تنـش بر بیومـاس کل نیز عموماً منفی اسـت )امامی بیسـتگانی، a 2017(. عواملی 
هم چـون زمـان وقـوع و مـدت زمـان دوام تنش، فراوانـی وقوع خشـکی، خصوصیـات ذاتی خاك، 
تغییـرات و نوسـان های بارندگـی بـر مقاومـت بـه خشـکی گیـاه اثـر دارنـد و ایـن نشـانگر واکنـش 
متفـاوت ژنوتیپ هـای متحمـل بـه خشـکی از سـالی بـه سـال دیگر اسـت )مرشـدلو و همـکاران، 

.(2017b

2-1 گیاهان و تنش خشکی  

از زمـان ایجـاد گونه هـای خشـکی زی در روی کره زمین که مـدت زمانی در حـدود 400 میلیون 
سـال پیـش بـوده اسـت، گیاهـان همـواره بـا تنـش رطوبتـی مواجـه بـوده و هسـتند. هنگامـی که 
خشـکی روی می دهـد، گیاهـان عالـی مجبورنـد آن را تحمل نمـوده یا چرخه زندگی خـود را جهت 
دوری جسـتن از آن تنظیـم کننـد، لـذا در تکامـل گیاهـان خشـکی زی، نیـاز آن  هـا بـه جسـتجو، 
جـذب، انتقـال و نگهـداری آب بـه عنوان یک نیروی عمده ی محرك عمل کرده اسـت. خشـکی و 
شـوری بالا دو عامل محیطی تعیین کننده رشـد و تولیدمثل گیاهان می باشـند. بیابان زایی و شـور 
شـدن اراضـی در مقیـاس جهانـی به سـرعت در حال افزایش اسـت. اغلـب تغییـرات آب و هوایی، 
افزایـش جهانـی در سـطح نواحـی خشـک را نویـد می دهنـد و در حـال حاضـر بیـش از 10 درصـد 
زمین هـای زراعـی را تحـت  تأثیـر قـرار داده و باعـث کاهـش تولید محصـول به بیـش از 50 درصد 

1. Photosynthesis 
2. Drought stress
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گردیـده اسـت )وانـگ1  و همـکاران، 2018، حبیبـی و داوودی فـرد، 2012 و صادقـی و حبیبـی، 
2016(. مقـدار آب قابـل اسـتفاده برای ریشـه گیاهان و مقـدار بخار آب موجود در هـوا از مهم ترین 
عوامـل اکولوژیـک هسـتند کـه در پراکنـش گونه هـای مختلـف گیاهـان عالی در سـطح کـره زمین 

دخالـت دارنـد )جیانگو2  و همـکاران، 2018(. 

به طورکلـی مهم تریـن منبـع تغییرپذیـر در تولید ماده خشـك و عملکـرد گیاهان زراعـی وجود آب 
می باشـد. میـزان کارایـی مصـرف آب3  به طـور غیرمسـتقیم تحـت  تأثیر مصـرف نیتـروژن از طریق 
تأثیر بر رشـد و توسـعه کانوپی گیـاه قرار می گیرد )خلیل4  و همـکاران، 2018(. آب یکی از مهم ترین 
عوامـل محیطـی اسـت کـه تأثیـر عمده ای بر رشـد، نمـو و مـواد مؤثـره گیاهـان دارویـی دارد )ژو5  و 
همـکاران، 2018(. برخـی محققـان در تحقیقـات خـود نشـان دادنـد کـه تنش هـای محیطی باعث 
افزایـش سـطوح متابولیت هـای ثانویـه در گیاهان دارویی می شـوند )جـورج6  و همـکاران، 2017).

بـه طـور کلـی، گیاهـان در مقابـل تنش ها یکی از سـه مکانیـزم فـرار از تنش7 ، اجتنـاب از تنش  
8و یـا تحمـل بـه تنـش9  را اتخـاذ می کننـد. ممکـن اسـت در هر یـك از مراحل رشـد گیـاه، یکی از 

مکانیزم هـای فـوق مـورد اسـتفاده قـرار گیـرد )بخشـنده، 1391(. به طـور مثـال، زیـره سـبز10  به 
سـبب فصـل رشـد کوتاهـی کـه دارد )آذر تـا اوایل خرداد(، شـرایط رویشـی خـود را طـوری تنظیم 
می کنـد کـه شـرایط تنـش زای پایـان فصـل گرم )گرمـا و خشـکی( را با کمترین آسـیب سـپری کند 

)آذر شـریف، 1394).

3-1 اثرات تنش خشکی در سطح سلولی  

تقریبـاً کلیـه واکنش هـای گیاهـی به طور مسـتقیم تحـت  تأثیـر وجود آب قـرار می گیرنـد. تنش 

1. Wang 
2. Jianguo 
3. Water use efficiency
4. Khalil 
5. Zhua 
6. George 
7. Stress escaper 
8. Stress avoidance 
9. Stress tolerance 
10. Cuminum cyminum 
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خشـکی منجـر بـه خـروج آب از سیتوپلاسـم1  بـه سـمت فضـای بیـرون سـلول و بـه دنبـال آن 
تغییراتـی در سـطح سـلول در گیـاه اتفـاق می افتـد.

از جملـه  تغییـرات شـامل تغییـر حجـم سیتوپلاسـمی و واکوئـل2  سـلول، از دسـت رفتن فشـار 
تورژسـانس سـلول3 ، تغییـر سـیّالیّت غشـاها، تغییـر ترکیـب غشـاها و تغییرات اسـمزی سـلول 
می  باشـد. این تغییرات باعث می شـود، ویسـکوزیته محتویات سلول بیشتر شـده و بنابراین احتمال 
برهم کنـش پروتئیـن- پروتئیـن، پروتئیـن- لیپیـد افزایـش یافتـه و منجـر بـه تجمـع و غیرطبیعـی 
شـدن پروتئین هـا می گـردد. بـا ایـن تغییرات غشـاهای سـلولی4  متخلخـل و پروتئین های سـلول 
نیـز جابجـا می شـوند. ایـن تغییرات باعث تخریب سـاختار کلی غشـا، خاصیـت انتخابی غشـا  5و در 
نهایـت از بیـن رفتن سـلول می گـردد )وانگ و همـکاران، 2018(. تغییراتی که در سـاختار غشـای 
سـلول در اثـر تغییـر چربی هـا و تغییـرات دیگـر ایجـاد می شـود، سـبب افزایـش نفوذپذیری غشـا 
نسـبت بـه یون هـا و ماکرومولکول هـا می گـردد. در شـرایط تنش، محتویات بیشـتری از سـلول ها 

.(2017 a،در اثـر تخریـب غشـا به بیـرون تـراوش می کنند )امامـی بیسـتگانی

 pH تنـش خشـکی باعـث القـای کمبـود آب در گیـاه، تغییـر در وضعیـت تغذیـه ای گیـاه، تغییر
شـیره ی آونـد چوبـی6 ، اختـلال در فعالیت فارنسـیل ترانسـفراز7 ، هدایت هیدرولیکـی آوند چوبی 
و کاهـش اختـلاف فشـار بخـار بیـن بـرگ و هـوا شـده و بـر اثـر ایـن تغییـرات، روزنه هـای بـرگ 
بسـته می شـوند )جیانگـو و همـکاران، 2018(. بر اثر این فرایند قابلیت دسترسـی دی اکسـیدکربن 
بـرای فتوسـنتز کاهـش می یابـد، لـذا در چنیـن شـرایطی ضمن کاهـش فعالیـت فتوسیسـتم II در 
اثـر تابـش نـور سـرعت تولیـد پتانسـیل ردوکـس )احیایـی(8  بالاتـر از اکسیداسـیون آن از طریـق 
احیـای دی اکسـیدکربن و ضمـن انتقال الکترون فتوسـنتزی به اکسـیژن باعث تولیـد مقادیر بالای 

1. Cytoplasm 
2. Vacuole 
3 . Cell turgescence 
4 . Cell membrane
5. Selective permeability
6. Xylem
7. Farnesyl transferase 
8. Redox potential
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گونه هـای فعـال اکسـیژن1  ماننـد  آنیـون سـوپر اکسـید2 ، هیدروکسـیل3 ، پراکسـید هیـدروژن4 ، 
ROS اکسـیژن تکـی 5 و رادیکال هـای آلکوکسـی6  بـه ویژه در کلروپلاسـت ها می گردد. البتـه این
هـا بـا قـرار گرفتـن در معـرض تنش هایـی ماننـد درجـه حـرارت بـالا، شـدت نـور بـالا، شـوری، 
تنـش بی هـوازی، حشـره کش پاراکـوات7  و پاتوژن هـا8  نیـز تولیـد می شـوند )فویـر و نکتـار9 ، 
ROS( .)2005( هـا می تواننـد بـه غشـاها، پروتئین هـا و اسـیدهای نوکلئیـک حمله کـرده و باعث 
پراکسیداسـیون و استریفیکاسـیون چربی هـای غشـا، تجزیه کلروفیل ها، اکسیداسـیون اسـیدهای 
آمینـه و پروتئین هـا و در نتیجـه غیرطبیعی شـدن پروتئین ها و یا جهـش در DNA گردند )یانگ10  

و همـکاران، 2009).

4-1 تأثیر تنش خشکی بر صفات رشدی  

بـا بررسـی های انجـام یافتـه روی تأثیر تنش خشـکی بـر مراحل مختلـف چرخه زندگی و رشـد 
رویشـی و زایشـی گیاهـان مشـاهده شـده که برخـی گونه هـای گیاهی در پاسـخ به تنش خشـکی، 
نسـبت جـذب آب را از طریق رشـد ریشـه و افزایش نسـبت ریشـه به سـاقه افزایش می دهنـد و لذا 
آب قابـل دسـترس خـاك را در اختیـار گیـاه قـرار می دهنـد. از آنجایـی کـه مقادیـر آبیـاری بر رشـد 
سـلول ها و اندام هـا مؤثـر اسـت، بنابرایـن یکـی از اولیـن نشـانه های خشـکی، کاهـش گسـترش 
سـلولی و توسـعه سـلولی به ویـژه در سـاقه و برگ هاسـت و گاه دیواره هـای سـلولی ریشـه کمتـر به 
تنـش حساسـیت نشـان می دهنـد،  در حالی کـه رشـد سـاقه کامـلًا متوقـف شـده اسـت و رشـد در 

برگ هـا نیـز کاهـش یافته اسـت )ژانـگ11  و همـکاران، 2018(. 

یکـی از اولیـن نشـانه های کمبـود آب، کاهش تورژسـانس و در نتیجه رشـد و توسـعه ی سـلول 

1. Reactive oxygen species (ROS(
2. Superoxide anion (O2

−(
3. Hydroxyl (HO−)
4. Hydrogen peroxide (H2O2(
5. Singlet oxygen (O2

1-(
6. Alkoxy radicals (RO(
7. Paraquat
8. Pathogens
9. Foyer & Noctor
10. Yang
11. Zhang 



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی26

بـه  ویـژه در سـاقه و برگ هـا اسـت. بـا کاهـش رشـد سـلول، انـدازه  انـدام محـدود می شـود و بـه 
همیـن دلیـل اسـت کـه اولین اثر محسـوس کم آبی بـر روی گیاهـان را می تـوان از انـدازه کوچك تر 
برگ هـا یـا ارتفـاع گیاهـان تشـخیص داد. به علاوه در شـرایط کم آبی جـذب مـواد و عناصر غذایی 
نیـز کاهـش یافتـه و بنابرایـن رشـد و توسـعه ی برگ هـا محـدود می گردد. بـه دنبال کاهش سـطح 
بـرگ، جـذب نـور نیـز کـم شـده و ظرفیـت کل فتوسـنتزی گیاه کاهـش می یابـد و بدیهی اسـت که 
بـا محدودشـدن فرآورده های فتوسـنتزی در شـرایط کمبود آب، رشـد گیاه و در نهایـت عملکرد آن 

دچـار نقصان می شـود )هلاواکیـا1  و همـکاران، 2018).

کاهـش رشـد سـلول ها در اثـر کـم آبـی، در درجـه ی اول باعـث کاهش رشـد برگ می گـردد. به 
عـلاوه در شـرایط کـم آبی جذب مـواد و عناصر غذایی نیز کاهش یافته و بنابراین رشـد و توسـعه ی 
برگ هـا محـدود می شـود. بـا کاهـش سـطح بـرگ، گیـاه آب کمتـری را از طریـق تعرق2  از دسـت 
می دهـد، بنابرایـن محدود شـدن سـطح برگ را می تـوان به عنوان اولین سـاز و کار دفاعـی گیاه در 

برابـر خشـکی در نظر گرفـت )هوآنگ3 ، 2018، جائـو4 ، 2018(. 

حسـن و همـکاران5 ، )2011( در تحقیقـات خود در خصوص تنش خشـکی، چنین ایراد نمودند 
کـه کاهـش بیومـاس در شـرایط تنـش کم آبـی می تواند ناشـی از کاهش سـطح بـرگ و کاهش نرخ 
فتوسـنتزی بـه دلیل محدودیت های بیوشـیمیایی ناشـی از کمبـود آب از قبیل کاهـش رنگیزه های 
فتوسـنتزی بـه خصـوص کلروفیل هـا باشـد. در همیـن رابطـه ژانـگ و همـکاران )2018( کاهش 
معنـی دار کلروفیـل را در شـرایط کمبود آب گزارش کردند. تجمع ماده خشـك کـه در حقیقت تبدیل 
نـور بـه زیسـت تـوده طی عمل فتوسـنتز اسـت، تابعی از شـاخص سـطح سـبز برگ و جـذب فعال 
نـور فتوسـنتزی می باشـد، بنابرایـن افزایـش تجمع ماده خشـك در شـرایط بهینه رطوبتـی به دلیل 
افزایـش سـطح سـبز بـرگ، افزایش جـذب نور فعال فتوسـنتزی و افزایش سـرعت رشـد محصول 
و سـرعت رشـد نسـبی نسـبت بـه شـرایط محدودیـت رطوبتی می باشـد. بـه همین دلیـل حصول 
حداکثـر تجمـع مـاده خشـك در شـرایط بهینـه رطوبتـی قابـل توجیـه و تفسـیر اسـت )موسـوی و 

1. Hlavacova
2. Transpiration
3. Huang
4. Gao
5. Hasan
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.(1391 همکاران، 

وانـگ و همـکاران )2018( اظهار داشـتند که کاهش بازده مصرف آب در شـرایط تنش رطوبتی 
ناشـی از کاهـش بیشـتر فتوسـنتز در مقایسـه بـا تنفـس گیاه می باشـد. ایـن محققان دلیـل این امر 
را بـه ایجـاد خسـارت بـه مزوفیـل بـرگ1  در اثـر تنـش رطوبتی نسـبت دادنـد. همچنیـن می توان 
گفـت کـه افزایـش مقاومت مزوفیلـی2  و روزنه ای3  در شـرایط تنش شـدید آبی باعـث کاهش ورود 
دی اکسـیدکربن بـه درون گیـاه شـده و تحـت تأثیر این حالت فتوسـنتز خالص گیاه کاهـش می یابد، 

بنابرایـن بیومـاس گیـاه در اثر تنـش آبی کاهـش می یابد.

لباسـچی و شـریفی  عاشـورآبادی )1383( ضمـن بررسـی سـطوح مختلـف تنـش خشـکی بـر 
گیاهـان اسـفرزه4 ، بومـادران5 ، مریم گلـی6 ، همیشـه بهار7  و بابونـه8  گـزارش کردنـد که با تشـدید 
تنـش خشـکی، وزن اندام هـای هوایـی و ارتفـاع بوتـه در گیاهـان مـورد مطالعـه کاهـش یافـت. 
اکبری نیـا و همـکاران )1384( اثـر دور آبیاری را بر گیاه سـیاه دانه9  بررسـی کرده و مشـاهده نمودند 
کـه بـا طولانـی شـدن دور آبیاری عملکـرد دانـه، عملکرد بوتـه و ارتفاع بوتـه کاهش یافـت. نتایج 
تحقیـق حسـنی )1385( نشـان داد کـه تنـش آبـی بـر مؤلفه هـای رشـدی و میـزان عملکـرد گیـاه 
بادرشـبی10  اثـر داشـته اسـت، به طوری که بـا کاهش میزان رطوبـت خاك، ارتفاع بوته، قطر سـاقه 
و عملکـرد گیـاه کاهـش یافته اسـت. تأثیـر تنش آبـی در کاهش رشـد و عملکرد، توسـط لتچامو11  
و همکاران )1994( در آویشـن باغی12 ، میسـرا و سریواسـتاوا13  )2000( در نعناع ژاپنی14  گزارش 

گردیده اسـت.
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2. Mesophyll resistance
3. Stomatal resistance
4. Plantago psyllium
5. Achillea millefolium
6. Salvia officinalis
7. Calendula officinalis
8. Matricaria chamomilla
9. Nigella sativa
10. Dracocephalum moldavica
11. Letchamo
12. Thymus vulgaris
13. Misra & Srivastava
14. Japanese mint
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حسـنی و امیدبیگـی )1381( در ریحـان1  نیـز کاهـش میزان شـاخه دهی را تحت شـرایط تنش 
رطوبتـی خـاك گـزارش کرده انـد. شـاخه دهی زیـاد تحت شـرایط خشـکی یـك صفـت نامطلوب به 
حسـاب می آیـد، زیـرا باعث مصرف بیهـوده رطوبت خـاك و اتـلاف آن می گردد. امامی بیسـتگانی 
و همـکاران )1395( محـدود شـدن شـاخه دهی را تحـت شـرایط تنـش خشـکی در گیـاه آویشـن 
دنایـی2  بـه عنـوان یـك مکانیسـم سـازگاری درنظـر گرفتند کـه به وسـیله آن گیاه تـلاش می کند تا 

آب را بـرای مراحـل بحرانی تـر نمـو نظیر مرحلـه ی گلدهی حفـظ نماید.

در تحقیقـی کـه اسـکندری )1392( بر روی مرزه بختیاری3  انجام داد دریافت که تنش خشـکی 
باعث کاهش معنی دار پارامترهای رشـد شـامل طول ریشـه، وزن تر و خشـك ریشـه، قطر سـاقه، 
تعـداد شـاخه فرعـی، ارتفـاع گیـاه و نهایتـاً وزن تر و خشـك انـدام هوایی مـرزه گردیـد. در ارتباط با 
اثـر تنـش خشـکی بـر گیاهـان دارویـی گزارش شـده کـه در ریحـان، تنش خشـکی باعـث کاهش 
معنـی دار وزن تـر و خشـك ریشـه چه و سـاقه چه می شـود، اگرچـه کل رشـد گیـاه در خـلال تنـش 
آبـی کاهـش می یابـد، امـا ریشـه در مقایسـه با رشـد اندام هـای هوایـی در ایـن شـرایط از وضعیت 
مطلوب تـری برخوردار اسـت )حسـنی، 1384(. توسـعه ریشـه های گیاه عـلاوه براینکه یك صفت 
ژنتیکـی می باشـد، بـه وضعیـت محیطـی که گیاه در آن رشـد می کند نیز وابسـته اسـت )مرشـدلو و 

 .)a2017 همکاران، 

بـه طـور کلـی، تنش خشـکی باعـث کاهش وزن خشـک ریشـه و سـاقه می گـردد. کاهش وزن 
ریشـه و سـاقه را می توان  به کاهش فتوسـنتز نسـبت داد. کاهش فتوسـنتز در شرایط تنش خشکی 
بـه علـت بسـته شـدن روزنه ها و یـا کاهش سـطح برگ هـا رخ می دهـد. از آنجایی که میـزان بهینه 
سـطح برگ برای فتوسـنتز و تولید ماده خشـک لازم اسـت و تنش خشـکی نیز باعث کاهش رشـد 
برگ هـا و در نتیجـه کاهـش سـطح برگ هـا در گیـاه می گـردد، بنابرایـن در شـرایط تنـش خشـکی 
فتوسـنتز و تولید ماده خشـک در گیاهان کاهش یابد )بحرینی نژاد و همکاران، 2013 و مرشـدلو و 
همـکاران، 1395(. همچنیـن کاهـش وزن خشـک گیاه را می تـوان به کاهش تثبیت کربن نسـبت 
داد. در شـرایط تنـش خشـکی به علـت صدمات متابولیکی و تغییر سـطح متابولیت هـای مربوطه، 

1. Ocimum basilicum
2. Thymus daenensis
3. Satureja bachtiarica Bunge.
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تثبیـت دی اکسـیدکربن کاهـش می یابـد. کاهـش پارامترهـای رشـد سـاقه،  هماننـد وزن خشـک 
سـاقه، سـطح برگ هـا و تعـداد برگ هـا بـه عنـوان یـک مکانیسـم سـازگاری بـرای کاهـش اتلاف 
آب از برگ هـا در شـرایط تنـش خشـکی در نظر گرفته می شـود. در تحقیقاتی که روی رشـد ریشـه 
و سـاقه در شـرایط تنـش خشـکی انجـام شـده بـه علـت آنکـه کاهـش پارامترهای رشـد سـاقه در 
مقایسـه با پارامترهای رشـد ریشـه بیشـتر بوده اسـت به همین دلیل نسـبت ریشـه به سـاقه در این 
مطالعـات افزایـش نشـان داده اسـت. در مطالعات دیگر عنوان شـده که بارگیری بیشـتر مواد سـنتز 
شـده در شـرایط تنش خشـکی به سـمت ریشـه ها باعث افزایش نسـبت ریشـه به سـاقه در گیاهان 
می گـردد. برخـی ویژگی هـای ریشـه ماننـد سیسـتم ریشـه ای بلندتـر و وزن خشـک ریشـه بیشـتر 
می توانـد بـه عنـوان یـک معیـار بـرای انتخـاب گونه های متحمـل به خشـکی در نظر گرفته شـود. 
نتایـج مشـابهی در ارتبـاط پاسـخ گونه هـای مختلـف آویشـن و گونه های مختلـف گیاهـان دارویی 
از جملـه آویشـن شـیرازی1 ، آویشـن باغـی، کاکوتـی کوهـی2   و کلپـوره3  به تنش خشـکی توسـط 

کوچکـی و همـکاران )2008( انجـام گرفته اسـت.

در پژوهشـی کـه عیسـوند و همـکاران )1392( بـر روی مـرزه خوزسـتانی4  انجـام دادنـد، بـه 
ایـن نتیجـه رسـیدند کـه تنـش خشـکی، کلیـه صفـات مرتبـط بـا جوانه زنـی و رشـد اولیـه گیاهچه 
بـه اسـتثنای صفـت تعـداد ریشـه های فرعـی را کاهـش داد. کاهـش این صفـات عمدتاً به واسـطه 
ناکافی بودن پتانسـیل آب در داخل بذر و گیاهچه ممکن اسـت رخ دهد. در شـرایط تنش خشـکی 
بـه دلیـل منفـی بودن پتانسـیل آب، بـذر نمی توانـد به اندازه شـرایط بـدون تنش و به میـزان کافی 
آب جـذب کنـد، بنابرایـن پتانسـیل آب داخـل بـذر و گیاهچـه کاهـش می یابـد. ایـن موضـوع از دو 
طریـق صفـات مرتبـط بـا جوانه زنـی و رشـد گیاهچـه را کاهـش می دهد، یکـی اثر مسـتقیم کمبود 
آب، کـه سـبب کنـد شـدن فعالیت هـای متابولیکـی درگیـر در فرایندهـای جوانه زنـی می گـردد )که 
همگـی بـرای انجـام، به محیطـی آب گونـه نیازمند می شـوند( و دیگـری اثر غیرمسـتقیم آب، که 
همـان ایجـاد تورگـر5  لازم بـرای رشـد سـلول های گیاهی اسـت. اصولًا برای رشـد سـلول گیاهی 

1. Zataria multiflora
2. Ziziphora clinopodioides
3. Teucrium polium
4. Satureja khuzistanica Jamzad.
5. Turger
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آسـتانه مشـخصی از تورگـر لازم اسـت کـه البتـه در سـلول های ریشـه و سـاقه ایـن آسـتانه بـا هم 
تفـاوت دارد )تایـز و زایگـر1 ، 2006( 

بـا افزایـش تنـش خشـکی تا 4- بار انشـعابات ریشـه در گیـاه مرزه خوزسـتانی افزایش و سـپس 
بـا شـدت یافتـن تنـش )تـا 8-بـار(، کاهـش یافـت )عیسـوند و همـکاران، 1392(. نتایـج تحقیق 
فؤادالدینـی و همـکاران )1394( نشـان داد کـه کـم آبیـاری بـه شـدت باعـث کاهش ارتفـاع، تعداد 
بـرگ و تعـداد شـاخه جانبـی در کاسـنی2  گردیـد. دلیل کاهـش ارتفاع بوتـه در تیمار تنـش، کاهش 
فشـار تورژسـانس سـلول های در حـال رشـد و اثـر بـر طـول سلول هاسـت. کاهـش تعـداد بـرگ 
تحـت شـرایط تنـش نیـز، احتمـالًا یکـی از مکانیزم های مقاومـت به تنش یـا حفظ آب می باشـد. 
همچنیـن وقتـی گیـاه با خشـکی مواجه شـود از شـاخ و برگ خود کـه منابع اصلی تبخیـر و تعرق در 

گیـاه هسـتند، می کاهد.

سـریوالی3  و همـکاران )2000( بیـان کردنـد کـه تنش خشـکی موجـب افزایش عملکرد ریشـه 
و کاهـش عملکـرد بـرگ گیـاه دارویـی .Petriwinkle medicina L شـد. بتایـب4  و همـکاران 
)2009( اثـر تنـش خشـکی بر گیاه مریم گلی را بررسـی و گـزارش کردند که تنش خشـکی بر ارتفاع 

گیـاه، طـول و عرض بـرگ اثر معنی دار کاهشـی داشـت. 

5-1 اثر تنش خشکی بر مقدار کلروفیل در گیاهان  

میـزان کلروفیـل5  در گیاهـان زنـده یکـی از فاکتورهـای مهـم حفـظ ظرفیت فتوسـنتزی اسـت 
)جیانـگ و هوآنـگ6 ، 2001(. در بررسـی کـه عبـاس زاده و همـکاران )1386( بـر روی گیـاه 
بادرنجبویـه7  انجـام دادنـد، دریافتنـد کـه در اثر تنش خشـکی، میـزان کلروفیل a به شـدت کاهش 
 a تـا حـدودی افزایـش پیـدا کرد. بـه نظر می رسـد که کاهـش میـزان کلروفیل b یافـت و کلروفیـل

1. Taiz & Zeiger
2. Cichorium intybus
3. Sreevalli
4. Bettaieb
5. Chlorophyll
6. Jiang & Huang
7. Melissa officinalis



31 تنش خشکی

در اثـر تنـش خشـکی، به علـت افزایش تولیـد رادیکال های اکسـیژن باشـد، که ایـن رادیکال های 
آزاد باعـث پراکسیداسـیون )ژانـگ و همـکاران، 2018( و در نتیجـه تجزیـه ایـن رنگیـزه می گـردد 

)اسـچاتز و فانگمیـر1 ، 2001).

تحقیقـات مختلـف حاکـی از آن اسـت کـه به طور عمومی بـا افزایش غلظت خشـکی، در محیط 
کشـت میـزان کلروفیـل کاهـش می یابـد. ملک پـور و همـکاران )1394( دریافتنـد که گیـاه دارویی 
ریحـان در پاسـخ بـه تنش خشـکی مقدار کلروفیـل خود را کاهـش داد. به نظر می رسـد این کاهش 
بـه علـت کاهـش در میـزان منیزیـم بـرگ می باشـد، کـه تحـت تنـش خشـکی ایجاد شـده اسـت. 
 b و a گزارشـات دیگـر حاکی از این اسـت که گیاه آویشـن تحت شـرایط تنـش آبی مقادیـر کلروفیل
را در گیـاه آویشـن نسـبت بـه گیاهان کنترل شـده به میـزان 33 درصد کاهـش داد. در گیاه آویشـن 
دنایـی، کوهـی و باغـی نیز اثبات شـده اسـت که تنش خشـکی رشـد و مقدار کلروفیـل را کاهش 

می دهـد )امامی بیسـتگانی و همـکاران، 2017a، بحرینی نژاد و همـکاران، 2013(. 

در بررسـی اثـر تنش خشـکی بـر میزان کلروفیل آویشـن باغی، دنایی و ریحان  نشـان داده شـد 
کـه بـا افزایش تنش خشـکی، میـزان کلروفیـل کل برگ کاهـش یافـت )بحرینی نژاد و همـکاران، 
2013، علوی  سـامانی و همـکاران، 2013 و ملک پـور و همـکاران، 1394(. ایـن موضـوع سـبب 
کاهـش کارایـی برگ هـا در انجام فتوسـنتز می شـود و کاهش ماده خشـک و رشـد را به دنبـال دارد. 
برخـی از محققیـن عقیـده دارنـد که کاهش غلظـت کلروفیل در اثـر افزایش تنش خشـکی می تواند 

در اثـر افزایـش فعالیت آنزیم کلروفیلاز باشـد )اسرینیواسـلو2  و همـکاران، 2012(. 

در تحقیـق زئوگـوی3  و همـکاران )2017( بـا افزایش غلظت خشـکی، میـزان کلروفیل کاهش 
یافـت. کاهـش سـنتز کلروفیـل می تواند به علـت کاهش تجمـع 5- آمینو لوولیئیک اسـید4  باشـد. 
ایـن اسـید پیش سـاز همـه تتراپیرول هـا و پیش سـاز پروتوکلروفیلیـد اسـت کـه در معـرض نـور بـه 
کلروفیـل تبدیـل می شـود. از طـرف دیگـر ALA از گلوتامـات5  سـاخته شـده کـه گـزارش شـده 

1. Schutz & Fangmeir
2. Sreenivasulu
3. Zegaoui
4. 5-Aminolevulinic acid (ALA(
5. Glutamate
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اسـت کـه گلوتامـات در تنـش خشـکی در برگ هـای گیـاه ریحـان کاهـش می یابـد. همان طـور که 
ملک پـور و همـکاران )1394( در مـورد گیـاه ریحـان بـه ایـن نتیجه گیـری رسـید، کاهـش مقـدار 
کلروفیـل می توانـد بـه علـت افزایـش تجزیـه کلروفیل بـا کاهش سـنتز کلروفیـل باشـد. در تجزیه 
کلروفیـل، اولیـن مرحلـه، جداسـازی فیتـول1  به وسـیله کلروفیلاز2  اسـت. حدس زده می شـود که 
کلروفیـلاز اولیـن آنزیمی اسـت که در مسـیر تجزیـه کلروفیل عمل می نمایـد. داده هـا در مورد این 
آنزیـم نشـان می دهـد کـه فعالیـت کلروفیلاز بـا پیری یـا در اثـر کاهش اکسـیژن، کاهـش می یابد، 
ولـی اطلاعـات روشـنی در مـورد رفتـار ایـن آنزیـم در برگ هـای تحت تنش خشـکی وجـود ندارد 

)اوگهـام3  و همـکاران، 2005)

در طـول تنـش خشـکی، میزان کاروتنوئید4  کاهش یافته و نتوانسـته اسـت نقـش حفاظتی خود 
را ایفـا کنـد. کاهـش محتـوی کاروتنوئیدهـا می توانـد به دلیل اکسـید شـدن آن ها توسـط اکسـیژن 

فعـال و تخریب سـاختار آن ها باشـد )بن  احمـد5  و همـکاران، 2009(. 

بـه طـور کلـی بـه نظـر می رسـد تنـش خشـکی بـه عنـوان یـك عامـل ایجادکننـده اختـلال در 
فیزیولـوژی گیـاه،  بـر رشـد گیـاه نیـز اثـر می گـذارد. از علائـم تنش هـای محیطـی در گیاهـان، 
کاهـش میـزان کلروفیـل می باشـد کـه این کاهش بـه ژنوتیـپ و گونه گیاه بسـتگی دارد ) مرشـدلو و 
همـکاران،1395، ملـک پور و همکاران، 1394(. در شـرایط تنش خشـکی، دسـتگاه فتوسـنتزی 
تحـت تأثیـر قـرار گرفتـه و فعالیت فتوسیسـتم II نیـز در گیاه کاهـش می یابد )جیانگـو و همکاران، 
2018(. بیدشـکی و همـکاران، )1391( بیـان نمودنـد، کاهـش مقـدار کلروفیل مشـاهده شـده در 
پیـاز سـیر6  در شـرایط تنش کـم آبی، احتمالًا بـه دلیل تأثیر تنش بر پیش سـازهای سـنتز کلروفیل 

یـا تخریـب کلروفیـل موجود می باشـد.

1. Phytol
2. Chlorophyllase
3. Ougham
4. Carotenoids
5. Ben Ahmed
6. Allium sativum



33 تنش خشکی

6-1 تأثیر تنش خشکی بر پراکسیداسیون لیپیدی غشا  

در گیاهانـی کـه در معـرض تنش هـای محیطـی قـرار گرفته انـد، نفوذپذیری غشـای سـلولی به 
دلیـل صدمـات ناشـی از تجمـع گونه هـای فعـال اکسـیژن بـه ویـژه یون هـای پراکسـید افزایش 
می یابـد )شـکل 1-1(، کـه ایـن امـر منجـر بـه کاهش تمامیـت غشـاها می گـردد. به همیـن دلیل 
توان غشـای سـلولی بـرای کنترل ورود و خروج مـواد نیز کاهش می یابد. از نتایج امامی  بیسـتگانی 
و همـکاران )2017a( می تـوان دریافـت کـه تنـش خشـکی تأثیـر منفـی و معنـی داری بـر میـزان 
پراکسیداسـیون لیپیـدی غشـا1  در گیـاه آویشـن دنایی داشـت. تحت تنش خشـکی مقـدار جذب و 
ترکیـب دی اکسـیدکربن بـه علـت منـع باز شـدن روزنه هـا کاهـش می یابد، انـرژی داخلـی افزایش 
یافتـه، ظرفیـت انتقـال الکتـرون فتوسـنتز به طـرف تجمع مـی رود و بـه دنبـال آن افزایش غلظت 
گونه هـای اکسـیژن فعـال را خواهد داشـت که همیـن باعث پراکسیداسـیون لیپیدها، دناتوره شـدن 
پروتئین هـا و اکسیداسـیون DNA می شـود و سـرانجام منجـر بـه اختـلال در بیـان ژن هـا می گـردد 
)قربانلی و همکاران، 1389، مرشدلو و همکاران، b 2017(. ناهار2  و همکاران )2018( گزارش کردند 
کـه تحـت شـرایط تنـش متوسـط، رادیکال هـا به طـور مؤثـر توسـط سیسـتم دفـاع آنتی اکسـیدانی 
هضـم می شـوند و در دوره هایـی از اسـترس شـدیدتر، سیسـتم هضـم کننـده بـا افزایـش سـرعت 
تولیـد رادیکال ها اشـباع شـده و در نتیجه به سـلول آسـیب می رسـد. بـه بیان تـورکان3  و همکاران 
)2005( افزایـش در پراکسیداسـیون لیپیـد، ناشـی از کاهـش غلظـت دی اکسـیدکربن اسـت کـه از 
بسـته شـدن روزنه هـا حاصل می شـود. یانـگ و همـکاران )2009( اظهـار کردند که عـدم موفقیت 
سیسـتم دفاعی آنتی اکسـیدانی ممکن اسـت باعث آسـیب اکسایشـی به اجزای سـلولی و لیپیدهای 
غشـایی شـود. همچنیـن تنش خشـکی می توانـد پراکسیداسـیون لیپیدی بـا ایجاد انـواع ROSها 

افزایـش داده و مالون دی آلدهیـد4  را در گیاهچه هـای سـیب افزایـش دهـد.

1. Lipid peroxidation
2. Nahar
3. Turkan
4. Malondialdehyde (MDA(
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شکل 1-1 اثر تنش خشکی بر پراکسیداسیون لیپیدی غشا اقتباس از آواست هی1  و همکاران )2015)

7-1 شاخص های بیوشیمیایی2  

در گیاهـان تنظیـم اسـمزی3  در ارتبـاط بـا تنـش خشـکی می تواننـد بـه وسـیله تجمـع غلظـت 
بـالای یون هـای معدنـی یـا محلول هـای آلـی بـا وزن مولکولـی کـم صـورت گیـرد. اگرچـه هر دو 
این هـا نقشـی اساسـی در رشـد گیاهـان دارویـی تنش خشـکی دارنـد، ارتباط هـر کـدام از این ها با 
مقاومـت نسـبت بـه تنش خشـکی در بین گونه هـای مختلف، ارقـام مختلف یک گونـه و حتی بین 
بخش هـای مختلـف یک گیـاه متفاوت می باشـد. عموماً اسـمولیت های سـازگار در گیاهـان عالی، 
قندهایـی بـا وزن مولکولی کم، اسـیدهای آلـی، پلی اول ها و ترکیبـات نیتروژن دار مثل اسـیدهای 

آمینـه، آمیدهـا و پروتئین هـا می باشـد )گـو4  و همـکاران، 2005، کریمی و همـکاران، 2012).

1. Awasthi
2. Biochemical index
3. Osmo-regulator
4. Guo
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8-1 نقش قندها در تحمل نسبت به تنش خشکی گیاهان  

رایج تریـن مکانیسـم سـازش گیاهـان بـا تنـش خشـکی، تجمـع قندهـای محلول و اسـیدهای 
آمینه آزاد در درون سـلول می باشـد. تجمع کربوهیدرات ها در محلول در گیاهان به عنوان پاسـخی 
نسـبت به شـوری یا خشـکی محسـوب می شـود. هر چند کـه کاهـش معنـی داری در میزان تثبیت 
دی اکسـیدکربن خالص نیز گزارش شـده اسـت و مثال های تغییرات در غلظت کربوهیدرات ها در پاسخ 
نسـبت بـه تنش خشـکی فراوان اسـت. مکانیسـم عمـل کربوهیدرات هـا در برابر تنش خشـکی به 
ایـن صـورت نیـز می توانـد باشـد کـه گروه هـای هیدروکسـیل کربوهیدرات هـا جانشـین آب شـده و 
موجـب حفـظ برهـم  کنش هـای هیدروفیلـی در غشـاها و پروتئین هـا در طـول تنـش می شـوند. 
بنابرایـن کربوهیدرات هـا از طریـق باندهـای هیـدروژن بـا پروتئین هـا و غشـاها برهم  کنش داشـته 
و مانـع تخریـب آن هـا می شـوند )یامـادا و اسـاکاب 1 ،2018(. همچنیـن تحـت شـرایط تنـش، 
ایـن اسـمولیت ها باندهـای هیدروژنـی را بـا ماکرومولکول هـا تشـکیل می دهنـد کـه مانع تشـکیل 
باندهـای هیدروژنـی درون مولکولـی می شـود. تشـکیل باندهـای هیدروژنـی درون مولکولـی بـه 
صـورت غیرقابـل برگشـت به سـاختمان سـه بعدی پروتئین ها آسـیب می زنـد )ماهاجـان و تاتجا2، 

 .)2005

نقـش و اهمیـت تجمـع قندهـا بـه ایـن دلیل می باشـد کـه تجمع ایـن مواد سـبب تنظیم فشـار 
اسـمزی و کاهـش از دسـت دادن آب سـلول و نگهـداری آمـاس می شـوند )کریمـی و همـکاران، 
2012(. در گیـاه بادرنجبویـه قندهای محلول در شـدت های متوسـط تنـش، افزایش قابل توجهی 
داشـته و بـا شـدیدتر شـدن تنـش، تیمار خشـکی مقدار قند شـروع به کاهـش نمود. علـت افزایش 
اولیـه بـرای بـالا بـردن مقاومـت گیـاه به دلیل تنظیم فشـار اسـمزی سـلول بـوده، ولی با شـدیدتر 
شـدن تنـش، تولیـد قندهـا بـه شـدت کاهـش پیـدا می کننـد و میـزان قندهـای محلـول شـروع به 
کاهـش می نماینـد. کاهـش میـزان قندهـای محلـول در تیمارهـای تنش شـدید می تواند بـه دلیل 
مصـرف قندهـا در سـنتز متابولیت هایـی چـون پرولیـن3  در انـدام هوایـی باشـد )عبـاس زاده و 

همـکاران، 1386).

1. Yamada & Osakabe
2. Mahajan & Tuteja
3. Proline
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به طورکلـی افزایـش قندهـاى محلـول در طی تنش خشـکی )به  ویـژه تنش شـدید( را می توان 
بـه دلایـل زیـر توجیه کـرد: 1( تخریـب کربوهیدرات هـاى نامحلول کـه منجر به افزایـش قندهاى 
محلول می شـود. 2( سـنتز این ترکیب ها از مسـیرهاى غیرفتوسـنتزى، 3( متوقف شـدن رشد )وو 

و گانگ1 ، 2003).

خشـکی بـر فرایند فتوسـنتز در گیاهـان تأثیر مهمی گذاشـته، انتقال سـریع الکترون ها را کاهش 
داده و تشـکیل مـواد اولیه فتوسـنتز را تغییر می دهـد.  از جمله، بر میـزان کربوهیدرات های گیاهان 
مؤثـر اسـت. کربوهیدرات هـای مرکـب بـه کربوهیدرات هـای سـاده تجزیـه شـده و بنابرایـن در اثر 
خشـکی بـر میـزان قندهـای محلـول اضافه می شـود. بررسـی اثر تنش خشـکی بر رشـد گیـاه پیچ 
امیـن الدولـه2  نشـان داد کـه محتـوای قندهای محلـول در گیاه تحـت تأثیر تنش خشـکی افزایش 
یافته اسـت )ایکسـو3  و همکاران، 2006(. همچنین بررسـی های انجام شـده بر متابولیسـم قند و 
توسـعه گل هـای گیـاه گل سـرخ نشـان می دهد کـه تنش بر میـزان قندهـای محلول افزوده اسـت، 

در حالی کـه از میـزان نشاسـته و فروکتان کاسـته اسـت )مایاک4  و همـکاران، 2001(. 

کریمـی و همـکاران )2012( کربوهیدرات هـای محلـول کل در کولتیوارهـای5  گیـاه کرچـک6  را 
در شـرایط تنـش خشـکی، اندازه گیـری کردنـد و دریافتنـد کـه اگرچه بـا افزایش میزان خشـکی در 
محیـط کشـت مقـدار قند در گیـاه به میـزان معنـی داری افزایش یافـت، گیاهان متحمل نسـبت به 
خشـکی به طـور کلـی میـزان کربوهیدرات بیشـتری نسـبت به شـرایط کنترل داشـتند. در مقایسـه 
کولتیوارهـای کرچـک الگـوی تجمـع قندهـای محلـول نسـبت بـه خشـکی تغییـر پیـدا کـرد. بـه 
طوری کـه یـک کولتیـوار متحمل نسـبت به خشـکی مقدار زیـادی از قنـد محلـول را در خود تجمع 
نمـود، در حالی کـه کولتیـوار دیگری نیز که متحمل نسـبت به خشـکی بود همانند کولتیوار حسـاس 

عمـل نمود. 

1. Wu & Gang
2. Lonicera japonica
3. Xu
4. Mayak
5. Cultivars 
6. Castor
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باهرنیـک و همـکاران )1386( دریافتنـد کـه تنـش آبی اعمال شـده بر متابولیسـم گیـاه وایول1  
مؤثـر بـوده و حرکت آب در طی شـیب کاهش پتانسـیل آب بـه درون گیاه هدایت یافته اسـت. البته 
از آنجایی کـه گیـاه وایـول بـا مناطـق نیمـه خشـك و خشـك سـازگار اسـت بنابرایـن گیـاه به آسـانی 
توانسـته اسـت محتوای آب نسـبی خـود را تحت تیمـار در حد 1/4 ظرفیـت زراعی نسـبتاً بالا نگاه 
دارد. همچنیـن خشـکی بـر میـزان کربوهیدرات هـای گیـاه مؤثر بـوده و بر میزان قندهـای محلول 
کنش در برابـر تنش خشـکی و تغییرات محتـوای آب  افـزوده اسـت. گیـاه وایـول بـه عنوان یـک وا
نسـبی، هـم قندهـای محلـول را افزایـش داده و هـم از سـوی دیگـر بـا افزایـش مقـدار پرولین که 
نشـان دهنـده تجمـع مـواد سـازگارکننده ای اسـت کـه جهت محافظت اسـمزی توسـط گیـاه به  کار 
گرفتـه می شـود، نیـروی نگهـداری آب را در برگ هـا افزایش داده و بدین ترتیب شـرایط سـازگاری 

گیـاه با شـرایط خشـك را فراهم نموده اسـت.

9-1 نقش پرولین در تحمل نسبت به تنش خشکی در گیاهان  

پذیرفتـه و حساسـیت سـنتز  انجـام  آبگیـری در سـطح سـلولی  اثـرات  تحقیقاتـی در زمینـه 
پروتئین هـا به تنش خشـکی مورد بررسـی قرار گرفته اسـت. خشـکی سـریع، تعـداد پلی زوم ها2  را 
در سـلول و نیـز پروتئین هـا را در برخـی از گیاهـان علفـی کاهش می دهـد. فرآورده هـای حاصل از 
تجزیـه پروتئین هـا، اسـیدهای آمینـه ای ماننـد پرولیـن هسـتند که در طی خشـکی تجمـع حاصل 
می کنند و در سـازگاری اسـمزی شـرکت نموده و یا ذخیره شـده و به عنوان موادی جهت بازسـازی 

ترکیب هـای ثانویـه مـورد اسـتفاده قـرار می گیرنـد )لا و همـکاران3 ، 2019).

گیاهـان رشـد یافتـه تحت تنش شـرایط کـم آبـی، دارای پرولین آزاد بسـیار کم تری می باشـد به 
همیـن دلیـل پرولیـن در گیاهانـی که تحت تنش های سـخت قـرار می گیرنـد تجمع می یابـد )بایر4 
، 2007(. سـیمون- سـرکدی5  و همـکاران )2006( در تحقیـق خـود روی گیـاه دارویـی گشـنیز6 

1. Parthenium argentatum Gray.
2. Polysome
3. La
4. Bayer
5. Simon- Sarkadi
6. Coriander
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دریافتنـد کـه تنـش خشـکی موجب افزایـش پرولیـن در این گیـاه دارویی گردیده اسـت.

گیاهـان در تنش هـای محیطـی از قبیـل خشـکی، شـوری، گرمـا و غیره بـا ذخیره مـواد تنظیم 
کننـده اسـمزی بـا ایـن تنش ها مقابلـه می کننـد. پرولیـن یکـی از اسـیدآمینه ها برای تنظیم فشـار 
اسـمزی گیاهان اسـت. مواد تنظیم کننده فشـار اسـمزی بیشـتر شـامل اسـیدهای آمینه، قندها و 

برخـی یون هـای معدنـی، هورمون هـا و پروتئین هـا هسـتند.

پرولیـن بـه عنـوان یـك مـاده محلول سـبب تنظیم فشـار اسـمزی و کاهـش از دسـت دادن آب 
از سـلول و نگهـداری آمـاس می شـود. یکی از خـواص فیزیکـی پرولین حلالیت بالای آن اسـت. 
مولکول هـای پرولیـن شـامل قسـمت های آب دوسـت1  و آب گریـز2  می باشـد. پرولیـن محلـول 
می توانـد حلالیـت پروتئین هـای مختلـف را تحـت تأثیـر قـرار داده و جلـوی غیرطبیعـی شـدن 
آلبومیـن را بگیـرد .ایـن خصوصیـت پرولیـن بـه این جهت اسـت کـه رابطـه متقابل بیـن پرولین و 
سـطح پروتئین هـای آب گریـز برقرار شـده و به علت افزایش سـطح کل مولکول هـای پروتئین آب  
دوسـت، پایـداری آن هـا افزایـش یافتـه و از تغییر ماهیـت آن ها جلوگیـری می کند. آنزیم هـا نیز به 
دلیـل سـاختمان پروتئینـی خود تحت تأثیـر این سـاز و کار پرولین قرار گرفته و محافظت می شـوند 
)لـی3  و همـکاران، 2018(. همـه گیاهان در شـرایط تنش های زیسـتی و غیرزیسـتی پرولین را در 
بافت هـای خـود ذخیـره می کننـد، ولی مقدار آن بسـته بـه گونه گیاهی و شـدت تنش ممکن اسـت 
بیـن 2 تـا 100 برابـر باشـد. در حـالات هیپـر اسـموتیک4  تجمـع پرولین آزاد به وسـیله خشـکی و 
شـوری زیـاد القـا می شـود )کاوی کیشـور5  و همـکاران، 2005(. تجمـع پرولیـن در گیاه در شـرایط 
تنـش در بسـیاری از گونه هـای گیاهـی به میـزان تحمل گیاه به تنـش و غلظت ماده بسـتگی دارد. 
در بسـیاری از مـوارد ایـن مقادیـر در گیاهـان متحمـل بـه تنـش نسـبت به گیاهان حسـاس بیشـتر 
اسـت. غلظـت پرولیـن در برگ هـای بوتـه گونه های آویشـن کـه در معرض کمبـود آب قـرار گرفته 
بودنـد، افزایـش یافـت. بررسـی اثـرات خشـکی روی تجمـع پرولیـن در آویشـن دنایـی و آویشـن 
کوهـی نشـان داد کـه میـزان تجمـع و مصـرف پرولیـن به طور معنـی داری در آویشـن دنایـی بالاتر 

1. Hydrophile
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5. Kavikishor
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بـود )بحرینی نـژاد و همکاران، 2013(. سـاید1  )1992( در بررسـی های خود بـر روی مرزنجوش2  
بیـان داشـت کـه میـزان پرولیـن در شـرایط تنـش خشـکی در برگ هـا و بـه خصـوص در ریشـه ها 
افزایـش می یابـد. بـالا رفتـن میـزان پرولیـن و کربوهیـدرات در بخش هـای مختلـف گیاهـان بـه 
نوعـی بیانگـر فعـال شـدن سیسـتم تنظیـم اسـمزی در طـی مواجـه شـدن بـا تنـش می باشـد. در 
اثـر تنـش خشـکی، تجمـع پرولیـن، از طریـق افزایش پیش مـاده اصلـی آن )گلوتامـات(، صورت 
می گیـرد. عـلاوه بـر مسـیر اصلـی سـنتز پرولیـن از گلوتامیک اسـید3،  مـاده دیگری نیز بـه عنوان 
پیش سـاز پرولیـن توسـط سـلول های گیاهـی اسـتفاده می گردد کـه اسـیدآمینه آرنیتین4  می باشـد. 
آرنیتیـن از تجزیـه اسـیدآمینه آرژنیـن5  ایجـاد می شـود و حـدس زده می شـود کـه در زمـان تنـش 
اسـمزی، در بخشـی از مسـیر سـنتز پرولیـن دخالـت داشـته باشـد )امینـی و همـکاران، 2015(. 
مشـخص شـده اسـت که در پاسـخ گیاهان نسـبت به تنش خشـکی با کاهش پتانسـیل آب، میزان 
سـنتز پرولیـن از گلوتامیک اسـید افزایـش می یابد. امروزه تحقیقـات زیادی بـر روی بیان ژن هایی 
کـه آنزیم هـای سـنتزکننده پرولیـن را کـد می کننـد در حـال انجـام می باشـد. در اثـر تنـش کـم آبی 
و شـوری، رونویسـیmRNA  6 مربـوط بـه  آنزیم هـای  ∆- پرولیـن-5 کروبوکسـیلات سـنتتاز7  و  
∆- پرولیـن-5 کروبوکسـیلات ردوکتاز8  القا می شـود )شـکل 2-1(، )لیانگ9  و همـکاران، 2013(. 
قابـل ذکـر اسـت که تجمـع پرولین در زمـان تنش به علـت تغییر در سـرعت بیوسـنتز و تجزیه این 
اسـیدآمینه می باشـد. البتـه فعالیـت آنزیم هـای مربوطـه، غلظت پیش  سـازها، غلظـت فراورده ها، 
PH، نـور و کربوهیـدرات نیـز در کنتـرل میـزان پرولیـن مؤثـر می باشـند )هـاری و اسـچرودر10 ، 

.(2004
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10. Horie & Schroder



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی40

شکل 2-1 مسیر بیوسنتز پرولین در گیاهان اقتباس از لی1  و همکاران )2010)

نتایـج تحقیـق علی آبـادی فراهانـی و همـکاران )1386( بـر روی گیـاه گشـنیز نشـان داد کـه 
تنـش خشـکی سـبب افزایش میـزان پرولین گردید. نقش مشـخص پرولین تنظیم فشـار اسـمزی 
می باشـد و از اکسیداسـیون درونـی سـلول ها در شـرایط تنـش جلوگیـری می نمایـد بـه همین دلیل 

پرولیـن در گیاهانـی کـه تحـت تنش هـای سـخت قـرار می گیرنـد تجمـع می یابد.

پرولیـن عـلاوه بـر تنظیـم اسـمزی به عنـوان محافـظ در برابـر تنش نیز عمـل می کنـد. به این 
ترتیـب کـه به طور مسـتقیم و یا غیرمسـتقیم بـا ماکرومولکول هـا اثر متقابـل داشـته و از این طریق 
بـه حفظ شـکل و سـاختار طبیعی آن ها در شـرایط تنش کمـك می کند )کوک2  و همـکاران، 2010، 

سـاریان و چالرمپول3 ، 2009(. 

10-1 نقش آنزیم های آنتی اکسیدانی در تحمل نسبت به تنش خشکی در گیاهان  

ترکیبـات ROS توسـط فعالیت هـای طبیعـی سـلول نظیـر تنفـس نوری4  نیـز تولید می شـوند. 

1. Li
2. Koc
3. Suriyan & Chalermpol
4. Photorespiration
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O2(، اکسـیژن تکـی 
ایـن ترکیبـات شـامل، پراکسـید هیـدروژن )H2O2(، آنیـون سوپراکسـید )-

O2(، رادیـکال پرهیدروکسـیل ).H2O(، آلکوکسـی رادیـکال )RO( و رادیـکال هیدروکسـیل 
1-(

اسـید های  پروتئین هـا،  لیپید هـا،  بـه  اکسـیداتیو  آسـیب های  بـه  منجـر  کـه  می باشـند   )HO-(
نوکلئیـک، پیگمان هـای فتوسـنتزی1  و آنزیم هـا شـده و عمل طبیعی سـلول ها را تحـت تأثیر قرار 

می دهنـد )لیـو2  و همـکاران a 2011، میتلـر3  ، 2002).

افزایـش تولیـد ROS در طـی دوره تنـش، اگرچـه بـه عنوان یک تهدید برای سـلول محسـوب 
می شـود، ولـی در عیـن حـال آن هـا می تواننـد نقـش پیام رسـان هایی4  را ایفـا کننـد کـه بـرای فعال 
شـدن پاسـخ گیـاه به تنـش و مسـیرهای دفاعـی ضـروری می باشـند. بنابرایـن ROS هـا می توانند 
نقـش دوگانـه ای را هـم بـه عنـوان شـاخص تنـش و هـم به عنـوان پیـام پیـام رسـان های ثانویه5  
دخیـل در مسـیر هدایـت علامـت پاسـخ بـه تنـش ایفـا کننـد )اپـل و هیـرت6 ، 2004 و ازکار7 و 

همـکاران، 2009).

در برابـر سـمیت ناشـی از ROS هـا، گیاهان دو مکانیسـم دفاعـی آنزیمی و غیرآنزیمی توسـعه 
داده انـد کـه در ایـن بیـن آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی8 دارای مؤثرتریـن و کاراتریـن نقـش در برابـر 
دارنـد.  تنـش  شـرایط  بـه  سـازگاری  در  را  مؤثـری  نقـش  و  می باشـند  اکسـیداتیو  اسـترس های 
آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی  شـامل آنزیم هـای کاتـالاز9 ، پراکسـیداز10 ، سوپراکسـید دیسـموتاز11  و 
آسـکوربات پراکسـیداز12  می باشـند )فاروق13  و همکاران، 2009 و اسـترادا14  و همکاران، 2013(. 
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کاتـالاز کـه در پراکسـی زوم هـا1 ، گلی اکسـی زوم هـا2  و میتوکندری ها3  قـرار داشـته و ظاهراً در 
کلروپلاسـت ها وجـود نـدارد، اساسـاً پراکسـید هیـدروژن تولیـد شـده در تنفـس نـوری H2O2 را به 
آب و مولکـول اکسـیژن تجزیـه می کنـد. کاتـالاز، H2O2 تولید شـده در تنفس نوری را در پراکسـی 
زوم تجزیـه می کنـد. همچنیـن قـادر اسـت H2O2  تولیـد شـده طـی بتـا اکسیداسـیون اسـیدهای 
چرب در گلی اکسـی زوم و H2O2 تولید شـده توسـط سوپراکسـید دیسـموتاز را بشـکند. این آنزیم 
دارای سـه شـکل ایزوآنزیمـی اسـت. معمـولًا CAT1 و CAT2 در گلی اکسـی زوم، پراکسـی زوم 
و سیتوسـول4  و CAT3 در میتوکنـدری و سیسـتول وجـود دارد، در واقع این آنزیم در کلروپلاسـت 
وجـود نـدارد، چـون کاتالاز تمایـل پایینی بـه H2O2  دارد فقـط در غلظت های بـالای H2O2 مؤثر 
اسـت )کاور5  و همـکاران، 2009، جیتـش6  و همـکاران، 2006 و وانـگ و همـکاران، 2018(. 
آسـکوربات پراکسـیداز آنزیمـی اسـت که در چرخـه آسـکوربات– گلوتاتیـون7  شـرکت می کند. این 
چرخـه در کلروپلاسـت، میتوکندری، پراکسـی زوم، سیتوسـول، واکوئـل و آپوپلاسـت8  وجود دارد 
و در کلروپلاسـت ها بـرای سـم زدایی گونه هـای فعـال اکسـیژن از اهمیـت خاصـی برخوردار اسـت 
)کاورزان9  و همـکاران، 2012(. در کلروپلاسـت آنزیـم آسـکوربات پراکسـیداز در دو نـوع متصـل 
بـه غشـای تیلاکوئیـد10  و محلـول در اسـتروما11  وجود دارد. شـکل باند شـده به غشـای تیلاکوئید 
بلافاصله  H2O2 را در محل تولید، سـم زدایی می کند و شـکل محلول در اسـتروما، H2O2 انتشـار 
یافتـه بـه درون اسـتروما را تجزیـه می کنـد )سـوفو12  و همـکاران، 2015(. گـزارش شـده اسـت 
کـه فعالیـت چرخـه گلوتاتیـون- آسـکوربات تحـت تنش خشـکی و سـرما افزایش می یابـد که دلیل 
بـر اهمیـت ایـن چرخـه تحـت شـرایط تنـش اسـت )کومـار و تریـودی13 ، 2018(. پراکسـیدازها 
در واکوئل هـا و دیواره هـای سـلولی جـای گرفته انـد. در آپوپلاسـت بـه عنـوان مصـرف  کننـده 
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اغلـب تنش هـای  کننـده  آنزیـم منعکـس  پراکسـیداز  آنزیـم  پراکسـیدهیدروژن عمـل می کننـد. 
محیطـی می باشـد. افزایـش فعالیـت پراکسـیداز بـا افزایـش مقـدار آب اکسـیژنه در گیاهـان تحـت 

تنش نسـبت مسـتقیم دارد )دینـاکار1  و همـکاران، 2012(. 

بـه هرحـال، سیسـتم آنتی اکسـیدانی غیرآنزیمـی، شـامل کاروتنوئید هـا، )ماننـد کاروتن هـا2  و 
زانتوفیل هـا3  آسـکوربیک اسـید4 ، آلفاتوکوفـرول5 ، وگلوتاتیـون احیا شـده( نقش کلیدی را در سـم 
زدایـی ROSهـا و پایـداری کمپلکس هـای فتوسـنتزی ایفـا می کنـد )فـاروق و همـکاران، 2009 
و دینـاکار و همـکاران، 2012(. آنچـه کـه مشـخص اسـت اثـر تنـش خشـکی بـر رشـد، عملکـرد 
و متابولیت هـای ثانویـه در مـورد همـه گیاهـان  و همچنیـن در یـك گیـاه به طـور یکسـان عمـل 
نمی کنـد، بلکـه نتایـج متفاوتـی بـا توجه به نـوع گونه گیاهـی و حتی ارقـام و جمعیت هـای مختلف 
و سـایر شـرایط اقلیمـی و رشـدی در گیاهـان بـروز می کنـد. به طـور کلی اثر تنش خشـکی بر رشـد 
بـا کاهش تورژسـانس و رشـد سـلول، کاهـش جذب نـور و ظرفیت کل فتوسـنتزی گیاه بـه  ویژه در 
 .)a2017 ،سـاقه و برگ هـا، باعث کاهش رشـد و عملکـرد کل گیاه می گردد )مرشـدلو و همـکاران
براسـاس نتایـج تحقیـق افشـار محمدیـان و همـکاران )1395( سـطح فعالیت آنزیم سـوپر اکسـید 
دیسـموتاز در انـدام هوایـی پونـه معطـر6  در اثـر تنش خشـکی کاهش معنـی داری نشـان داد، ولی 
میـزان فعالیـت آن در ریشـه بـا تغییـر معنـی داری همراه نبـود. با توجه بـه کاهش معنـی دار فعالیت 
سـوپر اکسـید دیسـموتاز در انـدام هوایی و عـدم تغییر معنی دار فعالیت آن در ریشـه به نظر می رسـد، 
تولیـد H2O2  کـه محصـول فعالیت سـوپر اکسـید دیسـموتاز اسـت، کاهش یافتـه، بنابرایـن نیاز به 
حـذف H2O2 بـه کمـک آسـکوربات پراکسـیداز کاهـش پیـدا کـرده اسـت و می تواند دلیلـی بر عدم 

تغییـر معنـی دار فعالیـت آسـکوربات پراکسـیداز در پونـه معطر تحت تنش خشـکی باشـد. 

تنـش کـم آبـی موجـب افزایـش فعالیـت تمـام آنزیم هـای آنتی اکسـیدان کاتـالاز، آسـکوربات 
پراکسـیداز و آنزیـم پراکسـیداز در گیـاه کـدوی پوسـت کاغـذی7  گردیـد. تنـش کم آبـی در مرحله 

1. Dinakar
2. Carotenes
3. Xanthophyll
4. Ascorbic acid
5. α-Tocopherol
6. Menta pulegium
7. Cucurbita pepo



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی44

گلدهـی بیشـترین میـزان فعالیـت آنزیم هـا را بـه خـود اختصـاص داد و کمتریـن میـزان فعالیـت 
در کرت هـای بـدون تنـش کـم آبـی مشـاهده شـد )نعیمـی و همـکاران، 1391(. نتایـج حاصـل 
از تحقیـق کبیـری و همـکاران )1392( نشـان داد کـه تنـش خشـکی اعمـال شـده در شـرایط 
آزمایشـگاه باعـث افزایـش معنـی دار H2O2 ، میزان پراکسیداسـیون لیپیدی غشـا و فعالیت آنزیم 
لیپو اکسـیژناز1  در گیاه سـیاه دانه شـد، که این نتایج نشـان دهنده ی القای تنش اکسـیداتیو در گیاه 
سـیاه دانه اسـت. بررسـی فعالیـت آنزیم های آنتی اکسـیدانی نشـان داد کـه تنش خشـکی فعالیت 
آنزیم هـای آسـکوربات پراکسـیداز، گایاکول پراکسـیداز2  و کاتـالاز را افزایش داد، امـا این افزایش 
فعالیـت بـرای میـزان کنتـرل تنش کافـی نبـوده و اثرات تنـش در گیاهان مشـاهده گردیـد. نتایج 
حاصـل از اندازه گیـری محتـوی پراکسیداسـیون هیـدروژن و فعالیـت آنزیم هـای آنتی اکسـیدان 
نشـان داد کـه وقتـی گیاهـان سـیاه دانه تحـت تیمـار پلـی اتیلن گلیکـول3  قـرار گرفتنـد، محتوی  
H2O2 و فعالیـت تمـام آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی در مقایسـه بـا گیاهـان شـاهد افزایـش یافـت. 

البته افزایش محتوی H2O2 و فعالیت آسـکوربات پراکسـیداز و گلوتاتیون پراکسـیداز  در گیاهانی 
کـه تحـت تیمـار پلی اتیلـن گلیکـول قـرار گرفتـه بودنـد، در مقایسـه بـا گیاهـان شـاهد معنـی دار 
نبـود. افزایـش تنـش خشـکی تأثیر معنـی داری بـر افزایـش H2O2 و فعالیـت آنزیم هـای کاتالاز 
و گلوتاتیـون پراکسـیداز4 نداشـت، امـا فعالیـت آنزیم آسـکوربات پراکسـیداز در شـدت های بالای 
خشـکی افزایـش معنـی داری نشـان داد. در بالاترین سـطح خشـکی، محتـوی H2O2 و فعالیت 
آنزیم هـای آسـکوربات پراکسـیداز، کاتـالاز و گلوتاتیـون پراکسـیداز در مقایسـه بـا شـاهد افزایش 

داشتند.

11-1 تنوع فیتوشیمیایی و تأثیر تنش کم آبی بر آن  

متابولیت هـای ثانویـه منحصـر بـه گونـه یـا حتـی نـژاد و اغلـب در طی یـك دوره رشـد و نموی 
مهـم  اکولوژیکـی  عملکردهـای  دارای  ثانویـه  متابولیت هـای  می شـوند.  تولیـد  گیـاه  در  خـاص 

1. Lipo- oxigenase (LOX(
2. Guaiacol peroxidase (GP(
3. Polyethylene glycol (PEG(
4. Glutathione peroxidase (GPx(
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در گیاهـان هسـتند. ایـن دسـته از ترکیبـات، در حفاظـت گیاهـان مقابـل گیاهخـواران و عوامـل 
بیمـاری زای میکروبـی نقـش دارنـد و همچنین به عنـوان جذب گرده افشـان ها، رقابت گیـاه با گیاه 
و همزیسـتی گیـاه بـا میکروب نقش دارند )وینـک1 ، 2010(. متابولیت های ثانویه بـه عنوان دارو، 
علف کش هـای زیسـتی، عوامـل طعـم دهنـده، رنگ هـای طبیعـی، سـم ها، مـواد توهـم زا )ماننـد 
کوکائیـن2 ، هروئیـن3 ، مورفیـن4 ( و عطرها، آن ها را برای اسـتفاده در زیسـت فنـاوری مورد توجه 
سـاخته اسـت )مزیـد5  و همکاران، 2011(. نظر بر این اسـت کـه تولید متابولیت هـای ثانویه برای 
سـازگاری گیـاه نسـبت بـه عوامـل نامسـاعد و تنش های محیطی صـورت گرفتـه و به منزلـه به کار 
افتـادن یـك نـوع جریـان دفاعـی در جهـت اسـتمرار تعـادل فعالیت های حیاتـی به حسـاب می آید 
)امیدبیگـی، 1374(. از جملـه متابولیت هـای ثانویـه ترکیبـات شـیمیایی موجـود در اسـانس ها6  

میباشند.

اسـانس ها7  ترکیبـات شـیمیایی پیچیـده ای هسـتند که اغلب بیـش از 100 جزء در ترکیباتشـان 
وجـود دارد. اسـانس ها رابطـه ی مسـتقیمی بـا بیوسـنتز، متابولیسـم و فعالیـت بیولوژیـک گیاهان 
بیوسـنتز متابولیت هـای  بنابرایـن  گیـاه اسـت.  اقلیمـی محیـط زیسـت  تابـع شـرایط  کـه  دارنـد 
ثانویـه، اگرچـه بـه وسـیله ی ژنتیـک کنتـرل می شـود، ولـی شـرایط محیطـی مختلـف در غلظـت 
و مقـدار تولیـد ایـن مـواد تغییـر و نوسـان ایجاد می کنـد )مرشـدلو و همـکاران،b 2017 و مرشـدلو 
و همـکاران، 1395(. دلیـل اصلـی سـنتز اسـانس در گیاهـان بـه خوبی مشـخص نگردیده اسـت، 
ولـی اسـانس ها به طورکلـی بازمانده هـای ناشـی از فرآیند هـای اصلی متابولیسـم گیاهـان به ویژه 
تحـت تنـش می باشـد. اسـانس سـلاح پنهانی گیـاه بر علیـه از دسـت دادن آب یا حملات زیسـتی 
اسـت )مرشـدلو و همـکاران، 1395، ملـک پـور و همـکاران، 1394(. اسـانس ها شـامل دو گـروه 
عمـده ترکیب هـای ترپنوئیـدی8  و فنیـل پروپانوئیدهـا9  هسـتند کـه بـه ترتیب شـامل آلیـل فنل10  

1. Wink
2. Cocaine
3. Heroine
4. Morphin 
5. Mazid
6. Chemical Composition of Essential Oil
7. Essential Oil
8. Terpenoid components
9. Phenylpropanoids
10. Allylphenol
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و پروپنیـل فنـل1  می باشـند. مسـیر دقیـق متابولیسـم برخی از ایـن ترکیبات هنوز کاملًا مشـخص 
نیسـت. مطالعـات نشـان داده اسـت کـه عوامـل محیطی و اسـترس زا همـواره ترکیب شـیمیایی و 
اسـانس گیاهـان را تحـت تأثیـر قـرار می دهنـد )مرشـدلو و همـکاران،b 2017(. همچنین رشـد، 
محتـوی اسـانس و ترکیبـات آن تحـت تأثیـر فاکتور هـای محیطـی ماننـد شـوری، تنـش آبـی و 
آلودگـی خـاک قـرار می گیرنـد )سـعیدالاهلی و حسـین2 ، 2010 و عزیـزی و همـکاران، 2009(. 
در مطالعـه  عزیـزی و همـکاران )2009( روی جمعیت هـای مختلـف مرزنجـوش3  تحت شـرایط 
تنـش خشـکی عملکـرد اسـانس، بسـته بـه زیرگونه و شـدت تنـش افزایش و یـا بدون تغییـر ماند 
ولـی ترکیبـات تشـکیل دهنـده اسـانس تحـت شـرایط تنـش در زیرگونه هـای مـورد بررسـی تغییر 

معنـی داری را نشـان ندادند.

تغییـرات کمـی و کیفـی اسـانس ها در طـی تغییـرات خشـکی مشـخص شـده اسـت )امامـی 
بیسـتگانی و همکاران،2017b و مرشـدلو و همکاران، 2017b(. شـواهد زیادی در رابطه با تجمع 
اسـانس هایی کـه تنـش خشـکی القاکنندگی آن هاسـت و ارتباط آن بـا سـازگاری های فیزیولوژیکی 
بـه کمبـود آب وجـود دارد )امامـی بیسـتگانی و همـکاران، 2017a(. یکـی از تغییـرات متابولیتـی 
عمـده کـه در اثـر کاهـش رطوبـت خـاک در گیاهـان دارویـی روی می دهـد، تغییـر در میـزان تولید 
اسـانس و ترکیبـات شـیمیایی موجـود در اسـانس در جهـت تجزیه و یـا جلوگیری از سـاختن برخی 
از آن هـا و نیـز سـاخت دسـته کوچکـی از اسـانس های ویـژه تنـش اسـت. ایـن موضـوع، تغییـر و 
اصـلاح مهمـی را  در بیـان ژن4  بـه وجـود آورده که سـبب فعـال یا غیر فعال شـدن تعـدادی از آنزیم ها 
می شـود و بـه دنبـال آن اجـازه تغییـر در سـاختار مخصـوص بافـت گیاهـی را می دهـد )ملک پـور 
و همـکاران، 1394(. بـه عـلاوه کاهـش در فراوانـی یـک ترکیـب شـیمیایی موجـود در اسـانس با 
کاهـش سـنتز آنزیـم مربوطـه آن ترکیـب در ارتبـاط اسـت. بـروز تنش رطوبتـی وضعیـت بیان ژن 
آنزیم هـای مؤثر در مسـیرهای بیوسـنتزی ترکیبات شـیمیایی موجـود در اسـانس را تغییر می دهد. 
تعـداد غده هـای اسـانس در شـرایط کـم آبـی اغلب افزایـش یافتـه و میزان آن بسـته بـه گونه های 

1. Propenylphenol
2. Said- Al Ahl
3. Origanum vulgare
4. Gene expression
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مختلـف گیاهـی و نیـز اندام هـای گوناگـون در یـک گیـاه واحـد متفـاوت می باشـد. در ایـن رابطـه 
مطالعـات انجـام گرفتـه در گیـاه آویشـن دنایـی دلالـت دارد کـه افزایـش سـطح تنش آبـی موجب 
افزایـش در سـطح اسـانس شـده و در نتیجـه گونه های گیاهـی توانسـته اند تحت این شـرایط ادامه 
بقـا یابنـد، ظرفیـت و توانایـی بیشـتری در جهـت افزایش تولیـد اسـانس در بافت های خود نشـان 

.(2017 a,b ،داده انـد )امامی بیسـتگانی و همـکاران

آبزدایـی در مقابـل تغییـرات  گروه هـای هیدروکسـیلی اسـانس ها در طـی فراینـد آبگیـری و 
اسـمزی و تنـش اکسـیداتیو بـه عنـوان تثبیت  کننـده عمل می کننـد. برخـی محققان اشـاره به این 
داشـته اند کـه ایـن مـواد بـه عنوان حـذف کننده اشـکال فعال اکسـیژن بـه کار می رونـد و بنابراین از 
پراکسیداسـیون لیپیدهـا و در نتیجه از خسـارت های سـلولی جلوگیری به عمـل می آورند. همزمان 
با افزایش میزان اسـانس در برخی گیاهان دارویی در شـرایط تنش خشـکی شـدید، مقدار عملکرد 
اسـانس در آن شـرایط به دلیل تولید ماده خشـک کاهش می یابد. کاهش عملکرد اسـانس مربوط 
بـه کاهـش تولید ماده خشـک اسـت امـا باید متذکر شـد در برخـی موارد بیوسـنتز برخی اسـانس ها 
در شـرایط تنـش خشـکی شـدید کاهش و یـا دچار تغییر می شـوند )لـوکاس1  و همـکاران، 2015، 

پیرقرنایـی و همـکاران، 2011 و ورما2  و همـکاران، 2010(. 

در مطالعـه ای کـه بـه منظـور پاسـخ گیاهـان مرزنجـوش بـه رژیم هـای رطوبتـی خـاک در مصر 
صـورت گرفـت مشـخص شـد کـه وزن تـر گیـاه و عملکـرد اسـانس )میلی لیتـر در گیـاه( به طـور 
معنـی داری بـا افزایـش میـزان تنـش خشـکی کاهـش پیـدا کـرد. در حالی کـه افزایش معنـی داری 
در درصـد اسـانس در سـطوح پاییـن آب در دسـترس مشـاهده گردیـد. در ایـن مطالعـه 20 ترکیب 
اسـانس مـورد شناسـایی قـرار گرفـت کـه کارواکـرول3  بـا میـزان 78-47 درصـد بـرای تمامـی 
نمونه هـا دارای بیشـترین مقـدار بـود )سـعیدالاهلی و حسـین، 2010(. سـعیدالاهلی و همـکاران 
)2009( همچنیـن گـزارش نمودنـد کـه عملکـرد اسـانس گیـاه مرزنجـوش در هـر دو فصـل مـورد 
بررسـی تحـت تأثیر فراهمـی آب در دسـترس و همچنین کود نیتروژن مورد اسـتفاده قـرار می گیرد. 
افزایـش مقـدار آب در دسـترس گیـاه از 40 بـه 60 %  منجـر بـه افزایـش عملکـرد اسـانس در هـر 

1. Lukas
2. Verma
3. Carvacrol
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دو برداشـت گردیـد. در ایـن مطالعـه کارواکـرول کـه بـه عنـوان ترکیـب غالـب اسـانس مرزنجوش 
شناسـایی شـد، بیشـترین مقدار خود را در دومین برداشـت و در شـرایط 80 %  آب در دسـترس گیاه 
داشـت. ایـن در حالـی بـود کـه کمترین میـزان کارواکـرول در سـال اول و در شـرایط 60 %  آب قابل 

اسـتفاده گیـاه و مقـدار نیتـروژن 1/2 گـرم در گلـدان بـه دسـت آمد. 

در تحقیقـی کـه به وسـیله امـان و همـکاران )2008( روی تأثیـر تنـش کـم آبـی در گیاه آویشـن 
باغـی انجـام شـد مشـخص گردید که بـا افزایش فواصـل بیـن دوره ی آبیـاری، ارتفاع گیـاه و وزن 
خشـک و تـر گیـاه کاهش نشـان می دهـد ولی درصـد اسـانس و درصد تیمـول در اسـانس افزایش 
می یابـد. بقالیـان و همکاران )2011(، با اعمال چهار سـطح مختلف تنش خشـکی بر خصوصیات 
فیزیولوژیکـی و فیتوشـیمیایی بابونـه1 ، دریافتنـد کـه ارتفـاع گیـاه، عملکـرد گل، وزن شاخسـاره و 
محتـوی آپیجنیـن2  بـا افزایـش سـطح خشـکی کاهـش یافـت ولـی خشـکی تأثیـری روی مقـدار 
اسـانس و اجزای اسـانس نداشـت. افزایش شـدت تنش خشـکی در زیـره ایرانی3  موجـب افزایش 
درصـد اسـانس شـده ولـی عملکـرد بـذر و عملکـرد اسـانس را کاهـش داد )سـعیدنژاد و همـکاران 
2013(. تحقیـق روی مـرزه تابسـتانه4  نشـان داد کـه در تنش متوسـط میـزان کارواکـرول افزایش 

یافـت ولـی میـزان گاماترپینـن5  کاهـش می یابد )باهـر و همـکاران، 2002(. 

در مطالعـه ای کـه لاریبـی6  و همـکاران )2009( روی تأثیـر تنش کم آبی بر زیره  سـیاه اروپایی7  
انجـام دادند مشـخص شـد که تنش، تأثیـر معنـی داری را بر میزان ترکیبات اسـانس گذاشـت. این 
تأثیرات بسـتگی به شـدت تنش داشـت به طـوری که میزان لیمونـن8  و کارون9  موجود در اسـانس 

بـه میـزان قابـل توجهی تحت تأثیر تنش متوسـط و شـدید در مقایسـه با کنتـرل افزایش یافتند.

در مـوارد زیـادی نیـز کاهـش میـزان متابولیت هـای ثانویـه در شـرایط تنـش دیـده می شـود 

1. Matricaria recutita L.
2. Apigenin
3. Bunium persicum
4. Satureja hortensis
5. γ-Terpinene
6. Laribi
7. Carum carvi L.
8. limonene
9. Carvone
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)صالحی ارجمند، 1384(. از طرفی تأثیر تنش خشـکی بر همه ترکیبات یکسـان نیسـت، بنابراین 
کیفیـت مـواد مؤثـره نیـز تحـت تنـش قـرار می گیـرد و ترکیـب اسـانس نیـز در اثـر خشـکی تغییـر 
می کنـد )صالحی ارجمنـد، 1384(. مطالعـه بر روی نوعی مرزه1  تحت شـرایط کنترل شـده مزرعه 
انجـام شـد. نتایـج تغییراتـی را هـم در کل اسـانس تولیـدی و هـم در نـوع ترکیب هـای اسـانس ها 
نشـان داد. الکیـر و سـیمون )1993( در مطالعـه بـر روی گیـاه نعنـاع فلفلـی2  گـزارش کردنـد که با 
اعمـال تنـش خشـکی تولیـد اسـانس افزایش یافتـه، ولی کیفیت اسـانس هیـچ تغییـری نمی کند. 
اثـر تنـش خشـکی روی ریحـان نشـان داد کـه خشـکی باعـث افزایـش بیـان ژن هـای مربـوط به 
تولیـد آنزیم هـای تولیـد کننـده مونوترپن هـا3  مثـل ژرانیـول دهیدروژنـاز4  می شـود )سـانگوان5  و 
همـکاران، 2001(. تحقیـق روی مـرزه تابسـتانه نشـان داد که در تنش متوسـط میـزان کارواکرول 

افزایـش یافـت ولـی میـزان گاماترپینـن کاهش می یابـد )باهـر6  و همـکاران، 2002(. 

شـواهد زیـادی نشـان می دهـد که تحت شـرایط تنـش، تولید اسـانس تـا چندین برابـر افزایش 
می  یابـد. بـرای مثـال، مقـدار اسـانس در گیاهان ماننـد بابونـه، اسـطوخودوس7  و اکالیپتـوس8  در 
شـرایط تنـش خشـکی افزایـش می یابـد، احتمـال مـی رود کـه اسـانس ها در سـاز و کار مقاومت به 
خشـکی از طریق کاهش تعرق مؤثر باشـند. تنش خشـکی تجمـع مونوترین هـا را افزایش می دهد 
و ایـن ترکیبـات تنفـس نـوری را در حفاظـت از تخریب نـوری در شـرایط تنش تغییـر می دهند. در 
گیـاه مرزنجـوش در اثـر کمبـود آب مقـدار اسـانس بیشـتر می شـود )ریزوپولـوز و دیامانتوگلـون9 ، 

 .)1991

چارلـز10  و همـکاران )1991( در  گیـاه درمنـه خـزری11  نیز گـزارش کردند که بـا کاهش رطوبت 
خـاک درصـد اسـانس افزایـش می یابـد. کاهـش عملکـرد اسـانس در نتیجـه کاهـش رطوبت خاك 

1. Satureja douglasi
2. Mentha piperita
3. Monoterpenes
4. Geranial dehydrogenase
5. Sangwan
6. Baher
7. lavender
8. Eucalyptus
9. Rizopoulous & Diamantoglon
10. Charles
11. Artemisia annua
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ممکن اسـت ناشـی از اثر زیان آور تنش آبی بر رشـد و عملکرد پیکر رویشـی گیاه باشـد )حسـنی، 
1385(. اثـرات نامناسـب تنـش کـم  آبـی در کاهـش عملکـرد اسـانس ریحـان توسـط حسـنی و 
امیدبیگـی )1381(، در آویشـن باغـی) لتچامـو و همـکاران، 1994(، در رزمـاری1  )سـولیناس و 

دیانـا2 ، 1996( گـزارش گردیده اسـت.

تغییـرات  خشـکی  تنـش  بـه  پاسـخ  در  دارویـی  گیاهـان  گونه هـای  از  وسـیعی  طیـف  در 
فیزیولوژیکـی، بیوشـیمیایی و متابولیتـی بسـیاری اتفاق می افتد. تغییـر در میزان اسـانس از جمله 
مراحـل متابولیکـی اساسـی اسـت کـه ممکن اسـت از تنش خشـکی اثر بپذیـرد )امامی بیسـتگانی 
و همـکاران، 2017b(. از آنجایـی کـه گیاهـان قادرند راهبردهـای متفاوتی را در پاسـخ به تغییرات 
محیطـی از خـود نشـان دهنـد، از جمله به منظـور کاهش اثرهای تنش، سـاختمان و یا متابولیسـم 
خـود را تعدیـل و اصـلاح نماینـد، بنابرایـن تغییـر در سـنتز یـا تجمـع برخی مـواد ماننـد آنزیم های 
متابولیسـم کربـن، مواد معدنـی، لیپیدها و نیز تغییر در نـوع و میزان ترکیب های موجود در اسـانس 

 .)2017 b ،گیاهـان ممکـن اسـت روی دهـد )مرشـدلو و همـکاران

کاظمی سـعید و همـکاران )1381( بیـان نمودنـد کـه بـرای افزایـش کمیـت و کیفیـت اسـانس 
زیـره سـبز باید نسـبت مناسـبی از رطوبـت خاک در اختیـار گیاه قرار گیـرد و بهتریـن کیفیت وقتی 
بـه دسـت مـی آید که میـزان رطوبت خاک 2/3 ظرفیت زراعی باشـد. زیره سـبز در شـرایط تنش 
رطوبتـی خـود را سـازگار بـا کمبـود رطوبـت می کنـد، ولـی در شـرایط مطلـوب رطوبتـی عملکرد 

دارد.  بهتری 

نتایـج تحقیـق حسـنی )1385(، در بررسـی تأثیـر تنـش کـم آبـی بـر رشـد، عملکـرد و میـزان 
اسـانس گیـاه دارویی بادرشـبو در شـرایط کم آبی، به دلیـل پایین بودن عملکرد پیکر رویشـی و نیز 
عملکـرد اسـانس اقتصـادی نبوده و قابل توصیه نیسـت و با توجه به اینکه کشـور ایـران جز مناطق 
خشـک و نیمه خشـک بـوده و اکثر مناطق آن از لحـاظ میزان آب آبیاری در مضیقه هسـتند، ایجاد 
شـرایط بـدون تنـش آبـی در کشـت و پـرورش ایـن گیاه مقـدور نیسـت. با این حـال اگر چـه میزان 
عملکـرد اسـانس بـا کاهـش رطوبت خـاک از حد 100 درصـد ظرفیت مزرعـه ای کاهـش یافت اما 

1. Rosmarinus officinalis
2. Solinas & Deiana
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چـون گیاهـان تولید شـده تحت شـرایط رطوبتـی پایین تر کوچک تر بـوده و حجم کمتری را اشـغال 
مـی نماینـد بنابراین شـاید در شـرایط رطوبتـی پایین )حتی تـا 55 درصـد ظرفیت مزرعـه ای( بتوان 
بـا بـالا بـودن تراکم کاشـت، میـزان کمبود اسـانس را نسـبت به شـرایط بـدون تنـش )100 درصد 

ظرفیـت زراعی( جبـران نمود. 

امامی بیسـتگانی و همـکاران )2017b( در توصیـف اثر تنش بر عملکرد اسـانس آویشـن دنایی 
چنیـن اظهـار نمودنـد کـه تنش خشـکی به شـدت سـبب کاهش عملکرد سـر شـاخه گلـدار گردید. 
گیـاه در هنـگام تنـش سـطح برگ خـود را کاهـش داده و این امر سـبب کاهش تولیدات فتوسـنتزی 
خـود می گـردد. بـا کاهش مواد فتوسـنتزی عملکرد سرشـاخه گلدار نیـز کاهش پیدا می کنـد، اصولًا 
چـون عملکـرد اسـانس تابعـی از درصـد اسـانس و عملکـرد سرشـاخه می باشـد. در شـرایط تنش 
شـدید بـا ایـن کـه درصد اسـانس در گیـاه آویشـن دنایی افزایـش یافت، امـا به علت کاهش شـدید 
عملکـرد سرشـاخه، عملکـرد اسـانس بـا افـت مواجـه شـد، همچنین ایـن محققـان بیـان نمودند 

بیشـترین میـزان عملکـرد اسـانس در شـرایط تنش ملایم حاصـل گردید. 

بحرینی نـژاد و همـکاران )2013( نیـز نشـان دادنـد کـه بر اسـاس نـوع گونه، تنش خشـکی 
می توانـد موجـب افزایـش یا کاهش مـواد ثانویه و یـا بدون اثرگذاری بر تولید آویشـن دنایی باشـد. 
بـر اسـاس نتایـج باهرنیک و همـکاران )2007( نشـان می دهد نه تنها بـازده و درصد اسـانس گیاه 
وایـول تحـت تیمارهـای مختلـف آبیـاری افزایـش یافته، بلکه نسـبت ترکیب هـا نیز در اسـانس ها 
تغییـر کـرده اسـت. لباسـچی و همـکاران )1382( گـزارش کردنـد که آبیـاری کامل باعـث افزایش 
عملکـرد سرشـاخه گلـدار، هیپرسـین1  و عملکرد هیپرسـین و تنش خشـکی ملایم و شـدید باعث 

کاهـش عملکـرد کیفـی و کمـی گل راعـی2  می شـود، هر چند دوره رشـد خـود را کامـل می کند. 

براسـاس گـزارش چارلـز و همـکاران )1991( کمبـود آب در مرحلـه قبـل از برداشـت موجـب 
کاهـش میـزان آرتمیزیـن3  در گیـاه درمنـه خـزری شـده اسـت. در برخـی از گزارش هـا بـه افزایش 
سـنتز متابولیت هـای ثانویـه در شـرایط تنـش خشـکی اشـاره شـده اسـت. همچنین گـزارش نمود 

1. Hypericin
2. Hypericum perforutum
3. Artemisinin



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی52

کـه درصـد اسـانس و آنتـول1 دانه های انیسـون2  بـا عرضه آب قابل اسـتفاده رابطه عکس داشـت، 
بدیـن ترتیـب کـه با کاهـش آب آبیاری درصد اسـانس و آنتـول افزایش یافت، ولی بـه دلیل کاهش 
عملکـرد اسـانس در شـرایط کمبـود آب، در نهایـت میزان مـواد مؤثـره تولیدی کاهش یافته اسـت 
)زهتـاب سلماسـی، 1380(. در بررسـی اثـر رژیم هـای آبیـاری رطوبتـی روی آویشـن، بالاتریـن 
درصـد عملکـرد اسـانس در شـرایط 70 درصـد ظرفیـت زراعـی بـه دسـت آمـد و بیـن رژیم هـای 
رطوبتی 90 % و 50 %  اختلاف معنی داری از این نظر وجود نداشـت )لتچامو و گوسـلین3 ، 1996(. 
مطالعـات روی گیـاه درمنـه خـزری بیـان کـرد کـه تنش کـم آبی بـا کاهش تراکـم غدد اسانسـی در 
هـر دو سـطح بـرگ منجـر به کاهـش محتـوی اسـانس گردیـد )یـاداو و همـکاران، 2014(. اما در 
برخی بررسـی ها نشـان داده شـده اسـت که تحت شـرایط تنش آبی، گیاهان بسـته به گونه گیاهی 
و شـدت تنـش می تواننـد محتـوی اسـانس را ثابـت نگـه داشـته و یـا افزایـش دهنـد )دلفیـن4  و 

 .)2005 همکاران، 

قاسـمی  پیربلوطـی و همـکاران )2014( در بررسـی اثـر تنش خشـکی و سالیسـیلیک اسـید در 
شـرایط آب و هوایـی اصفهـان گـزارش نمودنـد کـه درصـد کارواکـرول، آلفاپینـن5 ، بتامیرسـن6  و 
بتاکاریوفیلـن7  در اسـانس آویشـن دنایـی در شـرایط تنـش خشـکی افزایـش یافـت، در حالی کـه 
درصـد تیمـول  تحـت تنـش کمبـود آب کاهـش یافـت. بحرینی نـژاد و همـکاران )2013( گزارش 
نمودنـد تنـش خشـکی مقـدار تیمـول8، کارواکرول، بتاکاریوفیلن و پاراسـیمن9  در اسـانس آویشـن 

دنایـی را به طـور معنـی داری افزایـش داد. 

امامی بیسـتگانی و همکاران )2017b( بررسـی اثر تنش خشـکی و الیسـیتور کیتوزان در شرایط 
آب و هوایـی شـهرکرد گـزارش نمودنـد کـه تیمـول و کارواکـرول بـه عنـوان مهم تریـن ترکیب این 
گیاه شـناخته شـده )شـکل 3-1(، که درصد تیمول در اسـانس آویشن دنایی در سـال اول در شرایط 

1. Anethole
2. Pimpinella anisum
3. Letchamo & Gosselin
4. Delfine
5. α-Pinene
6. β-myrcene
7. β-caryophyllene
8. Thymol
9. P-cymene
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تنـش خشـکی ملایـم افزایـش یافـت، در حالی کـه در سـال دوم درصـد تیمـول تحت تیمـار بدون 
تنـش خشـکی به دسـت آمد. 

شــکل 3-1 ارزیابــی فیتوشــیمیایی، بررســی ترکیبــات اســانس براســاس آنالیــز جــی ســی مــس )GC-MS( در گیــاه آویشــن 
دنایــی تحــت تنــش خشــکی و الیســتور کیتــوزان اقتبــاس از امامــی بیســتگانی و همــکاران )1395)

تحقیقـی روی مـرزه تابسـتانه نشـان داد که در تنش متوسـط میـزان کارواکـرول افزایش یافت، 
ولـی میـزان گاماترپینـن کاهـش می یابـد )باهـر و همـکاران، 2002(. پتروپولـوز1  و همکارانش در 
سـال 2008 در بررسـی اثـر تنـش خشـکی بـر روی ترکیبات اسـانس جعفـری2  متوجه شـدند که با 
افزایـش سـطوح تنـش خشـکی میـزان برخـی از ترکیبـات اسـانس از جملـه پاراسـیمن و تریپنولن  
3به طـور قابـل ملاحظـه ای افزایـش می یابـد. در یک بررسـی اثر تنش خشـکی بر درصـد ترکیبات 

تشـکیل دهنـده اسـانس زیره سـیاه مـورد تحقیق قـرار گرفـت. درصد و برخـی از ترکیبات تشـکیل 

1. Petropoulos
2. Parsley
3. Terpinollene
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دهنـده اسـانس از جمله لیمونـن و کارون به طور قابل ملاحظه ای افزایش یافـت )دانفورد و وازکوئز1 
، 2005(. در یـک مطالعـه، اثـر تنش خشـکی روی گیاه ریحان نشـان داد که تنش خشـکی باعث 
افزایـش بیـان ژن های مربـوط به آنزیم هـای تولیدکننده مونوترپن هایـی مثل ژرانیـول دهیدروژناز 

می شـود )سـانگوان و همکاران، 2001(. 

نتایـج تحقیقـات انجـام شـده روی گیـاه پونـه کوهـی مکزیکـی2   نشـان داد کـه درصد اسـانس 
ایـن گیـاه دارویـی با اعمال تنش خشـکی افزایش چشـمگیری یافت )دانفـورد و وازکوئـز، 2005(. 
تنـش خشـکی درصد اسـانس بیشـتر گیاهـان دارویـی را افزایش می دهـد، چون در موارد اسـترس 
متابولیت هـای بیشـتری تولیـد شـده و ایـن مواد باعـث جلوگیـری از عمل اکسیداسـیون در سـلول 
می شـوند )فراهانـی و همـکاران، 2008(. فاکـر باهـر و همـکاران )1380( تأثیـر تنـش آبـی را بـر 
ارتفـاع گیـاه، شاخسـاره و عملکـرد اسـانس مـرزه بررسـی کردنـد. آن هـا نشـان دادنـد کـه اگرچـه 
بالاتریـن سـطح تنـش آبـی، ارتفاع بوته، وزن تازه و خشـك مـرزه را کاهش داد، اما میزان اسـانس 

در مرحلـه گلدهـی به طـور معنـی داری افزایـش یافت )باهـر و همـکاران، 2002).

ملک پـور و همـکاران )1394( دریافتنـد کـه عوامـل و فاکتورهـای مختلـف اثـر قابـل توجهـی 
بـر میـزان برخـی از ترکیبـات عمـده اسـانس ریحـان دارنـد. همچنین مشـخص شـد کـه ترکیبات 
تشـکیل دهنـده اسـانس با اعمال تنش خشـکی تغییـر کرده اسـت، به طوری که برخـی ترکیبات به 
ترکیبـات دیگـر تبدیـل می شـوند و یا  با اعمال تنش برخـی ترکیبات افزایش و برخی کاهش نشـان 
می دهنـد. همچنیـن متذکـر شـدند، میـزان ترکیب متیـل چاویکول، بـه عنوان یـک ترکیب اصلی 
در اسـانس ریحـان، به طـور قابـل توجهـی تحـت سـطوح مختلـف تنـش خشـکی قـرار نگرفـت، 

اگرچـه بـا اعمـال تنش، مقـدار آن بـه میـزان اندکی افزایـش یافت.

سـانگوان و همکاران )2001( در بررسـی اثر تنش خشـکی روی گیاه ریحان مشـخص نمودند 
کـه خشـکی باعـث افزایش بیان ژن هـای مربوط بـه آنزیم هـای تولیدکننـده مونوترپن هایـی مانند 
ژرانیـول دهیدروژنـاز می شـود. تحقیقات گذشـته نشـان داده اسـت کـه با تنش خشـکی ترپن های 
موجـود در اسـانس گیاهـان دچـار نوآرایی و اکسـایش می شـوند که نتیجـه آن تشـکیل ترکیب های 

1. Dunford & Vazques
2. Mexican Oregano
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ترپنـی جدیـد اسـت کـه دارای سـاختار مولکولـی و اثـرات دارویی متفاوت می باشـد )شـکل 1-5(. 
مطالعـات نشـان داده انـد کـه امـکان وجود چندیـن زنجیـره ارتباطـی بیـن مسـیر ایزوپرونوئیدی با 
سـایر مسـیر های متابولیکـی وجـود دارد کـه امـکان انتقـال و ایجـاد رقابـت بر سـر پیـش ماده های 

کربنـی برقـرار می کند )همرلیـن و همـکاران، 2012(.   

به طـور کلـی به نظر می رسـد کـه گیاهان دارویـی واکنش های متفاوتی نسـبت به تنش خشـکی 
در عملکـرد و مـواد مؤثر تولیدی داشـته باشـند. براسـاس نوع گونـه، تنش خشـکی می تواند موجب 

افزایـش یـا کاهش مـواد ثانویه و یا بـدون اثرگـذاری بر تولید آن ها باشـند. 

12-1 ترکیبات فنلی و فلاونوئیدها  

 OH ترکیبـات فنلـی1  شـامل گروه بزرگـی از متابولیت هـای ثانویه هسـتند کـه دارای واحدهای
یـا OCH3 می باشـند و در بافت هـای گیاهـی بـه مقـدار فـراوان یافت می شـوند )لیـن2  و همکاران 
2016(. ایـن ترکیبـات دارای نقش های متعـدد اکولوژیکی و فیزیولوژیکی نظیـر نقش های دفاعی 

و آنتی اکسـیدانی می باشـند )قاسـمی پیربلوطـی، 1388 و آندره3  و همـکاران، 2009).

ترکیب هـای فنلـی با منشـأ گیاهی اهمیـت خاصی در تغذیه جوامع انسـانی دارنـد. این ترکیب ها 
عمدتـاً از فنیـل  آلانیـن4  و در حـد کمتر در برخی گیاهان، از تیروزین5  مشـتق می شـوند، در مقادیر 
زیـاد در گونه هـای گیاهان خانواده نعناعیـان مخصوصاً در مرزنجوش، مریم گلی، رزماری، آویشـن 
و ریحـان قابـل مشـاهده هسـتند. ترکیبـات فنولیـک به طور مسـتقیم بـه خاصیت آنتی اکسـیدانی 
گیـاه کمـک می کننـد و گـروه مهمـی  از آنتی اکسـیدان های طبیعـی موجـود در گیاهـان را تشـکیل 

می دهنـد )آویکا6  و همـکاران، 2003).

بنابرایـن انـدازه گیری محتـوای فنلی ریحـان در تیمارهای مختلف اهمیت زیـادی دارد. در اکثر 

1. Phenolic compounds
2. Lin
3. Andre
4. Phenylalanine
5. Tyrosine
6. Awika
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مطالعـات، تجمـع ترکیبـات فنلی در پاسـخ بـه تنش های زیسـتی و غیرزیسـتی از جملـه پاتوژن ها 
گزارش شـده اسـت )برونی و سـاکچتی1 ، 2009(. بررسـی میزان فلاونوئید کلزا2 در شـرایط تنش 
آبـی نشـان داد کـه ایـن مـاده به عنـوان متابولیـت ثانویـه در گیـاه افزایـش می یابد )سـنگ تراش و 

.(2009 همکاران، 

هنگامـی کـه گیاه در معرض تنش خشـکی قرار می گیـرد، مقدار زیادی از گونه های فعال اکسـیژن 
-O(، پراکسـیدهیدروژن )H2O2( و رادیکال هیدروکسـیل )-OH(  تولید 

مانند رادیکال سوپراکسـید )2
می شـود، چـرا کـه در شـرایط تنش کمبـود آب، روزنه ها در گیاه بسـته می شـوند و متعاقب آن غلظت 
CO2 در بافـت مزوفیـل کاهـش می یابـد و بـه دنبـال ایـن وضعیـت واکنش هـای تاریکی3  فتوسـنتز 

مختـل شـده و محصـولات حاصـل از واکنش هـای روشـنایی کـه شـامل آدنوزیـن تری فسـفات4  و 
نیکوتین آمید آدنین دی نوکلئوتید فسـفات5  اسـت، مصرف نمی شـود )جیانگو و همـکاران، 2018(. 
در چنیـن شـرایطی به علت عدم اکسـید شـدن مولکـول مصـرف +NADP جهت دریافـت الکترون 
کاهـش می یابـد، بنابرایـن مولکـول اکسـیژن در مسـیر زنجیـره انتقـال الکترون بـه عنـوان پذیرنده 
جانشـین الکتـرون عمـل می کنـد و منجـر بـه شـکل گیـری گونه هـای ROS می گـردد )بن احمـد و 
همکاران، 2009، بلوخینا6  و همکاران، 2003 و مرشدلو و همکاران، 2017a(. بسیاری از ترکیبات 
فنلی از جاروب کننده های بسـیار کارآمد H2O2 ، رادیکال های هیدروکسـیل و پراکسـیل هسـتند )گاا7ُ  
و همـکاران، 2000 و بابـار8  و همـکاران، 2014(. زیـرا بـه عنـوان گروه های قوی الکتـرون دهنده و 
پروتـون دهنـده عمل می کنند )امامی بیسـتگانی و همـکاران، 2018؛ سـیوم9  و همـکاران، 2006، 
یانـگ و همـکاران، 2001 و بلوخینـا و همـکاران، 2003(. به طورکلی، در پاسـخ به تغییرات زیسـت 
محیطـی، گیاهـان ظرفیت خـود را برای بیوسـنتز ترکیبات فنلی افزایـش می دهند )پوئنـت گارزا10  و 

1. Bruni & Sacchetti
2. Brassica napus 
3. Dark reaction
4. Adenosine triphosphate (ATP(
5. Nicotinamide adenine dinucleotide phosphate (NADPH(
6. Blokhina
7. Gao
8. Babbar
9. Seyoum
10. Puente-Garza
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همـکاران 2017؛ بیـزا و لوئیس1، 2001 و کالدول2  و همـکاران، 2007(. نتایج ملک پور و همکاران 
)1394( نشـان داد کـه محتـوی فلاونوئیدهـا و ترکیبـات فنلـی ریحـان تحت شـرایط تنش خشـکی 
افزایـش می یابـد. افزایـش مقدار ایـن ترکیبات احتمالٌا بـه دلیل نقش آنتی اکسـیدانی آن هـا در برابر 
ROS هـا می باشـد. چانگ3  و همـکاران )2006( نیز دریافتند که کمبـود آب باعث افزایش مقدار کل 

ترکیبـات فنلـی در رهمانیـا4  می شـود. همچنین مانوکیان5  )2011( گزارش داد که اسـترس خشـکی 
به طـور مثبـت محتوای پلـی  فنلـی را در بادرنجبویـه تحت تأثیر قـرار می دهد. 

بـه طـور کلـی، تولیـد فنـل در بافت هـای گیاهـی تحـت تأثیـر تنـش خشـکی افزایـش می یابـد 
)ویدنـر6  و همـکاران، 2009(. از سـوی دیگـر، برخی از پژوهشـگران کاملًا اثر معکوس مشـاهده 
کـرده انـد. بـه عنـوان مثـال کـرول7  و همـکاران )2014( گـزارش کردنـد کـه تنـش خشـکی مانـع 
از سـنتز ترکیبـات فنلـی در بـرگ و ریشـه انگـور8  می شـود. همچنیـن ویدنـر و همـکاران )2009( 
گـزارش کردنـد محتـوای کل فنـل، تانن هـا9  و اسـیدهای فنلـی ریشـه انگـور در نمونه هـای تحت 
اسـترس خشـکی کمتـر از نمونه شـاهد بـود. چنین اختـلاف بارزی در نتایـج آزمایشـات را می توان 

بـه اختـلاف در مـدت زمـان تنـش و مراحل نمـوی گیاه نسـبت داد. 

فلاونوئیدهــا گــروه بزرگــی از ترکیبــات فنلــی و متشــکل از پانــزده کربــن هســتند. ایــن ترکیــب 
پانــزده کربنــه دارای دوحلقــه آروماتیــک اســت کــه توســط یــک پــل ســه کربنــی بــه یکدیگــر متصل 
می شــوند. فلاونوئیدهــا بــا شناســایی تعــداد و موقعیــت گروه هــای OH، کار پاکســازی رادیکالــی را 
انجــام می دهنــد )پانــالا10  و همــکاران، 2001، چــن11  و همــکاران، 2002 و آمیــک12  و همــکاران، 
ــس  ــا در تنف ــی آن ه ــر بازدارندگ ــه اث ــن ب ــا همچنی ــیدانی فلاونوئیده ــی اکس ــواص آنت 2003(. خ

1. Bieza & Lois
2. Caldwell
3. Chung
4. Rehmannia glutinosa
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6. Weidner
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9. Tanene
10. Pannala
11. Chen
12. Amic
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میتوکنــدری برمی گــردد )ســنگ تراش و همــکاران، 2009(. بــه طــور کلــی، مقــدار فلاونوئیدهــا در 
شــرایط تنش هــای محیطــی افزایــش یافتــه و در محافظــت گیــاه در برابــر ایــن تنش هــا نقــش دارد 

)لیــن و همــکاران 2016(. 

خـواص  شـده اند  قائـل  فلاونوئیدهـا  بـرای  امـروزی  تحقیقـات  در  کـه  اثراتـی  مهم تریـن  از 
آنتی اکسـیدانی قـوی آن هاسـت )عسـگری و همـکاران، 1384 و امامی بیسـتگانی و همـکاران، 
2017b(. فلاونوئیدهـا از آنتی اکسـیدان های قـوی هسـتند کـه اثرات مهمی را در بیولوژی سـلولی 

دارنـد. یکـی از ایـن اثـرات مهـم در جمـع آوری رادیکال هـای آزاد اسـت کـه عـلاوه بـر آسـیب بـه 
سـلول ها، در گسـترش تومورهای سـرطانی نقش بسـزائی دارند .طی تحقیقاتی نشـان داده شـده 
اسـت کـه این مـاده نقش مهمـی در جلوگیـری از جهش های ژنی و گسـترش تومورهای سـرطانی 
دارد )رافـا1  و همـکاران، 2017(. از طرفـی، امـروزه مصـرف آنتی اکسـیدان های سـنتتیك به دلیل 
سـمیت آن هـا محـدود و توجـه جوامـع پزشـکی بـه اسـتفاده و یافتـن آنتی اکسـیدان های طبیعـی 

معطوف گشـته اسـت )عسـگری و همـکاران، 1384).

تجمـع برخـی از فلاونوئیدهـا، شـاهدی بـر اسـترس )تنـش( اسـت، ولـی نقـش فلاونوئیدهـا 
در تنـش تـا حـدود زیـادی ناشـناخته باقـی مانـده اسـت .در بسـیاری از مـوارد، ایـن مـواد نقـش 
آنتی اکسـیدانی را بـه عنـوان بخشـی از پاسـخ گیـاه در برابـر تنش بـازی می کنند. شـواهدی موجود 
اسـت کـه فلاونوئیدهـا در گیاهـان، در کاهـش اثـرات تشعشـعات مضـر و مـواد سـمی و همچنیـن 
تنظیـم پاسـخ گیاهـان در برابر تنـش از طریق کنترل انتقال اکسـین ها نقش دارد )وینکل- شـیرلی2 

، 2002 و بوریدجـی3  و همـکاران، 2007(. 

13-1 تنش خشکی و تأثیر آن بر آلکالوئیدها  

آلکالوئیدهـا یـك گـروه متنـوع از ترکیبـات نیتـروژن دار بـا وزن مولکولـی کـم هسـتند. تعـداد 
آلکالوئیدهای شـناخته شـده حدود 15000 ذکر شـده اسـت و به طور تقریبی در 20 درصد از گیاهان 

1. Raffa
2. Winkel- Shirley
3. Beveridge
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آوندی یافت می شـوند )صافی1 ، 2007(. آلکالوئیدها را بر اسـاس منبع، پاسـخ های فیزیولوژیکی 
و پیش ماده هـای بیوسـنتزی )از آمینواسـید مشـتق شـده باشـند و یـا حلقـه هتروسـایکلیك و یا هر 
دو( نام گـذاری می کننـد که شـامل 1- آلکالوئیدهای بـدون حلقه هتروسـایکلیك و 2- آلکالوئیدهای 
عنـوان  بـه  حلقـه هتروسـایکلیك  دارای  آلکالوئیدهـای  حلقـه هتروسـایکلیك می باشـند.  دارای 
متابولیـت ثانویـه نقـش دفاعـی در حفاظـت گیـاه در برابـر علفخـواران و عوامل بیمـاری زا به عهده 
دارنـد کـه خـود ایـن گروه براسـاس نـوع حلقـه بـه زیرگروه های مختلـف تقسـیم می شـود. به نظر 
می آیـد کـه بیشـتر آلکالوئیدهـا عـلاوه بـر نقش زیسـتی، نقـش داروئـی، تحریـک کننده و سـمی 

دارنـد )فاچینـی و اس تـی- پی یـر2 ، 2005).

معمـولًا متابولیت هـای ثانویـه در سـه خانـواده مولکولـی بـزرگ، گـروه ترکیبـات نیتـروژن دار، 
ترپن هـا و فنول هـا در نظـر گرفته می شـوند )بـورگاد3  و همکاران، 2001(. در سـاختمان بسـیاری 
از متابولیت هـای ثانویـه گیاهـان، ازت وجـود دارد. ترکیباتـی کـه در ایـن گـروه قرار دارنـد ترکیبات 
دفاعـی ضـد گیاهخـواران هسـتند کـه آلکالوئیدهـا4  و گلیکوزیدهای سـیانوژنیک5  در این دسـته از 
ایـن ترکیبـات قـرار می گیرند. ایـن ترکیبات به علت ایجاد مسـمومیت در انسـان و خـواص دارویی 
بـه شـدت مورد توجـه قـرار گرفته اند. بیشـتر متابولیت هـای ثانویـه نیتـروژن دار از آمینواسـیدهای 

مشـترکی سـاخته می شـوند )یحیی زاده و همـکاران، 2018(. 

حضـور آلکالوئیـد مورفیـن و مـاده ضدمیکروبـی و ضدسـرطانی سـنگوئینارین6  در گونه هـای 
مختلف جنس خشـخاش7  سـبب شـده اسـت که این گیاهان به یکـی از مهم ترین و بـا ارزش ترین 
گیاهـان در صنعـت داروسـازی تبدیـل شـوند. عوامـل محیطـی باعـث تغییراتـی در رشـد گیاهـان 
دارویـی و نیـز در مقدار و کیفیت مواد مؤثـره آن ها  )نظیر آلکالوئیدها، گلیکوزیدها8 ، اسـتروئیدها9، 

روغن هـای فـرار )اسـانس ها( می گـردد )امیدبیگـی، 1388).

1. Saufi
2. Facchini & St- Pierre
3. Bourgaud
4. Alkolide
5. Cyanogenic glycosides
6. Sanquinqrine
7. Papaver
8. Glycoside
9. Steroid
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نتایـج داودنیـا و همـکاران )1396( نشـان داد که نوع تنش اثـر معنی داری بر محتـوی آلکالوئید 
کل گیـاه خشـخاش داشـت. به  طـوری  کـه مقادیر ایـن صفت در پاسـخ بـه تنش ها افزایـش یافت. 
مقایسـه میانگیـن اثـر متقابـل تنش ×  گونه نشـان داد که بیشـترین )2/24 جـذب در هر گـرم وزن تر( و 
کمتریـن )1/64 جـذب در هر گـرم وزن تر( میزان آلکالوئید کل به ترتیب مربوط به گونه خشـخاش 

کبیـر1  در تنش خشـکی و گونه خشـخاش2  در شـرایط عـدم تنش بود.

طبـق نتایـج، گونـه خشـخاش P.somniferum  می توانـد بـا کمتریـن کاهـش در خصوصیات 
مورفولوژیکـی، مقـدار بالایـی از آلکالوئیدها را تولید کنـد. همچنین در این تحقیـق، تغییرات بیان 
ژن های  BBE1،  DIOX2 و DBOX  به  وسـیله روش qRT-PCR تعیین گردید. نتایج نشـان 
داد کـه تنـش خشـکی و گونـه اثـر معنـی داری روی بیـان ژن هـای مذکـور داشـتند. تنش خشـکی 
سـبب افزایـش بیـان ژن هـا گردیـد، به طـور کلی بیـان ژن ها در ریشـه همه گونه هـا بالاتـر از مقدار 
  DBOX و BBE1،  DIOX2  آن در برگ هـا بـود. براسـاس نتایـج، بیشـترین بیـان ژن هـای
)بـه ترتیـب بـا مقادیـر 7/14، 4/29 و 6/09( در بافـت ریشـه در شـرایط خشـکی و بافت ریشـه در 
  P.somniferum شـرایط تنش خشـکی در گونه خشـخاش کبیـر بود و ژن های مذکـور در دو گونـه
و خشـخاش کبیـر بالاتریـن مقـدار بیان را نسـبت به گونه های دیگر داشـتند. اس زابـو3  و همکاران 
)2003( نیـز گـزارش کردنـد کـه تنـش خشـکی در گونـه P.somniferum سـبب افزایش محتوی 
آلکالوئیـدی گردیـد، بـه  طـوری  کـه میـزان مورفیـن، کدئیـن4  و نارکوتیـن5  در خشـخاش به طـور 
معنـی داری افزایـش پیـدا کـرد. در حالی کـه تنـش مایکوتوکسـین6  تأثیـری بـر محتـوی آلکالوئید 
خشـخاش نداشـت. در همیـن رابطه گزارش شـده اسـت که در تنش خشـکی مقـدار متابولیت های 
ثانویـه در خشـخاش افزایـش می یابـد )آکـولا و راویشـانکار7 ، 2011(. در مطالعـه ای کـه در آن به 
تأثیـر نـوع واریتـه و تنش خشـکی بـر روی محتـوی اینـدول آلکالوئیـد8  در گیـاه دارویـی پریوش9 

1. Papaver bracteatum
2. Papaver somniferum
3. Szouba
4. Codeine
5. Narcotine
6. Mycotoxin
7. Akula & Ravishankar
8. Indole alkaloid
9. Catharanthus roseus
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پرداختـه شـده بـود، گزارش کرده اند کــه تنش خشـکی میزان متابولیـت مذکور را افزایـش داد ولی 
میـزان آن در واریتـه Rosea بیشـتر از واریتـه Alba بـود کـه بـا تفـاوت محتـوی آلکالوئیـدی 
گونه هـای مختلـف جنـس خشـخاش در تحقیـق داودنیـا و همـکاران )1396( همسـو می باشـد 

)جلیـل1  و همـکاران، 2008).

14-1 ژن های دخیل در بیوسنتز مواد مؤثره و تأثیر تنش کم آبی بر آن ها  

تنـش خشـکی بـه عنـوان یکـی از تنش هـای محیطـی اسـت کـه بـر متابولیسـم و ویژگی های 
رشـدی گیاهـان تأثیر بسـزایی دارد. گیاهان از مکانیسـم های متعـدد فیزیولوژیکـی و مرفولوژیکی 
جهـت پاسـخ و سـازگاری بـه تنـش خشـکی اسـتفاده می کننـد )مرشـدلو و همـکاران، a 2017 و 
لـوکاس و همـکاران، 2015(. بـرای تولیـد ترپن هـا در گیاهـان دو مسـیر مختلف شـامل 1- مسـیر 
سـیتوزولی )مسـیر موالونـات2 ( و 2- مسـیر پلاسـتیدی3  ) مسـیر 2-سـی-متیل- اریتریتـول- 4- 
فسـفات4 ( وجـود دارد. در مسـیر بیوشـیمیایی موالونات، سـزکوئی ترپن ها5 ، تـری ترپن ها6  و پلی 
ترپن هـا7  و در مسـیر بیوسـنتزی پلاسـتیدی مونوترپن هـا، دی ترپن هـا8  و تتراترپن هـا9  تولیـد 
می شـوند )رودیـچ10  و همـکاران، 2005، روهمـر11 ، 2003(. در مسـیر )MEP(  ابتـدا پیـروات12  
و دی گلیسـرآلدهید13  بـا یکدیگـر ترکیـب شـده و دی اکسـی زایلـو 5 فسـفات14  را تولیـد می کننـد 
کـه ایـن مـاده توسـط آنزیـم 1 فسـفات15  به دیاکسـی دی زایلـوز 5 - فسـفات ردوکتوایزومـراز16  به 

)MEP( تبدیـل می شـود. )شـکل 1-4).

1. Jaleel
2. Mevalonate pathway
3. Plastid pathway
4. 2-C-Methyl-D-erythritol-4-phosphate (MEP(
5. Sesquiterpene
6. Triterpene
7. Polyterpenes
8. Diterpene
9. Tetraterpene
10. Rohdich
11. Rohmer
12. Pyruvate
13. D-glyceraldehyde (G3P(
14. Deoxyxylulose-5-phosphate (DXP(
15. 1-phosphate enzyme
16. Deoxy-D-xylulose-5-phosphate reductoisomerase (DXR(
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DXR بـه عنـوان یـك نقطـه کنترلـی مهـم در ایـن مسـیر ژن عمـل می کند، زیـرا فعالیـت این 

آنزیـم اولیـن مرحله اصلـی و متمایزکننده  MEP از مسـیر موالونات می باشـد. در پایان این مسـیر 
بیوسـنتزی، مسـیر دی متیـل آلیـل دی فسـفات1  و مسـیر ایزوپنتیـل دی فسـفات2  بـه وجـود 
مـی آینـد، ایـن دو مـاده قابلیـت فسـفات تبدیل بـه یکدیگر را دارنـد. در ادامـه با ترکیب شـدن این 
دو ماده تحت تأثیر ژرانیل دی فسـفات سـنتاز3 ، ژرانیل دی فسـفات4  پیش ماده سـاخت مونوترپن ها 
تولیـد می شـود. ایـن ماده تحـت تاثیر آنزیم هـای مونوترپن سـنتازها5  بـه مونوترپن هـای مختلف 
تبدیل می شـود. سـه هیدروکسـی- سـه متیل کوآنزیـم A-ردوکتاز6   کـه آنزیمی به شـدت حفاظت 
شـده در یوکاریوت هـا اسـت، در سـنتز حـد واسـط های ترپنوئیـدی دارای اهمیت اسـت. در مسـیر 
موالونات سـه واحد اسـتیل کوآنزیم آ7  به منظور تشـکیل با – 3- هیدروکسـی 3- متیل – گلوتاریل 
HMG- کوآنزیـم آ 8 بـا هـم ترکیـب می شـوند کـه در نهایـت به موالونـات تبدیل می شـود. احیـای
COA بـه موالونـات به وسـیله آنزیم هیدروکسـی متیل گلوتاریل کوآنزیم آ ردوکتاز9  انجام می شـود 

)چاپل10 ، 1995).

1. Dimethylallyl pyrophosphate (DMAPP(
2. Isopentenyl pyrophosphate(IPP(
3. Geranyl diphosphate synthase (GPPS(
4. Geranyl pyrophosphate
5. Monoterpene synthases
6. 3-hydroxy-3-methylglutaryl-CoA reductase (HMGR(
7. Acetyl coenzyme A
8. 3-hydroxy-3-methylglutaryl CoA (HMG-CoA
9. TvHMGR
10. Chappell
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شکل 4-1 بیوسنتز ترپنوئیدها در دو مسیر پلاستیدی و سیتوزولی اقتباس از موسس1  و همکاران )2013)

1. Moses
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شکل 5-1 مسیر بیوسنتزی تیمول اقتباس از کروکول )2012)

در مطالعـه ای کـه کروکـول1  )2011( روی ژن هـای دخیـل در تنظیـم مسـیر ترپـن سـینتاز2  
در گیـاه مرزنجـوش انجـام دادنـد مشـخص شـد کـه بـا توجـه بـه همبسـتگی ترکیبـات اسـانس با 
غلظـت رونوشـت نسـبی3  و مطلـق4  ترپن سـینتاز در لاین هـای مختلف گیاه مرزنجـوش، فعالیت 
مونوترپـن سـینتاز عمدتـاً در سـطح رونویسـی تنظیـم می شـود و همچنیـن مونوترپـن فنلـی الکل 
تیمـول از گامـا ترپینن مشـتق شـده که یـک محصول از یـک مونوترپن سـینتاز تکی می باشـد. در 
ایـن مطالعـه مشـخص گردیـد که سـطح بیان ترپن سـینتاز ها مسـتقیماً ترکیبـات اسـانس را کنترل 

می کنـد )شـکل 1-5).

 )Mg17(  6شناسـایی و بررسـی یـک ترپـن سـینتاز در مگنولیـا5  بـه نـام آلفا ترپینئـول سـینتاز 
نشـان داد کـه ایـن ترپن سـینتاز از نظر منشـا بـا TPS-b در یک گروه قـرار می گیـرد و در واقع یک 
مونوترپن سـینتاز می باشـد. با این وجود این ژن توانسـت از هر دو پیش ماده ژرانیال پیروفسـفات7  

1. Crocoll
2. Terpene synthetase
3. Relative transcription
4. Comprehensive transcription
5. Magnolia
6. α- terpineol synthase
7. Geranyl pyrophosphate (GPP(
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و فارنسـیل پیروفسـفات1  جهت تولید ترکیبات مونوترپنی و سـزکوئی ترپنی استفاده نماید. استفاده 
از ترکیب FPP به عنوان سوبسـترا منجر به تولید سـزکوئی ترپن های بیسـابولنوئید2  توسـط آنزیم 
Mg17 گردیـد. ایـن ترکیبات عبارت اسـت از: ای- آلفا بیسـابولن3  )به عنوان ترکیـب اصلی(، آلفا 

بیسـابولن، بتا سـزکوئی فیلاندرن4  و زد- آلفا بیسـابولن5  زد آلفا بیسـابولن ترکیب غالب اسـانس در 
یکـی از جمعیت هـای مـورد بررسـی در این مطالعه بـود )لی6  و همـکاران، 2008(. 

در مطالعه ای که رامک و همکاران )2013(، به منظور بررسـی مسـیر های بیوسـنتزی اسـانس 
 MEP در گیـاه مـرزه خوزسـتانی انجـام دادنـد، بیـان کردند که مسـیر متیـل اریتریتـول فسـفات یا
 IPP مسـیر اصلـی بیوسـنتز ترکیبـات اسـانس در کشـت شاخسـاره مـرزه خوزسـتانی می باشـد کـه
موردنیـاز جهـت سـنتز کارواکـرول را فراهـم می نمایـد. در ایـن مطالعه همچنین مشـخص شـد که 
میـزان بیـان و فعالیـت آنزیـم DXR تأثیـر کلیـدی را در بیوسـنتز کارواکـرول دارد، به طـوری کـه 
اسـتفاده از موانولیـن )بازدارنـده مسـیر موالونـات( منجر بـه افزایش میـزان کارواکـرول و همچنین 

افزایـش فعالیـت DXR  و بیـان ژن مربـوط بـه آن گردید. 

در مطالعـه ای کـه بـه  منظور بررسـی تغییر میزان آرتمیزیـن و ترکیبات اسـانس در گیاهان درمنه 
خزری )تحت شـرایط طولانی تنش خشـکی )تنش متوسـط )60%( و شـدید )40%( صورت گرفت 
مشـخص شـد کـه آرتمیزینیـن، آرتمیزینیک اسـید7 ، دی هیـدرو آرتمیزینیـک اسـید8  و محتوای 
اسـانس به طـور مثبتـی بـا رشـد و توسـعه گیـاه در ارتبـاط بودنـد ولـی بـه هرحـال به طـور منفی به 
همـراه تنـش آبـی مدولـه شـد. در ایـن مطالعـه به طـور جالبـی برخـی از مونوترپن هـا، تمامـی 
سـزکوئی ترپن ها و دیگـر ترکیبـات فـرار بـا وزن ملکولـی پایین در ترکیبـات اسـانس در تیمار تنش 
کـم آبـی القـا شـدند. همچنین تنش کم آبـی منجر به کاهـش تراکم و انـدازه کرک های غـده ای در 
ایـن گیـاه گردیـد. در ایـن مطالعه اکثر ژن های مورد بررسـی در مسـیر بیوسـنتزی متابولیت ها تنظیم 

1. Farnesyl pyrophosphate (FPP(
2. Bisabolenoid
3. (E)- α- bisabolene
4. B- sesquiphellandrene
5. (Z(-alpha-Bisabolene
6. Lee
7. Artemisinic acid
8. Dihydroartemisinic acid
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رو بـه پاییـن1  داشـتند، ازجمله میزان رونویسـی در دو ژن مرتبط با مسـیر بیوسـنتزی آرتمیزینین2  
)CYP71AV1( دارای تنظیـم رو بـه پاییـن بودنـد. همچنیـن میزان رونویسـی فاکتور رونویسـی 
AaWRKY  به طـور قابـل ملاحظـه ای تحـت شـرایط تنـش کم آبـی کاهش پیـدا کـرد. تغییر در 

الگـوی بیـان ژن ها در دو مسـیر بیوسـنتز اسـانس بیانگـر تغییر جریـان متابولیکی در این مسـیر ها 
بـه نفـع ترکیبـات خـاص می باشـد کـه تحت تنش خشـکی نیـز ایـن جریان هـای متابولیکـی دچار 

تغییراتـی می شـوند )مرشـدلو و همـکاران، 1395ابـه نقل از یـاداو3  و همـکاران، 2014).

 در تحقیقـی کـه بـه  منظـور بررسـی تأثیـر تنـش کـم آبـی بـر بیـان ژن های دخیـل در بیوسـنتز 
رزمارینیـک اسـید4  روی گیـاه بادرشـبویه صـورت گرفـت، بیشـترین بیـان ژن هـای مـورد مطالعه 
)RAS، PAL و TAT( تحـت شـرایط تیمـار 75 درصـد ظرفیـت زراعـی بـه همـراه تیمـار 30 پی 
پـی ام نانـوذره تیتانیـوم مشـاهده گردید. به طوری کـه بیان نسـبی ژن RAS تحت تأثیـر این تیمار 

حـدود 20 برابـر افزایـش نشـان داد )کمالـی زاده و همـکاران، 1392).

تغییـر در محتـوی و ترکیبـات و همچنیـن الگـوی بیـان ژن هـای دخیل در بیوسـنتز اسـانس در 
گیاهـان ناشـی از کارایـی یـا فعالیـت مسـیر های متیـل اریتریتـول و موالونـات می باشـد )لـوکاس و 
همـکاران، 2015(. اثـر تنـش خشـکی روی گیاهـان از جملـه ریحان نشـان داد که خشـکی باعث 
افزایـش بیـان ژن های مربوط بـه تولید آنزیم های تولید کننـده مونوترپن ها مثـل آنزیم چاویکول– 
O- متیـل ترانسـفراز5   کـه عمـل متیلاسـیون چاویکـول را در گیاه ریحـان بر عهـده دارد می گردد، 
)شـکل 6-1( ژن آن در کرك هـای غـده ای سـپر مانند سـطح بـرگ از بیان بالایی برخوردار اسـت. 
در پژوهـش ملک پـور و همـکاران )1394( آنالیزهـای نیمـه کمی بـا نرم افـزار Photo capMw و 
همچنیـن نتایـج حاصـل از انـدازه گیری بیـان ژن CVOMT نشـان داد که میزان نسـبی بیان ژن 
مذکـور در تیمارهـای تنـش خشـکی به طـور معنـی داری تغییـر نموده اسـت. کمبـود آبیـاری باعث 
افزایـش معنـی دار میـزان بیـان ژن CVOMT می شـود و بیان نیمه  کمـی ژن CVOMT در گیاه 

ریحـان تحت تنش خشـکی افزایـش یافت. 

1. Backwards regulation
2. Artemisinin
3. Yadav
4. Rosmarinic acid
5. Chavicol O-methyltransferase (CVOMT(
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به طـور کلـی بـه نظر می رسـد تغییـر در الگوی بیـان ژن ها در دو مسـیر بیوسـنتز اسـانس بیانگر 
تغییـر جریـان متابولیکـی در ایـن مسـیر ها می باشـد و در واقع به نفـع ترکیبات خاص می باشـد، که 
تحـت تنـش خشـکی نیز ایـن جریان هـای متابولیکـی دچـار تغییراتـی می شـوند و همچنین تنش 
خشـکی باعـث افزایـش بیان ژن هـای مربوط به تولیـد آنزیم های تولید کننـده مونوترپن هـا می گردد. 
همچنیـن نشـان داده شـد تغییـر در محتـوی و ترکیبات و همچنیـن الگوی بیان ژن هـای دخیل در 
بیوسـنتز اسـانس در گیاهـان ناشـی از کارایـی یـا فعالیت مسـیر های متیـل اریتریتـول و موالونات 

می باشـد )یاداو و همـکاران، 2014(.   

شکل 6-1 مسیر بیوسنتز متیل چاویکول )جانگ1  و همکاران، 2001( 

1. Gang
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فصـل دوم:
تنش شوری





1-2 مقدمه  
شـوری عبـارت اسـت از حضور بیش از حـد نمک های غیرقابل حل و عناصـر معدنی در محلول 
آب و خـاک، کـه منجـر به تجمع نمک در ناحیه ریشـه شـده و گیـاه را در جذب آب کافـی از محلول 
خـاک، بـا اشـکال روبـرو می کند. خاک شـور به خاک هایـی اطلاق می شـود که بیـش از 0/1 درصد 
نمـک داشـته باشـند. حـد بحرانـی نمـک بـرای گیاهـان 0/5 درصـد وزن خـاک خشـک می باشـد 

)کافـی، 1387 به نقل از لویـت1 ، 1990).

در مناطـق خشـک و نیمـه خشـک بـه علـت کافـی نبـودن بارندگـی سـالانه جهـت آبشـویی، 
نمک هـای جمـع شـده در منطقـه ریشـه گیاهان زراعـی باعث بـروز شـوری می شـود. در مناطقی 
کـه عمـق سـطح ایسـتابی آب کـم اسـت و تـوأم بـا آن تبخیر زیـاد صـورت می گیـرد، حرکت نمک 
بـه سـطح خـاک باعـث تجمع نمک در سـطح زمین هـای آبیاری نشـده می گـردد )مجللـی، 1373 

و ووس2  و همـکاران، 2016).

منابـع اصلـی نمـک، در مناطـق خشـک و نیمـه خشـک شـامل بارندگـی، هوازدگـی کانی هـا، 
نمک هـای فسـیلی و آب های سـطحی و زیرزمینی اسـت که بر اثـر عوامل طبیعی ایجاد می شـود. 
غلظت هـای بسـیار زیـاد نیتـروژن و گوگـرد اتمسـفری کـه غالبـاً در نزدیکـی نواحی صنعتـی بر اثر 
فعالیت هـای بشـر یافـت می شـود، نیز بـه مرور رسـوب نمـوده و باعـث افزایش میـزان نمک های 
موجـود در خـاک می شـود. به هنـگام حفاری نفتـی و فرایندهای انتقـال آب، نظیر آبیاری، انسـان 
می توانـد نمـک را از اعمـاق زمیـن بـه سـطح خـاک بیـاورد یـا آب را روی طبقـات شـور زمین جمع 
کنـد. بـه همیـن دلیل اسـت کـه در مناطـق صنعتـی و در اراضی فاریاب خطر شـور شـدن منابع آب 

و خاک بسـیار بیشـتر اسـت )مجللـی، 1373 و ووس و همـکاران، 2016).

بـر پایـه نتایـج ارائـه شـده توسـط بویـر3  )1987( میانگیـن کاهـش عملکـرد در نتیجـه فعالیت 
تخریبـی آفـات و بیماری هـا کمتـر از 10 درصـد اسـت در حالی کـه مقـدار کاهـش در نتیجه شـرایط 
فیزیکـی و شـیمیایی محیـط رشـد بـه بیـش از 65  درصـد عملکـرد حاصـل از شـرایط مطلـوب 

1. Levit
2. Vos
3. Boyer
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می رسـد. از آنجایـی کـه تحمـل به شـوری در گیاهان یـک فرایند پیچیده اسـت کـه در آن تغییرات 
مورفولوژیکـی، فرایندهـای فیزیولوژیکی و بیوشـیمیایی درگیر هسـتند، رشـد در محیط های شـور 
نیـز نتیجـه فرایندهای سـازگاری مانند انتقـال یون و جایگزینی آن ها، سـنتز محلول های اسـمزی 
و تجمـع آن هـا در جهـت تنظیـم اسـمزی و تغییـر و تبدیـل پروتئین هـا بـرای حفـظ و بازسـازی 

سلول هاسـت )مانـس و تسـتر 1، 2008).

2-2 اثرات شوری بر رشد گیاهان  

عمـده مشـکل شـوری برای گیاهـان عالی به دلیـل مقادیر بیش از حد  کلرید سـدیم2  می باشـد 
کـه به طـور گسـترده در مناطـق سـاحلی، خاک هـای مناطـق خشـک و زمین هـای فاریـاب پخـش 
شـده اسـت. جدا کردن نقش های سـدیم و کلر در تنش شـوری در گیاهان کمتر مورد بررسـی قرار 
گرفتـه و بیشـتر تحقیقـات روی تأثیرات سـدیم می باشـد. شـوری در اثر Nacl سـه مشـکل عمده 

بـرای گیاهـان عالی ایجـاد می کند :

1- فشـار اسـمزی محلـول خارجی می تواند از فشـار اسـمزی گیاه منفی تر شـود و نیـاز به تنظیم 
اسـمزی توسـط سـلول ها جهت جلوگیری از آب کشـیدگی می باشد.

2- جذب و انتقال یون های غذایی مانند پتاس و کلسیم در شرایط سدیم زیاد مختل می شود.

3- سـدیم و کلر در سـطوح بالا می توانند اثرات سـمیت مسـتقیم روی غشـاها و سیستم آنزیمی 
بگذارنـد )کافی، 1387 به نقـل از مانس، 2002).

گونه هایـی کـه نمی تواننـد 98 %  از نمـک را بیـرون از جریـان تعـرق نگـه دارنـد، بایـد راه هـای 
دیگـری جهـت مدیریـت نمـک رسـیده بـه برگ ها توسـط جریـان تعـرق و نمـک تجمـع یافته در 
طـول زمـان داشـته باشـند. در برگ هـای موردنظـر تجمـع نمـک خیلـی زود بـه حد غلظـت مرگ 
سـلول ها می رسـد، مگـر اینکـه آن ها بتواننـد نمـک را در واکوئل ها جایگـذاری کننـد، بدین طریق 

1. Munns & Tester
2. Nacl
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سیتوپلاسـم از سـمیت یـون حفـظ می شـود. هالوفیت ها1  کـه به ایـن جایگـذاری دسـت یافته اند،

می تواننـد در بافت هـای برگـی خـود غلظت هـای بالاتـر از 500mM را نگـه دارنـد. برگ هـای 
جـو2  نیـز می تواننـد مانند بعضی از ایـن گونه ها غلظت هـای نزدیک بـه 500mM  ر ا بدون صدمه 
دیـدن تحمـل کننـد. ایـن گونه ها بایـد نمک را در واکوئل ها رسـوب دهنـد )کافی، 1387 بـه نقل از 

مانس و همـکاران، 2006).

در تنـش شـوری حفـظ تعـادل +K و +Na یـک پدیـده بسـیار حیاتـی اسـت. بنابرایـن توسـط 
پیام هـای تنـش شـوری مدلـی بـرای درک تنظیـم کلـی هموسـتازی یونـی3  در سـلول های گیاهی 
بـرای تنظیـم انتقـال یـون تهیه شـده اسـت. عـلاوه بـر ایـن، درک اینکه گیاهـان چگونـه از عهده 
تحمـل مقادیـر زیـاد +Na در محیط هـای کشـاورزی کـه شـوری خـاک موجـب افت زیـاد عملکرد 
گیاهـان زراعـی می شـود برمی آینـد اهمیـت زیـادی دارد. تنش ناشـی از جذب بیشـتر +Na، جذب 
+k توسـط سـلول های ریشـه را مختل می کند. هنگامی که +Na وارد سـلول ها شـده و در سـطوح 

بالایـی تجمـع یافـت، بـرای آنزیم هـا سـمی می شـود. جهـت جلوگیـری از توقـف رشـد یـا مـرگ 
سـلول، +Na اضافـی بـه بیـرون رانـده یـا در واکوئل ها جایگـذاری می شـود. برخلاف سـلول های 
-ATPase هسـتند و آن هـا متکی به 

 
Na+

k+
جانـوری، سـلول های گیاهـی فاقـد Na-ATPase یـا  

H+-ATPase یـا H پیروفسـفاتاز4  بـرای ایجـاد نیـروی محرکـه پروتـون کـه انتقال دیگـر یون ها 

و متابولیت هـا را هدایـت می کننـد، هسـتند. بسـیاری از انتقال دهنده هـای +Na+، k+، H شناسـایی 
شـده اند )کافـی، 1387 بـه نقـل از کانـگ ژو5 ، 2003(. در شـکل 1-2، رونـد تغییـرات سـدیم و 
پتاسـیم در گیاه سـوئدا6  در سـطوح مختلف شـوری نشـان داده شـده اسـت )کافی، 1387 به نقل از 

عسـکری، 1386).

1. Halophytes
2. Hordeum vulgare
3. Ion Homeostasis
4. H+-pyrophosphatase
5. Kang Zhu
6. Suaeda aegyptiaca
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شــکل 1-2 تغییــرات محتــوای برگــی یون هــای ســدیم و پتاســیم در 7 ســطح شــوری بــا حــد فاصــل 150 میلــی مــولار ســدیم 

کلرایــد در گیاه هالوفیــت )Suaeda aegyptiaca(، اقتبــاس از کافــی )1387( بــه نقــل از عســکری )1386)

هالوفیت  هـا بایسـتی بین نیاز بـرای دریافت یون های قابل اسـتفاده در تنظیم اسـمزی و آهنگ 
رشـد خـود تعـادل برقـرار کنند )کافـی، 1387 به نقـل از فلاورس1  و همـکاران، 1986، بائوشـان2  
و همـکاران، 2008 و جیـا3  و همـکاران، 2017(. در ایـن میـان تنظیـم تعـرق نقش مهمـی را ایفا 
می کنـد، چـرا کـه ایـن جریـان تعرقـی اسـت کـه منجـر بـه انتقـال یون ها بیـن ریشـه و شاخسـاره 
می شـود. در نتیجـه، عوامـل فعـال در تنظیم جریـان آب در گیاه برای ایجاد تحمل به شـوری حائز 

اهمیت هسـتند )فـلاورس و فـلاورس، 2005 و جیا و همـکاران، 2017).

بسـیاری از گیاهان هالوفیت واجد برخی سـازگاری های مورفولوژیک هسـتند کـه منجر به محدود 
شـدن تعـرق می شـود. از جمله ایـن خصوصیات می توان به کاهش سـطح برگ اشـاره کـرد. کاهش 
محتـوی آب نسـبی بافت هـا از دیگـر رهیافت های هالوفیت ها در ریشـه ها و اندام های هوایی اسـت. 

1. Flowers
2. Baoshan
3. Jia
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در شـکل 2-2، این روند در گیاه سـوئدا در تیمارهای مختلف نشـان داده شـده اسـت )کافی، 1387به 
نقـل از عسـکری، 1386(. در برخـی گونه هـا رهیافت های دیگـری برای مهار کـردن غلظت یون ها 
در بـرگ ایجاد شـده اسـت. اپیدرم بـرگ این گیاهان قـدرت تولید غدد نمکـی را دارد که نمک اضافی 

را از بـرگ دفـع می کند )کافی، 1387 به نقل از تامسـون1  و همـکاران، 1988).

یکـی از جنبه هـای جالـب توجه هالوفیت هـا رابطـه بیـن جـذب یون هـای قلیایی و گوشـتی گیاه 
اسـت. ایـن پدیـده بـه منظـور ایجـاد تعـادل بین سـمیت ناشـی از جـذب نمک هـا و محتـوای آب 
بافـت صـورت می گیرد. گوشـتی شـدن گیاهان اساسـاً به دلیـل افزایش انـدازه و حجم سـلول های 
مزوفیلـی ایجـاد می شـود. بـه نظـر می رسـد برگ هـای گوشـتی دارای تعـداد بیشـتری میتوکندری 
هسـتند. بـرای مثـال برگ هـای لوبیـا تیمـار شـده بـا 200 میلی مولار سـدیم کلرایـد 6 برابر بیشـتر 
از گیاهـان شـاهد میتوکنـدری داشـتند. از طـرف دیگـر انـدازه میتوکنـدری در گیاهـان نیـز بزرگ تر 
اسـت )کافـی، 1387بـه نقـل از ویسـل2 ، 1972(. اساسـاً هالوفیت ها مقادیـر مناسـبی از یون هـا 
را بـرای تنظیـم اسـمزی در سـلول های خـود تجمـع می دهنـد )گریـن وی3  و مانـس، 1980(. در 
برخـی گونه هـا رشـد گیـاه و تجمع مـواد معدنـی در بافت های گیاه بـا یکدیگـر در موازنه قـرار دارند 

)فـلاورس و همـکاران، 1986 و جیـا و همـکاران، 2017).

1. Thomson
2. Waisel
3. Greenway
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Stem Leaf

 Suaeda( ــت ــوری در گیاه هالوفی ــف ش ــطوح مختل ــاقه در س ــرگ وس ــای ب ــی بافت ه ــوای رطوبت ــرات محت ــکل2-2 تغیی ش

ــکری )1386). ــل از عس ــه نق ــی، )1387( ب ــاس از کاف aegyptiaca(، اقتب

بیـرون ریختـن نمـک یـا خروج نمـک از سـلول ها یا بافت هـا یکـی از الگوهای رفتـاری تکامل 
یافتـه در هالوفیت هـا اسـت. در حالی کـه در دیگـر گیاهان هالوفیـت یون هـای اضافـی از طریـق 
غـدد نمکـی بایـد دور ریختـه شـوند. از طـرف دیگـر نمک هـا می تواننـد از طریـق آوند آبکشـی به 
ریشـه ها و سـپس از ریشـه بـه خـاک و یا در تارهای ریشـه ها انباشـته شـوند )کافـی، 1387 به نقل 
از اسـتن لید1 ، 1956 و فـان2  و همـکاران، 2015(. غـدد نمکـی فاقد یک واکوئل مرکزی هسـتند، 
ولـی واجـد ارگان های دیگر سـلولی و تعـداد فراوانی میتوکندری هسـتند. این وضعیـت غدد نمکی 
بیانگـر ایـن اسـت کـه این سـلول ها ابتـدا به عنـوان غده نمکـی عمل نمی کننـد و بعد تبدیـل به آن 

می شـوند )ویسـل، 1972 و وو3 ، 2018).

حـذف اندام هایـی از گیـاه کـه اشـباع از نمک شـده اند نیز یکـی دیگـر از جنبه های توسـعه یافته 

1. Stenlid
2. Fan
3. Wu
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در گـروه گیاهان هالوفیـت اسـت )چاپ مـن1 ، 1968 و جیا  و همـکاران، 2017(. رفتار سـلول های 
روزنـه ای یکـی از جنبه هـای مـورد توجـه در تکامل هالوفیت هـا بـه شـمار آمـده اسـت. بـا وجـود 
اطلاعـات انـدک در ایـن خصـوص شـاید بتـوان دو نوع سـازگاری با تنش شـوری را در سـلول های 
روزنـه ای مشـخص نمـود. سـلول های محافـظ روزنـه قـادر بـه بهره بـرداری از سـدیم بـه جـای 
پتاسـیم هسـتند و در نتیجـه آن تنظیـم معمـول: 1- تورژسـانس خـود را در شـرایط حضور شـوری 
انجـام می دهنـد 2- ایـن سـلول ها می توانند جذب پتاسـیم را ادامـه دهند و از ورود سـدیم جلوگیری 
کننـد و از ایـن طریـق فعالیـت خـود را تنظیـم نماینـد. ایـن مکانیسـم در هالوفیت هـای فاقـد غـده 
نمکـی و ناتوان در ترشـح نمک بسـیار حائـز اهمیت خواهد بود )رابینسـون2  و همـکاران، 1997 و 

بائوشـان و همـکاران، 2008).

3-2 مکانیزم های تحمل به شوری در گیاهان شور زیست )هالوفیت(  

هالوفیت هـا در سـه سـطح سـلولی، بافت و گیاه کامل به شـوری پاسـخ می دهند )کافـی، 1387 
بـه نقـل از اپسـتین3  1999(. برای تحمل به شـوری سـه جنبه به  هم پیوسـته از فعالیـت گیاه حائز 
اهمیـت اسـت: 1( ممانعـت از خسـارت  )سـمیت زدایی(، 2( اسـتقرار مجـدد شـرایط هموسـتازی  
3( از سـرگرفتن رشـد )کنتـرل رشـد(، )فـلاورس و همـکاران، 1986(. تاکنون هیـچ گیاه هالوفیتی 
شناسـایی نشـده اسـت که بتواند همچـون گونه هـای پروکاریوت هالوفیـل آنزیم و سیسـتم عمومی 
متابولیکـی داشـته باشـد کـه در حضـور غلظت های بـالای نمک به فعالیـت حیاتی خـود ادامه دهد 

)کافـی، 1387 بـه نقل از یئـو4 ، 1998).

ایجـاد می نمایـد کـه پیـش  نیـاز مکتـب  هالوفیت هـا اجتنـاب  را  ایـن فـرض  دانـش موجـود 
از تمـاس ماشـین متابولیکـی گیـاه بـا غلظت هـای بـالای سـدیم اسـت )کافـی، 1387 بـه نقـل از 
اینـان5  و همـکاران، 2004(. اگرچه هالوفیت هـا به طـور معمـول بـه عنـوان بیـرون  راننـده و یـا 

1. Chapman
2. Robinson
3. Epstein
4. Yeo
5. Inan
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تجمع دهنده یـون طبقه بنـدی می شـوند، در حـال حاضـر مشـخص شـده اسـت کـه توانایـی بـرای 
تنظیـم دقیـق نـرخ خالـص جذب یون های سـدیم و کلر و توزیع آن هـا در درون گیاه بیـش از کنترل 
میـزان کل تجمـع بـه عنـوان ویژگـی اساسـی هالوفیت ها در نظـر گرفتـه می شـود و ایـن پدیـده در 
گیاهـان گلیکوفیـت1  ناکافـی بـوده و یا وجود نـدارد )کافی، 1387 بـه نقل از هاسـگاوا2  و همکاران، 

2000 و زوهایـر3  و همـکاران، 2015).

برخـلاف اینکـه گیاهان هالوفیـت با قرار دادن سـدیم در فضـای واکوئلی مانع از ایجاد اثر سـمی 
یـون در محیـط سیتوپلاسـم می شـوند، ایـن تجمـع بـه خودی خـود می توانـد منجر بـه ایجاد یک 
عـدم تعـادل اسـمزی بیـن واکوئـل و سیتوپلاسـم شـود. یـک بعد از تنظیم اسـمزی سـلول ناشـی 
از تغییـر حجـم نسـبی اشـغال شـده در فضای سـلولی توسـط واکوئـل و سیتوپلاسـم باشـد )کافی، 
1387 بـه نقـل از بینـزل4  و همـکاران، 1988 و جیـا و همـکاران، 2017(. عمومـاً مشـاهده شـده 
اسـت همزمـان بـا جذب کنترل شـده یون و تجمـع آن در داخـل واکوئل، هالوفیت ها اقدام به سـنتز 
و تجمـع مقادیـر فراوانـی از متابولیت هـای سـازگار و در عیـن حـال مفیـد، بـرای پایـداری اجـزای 
سیتوپلاسـمی می نماینـد )کافی، 1387 به نقـل از فلاورس و همـکاران، 1986 و جیا و همکاران، 

.(2017

تنظیـم جریـان آب در درون گیـاه بـه عنـوان یـک جـزء مهـم در فراینـد تحمـل بـه شـوری 
در هالوفیت هـا مطرح شـده اسـت )کافی، 1387 بـه نقل از اینـان و همـکاران، 2004(. هالوفیت ها 
عمدتـاً هدایـت روزنـه ای کمتری را در مقایسـه با گلیکوفیت ها از خود نشـان می دهنـد. به طوری که 
بـا افزایـش شـدت شـوری میـزان کاهـش هدایـت روزنـه ای در هالوفیت هـا بیشـتر از گلیکوفیت ها 
اسـت )کافـی، 1387 بـه نقـل از سـرانو5  و همـکاران، 1999(. شـدت تعـرق بـر دو مرحلـه ورود 
یون هـا بـه داخـل آوند چوبـی از طریـق سـلول های کورتکس ریشـه و متعاقباً خـروج آن هـا از آوند 
چوبـی بـه طـرف سـلول های شاخسـاره تأثیـر بزرگـی دارد )اینـان و همـکاران، 2004(. بنابرایـن 
میـزان نمـک بارگـذاری شـده در سـلول های برگی بـه مقدار زیـادی تابع عملکـرد روزنه هـا خواهد 

1. Glycophyte
2. Hasegawa
3. Zouhaier
4. Zouhaier
5. Serrano
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بـود )کافـی، 1387 بـه نقـل از مانـس و کرامـر1 ، 1996 و چنـگ2  و همـکاران، 2018).

نمـک در محیـط خـاک بـه دو دلیـل عمـده مانـع رشـد گیـاه می شـود. ابتـدا توانایـی گیـاه برای 
جـذب آب را کاهـش می دهـد و از ایـن طریـق منجـر بـه کاهش رشـد می شـود. این اثر اسـمزی یا 
خشـکی فیزیولوژیکـی شـوری نامیده می شـود. همچنین شـاید وارد جریـان تعرقی گیاه شـده و از 
ایـن طریـق بـه سـلول های برگ هـای در حال تعـرق خسـارت وارد نماید و در نتیجه رشـد، بیشـتر 
کاهـش پیـدا می کنـد. ایـن قسـمت از کاهـش رشـد در نتیجـه اثـر ویژه نمـک و یا اثـر )یـون زیاد( 
خواهـد بـود )کافـی، 1387 بـه نقـل از مانـس، 2005(. ایـن دو نـوع اثـر منجـر بـه یـک پاسـخ دو 
فـازی می شـود کـه در شـکل 3-2، آورده شـده اسـت. در طـی فاز 1، رشـد هر دو ژنوتیپ حسـاس 
و متحمـل بـه دلیـل اثـرات اسـمزی محلول نمکـی خارج از ریشـه کاهـش می یابد. در طـی فاز 2، 
برگ هـا در ژنوتیـپ حسـاس تر می میرنـد و ظرفیـت فتوسـنتزی گیـاه کاهـش می یابـد. ایـن پدیده 

اثـر مضاعفـی را بـر روی رشـد خواهد داشـت )کافـی، 1387 به نقـل از مانـس، 1993(. 

اگـر شـوری در یـک مرحلـه افـزوده شـود آهنـگ رشـد بـه صفـر یـا زیـر صفـر افـت می کنـد و 
24-1 سـاعت طـول می کشـد تـا به یـک آهنگ رشـد پدیدار جدیـد بازیافت شـود و این وابسـته به 
شـدت تنش اعمال شـده اسـت. مکانیسـم هایی که پاسـخ گیاه در فاز 1، رشـد را سـبب می شـوند، 
اختصاصـاً ارتباطـی با تحمل به شـوری نداشـته بلکه وابسـته به مکانیسـم های دفاع بـر علیه تنش 
خشـکی هسـتند. در ایـن مرحلـه غلظـت یـون سـدیم و کلـر زیر غلظت سـمی خواهـد بود. امـا به  
نظـر می رسـد کـه در مقیـاس زمانـی در حـد روز، پیام هـای هورمونـی اسـت کـه ایـن کنتـرل را در 

اختیـار می گیـرد )کافـی، 1387 به نقـل از مانـس، 2002).

1. Munns & Cramer
2. Cheng
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شکل 3-2 پاسخ دو مرحله ای گیاهان که در رسیدن غلظت نمک به سطح سمی در برگ ها تفاوت دارند.

ــه و ســطح شــوری اســت امــا  ــه نــوع گون ــا هفتــه )wk( و وابســته ب ــرای گونه هــای یــک  ســاله، مقیــاس زمانــی روز )d( ی ب

ــه نقــل از مانــس )2002) ــا ســال اســت. اقتبــاس از کافــی )1387( ب ــرای گونه هــای چنــد ســاله، مقیــاس زمانــی مــاه ی ب

برگ هـای گیاهانـی کـه تحت تأثیر شـوری قـرار گرفته اند دارای نسـبت وزن به سـطح بیشـتری 
هسـتند و ایـن بـه معنی بالاتر بـودن راندمان تعرق اسـت )مانس، 2005(. غلظت های سـیتوزولی 
یون سـدیم در سـلول های ریشـه ای احتمالًا حدود 30-10 میلی مولار اسـت )کافی، 1387 به نقل 
از تسـتر و داون پورت1 ، 2003(. غلظت های سـیتوزولی یون سـدیم سـلول های برگی نامشـخص 
اسـت امـا به نظـر می رسـد خیلی کمتـر از 100 میلی مولار باشـد. ریشـه ها باید بیشـتر سـدیم و کلر 
محلـول در عصـاره خـاک را دفـع نماینـد، در غیر این صورت ایـن عناصر به تدریج تا مرز سـمیت در 
بافت هـای برگـی تجمـع می یابنـد. اگر یک گیاه یک قسـمت از 50 قسـمت یا به عبـارت دیگر %98 
نمـک موجـود در محلـول خـاک را کـه وارد آن می شـود به خـاک بازگرداند، غلظت نمک شاخسـاره 
هرگز بیشـتر از آن چیزی که در محلول خاک اسـت نخواهد شـد و در چنین شـرایطی گیاه می تواند 
در شـرایط شـور بقـا یابـد )کافـی بـه نقـل از مانـس، 2005(. ایـن پدیـده در بسـیاری از گیاهان به 
وقـوع می پیونـدد. گنـدم نـان بیـش از 98% سـدیم موجود در خـاک را بـه آن باز می گردانـد و غلظت 

1. Tester & Davenport
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سـدیم بـرگ بـه بـالای 50 میلی مـولار نمی رسـد )هوسـین1  و همـکاران، 2004(. از طـرف دیگر 
گیـاه جـو ایـن مقدار را بـه خاک باز می گردانـد و در نتیجه غلظت سـدیم برگـی آن می تواند به حدود 

500 میلی مـولار برسـد )کافی، 1387 به نقل از راوسـون2  و همـکاران، 1988).

بارگیـری یـون سـدیم به بافـت آوند آبکـش می تواند به حفظ غلظـت پایین نمـک در بافت های 
بـرگ کمـک کنـد. امـا بـه  نظـر می رسـد انتقـال مجـدد نمـک از بافت هـای برگـی نسـبت بـه ورود 
ایـن عناصـر از طریـق جریـان تعرقی نسـبتاً اندک باشـد )کافی، 1387 بـه نقل از مانـس، 2005(. 
اندازه گیری غلظت یون ها در جریان شـیره آوند آبکش نشـان داده اسـت که گیاهان بسـیار متحمل 
بـه شـوری یون هـای سـدیم و کلـر را از طریـق جریـان فلوئمی بـه مقدار زیـادی دفـع می نمایند در 
حالی کـه گیاهـان بـا سـطح پایین تر تحمل ایـن توانایـی را ندارند )کافـی، 1387 به نقـل از مانس و 

 .)1988 همکاران، 

اطلاعـات بـه دسـت آمـده توسـط خـان3  و همـکاران )2000( نشـان داد، گیاه سـیاه  شـور4  در 
نتیجـه افزایـش شـوری تـا 1000 میلی مولار سـدیم کلرایـد بیـش از 55 درصد وزن خشـک خود را 
بـه خاکسـتر اختصـاص داده اسـت. بـر پایه همیـن گزارش در شـرایط بدون شـوری مقدار خاکسـتر 
حدود 25% وزن خشـک گیاه اسـت. کافی )1387(، به نقل از عسـکری )1386( نیز نتایج مشـابهی 
بـرای گیاه هالوفیـت سـوئدا گـزارش نمـود کـه رونـد این تجمـع در شـکل 4-2، نشـان داده اسـت. 
به نظـر می رسـد تجمـع چنین مقـداری از مواد معدنـی در بافت هـای گیاهی در شـرایط بدون نمک 
نوعـی سـازگاری بـه مقادیـر بالای یون باشـد که در شـرایط بدون شـوری نیز توسـط دیگـر عناصر 

معدنـی جایگزین می شـود.

انتظـار مـی رود در گیاهـان زراعـی مقدار کل خاکسـتر بـه حدود 7 درصد وزن خشـک گیاه برسـد و 
ایـن تفاوت قابل ملاحظه ای را بین هالوفیت و گلیکوفیت نشـان خواهـد داد )رضوی زاده و محققیان، 
1394(. کافـی )1387(، بـه نقل از عسـکری )1386( گزارش کرد شـوری تا سـطح 300 میلی مولار 
سـدیم کلرایـد منجر به افزایش نرخ رشـد گیاه سـوئدا شـد. براین اسـاس سـطح شـوری بهینـه برای 

1. Husain
2. Rawson
3. Khan
4. Suaeda fruticosa
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رشـد طبیعـی گیـاه بـه نظـر می رسـد بیـن 150 و 300 میلی مولار سـدیم کلراید باشـد )شـکل 2-4(. 
گزارشـات متعـددی بـر افزایـش آهنـگ تجمـع مـاده خشـک هالوفیت ها در پاسـخ بـه شـوری تأکید 
کرده انـد. به نظـر می رسـد گیاهان هالوفیت راه طولانی را برای محافظت از دسـتگاه فتوسـنتزی خود 

در برابـر شـوری طـی کرده اند )خـان و همـکاران، 2000 و اینان و همـکاران، 2004).

ــت  ــوری در گیاه هالوفی ــف ش ــطوح مختل ــی در س ــای برگ ــه در بافت ه ــع یافت ــتر تجم ــوای خاکس ــرات محت ــکل 4-2 تغیی ش

ــکری )1386) ــل از عس ــه نق ــی )1387( ب ــاس از کاف )Suaeda aegyptiaca( اقتب

4-2 استراتژی های متفاوت گیاهان برای اجتناب از خسارت نمک  

گیاهـان بـه  وسـیله خـروج یون ها از برگ یا به وسـیله ی جایگزینـی یون ها در واکوئل از خسـارت 
شـوری اجتنـاب می کننـد. در میـان گیاهانـی کـه بـه شـوری حسـاس هسـتند، مقاومـت به سـطح 
متوسـط شـوری خاک بسـتگی به توانایی ریشـه ها برای جلوگیری از رسـیدن یون های خسـارت زا 
بـه برگ هـا دارد. یون هـای سـدیم می تواننـد به طـور غیرفعـال بـا حرکت در جهت شـیب پتانسـیل 
Na+ الکتروشـیمیایی منفـی وارد ریشـه ها شـوند، لـذا سـلول های ریشـه بایـد بـرای انتقـال فعـال
بـه خـارج از محیـط ریشـه یعنـی محلـول خـاک از انرژی اسـتفاده کننـد. بـر عکـس، -Cl به علت 
نفوذپذیری کم غشـاهای پلاسـمایی ریشـه نسـبت بـه این یون، داخل نمی شـود. حرکـت +Na به 
داخـل برگ هـا بـا جـذب +Na  از جریـان تعرق )شـیره آونـد چوبی( در طـول حرکت آن از ریشـه ها 
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بـه انـدام هوایـی به حداقل می رسـد )بخشـنده، 1387 و لائوچیلـی و گراتـان1 ، 2014).

برخـی از گیاهـان مقـاوم بـه شـوری، ماننـد درخـت سـدر- نمـک )گونه هـای گـز2 ( و بوته هـای 
شـورزی )گونه هـای آتریپیکـس3 (، مانـع نفـوذ یون هـا بـه ریشـه نمی شـوند، ولـی در عـوض، در 
سـطح برگ هـای آن هـا غده هـای نمـک وجـود دارد و نمـک پـس از انتقـال به ایـن غده هـا متبلور 
می شـود و دیگـر خسـارت زا نیسـتند. وقتـی نمک هـا از برگ هـا خـارج می شـوند گیاهـان از مـواد 
آلـی بـرای کاهـش پتانسـیل محلـول سیتوپلاسـم و واکوئل اسـتفاده می کننـد و پتانسـیل آب برگ 
نیـز کاهـش می یابـد. ایـن ترکیبـات آلـی کـه در غلظت هـای زیـاد در متابولیسـم سـلولی دخالـت 
نمی کننـد، شـامل گلایسـین4 ، بتائیـن5 ، پرولیـن، سـوربیتول6  و سـاکارز7  می باشـند. هـر یـک 
از خانواده هـای گیاهـی یـک یـا دو تـا از ایـن ترکیبـات را نسـبت بـه دیگـر مـواد ترجیـح می دهند. 
مقـدار کربن اسـتفاده شـده برای سـاخت ایـن محلول های آلـی می توانند زیاد باشـد )حـدود 10 درصد 
وزن گیـاه(. در پوشـش های طبیعـی ایـن تغییـر کاربـری کربـن تأثیـری بر بقـا گیاهـان نـدارد، ولی در 
محصـولات زراعـی، عملکـرد را کاهـش می دهـد )کافـی و همـکاران، 1393 و تکدال و سـینیتر8 

.(2018  ،

بسـیاری از هالوفیت هـا، بیشـتر از آنکـه یون هـا را خـارج کننـد، آن هـا را جـذب می کننـد و در 
برگ هـا تجمـع می دهنـد امـا ایـن یون هـا در واکوئـل سـلول های بـرگ جایگزیـن شـده و در آنجـا 
می توانند بدون آنکه به کلروپلاسـت حسـاس به شـوری و آنزیم های سـیتوزولی آسـیب برسـانند، 
در ایجـاد پتانسـیل اسـمزی سـلول شـرکت کننـد. در ایـن برگ هـا، تعـادل آب بین سیتوپلاسـم در 
واکوئل هـا بـه وسـیله تجمـع مواد آلـی مانند پرولیـن یا سـاکارز، در سیتوپلاسـم حفظ می شـود. به 
علـت اینکـه حجم سیتوپلاسـم یک سـلول بالغ در مقایسـه بـا حجـم واکوئل کوچک اسـت، مقدار 
کربـن مـورد نیـاز برای سـاخت مـواد آلی کمتـر از کربـن مصرفی گیاهان اسـت که نمک را از سـلول 

1. Lauchli & Grattan
2. Tamarisk
3. Atriplex
4. Glycine
5. Betaine
6. Sorbitol
7. Sucrose
8. Tekdal & Cetiner
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خـود خـارج می کننـد )بسـرا و بسـرا1 ، 1997 و نیکالجـی2  و همـکاران، 2018).

برگ هـا نسـبت بـه ریشـه ها به تجمع +Na حساسـیت بیشـتری از خود نشـان می دهند. )تسـتر 
و داون پـورت، Na+ .(2003 از طریـق جریـان تعـرق آونـد چوبـی بـه سـاقه ها انتقـال داده شـد که 
می توانـد بـه ریشـه از طریـق آونـد آبکـش برگردد. رشـد سـلول به  وسـیله فراینـد مرتبط بـا جذب 
آب سـلول و گسـتردگی دیواره سـلول کنترل شـده اسـت )کرامر و باومن3 ، 1991(. بررسی در یک 
فضـای چنـد بعـدی از رشـد سـلول، بـه عنـوان مثـال تغییـر در ارتفـاع می توانـد روی آن تأثیرگذار 
باشـد )نونامـی و بویـر4 ، 1990(. به طور کمّی، رشـد سـلول می تواند به وسـیله معادلـه زیر توضیح 

شود: داده 

رابطه 2-1

                                         

ν= حجم سلولی5 

t = زمان

E= خاصیت الاستیسیته دیواره سلولی6 

Ψ= فشار تورگر7 

 بررسـی کامـل و جامـع رشـد سـلول، باید شـامل اجـزای مکانیکـی و هیدرولیکی باشـد )بویر، 
.(1987

1. Basra & Basra
2. Nikalje
3. Cramer & Bowman
4. Nonami & Boyer
5. Cell volume
6. Cell wall elasticity
7. Turgor pressure
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رابطه 2-2

 

 بـه نیروهـای محـرک بـرای رشـد سـلول اختصـاص داده شـد )کرامـر و 
باومـن، 1991(. آسـتانه عملکـرد کمتریـن فشـار تورگـر )آسـتانه تورگـر( کـه سـلول ها گسـترده 
می شـوند، می باشـد. بنابرایـن گسـتردگی دیـواره سـلول، هدایـت هیدرولیتیکـی، آسـتانه عملکرد 
و تورگـر از اجـزای مهـم این فرایند پیچیده می باشـند )رشـد سـلولی و کنترل سـرعت طویل شـدن 
بـرگ(، ایـن پارامترهـای رشـد می توانـد بـه آسـانی به وسـیله تنش شـوری مؤثر واقع شـده باشـد.

هـو و اسـچ میدهالتر1  )2004( از بررسـی های خـود نتیجه گرفتند، که کاهش طویل شـدن برگ 
به وسـیله تنش شـوری ممکن اسـت به کاهش در گسـتردگی دیواره سـلول یا با افزایش در آسـتانه 
به  وسـیله تنش شـوری 

 
عملکـرد ارتباط داشـته باشـد. تیـل2  و همکاران )1988( دریافتند که 

در سـلول های اپیـدرم برگ کاهـش یافته بود. 

نقـش تورگـر در پاسـخ طویل شـدن برگ بـه اثرات تنش شـوری واضح نیسـت. احمـد انصاری 
و احمـد )2018( در نظـر گرفتنـد کـه سـرعت طویل شـدن برگ به دلیـل تنش شـوری کاهش پیدا 
کـرده و پیشـنهاد شـده اسـت کـه یـک سـیگنال3  هیدرولیتیکـی ممکن اسـت اتفـاق افتاده باشـد. 
کرامـر و همـکاران )2001( با تمرکز بیشـتر به خصـوص بر روی خصوصیات دیواره سـلول، به این 
نتیجـه رسـیدند کـه افزایش در آسـتانه عملکرد باعث شـد تا شـوری بتوانـد اثراتـی را روی خاصیت 
فیزیکـی دیـواره سـلولی بـرگ داشـته باشـد. بـا ایـن وجـود در شـرایط ایـن ویتـرو4  هیـچ تغییری 
در خصوصیـات فیزیکـی دیـواره سـلول شـناخته نشـد. بنابرایـن بازداری از طویل شـدن سـلول به 
وسـیله شـوری ممکـن نیسـت بـه مقاوم سـازی سـاختار فیزیکـی دیواره های سـلولی مرتبط شـده 

باشد.

از طرف دیگر طویل شـدن سـلول، به وسـیله افزایش اسـیدی شـدن دیواره سـلولی و تحریک 

1. Hu & Schmidhalter
2. Thiel
3. Signal
4. Invitro



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی106

شـدن فضای )آپوپلاسـت( در نظر گرفته شـد )هو و اسـچ میدهالتر، 2004(، از این رو تنش شوری 
باعث بازداری از طویل شـدن رشـد و با کاهش  در سـرعت اسـیدی شـدن آپوپلاسـت ارتباط داشته 
و اثبـات شـده اسـت که بـرای تنش آبـی نیز اتفـاق افتاده اسـت )وان والکن برگـو و بویـر1 ، 1985 و 

غدیـر2  و همکاران، 2017).

5-2 تغییرات اندازه سلولی  

تنـش شـوری باعث پاسـخ های متعـدد و متفاوتی در تمام سـطوح سـاختاری گیاه می شـود. این 
پاسـخ های متنـوع در سـطح اندامک هـای درون سـلولی و روابـط متقابـل اندامک هـا و همچنیـن 
در مسـیرهای متابولیکـی در میـزان فعالیـت پروتئین هـا و آنزیم هـا و در نهایـت در کل گیـاه ظاهـر 
می گردد. بنابراین پاسـخ گیاه نسـبت به تنش های شـوری و خشـکی از سـطح سـلولی- مولکولی تا 
سـطح ماکروسـکوپی قابـل تصور اسـت. البته باید در نظر داشـت کـه گاهی اثر تنش در یک سـطح 
موجـب تلاقـی و تداخـل بـا سـایر سـطوح فیزیولوژیکـی و یـا رفتـاری گیـاه شـده و در بخش هـای 
دیگـری اثـر آن ظاهـر می گـردد. به عنـوان مثال در برگ هـای در حال رشـد، تمایز سـیتولوژیکی3  

و فیزیولوژیکـی به طـور مـوازی صورت گیـرد )کافی و همـکاران، 1393).

در مطالعاتـی بـر روی گیـاه کرچک4  در شـرایط گلخانه ای، مشـخص گردید که تقسـیم و طویل 
شـدن سـلول های بـرگ در اثـر تنش خشـکی کاهش یافتـه و با افزایـش تنش متوقف می شـود. از 
طـرف دیگـر یک سـیگنال مشـترک از جمله هورمون ها روی تقسـیم و طویل شـدن سـلولی مؤثر 
اسـت )مانـس و کرامـر، 1996(. نکتـه ای کـه در مطالعـات باید مورد توجـه قرار گیرد این اسـت که 
سـلول های کالـوس سـلول های کمتـر تمایـز یافته ای هسـتند و وضعیـت آن ها با سـلول های کاملًا 
تمایـز یافتـه مثـل سـلول های برگ و سـاقه ممکن اسـت متفـاوت باشـد. در هر حـال واکنش های 
سـلولی در برابـر تنـش شـوری وابسـته به ژنوتیپ اسـت. اولین پاسـخ گیاه نسـبت به تنش شـوری 
کاهش رشـد اسـت. این کاهش رشـد همراه با کاهش گسـترش سـلولی و کاهش گسـترش واکوئلی 

1. Vanvolkenburgh & Boyer
2. Qadir
3. Cytologic
4. Ricinus communis
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صـورت می گیـرد و ثانیـاً بـه عنـوان یـک عملکـرد دفاعی پـس از تقسـیم سـلول ها فعالیت خـود را 
بسـته بـه غلظـت نمک کاهـش می دهند که خـود موجب کاهـش اندازه سـلول می گـردد. علاوه بر 
ایـن احتمـال دارد کـه نمـک موجـب راه اندازی سـیگنال های خاص غشـایی جهت حفـظ موازنه ی 
یـون سـدیم، پتاسـیم و کلر در داخل و خارج شـود. که در نهایـت ابعاد دیواره سـلول کاهش می یابد 

)امامی بیسـتگانی و همکاران، 2019).

6-2 تأثیر تنش شوری بر صفات رشدی  

تنـش شـوری موجـب تغییراتـی در رشـد، مورفولـوژی و فیزیولـوژی ریشـه ها می شـود کـه این 
تغییـرات باعـث تغییـر در جـذب یـون و تولیـد سـیگنال هایی می شـوند کـه بـه اندام هـای هوایـی 
منتقـل می شـوند. تنـش شـوری بیوماس ریشـه گیاهـان را کاهش می دهـد. کاهش رشـد می تواند 
ناشـی از محدودیـت رشـد سـلول، کاهش پتانسـیل آب محیط ریشـه، مداخله یون هـای حاصل از 
شـوری در تغذیـه گیـاه و یا سـمیت حاصل از تجمع یون ها که منجر به مرگ سـلول می شـود باشـد 

)پریـدا و داس1 ، 2005(. 

در پژوهشـی کـه توسـط کرامتـی و همـکاران )1396( روی ریحان انجام شـد، مشـخص گردید 
کـه تنـش شـوری باعـث کاهـش وزن خشـک ریشـه گردیـد. همچنیـن اظهـار نمودنـد که شـوری 
موجـب کاهـش طـول ریشـه ریحان شـد و این کاهش با افزایش سـطح شـوری تا 9 دسـی زیمنس 

بـه بیشـترین حـد خـود )31/84 درصد کاهش نسـبت به شـاهد( رسـید. 

بـا افزایـش تنـش شـوری، وزن تـر سـاقه و ریشـه کاهـش یافـت. همان طـور کـه سـلامی و 
همـکاران )1385( گـزارش کردنـد کـه در گیاهـان زیره سـبز و سـنبل الطیب2 ، درصـد جوانه زنـی3 ، 
طول ریشـه4 ، طول سـاقه5 ، وزن تر و خشـك ریشـه، وزن تر و خشـك سـاقه، بیوماس و نسـبت 
انـدام هوایـی بـه ریشـه در اثـر تنش شـوری کاهـش یافت. ازجملـه دلایلی کـه می توان بـرای این 

1. Parida & Das
2. Valeriana officinalis
3. Germination percentage
4. Root length
5. Stem length



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی108

کاهـش وزنـی درگیاهـان مـورد مطالعـه بیـان نمـود، از بیـن رفتـن تعـادل یونـی و تعـادل اسـمزی 
تحـت تاثیـر تنش شـوری می باشـد و ایـن نتایج مطابـق با پژوهـش ازُتـرك1  و همـکاران )2004( 
اسـت که اثر شـوری را بر روی بادرنجبویه بررسـی نموده و دریافتند که شـوری سـبب کاهش طول 
ریشـه، وزن تـر و خشـك ریشـه و سـاقه و درصـد اسـانس در ایـن گیاه می شـود. کاهـش وزن تـر اندام 
هوایـی تحـت تنـش شـوری می توانـد به دلیـل تجمـع یون های مضـر مانند سـولفات2 ، سـدیم3 ، 
منیزیـم4  و کلـر5 می باشـد کـه یا خود آن هـا مضرند و یـا باعث اختلال در متابولیسـم مـواد غذایی 
یکدیگـر می شـوند. مثـلًا رقابت آن هـا با عناصر غذایی مهم سـبب اختـلال در جذب مـواد غذایی 
می شـوند. بـه عـلاوه با افزایش سـطح شـوری تعـداد برگ کاهـش می یابد کـه ایـن به دلیل کاهش 
تقسـیم سـلولی و تمایـز و در نتیجـه کاهـش تعـداد بـرگ می باشـد )امامی بیسـتگانی و همـکاران، 
2019(. ایـن نتایـج هماهنـگ بـا نتایج خراسـانی نژاد و همـکاران )1395( در گیاه اسـطوخودوس6  
می باشـد، ایشـان همچنین بیان نمودند سـمیت یونی حاصل از تجمع عناصر مضر سـبب اختلال 
در کلیـه فعالیت هـای زیسـتی گیـاه و در نهایـت سـبب از بیـن رفتـن گیـاه یا کاهـش شـدید در اندام 
هوایـی می شـود .همچنیـن تنـش شـوری بـه خصـوص در غلظت هـای بـالای NaCl  موجـب از 
بیـن رفتـن تعادل اسـمزی و در نتیجه آب کشـیدگی از بافت هـا و از بین رفتن آماس سـلولی گردیده 
و در نهایـت منجـر بـه پژمردگـی می شـود. مصرف بیـش از حد انـرژی جهـت تولید برخـی از مواد 
آلـی کـه نقـش پایدارسـازی تعـادل اسـمزی را بـا جـذب یون هـا انجـام می دهنـد از دیگـر عوامل 
کاهـش وزن تـر انـدام هوایـی بـه شـمار مـی آیـد. همچنیـن مشـخص شـد کـه بـا افزایش سـطح 

شـوری، طول سـاقه در گیاه اسـطوخودوس کاهش چشـمگیری داشـت.

7-2 تأثیر تنش شوری بر اسیدهای نوکلئیک  

شـوری در بـرگ گیاهـان دارویـی، متابولیسـم اسـیدهای نوکلئیـک را تحت تأثیر قـرار می دهد و 

1. Ozturk
2. SO42-

3. Na+

4. Mg+2

5. Cl-

6. Lavandula angustifolia Miller
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سـبب کاهـش رشـد گیاه می شـود. در گیاهان دارویـی میـزان DNA و RNA در غلظت زیاد نمک 
کاهـش یافت )آقایی و کوماتسـو1 ، 2013).

علـت ایـن کاهـش جلوگیـری از سـنتز اسـیدهای نوکلئیـک و افزایش تجزیـه آن ها ذکـر گردید. 
شـوری فراینـد همانندسـازی2  و رونویسـی را تحـت  تأثیـر قـرار می دهـد. تنـش شـوری ناشـی از 
NaCl سـنتز خالـص DNA را 60 درصـد و RNA را 90 درصـد کاهـش می دهـد. بـا افزایـش 

شـوری، سـرعت تقسـیم سـلولی و طویل شـدن سـلول و سـنتز RNA و پروتئین کاهش می یابد. 
علـت کاهـش در اسـیدهای نوکلئیک احتمـالًا فعالیت هیدرولیزی، کاهش سـنتز یـا افزایش تجزیه 
بـود. همچنیـن افزایـش فعالیـت آنزیم هـای RNAase و DNAase بـر اثـر شـوری نشـان داده 

اسـت )واگنـر3  و همـکاران، 2004(. 

رادیـکال هیدروکسـیل تشـکیل شـده ناشـی از تنـش شـوری، به هنـگام واکنش با همـه اجزای 
مولکـول DNA، آسـیب بـه پوریـن4 ، پیریمیدیـن5  و همچنیـن دی اکسـی ریبوزها6  می رسـاند 
)هالـی  ول و گاتریـدج7 ، 1986(. همچنیـن غلظـت زیـاد +Na قـادر اسـت، 50 آنزیـم را غیرفعـال 
کنـد و همچنیـن در ایجـاد باندهـای اتصال tRNA بـه ریبوزوم که در سـنتز پروتئیـن دخالت دارند 
ایجـاد اختـلال نمایـد )بلام والد8  و همـکاران، 2000، ووس و همکاران، 2016(. به  نظر می رسـد 
اختـلال در سـنتز پروتئیـن یـک علـت مهـم از آسـیب بـه وسـیله +Na باشـد )تسـتر و داون پورت، 
2003(. تنش شـوری نه تنها رونویسـی RNA  از روی DNA را کاهش داده، بلکه باعث کاهش 
تجمـع mRNA هـا از H+-ATPase غشـای پلاسـمایی شـده اسـت )نیـو9  و همـکاران، 1993؛ 
پیریـز- پـرات10  و همـکاران، 1998؛ جانیـکا – راسـاکا و کلابـوس11 ، 2007، وانـگ و همـکاران، 

.(2016

1. Komatsu
2. DNA replication
3. Wagner
4. Purine
5. Pyrimidine
6. Deoxyribose
7. Hali Well & Gutteridge
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10. Perez- prat
11. Janicka- Russak & Klobus
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8-2 تأثیر تنش شوری بر غشای پلاسمایی   

شـوری از طریـق ایجـاد تغییـر در سـاختار و ترکیـب لیپیدهـا و پروتئین هـا، یکپارچگـی غشـای 
سـلول را تحـت  تأثیـر قـرار می دهد. به عنـوان مثال در گلیکوفیـت، نفوذپذیری یـون تغییر می یابد 
و سـدیم جانشـین کلسـیم غشـای پلاسـمایی می شـود کـه شـاید پاسـخ اولیـه بـه تنـش شـوری 
محسـوب شـود. یون ها با گروه های قطبی از قسـمت سـر اسـیدهای چرب غشـا برهم کنش دارند 
و سـدیم جانشـین کلسـیم می شـود. در تنش شـوری ترکیب لیپیدی غشـا تغییر می کند. مقدار کل 
لیپیـد در گیاهـان تیمـار شـده بـا نمک کاهـش می یابد و ایـن کاهش به طـور عمده بـه علت کاهش 
منوگالاکتوزیـل1  دی گلیسـریدها2  مربـوط می شـود. مقـدار اسـترول ها3  و اسـترهای اسـترول4  در 
غشـای سـلول های ریشـه برخـی از گیاهان، بـا افزایش مقاومت آن ها به شـوری افزایـش می یابد. 
تفاوت هـای چشـمگیر بین نسـبت اسـیدلینولئیک5  بـه اسـیدلینولنیک6  عامل دیگری اسـت که به 
تفـاوت نفوذپذیـری غشـا نسـبت بـه سـدیم و مقاومـت بـه شـوری نسـبت داده می شـود )نـوت7  و 

.(2006 همکاران، 

بررسـی انجام شـده نشـان داده شـده اسـت که غشـای پلاسـمایی ممکن اسـت اولین مکان از 
آسـیب شـوری باشـد. آسـیب های اسـموتیک )به عنوان مثال اسـموتیک های مشـتق شـده حذف 
آب از سـلول ها( می توانـد باعـث سـاخت غلظت هـای بالایـی از +Na در آپوپلاسـت برگ هـا شـود 
و +Na موجـود در آونـد چوبـی بـه طـرف برگ جریان پیـدا می کند )فـلاورس و همـکاران، 1991، 
لائوچیلی و گراتان ، 2014(. سـید علیخانی )1395( در بررسـی تنش شـوری روی گیاه آرتیشـو یا 
کنگرفرنگـی8  گـزارش نمـود که بالاترین میزان مالون  دی  آلدهید از تیمار تنش شـوری ایجاد شـده 
بـا کلریـد سـدیم 95 میلی مولار بود. شـواهد نشـان می دهد کـه مالون  دی  آلدهیـد محصول تجزیه 
اسـیدهای چرب غیراشـباع9  اسـت که به عنوان نشـانگر زیسـتی برای اندازه گیری پراکسیداسـیون 

1. Monogalactosyl
2. Diglycerides (DAGs(
3. Sterol
4. Sterol esters
5. Linoleic acid
6. Linolenic acid
7. Nott
8. Cynara scolymus
9. Unsaturated fatty acids
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لیپیدها اسـتفاده می شـود )میتلر1 ، 2002(. 

در پژوهـش انجـام شـده توسـط رضایتمنـد و همـکاران )1392( گـزارش نمودنـد کـه میـزان 
مالون دی آلدهیـد درگیـاه درمنـه2  افزایـش معنـی داری در گیاهانـی کـه بـا کلرید سـدیم تیمار شـده 
بودند داشـته که این امر نشـان دهنده اثر تنش شـوری بر تخریب غشـا اسـت. امامی بیسـتگانی و 
همـکاران )2019( در بررسـی اثـر تنش شـوری بـر روی نشـت الکترولیت3  بر روی آویشـن دنایی 
و باغی در شـرایط گلخانه گزارش نمودند، آویشـن دنایی دارای نشـت الکترولیتی بیشـتری نسـبت 

بـه آویشـن باغی در شـرایط تنش شـوری شـدید بود.

بـا توجـه بـه اینکـه پیـری برگ ناشـی از تنش شـوری، سـبب تغییـر نفوذپذیـری غشـای بابونه 
آلمانـی گردیـد، نشـت یونـی غشـا بـه عنـوان عامـل پیش بینـی کننـده صدمـه وارده برغشـا مـورد 
مطالعـه قـرار گرفت )سـلیمی و همـکاران، 1390(. قربانلی و همـکاران )1391( نیـز افزودند که با 
افزایـش غلظـت کلریدسـدیم، میـزان مالـون  دی  آلدهیـد در تمام تیمارها نسـبت به شـاهد در زیره 
 سـبز افزایـش یافـت. افزایـش نمک باعـث ایجاد تنش اکسـیداتیو و پدیـد آمدن اختـلال در اعمال 
فیزیولوژیکـی سـلول می شـود. ایـن تنـش ثانویه بـه علت ایجـاد رادیکال های آزاد اکسـیژن اسـت 
کـه در درون سـلول تولیـد می شـود. رادیکال هـای آزاد موجود در سـلول باعث صدمه بـه لیپیدها و 
اسـیدهای چرب غشـا شـده و رادیکال ها لیپید و پراکسـیو هیدروپراکسـی تولید می کنند، رادیکال های 

جدیـد تولیـد شـده می توانند بـه واکنش های اکسیداسـیون لیپیدها سـرعت بخشـند.

این نوع اکسـیژن سـمی بسـیار فعال بوده، در غیاب هر مکانیسم محافظتی، متابولیسم معمولی 
سـلول را از طریـق آسـیب اکسـیداتیو تخریـب می کنـد. یکـی از مـوارد آسـیب آن پراکسیداسـیون 
لیپیدهـای غشـا اسـت که نتیجـه آن، تخریـب پروتئین هـا، غیرفعال شـدن آنزیم هـا، از بین رفتن 
رنگدانه هـا و تخریـب رشـته DNA اسـت. رادیکال های سوپراکسـید تولید شـده در تنش خشـکی 
و شـوری موجب پراکسیداسـیون لیپیدهای غشـا می شـوند. گزارش شـده اسـت که پراکسیداسیون 
لیپیدهـا در بـرگ گوجه فرنگـی4  و افزایـش مقـدار مالـون دی آلدهیـد و سـایر آلدهیدهـا بسـتگی 

1. Mittler
2. Artemisia sieberi
3. Electro leakage
4. Solanum lycopersicum
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بــه سـن گیـاه دارد. افزایـش مالـون دی آلدهیـد، هیـدروژن پراکسـید در تنـش شـوری در گیاهان 
مختلفی گزارش شـده اسـت )دیونیوسـیو- سِـس و توبیتا1 ، 1998 و سـایرام2  و همکاران، 2002(. 

در پژوهـش دلاوری پاریـزی )1391( کـه روی ریحـان انجـام شـد، شـوری عامل ایجـاد کننده 
تنـش اکسـیداتیو بـوده، احتمـالًا به تشـکیل رادیکال هـای آزاد مانند هیدروکسـیل در سـلول منجر 
شـده، بـه دنبال آن غشـای سـلولی آسـیب دیده اسـت. شـاخص آسـیب غشـایی که مقـدار مالون 
دی آلدهیـد اسـت تحـت تنش شـوری افزایـش یافت. احتمـالًا هماننـد مطالعات یاد شـده در بالا، 
افزایـش کمتـر مالـون دی آلدهیـد ریشـه در ایـن پژوهش، آسـیب غشـایی کمتـر در ریشـه را ثابت 
می کنـد. تیمـار شـوری بـه تنهایی مقدار پراکسیداسـیون لیپیدهای غشـا را افزایش داد و در شـوری 

بالاتـر مقـدار مالـون دی آلدهید تولید شـده بیشـتر بود .

9-2 تأثیر تنش شوری بر میزان فتوسنتز و کلروفیل  

یکـی از اثرهـای مسـتقیم تنش هـای محیطـی اعـم از خشـکی و شـوری بـر میـزان فتوسـنتز و 
تنفـس گیاهـان اسـت کـه موجـب کاهش رشـد و عملکـرد گیـاه می شـود. در تنش هـای محیطی، 
توانایـی فتوسـنتز گیـاه می توانـد معیار مناسـبی بـرای انتخاب ژنوتیپ های متحمل باشـد )اشـرف3  
و همـکاران، 2007 و مرشـدلو و همـکاران، 2017(. کاهـش میـزان فتوسـنتز بـه غلظـت و نـوع 
شـوری، نحـوه اعمـال تنـش و حساسـیت گونه هـای مـورد مطالعـه بسـتگی دارد )رابینسـون و 
همـکاران، 1997 و یاپـس4  و همـکاران، 2018(. به نظـر می رسـد در گیاهـان متحمـل که رشـد و 
عملکـرد آن هـا کمتـر تحـت  تأثیر شـوری قرار می گیـرد، اصولًا فتوسـنتز بـه تنش حسـا س تر بوده 
و می توانـد در گیاهـان متحمـل بـه عنـوان یـک صفـت مناسـب بـه کار رود )اشـرف و همـکاران، 
2007(. اثـر بازدارنـده شـوری بـر فتوسـنتز نیـز می تواند به علـت عوامـل روزنه ای و غیـر روزنه ای 

اسـت )امامـی بیسـتگانی و همـکاران، 2019 و یـو و عثمـان5 ، 2016).

1. Dioniosio-Sese and Tobita
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3. Ashraf
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5. Yu & Assmann
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تحقیقـات مختلـف حاکـی از آن اسـت که بـه  طور عمومـی با افزایـش غلظت نمـک، در محیط 
کشـت میـزان کلروفیل کاهش می یابـد. به عنوان مثال مانـس )2005( و مانـس )2002( دریافتند 
کـه گونه هـای گیاهی در پاسـخ به تنش شـوری مقـدار کلروفیل خـود را کاهـش دادند. به نظر می رسـد 
ایـن کاهـش بـه علت کاهـش در میزان منیزیـم برگ می باشـد، که تحت تنش شـوری ایجاد شـده 
اسـت. گزارشـات دیگر حاکی از این اسـت که تیمار گیاه آویشـن دنایی در مقایسـه با آویشـن باغی 
بـا نمـک NaCl مقادیـر کلروفیـل a و b را نسـبت بـه گیاهـان کنتـرل شـده بـه میـزان 17 درصـد 
کاهـش داد. در بررسـی اثـر شـوری بر میزان کلروفیل ریحان نشـان داده شـد که بـا افزایش غلظت 
نمـک، میـزان کلروفیـل کل بـرگ کاهـش یافـت. ایـن موضـوع سـبب کاهـش کارایـی برگ هـا در 
انجـام فتوسـنتز می شـود و کاهـش ماده خشـک و رشـد را به دنبـال دارد. برخـی از محققین عقیده 
دارنـد کـه کاهـش غلظـت کلروفیـل در اثـر افزایش شـوری می توانـد در اثـر افزایش فعالیـت آنزیم 
کلروفیـلاز باشـد )ابـدل- ماولـی1  و همـکاران، 2004(. دلیـل دیگـر کاهش کلروفیـل کل برگ ها، 
تغییـر متابولیسـم نیتـروژن و اسـتفاده بیش تـر از گلوتامات )ماده اولیه سـنتز پرولیـن و کلروفیل( در 

مسـیر تولیـد پرولین اسـت )کرامتی و همـکاران، 1396).

در تحقیـق مانـس )2002( بـا افزایـش غلظـت نمـک، میـزان کلروفیـل کاهش یافـت. کاهش 
سـنتز کلروفیل می تواند به علت کاهش تجمع 5-آمینولوولیئیک  اسـید باشـد. این اسـید پیش سـاز 
همـه تتراپیرول هـا و پیش سـاز پروتوکلروفیلیـد اسـت کـه در معـرض نـور بـه کلروفیـل تبدیـل 
می شـود. از طـرف دیگـر ALA از گلوتامـات سـاخته شـده که گزارش شـده اسـت کـه گلوتامات در 

تنـش شـوری در برگ هـای گیـاه همیشـه  بهـار کاهـش می یابـد )خالیـد2  و همـکاران، 2010).

کاهـش مقـدار کلروفیـل می توانـد بـه علـت افزایـش تجزیـه کلروفیل بـا کاهش سـنتز کلروفیل 
باشـد. در تجزیـه کلروفیـل، اولین مرحله، جداسـازی فیتول به وسـیله کلروفیناز اسـت. حدس زده 
می شـود کـه کلروفیـلاز اولین آنزیمی اسـت کـه در مسـیر تجزیه کلروفیـل عمل می نمایـد. داده ها 
در مـورد ایـن آنزیـم نشـان می دهـد کـه فعالیـت کلروفیـلاز بـا پیـری یـا در اثـر کاهـش اکسـیژن، 

کاهـش می یابـد )پینهـرو3  و همـکاران، 2008).

1. Abdel- Mawly
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3. Pinheiro
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همچنیـن گـزارش شـد کـه تنـش شـوری موجـب کاهـش در تعـداد کلروپلاسـت ها می شـود و 
بررسـی سـاختار سـلول های تحـت تنـش شـوری نشـان داده اسـت کـه تنـش روی تیلاکوئیدهـا و 
غشـای پلاسـتیدها اثـر می گـذارد و موجـب تجزیه آن هـا می گـردد. همچنین ممکن اسـت تجزیه 
کلروپلاسـت ها موجـب افزایش فعالیـت آنزیم کلروفیـلاز و در نتیجه کاهش میـزان کلروفیل گردد. 
همچنیـن NaCl بـر ALA دهیدروژنـاز اثر گذاشـته و موجب می شـود تا سـنتز کلروفیل به وسـیله 

تنـش شـدید NaCl کاهش یابـد )سـناتوس1 ، 2004).

از آنجـا کـه اعتقـاد بـر ایـن اسـت کـه فتوسیسـتم II نقـش کلیدی را در پاسـخ فتوسـنتز نسـبت 
بـه تنش هـای محیطـی دارا اسـت، آثـار تنش شـوری بـر فتوسیسـتم  II نیز بررسـی گردیده اسـت 
)بیکـر2 ، 1991(. برخـی از گزارشـات حاکـی از این اسـت که فعالیت فتوسیسـتم II به وسـیله تنش 
شـوری بـاز داشـته می شـود. در حالی کـه سـایر مطالعات نشـان داده کـه تنش نمک بر فتوسیسـتم 

II اثـر نـدارد )بلام والـد و همـکاران، 2000).

مطالعات نشـان داده اسـت که تنش شـوری به تنهایی اثر کمی بر فیتوشـیمی فتوسیسـتم II در 
ارتبـاط بـا نـور کـم دارد، ولی آسـیب نـوری بـه فتوسیسـتم II در برگ هـای تحت تنش شـوری که 
در معـرض نـور زیـاد قـرار دارنـد القـا می شـود. به  نظر می رسـد کـه آثار تنش شـوری روی سـاختار 
پیگمان های فتوسـنتزی در گیاهان وابسـته به شـدت نور اسـت. نشـان داده شـده اسـت که ساختار 
پیگمان هـای فتوسـنتزی در گیـاه نعنـاع فلفلـی در پاسـخ به تنش شـوری، وقتی گیاهـان در نور کم 
رشـد می کننـد، تغییـر معنـی داری پیـدا نمی کنند )دینـا وکریکـر3،  2017(. همچنین تنش شـوری 
در نـور زیـاد موجب افزایش معنـی داری در زاگزانتین4  می شـود. احتمالًا افزایـش در این دو ترکیب 
یـک مکانسـیم اتـلاف انـرژی اسـت کـه می توانـد دسـتگاه فتوسـنتزی را بـر علیـه نـور زیـاد حفظ 

نمایـد )هورتون5  و همـکاران، 1991).

افزایـش غلظـت نمک در محیط کشـت، باعث کاهـش معنـی دار کلروفیل هـای a، b در گیاهچه های 
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5. Horton
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آویشـن باغـی در مقایـس بـا شـاهد شـد. در تیمـار 150 میلی مـولار نمـک طـی 25 روز سـطح 
کلروفیـل در گیاهچه هـای آویشـن بـه کمتریـن میزان رسـید. میـزان کلروفیـل کل در گیاهچه های 
آویشـن کشـت شـده در محیـط کشـت موراشـیگ و اسـکوگ1  حـاوی غلظت هـای مختلـف نمک 
نسـبت بـه گیاهچه هـای شـاهد کاهـش معنـی دار نشـان داد و در تیمـار 150 میلی مـولار نمـک به 
کمتریـن مقـدار رسـید. همچنیـن، افزایـش غلظـت نمـک در محیـط کشـت باعث کاهـش میزان 
کارتنوئیـد در مقایسـه بـا شـاهد و نیـز در مقایسـه بـا سـایر غلظت های نمـک گردید )رضـوی زاده و 

محققیـان، 1394).

10-2 اثر تنش شوری بر سنتز پرولین، قندهای محلول و پروتئین  

افزایـش غلظـت نمـک تـا سـطح 150 میلی مـولار در محیط کشـت MS، میـزان پرولیـن را در 
گیاهچه هـای آویشـن به طـور معنـی داری افزایش داد. به طوری که بیشـترین میـزان تولید و تجمع 
ایـن اسـمولیت، 25 روز پس از کشـت در غلظت هـای 12 و 150 میلی مولار نمـک و کمترین مقدار 
در گیاهـان شـاهد مشـاهده گردیـد. ایـن افزایـش ممکـن اسـت در اثر افزایـش بیـان ژن P5CS در 
پاسـخ بـه تنش شـوری باشـد. نتایـج اندازه گیـری قندهای محلـول نشـان داد که طـی 25 روز پس 
از کشـت، افزایـش غلظـت نمک تـا سـطح 150 میلی مولار در محیط کشـت MS، باعـث افزایش 
معنی دار میزان قندهای محلول در گیاهچه های آویشـن نسـبت به گیاهان شـاهد و نیز در مقایسـه 
سـطوح مختلـف تیمـار بـا یکدیگـر گردیـد و به طور کلـی، با تشـدید تنش شـوری، سـنتز قندهای 

محلـول افزایـش معنی داری نشـان داد )رضوی زاده و محققیـان، 1394).

کربوهیدرات هایـی ماننـد قندهـا )گلوکز2 ، فروکتوز3 ، سـوکروز4  و فروکتان5  ( و نشاسـته در تنش 
شـوری تجمـع می یابند. عمـل مهم آن ها محافظت اسـمزی، فشاراسـمزی، ذخیره کربـن و جارو 
کردن رادیکال ها اسـت. تنش شـوری باعث تغییر سـاختار قندهایی مانند گلوکز، فروکتوز سـوکروز 
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و فروکتان هـا در تعدادی از گیاهان می شـود )سـینگ1  و همکاران، 2000(. مقـدار قند در بعضی از 
گیاهـان ماننـد بادرنجبویه در تنش شـوری افزایـش و در برخی دیگر کاهش پیدا کرده اسـت )خالید 

و کای2 ، 2011).

در گـزارش تـاری3  و همـکاران )2002( روی گوجه فرنگی مشـخص شـده اسـت کـه مقدار قند 
کل در بـرگ و ریشـه ایـن گیـاه و در تنـش شـوری کاهـش یافتـه اسـت. در برخـی گزارش هـا نیـز 
آمـده اسـت کـه مقدار قنـد تر هالوز4  موجـب افزایش مقاومـت گیـاه در برابر تنش های غیر زیسـتی 
می شـود. در پژوهشـی تحت تنش شـوری مقدار قند در ریشـه کاهش و در برگ افزایش یافت کــه 
احتمـالًا بـه علـت کاهش فروکتوز اسـت، زیرا قندهای محلـول و هیدرولیز آن ها افزایـش یافته، در 
نتیجـه فعالیـت نشاسـته فسـفریلاز و فعالیـت اسـید اینورتاز5  نیـز در بـرگ کاهش یافته و بـه دنبال 
آن فعالیـت سـوکروز فسـفات  سـنتاز افزایش یافته کـرده اسـت )پریـدا و داس، 2005(. در آزمایش 
دیگـری مشـخص شـده اسـت کـه شـوری، محتـوای کل قنـد و قندهـای احیـا کننـده را در ریشـه 

کاهـش می دهد )تـاری و همـکاران، 2002).

11-2 اثر تنش شوری بر فعالیت آنزیم های آنتی اکسیدانی  

تنـش شـوری عاملـی اسـت که به طـور جدی تولیـد محصـولات دارویـی و زراعـی را در مناطق 
خشـك و نیمه خشـك محـدود می کنـد. پاسـخ گیاهـان بـه تنش شـوری متفاوت اسـت و بـه میزان 
سـمیت یونـی، تغییـرات پتانسـیل اسـمزی، مـدت زمـان تنـش و نـوع گونـه گیاهـی بسـتگی دارد 
)مرآتی و همکاران، 1394 به نقل از کومبا6  و همکاران، 1998(. خسـارت ناشـی از تنش شـوری 
در گیاهـان از طریـق ایجـاد تنش اسـمزی بـوده و منجر به کاهش میزان آب سـلول، سـمیت یونی 
و اختـلال در جذب عناصرغذایی می شـود )شـابالا 7، 2000(. تنش شـوری ماننـد دیگر تنش های 
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3. Tari
4. Trehalose
5. Acid invertase
6. Comba
7. Shabala
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محیطـی باعث تجمع )ROS( مانند سوپراکسـید، پراکسـیدهیدروژن و رادیکال های هیدروکسـیل 
در سـلول و آسـیب رسـاندن به لیپیدهای غشـا، پروتئین ها و اسـیدهای نوکلئیك می شـود  )نتوندو1  

و همکاران، 2004).

آنزیم هـای آنتی اکسـیدان مهم تریـن ترکیبـات در سیسـتم های گونه هـای اکسـیژن واکنـش گـر 
هسـتند و نخسـتین راه مقابلـه بـا تنش هـای اکسـیداتیو می باشـند )مرآتـی و همـکاران، 1394 بـه 
نقـل از پـان2  و همـکاران، 2006(. در گیاهـان عالـی سیسـتم جاروبگر از آنزیم های آنتی اکسـیدان 
نظیر کاتالاز، سوپراکسـید دیسـموتاز، پلی فنول اکسـیداز و آسـکوربات پراکسـیداز تشـکیل شده اند، 
کـه می تواننـد گونه هـای فعـال اکسـیژن تولیـد شـده در شـرایط تنـش را از بیـن ببرنـد. آنزیم هـای 
آنتی اکسـیدان از غشـاها در مقابل اثرات مخرب ROS که در برابر تنش های غیرزنده تولید می شـوند، 
محافظـت نمـوده و موجـب مقاومـت و پایـداری گیاهـان در برابـر تنش هایـی هماننـد شـوری 

می شـوند )مرآتـی و همـکاران، 1394 بـه نقل از شـابالا، 2000).

مرآتـی و همـکاران )1394( بیـان نمودند کـه تیمار NaCl منجر به افزایش فعالیت سوپراکسـید 
دیسـموتاز در ریشـه، سـاقه و برگ گیاه پونه معطر3  گردید. فعالیت سوپراکسـید دیسـموتاز در ریشه 
بیشـتر از سـاقه و بـرگ بـود و در همـه اندام هـا فعالیـت ایـن آنزیـم در غلظـت 75 میلی مـولار نمك 
بیشـترین مقـدار را نشـان داد. ایـن رونـد در چهار زمان برداشـت )10 ،20 ،30 و 40 روز( مشـاهده 
شـد، ولـی نکتـه قابـل توجه ایـن بود که بـا افزایـش زمان برداشـت فعالیت سوپراکسـید دیسـموتاز 
در گیاهـان تحـت تیمارهـای 25 و 50 میلی مـولار NaCl  سـیر صعودی را نشـان داد، امـا در تیمار 
75 میلی مـولار نمـك تـا برداشـت چهـارم )30 روز پـس از تیمـار( افزایش و سـپس کاهـش یافت. 
همچنیـن فعالیـت سوپراکسـید دیسـموتاز در گیاهـان کنتـرل طـی برداشـت های مختلـف تغییـر 
معنـی داری نشـان نـداد. تحت تنش شـوری، فعالیت پراکسـیداز در ریشـه، سـاقه و بـرگ گیاه پونه 
معطـر افزایـش یافـت و فعالیـت ایـن آنزیـم در ریشـه و سـاقه بیشـتر از برگ بـود. طی چهـار زمان 
برداشـت )10 ،20 ،30 و 40 روز( و در همـه اندام هـا فعالیـت ایـن آنزیم در غلظـت 75 میلی مولار 
نمـك بیشـترین مقـدار را نشـان داد. فعالیت پراکسـیداز در گیاهـان تحت تیمارهـای 50 و 75 میلی 

1. Netondo
2. Pan
3. Mentha pulegium L.
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مـولار NaCl تـا برداشـت چهـارم )30 روز پـس از تیمـار( افزایـش و بعـد کاهـش یافـت، در حالی 
کـه در 25  میلی مـولار تـا برداشـت آخـر روندی صعـودی را نشـان داد. البتـه فعالیت پراکسـیداز در 

گیاهـان کنتـرل طی برداشـت های مختلف تغییـر معنی داری نداشـت.

بـا افزایـش میـزان نمـك، فعالیـت پلـی فنـل اکسـیداز در همـه برداشـت ها و در کلیـه اندام های 
گیـاه پونـه معطـر افزایـش معنی داری را نشـان داد. حداکثـر فعالیت پلی فنـول اکسـیداز در تیمار 75 
میلی مـولار NaCl بـود. همچنیـن عملکـرد ایـن آنزیـم در ریشـه بـه مقـدار قابـل توجهی بیشـتر 
از سـاقه و بـرگ بـود. طـی برداشـت های مختلـف فعالیـت پلـی فنـل اکسـیداز در گیاهـان کنتـرل 
تقریبـاً یکسـان بـود. فعالیـت ایـن آنزیـم در غلظت هـای مختلـف NaCl تا برداشـت چهـارم )30 
روز بعـد از برداشـت( سـیر صعـودی داشـت ولـی در برداشـت آخـر در برخـی تیمارهـا ثابـت شـد و 
سـایر تیمارهـای دیگـر حتـی رونـدی نزولـی را نشـان داد. فعالیـت کاتـالاز در همه اندام هـای گیاه 
پونـه معطـر تحـت تیمـار نمك در مقایسـه بـا گیاهان کنتـرل افزایـش پیدا کـرد. فعالیت ایـن آنزیم 
در بـرگ گیـاه پونـه معطـر بیشـتر از سـاقه و ریشـه بـود. بـا افزایش مـدت زمـان تنش فعالیـت این 
آنزیـم در کلیـه اندام هـا و در تیمارهـای مختلف شـوری افزایـش پیدا کـرد. البته فعالیت کاتـالاز  در 
گیاهـان کنتـرل طـی برداشـت های مختلـف تغییـر معنـی داری را نشـان نـداد. تیمـار NaCl منجر 
بـه افزایـش فعالیت آسـکوربات پراکسـیداز در ریشـه، سـاقه و برگ گیـاه پونه معطر گردیـد. فعالیت 
آسـکوربات پراکسـیداز در ریشـه بیشـتر از سـاقه و برگ بود و در برداشـت های مختلف فعالیت این 
آنزیـم در غلظـت 75 میلی مـولار نمـك بیشـترین مقـدار را نشـان داد. بـا افزایـش زمان برداشـت، 
  NaCl فعالیت آسـکوربات پراکسـیداز در سـاقه و برگ گیاهان تحت تیمارهای 25، 50 میلی مولار
سـیر صعـودی را نشـان داد، امـا در تیمـار 75 میلی مـولار نمـك تا برداشـت چهـارم )30 روز پس از 
برداشـت( افزایـش و بعـد کاهـش یافت. البته فعالیت آسـکوربات پراکسـیداز در گیاهـان کنترل طی 

برداشـت های مختلـف تغییـر معنی داری نداشـت )مرآتـی و همـکاران، 1394).

نتایـج مشـابهی توسـط جلیـل و همـکاران )2008( و تحـت  تأثیـر تنـش شـوری گـزارش شـده 
اسـت. همچنیـن بـا افزایش طول مدت تنش فعالیت سوپراکسـید دیسـموتاز نیز افزایـش پیدا کرده 
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اسـت کـه با نتایـج آزودو نتو1  و همـکاران )2006( مطابقت دارد. آنیون های سوپراکسـید به وسـیله 
تنـش شـوری در سـلول تولیـد می شـود، زیـرا مهم-ترین تأثیر تنش شـوری بسـته شـدن روزنه ها 
و کاهـش تثبیـت دی اکسـیدکربن اسـت کـه در نتیجـه آن رشـد کاهـش می یابد. همچنیـن افزایش 
تنفـس در این شـرایط سـبب تولید ایـن یون های مخرب در میتوکندری سـلول می شـود. در چنین 
شـرایطی فعالیت آنزیم سوپراکسـید دیسـموتاز بـه عنوان یك آنزیـم از بین برنده یون سوپراکسـید، 

مشـابه نتایج به دسـت آمـده افزایـش می یابد. 

بـا افزایـش فعالیـت ایـن آنزیـم سـمیت زدایی یـون سوپراکسـید افزایـش و آسـیب های حاصـل 
از آن در گیـاه کاهـش می یابـد )سـایرام و همـکاران، 1998(. بـه عبـارت دیگـر، در هنـگام تنـش 
سوپراکسـید دیسـموتاز بـا بـازده بسـیار بالا بـا رادیکال هـای آنیون سوپراکسـید واکنـش داده، آب و 
 NaCl اکسـیژن تولیـد می کنـد، بنابرایـن افزایـش فعالیـت سوپراکسـید دیسـموتاز تحت تیمـار
می توانـد یـك پاسـخ رایـج بـرای مقابله بـا اثرات مخـرب تنش شـوری باشـد )مرآتی و همـکاران، 

1394 بـه نقـل از کـوکاه2  و همـکاران، 2007).

بـا افزایـش شـوری فعالیـت پراکسـیداز در همـه اندام های پونـه معطر افزایـش پیدا کـرد و تأخیر 
در برداشـت باعـث افزایـش فعالیـت  پراکسـیداز بنابرایـن افزایـش فعالیـت پراکسـیداز تحـت تنش 
شـوری در گیـاه پونـه معطـر و گزارش های مذکـور در تنش های دیگـر می تواند نقـش حفاظتی این 
آنزیـم را در مقابـل تنش هـای مختلـف پیشـنهاد کنـد. همچنیـن با توجه بـه نقش مهم پراکسـیداز 
در حـذف آنزیمـی H2O2، کاهـش مالون دی آلدهیـد و حفـظ یکپارچگـی غشـای سـلول، افزایـش 
ایـن آنزیـم در گیاهـان تحـت تنش شـوری کامـلًا منطقی بـه نظر می رسـد )جلیل و همـکاران، 
2008(. آنزیم هـای آنتـی اکسـیدانی در جـاروب کـردن H2O2  از سـلول های گیاهـی نقش مهمی 
را ایفـا می کنـد )دویـر3  و همـکاران، 2006(. فعالیـت کاتالاز در برگ، سـاقه و ریشـه گیاهان تحت 

تیمـار تنش شـوری در مقایسـه با گیاهـان کنترل افزایـش یافت. 

مجارسـتان  رقـم  در  پرایمینـگ4  داد  نشـان   )1395( همـکاران  و  تنگ کرمـی  جـوکار  نتایـج 

1. Azevedo Neto
2. KocaH
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4. Priming



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی120

ماریتیغـال1  باعـث افزایـش معنی دار میـزان فعالیت آنزیم کاتالاز نسـبت به تیمار بدون پرایم شـده 
اسـت، به طـوری  کـه پرایمینـگ فعالیـت ایـن آنزیـم را 96/4 درصـد افزایـش داده اسـت. در حالی 
کـه در تـوده بومـی آمـل روی فعالیت کاتـالاز تأثیر معنـی داری نداشـت. پرایمینگ باعـث تغییرات 
متفـاوت در فعالیـت آنزیـم کاتـالاز در شـرایط تنـش و بـدون تنش گردید. در شـرایط تنش شـوری 
میـزان فعالیـت ایـن آنزیـم در بذرهای پرایم شـده نزدیك به دو برابـر بذرهای شـاهد افزایش یافت 
ولـی در شـرایط بـدون تنـش یا شـاهد میـزان فعالیت ایـن آنزیـم در بذرهای پرایم شـده بـه میزان 
26 درصـد نسـبت بـه بذرهای پرایم نشـده کاهش یافت. بررسـی رونـد تغییر فعالیـت آنزیم کاتالاز 
نشـان داد، تـا مرحلـه آبنوشـی )24 سـاعت بعـد از کاشـت( تفـاوت معنـی داری بین بذرهـای پرایم 
شـده و شـاهد ایجـاد نشـده امـا فعالیـت ایـن آنزیم از ایـن مرحله تـا جوانه زنـی )96 سـاعت پس از 

کشـت( در بذرهـای پرایـم شـده نسـبت به شـاهد بـه میـزان 103/7 درصد افزایـش یافت.

طـی 25 روز پـس از کشـت، فعالیـت آنزیـم آسـکوربات پراکسـیداز در گیاهچه هـای آویشـن بـا 
افزایـش غلظـت نمـک تـا 120 میلی مـولار در محیط کشـت MS، افزایـش معنی داری نسـبت به 
گیاهـان شـاهد و سـایر غلظت هـای نمـک داشـت، امـا بـا افزایـش غلظـت تـا 150 میلی مـولار، 
فعالیت آنزیم آسـکوربات پراکسـیداز نسـبت به سـطح 120 میلی مولار کاهش نشـان داد. همچنین 
فعالیـت کاتـالاز در گیاهچه هـای آویشـن کشـت شـده در محیـط کشـت MS، افزایـش معنی داری 
نسـبت بـه گیاهـان شـاهد و سـایر غلظت هـای نمک داشـت، اما بـا افزایـش غلظت نمک تـا 150 
میلی مـولار، فعالیـت آنزیم آسـکوربات پراکسـیداز نسـبت به سـطح 120 میلی مولار کاهش نشـان 

داد )رضـوی زاده و محققیـان، 1394).

همچنین مشـاهده شـد که فعالیت کاتالاز در گیاهچه های آویشـن کشـت شـده در محیط کشـت 
MS حـاوی سـطوح مختلـف نمـک نسـبت بـه گیاهـان شـاهد افزایـش معنـی دار داشـته، در 

غلظت هـای 100 و 120 میلی مـولار بیشـترین فعالیـت را نشـان داده اسـت، امـا بـا افزایش میزان 
تنـش در 150 میلی مـولار کاهـش معنـی داری در فعالیـت آنزیم کاتالاز نسـبت بـه 120میلی مولار 
مشـاهده شـد. همچنیـن مشـخص شـد کـه سـطح فعالیـت آنزیم سـوپر اکسـید دیسـموتاز نیـز در 

1. Silybum marianum
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 ،MS گیاهچه هـای آویشـن، بـا افزایـش غلظت نمک تـا سـطح 120 میلی مولار در محیط کشـت
طـی 25 روز پـس از کشـت، افزایـش معنـی داری نسـبت بـه گیاهـان شـاهد و در مقایسـه با سـایر 
غلظت هـای نمـک داشـت، امـا افزایش بیشـتر غلظـت نمک بـه کاهش فعالیـت این آنزیـم منجر 
شـد. بیشترین سطح فعالیت سوپر اکسـید دیسـموتاز در 100 و 120 میلی مولار نمک مشاهده گردید. 

12-2 اثر تنش شوری بر غلظت عناصر معدنی1   

تنـش شـوری، جـذب عناصـر از ریشـه و انتقـال آن بـه گیـاه را کاهـش می دهـد. در پژوهـش 
وطن خـواه و همـکاران )1396( مقـدار یـون سـدیم، پتاسـیم، کلسـیم و منیزیـم در انـدام هوایـی 
نعنـاع فلفلـی مـورد بررسـی قـرار گرفـت و مشـاهده شـد کـه تنش شـوری سـبب افزایش سـدیم و 
کاهـش پتاسـیم گردیـد. نسـبت پتاسـیم بـه سـدیم از عوامـل تعییـن کننده حساسـیت به شـوری و 
بیانگـر میـزان جـذب پتاسـیم در طـی بـالا رفتن غلظـت سـدیم در محیط ریشـه اسـت. از آنجایی 
کـه نسـبت پتاسـیم بـه سـدیم یک شـاخص مناسـب بـرای تعییـن درجـه مقاومـت گیاه به شـوری 
می باشـد )سـایرام و همـکاران، 2002، لـی و همـکاران، 2018(. در نتایـج پژوهـش وطن خـواه 
و همـکاران )1396( نشـان داده شـد در یون هـا تعـادل تنظیـم گیـاه، بـرای مقاومـت در برابر تنش 
شـوری ضـروری اسـت و اولیـن اختـلال ایجـاد شـده، رقابـت در جـذب یون هـای ضـروری مانند 
پتاسـیم می باشـد. همچنین کمبود آب القاء شـده با شـوری، توسـعه سـلول برگی را کاهش داد که 

منجـر بـه افزایـش سـریع سـدیم در نتیجه کاهـش حجم سـلول گردیـد )هاسـگاوا، 2013).

مقـدار سـدیم ریشـه در شـوری 100 و 200 میلی مولار در مقایسـه بـا گیاه نعناع فلفلـی در تیمار 
شـاهد، افزایـش معنـی داری داشـت که این افزایـش در شـوری 200 میلی مولار بارزتر شـد. میزان 
سـدیم ریشـه در گیاهـان تیمـار شـده با سالیسـیلیك اسـید نسـبت بـه گیاه شـاهد تغییر معنـی داری 
نداشـت. میزان سـدیم ریشـه در تیمار همزمان سالیسـیلیك اسید و شوری، در شـوری 100 و 200 
میلی مـولار در مقایسـه بـا همیـن میزان شـوری کاهش معنی داری داشـت. میزان پتاسـیم برگ در 
گیاهـان تحـت تنـش شـوری کاهش معنـی داری یافـت. تیمار سالیسـیلیك اسـید به تنهایـی باعث 

1. Mineral nutrient
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کاهش میزان پتاسـیم برگ شـد. میزان پتاسـیم برگ در تیمار همزمان سالیسـیلیك اسـید و شـوری 
200 میلی مـولار کاهـش معنـی داری پیـدا کـرد، در حالی کـه در شـوری 100 میلی مـولار افزایـش 
معنـی داری داشـت. مقـدار پتاسـیم ریشـه در مقایسـه بـا گیـاه شـاهد در شـوری 200 میلی مـولار 
کاهـش و در شـوری 100 میلی مـولار افزایـش معنـی داری داشـت. در تیمـار سالیسـیلیك اسـید در 
مقایسـه بـا گیـاه شـاهد میزان پتاسـیم کاهـش معنـی داری داشـت. در تیمـار همزمان سالیسـیلیك 
اسـید و شـوری مقـدار پتاسـیم در همـه مـوارد کاهـش معنـی داری داشـت )وطن خـواه و همـکاران 

.(1396

لونـگ ژیائـو1  و همـکاران )2009( گیـاه کنگرفرنگـی را تحت غلظت هـای متفـاوت از آب دریا 
قرار دادند، نتایج آن ها نشـان داد که غلظت سـدیم، پتاسـیم و کلر در قسـمت های هوایی و ریشـه 
گیـاه تحـت تنـش شـوری افزایش یافت. ملونـی2  و همکاران )2001( نیز نشـان دادنـد که افزایش 
شـوری باعـث کاهـش میزان پتاسـیم ریشـه می گـردد در حالی که پتاسـیم سـاقه تغییـری نمی کند. 
نیوتـن3  و همـکاران )1991( بـا اعمـال شـوری روی کنگرفرنگـی دریافتنـد کـه میـزان یـون کلـر 
و سـدیم بعـد از 77 روز بـا افزایـش شـوری افزایـش یافـت، کـه ایـن میـزان به طـور معنـی داری در 

برگ هـا بیشـتر از سـاقه بـود. همچنین سـدیم در سـاقه به طـور محسوسـی کمتر از بـرگ بود.

نتایـج ایـن محققان نشـان داد شـوری اثـرات معنی داری در سـطح یک درصد بر میزان پتاسـیم 
در کلیـه تیمارهـا در گیـاه کنگرفرنگـی داشـت. همچنیـن میـزان جذب سـدیم اثر معنـی داری را در 
گیـاه کنگرفرنگی نشـان نداد. نتایج نسـبت پتاسـیم به سـدیم نشـان داد که شـوری اثـر معنی داری 
را بـر گیـاه دارویـی کنگرفرنگـی داشـته باشـد. نتایـج نشـان می دهـد که با افزایش سـطح شـوری، 
میـزان جـذب پتاسـیم کاهـش می یابـد بـه طوری کـه در نمونـه ی شـاهد بیشـترین مقـدار پتاسـیم 
)12/73 میلی گـرم بـر گـرم( و در نمونه ی با سـطح شـوری 6  دسـی  زیمنس بر متـر کمترین میزان 
پتاسـیم )9/13 میلی گـرم بر گرم( مشـاهده شـد. در همـه تیمارها، کمترین میزان جـذب را از لحاظ 
عنصـر پتاسـیم در تیمار شـوری 6 دسـی زیمنس بـر متر بدون اثـر مغناطیس می توان مشـاهده کرد 
)باقری فـرد و حمیـد اوغلـی، 1394(. همچنیـن نتایـج ایـن محققـان نشـان داد کـه میـزان جذب 

1. Long Xiao
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پتاسـیم تحـت تأثیـر آب مغناطیسـی1  و همچنیـن آب شـور مغناطیس شـده قرار گرفـت به طوری 
 که مشـخص شـد در تیمار شـاهد بیشـترین میزان پتاسـیم جذب شـده در نمونه های مورد آزمایش 
مشـاهده شـد. در تیمار 6000  گوس مغناطیس بدون اثر شـوری جذب سـدیم و پتاسـیم متناسـب 
مشـاهده شـد. گرچـه میزان پتاسـیم در شـاهد بیشـتر بـود ولـی از نظر جذب سـدیم کمتـر از نمونه 
6000  گـوس مغناطیـس می باشـد. نتایج مقایسـه میانگین در شـوری 6  دسـی زیمنس بیشـترین 
میـزان جـذب پتاسـیم مربوط به تیمـار 6000  گوس می باشـد. به نظر می رسـد واکنش کنگرفرنگی 
بـه شـوری بالاتـر )کاهش تجمع سـدیم( بیانگر نوعی ایجاد محدودیت ورود سـدیم توسـط ریشـه 
اسـت تـا از ایـن طریق مانع تجمع سـدیم در اندام هـای هوایی به  خصـوص برگ ها شـود. در تیمار 
آبیـاری بـا آب دارای شـوری 6  دسـی زیمنس بـر متـر مشـاهده شـد کـه بـا افزایـش سـطح میـدان 
مغناطیسـی، میـزان پتاسـیم جذب شـده افزایش می یابـد، گرچه میزان سـدیم تغییر معنـی داری را 

نسـبت به دیگر سـطوح نشـان نداد. 

از دلایـل اثبـات ایـن مطلـب ایـن اسـت کـه تحمـل بـه نمـک به طـور مثبت بـا جـذب انتخابی 
پتاسـیم نسـبت بـه سـدیم و به ویـژه انتقـال از ریشـه ها بـه شـاخه ها و توزیـع شـوری در کل گیاه در 
ارتباط مسـتقیم اسـت. گیاهان متحمل به شـوری دارای نسـبت سـدیم به پتاسـیم کمتری هسـتند 
و ایـن گیاهـان، سـدیم را بـه صـورت فعال دفع و پتاسـیم را جذب می کنند. تبادل سـدیم و پتاسـیم 
توسـط پمـپ یونـی مسـتقر در غشـای سیتوپلاسـمی صـورت می گیـرد، کـه بـه عنـوان مکانیـزم 
اساسـی تحمـل بـه نمک در گیاهان متحمل به شـوری شـناخته شـده اسـت )تایز و زایگـر، 2006 

و لـی و همـکاران، 2018( . 

در همیـن خصـوص، امامی بیسـتگانی و همـکاران )2019( و باربـری2  و همـکاران، )2012( 
نشـان داد کـه بـا افزایـش میزان شـوری، مقدار پتاسـیم در آویشـن دنایـی و باغی کاهـش می یابد، 
لـذا بـا کاهـش جـذب مقـدار پتاسـیم بـاز و بسـته شـدن روزنه هـا مختـل گشـته و آنزیم هـای فعال 

شـونده بـا پتاسـیم از فعالیـت بازمانـده و نقـل انتقـال در آوندهای آبکشـی مختـل می گردد.

1. Magnetic
2. Barbieri
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در پژوهـش اکوییـل احمد1  و همکاران )2007( نشـان داده شـد که تنش شـوری موجب کاهش 
مقدار پتاسـیم و افزایش مقدار سـدیم گردید. کاهش مقدار پتاسـیم به این علت اسـت که شـباهت 
ایـن دو یـون در انـدازه شـعاع هیدراتـه2  و رقابـت بـرای ورود بـه داخـل سـلول، پروتئین هـای 
انتقـال دهنـده آن هـا را در تشـخیص سـدیم دچـار اشـتباه می کنـد، بنابرایـن بـه راحتـی از طریـق 
ناقل هـای3  بـا تمایـل کـم نسـبت بـه پتاسـیم وارد سـلول شـده، جـذب پتاسـیم کاهـش می یابـد. 
از طـرف دیگـر، سـدیم بـا ورود بـه فضـای آپوپلاسـتی و جایگزینـی بـا کلسـیم غشـای سـلول را 
دپلاریـزه کـرده، بـه ایجاد اختـلال در جذب انتخابـی برخی یون ها منجر می شـود )ملاسـیوتیس4  
و همـکاران، 2006 و ساجکسـوا رایبوسـکا5  و همـکاران، 2014(. علـت دیگـر می توانـد مسـدود 
شـدن کانال هـای وارد کننـده پتاسـیم توسـط سـدیم باشـد. همچنیـن، سـدیم نشـت پتاسـیم را از 
طریـق کانال هـای خـارج کننـده پتاسـیم افزایـش می دهـد )شـابالا، 2000 و سـالم6  و همـکاران، 
2014( در پژوهـش باقری فـرد و حمیـد اوغلی )1394( نیز مقدار یون سـدیم در بـرگ افزایش و در 
مقابـل یـون پتاسـیم کاهش یافته اسـت، با این حـال مقدار افزایش یون ها در ریشـه کمتـر از مقدار 
آن در سـاقه بـوده اسـت. از آنجایی کـه نسـبت +Na+ /K شـاخصی مناسـب برای تعییـن در جهت 
مقاومت گیاه به شـوری اسـت و عموماً در گیاهان حسـاس به شـوری+Na+ /K ، مقدار آن افزایش 
یافته اسـت )سـایرام و سرواسـتاوا، 2002( شـاید بتوان نتیجه گرفت که گیاه ریحان، گیاهی مقاوم 
بـه شـوری نبوده، با شـوری خسـارت مـی بینـد. غلظت بالای شـوری هومئوسـتازی در پتانسـیل 
آب را بـه هـم می ریـزد و باعـث پراکنـش یون هـا در گیاهـان می شـود )داش و پانـدا7 ، 2001(. 
تغییـرات حیاتـی در یـون و هومئوسـتازی آب بـه آسـیب مولکولی، توقف رشـد و حتـی مرگ منجر 
می شـود. اثـرات ویـژه تنـش شـوری بر متابولیسـم گیاهان بـه  ویژه بـر برگ های حسـاس با تجمع 
یون هـای سـمی +Na و یـا بـا کاهـش یون هـای+ Ca  ارتبـاط دارد )تـورکان و دمیـرال8 ، 2005(. 
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  I و II 13-2 اثر تنش شوری بر روی مراکز فتوسیستم

بسـیاری از تنش هـای غیرزنـده می تواننـد به طـور مسـتقیم و غیرمسـتقیم فعالیـت فتوسـنتزی 
گیاهـان را تحـت  تأثیر قرار دهند. سیسـتم فتوسـنتزی گیاهان عمـده ای از متابولیسـم داخل گیاه را 
تشـکیل می دهد و به تنش ها به شـکل چشـم گیری حسـاس می باشـد. تحقیقات نشـان می دهند 
کـه کاهـش کارایـی سیسـتم فتوسـنتزی در شـرایط تنشـی به خصوص شـوری مرتبط بـا کمپلکس 
فتوسیسـتم II در دسـتگاه فتوسـنتزی می باشـد )مهتا1  و همکاران، 2010 و کلاجی2  و همکاران، 
2010(. گیاهـان بـه شـرایط اسـترس از طریـق مکانیسـم های سـازش پاسـخ می دهنـد کـه بـه 
سیسـتم های فتوشـیمیایی و بیوشـیمیایی اجـازه تطابـق بـه شـرایط اسـترس را می دهنـد )امامـی 

بیسـتگانی و همکاران، 2018).

جدایـی بـار )قطـع جریان الکترون ها( در مراکز فتوسیسـتم II و I و عمدتـاً تنش های یونی بیش 
از تنش هـای اسـمزی صـورت می گیـرد. همچنیـن مشـاهدات نشـان می دهنـد که تنش اسـمزی 
موجـب افزایـش نفوذپذیـری تیلاکوئیدهـا بـه یون هایی نظیـر -Cl و +Na می شـود کـه حضور این 
یون هـا باعـث توقـف جدایی بار از طریق فتوسیسـتم II و I می شـود )گیلمور3  و همـکاران، 1984 
و اوتـگان سـورن4  و همـکاران، 2016(. در اکثر گیاهان دارویی نیز ثابت شـده اسـت که مکانیسـم 
فتوسـنتز در مرحلـه انتقـال الکتـرون بیـن دو فتوسیسـتم تحـت تأثیـر قـرار می گیـرد. در گیاهـان 
دارویـی نیـز محـل حسـاس به شـوری احتمـالًا مابین پلاسـتوکوئینون5   فتوسیسـتم   I 6 می باشـد 
)بهـاری  سـاروی و همـکاران، 1396(. مطالعـات دقیق تـر در سـایر گیاهـان دارویـی حداقـل سـه 
محل حسـاس را که در اثر شـوری منجر به توقف فتوسـنتز می شـود نشـان داده اسـت: 1- آسـیب 
بـه بخـش احیاگـر آب در فتوسیسـتم I  کـه از جریـان الکترون هـا جلوگیـری می کنـد. 2- آسـیب به 
بخـش احیاگـر آب در فتوسیسـتم II. 3- توقـف انتقـال الکترون مـا بین کمپلکس هـای رنگدانه ای 
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)کیرسـت1 ، 1989 و نیـو و مـا2 ، 2018).

بـا مطالعـه نحـوه توزیـع انـرژی برانگیختگـی ما بیـن دو فتوسیسـتم در پاسـخ به تنش شـوری 
در گیـاه دارویی سـوئدا پیشـنهاد شـده اسـت. سـوئدا بـرای اجتناب از تجمـع +Na درون سـلولی به 
 وابسـته بـه ATP جهـت خـروج یون هـای سـدیم 

 
هنـگام مواجـه بـا تنـش از آنتی پـورت3  

اضافـی کمـک می گیرنـد. ATP اضافـی مـورد نیـاز بـرای چنیـن پمپـی در گیاهـان تحـت تنـش 
ممکـن اسـت از جریـان چرخـه ای الکترون ها از خـلال فتوسیسـتم I تأمین شـود. بنابراین فرض، 
  باعـث افزایش گرادیان PH یـا ΔP در عرض 

 
افزایـش شـوری محیـط و فعالیـت آنتی پورت  

غشـای تیلاکوئیـدی می گـردد کـه احتمـالًا همیـن افزایـش ΔPH، بـه موازنـه زنجیـره انتقـال در 
مسـیر تنظیـم جریـان الکترون هـا از خطـر به چرخـه ای می انجامـد. بنابرایـن با ایجاد یـک جریان 
الکترون چرخه ای در فتوسیسـتم I در شـرایط تنش شـوری از میزان فعالیت فتوسیسـتم II کاسـته 
و در نتیجـه راندمـان فتوسـنتز کاهـش می یابـد )لانـکاو4  و همـکاران، 2005 و آکبـوداک و فیلیز5 ، 
2018(. از طرفـی بـراون6  و همـکاران )1986( پیشـنهاد کرده اند که تنش زنجیـره انتقال الکترون 

را در طـول فتوسیسـتم II متوقـف نکـرده، بلکـه باعـث توقف چرخـه تثبیت کربن می شـوند.

14-2 سازگاری سیستم فتوسنتزی به شرایط تنش  

رادیکال های آزاد و حدواسـط های فعال تشـکیل شـده تحت شـرایط تنش، سـبب آسـیب های 
جبران ناپذیـری بـه دسـتگاه فتوسـنتزی می شـوند. تغییـرات کوتاه مـدت و یـا بلنـد مدت در شـدت 
نـور و همچنیـن بـروز تنش هـای محیطی مانند شـوری و کمبـود مـواد غذایی می توانـد باعث عدم 
تعادل بین انرژی فتوشـیمیایی جذب شـده و انرژی مصرف شـده در فرایندهای متابولیسمی شـود. 
بـه دلیـل سـرعت بیشـتر واکنش هـای فتوشـیمیایی اولیـه در فتوسیسـتم I و  II نسـبت بـه انتقـال 
الکتـرون و واکنش هـای بیوشـیمیایی فتوسـنتز، حضور موجودات فتوسـنتز کننده در محـدوده ای از 

1. Kirst
2. Niu & Ma
3. Antiport
4. Lunkov
5. Akbudak & Filiz
6. Braun
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انـرژی نورانـی کـه بیش از نیاز فرایند فتوسـنتز می باشـد، منجر به عـدم تعادل انـرژی و به طورکلی 
بازدارندگـی نوری می شـود )مهتا و همـکاران، 2010(. 

یکـی از ویژگی هـای منحصـر بـه فـرد سیسـتم فتوسـنتزی و غشـاهای تیلاکوئیـدی، قابلیـت 
سـازگاری و انعطاف پذیـری آن هـا در برابـر شـرایط متغیـر محیطـی اسـت. زمـان مورد نیـاز جهت 
ایـن سـازگاری می توانـد از ثانیـه یـا دقیقـه )کوتاه مـدت( و روز و حتـی مدت هـای طولانـی  مـدت 
)بلنـد مـدت( متفـاوت باشـد. سـازگاری های بلند مدت به طور معدل شـامل تقسـیم بیـان ژن های 
هسـته و کلروپلاسـت از طریـق تغییـر در پتانسـیل اکسـید و احیای کینون هـا1  می باشـد. مطالعات 
نشـان داده اسـت یک پلاسـتوکینون ها، تیوریدوکسـین ها2  و )ROS( می توانند به عنوان مولکول 
سـیگنال عمل کرده در پاسـخ های سـازگار در شـرایط متغیر محیطی نقش داشـته باشـند )مول  بوی3، 
2000(. چندیـن محقـق در حـال متقاعـد کـردن و بحث اساسـی بر سـر این موضوع می باشـند که 
متابولیسـم کربن فتوسـنتزی به وسـیله کاهـش پتانسـیل آب تحت تأثیر قرار می گیـرد. به طور مثال 
ظرفیـت فتوسـنتزی گیـاه شـنبلیله4  تحـت  تأثیر شـرایط شـوری کاهـش یافتـه و البته ایـن کاهش 
بسـتگی بـه نـوع، شـدت، مـدت تنش شـوری و اینکه گیـاه در مرحلـه  ی ای از سـن خود قـرار دارد 

)زاغ دودی و همـکاران، 2011).

بررسـی های زیـادی در پاسـخ فتوسـنتز بـه تنـش شـوری صـورت گرفتـه اسـت، کـه ایـن امـر 
نتیجـه ای از کاهـش هدایـت روزنـه ای و متعاقباً کاهش دی اکسـیدکربن قابل دسـترس جهت عمل 
کربوکسیلاسـیون5  می باشـد )چارتزولاکیـس6  و همـکاران، 1995 و هـی و همـکاران، 2014(. 
افزایـش در سـرعت تنفس تحت شـرایط شـوری یک پدیـده دیگـری از دخالت شـوری در هدایت 
روزنـه ای می باشـد. اگرچـه کاهش در فتوسـنتز به وسـیله تنش شـوری تا حدی به علـت کاهش در 
هدایـت روزنـه ای می باشـد و نـه بـازداری روزنه ای، این امر باعث شـده اسـت که اثـرات مثبتی نیز 
بـر دسـتگاه فتوسـنتزی بگـذارد و در برخـی از گونه هـای گیاهان دارویـی از جمله شـنبلیله، گزارش 

1. Quinone
2. Thioredoxin
3. Mol boy
4. Trigonella foenum-graecum
5. Carboxylation
6. Chartzoulakis
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شـده اسـت )زاغ دودی و همـکاران، 2011(. ایـن فاکتورهای غیر روزنه ای از یـک کاهش معنی دار 
در میـزان بازدهی برخوردار اسـت: مانند ریبولوز-1و5-فسـفات )روبیسـکو(1 ، کاهـش تولید مجدد 
RuBP، کاهـش حساسـیت فتوسیسـتم II بـه شـوری و کاهش در مقـدار رنگیزه های فتوسـنتزی 

بـه منظـور جذب نـور کافی می باشـد )بال و فارکوهـار2 ، 1984، بال و اندرسـون3 ، 1986، سـیمن 
و شـارکی4 ، 1986 و هـی5  و همـکاران، 2014(. 

همچنیـن زاغ دودی و همـکاران )2011( در بررسـی اثـر تنش شـوری بر روی رشـد و فتوسـنتز 
بـرگ شـنبلیله نشـان دادنـد کـه ماده خشـک سـاقه و ریشـه، تعـداد برگ و سـطح برگ بـر اثر تنش 
شـوری کاهـش یافـت. ایـن کاهـش سـطح بـرگ تحـت  تأثیـر شـوری مؤیـد ایـن مطلب اسـت که 
غلظـت بـالای شـوری سـطح بـرگ را بـه علـت کاهـش در رنگیزه هـای فتوسـنتزی کاهـش داد 
)دی- هرالـد6  و همـکاران، 1998(. زاغ دودی و همـکاران )2011( همچنیـن اشـاره کردنـد کـه بـا 
افزایـش غلظـت شـوری کاهش بیشـتری در بازدهی کربوکسیلاسـیون مشـاهده شـد. در مطالعات 
قبلـی تغییـرات در عمـل بازدهـی کربوکسیلاسـیون در ارتبـاط بـا تنش شـوری گزارش شـده اسـت 
)پینهـرو و همـکاران، 2008( و ممکـن اسـت فعالیـت کمتری از روبیسـکو نیز به علت کمتر شـدن 
فعالیـت دی اکسـیدکربن مشـاهده شـود )وان کاومـرر7  و فارکوهـار، 1986(. از دیگـر فاکتورهـای 
محدودکننـده تنـش شـوری برای تولیـد مجـدد RuBP می توان به محدود شـدن انتقـال الکترون 
اشـاره نمـود کـه در نهایـت می توانـد منجـر بـه اختـلال در انتقـال بـرای کوئینـون احیا شـده شـود 
)لانـگ و هالگـرن8 ، 1993(. در بررسـی زاغ دودی و همـکاران )2011( همچنین نشـان داده شـد 
کـه نسـبت Ci:Ca بـا افزایـش تنش شـوری تـا 150 میلی مـولار NaCl کاهـش یافت، کـه این امر 
احتمـالًا بـه علـت کاهـش تثبیـت دی اکسـیدکربن از سـلول های مزوفیل بـه علت کاهـش ظرفیت 

جذب دی اکسـیدکربن می باشـد.
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15-2 تنفس کلروپلاستی 1  

در گیاهان عالی و جلبک های سبز، فتوسنتز و تنفس شامل فرایندهای بیوانرژیتیک اکسید و 
احیایی هستند که در غشاهای اندامک های تخصص یافته یعنی کلروپلاست و میتوکندری انجام 
بر روی منحنی های  تنفسی  اثرات ممانعت کننده های  با مطالعه ی  گیاهان عالی،  می پذیرند. در 
القای فلورسانس کلروفیل، وجود یک زنجیره در غشای تیلاکوئید ها که با زنجیره انتقال الکترون 
فتوسنتزی در ارتباط می باشد، مشخص شده است. این فعالیت تنفسی در غشای تیلاکوئیدها تنفس 
کلروپلاستی نامیده می شود. در واقع این فرایند از یک زنجیره انتقال الکترون تنفسی در غشای 
تیلاکوئیدی کلروپلاست ها که هر دو فرایند احیای غیرفتوشیمیایی و اکسیداسیون پلاستوکینون ها را 
همراه با مصرف اکسیژن مولکولی در بر می گیرد، تشکیل شده است )دیجکمان و کرون2 ، 2002(. 
دو آنزیم مهم دخیل در فرایند تنفس کلروپلاستی در سطح مولکولی مشخص شده اند، این آنزیم ها 
شامل کمپلکس NADPH دهیدروژناز )NAH( که توسط ژن های پلاست و هسته کد می شود 

)رومیو3  و همکاران، 2005 و کاسانو4  و همکاران، 2000).

کشـف ایـن اجـزای مولکولی در غشـای تیلاکوئیدها شـواهد مولکولـی لازم جهت اثبـات وجود 
یـک مسـیر تنفسـی در کلروپلاسـت ها را فراهـم می آورنـد. براسـاس مدل تنفسـی کلروپلاسـتی، 
مخـزن پلاسـتوکینون توسـط کمپلکـس NDH که در سـطح اسـترومایی غشـای تیلاکوئیدها قرار 
دارد احیـا شـده و از طریـق اکسـیداز انتهایـی تیلاکوئیـد5  اکسـید می شـود )لینـون6  و همـکاران، 
2003(، در حقیقـت کمپلکـس NDH یـک نقطـه ورودی بـرای الکترون هـا بـه زنجیـره انتقـال 
الکتـرون فتوسـنتزی از پلاسـتوکینون بـه اکسـیژن مولکولـی اسـت کـه در نهایـت سـبب تشـکیل 

مولکـول آب در اسـتروما می گـردد )پلتیـر و کورنـاک7 ، 2002).

دو آنزیـم مهـم دخیـل در فراینـد تنفـس کلروپلاسـتی در سـطح مولکولـی مشـخص شـده اند، 
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ایـن آنزیم هـا شـامل کمپلکـس NADPH دهیدروژنـاز )NAH( کـه توسـط ژن هـای پلاسـت و 
هسـته کـد می شـود )رومنیـو و همـکاران، 2005 و کاسـانو و همـکاران، 2000( و یـک اکسـید از 
انتهایی واقع در پلاسـت )PTOX( که توسـط ژنوم هسـته کد می شـود )کانتز، 2004( می باشـند. 
کشـف ایـن اجـزای مولکولی در غشـای تیلاکوئیدها شـواهد مولکولی لازم جهت اثبـات وجود یک 
مسـیر تنفسـی در کلروپلاسـت ها را فراهم می آورند. بر اسـاس مدل تنفسـی کلروپلاسـتی، مخزن 
پلاسـتوکینون توسـط کمپلکـس NDH کـه در سـطح اسـترومایی غشـای تیلاکوئیدهـا قـرار دارد 
احیـا شـده و از طریـق اکسـیداز انتهایـی تیلاکوئید )PTOX( اکسـید می شـود )لینـون و همکاران، 
2003(، در حقیقـت کمپلکـس NDH یـک نقطـه ورودی بـرای الکترون هـا بـه زنجیـره انتقـال 
الکتـرون فتوسـنتزی از پلاسـتوکینون بـه اکسـیژن مولکولـی اسـت کـه در نهایـت سـبب تشـکیل 

مولکـول آب در اسـتروما می گـردد )پلتیـر و کورنـاک، 2002).

16-2 عملکرد تنفسی کلروپلاستی در پاسخ به تنش   

فعالیـت کمپلکـس  NAD و تنفـس کلروپلاسـتی در پاسـخ بـه تنش هـای محیطـی افزایـش 
می یابـد. افزایـش میـزان تنفـس کلروپلاسـتی در پاسـخ بـه تنش های محیطـی افزایـش می یابد. 
افزایـش میـزان تنفـس کلروپلاسـتی در گیاهـان عالی تحت تنش شـوری گزارش شـده اسـت. در 
گیاهـان عالـی، تنـش گرما همراه با نور شـدید موجب افزایـش احیای غیر فتوشـیمیایی حامل های 
حـد واسـط الکترونـی و همچنیـن افزایـش انتقـال الکتـرون از فتوسیسـتم II به اکسـیژن می شـود 

)لینون و همـکاران، 2003).

17-2 فلورسانس کلروفیل1   

فلورسـانس یك نمای کلی از الگوی فرایندهای خاموشـی نور جذب شـده توسـط برگ اسـت یا 
عبـارت دیگـر کلروفیـل یا رنگیزه انرژی تشعشـعی را با طول موجی بیشـتر از طـول موجی که قبلًا 
جـذب کـرده سـاطع می نمایـد کـه به این اتـلاف انـرژی از طریق انتشـار نور بـا طول موجـی بلندتر 

1. Chlorophyll fluorescence
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فلورسـانس می گوینـد )هرمـان1  و همـکاران، 2001(. اندازه گیـری کلروفیـل فلورسـانس و کارایی 
فتوشـیمیایی فتوسیسـتم 2IIا)Fv /Fm) روشـی مناسـب برای تعیین اثر تنش های محیطی بر روی 
گیاهـان اسـت. اندازه گیـری کلروفیـل فلورسـانس و کارایـی فتوسیسـتم II بـر روی شـنبلیله تحت 
تیمـار خشـکی و شـوری 15 میلی مـولار نشـان داده شـد، کـه ایـن روش بـرای مطالعـه تنش های 

محیطی در گیاه شـنبلیله مناسـب اسـت )زاغ دودی و همکاران، 2011).

پارامترهای مربوط به فلورسـانس در تشـخیص سـریع صدمات و خسـارات به برگ ها حتی قبل 
از ظهـور علائـم قابـل مشـاهده بـه کار بـرده می شـوند، که می تواننـد اطلاعاتـی در مـورد تغییرات 
ظرفیـت فتوسـنتزی ارائـه دهنـد. اسـتفاده از ایـن روش پیشـگویی تغییـرات در محیـط طبیعی نیز 
امکان پذیـر می باشـد. به طورکلـی هـر فراینـد فیزیولوژیکـی که بـر روی عملکرد فتوسیسـتم II اثر 
بگـذارد، بـر روی فلورسـانس کلروفیـل نیـز تأثیرگـذار می باشـد، زیـرا سـیگنال های فلورسـانس از 
فتوسیسـتم II منشـأ می گیرنـد. میـزان کل فلورسـانس بسـیار اندک و حـدود 2-1 درصـد نور جذب 
شـده اسـت، طیـف فلورسـانس با نـور جذب شـده متفـاوت اسـت، به طوری  کـه پیک فلورسـانس 
سـاطع شـده در طـول موجـی بلندتـر از نـور جذب شـده می باشـد. بنابرایـن عملکرد فلورسـانس را 
می تـوان بـا مواجـه کردن یـک برگ با نـوری با طول موج مشـخص و اندازه گیری نور سـاطع شـده 
در طـول مـوج بلندتـر محاسـبه نمود. فلورسـانس کلروفیل اطلاعاتـی را از کارایی تبدیـل انرژی در 
مراکـز واکنـش فتوسیسـتم II را نشـان می دهـد. ایـن رابطـه در شـرایط ثابـت فلورسـانس و فرایند 
فتوشـیمیایی و در نـور کـم قابـل بررسـی می باشـد. با افزایـش میزان تابش سـهم انـرژی مصرفی 
بـرای فلورسـانس افزایـش یافته و در مقابل سـهم انرژی مصرفی برای فرایند فتوشـیمیایی کاهش 
می یابـد. پـس در شـرایط نور کم همبسـتگی منفـی بین میـزان فلورسـانس و فرایند فتوشـیمیایی 

وجـود دارد )زاغ دودی و همـکاران، 2011).

البتـه در تابش هـای شـدید شـرایط متفـاوت اسـت و بـه ایـن مسـأله بسـتگی دارد کـه آیا گیـاه در 
شـرایط تنـش یا شـرایط بدون تنش قـرار دارد. با افزایـش تابش و تنش، مقادیر فلورسـانس و فرایند 
فتوشـیمیایی بـه علـت غیرفعال شـدن آنتن برای جلوگیـری از صدمه دیـدن به وسـیله رادیکال های 

1. Herman
2. Photosynthetic efficiency of photosystem II
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مضر تشـکیل شـده در آن شـرایط کاهش می یابند. پس در شـرایطی با شـدت نور بالا و وجود تنش 
همبسـتگی مثبت بین فلورسانس و فرایند فتوشـیمیایی وجود دارد )واندر تول1  و همکاران، 2008(. 
در یـک بررسـی انجـام شـده بـر روی بوته هـای شـنبلیله مشـخص شـد کـه روابـط بین فلورسـانس 
کلروفیـل بـرگ و انعـکاس نور به طـور معنی داری از وضعیت فیزیولوژیکی رشـد رویشـی بوته ها تأثیر 

گرفتـه بـود. همچنین کیفیت نور تابشـی عامـل مهمی می باشـد )زاغ دودی و همـکاران، 2011).

پارامترهـای فلورسـانس و معـادلات بـه کار گرفتـه شـده بـرای تعییـن متغییرهـای فلورسـانس 
)جـدول 2-1(:

1( حداکثر فلورسانس2  

2( حداقل فلورسانس3  

 F0 - Fm = Fv 3( فلورسانس متغییر4  مقدار پارامتر فلورسانس متغییر برابر اختلاف بین مقادیر

 Fv/Fm 5 اII 4( حداکثر کارایی کوانتومی فتوسیستم

جدول 1-2 ( معادلات به کاربرده شده در اندازه گیری متغییرهای فلورسانس اقتباس از ساروی و همکاران )1395)

معادلهمولفه

Fv = Fm−Foفلورسانس متغیر

II حداکثر کارایی کوانتومی فتوسیستمFv/Fm = (Fm−Fo(/Fm

II کارایی کوانتومی فتوشیمیایی موثر فتوسیستمY(II( = (Fm´−Ft(/Fm´

II کارایی کوانتومی غیر فتوشیمیایی تنظیم شده فتوسیستمY(NPQ( = (Ft/Fm´) − (Ft/Fm(

II کارایی کوانتومی غیر فتوشیمیایی تنظیم نشده فتوسیستمY(NO( = Ft/Fm

′NPQ = Fm−Fm′ /Fmخاموشی غیر فتوشیمیایی

1. Vander Tol
2. Maximum fluorescence (Fm(
3. Minimum fluorescence (F0(
4. Variable fluorescence (Fv(
5. Maximum photochemical quantum yield of photosystem II (PSII( (Fv/Fm (
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17-2-1 بررسی تنش شوری با استفاده از فلورسانس کلروفیل  

دسـتگاه فتوسـنتزی گیاه به ویژه فتوسیسـتم II، ممکن اسـت به صورت موقتی و قبل از ایجاد 
خسـارت های مورفولوژیکی غیرقابل برگشـت به وسـیله تنش های محیطی تأثیرپذیرند )مکس ول 
و جانسـون1 ، 2000(. اندازه گیری هـای کلاسـیک فتوسـنتز بـه وسـیله فلورسـانس کلروفیـل در 
سـطح وسـیعی از مطالعـات بـرای گیاهـان در حـال فتوسـنتز و بـه ویـژه مطالعـه واکنش هـای گیاه 
بـه تنش هـای محیطـی اسـتفاده می شـود کـه بـه کمـک آن می توان قبـل از کاهـش یافتـن میزان 

کلروفیـل در اثـر تنـش، از وقـوع تنـش جلوگیری به عمـل آورد )واندر تـول و همـکاران، 2008).

فلورسـانس کلروفیـل روش بسـیار مفیـد بـرای مطالعه انـواع تنش هـای محیطـی روی گیاهان 
می باشـد، چـرا که در این شـرایط نامسـاعد محیطی فتوسـنتز در گیاهان نیز اغلـب کاهش می یابد. 
ایـن روش برای بررسـی اثر اسـترس هایی نظیـر کمبـود آب، حرارت های بالا، کمبـود موادغذایی، 
آلاینده هـای محیطـی و هجـوم پاتوژن هـا قابـل اجرا می باشـد )گـودی2  و همـکاران، 2007(. در 
واقـع فتوسـنتز یـک نشـانه ی قابـل اعتمـاد بـرای مشـاهده ی میـزان سـازگاری گیاهان نسـبت به 
محیـط اطرافشـان می باشـد و از آنجا کـه اندازه گیری های سـریع، قابل اعتماد و غیرتخریبی اسـت 
ایـن امـکان فراهم شـده اسـت کـه ایـن روش به عنـوان ابزاری مناسـب بـرای تحقیقـات محیطی 
و اصلاحـی مـورد اسـتفاده قـرار گیـرد )ماکـس ول و جانسـون، 2000(. گیاهـان تحت تنـش برای 
انجـام فتوسـنتز از انـرژی تابشـی کمتـر اسـتفاده می کننـد و از روش هـای مختلفـی جهـت دفع نور 
اضافـی اسـتفاده می کننـد، تا از ایجـاد فرایندهـای بازدارندگی نوری و اکسیداسـیون نـوری اجتناب 
ورزنـد. همچنیـن بـا اسـتفاده از روش بررسـی فلورسـانس کلروفیـل می تـوان ترکیـب گونـه ای و 

واریتـه ای بـا مقاومت مناسـب به تنش هـا را انتخـاب کـرد )زاغ دودی و همـکاران، 2011).

a 17-2-1-1 بررسی اثر بلندمدت شوری بر پارامترهای اولیه فلورسانس کلروفیل

بررسـی اثـر شـوری کوتاه مدت بـر گیاه شـنبلیله از طریق فلورسـانس کلروفیل a مشـخص کرد 
کـه قسـمت پذیرنـده الکترون در فتوسیسـتم II مکانی اسـت که شـوری کوتاه مدت بـا تأثیرگذاری 

1. Maxwell & Johnson
2. Gudi
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بـر آن قسـمت سـبب کاهـش فعالیت فتوسـنتزی می گـردد. عـدم انتقال مؤثـر الکترون هـا از اولین 
پذیرنـده الکتـرون کوئینـون )QA( بـه زنجیـره انتقـال الکتـرون پـس از آن در تنـش شـوری کوتـاه 
مـدت، سـبب کاهـش بسـیاری از فعالیـت فتوسـنتز می گـردد. کاهـش مقـدار ایـن ناقل بـا افزایش 
تنـش شـوری کاهـش تعـداد ترن آورهـای1  ایـن پذیرنـده و اکسـید شـدن )QA( در یـک مسـیر 
برگشـتی بـه قسـمت دهنـده الکتـرون و فرسـتادن الکترون هـا بـه کلروفیل هـای آنتـن2  از جملـه 
 )QA( اسـت. کاهش راندمـان انتقال الکترون پـس از )QA( دلایـل کاهـش انتقـال الکترون پس از
و اختـلال در زنجیـره انتقـال الکترون فتوسیسـتم II باعث می شـود که میزان انـرژی نورانی جذب 
شـده پیـش از نیـاز دسـتگاه فتوسـنتزی باشـد و شـرایط لازم بـرای اکسیداسـیون نـوری3  و تولیـد 
رادیکال هـای آزاد فراهـم گـردد. از طـرف دیگـر بـا افزایـش مراکـز واکنـش خامـوش بـر اثـر تنش 
شـوری، قسـمت عمـده ای از انـرژی بـه دام افتـاده توسـط کلروفیل هـای آنتـن در یـک مکانیسـم 
حفاظتـی توسـط ایـن مراکـز خامـوش بـه گرما تبدیـل شـده و از بین مـی رود و بـه نوبه خود سـبب 
کاهـش راندمـان فتوسـنتز می شـود، )زاغ دودی و همـکاران، 2011 و بهـاری سـاروی، 1396(. 
از طـرف دیگـر همچنیـن شـوری بـر کارایـی کوانتومی شـیمیایی مؤثـر فتوسیسـتم 4II و همچنین 
کارایـی کوانتومـی غیـر فتوشـیمیایی تنظیـم نشـده فتوسیسـتم5  تحـت تأثیـر شـوری قـرار گرفتند 
و میـزان )Y(II بـا افزایـش شـوری کاهـش یافـت )شـکلA 5-2(. به طـوری  که سـطح شـوری، 
40، 80  و120 میلـی مـولار کلریـد سـدیم بـه ترتیـب منجـر بـه 2، 8  و 11 درصدی آن نسـبت به 
شـاهد گردیـد. با افزایش سـطوح شـوری، میـزان کارایی کوانتومی غیر فتوشـیمیایی تنظیم نشـده 
فتوسیسـتم II، افزایـش یافـت، به طـوری کـه بیشـترین میـزان )Y(NO در سـطح شـوری 120 
میلـی مولار مشـاهده شـد، کـه حدود 30 درصد نسـبت به شـاهد افزایـش یافت. همچنیـن میزان 
Y(NPQ( 6 در گیاهان تحت تنش  II کارایـی کوانتومـی غیر فتوشـیمیایی تنظیم شـده فتوسیسـتم
شـوری کاهـش یافـت، به طـوری  کـه در تنـش شـوری 120 میلـی مـولار بـه کمتریـن مقـدار خود 

رسـید کـه ایـن کاهش نسـبت بـه شـاهد 12 درصـد بود. 

1. Turnover
2. Antenna chlorophyll
3. light oxidation
4. Effective quantum efficiency of photosystem II (PSII) Y(II)
5. Quantum yield of non-regulated non-photochemical energy loss in PS II, equivalent to Y(NO(
6. Quantum yield of regulated non-photochemical Y(NPQ(
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بررسـی اثـر شـوری بلندمدت نیـز بر گیاه شـنبلیله از طریق فلورسـانس کلروفیل a نشـان داد که 
بـا طولانـی شـدن مـدت زمان تنش شـوری قسـمت دهنـده الکتـرون در فتوسیسـتم II نیـز درگیر 
اثـرات شـوری شـده و کاهـش معنی داری در عملکرد این قسـمت از دسـتگاه فتوسـنتزی مشـاهده 
می شـود. از شـواهد ایـن موضوع می تـوان به کاهش میزان پیوسـتگی و ارتبـاط کلروفیل های آنتن 
یـا در معـرض شـوری قـرار گرفتن به مـدت طولانـی، افزایش فلورسـانس نیز در حـدود 200-300 
میکروثانیـه پـس از نوردهـی کـه ناشـی از ایجاد اشـکال در کمپلکـس تجزیه آب1  اسـت. علاوه بر 
آن نتایج محققین مشـخص کرد شـوری بلندمدت همانند شـوری کوتاه مدت قسـمت های پذیرنده 
الکتـرون تحـت  تأثیر قـرار گرفته و کاهـش راندمان فتوسـنتز در بخش های متفاوت این قسـمت از 
دسـتگاه فتوسـنتزی مشـهود اسـت. در شـوری بلندمدت، علاوه بر کاهش تعداد ناقلین الکترون، 
کاهـش راندمـان انتقـال الکتـرون در زنجیـره فتوسـنتز و همچنیـن کاهـش رسـیدن الکترون ها به 
فتوسیسـتم I، ارسـال الکترون ها از قسـمت دهنده الکترون به خصـوص از طرف کمپلکس تجزیه 
آب دچـار مشـکل می شـود. اثـرات همزمان شـوری بـر هر دو قسـمت دهنـده و پذیرنـده الکترون 
سـبب وارد شـدن آسـیب بیشـتر بـه دسـتگاه فتوسـنتز در ریحـان می شـود. گیـاه در یـک راهـکار 
محافظتـی در جهـت کاهـش ممانعت نـوری، با کاهش جذب انـرژی به دام افتـاده و افزایش اتلاف 
انـرژی در کلروفیل هـای آنتـن و همچنین اتلاف بیشـتر انـرژی در مراکز واکنـش از طریق غیرفعال 
شـدن تعدادی از این مراکز، جلوی وارد شـدن آسـیب بیشـتری به دسـتگاه فتوسـنتزی را می گیرد 
)استراسـر2  و همـکاران، 2004(. نسـبت فلورسـانس متغییـر بـه ماکسـیمم به طـور معنـی داری بـا 
افزایش غلظت شـوری کاهش یافت. فلورسـانس ماکسـیمم تحت تیمار شـوری نسـبت به شـرایط 
 II کنتـرل کمتـر بود، که احتمالًا ممکن اسـت شـوری آسـیب هایی را به مراکز واکنشـی فتوسیسـتم
زده باشـد یـا آسـیب بـه انتقال انـرژی برانگیختـه از آنتن به مراکز واکنشـی باشـد )بهاری  سـاروی، 

.(1396

بهاری  سـاروی و همکاران )1396( در هنگام بررسـی فلورسـانس و تبادل گازی در گیاه ریحان 
تحـت تنـش گـزارش کردنـد کـه برای توصیـف اثـر شـوری بـر پارامترهـای F0، Fm و FV از معادله 

1. Water-oxidizing complex (WOC(
2. Strasser
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رگرسـیونی درجـه دوم اسـتفاده شـد. )شـکل A,B,C 6-2(. رونـد تغییـرات فلورسـانس حداقـل 
در برگ هـای سـازگار بـه تاریکـی )F0( بـا افزایـش تنـش شـوری از نـوع درجـه  دوم و بـه صـورت 
افزایشـی بـوده و بـا افزایش سـطح شـوری، شـیب منحنی پاسـخ نیز افزایـش یافت، به طـوری  که 
بالاتریـن میـزان آن )با حدود 7 درصد افزایش نسـبت به شـاهد( که نشـان دهنده ی آسـیب شـدید 

.(2-6-A ناشـی از تنـش می باشـد، در سـطح شـوری 120 میلی مـولار مشـاهده شـد )شـکل

همچنیـن فلورسـانس حداکثر )Fm( نیز با افزایش تنش شـوری از سـطح صفر تـا 50 میلی مولار 
 .)2-6-B افزایـش، ولـی در ادامـه )از سـطح 50 تـا 120 میلی مـولار( کاهـش نشـان داد )شـکل
برخـلاف F0 و Fm، رونـد تغیـرات فلورسـانس متغییـر )Fv( در پاسـخ بـه افزایـش تنش شـوری به 
صـورت کامـلًا کاهشـی بـوده و بیشـترین شـیب کاهـش نیـز در سـطح بالای تنش مشـاهده شـد. 
کمتریـن مقدار فلورسـانس متغییر )4/2( در سـطح شـوری 120 میلی مولار و بـا 4/5 درصد کاهش 

.(2-6-C نسـبت به شـاهد مشـاهده شد )شـکل

)Fv/Fm( نیـز نسـبت بـه افزایـش   II رونـد تغییـرات حداکثـر کارایـی کوانتومـی فتوسیسـتم
سـطوح شـوری بـه صورت درجـه دوم بـود. پارامتـر Fv/Fm با افزایش تنش شـوری از صفـر به 40 
میلی مـولار تقریبـاً ثابـت بوده، ولـی در ادامه از 40 تـا 120 میلی مولار کاهش نشـان داد، به طوری 
 کـه شـیب کاهـش آن بـا افزایـش تنش شـوری، افزایـش یافـت. کمترین میـزان Fv/Fm در سـطح 
120 میلی مـولار NaCl مشـاهده شـد که به میزان پنج درصد نسـبت به شـاهد کاهـش معنی داری 

(2-6-D نشـان داد ) شـکل

برخلاف سـایر پارامترهای مورد بررسـی، روند پاسـخ فلورسـانس پایدار )Ft( نسـبت به تغییرات 
شـوری از نـوع درجـه اول بـوده و بـا افزایش تنش شـوری با شـیب 0/005 واحد افزایش نشـان داد 
و در سـطح شـوری 120 میلی مـولار بـه بیشـترین مقدار خود رسـید که نسـبت به شـاهد 24 درصد 
افزایش داشـت )شـکل E-6-2(. تنش شـوری همچنین منجر به افزایش پارامتر غیرفتوشـیمیایی 
)NPQ( شـد، به طوری  که بیشـترین شـیب افزایش آن در سـطوح پایین شـوری بوده و رفته رفته 
با افزایش سـطوح شـوری شـیب تغییرات کاهش یافته و بیشـترین میزان خاموشـی فتوشـیمیایی1  

1. Photochemical quenching



137 تنش شوری

.(2-6-F 0/365( در سـطح شـوری 94 میلی مولار مشاهده شـد )شکل(

 

ــان  ــاه ریح ــاک در گی ــوری خ ــش ش ــه افزای ــخ ب ــای )Y(II(، Y(NPQ و )Y(NO در پاس ــرات پارامتره ــکل 5-2 تغیی ش

)Ocimum basilicum( )بهــاری  ســاروی و همــکاران، 1396)
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شــکل 6-2 رونــد تغییــرات پارامترهــای فلورســانس حداقــل )A(، فلورســانس حداکثــر )B(، فلورســانس متغییــر )C(، حداکثــر 

)D(،  فلورســانس پایــدار )E( و خاموشــی غیــر فتوشــیمیایی1  )F( در پاســخ بــه افزایــش شــوری   II کارایــی کوانتــوم فتوسیســتم

خــاک در گیــاه  ریحــان )Ocimum basilicum( اقتبــاس از بهاری ســاروی و همــکاران )1396)

1. Non-photochemical quenching
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18-2 اثر تنش شوری بر روی جوانه زنی  

غلظـت بـالای نمـک محیطـی نامناسـبی را بـرای جوانه زنی بـذر فراهـم می کند، بـه نحوی که 
بـا افزایش شـوری شـاخص ظهـور گیاهچه به طـور قابـل ملاحظه ای کاهـش می یابـد. به طورکلی 
کاهـش فشـار تورژسـانس بافت هـا، کاهـش فعالیت فتوسـنتزی و اثر مسـتقیم نمک بر متابولیسـم 
سـلولی به عنوان سـازوکارهای فیزیولوژیکی مسـئول کاهش رشـد بر اثر شـوری شـناخته شـده اند 
)لوپـز1  و همـکاران، 2015(. قـادری فـرد و همـکاران )1390( تنـش شـوری را بـر روی چند گیاه 
دارویـی مختلـف بررسـی نموده اند و بیان نمودند، آسـتانه تحمل به شـوری برای گیاهان آرتیشـو، 
ماریتیغـال، رازیانـه 2 و سـیاه دانه بـه ترتیـب 4/0، 3/3، 10/6، 16/5 دسـی زیمنس بـر متـر بـود، 
امـا درصـد جوانه زنـی در گیاهـان گلرنـگ3  و کتـان4  تحـت تنـش شـوری با سـرعت کمـی کاهش 
یافـت به طـوری  کـه در حداکثـر سـطوح شـوری )22 دسـی زیمنس بر متر( مقـدار درصـد جوانه زنی 
در ایـن دو گیـاه بـالا بـود )بـه ترتیـب 88 و 87 درصـد(. سـرعت جوانه زنـی در کلیـه گیاهـان تحت 
تنـش شـوری بـه صـورت خطی کاهـش یافـت. از ایـن رو سـرعت جوانه زنی در مقایسـه بـا درصد 
جوانه زنـی در گیاهـان مـورد ارزیابـی حساسـیت بیشـتری بـه تنـش شـوری داشـت. به طورکلی در 
مرحلـه گیاهچـه ای نیز تحت  تأثیر تنش شـوری از مقدار طول و وزن خشـک گیاهچه کاسـته شـد، 
به طـوری  کـه سـطح آسـتانه تحمـل بـه شـوری و نسـبت کاهـش ایـن مؤلفه هـا در بیـن گونه هـای 
گیاهـی متفـاوت بود. نتایج نشـان داد کـه در مرحله جوانه زنی گیاهان در سـه گـروه: گلرنگ و کتان 
)مقـاوم بـه شـوری(، رازیانـه و سـیاه دانه )نیمه مقـاوم به شـوری( و آرتیشـو و ماریتیغال )حسـاس 
بـه شـوری( طبقه بنـدی شـدند. همچنیـن نتایـج مرحله رشـد گیاهچه نیز نشـان داد کـه گیاهان در 
چهـار گـروه : گلرنـگ )مقـاوم بـه شـوری(، آرتیشـو و ماریتیغـال )نیمه مقـاوم بـه شـوری(، رازیانه 

)نیمه مقـاوم بـه شـوری( و کتـان و سـیاه دانه )حسـاس به شـوری( طبقه بندی شـدند.

تحقیـق خمـری و همـکاران )1386( نشـان دادند که شـش گونه گیـاه دارویی در سـطوح بالای 
شـوری درصـد سـرعت جوانه زنـی بـذر بـه شـدت کاهـش می یابـد و با کاهش سـطح شـوری طول 

1. Lopez
2. Foeniculum vulgare
3. Carthamus tinctorius L.
4. Linum Usitatissimum
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سـاقه چه و ریشـه چه افزایـش می یابـد. همچنین نشـان دادند کـه در غلظـت 200 میلی مولار چهار 
گیـاه Hibiscus sabdariffa L.,Cassia angustifolia Vahl ریحـان و زوفـا1  جوانه زنـی 
سـطح 200  در  کنگرفرنگـی  و    Cyamopsis psoraloides (Lam.( گیـاه  دو  در  نداشـتند. 
میلی مـولار کلریدسـدیم جوانه زنـی مشـاهده گردیـد. تحمـل بیشـتر در مقابل شـوری در گونه های 
یـاد شـده کشـت و بهره بـرداری ایـن گیاهـان یـا دیگـر گونه هـای متحمل تنـش را در مناطق شـور 

امکان پذیـر می سـازد.

در خصـوص گیـاه گاوزبـان اروپایـی2  بـا توجه بـه نتایج  مکـی زاده تفتـی و همـکاران )1387(، 
می تـوان گفـت، گیـاه در مرحلـه جوانه زنی و سـبز شـدن به شـوری حسـاس بـوده، ولـی در مراحل 
بعـدی رشـد مقـاوم بـه شـوری می باشـد. از این رو برای کشـت ایـن گیـاه در مناطقی با خـاك و آب 
شـور، می تـوان از کشـت نشـاء اسـتفاده نمـود. بـا توجـه به عـدم تأثیر شـوری بـر وزن تر و خشـك 
گیـاه گاوزبـان و محتـوای بـالای موسـیلاژ این گیـاه تحت شـوری، می تـوان گفت گاوزبـان گیاهی 
مقـاوم بـه شـوری آب و خـاك بـوده و قـادر اسـت تـا شـوری 12 دسـی زیمنس بـر متـر مربـع را بـه 
راحتـی و بـدون هیـچ گونه کاهش رشـدی تحمـل نماید. با توجه بـه محتوای بالای خاکسـتر کل و 
یون هـای سـدیم و می تـوان چنیـن اسـتنباط کرد کـه مکانیـزم مقاومت به شـوری این گیـاه تحمل 
نمـك از طریـق تجمـع مـواد محلـول اسـمزی می باشـد و این گیاه بـا تبدیل موسـیلاژ بـه قندهای 
محلـول و بـا اسـتفاده از سـایر یون هـا قـادر بـه تنظیـم اسـمزی به منظـور موازنـه تعدیل اسـمزی 
واکوئلـی در سیتوپلاسـم و تعـادل اسـمزی بیـن سیتوپلاسـم و اجـزای مختلف سـلول می باشـد. با 
توجـه بـه کاهش محتوای پتاسـیم و افزایـش محتوای سـدیم در بافت گیاهی گاوزبـان، می توان به 
رابطه آنتاگونیسـتی3  پتاسـیم و سـدیم پی برد و همچنین اظهار داشـت که از طریق تبادل پتاسـیم 
و سـدیم در تونوبلاسـت4  ضمن اسـتفاده از سـدیم به عنوان یك ماده اسـمزی در واکوئل، پتاسـیم 

کافـی بـرای رشـد در اختیار سیتوپلاسـم قـرار می گیرد.

عـدم معنـی داری میانگین هـای درصـد جوانه زنـی گیـاه زوفـا در سـطوح مختلـف شـوری در 

1. Hyssopus afficinalis
2. Borago officinalis L.
3. Aantagonist
4. Tonoplast
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آزمایـش برزگـر )1387( گـزارش گردیـده اسـت، ایشـان همچنیـن بیـان نمـود، این بدیـن مفهوم 
اسـت کـه افزایش سـطح شـوری از صفـر تا 9- بـار تأثیر معنـی داری بـر جوانه زنی گیاه زوفا نداشـته 
و مکانیسـم های سـازگاری ایـن گیـاه بـا شـرایط کاهـش پتانسـیل آب خـاك را می تـوان دلیـل ایـن 
امـر دانسـت. ایـن در حالـی اسـت کـه بـه رغـم غیـر معنـی دار بـودن تفـاوت درصـد جوانه زنـی در 
سـطوح مختلف شـوری، بیشـترین درصد جوانه زنی در سـطح شـوری 6- بـار اتفاق افتـاد. بنابراین 
اعمـال تنـش شـوری کـم در زمـان جوانه زنـی را می تـوان محـرك جوانه زنـی در زوفـا دانسـت، در 
حالی کـه افزایـش شـدت تنـش شـوری بـه دلیـل افزایـش امـلاح و تنش ثانویه خشـکی و سـمیت 
یون هـا باعـث کاهـش جوانه زنـی در زوفـا شـد. به طورکلـی می توان نتیجـه گرفت که تنش شـوری 
تـا حـد بیـن 3- تـا 6- بـار می توانـد با تحریـك جوانه زنی سـبب پدیـداری مکانیسـم های سـازگاری 
زوفـا و بهینه سـازی خصوصیـات جوانه زنـی شـود و این امر امکان اسـتقرار مناسـب گیاه در شـرایط 
حاشـیه ای را فراهم آورده و بنابراین گیاه با تولید حداقلی از زیسـت توده توانایی بهتری برای رشـد 
در مناطـق پـر تنش را خواهد داشـت. بنابراین نتایـج مطالعه برزگر )1387( موید این مطلب اسـت 
کـه امـکان اسـتفاده از زوفـا در تناوب هـای زراعـی در زمین هـای حاشـیه ای دارای محدودیت های 
آب و خـاك در اقلیم هـای مختلـف را مطـرح می سـازد کـه ایـن می توانـد از عوامـل توسـعه زراعـت 

تجـاری گیاهان دارویی باشـد.

جـوکار تنگ کرمـی و همـکاران )1395( گـزارش نمودنـد، نتایـج آزمایشـات پرایمینـگ بـذر 
ماریتیغال نسـبت به شـاهد باعث افزایش معنی دار سـرعت جوانه زنی در هر دو ژنوتیپ در شـرایط 
تنش شـوری شـده اسـت به طـوری  که میـزان ایـن شـاخص را 38/6 و 45/18 درصد بـه ترتیب در 
ژنوتیپ هـای آمـل و مجارسـتان افزایـش داده اسـت. میـزان ایـن شـاخص در ژنوتیپ مجارسـتان 
نسـبت بـه آمل افزایش بیشـتری داشـته اسـت. اثر پرایمینـگ بذر بر میـزان سـرعت جوانه زنی در 
ژنوتیپ هـای آمـل و مجارسـتان در شـرایط بـدون تنـش )شـاهد( نیـز معنـی دار اسـت. پرایمینگ 
بـذر در هـر دو ژنوتیـپ میـزان این شـاخص را نسـبت به شـاهد )بـدون پرایـم( به طـور معنی داری 
افزایـش داده اسـت بـه طوری کـه میـزان آن در دو ژنوتیـپ آمـل و مجارسـتان به ترتیـب 32/13 و 
41/25 درصد نسـبت به شـاهد افزایش نشـان داد که این افزایش در ژنوتیپ مجارسـتان بیشـتر از 

می باشـند. آمل 
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19-2 تنوع ژنتیکی برای تحمل به شوری  

تنـوع ژنتیکـی1  گسـترده ای کـه بـرای تحمـل به شـوری در قلمـرو گیاهـان وجـود دارد در دامنه 
وسـیعی از جنس های گیاهان توزیع شـده اسـت )کافی، 1387 به نقل از  گرین وی و مانس،1980 
و چنـگ2  و همـکاران، 2018(. برخی هالوفیت ها واجد این قابلیت هسـتند کـه بر پایه خصوصیات 
ویـژه آناتومیک و مورفولوژیک و یا مکانیسـم اجتناب با شـوری های بسـیار زیـاد تطابق ایجاد کنند 
)کافـی، 1387 بـه نقـل از فـلاورس و همـکاران، 1996(. بـه هرحـال ایـن صفـات، خصوصیـات 
نسـبتاً منحصـر بـه فـردی هسـتند کـه بـه نظـر نمی رسـد ژن هـای کدکننـده آن هـا بـه سـادگی بـه 
گیاهـان زراعـی انتقـال یابنـد )یاکویـی3  و همـکاران، 2002(. تحقیقـات انجـام شـده در دهه های 
اخیر نشـان داده اسـت بسـیاری از گیاهان هالوفیت و گلیکوفیت شـوری را با اسـتراتژی های بسـیار 
مشـابه تحمـل می کننـد )هاسـگاوا و همـکاران، 2000(. در هـر دو گـروه، یون هـای سـمی بـرای 
سـلول در شـرایط شـور به داخل واکوئل رانده شـده و به عنوان ماده محلول اسـمزی مورد اسـتفاده 

قـرار می گیرنـد )کافـی، 1387 بـه نقل از بلام والـد و همـکاران، 2000).

صفـت تحمل به شـوری توسـط چندین ژن کنترل شـده و وراثـت آن پیچیده می باشـد بنابراین 
اصـلاح گیـاه بـرای تحمـل به شـوری نیازمنـد یک مطالعـه وسـیع و بررسـی پارامتر هـای مختلف 
می باشـد تـا بتـوان در نهایـت بـه انتخـاب ارقـام متحمـل به شـوری منجـر گـردد. تعـداد معدودی 
مطالعـات ژنتیکـی بر روی تـوارث تحمل به شـوری در گیاهان مختلف زراعی صورت گرفته اسـت 

)فـلاورس و یئـو4 ، 1995 و یاپس و همـکاران، 2018).

ابراهیم پـور و همـکاران )1394( بیان ژن سـینامیل الکل دهیدروژناز5  پس از 24 و 48 سـاعت، 
یـک هفتـه و یـک مـاه پـس از اعمـال تنـش شـوری )0، 25، 50، 75، 100 و 150 میلی مـولار 
NACL( در بافـت ریشـه نعنـاع فلفلـی بـا روش ریل تایم پی سـی آر6  بررسـی شـد. نتایج نشـان 

1. Genetic diversity
2. Chen
3. Yokoi
4. Flowers & Yeo
5. Cinnamyl-alcohol dehydrogenase (CAD(
6. Real time PCR
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داد افزایـش غلظـت نمـک باعـث افزایش بیان ژن CAD در بافت برگ می شـود. میـزان بیان این 
ژن در سطح 25 و 50 میلی مولار  NaCl  افزایـش و در سـطوح بالاتـر کاهش می یابد. 

نمونه هـای گل گاوزبـان در حالـت تیمـار و شـاهد بـرای تعییـن وزن مولکولـی پلی پپتیدها مورد 
بررسـی قـرار گرفتنـد که تعییـن وزن مولکولـی از روی میـزان Rf انجام گرفت و همچنین نشـانگر 
مورد اسـتفاده توسـط نرم افـزار وزن مولکولـی  UVIDocMW انجام گرفـت. پلی پپتیدها بین 20 
تـا 130 کیلودالتـون رده بنـدی شـدند. نتایج نشـان داد که تجمـع پروتئین ها بـا وزن مولکولی بالاتر 
بـا افزایـش سـطح شـوری نسـبت بـه شـاهد افزایش نشـان دادنـد، بـا اضافه کـردن کلریدکلسـیم، 
وزن مولکولـی پروتئین هـای تجمع یافته مشـابه با شـاهد بودنـد )گده کهریز و همـکاران، 1396(. 
وقتـی گیاهـان در معـرض تنـش شـوری قـرار می گیرنـد، در سـطح کل گیـاه، سـطح سـلولی و یـا 
مولکولـی بـه تنـش پاسـخ می دهنـد الگـوی تولیـد بسـیاری از پروتئین هـا در پاسـخ بـه کاهش آب 
گیـاه تغییـر می نمایـد کـه از جملـه ایـن پروتئین هـا، پروتئین هـای درگیـر در مسـیرهای سـیگنالی 
تنـش، پروتئین هـای مخصوص سـم زدایی تنـش اکسـیداتیو و پروتئین های با اعمال غیرمسـتقیم 
بـا تنـش هسـتند. به طورکلـی، پاسـخ های گیـاه بـرای بقـای هموسـتازی، سـم زدایی مـواد مضر و 

بازگشـت رشـد اسـت )حاج حیدری و همـکاران، 2005).

پروتئین هـای 70 کیلودالتونـی شـوك های حرارتی1  هسـتند اعضـای این خانواده در طی مسـیر 
تکامـل بـه شـدت حفاظت شـده اند. علاوه بـر پروتئین های  شـوك حرارتی توسـط دیگر شـکل های 
تنش هـای سـلول نیـز شـدیداً تحریک می شـوند. در شـرایط عدم تنـش پروتئین هـای HSP ها از 
لحـاظ سـاختاری سـریع تشـکیل می شـوند و وظایف اساسـی را در این شـرایط برعهـده دارند )گده 

کهریز و همـکاران، 1396).

بـرای شناسـایی تفـاوت پروتئین هـای مرتبـط بـا تأثیر تیمار شـوری و کلریدکلسـیم در مقایسـه 
بـا نمونـه ی شـاهد نقشـه پروتئـوم )2D-PAGE( بـرگ گل گاوزبـان ایرانـی تیمار شـده با شـوری 
)12 دسـی زیمنس بـر متـر( بـا 10 میلی مـولار کلریدکلسـیم بـا نمونـه ی شـاهد مقایسـه شـدند. 
لکه هـای نقشـه ی پروتئـوم2  شناسـایی شـده بـا اسـتفاده از نرم افـزار TotalLab و Top Spot بر 

1. Heat shock proteins (Hsps(
2. Protium 
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پایـه ی بـار الکتریکـی )نقطـه ایزوالکتریـک(1 و اندازه جـرم مولکولی نسـبی یا  Mr ارزیابی شـدند 
)گـده کهریـز و همـکاران، 1396(. مقایسـه لکه هـای گیاهـان تیمـار شـده با گیاهان شـاهد نشـان 
داد کـه لکه هـای 14، 13، 12، 11، 10، 9، 8، 7، 6، 5، 4، 3، 2، 119، 17، 16، 15 متعلـق 
بـه پروتئین هایـی هسـتند کـه در گیاهـان، تیمـار شـده و شـاهد بـه صـورت مشـترك وجـود دارنـد 
ولـی پروتئین هـای 17، 15، 16، 8، 5 نسـبت بـه شـاهد افزایـش بیـان نشـان دادنـد. لکه هـای 
11، 26، 21، 25، 22، 24، 23 جـزء پروتئین هایـی  هسـتند کـه در گیاهـان شـاهد دیـده نشـدند و 
احتمـالًا مربوط به تیمار شـوری و کلریدکلسـیم هسـتند )جـدول 2-2( و )شـکل 7-2(، )گده کهریز 

و همـکاران، 1396).

 

شکل 7-2 تصویر ژل الکتروفورز گیاه گل گاوزبان ایرانی تحت تنش شوری اقتباس از گده کهریز و همکاران )1396)

1. Isoelectric point (IP(
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جدول 2-2 ( پروتئین های شناسایی شده در گل گاوزبان ایرانی تحت تنش شوری

ID پیش بینیIpوزن
(KD(

D لکهپروتئین

gi/ 2168۴925553/7ATP syntase beta subunit2

gi/1616609۴/56/16PR10 protein5

gi/1670965/6۴5Ribulose 1.5-bisphosphate carboxylase/
oxygenase active isoform9

gi/۴0386995/۴1۴Ribulose 1.5-bisphosphate carboxylase/
oxygenase small subunit12

gi/1۴9391139۴/6۴630sribosomal proteinS113

gi/119908975/733Ribulose 1.5-bisphosphate carboxylase/
oxygenase small subunit15

gi/11990897631/95Tirosphoshate isomeraseTchloroplastic16

gi/10703586/526Oxlate oxidase- like protein or germin like protein19

gi/10703586/339Ribulose 1.5-bisphosphate carboxylase/
oxygenase small chain21

gi/18697280859 chainA, crystal stracture of Barly Thioredoxin
H isoforms22

20-2 پروتئین های مقاومت به تنش شوری  

پروتئین عمومی تنش، پروتئین سیتوپلاسـمی کوچکی می باشـد که در هنگام رویارویی سـلول 
بـا تنـش بیـان آن افزایش می یابد. یکـی از پروتئین هـای افزایش یافته در تنش شـوری پروفیلین1  
می باشـد کـه این پروتئین در تغییر و تبدیل اکتین2  در سـاختار سیتوپلاسـمی نقـش دارد. پروفیلین 
بـه مونومر اکتین متصل شـده و پلیمریزه شـدن و دپلیمریزه شـدن فیلامنت هـای اکتین3  را موجب 
می شـود و دپلیمریـزه شـدن آن هـا سـلول های گیاهـی را بـرای پاسـخ بـه  سـیگنال های داخلـی و 

خارجـی القا می کنـد )چن و همـکاران، 2007).

1. Profilin
2. Actin
3. Actin filaments
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 سـیکلوفیلین ها پروتئین هایـی هسـتند کـه در کلیه اجـزای سـلولی و در فرآیندهـای متعددی از 
قبیـل نمـو و انتقـال وجـود دارنـد. به دلیـل خصوصیـات آنزیمـی، فراوانی بالا، اسـتقرار سـلولی و 
نقـش آن هـا در تا شـدن پروتئیـن به گروهـی از پروتئین هـا تحت عنـوان چاپرون ها1  تعلـق دارند. 
اگرچـه سـیکلوفیلین های گیاهـی در فرآیندهـای متعـددی نقش دارنـد اما اسـاس مولکولی واکنش 
آن هـا خانـواده ای از، RNA ناشـناخته اسـت. پروتئین هـای متصل شـونده می باشـند که در سـنتز 
RNA پروتئین هـای دارای موتیف شناسـایی و شـاهد پس از ترجمه ژن هـای hnRNA پردازش، 

mRNA ی RNA کلروپلاسـتی نقـش دارنـد. پروتئین هـای متصل شـونده در آرابیدوپسـیس در 

اثـر تنـش طولانـی مـدت cp کلروپلاسـتی 29 متیونیـن2  در پروتئیـن شـوری افزایش یافته اسـت 
)فی3  و همـکاران، 2008).

21-2 تأثیر تنش شوری بر الگوی بیان ژن های کلروپلاست در گیاه قهوه  

تنش هـای زیسـتی، از جملـه شـوری، خشـکی، سـرما و یـا ترکیبـی از خشـکی و گرمـا، سـبب 
ایجـاد اختـلال در رشـد و فعالیت فتوسـنتزی گیـاه قهوه 4 شـده و الگوی بیان ژن های کلروپلاسـت 
را تحـت تاثیـر قرار می دهـد. الگوی ویرایـشtRNAs  5 و mRNAs در گیاهـان مختلف متفاوت 
اسـت، بـه عـلاوه الگـوی ویرایش ژنی تحت شـرایط تنش نیز دسـت خـوش تغییر می شـود. نکته 
جالـب توجـه ایـن اسـت کـه چندیـن پروتئیـن کلروپلاسـت، از جملـه پروتئین هسـته ای فعـال در 
کلروپلاسـت6، در تنظیـم ویرایـش اینترون هـای کلروپلاسـت  نقـش دارند، علاوه بر این جسـتجو 
بـرای چنیـن پروتئین هایـی به عنـوان عوامل دخیل در تغییـر پذیری ویرایـش اینترن های ژن های 
کلروپلاسـتی نیـز در شـرایط تنـش حائـز اهمیـت اسـت، در گیـاه قهوه تحت شـرایط تنش شـوری 
میـزان فعالیـت فتوسـنتزی به طور قابل توجهـی کاهش می یابـد. بیان ژن های کلروپلاسـت تحت 
شـرایط تنش شـوری نشـان می دهد کـه الگـوی ویرایـش tRNA و mRNA در گیاه قهوه دسـت 

1. Chaperone
2. Methionine
3. Fei
4. Coffea arabica
5. Splicing
6. Introns chloroplast
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خـوش تغییـرات قابـل توجهـی قـرار می گیـرد. به طـور خلاصـه، تنش شـوری ژن هـای tRNA و  
mRNA بیـان ژن هـای کلروپلاسـت را تحـت تأثیـر قـرار می دهد. این بررسـی مویـد این مطلب 

اسـت کـه تغییـر الگـوی ویرایـش ژن هـای کلروپلاسـت در پاسـخ بـه تنش هـای محیطـی در گیاه 
قهـوه حاکـی از تغییر در  ویژگی فیزیولوژیکی ژن های خاص کلروپلاسـتی باشـد کـه می تواند نقطه 
عطفـی در تحقیقـات مهندسـی ژنتیک برای ایجاد و توسـعه گیاهـان مقاوم بـه تنش های محیطی 

باشـد )دینها1  و همـکاران، 2016).

22-2 سمیت سدیم و انتقال آن توسط آنتی پورترها   

گیاهـان در برابـر تنـش شـوری به وسـیله خـروج نمـک از غشـای پلاسـمایی یـا به وسـیله وارد 
کـردن نمـک بـه واکوئل هـا مقاومـت می کننـد )رحمـان و همـکاران، 1998(. برخـی از هالوفیت ها 
ماننـد گیـاه )Porteresia coarctata( دارای غـدد نمکـی در برگ ها یشـان هسـتند که به آسـانی 
می تواننـد نمـک را از ایـن غـدد خـارج سـازند. سـازگاری گیاهـان نسـبت بـه سـمیت سـدیم اغلب 
بـا مقاومـت آن هـا نسـبت بـه تنـش شـوری مرتبـط نیسـت، ولـی گیاهـان بـرای مقابله با سـمیت 
ایـن عنصـر نیازمنـد عناصـر دیگری بـه خصوص پتاسـیم می باشـند. احتمـالًا لاین هـای مقاوم و 
حسـاس در میـزان جـذب یـون و در الگـوی تجمـع یون هـا در بخش هـای مختلف گیاه بـا یکدیگر 

تفـاوت دارند )مانـس، 2005(. 

هوموسـتازی سـیتوزولی سـدیم بـه وسـیله انتقـال یون هـا بـه واکوئل هـا یـا بـه خـارج از سـلول 
حفـظ می گـردد. در مخمـر ساکارومیسـس2  یک لوکـوس جدید به نـام SOD2 شناسـایی کردند که 
را کـد می کنـد. بیان بیـش از حد  SOD2 ظرفیت خروج سـدیم از سـلول ها 

 
یـک آنتی پورتـر  

 
و در نتیجـه مقاومت سـلول ها را نسـبت به سـدیم افزایـش می دهد. در گیاهان نیـز آنتی پورتر   

آنتی پورتـر  یـک  تاکنـون  از سـلو ل ها می باشـد، همچنیـن  بـرای خـروج سـدیم  کاندیـدی   ،
 واکوئلـی از گیـاه آرابیدوپسـیس جداسـازی و بیـان بیش از حـد آن در گونه های مشـابه منجر 
بـه افزایـش مقاومت نسـبت به شـوری در گیاهان تـا میـزان 200 میلی مولار نمـک NaCl گردیده 

1. Dinha
2. Sacchromyses
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اسـت )آپس1  و همـکاران، 1999(. 

بیـان بیـش از حـد ایـن ژن در گیـاه آرابیدوپسـیس تالیانـا2  بـا انتقـال یون های سـدیم بـه داخل 
واکوئل هـا و حفاظـت از سـیتوزول، موجـب افزایـش مقاومـت نسـبت به شـوری در گیـاه می گردد. 
وقتـی ژن آنتی پورتـر    واکوئلـی از گیـاه آرابیدوپسـیس تالیانـا بـه گیاهـان کلـزا و گوجه فرنگی 

منتقـل گردید )ژانـگ3  و همـکاران، 2001).

گیاهـان تراریختـه بـا بیـان بیـش از حـد AtNHX1 قـادر بـه رشـد، گلدهـی و تولیـد بـذر 200 
میلی مـولار نمـک NaCl بودنـد. وقتـی گیاهـان در معـرض تنـش شـوری قـرار می گیرنـد، تنـش 
در بعضـی از گونه هـا و در بافت هـای خـاص بـر روی بیـان ژن هـای V-ATPase تأثیـر می گـذارد 
)بینـزل، 1995، وانـگ و همـکاران، 2016(. کـه این نشـان دهنـده ی نیازمنـدی افزایش فعالیت 
آنزیـم بـرای حجره بنـدی سـدیم در پاسـخ بـه تنـش اسـمزی اسـت )بـارکلا و پانتوجـا4 ، 1996 و 
بوسـنیک5  و همـکاران، V-ATPase .)2018 بـه دسـته منحصـر به فردی از پمپ هـای پروتونی 
تعلـق دارد کـه روی غشـای چندیـن اندامـک اسـیدی در سـلول های یوکاریوتـی، غشـای واکوئلی 
گیاهـان عالـی، قارچ هـا و مخمرهـا یافت می شـود )بـارکلا و همـکاران، 1995 و جیـا و همکاران، 

.(2018

یکـی از عوامـل اساسـی بـرای سـلول های زنـده هوموسـتازی یونی هـای درون سـلول اسـت. 
تنظیـم مناسـب تغییـرات یونـی بـرای پایین نگه داشـتن میزان یون های سـمی و تجمـع یون های 
H+-AT-  اصلـی ضـروری اسـت. سـلول های گیاهـی انتقال فعـال اولیـه ایجاد شـده به وسـیله
Pase و انتقـال فعـال ثانویـه ایجـاد شـده بـه وسـیله کانال هـا و همبرهـا را بـه کار می گیرنـد 

)شـکل9-2 و 2-8).

هموسـتازی +K و +Na درون سـلول بـرای فعالیـت بسـیاری از آنزیم هـای سـیتوزول و ایجـاد 
Na+ ،فشـار اسـمزی مناسـب اهمیـت دارد، بـه  منظـور جلوگیـری از توقف رشـد و یـا مرگ سـلول

1. Apse
2. Arabidopsis thaliana
3. Zhang
4. Barkla & Pantoja
5. Bosnic
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اضافـی بـه درون واکوئـل می رود. گیاهان بـرای ایجاد نیـروی محرکه پروتون بـه H+-ATPase و 
H+-PPase وابسـته هسـتند )شـکل 8-2( )ژو1 ، 2003(. 

 Na +پتانسـیل منفـی مطلـوب در غشـای پلاسـمایی سـلول های گیاهی بـرای انتقال غیرفعـال
(HKT12( K+از طریـق ناقل های بـا میل ترکیبـی بالا بـه Na+ .بـه درون سـلول مناسـب اسـت
و از طریـق کانال هـای کاتیونـی غیرانتخابـی وارد سـلول می شـود )پریـدا و داس، 2005(. جریـان 
+Na  که به وسـیله کاتیون های غیرانتخابی تنظیم می شـود، حسـاس به کلسـیم اسـت و در نتیجه 

 Na+ از ورود سـدیم بـه داخـل ریشـه بـه  وسـیله کلسـیم جلوگیـری می کنـد. حجره بنـدی واکوئـل
نـه تنهـا غلظـت +Na را در سیتوپلاسـم پاییـن نگـه مـی دارد، بلکـه در نتیجه فشـار اسـمزی لازم 
بـرای جـذب آب از محیط هـای شـور را نیز فراهـم می نمایند. سـایر اندامک ها از جمله پلاسـتیدها 
و میتوکندری هـا نیـز مقـداری +Na را انباشـته می نماینـد. بـرای حفـظ متابولیسـم سـلولی نسـبت 
بالایـی از     لازم اسـت در ریشـه های تحـت تنـش شـوری +Na بـا+K  رقابـت می نمایـد. 
وجـود رونوشـت های متعـدد از ژن هـای ناقـل +K  کـه فرا تنظیمـی2  و فروتنظیمی3  آنـان در تنش 
شـوری انجـام می شـود، بیانگـر قابلیت های متفاوت گیـاه برای حفظ میـزان درون سـلولی +K در 
ایـن شـرایط اسـت. کانال هـای +K به وسـیله پروتئین کینازهـا4  و فسـفاتاز5  تنظیم می شـوند )ژو، 
2003(. در حالـت تنـش نمکـی حفظ پتانسـیل بالای غلظت     در سـیتوزول برای رشـد گیاه 

ضـروری بـه نظر می رسـد )شـکل 10-2 و 9-2( )کافـی، 1387).

1. Zhu
2. Up regulation
3. Down regulation
4. Protein kinase
5. Protein phosphatase
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شــکل 8-2 سیســتم های تبــادل تحــت کنترلــی پروتونــی در غشــای پلاســمایی و تونوپلاســت گیاهــان عالــی: پمــپ پروتونــی، 

  
  
، مــاده ضــد انتقــال

 
 - 

 
، حرکــت هــم جهــت آنیونــی 

 
مســیر واحــد K ، حرکــت در خــلاف جهــت  

تحــت تنــش شــوری اقتبــاس از )آلمیــدا1  و همــکاران، 2017)

1. Almeida



151 تنش شوری

گاکسـولیا1  و همـکاران )1992( ژن جدیـد HAL1 را در مخمـر جداسـازی کردنـد، کـه تحـت 
بیـان بیـش از حـد این ژن رشـد مخمـر تحت تنش شـوری افزایش می یابـد. بیان بیـش از حد این 
ژن HAL1 در گیـاه آرابیدوپسـیس تالیانـا نیـز منجـر بـه کاهـش تجمع سـدیم در گیـاه و در نتیجه 

افزایـش مقاومـت نسـبت به شـوری گردید )یانـگ2  و همـکاران، 2001(. 

شکل 9-2 هموستازی سلولی استقرار یافته پس از اعمال تحت تنش شوری اقتباس از چن و همکاران )2013)

1. Gaxolia
2. Yang



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی152

شکل 10-2 مسیر سیگنالی فعال شدن کلسیم تحت تنش شوری اقتباس از کیونتال1  و همکاران )2012)

23-2 تأثیر تنش شوری بر تغییرات پروتئین و بیان ژن در گیاهان هالوفیت  

در نتیجـه تنـش شـوری، تغییراتـی در پروتئین هـای گیاهـی صـورت می گیـرد، کـه در حالـت 
عـادی در گیـاه دیـده نمی شـوند، در حالی کـه بیـان تعـدادی از پروتئین هـا افزایش و تعـدادی دیگر 
کاهـش خواهنـد یافت )سـالک ده و کوماتسـو2 ، 2007(، کـه در نتیجه این تغییرات متابولیسـم گیاه 

تحت تأثیـر قـرار می گیـرد )لاسـردا3  و همـکاران، 2002).

H+-AT- 4  )هالوفیت طبیعی( متحمل به شـوری ژن های رونویسـی )تجمعی از ادر گیاه سـوئد
Pase غشـای پلاسـمایی( بیشـتر از کولتیوارهـای غیرمتحمل به تنش شـوری بـود. در ضمن باید 

1. Quintal
2. Salekdeh & Komatsu
3. Lacerda
4. Suaeda maritime
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متذکر شـد که ATPase غشـای پلاسـمایی گیاهان به وسـیله یک خانواده ژنی بزرگ کد می شـود. 
وجـود چندیـن ایزوفـرم از آنزیم هـا فرصتـی از نقـش آن هـا را در تحمـل بـه تنـش غیرزیسـتی، به  
 )SM289( ویـژه تحمـل بـه تنـش شـوری را فراهـم می نمایـد. در هالوفیـت سـوئدا ماریتیـم ژن
درصـد هماننـدی بـا ایزوفرم هـای جدید از برنـج دارد که نیاز به وجـودی از تنش شـوری برای بیان 
آن لازم اسـت. بنابرایـن تنـش شـوری ایزوفرم هـای مربوط به H+-ATPase غشـای پلاسـمایی 
 H+-ATPase بـه حداکثـر فعالیت وا مـی دارد )کالامپانایـل و وایمرس1 ، 2001(. ایزوفرمـی از
PMA6Ni- می باشـد کـه نزدیک تریـن ارتباط را بـا ژن LHA8  غشـای پلاسـمایی گوجه فرنگی
cotiana plumbaginifolia دارد و در هـر کـدام از ایـن ایزوفرم ها LHA8 و PMA6 به  وسـیله 

تنش شـوری بیان می شـوند )اوفاتـول2  و همـکاران، 2000).

24-2 اثر تنش شوری بر روی ترکیبات فنلی  

ترکیب هـای فنلـی دارای نقش های متعـدد اکولوژیکـی و فیزیولوژیکی ماننـد نقش های دفاعی 
و آنتی اکسـیدانی می باشـند. ترکیب هـای فنلـی در شـرایط طبیعـی در سـلول سـنتز می شـوند، 
امـا تنش هـای محیطـی مقـدار آن هـا را در سـلول تغییـر می دهـد. تغییـر در فعالیـت آنزیم هـای 
بیوسـنتزکننده یـا تجزیـه کننـده ایـن ترکیب هـا بـر مقدار ایـن ترکیب هـا در سـلول تأثیر می گـذارد. 
تجمـع ترکیب هـای فنلی در گیاهان در پاسـخ به تنش های زیسـتی و غیرزیسـتی متعـددی گزارش 
شـده اسـت )کوواکیـک و بیکـر3 ، 2007(. افزایش فعالیت آنزیـم فنیل  آلانین آمونیالیـاز4  که اولین 
آنزیـم مسـیر بیوسـنتز فنل هاسـت نیـز در بسـیاری از تنش هـا گـزارش شـده اسـت )کوواکیـک و 

همـکاران، 2009).

فنل هـا احتمـالًا بـه عنـوان سـازوکارهای دفاعـی بـرای جمـع آوری ROS تولیـد می شـوند. از 
طـرف دیگـر کاهـش مشـاهده شـده در ایـن ترکیب هـا حاصـل کوچکتـر بـودن Ks بـه Kd اسـت 
کـه نتیجـه تشـکیل ترکیب های فنلـی نامحلول و یا پلیمریزاسـیون فنل هـا در نتیجه اکسیداسـیون 

1. Kalampanayil & Wimmers
2. Ouffatole
3. Kovacik & Backor
4. Phenylalanine ammonia lyase (PAL(
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اسـت )آناگنوسـتوپولو1  و همـکاران، 2006(. بنابرایـن می توان احتمال داد کـه کاهش ترکیب های 
فنلـی در غلظت هـای بـالای شـوری بـه دلیل فـوق باشـد )وطن خـواه و همـکاران، 1396).

بـا توجـه بـه وزن خشـك بالاتـر گل بومـادران در تیمـار شـوری 40 نسـبت بـه شـاهد، و غلظت 
فلاونوئیـد اندازه گیـری شـده در آزمایش )سـلیمی و همـکاران، 1395(، می تـوان نتیجه گیری کرد 
کـه شـوری در سـطح 40 میلی مـولار، نـه تنهـا غلظـت فلاونوئیـد را کاهـش نـداده بلکـه موجـب 
افزایـش میـزان کل آن نیـز شـده اسـت )افضلـی و همـکاران، 1386(. بـا توجه به نتایـج حاصل از 
آزمایـش تنـش شـوری بر روی بابونـه و افزایش وزن کل گیـاه در تیمار 40 میلی مـولار نمك طعام، 
ایـن افزایـش بـه اثـر ویـژه احتمالی سـدیم در ایـن گونه اسـت، جابجایـی نقـش پتاسـیم در گیاه تا 
محـدوده ای خـاص از شـوری و ایفـای نقـش آن توسـط سـدیم، موجـب افزایـش وزن خشـك گل 
گردیـده اسـت. مشـابه ایـن اثـر قبـلًا در مورد برخـی گیاهان مقاوم به شـوری گزارش شـده اســت 

.(1981 a و b ،مارسـچنر2  و همـکاران(

از طـرف دیگـر، مطالعـه سـلیمی و همـکاران )1395(، بیـان مـی دارد کـه تنـش شـوری در حد 
یـاد شـده، موجـب افزایـش میـزان فلاونوئید شـده اسـت و می تـوان به راحتی کشـت گیـاه بابونه را 
بـدون کاهـش ایـن گونـه دارویـی در آن، که هـدف نهایی از کشـت این گیـاه دارویی اسـت، توصیه 
نمـود. بـه  نظر می رسـد گیـاه بابونه بـه عنوان یك واکنش مناسـب نسـبت بـه تنش شـوری، مقدار 
فلاونوئیـد بیشـتری را نسـبت بـه حالتـی که تحـت تنش نیسـت، تولید می کنـد، از طرفـی هم این 
عامـل، یعنـی وجـود فلاونوئیـد می تواند به گیاه کمـك کند تا شـرایط تنش را بهتر تحمـل کند. این 
موارد در مورد تنش شـوری، نسـبت به تنش خشـکی بیشـتر مشـاهده شـد و اسـتفاده از فلاونوئید 
بـه عنـوان نشـانگر تنش شـوری کـه در  و همـکاران )2006(  به آن اشـاره شـده بود و با اسـتناد به 
پژوهش هـای افضلـی و همـکاران، )1386( فدینـا3 مطالعات گلیکوزیدها4  در بابونـه -O-  می تواند 
مـورد توجـه قـرار گیـرد. بنابـر مـوارد یـاد شـده، احتمـالًا می تـوان سـاخته شـدن فلاونــولرا نیز به 
واکنش مناسـب گیاه به تنش، به خصوص تنش شـوری، جهت حصول مقاومت بیشـتر، نسـبت داد.

1. Anagnostopoulou
2. Marschner
3. Fedina
4. Flavonol O-glycosides
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25-2 اثر تنش شوری بر میزان اسانس و ترکیبات شیمیایی موجود در اسانس  

اثـر غلظت هـای مختلـف کلرورسـدیم بـر میـزان اسـانس گیـاه بومـادران نشـان داد کـه میـزان 
اسـانس در تیمـار شـاهد )0/92%( و در تیمارهـای 150 -100 -50 میلی مـول در لیتـر بـه ترتیـب 
بیشـترین درصد وزنی میزان 1/3-0/95و 1/1% اسـانس بود )سلیمی و همکاران، 1395(. در تیمار 
150 میلی مـول در لیتـر شـوری مشـاهده شـد که با شـاهد اختلاف معنـی داری داشـت، در حالی که 
در تیمار50  و 100 میلی مول در لیتر اختلاف معنی داری با شـاهد مشـاهده نشـد. اسـانس حاصل 
از تیمـار شـاهد در بومـادران، 28 ترکیـب شناسـایی شـده کـه 99/7% اسـانس را تشـکیل مـی داد. 
عمده تریـن ترکیب هـای تشـکیل دهنده اسـانس در ایـن تیمـار عبـارت بودنـد از: دلتا-کادینـول1  
)13/2%(، بتا-سسـکوئی فلانـدرون2  )12/1%( و آلفا-بیسـابولول3  )11/6%( در اسـانس حاصـل از 
تیمـار 50 میلی مـول در لیتـر، 29 ترکیـب شناسـایی شـد. ترکیب های عمـده اسـانس در این تیمار 
بـه ترتیـب مقـدار عبـارت بودنـد از: بتا-سسـکوئی فلانــدرن )8/9%(، آلفا-بیسـابولول )%14/3(، 
جرماکریـن-دی4  )11/3%( و اکسـید کاروفیلـن5  )6/6%( کـه در مجمـوع 98/7% از کل اجزاء اسـانس 
را تشـکیل می دادنـد. در اسـانس حاصـل از تیمـار 100 میلی مـول در لیتـر، 32 ترکیـب شناسـایی 
شـد کــه 96/3% اسـانس را تشـکیل مـی داد. عمده تریـن ترکیب هـای تشـکیل دهنده اسـانس در 
بتا-سسـکوئی   ،)%14/3( آلفا-بیسـابولول   ،)%14/9( دلتا-کادینـول  از:  بودنـد  عبـارت  تیمـار  ایـن 
فلانـدرن )8/9%( و ترانس-بتا-فارنسـن6  )16/1%(. در اسـانس حاصـل از تیمـار 150 میلی مـول 
در لیتـر، 20 ترکیـب شناسـایی شـد که 99/4% اسـانس را تشـکیل مـی داد. عمده تریـن ترکیب های 
تشـکیل دهنده اسـانس در ایـن تیمـار عبـارت بودنـد از: آلفا-بیسـابولول )24/4%(، دلتا-کادینـول 
)22/4%(، بتا-سسـکوئی فلانـدرن )8/5%(، بورنئـول7  )6/6%( و ترانس-بتا-فارنسـین )5/3%( بودند 
)سـلیمی و همـکاران، 1395(. تغییـرات ترکیبـات اسـانس گیاهچه هـای آویشـن کشـت شـده در 
محیـط کشـت MS حـاوی 120 میلی مـولار نمـک در مقایسـه با گیاهان شـاهد، طـی 25 روز پس 

1. Delta-Cadinol
2. β-sesquiphellandrene
3. α-bisabolol
4. Germacrene D
5. Caryophyllene oxide
6. Trans-beta-Farnesene
7. Borneol
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از واکشـت، بـا اسـتفاده از GC-MS آنالیـز شـد. به طورکلـی، در گیاهـان شـاهد سـطح مونوترپنی 
فنلـی )تیمـول( به مراتب بیشـتر از پیش سـازهای هیدروکربن مونوترپنی )HC( شـامل پارا سـیمن 
و گاماترپینـن اسـت کـه در پاسـخ بـه حضور نمـک در محیط کشـت MS، تنوع الگویـی هماهنگی 
را نشـان دادنـد. در غلظـت 120 میلی مولار نمـک، میـزان آلفا-ترپینولن1 ، آلفاپینـن، آلفافلاندرن 
2، میرسـن3 ، 2و6 دی متیـل 5-5 هپتانـال4  کاهـش یافت، که این کاهش در سـطح مونوترپن های 

اکسـیژن دار )لینالـول5  و بورنئـول(، کامفـن6  قابـل توجه بـود. در حالی کـه با اعمال تنش شـوری، 
سـطح مونوترپن  هـای مونوکربنی )پارا سـیمن و گاماترپینـن(، 1و7-اکتا دی ان7 ، ترانس-اوسـیمن8 
، کارواکـرول و کارواکـرول اسـتات9 ، ترپن هـا )به طـور عمده بتا-کاریوفیلن(، مشـتقات اکسـیژن آن 
)بـرای نمونـه: کاریوفیلـن اکسـید( در مقایسـه بـا گیاهـان شـاهد افزایش یافت. شـوری در سـطح 
120 میلی مـولار تولیـد سـابینن را بـه صفـر رسـاند، در حالی کـه بـه تولیـد مـاده مؤثـره 2و4 دی 
متیـل، 4،2- هپتادیـن10  منجـر شـد. همچنیـن در آزمایـش رضـوی زاده و محققیـان، )1394( 
مشـخص گردیـد کـه غلظـت بـالای نمک در محیط کشـت آویشـن به افزایش سـطح پیش سـازها 
مونوترپن هـای هیدروکربنـی )پاراسـیمن و گاماترپینـن( منجـر شـده در حالی کـه سـطح تیمـول را 
کاهـش داده اسـت نتایـج متناقضـی نیز گزارش شـده اسـت از جملـه اینکه تنش شـوری به کاهش 
ایـن ترکیبـات در گیـاه )Thymus maroccanus(، )بلاکزیـز11  و همـکاران، 2009(، زنیـان12  

)اشـرف و اروج، 2006( و نعنـاع فلفلـی منجـر شـده اسـت، )طباطبایی و نظـری، 2007( 

تحریـک تولیـد متابولیت هـای ثانویـه و اسـانس ها تحـت تنـش شـوری یـا افزایـش مقـدار این 
ترکیبـات می توانـد بـه علـت افزایـش تراکـم غدد ترشـح کننـده ایـن ترکیبات یـا افزایش تعـداد این 

1. α-terpinolene
2. α-flandren
3. Myrcene
4. 2,6-Dimethyl-5-heptenal
5. Linalool
6. Camphen
7. 1,7-Octadiene
8. Trans-Ocimen
9. Carvacrol acetate
10. 2,4-Dimethyl-2,4-heptadiene
11. Belaqziz
12. Trachyspermum ammi
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غـدد باشـد )چارلـز1  و همـکاران، 1990( یـا بـه کاهـش تولیـد متابولیت هـای اولیـه در اثر شـوری 
و در نتیجـه در دسـترس قـرار گرفتـن ترکیبـات حدواسـط بـرای تولیـد متابولیت های ثانویه نسـبت 
داده شـود. از سـوی دیگـر، کاهـش آنابولیسـم گیاهـان تحـت تنش شـوری می تواند کاهش سـنتز 
متابولیت هـای اولیـه و تجمع مواد مؤثره گیاهان را در پی داشـته باشـد. در هرحـال تغییر در فعالیت 
آنزیم هـا و متابولیسـم گیاهی در اثر شـوری، سـطح متابولیت هـای ثانویه را در گیاهان دسـت خوش 
تغییـر می نمایـد )امامـی بیسـتگانی و همـکاران، 2019(. ایشـان همچنیـن گـزارش نمودند اسـید 
سـینامیک و اسـید رزمارینیـک بـه عنـوان اسـیدهای فنولـی مهـم در دو گونـه ی آویشـن باغـی و 

دنایـی تحـت تنش شـوری 90 میلی مـولار افزایـش یافت. 

یـوداگاوا2  و همـکاران )1995( محلـول غذایـی، EC  گـزارش کردنـد که با افزایـش غلظت کل 
اسـانس و عملکـرد آن در آویشـن افزایـش، ولـی غلظت کل اسـانس در گیاه شـوید3  کاهش یافت. 
آرویـی )1379(، بـه نقـل از جایمنـد و رضایـی )2001( اثـرات سـطوح مختلف شـوری را بر کدوی 
تخـم کاغـذی بررسـی نمـوده و اعـلام داشـت کـه تنش شـوری اثـر معنـی داری بر عملکـرد روغن 
دانه هـا و مقـدار بتاسیتوسـترول 24  در روغـن دارد، به طوری کـه بیشـترین عملکـرد روغـن و 2 گرم 
در بالاتریـن محتـوی بتاسیتوسـترول موجـود در روغـن در تیمـار 5 لیتر به دسـت آمـد. در تحقیق 
مشـابهی، آلفـا باتـور5  و همـکاران )2009( اثر شـوری آب آبیـاری را بر مرزنجوش بررسـی کرده و 
دریافتنـد کـه شـوری باعـث کاهش تعـداد برگ ها و مقـدار اسـانس گردیده و مقـدار مـواد موجود در 

ترکیـب اسـانس گیـاه نیز به شـدت تحـت  تأثیر شـوری قرار گرفته اسـت.

از تحقیقاتـی کـه روی خانـواده نعنـاع در ایـن ارتبـاط انجـام شـده می تـوان به نتیجـه تحقیقات 
پراسـاد6  و همـکاران )1996( اشـاره کـرد کـه شـوری محتـوی اسـانس گونه های مختلـف نعناع را 
به طـور متغیـری تحـت   تأثیـر قـرار می دهـد، اشـاره نمـود. همچنین بنـا بـه گفتـه داو7  و همکاران 
)1981( شـوری عملکـرد اسـانس را در گیاهـان خانـواده نعنـاع کاهـش می دهـد و ایـن احتمـالًا به 

1. Charles
2. Udagawa
3. Anethum graveolens
4. Beta-Sitosterol
5. Olfa Baatour
6. Prasad
7. Dow
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دلیـل محـدود شـدن عرضـه سـیتوکینین1  از ریشـه ها بـه شـاخه ها و در نتیجـه تغییـر نسـبت بیـن 
سـیتوکینین و اسیدآبسـیزیك2  برگ باشـد.

در تحقیـق مشـابهی، ال-کلتـاوی وکروتیـو3  )1987( اثـر شـوری آب آبیاری را بـر مرزنجوش و 
گونه هـای نعنـاع بررسـی کـرده و دریافتنـد کـه شـوری باعث یـك کاهـش 20 درصـدی در عملکرد 
اسـانس می شـود. تحـت اثر شـوری در نعنـاع، مقدار لیمونـن 4 افزایش ولـی مقـدار کارون کاهش 
یافـت. در مـورد مرزنجـوش نیز تنش شـوری باعث افزایش در مقدار سـابینین64  شـد که با کاهش 
در مقـدار هیـدرات سـابنین 7 همـراه بـود. نتایـج ایـن تحقیق نشـان داد کـه نعنـاع و مرزنجوش به 
شـوری حسـاس هسـتند و شـوری رشـد و تولید اسـانس را شـاید از طریق محدود کردن متابولیسم 
و انتقال سـیتوکینین متوقف می سـازد، زیرا برگ پاشـی گیاهان مذکور با سـیتوکینین، رشـد و تولید 

اسـانس را افزایـش داده و اثـرات شـوری را تـا حـد زیاد تعدیل نموده اسـت.

در تحقیـق خراسـانی نژاد و همـکاران )2010( در بررسـی اثـر تنش شـوری روی نعنـاع  فلفلی، 
مشـخص گردیـد تیمارهـای مختلـف شـوری اثـرات قابـل توجـه و معنـی داری بـر کلیـه صفـات 
مورفولوژیکـی، کمیـت اسـانس و ترکیب اجزای اسـانس نعناع  فلفلی دارند و می توان اذعان داشـت 

کـه نعناع فلفلـی دارای تحمـل متوسـطی نسـبت بـه تنش های شـوری می باشـد.

در آزمایـش ارچنگـی و خدامباشـی )1393( نشـان داده شـد کـه افزایش سـطح شـوری، میزان 
اسـانس در گیـاه ریحـان5  تا حدی افزایش پیـدا کرد و تیمار 160 میلی مولار نمک دارای بیشـترین 
میانگیـن اسـانس )637/56 میکرولیتـر در 100 گـرم مـاده خشـک( و تیمـار شـاهد دارای کمترین 
میانگیـن اسـانس )106/67 میکرولیتـر در 100 گـرم مـاده خشـک( بـود، به نظر می رسـد اختلاف 
بیـن توده هـا نیـز از نظـر صفـت میـزان اسـانس در 100 گرم ماده خشـک معنـی دار بود. توده سـبز 
جهـرم دارای بیشـترین میانگیـن و تـوده بنفـش دارای کمتریـن میانگیـن )بـه ترتیـب 492/8 و 

118/27 میکـرو لیتـر در 100 گـرم مـاده خشـک( بودند.

1. Cytokinins (CK(
2. Abscisic acid (ABA(
3. El- Keltawi & Croteau
4. Sabinene 6
5. Ocimum basilicum
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ارچنگـی و خدامباشـی )1393( بـه نقـل از برنسـتین1  و همکاران )2009( در آزمایشـی مشـابه 
روی ریحـان دریافتنـد که با افزایش شـوری، انباشـت اسـانس در بافت های گیاه افزایـش پیدا کرد. 
آن هـا بیـان کردنـد که یک همبسـتگی مثبت بین سـطح تنش اعمال شـده روی سـلول ها و درصد 
اسـانس در بافت هـای گیاهـی وجـود دارد. افزایـش درصـد اسـانس ممکن اسـت به دلیـل تغییر در 
بیوسـنتز اسـانس تحـت تنـش و محـدود شـدن سـطح برگ ها باشـد کـه می توانـد دلیـل متراکم تر 
شـدن غـدد ترشـحی اسـانس در مقایسـه بـا برگ هـای تحت شـرایط غیرتنـش باشـد. همچنین، 
در دو گیـاه ریحـان و نعنـاع گـزارش شـده کـه زیـاد بـودن تراکـم غده های مترشـحه اسـانس در اثر 
کاهـش سـطح بـرگ ناشـی از تنـش، باعث تجمع بیشـتر اسـانس می شـود )ارچنگی و خدامباشـی 

1393، بـه نقـل از فرزانه و همـکاران، 1389).

گوهـری و همـکاران )1392( بـه نقـل از هنـداوی و خالیـد2  )2005( بیان نمودند کـه با افزایش 
تنـش شـوری در مریـم گلـی باغـی طـی دو فصـل رشـد متوالـی، عملکـرد اسـانس نیـز بـه تدریج 
افزایـش یافـت. امـا نتایـج به دسـت آمـده از آزمایـش گوهـری و همـکاران )1392(  نشـان داد که 
وجـود 50 میلی مـولار کلریدسـدیم در محلـول غذایـی نه تنها موجـب افزایش عملکـرد و محتوای 
اسـانس نگردیـد، بلکـه در ادامـه کاهـش معنی داری در شـاخص های رشـدی و همچنیـن محتوا و 
عملکرد اسـانس گیاهان تحت تنش مشـاهده گردید. چنین به نظر می رسـد که این سـطح شـوری 
بالاتـر از آسـتانه تحمـل گیـاه بوده و در این سـطح شـوری، عملکـرد برگ گیاهان به شـدت کاهش 

یافتـه و بـه دنبـال آن عملکرد اسـانس نیز کاهـش می یابد.

مسـیر بیوسـنتزی گیاهـان دارویـی اصـولًا تحت تنش هـای مختلـف از جمله تنش شـوری قرار 
می گیـرد )پیکاگلیـا و ماروتـی3 ، 1993(. مشـاهدات اولیـه )تریـت4  و همـکاران، 2009( نشـان 
داد کـه اسـانس گیری از میوه هـای مریـم گلـی باغـی تحت شـرایط )کنتـرل( درصد اسـانس چیزی 
حدود w/w( %0/39±0/01 براسـاس وزن خشـك( می باشـد. این محققان همچنین اشـاره کردند 
کـه غلظـت 25 میلی مـولار NaCl، عملکـرد اسـانس را نزدیک به سـطح کنتـرل )0/01 ± 0/44( 

1. Bernstein
2. Hendawy & Khalid
3. Piccaglia & Marotti
4. Taarit
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حفـظ کـرد. سـطوح غلظـت نمـک متوسـط و زیـاد درصد اسانسـی بـه ترتیب بـه میـزان ±0/02% 
 )50mM( 0/62و 0/02± 0/60 داشـتند. آن هـا همچنیـن اشـاره نمودند که غلظت نمک متوسـط

تـا )75mM( منجـر بـه افزایش تولیـد درصد اسـانس گردید.

در توافـق بـا یافته هـای )تریـت و همـکاران، 2009(، ایـن افزایـش نیـز در مریـم گلـی باغی از 
0/47% بـه 0/48 بـرای تیمـار کنتـرل و از 0/65 تـا 0/75 بـرای تیمار با غلظت )50mM( مشـاهده 
شـده اسـت )هنـداوی و خالیـد، 2005(. ایـن رونـد در سـایر نماینـدگان خانـواده نعناعیـان از قبیل 
نعنـاع  فلفلـی تحت تنش اسـمزی نشـان داده شـده اسـت )چارلـز و همـکاران، 1990(. براسـاس 
مطالعـات ایـن محققـان، کاهـش در رشـد ناشـی از اسـترس اسـمزی ممکن اسـت به یـک نتیجه 
جدیـد منجـر بـه یـک الگوی منابع اسـکلت کربنـی اضافی بـرای بیوسـنتز و تجمع ترپن باشـد. در 
نوعـی کاج1  گزارش هـای دیگـر نشـان داد کـه بیـن 5 تـا 40 درصـد از کربـن ثابـت ممکن اسـت به 

بیوسـنتز اسـانس در شـرایط تنش شـدید تبدیل شـود )راس و سـامبررو2 ، 1991).

بـا ایـن حـال، تولید اسـانس میـوه مریم گلـی شـدیداً توسـط غلظـت 100 میلی مولار نمـک باز 
داشـته شـد. نتایـج مشـابهی نشـان داد کـه آبیـاری بـا سـطح غلظـت بـالای نمـک )1M( باعـث 
کاهـش 20 % در عملکـرد اسـانس شـد در پونـه سـنبله ای3  و مرزنجـوش4  گردیـد )ال-کلتـاوی و 

کراتیـو، 1987).

عـلاوه بـر ایـن، عملکـرد اسـانس بادرنجبویـه 22% در شـوری خـاک  10/4 دسـی زیمنس بـر 
متـر در منطقـه ریشـه )غلظـت 130 میلی مـولار نمـک( کاهش یافتـه اسـت )ازُترک و همـکاران، 
2004(. در بسـیاری از خانواده نعناعیان سـطوح شـوری بالا، عملکرد اسـانس را کاهش می دهد، 
احتمـالا ایـن عمـل بـا مهـار عرضـه سـیتوکینین از ریشـه بـه شـاخه و در نتیجـه تغییر نسـبت بین 

سـیتوکنین و آبسـیزیک اسـید بـرگ به وجـود می آیـد )گریـن وی و مانـس، 1980).

اسـتفاده از 25mM NaCl تغییـرات قابـل توجهـی را ترکیبـات اسـانس مریم گلی ایجـاد نکرد. 

1. Pinus pinea
2. Ross & Sombrero
3. Spearmint
4. Marjoram
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ویریدیفلـورول1  بـه عنـوان ترکیـب اصلـی بـا درصـد بـالای )0/10±21/80%( نسـبت بـه شـاهد 
بـود، بـه دنبـال آن آلفـا توجـن2  )0/05±15/35%(، مانـول3  )0/03±14/09%(، 1،8-سـینئول4  
)0/04±11/39%(، بتاتوجن5  )0/02± 4/56%(، بورنئول )0/72±3/75%(، کامفور6  )%3/38±0/8(، 
بورنئول اسـتات7  )0/02± 2/56%( و آلفاهومولن8  )0/02± 2/13%(. با این حال، 1،8-سـینئول در 
غلظـت 50 میلی مـولار NaCl بـا میـزان )0/04 ± 21/65%( به عنوان ترکیب اصلی شـناخته شـد. 
بـه دنبـال آن آلفاتوجـن )0/04 ± 21/39%(، ویریدیفلـورول )0/02 ± 13/39%(، کامفـور )0/09 ± 
8/18%(، بتاتوجن )0/02 ± 7/93%(، بورنئول )0/03 ± 5/25%( و مانول )0/02 ± 4/66%( بود. در 
غلظـت 75 میلی مـولار NaCl، 1،8-سـینئول )2/02 ± 23/82%(، آلفاتوجـن )0/10 ± %22/18(، 
مانـول )0/03 ± 11/62%(، بورنئـول )0/02 ± 9/59%(، کامفور )0/11 ± 9/14%(، بتاتوجن )0/10 
± 6/30%(، ویریدیفلـورول )0/10 ± 6/01%( و آلفاپینـن )2/02 ± 2/36%( به عنوان ترکیبات اصلی 
اسـانس بودنـد. تیمـار بـا 100 میلی مـولار NaCl ترکیـب اسـانس بـا مانـول )0/02 ± %56/71(، 
1،8-سـینئول)0/04 ± 7/07%(، ویریدیفلـورول )0/09 ± 6/96%(، آلفاتوجـن )0/05 ± 6/76%( به 

عنـوان ترکیبات اصلی شـناخته شـدند )ازُترک و همـکاران، 2004).

در مطالعـه ای مشـخص شـده اسـت کـه اسـانس میـوه ای مریـم گلـی باغـی در ویدیفلـورول و 
مانـول در سـطح غلظت هـای بـالای نمـک غنی اسـت. این ترکیبـات کاربردهـای گسـترده ای در 
داروسـازی دارنـد. بـه دلیـل وجـود ترکیب ویریدیفلـول، این گیـاه از پتانسـیل قوی بـه عنوان یک 
اثـر ضـد قارچـی برخـوردار اسـت )کوردالی9  و همـکاران، 2005(. مانـول، به ویـژه در غلظت های 
بـالای 100mM نشـان داد کـه فعالیـت سیتوتوکسـی بالایـی در سـلول های لوسـمی10  دارد. این 
نـوع دیترپـن موجود در اسـانس پتانسـیل تبدیـل به یکـی از داروهای مهـم در زمینه داروسـازی را 

1. Viridiflorol
2. α-thujene
3. Manol
4. 1,8-cineole
5. Beta-thujene
6. Camphor
7. Bornyl acetate
8. α-humulene
9. Kordali
10. leukemic
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دارد )دیمـاس1  و همـکاران، 1998).

در مطالعـه ولی فـرد و همـکاران )2014(، محتـوای فنـول و فعالیت هـای آنتی اکسـیدانی برگ های 
مریـم گلـی کاروانـدری  تحـت تنش شـوری با غلظـت پاییـن )6/8 دسـی زیمنس بر متـر( افزایش 
یافـت. بـا ایـن وجـود، غلظت شـوری بـالا )9/1 دسـی زیمنس بـر متر( محتـوای فنلـی را افزایش 
داد. نـاوارو2  و همـکاران )2006( نیـز افزایـش محتوای کل فنل را در فلفل قرمز در سـطح شـوری 

نمودند.  گزارش  متوسـط 

در مطالعـه ولی فـرد و همـکاران )2014( تحمـل مریـم گلـی کاروانـدری بـه غلظـت شـوری 
)2/3 تـا 6/8 دسـی زیمنس بـر متـر( همزمـان بـا افزایـش غلظـت فنـول کل در برگ هـا همـراه 
بـود، در حالی کـه تحمـل آن هـا بـه غلظـت شـوری بـالا )9/1 دسـی زیمنس بر متـر( بـا کاهش در 
مقـدار ترکیبـات فنلـی همـراه شـد. ایـن نتایـج نشـان می دهـد تحریـک بیوسـنتز فنـول و فعالیت 
آنتی اکسـیدانی در بافت هـای گیـاه مریـم گلـی کاروانـدری زمانـی اتفـاق می افتد که گیـاه در معرض 
تنـش شـوری بـا غلظـت متوسـط قـرار بگیـرد. در واقـع ایـن محققـان همچنیـن اشـاره بـه ایـن 
موضـوع نمودنـد کـه یافته هـای تحقیقاتشـان در واقع ایـن فرضیه را پشـتیبانی می کند کـه گیاهانی 
کـه شـرایط تنش شـوری را تحمـل می کننـد، در واقع می توانند بـه عنوان سیسـتم هایی مفید برای 
تولیـد متابولیت هـای ثانویـه در جهـت تولیـد موادغذایـی و محصولات دارویی سـالم مؤثر باشـند.

همچنیـن در مطالعـه ولی فـرد و همـکاران )2014(، تغییـرات اصلـی ناشـی از تیمـار NaCl بر 
متابولیت هـای ثانویـه نسـبی بـود به ایـن صورت  که بـا اعمال تنش شـوری، برخـی ترکیبات جدید 
سـنتز و برخـی دیگـر ناپدیـد شـدند. تنـش شـوری متوسـط به طـور معنـی داری عملکـرد ترکیبات 
فـرار در مریـم گلـی کاروانـدری بهبود بخشـید. بدین ترتیـب، گیاهان مریـم گلی کارواندری کشـت 
شـده تحـت تنـش شـوری NaCl ممکـن اسـت یـک منبـع مؤثـر بـرای ترکیبات فـرار موجـود در 
اسـانس باشـد. نتایـج این پژوهش نیز نشـان داد کـه برگ مریم گلـی کارواندری غنـی از آلفاترپینل 
اسـتات3 ، 1و8- سـینئول و بیسـیکلوجرماکرن4  اسـت. شـوری تولیدآلفا-ترپینیـل اسـتات و 1و8 

1. Dimas
2. Navarro
3. α-terpinyl acetate
4. Bicyclogermacrene.
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سـینئول را بـه ترتیـب در غلظت هـای 2/3 و 4/5 دسـی زیمنس بـر متـر افزایـش داد، در حالی کـه 
لینـال اسـتات بالاتریـن مقـدار را در غلظـت 9/1 دسـی زیمنس بـر متـر داشـت، ایـن ترکیبـات از 
فعالیـت فارماکولوژیکـی1  خوبـی برخـوردار هسـتند. غلظـت شـوری 4/5 دسـی زیمنس بـر متـر، 
بالاتریـن مقـدار ترکیـب 1و8 سـینئول را تولید کـرد که در پـی آن فعالیت ضد میکروبی قـوی را نیز 
نشـان داده اسـت و اثـرات ضـد باکتریایی را در برابـر بسـیاری از باکتری ها، از جملـه مایکوباکتریوم 
توبرکلوزیـس2  و اسـتافیلوکوکوس اورئـوس3 ویروس ها و قارچ ها )از جمله کاندیدا( داشـت. شـایان 
ذکـر اسـت کـه، ایـن گیـاه همچنیـن دارای خاصیت ضـد میکروبی، فعالیـت در جهـت ایمنی بدن، 
ضـد التهابـی، آنتی اکسـیدانی و اثـرات ضـد درد و ضد اسپاسـم نیز می باشـد )سـادلون و لامسـون4 

.(2010 ،

همچنیـن برخـی گزارش هـا نشـان می دهد که ترکیبات شـیمیایی موجود در اسـانس در شـرایط 
تنـش شـوری متوسـط و بـالا تغییـر پیـدا می کننـد. در مریـم گلـی باغـی در تیمارهـای کنتـرل و 
گیاهـان تیمـار شـده بـا 25 میلی مـولار NaCl، ترکیـب اصلـی موجـود در اسـانس ویریدیفلـورول 
اسـت. با این حال، در سـطوح بالاتر شـوری )50 و 75 میلی مولارNaCl( 1،8-سـینئول و در100 
میلی مـولار NaCl، مانـول، ترکیبات اصلی موجود در اسـانس می باشـند )بن  تاریـت5  و همکاران، 
2010(. ایـن تغییـرات ممکـن اسـت ناشـی از القـای آنزیم هـای خـاص در مسـیرهای بیوسـنتزی 
ترکیبات شـیمیایی موجود در اسـانس در هر سـطح تنش شـوری باشـد )باربوت و لومیس6 ، 1969 

و باربـری7  و همـکاران، 2012).

به طورکلـی، تحریـک مسـیر بیوسـنتزی و ترکیبات شـیمیایی فرار موجـود در اسـانس، افزایش 
فعالیت هـای آنتی اکسـیدانی و محتـوای فنـول کل در بافت هـای بـرگ مریـم گلـی کاروانـدری در 

تنش شـوری متوسـط را بـه همراه داشـت.

1. Pharmacological activity
2. Mycobacterium tuberculosis
3. Staphylococcus aureus 
4. Sadlon & Lamson
5. Ben Taarit
6. Burbott & Loomis
7. Barbieri
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نتایج خالید و همکاران )2010( نشـان می دهد که بیشـترین درصد اسـانس موجود در همیشـه 
 بهـار از تیمـار تنش شـوری بـا غلظت 9/38 دسـی زیمنس بر متـر در مرحله گلدهی کامل به دسـت 
آمـد. بـا ایـن حـال، درصـد اسـانس در غلظت شـوری 0/39 دسـی زیمنس بـر متر در هـر دو فصل 
زراعـی کاهـش یافـت. عملکرد اسـانس گل )گرم در متر مربع( در اکثر تیمارهای شـوری نسـبت به 

کنتـرل در هـر دو فصل زراعـی افزایش یافت.

خالیـد و همـکاران )2010( همچنیـن ترکیبـات شـیمیایی موجـود در اسـانس همیشـه  بهـار را 
تحـت تنـش شـوری در کلاس هـای مختلـف طبقه بندی کردنـد، این طبقـه بندی شـامل ترکیبات 
اکسـیژن دار شـده سـنگینHOC( ، 1( بـه عنوان بالاترین ترکیـب موجود در اسـانس گیاهان تحت 
تنـش شـوری رشـد کـرده در غلظـت شـوری در مقایسـه بـا کنتـرل و سـایر ترکیبـات شـیمیایی 
کلاس هـا )ترکیبـات اکسـیژن دار شـده سـبک2 ( و سسـکویی ترپن ها و مونوترپن هاسـت. الکل هـا 
مهم تریـن ترکیبـات موجـود در ترکیبات اکسـیژن دار شـده سـنگین اسـانس همیشـه  بهار هسـتند. 
بـه طـور کلـی تحقیقـات ایـن محققـان نشـان می دهـد که اسـانس همیشـه  بهار رشـد کـرده تحت 
تنـش آب هـای شـور متعلـق بـه ترکیـب آلفاکادینـول3  اسـت. ایـن ترکیـب نشـان دهنـده 32/1-
65/99 )درصـد نسـبی سـطح زیـر منحنی( کل اسـانس در روش های مختلف آبیاری شـور اسـت. 
آبیـاری شـور ممکـن نیسـت تغییراتی را بـر کیفیت موجود در اسـانس همیشـه  بهار ایجـاد کند، هر 
چنـد تغییـرات قابـل توجهـی در آلفاکادینـول، گامـا و دلتاکادینـن4  به وجـود آورده اسـت. نتایج این 
محققـان نشـان می دهـد که نوع آبیاری در سیسـتم تولید، یا سیسـتم آبیاری شـور و یـا آب کنترل، 
باید در مشـخصات ترکیبات شـیمیایی تولید شـده موجود در اسـانس در گیاهان اسـانس دار در نظر 

گرفتـه شـود )خالید و همـکاران 2010).

اثـر تنـش شـوری بر سـنتز فنل ها نشـان داد کـه 25 روز پس از کشـت بـا افزایـش غلظت نمک 
تـا سـطح 150 میلی مـولار، سـنتز فنل ها در گیاهچه های آویشـن نسـبت بـه گیاهان شـاهد به طور 
معنـی داری افزایـش یافتـه اسـت. به طورکلـی، بـا تشـدید تنـش شـوری، سـنتز فنل هـا افزایـش 

1. Heavy oxygenated compounds
2. Light oxygenated compounds
3. α-Cadinol
4. Delta-Cadinene
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معنـی دار داشـت و گیاهچه هـای آویشـن در 150 میلی مـولار نمـک از تمـام ظرفیت خود در سـنتز 
فنل ها اسـتفاده کرده اند. نتایج نشـان داده شـد که 25 روز پس از کشـت بیشـترین میزان پروتئین 
در گیاهچه هـای آویشـن کشـت شـده در محیـط کشـت MS بـدون نمـک دیـده شـد. به طورکلی، 
افزایـش غلظـت نمک به کاهـش میزان پروتئیـن منجر گردید )رضـوی زاده و محققیـان، 1394).

تحـت تیمارهـای شـوری، تغییـرات در تمـام اجـزای موجود در اسـانس بسـیار معنـی دار بودند، 
بـه جـز آلفا-پاتچولـن1 ، دلتا-کادینـن، آلفـا ادزمـول2 ، بالنسـول3  و پنتاکوسـان4  بودنـد، از سـوی 
دیگـر تغییـرات معنـی داری را در ترکیبـات اکسـیژن دار شـده سـنگین و ترکیبـات اکسـیژن دار شـده 
سـبک بـه وجود آمـد. نتایج خالید و همـکاران )2010( توسـط عزیز و همـکاران )2008( نیز تأیید 
شـد. ضمـن اینکـه آن هـا به ایـن نکتـه اشـاره نمودند کـه میـزان اسـانس در بافت هـای گیاهی که 
تحـت تنش شـوری بودند بیشـتر از شـرایط کنترل شـده اسـت. این موضوع نشـان می دهـد که که 
سـنتز اسـانس و یـا تخریـب آن نسـبت به تنش شـوری در گیاهان نعنـاع فلفلی، پونه معطـر و گونه 
).Mentha suaveolens Ehrh( در فرآیندهای مشـابه کمتر حسـاس بودند )خالید و همکاران، 
2010(. عزیـز و همـکاران  )2008( گـزارش نمودنـد کـه ترکیبـات شـیمیایی موجـود در اسـانس، 
افزایـش، کاهـش یـا بـدون تغییـر در شـرایط تنـش شـوری در مقایسـه بـا شـرایط کنتـرل در گونه 
نعنـاع5  می باشـند. اثـر تیمارهـای مختلـف )آبیاری شـوری، مراحل مختلـف گلدهی و اثـر متقابل 
آن هـا( بـر عملکـرد اسـانس و ترکیبـات شـیمیایی موجـود در همیشـه بهـار ممکن اسـت بـه علت 
اثـر بـر فعالیـت آنزیم هـای دخیل در مسـیرهای بیوسـنتزی و متابولیسـم اسـانس باشـد )باربوت و 
لومیـس، 1969(. بـه گونـه ای کـه آلفاکادینول در اکوتیپ فرانسـه به میـزان 26/38%  افزایش یافت 

)خالید و همـکاران، 2010).

نتایـج بقالیـان و همـکاران )2008( همچنین نشـان داد که آبیاری با آب شـور تأثیر قابل توجهی 
بر مقدار کمیت )عملکرد و مقدار اسـانس( و همچنین ترکیبات مهم اسـانس از جمله آلفابیزوبولول 

1. α-Patchoulene
2. α-Eudesmol
3. Bulnesol
4. Pentacosane
5. Mentha sp.
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اکسـاید B 1، آلفابولونـو اکسـاید  A 2، کامازولـن3 ، آلفابیزابـول اکسـاید  A 4، آلفابیزابولـول5  و 
ترانسـفراز فارنسـن6  در گیـاه بابونـه نـدارد. همچنین این محققان گـزارش نمودنـد آپیجنین تحت 
تأثیـر شـوری قـرار نگرفـت. در حالی کـه رام 7 و همـکاران )2004( و پراسـاد و همـکاران )2006( 
گـزارش کردنـد کـه افزایش یون سـدیم اثر معنـی داری بر مقـدار و ترکیبات موجود در اسـانس دارد.

لیـم 8 و همـکاران )2012( گـزارش نمودنـد محتـوای کل ترکیبـات فنلـی در گیاهچه هـای 
.Fagopyrum esculentum M )0 میلی مـولار NaCl( بـا افزایـش رشـد گیاه افزایش می یابد، 
امـا در سـن هفـت روزگـی در شـرایط کنتـرل نسـبت بـه 5 روزگـی ایـن مقـدار کاهـش یافـت 
)شـکل B 2-11(. در مقابـل، مقـدار ترکیبـات فنلـی در جوانه هـای تحت تیمـار NaCl در غلظت 
)10-100 میلی مـولار( در گیـاه .F. esculentum M تـا 7 روز افزایـش یافتـه اسـت، در ایـن 
زمـان سـطح ترکیبـات فنولـی در جوانه هـای تحـت تیمـار بـا 10، 50  و 100 میلی مـولار به ترتیب 
57% ، 121% و 153%  بالاتـر از جوانه هـای کنتـرل )128 میلی گـرم گالیـک اسـید 100 گـرم مـاده 
خشـک( بـود. علاوه بـر این، افزایش سـطح این ترکیبات فنولـی از جمله ایزوریتیـن9 ، اورینتین10 
، روتیـن11  و ویتکسـین12  منعکـس کننـده تغییـرات کلـی در محتـوای فنـل کل اسـت. 7 روز پس 
از کشـت، چهـار سـطح ترکیـب اصلـی جوانه هایـی کـه تحـت تیمارهایـی بـا غلظـت شـوری 50 و 
100 میلی مـولار بودنـد، مشـاهده گردیـد کـه بیـش از دو برابـر جوانه های کنتـرل بـود، در حالی که 
 NaCl سـطح ایـن چهـار ترکیـب فنلـی مهـم در جوانه هـای تیمـار شـده بـا 10 و 200 میلی مـولار
حـدود60%  بالاتـر بـود )شـکلC 11-2( )لیـم و همـکاران، 2012(. تحریک ترکیبـات فنلی تحت 
تنـش شـوری، در مطالعـات قبلـی انجـام شـده نشـان داده اسـت بیشـتر ترکیبـات فنلی که توسـط 

1. α-bisabololoxide B
2. α-bolonoxide A
3. Chamazulene
4. α-bisabolol oxide A
5. α-bisabolol
6. Trans-farnesene
7. Ram
8. Lim
9. Isoritin
10. Ornithine
11. Rutin
12. Vitexin
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مسـیر فنیـل پروپانوئیـد1  تولید می شـود، توسـط تنش های زیسـتی و غیرزیسـتی تحریک می شـود 
)جیورجـی2  و همـکاران، 2009 و کیـم3  و همـکاران، 2006(. 

 

 Fagopyrum esculentum M . ــای ــی جوانه ه ــاره ی اتانول ــده از عص ــتخراج ش ــی اس ــات فنل ــل ترکیب ــکل 11-2 پروفی ش

ــکاران )2012) ــم و هم ــاس از لی ــف A( NaCl) اقتب ــای مختل ــده در غلظت ه ــت ش کش

تنـش شـوری همچنیـن از طریق مسـیر فنیـل پروپانوئیـد و فعالیت فنیـل آمونیولیـاز را افزایش 

1. Phenylpropanoids
2. Giorgi
3. Kim
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می دهـد )لیـو1  و همـکاران، 2006).

 F. esculentum M. اثـر تنـش شـوری بـر فعالیـت آنتی اکسـیدانی جوانه هـای گیـاه دارویـی
نشـان داد کـه بـا افزایـش تنـش شـوری، بـه اسـتثنای غلظـت200 میلی مولار عـلاوه بـر افزایش 
ترکیبـات فنلـی، فعالیـت آنتی اکسـیدانی نیـز متعاقبـاً افزایـش پیـدا می کنـد. پـس از 7 روز، تیمـار 
فعالیـت  کـه  گردیـد  مشـاهده   NaCl میلی مـولار   100 و   50 غلظت هـای  بـا  جوانه هـا  کـردن 
آنتی اکسـیدانی60  درصـد بیشـتر از جوانه هـای موجـود در تیمـار کنترل بـود )شـکل 12-2(. اگرچه 
میـزان افزایـش فعالیـت آنتی اکسـیدانی کمتـر از میـزان افزایش محتـوای فنلی در واکنـش به تیمار 

NaCl بـود . )لیـم و همـکاران، 2012).

نتایـج )لیـو و همـکاران 2008 و ماکـودا2  و همکاران، 2001( نشـان داد کـه ترکیبات فنلی تولید 
شـده بـه وسـیله ی تنش شـوری پتانسـیل خوبـی بـرای تولیـد فعالیـت آنتی اکسـیدانی دارد. ارتباط 
بیـن ترکیبـات فنلـی و فعالیـت آنتی اکسـیدانی در گیاهان مـورد3  و مصطکـی4  نیز به اثبات رسـیده 

اسـت )تاتینی5  و همـکاران، 2006).

1. Liu
2. Mukoda
3. Myrtus communis
4. Pistacia lentiscus
5. Tattini
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شــکل 12-2 فعالیــت آنتی اکســیدانی تحــت تنــش شــوری و همبســتگی بیــن فعالیــت آنتی اکســیدانی و مقــدار فنــول در گیــاه 

.Fagopyrum esculentum M  اقتبــاس از لیــم و همــکاران )2012)

 Mentha افزایـش غلظـت شـوری به طور قابـل توجهی باعث کاهش تولید اسـانس گونه نعنـاع
suaveolens  شـد )کسـرتی و همکاران، 2014(. اثر منفی تنش شـوری بر عملکرد اسـانس نیز 

بـرای سـایر گونه هـای نعنـاع توسـط )ال-کلتـاوی و کروتیـو، 1987، طباطبایی و نظـری، 2007 و 
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عزیـز و همـکاران، 2008( گـزارش شـده اسـت. ایـن کاهش عملکرد اسـانس تحت تنش شـوری 
بـه بخشـی از مهـار عرضـه سـیتوکینین از ریشـه ها بـه شـاخه ها و تغییـرات پـس از آن و نسـبت 
بین سـیتوکنین و اسـید آبسـیزیک )ال-کلتاوی و کروتیو، 1987( مربوط می شـود. اجزای اسـانس 
عمدتـاً از مونوترپن هـای اکسـیژن دار شـده و حـاوی پولگـون1  بـه عنـوان ترکیـب اصلـی مهـم 
)62/1%(، بـه دنبـال آن منتـون2  )9/12%( و ایزومنتـون3  )11/3%( می باشـد. لازم بـه ذکـر اسـت 
کـه در ایـن پژوهـش، تنـش شـوری به طورکلـی فراوانی نسـبی مونوترپن های اکسـیژن دار شـده را 
کاهـش نمی دهـد. بـا این حـال، تنش شـوری بر محتـوای پولگون و مهمتـر از همه، منتـون تأثیر 

معنـی داری گذاشـت )کسـرتی و همـکاران، 2014).

افزایـش غلظـت NaCl موجـب افزایش محتوای پولگون بـه میـزان 72/2% و 70/7% به ترتیب 
در 100 و 150 میلی لیتـر NaCl شـد، در حالی کـه محتـوای منتـون به طـور قابـل توجهـی کاهـش 
یافـت. ایزومنتـون تغییـرات قابـل توجهـی در سـطوح مختلـف NaCl نشـان نمی دهـد. رابطـه 
معکوسـی بیـن سـطوح منتـون و پولگـون در مسـیرهای بیوسـنتزی وجـود دارد )گرشـنزون4  و 
 Mentha suaveolens همـکاران، 1989(. افزایـش در مقـدار پولگون و کاهـش در منتون در گیـاه
کشـت شـده تحـت تیمار شـوری با نتایج به دسـت آمـده از تحقیقـات کـری باروئـوی5  و همکاران 
)2009( در گیـاه پونـه معطـر منطبـق می باشـد. انباشـته شـدن پولگـون ممکـن اسـت بـا کاهـش 
سـطح mRNA پولگـون ردوکتـاز  کـه مرتبـط با کاهـش آنزیم پولگـون ردوکتاز6  که مسـئول برای 

کاهـش پولگـون بـه منتون اسـت در ارتبـاط می باشـد )محمـود و کروتـو7 ، 2003).

26-2 تأثیر تنش شوری بر روی آلکالوئیدها   

آلکالوئیدهای مورفین و سـنگوئینارین در گونه های مختلف جنس خشـخاش سـبب شـده است 

1. Pulegone
2. Menthone
3. Isomenthone
4. Gershenzon
5. Karray- Bouraoui
6. Pulegone reductase
7. Mahmoud & Croteau
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کـه ایـن گیاهـان به یکـی از مهم ترین و بـا ارزش تریـن گیاهان در صنعت داروسـازی تبدیل شـوند 
)مهرآفریـن و همـکاران، 1390(. نتایـج احمـدی و داوود نیـا )1395( نشـان داد که، نـوع تنش اثر 
معنـی داری بـر محتـوی آلکالوئیـد کل در گیاه خشـخاش داشـت. به طـوری  که مقادیـر این صفات 
در پاسـخ بـه تنش هـا افزایـش یافـت. طبـق نتایـج، P.somniferum می تواند بـا کمترین کاهش 
در خصوصیـات مورفولوژیکـی، مقـدار بالایـی از آلکالوئیدهـا را تولیـد کنـد. همچنیـن نشـان داده 
شـد کـه، تنـش شـوری و گونـه اثـر معنـی داری روی بیـان ژن هـای مذکور داشـتند. تنش شـوری 
سـبب افزایـش بیـان ژن هـا گردیدنـد. به طورکلی بیان ژن ها در ریشـه همـه گونه ها بالاتـر از مقدار 
آن در برگ هـا بـود. براسـاس نتایـج، بیشـترین بیـان ژن هـای BBE1،DIOX2  و DBOX در 
بافـت بـرگ در تنـش شـوری در گونـهP. Bracteatum  بـود و ژن هـای مذکـور در دو گونه 
P.somniferum  و P.Bracteatum بالاتریـن مقـدار بیان را نسـبت به گونه های دیگر داشـتند.

عبـدول جلیـل و همـکاران )2007( گزارش نمودند که محتـوای ایندول آلکالوئیـد در تیمارهای 
ترکیبـی و انفـرادی NaCl و CaCl2 در مقایسـه باگیاهـان کنتـرل در گیـاه پریـوش افزایـش یافتـه 
اسـت. بالاتریـن میـزان آلکالوئیـد انباشـته شـده در گیاهـان تحـت تیمار بـا NaCl به دسـت آمد. 
میـزان آلکالوئیـد کل در سـاقه و ریشـه C.roseus تحـت تنـش اکسـیداتیو ناشـی از هـر دو تیمـار 
NaCl، CaCl2 و ترکیـب آن هـا به طـور قابل توجهـی افزایش یافت. محتـوای آلکالوئیدها در گیاه 

پریـوش توسـط تیمارهـای منفرد، مانند مرحله رشـد گیـاه، تنش شـوری و کود نیتـرات تحت تأثیر 
قـرار می گیرد )میسـرا و گوپتـا1 ، 2006).

فابریکـی اورنـگ و مهرآبـاد پوربنـاب )1395( گـزارش نمودنـد کـه تحـت تنـش شـوری میزان 
جـذب 0/16 و میـزان آلکالوئیـد نسـبت بـه شـرایط عـدم تنـش 0/12 درصد بـه ترتیـب 33 و %44 
در گیـاه مـرزه تابسـتانه افزایـش داشـته اسـت، هرچنـد کـه افزایـش میـزان آلکالوئیـد طـی تنـش 
شـوری کمتـر بـوده و در مقایسـه بـا تنش خشـکی شـدید در کلاس آمـاری پایین تری قـرار گرفت. 
نظم آبـادی و همـکاران )1390( آلکالوئیـد در گیـاه پریـوش تحـت  تأثیـر تنش هـای محیطی مانند 
تنـش شـوری، قـرار می گیـرد. همچنیـن بیـان نمودنـد کـه تنش شـوری می توانـد سـبب افزایش 

تولیـد آلکالوئید شـود.

1. Misra & Gupta
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فصـل سوم:
تنش عناصر سنگین





1-3 مقدمه  

امروزه به دلیل گسترش صنایع، حفر معادن، استخراج فلزات، تخلیه فاضلاب ها و انهدام زباله ها، 
استفاده از کودهای شیمیایی، آفت کش ها و حشره کش ها در کشاورزی، پساب های صنعتی و لجن 
فاضلاب ها، رها سازی فلزات سنگین به محیط زیست مشاهده می گردد و مشکلات جدی را برای 
محیط زیست به  وجود آورده اند. سرب و مس دو گونه از این فلزات هستند که علاوه بر آلودگی 
فلزات  گیاهان می شوند.  باعث سمیّت  و  گیاهی تجمع می یابند  بافت های  محیط زیست، درون 
سنگین به عنوان فلزاتی با عدد اتمی بالاتر از 20 و چگالی بالاتر از پنج گرم بر سانتی مترمکعب 
تعریف شده اند )آلووی1 ، 2010(. تعدادی از آن ها )مس2 ، روی3 ، نیکل4 ، مولیبدن5 ، منگنز6   و 
آهن7 ( عناصر کم  مصرف ضروری هستند که در رشد طبیعی، واکنش های اکسایش- کاهش، انتقال 
الکترون و بسیاری از فرآیندهای متابولیکی دیگر شرکت می کنند، ولی مقدار اضافی آن ها درخاك ها 
موجب اختلالات متابولیکی و بازدارندگی رشد در بیشتر گونه های گیاهی می شود. تعدادی دیگر از 
آن ها مانند سرب8 ، کادمیوم9 ، کروم10 و جیوه11 غیر ضروری بوده و حتی در غلظت های کم نیز برای 
گیاهان سمی هستند )سباستیانی12 و همکاران، 2004، روبیو13 و همکاران، 2012 و موزینسکا14 و 

همکاران، 2018(. 

تأثیر مواد  تغییرات مکانی فلزات سنگین در خاک های سطحی کشاورزی ممکن است تحت 
منابع  از  و  طبیعی  به طور  فلزات  این  دیگر،  عبارت  به  باشد.  انسانی  فعالیت های  و  خاك  مادری 
غیرانسانی مانند هوازدگی سنگ مادر در خاك وجود دارند )غیاثی و همکاران، 2010(، اما بر اثر 

1. Alloway
2. Copper (Cu(
3. Zinc (Zn(
4. Nickel (Ni(
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6. Manganese (Mn(
7. Iron (Fe(
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فعالیت های انسانی نیز به خاك افزوده می شوند )سارما1  و همکاران، 2011(. از سوی دیگر، امروزه 
به طور گسترده  اقتصادی هستند و فرآورده های آن ها،  از جمله گیاهان مهم  گیاهان دارویی 
و فزاینده  ای در جهان و ایران مصرف می شوند، ایران یکی از مناطق مستعد تولید گیاهان دارویی 
می باشد )بلوری مقدم و همکاران، 2009 و وثوقی و همکاران، 2018(. به گزارش آرپادجان2  و 
همکاران )2008( در مطالعات اخیر در برخی گیاهان دارویی در برزیل، هلند، آرژانتین و مکزیک 
غلظت های بالای عناصر سنگین گزارش شده است که می تواند مشکلات سلامتی زیادی را به 
بار آورد. در ایران نیز برای بیمارانی که از داروهای گیاهی استفاده کرده اند، به طور مکرر عوارض 
این  فلزات سنگین در  به حضور  این عوارض مربوط  از  جانبی جدی گزارش شده است که یکی 
داروها بوده است )اصغری و همکاران، 2008 و عنان3 و همکاران، 2013(. علاوه بر این با توجه 
به اینکه رویکرد جهانی در تولیدات کشاورزی و به  ویژه گیاهان دارویی به سمت استفاده از نظام های 
کشاورزی پایدار و به کارگیری روش های مدیریتی آن ها، نظیر کاربرد کودهای زیستی و آلی به منظور 
ارتقای عملکرد کمی و کیفی گیاهان است. در این میان برخی کودهای آلی مانند لجن فاضلاب و 
کمپوست، حاوی مقادیر بالایی از عناصر سنگین هستند که می توانند جذب گیاه شده و وارد زنجیره 

غذایی انسان گردند )هیان4  و همکاران، 1998، ماکری5 ، 2016 و حبیبی و صادقی، 2016(. 

عـلاوه بـر ایـن، وجـود مقادیـر زیـاد فلـزات سـنگین در خاك یـک تهدید جـدی می باشـد، زیرا 
ممکـن اسـت سـبب تخریـب سـاختمان خاك، کاهـش فعالیت هـای زیسـتی و حاصلخیـزی خاك، 
کاهـش عملکـرد، افت کیفیـت محصولات، افزایـش غلظت آن ها در تولیدات کشـاورزی و آسـیب 
بـه سـلامت انسـان از طریق ورود به زنجیره غذایی شـود )شـکل 1-3(، )لی6  و همـکاران، 2006 

و گال7  و همـکاران، 2015(. 

مـوارد گوناگونـی از آلودگـی به فلـزات سـنگین در گیاهان دارویی و پتانسـیل بـالای این گیاهان 
در جـذب و انتقـال فلـزات سـنگین بـه بخش هـای قابـل اسـتفاده به وسـیله محققان گزارش شـده 
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اسـت )زلجـازکاف1  و همـکاران، 2006، زلجازکـوف و همـکاران، 2008، بای و هیمـت2 ،2010، 
چایـارات3  و همـکاران، 2011، ملکی و همکاران، 2017 و عسـکری لجایـر و همکاران، 2017(. 
همچنین مشـخص شـده اسـت که آلودگـی گیاهـان دارویی و فرآورده هـای آن ها با فلزات سـنگین 
ممکـن اسـت در طول کشـت )آب، خاك و هوای آلوده، فـرآوری(، آلودگی ناخواسـته یا غیرعمدی 
بـه هنـگام خشـک کـردن، ذخیره سـازی، حمـل و نقـل، نگهـداری و تولیـد محصـولات فـرآوری 

شـده، یـا افزودن عمـدی به محصولات باشـد. 

شکل 1-3 اثرات فلزات سنگین روی گیاهان دارویی و محصولات خوراکی اقتباس از )گوپتا4  و همکاران، 2013)
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 بـا توجـه بـه افزایـش روز افـزون اسـتفاده از فرآورده هـای گیاهی در کشـور، تحقیقـات کافی در 
مـورد آلودگی هـای شـیمیایی از جملـه فلـزات سـنگین در ایـن گیاهـان و فرآورده های آن هـا انجام 
نشـده اسـت )صدیـق آرا و همـکاران، 1389(. بـه همین دلیـل توجه زیـادی به اسـتفاده از گیاهان 
دارویـی نیـز بـه عنـوان پالایـش فلزات سـنگین شـده اسـت، در واقـع گیاه پالایـی1  بـه تکنولوژی 
اسـتفاده از گیاهـان انباشـت کننـده فلـزات بـرای جذب فلـزات از خـاك و انتقال آن ها به شـاخه های 
قابـل برداشـت گیاهـان، اطلاق می گـردد )دیپا2 و همـکاران، 2006، تیواری3  و همـکاران، 2008 
و برنـی4  و همـکاران، 2018(. بنابراین، ارزیابی دوره ای از گیاهان مورد اسـتفاده برای طب سـنتی 

بایـد ترویـج شـود تـا از کیفیت گیاهـان و امنیـت اسـتفاده از آن ها اطمینان حاصل شـود. 

2-3 اثر فلزات سنگین سرب و مس بر فعالیت های رشدی، بیوشیمیایی و فیزیولوژیک
اثـر سـمی فلـزات سـنگین ازجمله مس و سـرب مربوط به تنش های اکسـیداتیو ثانویه اسـت که 
بـه افزایـش تولیـد )ROS( منجـر می گردد. مـس عنصری ریز مغـذی و ضروری در گیاهان اسـت 
کـه جـزو لاینفـك آنزیم های متعـدد انتقـال الکترون بـوده و در تسـریع واکنش هـای ردوکس درون 
میتوکنـدری و کلروپلاسـت شـرکت می کنـد )ملکـی و همـکاران، 2017(. با این وجـود این عنصر 
در غلظت هـای بالاتـر از حـد معمـول باعـث سـمیت در بافت های گیاهـی می گردد )هـال5 ، 2002 

و سـابرامانیان6  و همکاران، 2012(. 

تجمـع زیـاد مـس در برگ هـا می توانـد تغییراتـی نسـبی را در فرایندهـای فتوسـنتز و تنفـس، 
فعالیـت آنزیم ها، یکپارچگی غشـاء و تمامیت DNA باعث شـود که همه این مـوارد به محدودیت 
در رشـد می انجامد )پاسـمیک7  و همکاران، 2009، اسـچوتزندبول و پول8 ، 2002 و ناس و علی9 
، 2018(. به طـور کلـی +Cu2 می توانـد بـا تولیـد رادیکال هـای آزاد وقایـع زیـر را در سـلول گیاهان 

1. Phytoremediation
2. Deepa
3. Tiwari
4. Berni
5. Hall
6. Subramanian
7. Posmyk
8. Schutzendubel & Polle
9. Nas & Ali
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القـا نمایـد: 1( به گروه سـولفیدریل پروتئین های غشـاء و یا آنزیم ها متصـل گردد )جوئیلـی و الفریانی1 
، 2003(. سـرعت پراکسیداسـیون لیپیدها را افزایش دهد )تیسـری و گوی2 ، 2000(. جذب سـایر 
عناصـر ضـروری را اختـلال کند )ایکسـیانگ3  و همکاران، 2006(. بر سـنتز کلروفیل هـا و چرخه 
انتقـال الکتـرون ضربـه وارد کنـد و بـه دنبال آن اثرهای سـمی بـرای واکنش های اولیه فتوسـنتز 
را در برداشـته باشـد )یـورلا4 ، 2005 و آگاروال5  و همـکاران، 2011( و قبـل از همـه چیز به عنوان 
فلـز جـا بـه جـا شـونده در واکنش هـای ردوکـس، می توانـد تولیـد رادیکال هـای آزاد و ROS  را از 
طریـق واکنش های هابـر- ویـس6  و فنتـون7  تسـریع نماید )شـکل 2-3(، )اسـچاتزندبول و پول، 

 .)2002

شــکل 2-3 مکانیزم هــای اصلــی تنــش اکســیداتیو القــا شــده توســط فلــزات ســنگین مختلــف بــر ســلول های گیاهــی اقتبــاس 
از )شــارما و دیتــز، 2009).

1. Jouili & El Feriani
2. Teisseire & Guy
3. Xiong
4. Yruela
5. Aggarwal
6. Haber–Weiss reaction
7. Fenton reaction
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در واقـع ایـن فلـزات با تولیـد گونه های مضـر و فعال شـامل رادیکال های هیدروکسـیل، سـوپر 
اکسـید، پراکسـی، فنوکسـی هیدروژن1  و پراکسـید اکسـیژن تکی اسـت. مس فلزی ردوکس- فعال 
اسـت کـه از طریـق واکنـش فنتـون تولیـد رادیـکال هیدروکسـیل را تسـریع می نمایـد. بـه عـلاوه 
فلزاتـی چـون روی و سـرب ردوکـس غیرفعـال یـا غیـر ردوکـس هسـتند کـه منابـع آنتی اکسـیدان 
سـلولی را غیرفعـال کـرده و بـه تعـادل متابولیکی صدمـه وارد می کننـد. در نتیجه هر دو فلز سـرب 
و مـس باعـث افزایـش تولیـد )ROS( می گردنـد )چادهـاری2  و همـکاران، 2007 و بـن سـاد3  و 
همـکاران، 2018(. تولیـد رادیکال هـای آزاد نتیجـه انـواع مختلفی از شـرایط استرس زاسـت )اپل 
و هیـرت4 ، 2004 و برنـی و همـکاران، ROS .)2018 به سـرعت می تواند تمام انـواع مولکول های 
زیسـتی ماننـد اسـیدهای نوکلئیك، پروتئین ها اسـیدهای آمینـه و لیپیدها را هدف حملـه قرار بدهد 
و به غشـاء پلاسـمایی صدمات اکسـیداتیو وارد کنند. در نهایت، به دلیل فعالیت پراکسـیدی تجزیه 
اسـیدهای چـرب غیراشـباع صـورت گرفتـه و یون های پراکسـید و مالـون دی آلدهید آزاد می شـود 
و بـه نقـص عملکـرد متابولیکـی غیرقابل بازگشـت و در نهایت باعث مرگ سـلول می گـردد )هال، 

2002، چادهـاری و همـکاران، 2007 و مصطفـی و کوماتسـو5 ، 2016(. 

نتایـج بررسـی صفـات رشـدی و عملکـرد رزمـاری در تحقیـق تبریـزی و همـکاران )1394( 
سـطوح مختلـف فلـزات سـنگین و تلقیح قارچ میکوریزا نشـان داده شـد کـه با افزایـش غلظت فلز 
سـنگین در خـاك، صفـات رشـدی و عملکـرد رزمـاری کاهش یافـت و افزایش غلظت فلـز در خاك 
تأثیـر منفـی بـر ایـن صفات داشـت. همچنین اشـاره نمودند کـه تغییرات مشـاهده شـده در صفات 
مورفولوژیکی گیاه ممکن اسـت ناشـی از علائم اثرات سـمی فلزات سـنگین بر غشـای پلاسـمایی 
باشـد کـه می توانـد کاهـش عملکـرد را در این شـرایط توجیـه کند. همچنیـن تغییر کلروپلاسـت در 
گیاهان رشـد یافته در شـرایط تنش فلزات سـنگین نیز مشـاهده شـده است )پراسـاد6  و همکاران، 
2011(. کاهـش جـذب عناصـر غذایی و کاهش رشـد گیاه ممکن اسـت به دلیـل ممانعت از فعالیت 

1. Phenoxy hydrogen
2. Choudhary
3. Ben Saad
4. Apel & Hirt
5. Mustafa & Komatsu
6. Prasad
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آنزیم هایی مانند سـوپر اکسـید دیسـموتاز و کاتالاز در نتیجه تنش فلزات سـنگین باشـد که ممکن 
اسـت سیسـتم فعالیتـی آنتی اکسـیدانی را تضعیف کـرده و در نهایت رشـد گیاه را کاهـش دهد )دی1  
و همـکاران، 2007 و ملکـی و همـکاران، 2017(. همچنیـن تأثیـر مسـتقیم فلزات در متابولیسـم 
سـلولی انـدام هوایـی، ممکن اسـت منجر به کاهـش ارتفاع بوته و سـایر صفات رشـدی در گیاهان 
تحـت تأثیـر تنـش فلـزات سـنگین شـود. بناویـدس2  و همـکاران )2005( و ژانـگ3  و همـکاران 
)2018( اظهـار داشـتند که کاهش رشـد گیاهـان در معرض سـرب و کادمیوم احتمالًا بـه دلیل مهار 

فعالیت هـای متابولیکـی مهم نظیر تنش اکسـیداتیو، فتوسـنتز و تنفس اسـت.

در تحقیـق قربانلـی و کیاپـور )1393( بـر روی گیـاه خرفـه مشـخص شـد کـه غلظـت مـس در 
گیاهـان شـاهد بسـیار بیشـتر از میزان سـرب در این دسـته از گیاهان اسـت. این نتیجـه ضرورت و 
ریـز مغـذی بـودن فلـز مـس و غیرضـروری بـودن فلز سـرب را اثبـات می کنـد. چون مـس به طور 
عـادی در گیاهـان وجـود دارد. ایـن فلز جـزء جدایی ناپذیر آنزیم هـای متعدد چرخه انتقـال الکترون 
و دیگـر آنزیم هـای چرخه هـای بی شـمار زیسـتی اسـت. برخـلاف آن سـرب جـزء فلزات تشـکیل 
دهنـده پیکـره گیـاه نبـوده و تنهـا ممکن اسـت به دلیـل آلودگی هـوا و سـرب ناشـی از آلاینده های 
محیـط و یـا آلودگـی محیط هـای آزمایشـگاهی وارد گیـاه شـود. از طرفـی ذکـر نکتـه مهمـی حائز 
اهمیـت اسـت و آن اینکـه عـلاوه بر مطلب فـوق، باید بـه این نکته توجه شـود که محلـول غذایی 
هوگلنـد دارای مـس و بـدون سـرب اسـت. نمونه هـای انـدام هوایی و ریشـه در هر دو فلز سـرب و 
مـس تـا حـد زیـادی مشـابه بودند که شـاهد بودن و تیمار نشـدن ایـن دو انـدام را با فلز سـنگین به 

خوبـی گواهـی می دهد.

 از سـویی دیگـر مقایسـه گیاهـان گـروه تیمـار دیده با غلظـت 1500 میکرومـولار از ایـن دو فلز 
نشـان داد کـه بـه دلیـل ضروری بـودن مس جـذب آن بیشـتر صورت گرفتـه و بالعکس گیاه سـعی 
بر ممانعت از ورود سـرب به خود داشـته اسـت. همچنین بیشـتر بودن غلظت فلز در ریشـه نسـبت 
بـه انـدام هوایـی بیانگـر بیشـتر انجام گرفتـن عمل جـذب در این اندام اسـت. تفـاوت قابل توجهی 
میـان غلظـت فلـز در اندام های هوایـی گیاهان تیمار دیده با فلزات سـرب و مس وجـود دارد. بدین 

1. Dey
2. Benavides
3. Zhang
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معنـا کـه غلظـت فلـز مـس در انـدام هوایی به طـور مشـخصی بیشـتر از غلظت فلز سـرب اسـت و 
ایـن نتیجـه کم تحرکـی سـرب و متحرك تر بـودن مس را بـه اثبات می رسـاند، همین پدیـده عامل 
اصلـی صدمـه دیـدن بیشـتر گیـاه از غلظت هـای افزایـش یافتـه فلز مس نسـبت به سـرب اسـت. 
زیـرا در چرخـه فتوسـنتز و انتقـال الکترون اختـلال ایجاد کـرده و رادیکال های آزادی کـه از واکنش 

فنتـون به وجـود می آیـد، موجب سـمیت بیشـتر گیاه می شـود.

در گیـاه حـرا1  جـذب مـس در بافـت بـرگ بـه سـرعت و تـا غلظـت معینـی به طـور افزایشـی 
جـذب می شـود و از آن بـه بعـد تقریبـاً ثابـت می مانـد. حـال آنکـه الگوی تجمـع و جذب سـرب در 
بافـت بـرگ تـا دامنـه وسـیعی از غلظت هـا کم و تدریجی اسـت، بـه طوری کـه بعـد از غلظت 400 
میکروگـرم بـر گـرم نیـز همین طـور آرام، تدریجـی و افزایشـی جذب می گـردد و مانند مـس در این 
غلظـت تقریبـاً ثابـت نمی گـردد. بعـد از این مرحله سـد دفاعی گیاه نسـبت به سـرب از بیـن رفته و 
جلوگیـری از انتقـال صـورت نمی گیـرد و از ایـن غلظـت بـه بعـد انتقـال بی رویه فلز سـرب بـه اندام 
هوایـی شـروع می شـود. همین جذب کم و بسـیار تدریجی فلز سـرب در اندام هوایی گیـاه مانگرو2  

نشـان دهنـده حلالیـت کـم و بی تحرکی فلز سـرب اسـت )مـک فـارلان و بورچـت3 ، 2001(. 

فلـز مـس نیـز ابتـدا از راه ریشـه گیاه جذب شـده و نسـبت به نـوع گیاه تـا حد معینـی غلظت آن 
در ریشـه افزایـش می یابـد، امـا از آنجایی که عنصری متحـرك، ریزمغذی و ضروری بـرای گیاهان 
اسـت و نیـز چـون آهن و روی فلزی ناقل ردوکس شـناخته می شـود، انتقال بیشـتری را نسـبت به 
فلـز سـرب به سـمت انـدام هوایـی خصوصـاً برگ ها محـل انجـام واکنش هـای فتوسـنتزی از خود 
نشـان می دهـد. جـذب بیشـتر ایـن فلـز بـه ایـن دلیـل اتفـاق می افتد کـه هم متحـرك اسـت و هم 
گیـاه مـس را بـرای فعالیت هـای متابولیکـی، به خصـوص فرایندهای فتوسـنتزی نیـاز دارد. وقتی 
جـذب بالاتـر از نیاز متابولیکی باشـد آثار سـمیت آشـکار می گـردد. هر چند مـس عنصری متحرك 
در گیـاه اسـت، بـه دلیل وجود نـوار کاسـپاری4   جابجایی محدودی را به سـمت انـدام هوایی انجام 

می دهـد )لیو5  و همـکاران، 2001(. 

1. Avicennia marina (Forsk(
2. Mangrove
3. MacFarlane & Burchett
4. Casparian strip
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در تحقیـق  قربانلـی و کیاپـور )1393( بر روی گیاه خرفه افزایش معنـی دار و تدریجی مالون دی 
آلدهیـد در هـر دو تنـش سـرب و مس و هر دو اندام ریشـه و بخش هوایی دیده شـد، غلظت مالون 
دی آلدهیـد در ریشـه های تنـش دیـده بـا هـر دو فلز نسـبت به انـدام هوایی بیشـتر بـود. از طرفی 
نتایـج بیانگـر بیشـتر بـودن غلظـت مالـون دی آلدهید در هـر دو بخش انـدام هوایی و ریشـه تنش 
مـس نسـبت بـه تنش سـرب اسـت. همچنیـن افزایـش تولیـد رادیکال هـای آزاد در شـرایط تنش 
فلـزات سـنگین از طریـق افزایـش غلظـت مالـون دی آلدهیـد اثبـات شـد. افزایش غلظـت مالون 
دی آلدهیـد و پرولیـن نسـبت بـه افزایـش غلظـت فلزات سـنگین نشـان دهنـده ارتباط بیـن تولید 
رادیکال هـای آزاد و تجمـع پرولیـن اسـت. در تحقیـق ایـن محققیـن همچنیـن افزایـش معنی دار 

پرولیـن در هـر دو تنـش سـرب و مـس و هـر دو انـدام بخش هوایی و ریشـه دیده شـد.

غلظـت پرولیـن در ریشـه خرفـه هـر دو فلز نسـبت بـه اندام هوایی بیشـتر بـود. از طرفـی نتایج 
بیانگـر بیشـتر بـودن غلظـت ایـن مـاده در هـر دو بخـش انـدام هوایـی و ریشـه خرفـه، تنش مس 
نسـبت بـه تنـش سـرب اسـت. افزایـش مالـون دی آلدهیـد، پرولیـن و تغییـر فعالیـت آنزیم هـای 
آنتی اکسـیدان نسـبت بـه بـالا رفتـن غلظـت فلـزات سـنگین، گواهـی بـر ارتبـاط بیـن تولیـد 
رادیکال هـای آزاد و افزایـش تجمـع مواد فوق اسـت. میزان مالـون دی آلدهیـد، پرولین و فعالیت 
آنزیـم پراکسـیداز در نمونه هـای ریشـه بیشـتر از انـدام هوایی به دسـت آمد که به دلیـل نقش اصلی 
ریشـه گیـاه خرفـه در تجمع فلزات سـنگین اسـت. پایین تر بودن فعالیـت آنزیم کاتالاز در ریشـه های 
تیمـار دیـده بـا سـرب و مس گواهـی بر تجمع بیشـتر این فلزات در ریشـه و نشـان دهنده حسـاس 
بـودن کاتـالاز به دز زیاد فلزات سـنگین اسـت. همچنین بررسـی نتایـج این محققان نشـان داد که 
تأثیـرات مخـرب مـس بیشـتر از سـرب اسـت. در نهایـت نشـان داد که گیـاه خرفه بـه دلیـل اینکه 
جمـع کننـده فلـزات سـنگین اسـت و این تجمـع را بیشـتر در ناحیه ریشـه انجام می دهـد، می توان 

از آن جهـت پالایـش خاك هـای آلـوده اسـتفاده نمود.

قربانلـی و کیاپـور )1391( اظهـار نمودنـد کـه اسـتفاده از کادمیوم، به شـدت رشـد گیـاه خرفه را 
تحـت تأثیـر قـرار می دهـد. کاهش جـذب عناصر غذایی و کاهش رشـد گیـاه ممکن اسـت به دلیل 
بازدارندگـی از فعالیـت آنزیم هایـی ماننـد سوپراکسـید دیسـموتاز و کاتـالاز در نتیجه تنـش فلزهای 
سـنگین باشـد کـه ممکـن اسـت سیسـتم فعالیـت آنتی اکسـیدانی را تضعیـف نمـوده و در نهایـت 
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رشـد گیـاه را کاهـش دهد. همچنین تأثیر مسـتقیم فلزات سـنگین در سـوخت و سـاز سـلولی اندام 
هوایـی، ممکـن اسـت منجـر به کاهـش ارتفـاع بوته و دیگـر ویژگی هـای رشـدی در گیاهان تحت 
تاثیـر تنـش فلزهای سـنگین گردد )دی و همـکاران، 2007(. به عنوان مثال عملکـرد اندام هوایی 

بادرنجبویـه رشـد یافتـه در خاك حاوی فلـزات سـنگین 38%  کاهش یافت. 

بناویـدس و همـکاران )2005( اظهـار داشـتند کـه کاهـش رشـد گیاهـان در معـرض سـرب و 
کادمیـوم احتمـالًا به دلیـل مهار فعالیت هـای متابولیکـی مهم مانند تنش اکسایشـی )اکسـیداتیو(، 
فتوسـنتز و تنفس اسـت. افزایش غلظت فلزهای سـنگین سـرب و کادمیوم در خاك، سـبب کاهش 
میـزان رشـد و عملکـرد همیشـه بهار شـد. تأثیـر منفی فلـز کادمیوم روی رشـد و عملکرد همیشـه 
بهـار بسـیار بیشـتر از فلـز سـرب دیـده شـد و با این کـه غلظت کادمیـوم در خـاك کمتر از سـرب بود 
اما تأثیر شـدیدتری در کاهش رشـد همیشـه بهار نشـان داد به طـوری  که گیاهان بـدون میکوریزی 
در کادمیـوم 16 میلی گـرم در کیلوگـرم خـاك، وارد مرحلـه زایشـی نشـدند. تلقیـح گیاهـان بـا قـارچ 
میکوریـزا می توانـد تـا حـدی تحمل ایـن گیـاه را در رویارویـی با تنش فلزهای سـنگین بـالا ببرد. 
به طـوری  کـه گیاهـان تلقیـح شـده بـا قـارچ میکوریـزا رشـد و عملکـرد بالاتری نسـبت بـه گیاهان 
بـدون میکوریـزی در تمـام سـطوح فلزهـا داشـتند. حتـی گیاهان تلقیح شـده بـا قـارچ میکوریزا در 

کادمیـوم 16 میلی گـرم در کیلوگـرم خـاك وارد مرحله زایشـی شـدند. 

براسـاس یافته هـای تحقیـق محمـدی و همـکاران )1392(، در شـرایط تنش هـای محیطی از 
جملـه تنش فلزهای سـنگین اسـتفاده از میکروارگانیسـم های سـودمند خـاك مانند قـارچ میکوریزا 
می توانـد نقـش بسـیار مهمـی در تحریـك رشـد گیـاه در این شـرایط داشـته باشـد و اسـتفاده از این 
عامل هـای زیسـتی می توانـد بـه عنوان راهـکاری مدیریتـی، در مناطـق آلوده به فلزهای سـنگین 
در نظـر گرفتـه شـود. از مهم تریـن مسـائل مـورد توجه در رابطـه با پـرورش گیاهان دارویـی، تغییر 
کیفیـت و کمیـت مـواد مؤثـره ایـن گیاهان تحـت شـرایط مختلف محیطی اسـت. خاک هـای آلوده 
بـه فلـزات سـنگین می توانند به  روش های شـیمیایی، فیزیکـی و بیولوژیکی پالایش شـوند. بازده 
عملکـرد اتیلـن دی آمیـن تتـرا اسـتیک اسـید1  در رفـع آلاینده هـای فلـز سـنگین از خاک هـا، بـه 

1. Ethylene diamine tetra acetic acid (EDTA(
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عوامـل بسـیاری از جملـه ترکیبـات اجـزای سـازنده خـاک وابسـته اسـت.  EDTA آنزیمـی اسـت 
کـه توانایـی پیونـد بـا تعـدادی از عناصـر را داشـته و با اتصال به سـرب و کادمیـوم می توانـد آن را از 

محیـط خـارج کند.

 EDTA سـرب، کادمیـوم و دیگـر یون هـای دوظرفیتی می تواننـد به  عنـوان فاکتورهـای آنزیم
عمـل کننـد. نتایج حاکـی از معنـی دار بودن تیمارهای اعمال شـده اسـت. میزان کلروفیـل برگ ها، 
میـزان پرولیـن برگ هـا، میـزان فعالیـت آنزیـم سـوپر اکسـید دیسـموتاز بـا افزایش غلظـت فلزات 
به طـور معنـی دار افزایـش یافت. همچنین بـا افزایش غلظت فلـزات صفـات مورفولوژیکی وزن تر 
و خشـک کاهـش یافـت. به طورکلـی مقـدار فلـز در ریشـه ها، بیشـتر از بافت هـای موجـود در خاك 
اسـت. مسـمومیت بـا فلـزات آلـوده کننـده، تنـش اکسـیداتیو را القـا می کنـد و می توانـد بـه عنـوان 
تولیدکننـده ی ROS ، عمـل کنـد. قرینـه و همـکاران )2011( در بررسـی خـود روی گیـاه دارویـی 
زعفـران1  بـه ایـن نتیجـه رسـیدند کـه غلظـت روی و مـس در انـدام هوایـی زعفـران، در گیاهـان 
میکوریـزی بیشـتر، غلظـت آهن مشـابه و غلظـت کادمیوم و منگنـز در گیاهان میکوریـزی کمتر از 
Ju- 2  و همـکاران )2012( مشـاهده کردند کـه در برگ های یغیـر میکوریـزی بوده اسـت. الغمـد
niperus procera  بـا افزایـش مـس، روی، کبالت، سـرب و اورانیم، غلظـت عناصر کادمیوم، و 

میـزان فلاونوئیدهـا در برگ افزایـش یافتند.

نتایـج قربانلـی و کیاپـور )1391( نشـان داد کـه میزان کلروفیل هـای گیاه خرفه در شـرایط وجود 
تیمـار فلـزات سـنگین کاهـش یافـت، در حالی کـه میـزان کاروتنوئیدهـا، کلروفیل به طـور معنی دار 
رونـد افزایشـی داشـت، آنزیـم پراکسـیداز نسـبت بـه افزایـش غلظـت مـس، فعالیت چشـمگیری 
را از خـود نشـان داد، همچنیـن فعالیـت پراکسـیداز در ریشـه بیشـتر از انـدام هوایـی بـود. فعالیـت 
آنزیـم کاتـالاز پاییـن و کاهشـی بـود و ایـن رونـد در غلظت هـای بـالای مـس کمتـر نیـز می شـد. 
بـه عـلاوه اینکـه در ریشـه فعالیـت کمتـری از ایـن آنزیـم نسـبت بـه انـدام هوایـی دیـده شـد. اثر 
ثانویـه به وجـود آمده از اسـترس های اکسـیداتیو متعاقباً مسـئول صدمـه به پروتئین ها و اسـیدهای 
نوکلئیـك )لامبـاردی و سباسـتین3 ، 2002(، و همین طـور نقـص عملکرد در فرایند سـیگنال دهی 

1. Crocus sativus L.
2. Al-Ghamdi
3. Lombardii & Sebastiani
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و سـایر صدمـات متابولیکـی )یـورلا، 2005، ملکی و همـکاران، 2017( هسـتند. تجمع غلظت های 
افزایـش یافتـه فلـز مس جرقـه تولیـد  ROS را می زند. ROS بـه  وجود آورنده صدمات اکسـیداتیو 
بـه غشـاء پلاسـمایی اسـت. در نهایـت، تجزیـه اسـیدهای چـرب چندتایـی غیراشـباع بـه دلیـل 
فعالیـت پراکسـیدی صـورت گرفته و یون های پراکسـید و مالـون دی آلدهید آزاد می شـود که باعث 
سـختی غشـاء و در نهایـت مـرگ سـلول می گردد )چادهـاری و همـکاران، 2007 و سـوران1  و 

همـکاران،  2013(. 

قربانلـی و کیاپـور )1393( گـزارش نمودنـد کـه بـا افزایـش سـطح ROS  در سـلول ها، فعالیـت 
آنزیم هـای آنتی اکسـیدان در گیـاه خرفـه افزایـش می یابـد و متعاقـب بـا آن تغییـری در فعالیـت 
آنزیم هایـی ماننـد پراکسـیداز، سوپراکسـید دیسـموتاز و کاتـالاز دیـده می شـود. در تحقیـق شـان 
افزایـش معنـی دار فعالیـت پراکسـیداز در هـر دو انـدام بخـش هوایـی و ریشـه دیـده شـد. میـزان 
پراکسـیداز در ریشـه نسـبت بـه انـدام هوایی بیشـتر بـود. کار بر روی کلـم قرمز2 ، به عنـوان گیاهی 
سرشـار از آنتی اکسـیدان های غیرآنزیمـی و آنزیمی، افزایش معنـی دار آنزیم هایی مانند پراکسـیداز 
و سوپراکسـید دیسـموتاز را در تنـش فلـزات سـنگین اثبـات کـرد )پاسـمیک و همـکاران، 2009 و 

برنـی و همـکاران، 2018).

در تحقیقـی دیگـر نیز همین افزایش فعالیت در گیاه اسـفناج اثبات گردید )پانـدی3  و همکاران، 
2009(. در گیـاه گوجـه فرنگـی غلظت هـای افزایـش یافتـه آرسـنیك4  سـبب افزایـش معنـی دار 
فعالیـت آنزیـم پراکسـیداز شـد کـه بیانگـر مقابله بـا اثرهای سـوء تنش اکسـیداتیو اسـت )میتـوا5  و 
همـکاران، 2005 و مازینسـکا و همـکاران، 2018(. در گیـاه حـرا ارتباط خطی و مسـتحکمی بین 
افزایـش میـزان جـذب فلـزات سـنگین و افزایـش فعالیـت آنزیم پراکسـیداز، حتـی قبـل از هرگونه 
شـروع علائـم سـمیت گیاهـی، وجود داشـت. با توجه بـه نتایـج قربانلـی و کیاپـور )1393( به نظر 
می رسـد کـه در گیـاه خرفه سیسـتم دفاع غیـر آنزیمی بـه خصوص ترکیب هـای فنلی و آنتوسـیانین ها 
به طـور تـوأم بـا سیسـتم دفـاع آنزیمـی همـکاری می نماینـد تـا بتواننـد اثر مخـرب تنـش را خنثی 

1. Suran
2. Red cabbage
3. Pandey
4. Arsenic
5. Miteva
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نماینـد. هنـگام ایجـاد هـر گونـه تثبیـت، تضعیف یـا افُـت در سیسـتم دفـاع غیرآنزیمی، سیسـتم 
دفـاع آنزیمـی وظیفـه پاکسـازی رادیکال هـای آزاد را بـر عهـده می گیـرد. البتـه توانایـی گیاهـان 
جهـت افزایـش فعالیـت آنزیم هـای آنتی اکسـیدان بـرای مقابلـه بـا اثرهـای تنـش محدود بـه نظر 
می رسـد. در مطالعاتـی نشـان داده شـده کـه غلظت هـای افزایـش یافته فلـزات سـنگین در نهایت 
بـه کاهـش همـه آنزیم های اکسـیداتیو منجر می شـود )اسـچاتزبول و پـول، 2002 و کواسـیک1  و 
همـکاران، 2017(. در نتیجـه فعالیـت آنزیم هـا در غلظـت کـم فلـزات زیـاد و بـا افزایـش غلظـت 
آن هـا، بعـد از گذشـت از آسـتانه ای )بـا توجـه بـه نوع گیـاه( به تدریـج رو به کاهـش می گـذارد )کائو 
و همـکاران، 2004(. تأثیـر طولانـی مـدت فلـزات سـنگین ابتـدا سـبب القـاء و افزایـش فعالیت 
آنزیم هـا به خصوص پراکسـیدازها و بعد از آن سـبب کاهـش فعالیت می گردد )کیـودر2  و همکاران، 

2004 و ملکـی و همـکاران، 2017(. 

در تحقیـق قربانلـی و کیاپـور )1393( کاهـش معنـی دار فعالیـت کاتـالاز در هـر دو انـدام بخـش 
هوایی و ریشـه خرفه دیده شـد، به طوری که میزان کاتالاز در اندام هوایی نسـبت به ریشـه بیشـتر 
بـود. نتایـج ایـن محققان هماننـد آنچه که وانـگ و همـکاران )2004( به دسـت آوردنـد. آن ها در 
آزمایش هـای خـود بـر روی دانـه رسـت های نوعـی کلـم3  تیمـار شـده بـا غلظت هـای مختلف فلز 
سـنگین مس افزایش فعالیت پراکسـیداز، سوپراکسـید دیسـموتاز، آسـکوربات پراکسـیداز و کاهش 
کاتـالاز را گـزارش کردند. از سـوی دیگـر تحقیـق بـر روی Thlaspi caerulescens تحت تنش 
روی و کادمیوم کاهش فعالیت این آنزیم را نشـان داد و آن را نسـبت به این فلزات حسـاس معرفی 

نمود )وجسـیک4  و همـکاران، 2006(. 

کاهـش فتوسـنتز توسـط نیـکل بـه دلیـل اختـلال در سـاختار کلروپلاسـت، کلروفیـل، انتقـال 
الکتـرون، جلوگیـری از فعالیـت آنزیم هـای سـیکل کلویـن و کاهش نفـوذ دی اکسـیدکربن به دلیل 
بسـته شـدن روزنه هـا می باشـد )سـرجین و ایوانـو5 ، 2001(. بـه نظـر می رسـد کـه اثـرات سـمی 
نیـکل بـر گیاهان ناشـی از تولیـد انـواع  )ROS( مانند آنیون سـوپر اکسـید، پراکسـید )-O2( و رادیکال 

1. Kovacik
2. Qadir
3. Brassica junica
4. Wojcik
5. Seregin & Ivanov
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هیدروکسـیل )◦OH( نیـز باشـد )چنـو همـکاران، 2009(. پراکسـید هیـدروژن یکـی از گونه هـای 
اکسـیژن فعال محسـوب می شـود که به سـرعت در عرض غشـاء منتشـر می شـود و باعث اختلال 
در فرایندهـای فیزیولوژیکـی گیـاه می گـردد )ماکسـیمیک1 ، 2007؛ ملکـی و همـکاران، 2017 
و حسـین2  و همـکاران، 2018(. پراکسـید هیـدروژن باعـث اکسیداسـیون گروه هـای بازدارنـده ی 
قـوی چرخـه کلویـن اسـت و در حضـور کاتالیزورهای فلـزی خاص یـا کلاته های فلـزی و از طریق 
واکنش های هابـر- ویـس تولیـد رادیـکال بسـیار فعـال ◦OH می نمایـد و سـمیت خـود را افزایـش 

می دهـد )سـادهاکار3  و همـکاران، 2001(. 

نتایـج بـه دسـت آمده از پژوهش کریمی و همکاران )1392( نشـان داد که مسـمومیت با سـرب 
در درجـه اول بازدارنـده رشـد ریشـه در گیـاه کنگـر فرنگـی اسـت و کاهـش توسـعه سیسـتم 
ریشـه ای بـه محـدود شـدن رشـد بخـش هوایی هم منتهی می شـود. کاهش رشـد ریشـه و بخش 
هوایـی تحـت تنـش سـرب می توانـد به دلیـل تجمع زیـاد سـرب در ریشـه، لیگنینی شـدن دیواره 
تحت تأثیر فلز سـنگین )آلمیدا4  و همکاران، 2007( تأثیر مسـتقیم فلز سـنگین بر هسـته سـلولی 
)داوودا5  و همـکاران، 2009، کورتـس اسـلاوا6 ، 2018( و برهـم کنـش فلزات سـنگین بـا گروه های 

سـولفیدریل غشـا سـلول ها و غیرفعال کـردن آن ها )خودسـر و همکاران، 2000( باشـد.

یکـی از علـل کاهـش مقـدار کلروفیـل، مهار بیوسـنتز آن به وسـیله فلزات سـنگین به خصوص 
سـرب اسـت. فلزات سـنگین به وسـیله مهار آنزیم های گاما - آمینو لوولیئیک اسید و پروتوکلروفیلد 
ردوکتـاز7 سـبب مهـار بیوسـنتز کلروفیل می شـوند. ایـن فلزات سـتنز گاما آمینـو لوولیئیک اسـید و 
تشـکیل کمپلکـس آنزیـم پروتوکلروفیلـد ردوکتاز با سوسـبترا را مهـار می کننـد. برهم کنش متقابل 
فلـز سـنگین بـا گـروه سـولفیدریل آنزیم هـا مهم تریـن مکانسـیم ایـن مهارهـا عنـوان شـده اسـت 
)خطیبـی و همـکاران، 2008، سـلطانی و همـکاران، 2006 و دوآن8  و همـکاران، 2018(. علاوه 
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بـر مهـار بیوسـنتز کلروفیـل به وسـیله فلزات سـنگین، این فلـزات باعـث تجزیه زیسـتی کلروفیل 
نیـز می شـوند. از اثـرات دیگـر فلـزات سـنگین بـر بیوسـنتز کلروفیـل می تـوان به جانشـین شـدن 
آن هـا بـه جـای منیزیـم مرکـزی کلروفیـل اشـاره کرد کـه این جانشـینی سـبب کاهـش دریافت نور 
بـه وسـیله کلروفیـل و منجـر بـه کاهـش فتوسـنتز می شـود )شـارما و دبـی1 ، 2005 و واجرائـل و 

سـاراوانان2  ، 2013(. 

به طورکلـی نتایـج مطالعـات مختلـف نشـان داد کـه تمامـی فلزات سـنگین بـه دلایل ذکر شـده 
می تواننـد باعـث کاهـش میـزان کلروفیل شـوند. چنان که بررسـی اثر نیـکل بر گیاه جعفـری باعث 
کاهـش معنـی دار میـزان کلروفیل هـا در این گیاه می گـردد )خطیبـی و همـکاران، 2008 و واجرائل 
و سـاراوانان، 2013(. در پژوهـش کریمـی و همـکاران )1392( نیز اثر سـرب بر گیـاه کنگر فرنگی 
باعـث کاهـش معنـی دار در مقادیر کلروفیل کل نسـبت به گیاهان شـاهد شـد که بـا یافته های دیگر 
همسـو می باشـد. تفـاوت مشـاهده شـده در انباشـت سـرب در ریشـه و بخـش هوایـی می تواند به 
ایـن دلیـل باشـد کـه سـمیت زدایی سـرب ابتـدا از بخش ریشـه ای شـروع شـده و در پـی آن میزان 
سـرب انتقـال یافتـه بـه بخـش هوایـی به حداقل برسـد یـا سـمیت زدایی بخـش هوایی گیـاه کنگر 
فرنگـی بیشـتر از بخـش ریشـه ای آن باشـد. انـدازه ذرات خـاك، ظرفیـت تبـادل کاتیونـی خـاك، 
همچنیـن عوامـل گیاهـی مانند مسـاحت سـطحی ریشـه، تراوش های ریشـه و میـزان تبخیر آب، 
دسترسـی بـه سـرب و جـذب آن را در گیاهـان تحـت تأثیر قرار می دهد. در سـطح ریشـه سـرب به 
گروه هـای کربوکسـیل اسـیدهای اورونیـک موجـود در موسـیلاژها متصـل می شـود کـه بـه کاهش 

جـذب فلـز در ریشـه منتهـی می شـود و به این وسـیله از سیسـتم ریشـه ای محافظـت می کند. 

همچنیـن مشـخص شـده که اکتومیکوریـزا می تواند جـذب، انتقال و مسـمومیت سـرب در گیاه 
Picea abiescl Kars را تحـت تأثیـر قـرار دهـد )مارسـچنر3  و همـکاران، 1996.) سـرب در 

ریشـه ها براسـاس اتصـال بـه محل هـای تغییـر پذیـر یـون، روی دیـواره سـلول ها و رسـوب فـوق 
سـلولی و اساسـاً به شـکل کربنات سـرب ذخیره شـده در دیواره سـلول ها می باشـد. افزودن کلات های 
ترکیبـی ماننـد EDTA بـه طور مؤثری از حبس سـرب دیواره سـلولی جلوگیری کـرده و آن را برای 
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نقـل مـکان بـه انـدام فوقانـی در دسـترس قـرار می دهـد )سـلطانی و همـکاران، 2006(. توجه به 
ایـن کـه گیـاه بیـش انباشـت گر سـرب گیاهی اسـت کـه توانایـی انباشـت بیـش از 100 میلی گرم بر 
کیلوگـرم سـرب را در بخـش هوایـی داشـته باشـد بـدون آن کـه تأثیـری بـر رشـد و نمـو آن 
داشـته باشـد )بیکـر و بـروك1 ، 1989( و بـا توجه به مقادیر جذب شـده سـرب در انـدام هوایی گیاه 
کنگـر فرنگـی، نمی تـوان ایـن گونـه را گیـاه بیـش انباشـت گر سـرب معرفـی کـرد. البتـه بـا در نظر 
گرفتـن جـذب قابـل توجـه سـرب در ریشـه، انتقـال نسـبتاً مناسـب آن به بخـش هوایـی و توانایی 
مقاومـت به تنش سـرب تـا غلظـت 1000 میکرومولار بدون نشـان دادن علایـم پژمردگی و زرد 
شـدن برگ هـا می تـوان پاسـخ گیـاه کنگـر فرنگی بـه تنش سـرب را شـبیه رفتـار گیاهان مقـاوم به 

سـرب اعـلام کرد.

کریمـی و همـکاران )1392( همچنیـن در نتایـج بـه دسـت آمـده از آزمایـش خـود بـر روی 
  b ،a کنگـر فرنگـی نشـان دادنـد که سـطوح مختلـف غلظت سـرب تأثیـر معنی داری بـر کلروفیـل
خصوصیـات فیزیولوژیکـی ریشـه و انـدام هوایـی شـامل وزن خشـک، سـطح بـرگ، میـزان 
کلروفیل هـای a، b و کل دارد. همچنیـن خاطـر نشـان شـدند، بـا افزایـش غلظـت سـرب، مقادیـر 
کمـی تمامـی صفـات فـوق به طـور معنـی داری نسـبت بـه تیمـار شـاهد کاهـش یافـت. علایـم 
مورفولـوژی سـمیت سـرب بـه صورت کاهش سـطح بـرگ، کاهـش رشـد و همچنیـن تغییر رنگ 
ریشـه ها بـه رنـگ قهوه ای بود. میزان انباشـت سـرب در ریشـه و انـدام هوایی گیاه کنگـر فرنگی و 
توانایـی مقاومت به تنش سـرب تا غلظت 1000 میکرومولار بدون نشـان دادن علایـم پژمردگی و زرد 
شـدن برگ هـا نشـان از کارایی مناسـب این گیاه برای گیـاه پالایی در مناطق آلوده به سـرب می باشـد.

یعقوبیـان و همـکاران )1395( نیـز بیـان نمودنـد کـه وزن تـر و خشـک اندام هـای رویشـی گیاه 
بادرنجبویـه بـا افزایـش غلظت کادمیوم خاك از صفـر تا 200 میلی گرم در کیلوگرم به شـدت کاهش 
نشـان داده و در غلظـت بـالای کادمیـوم )200 میلـی گـرم در کیلوگرم( به صفر رسـید. حـال آن که 
در آزمایـش مشـابهی ایـن گسـتره بـرای گیـاه خرفه بین صفر تـا حـدود 300 میلی گـرم در کیلوگرم 
بـه دسـت آمده اسـت، همچنین شـیب کاهش ایـن صفـات در غلظت های متفاوت عنصر سـنگین 

1. Baker & Brooks
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متغیـر بـود، به طـوری که جهت توصیـف روند تغییـرات صفات مذکور در پاسـخ بـه افزایش غلظت 
کادمیـوم خـاك از مـدل دو تکـه ای اسـتفاده گردیـد. براسـاس نتایـج ایـن پژوهش گـران )1395(، 
بیشـترین حساسـیت وزن تـر و خشـک اندام های رویشـی گیـاه بادرنجبویـه به سـمیت کادمیوم در 
سـطوح پاییـن آن مشـاهده شـد. وزن تر سـاقه، برگ و شاخسـاره بـا افزایش غلظـت کادمیوم خاك 
تـا20/90، 25، 25 میلـی گـرم در کیلوگـرم، بـه صـورت خطی و با شـیب زیـاد به ترتیـب )0/496-
0/05220-، 0/00941- واحـد کاهـش نشـان داده و به ترتیب بـه 53/07، 65/48 و 61/21 درصد 
تیمـار شـاهد )سـطح صفـر کادمیوم( رسـید. سـپس بـا افزایش غلظـت کادمیـوم تـا 200 میلی گرم 
در کیلوگـرم، بـا رونـد ملایم تـری ) بـه ترتیـب 0/0069-،0/0143- و 0/0215- واحـد( کاهـش 
یافـت. وزن خشـک سـاقه، برگ و شاخسـاره نیز در پاسـخ به افزایـش کادمیوم خـاک عکس العمل 
مشـابهی نشـان داد، بـا این تفاوت کـه نقطه چرخش معـادلات مربوط به آن هـا در غلظت بالاتری 
)بـه ترتیـب 28/04، 33/19 و 30/26( نسـبت بـه وزن تـر قرار داشـته و در این غلظـت نیز کاهش 
کمتری نشـان داده و به ترتیب 38/82، 52/66 و 46/07 درصد شـاهد رسـید. در آزمایش یعقوبیان 
و همـکاران )1395( همچنیـن نشـان داده شـد کـه در غلظت هـای پاییـن کادمیـوم، حـدود صفـر 
تـا 75 میلـی گـرم در کیلوگـرم خـاك، وزن خشـک گیـاه در مقایسـه بـا وزن تـر آن حساسـیت 
بیشـتری نسـبت بـه سـمیت کادمیـوم نشـان داد. به طوری کـه وزن تـر شاخسـاره در غلظت حدود 
60 میلـی گـرم در کیلوگـرم بـه 50 درصد از حداکثر مقدار خود )در شـاهد( رسـید، در صورتی که این 

غلظـت برای وزن خشـک شاخسـاره، حـدود 30 میلـی گرم بود )شـکل 3-3).
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شـکل 3-3 رونـد تغییـرات وزن تـر )الف( و خشـک )ب( سـاقه، برگ و شاخسـاره گیـاه دارویی بادرنجبویه در پاسـخ بـه افزایش 

غلظـت کادمیـوم خـاک در گیـاه بادرنجبویه با اسـتفاده از مـدل دو تکـه ای )معادله10( اقتبـاس از یعقوبیان و همـکاران )1395)

اکـم و همـکاران )2015( در بررسـی تاثیـر تیمارهـای کادمیـوم و آلومینیوم در ماده خشـک گیاه 
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).Drimia elata (Jacq  گـزارش نمودنـد، پایین تریـن غلظت آلومینیـم )500 میلی گرم در لیتر( 
و کادمیـوم )2 میلی گـرم در لیتـر( تأثیـری بـر ماده خشـک گیـاه  D.elata نداشـت، در صورتی که 
تیمـار )2 میلی گـرم در لیتـر( کادمیوم به طور قابل توجهی ماده خشـک سـاقه را کاهـش داد. کاهش 
قابـل توجهـی در هـر دو وزن سـاقه و مـاده خشـک گیـاه در غلظت هـای بالاتر بـا تیمـار کادمیوم و 
آلومینیـوم وجـود داشـت. ماده خشـک گیاه تحـت تیمارهـای تلفیقی کادمیـوم و آلومینیـوم گیاهان 
نیـز تفـاوت قابـل توجهـی از تیمارهـای منفـرد، از خـود نشـان داد و همچنیـن نشـان می دهـد کـه 
ترکیبـی از ترکیبـات کادمیـوم و آلومینیـوم باعث افزایش اثرات بازدارندگی بر رشـد D.elata نشـد. 

هیچ یـک از تیمارهـای کادمیـوم یـا آلومینیـوم در گیاهـان کنتـرل شـده یافـت نشـد. بـا افزایش 
غلظـت کادمیـوم و آلومینیـوم میـزان آلومینیـوم و کادمیـوم انباشـته شـده در D.elata به طور قابل 
توجهـی افزایـش یافـت. غلظـت این عناصر در پیاز گل ها نسـبت به شـاخه ها بیشـتر بود. اسـتفاده 
تلفیقـی از فلـزات سـنگین در غلظت هـای متوسـط )کادمیـوم 5 میلی گـرم در لیتـر و آلومینیـوم 
1000میلـی گـرم بـر لیتـر( افزایـش کمـی را در جـذب ایـن عناصـر در پیـاز گل هـا و شـاخه ها در 
مقایسـه بـا زمانـی کـه کادمیـوم و آلومینیـوم به طـور جداگانـه اعمال شـد، نشـان داده شـد. کاهش 
قابـل ملاحظـه ای در جـذب و انباشـته شـدن کادمیـوم و آلومینیـوم در بالاتریـن غلظـت تیمارهای 
تلفیـق شـده عناصر سـنگین وجود داشـت )کادمیـوم 10 میلی گـرم در لیتر و آلومینیـوم 1500 میلی 
گـرم بـر لیتر( پاسـخ فیزیولوژیکـی D.elata به قرار گرفتن در معرض تنش فلزات سـنگین نشـان 
دهنـده کاهـش قابـل توجهـی در میزان کلروفیـل a و b و محتـوای کل کلروفیـل در تمامی تیمارها 
بـود، به اسـتثنای کمتریـن میزان مصـرف آلومینیـوم )500 میلی گـرم در لیتر( که تأثیـر معنی داری 
نداشـت. بالاتریـن غلظـت تیمـار آلومینیـوم )1500 میلی گـرم در لیتـر( که به طـور جداگانـه اعمال 
شـده و در ترکیـب بـا کادمیوم در کمترین مقدار خـود، محتوای کلروفیل را تقریباً چهـار برابر کمتر از 
تیمـار کنتـرل به خـود اختصاص داد. بـا افزایش غلظت آلومینیـوم و کادمیوم غلظت پرولین در سـر 
شـاخه های D.elata به طـور معنـی داری در مقایسـه بـا تیمار کنتـرل، افزایش یافـت. در بالاترین 

غلظـت 1500 میلی گـرم در لیتـر نیـز میـزان آلومینیوم نسـبت بـه شـاهد 4 برابر افزایـش یافت.

نشـانه ی اولیـه سـمیت آلومینیـوم در گیـاه، جلوگیـری از رشـد ریشـه اسـت کـه منجر بـه کمبود 
مـواد مغـذی و کاهش عملکرد می  گردد )شمسـی و همـکاران، 2007(. در مطالعـه اکم و همکاران 
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)2014(، رشـد D.elata تحـت تأثیـر غلظـت نسـبتاً کـم کادمیـوم و آلومینیـوم قـرار نگرفـت، اما 
غلظت های بالاتر تأثیر منفی بر روی رشـد داشـتند. رشـد D.elata در خاک آلوده به فلز سـنگین 
می توانـد به طـور بالقـوه باعـث کاهش رشـد سـریع تر گیاه شـود و از ماده خشـک کمتـری برخوردار 
باشـد. رشـد آهسـته ممکـن اسـت بـر پتانسـیل گیاهـان دارویـی تأثیـر بگـذارد. گونه هـای گیاهی 
کـه غلظت هـای بـالای کادمیـوم و آلومینیـوم را در بافت هـای آن هـا وجـود دارد )< 100 میلی گـرم 
/ کیلوگـرم و< 1000 میلی گـرم بـر کیلوگـرم( بـه عنـوان تجمـع کننـده بـالای1  ایـن عناصـر در نظر 
گرفتـه شـده اسـت )بیکر و همـکاران، 1994 و جانسـن2  و همـکاران، 2002(. از داده های موجود 
در مطالعـه اکـم و همـکاران )2014( چنین برداشـت می شـود که هـر چنـد D.elata هر دو غلظت 
کادمیـوم و آلومینیـوم انباشـته شـده را در بـردارد اما نمی تـوان آن را بـه عنوان گیاهـان تجمع کننده 
فلـزات طبقه بنـدی کـرد. به طور کلی، از پیازهای گل D.elata در طب سـنتی اسـتفاده می شـود و 
تـا بـه حال محتـوای کادمیـوم و آلومینیوم بالاتری نسـبت به شـاخه ها داشـتند، گرچـه هنگامی که 
در معـرض تنـش فلـزات سـنگین قرار می گیـرد، به عنـوان یک تجمع کننـده بیش از حد اکسـیژن 
طبقه بنـدی نمی شـود، امـا در مطالعه ایـن محققـان، D.elata قـادر بـه جمع آوری سـطوح بالای 
کادمیـوم و آلومینیـوم در پیازهـای گل کـه بالاتـر از حد ایمنی توصیه شـده به ترتیب بـرای کادمیوم 

و آلومینیـوم mg kg -1 0/3 و mg kg -1  15 می باشـد )سـازمان بهداشـت جهانـی3 ، 2007(. 

اصـولًا اختـلالات فیزیولوژیکـی تحـت تأثیـر غلظت هـای بـالای فلـزات سـنگین در گیاهـان 
رخ می دهـد. سـمیّت کادمیـوم بـا متابولیسـم برخـی از آ ن هـا مواجـه اسـت که اثـر بر ریـز مغذی ها 
در متابولیسـم دی اکسـیدکربن کربـن و در نهایـت در متابولیسـم فتوسـنتزی اختـلال ایجـاد می کند 
)پراسـاد، 2005(. کادمیـوم تغییراتـی را در فرآینـد کلروپلاسـت و بیوسـنتز کلروفیـل القـا می کنـد 
)دی کاگنـو4  و همـکاران، 2001 و ژائـو5  و همـکاران، 2018(. اثـر سـمی آلومینیـوم نیـز دسـتگاه 
فتوسـنتزی بسـیاری از گونه هـای گیاهی را مهار می کنـد )آکایا و تاکنـاکا6 ، 2001(. در مطالعه اکم و 
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همـکاران )2014( افزایـش غلظـت کادمیوم و آلومینیوم هـر دو به طور جداگانه و در حالـت تلفیقی، 
به طـور قابـل توجهـی محتـوای کلروفیـل را کاهـش دادنـد. تجمـع پرولیـن یکـی از مهم ترین 
واکنش هـای تطبیقـی گیاهـان متـداول بـه تنش هـای فلـزات سـنگین می باشـد. )بالسـتراس1  و 
همـکاران، 2005 و تیـان2  و همـکاران، 2016(. ایـن مربـوط بـه تنظیمـات اسـمزی و ردکـس، 

کلاتـه کـردن فلـزات و مهـار رادیکال هـای آزاد می باشـد )پرویـن و همـکاران، 2012(. 

شـرایط اکسـید کننده و پاسـخ آنتی اکسـیدانی گیاهان دارویی برای مقابله با تنش فلزات سـنگین 
باعـث تغییـرات چندیـن فرایند شـیمیایی، فیزیولوژیک و مورفولوژیک در رشـد، فتوسـنتز، سـنتز 
پروتئیـن، متابولیسـم لیپید، تنفـس و تولید انرژی گیاهـان می گردد )الزاولی3  و همـکاران، 2007، 
شـارما و دیتز4 ، 2009 و ژانگ و همکاران، 2018(. در حالی که در شـرایط طبیعی رشـد، بسـیاری 
از فرآیندهـای متابولیـک ماننـد فتوسـنتز و تنفـس تولیـد ROS می کند. بـا این حـال، تعادلی بین 
تولید و سـم زدایی ROS در سـطح سـلول وجود دارد. بسـیاری از تنش هایی مانند فلزات سـنگین 
باعـث افزایـش تولیـد ROS بـا به هـم زدن تعـادل بین تولید ROS و سـم زدایی می شـوند و باعث 
ایجاد تنش اکسـیداتیو در سـلول های گیاهی می شـود )میتلر5 ، 2002(. مکانیسـم های جارو کردن 
و سـم زدایی  ROS توسـط برخـی آنزیم های آنتی اکسـیدانی انجـام می گیرد. اصول سـمیّت فلزی 
بـه سـه دلیـل اصلی مهم اسـت: )1( رابطه متقابل مسـتقیم بـا پروتئین به علت وابسـتگی آن ها به 
گروه هـای تیـول، هیسـتیدیل و کربوکسـیل کـه این فلزات با هـدف قـرار دادن سـاختار، کاتالیزور و 
انتقـال سـلول عمل می کننـد. )ii( تحریـک ROS که دفاع آنتی اکسـیدان را تغییـر می دهد و باعث 
تنـش اکسـیداتیو می گـردد. )3( جابجایـی کاتیون های ضـروری از مکان هـای خاص اتصـال دهنده، 

باعث فروپاشـی عملکرد می گردد )شـارما و دیتـز، 2009).

در مقابـل تنـش فلـزات سـنگین فعالیـت فیزیولوژیکـی غیـر اکسایشـی )بـه عنـوان مثـال، 
As، Cd، Co، Hg، Mn، Ni، Pb، Zn(، مجـدد فلـزات فعالـی را ماننـد Cr، Cu و Fe بـه طور 

مسـتقیم باعـث افزایـش تولیـد ROS  از طریـق واکنش هـای فنتـون و هابـر- ویس  فلز می شـود و 
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ممکـن اسـت باعث تنش اکسـید کننده در سـلول های گیاهی گردد )کواسـیک و باکـر1 ، 2008، بن 
سـاد و همـکاران، 2018، کواسـیک و همـکاران، b2009 و کواسـیک و همـکاران، 2006( اجزای 
اصلـی حسـاس آسـیب پذیر توسـط ROS لیپیدها )پراکسیداسـیون اسـید چرب اشـباع در غشـاء(، 
پروتئین هـا )دناتوره شـدن( کربوهیدرات هـا و اسـیدنوکلئیک )DNA و RNA( می باشـند )بلوخینا2  

و همـکاران، 2003 و کینتلـوا3  و همـکاران، 2017).

3-3 اثر کادمیوم بر فعالیت دسـتگاه فتوسنتزی و مؤلفه های فلورسانس کلروفیل 

کادمیـوم باعـث آسـیب بـه دسـتگاه فتوسـنتزی، کاهـش فعالیـت روبیسـکو در چرخـه کالویـن، 
کاهـش آسیمیلاسـیون کربوهیدرات )ریورا- برسـیل4  و همـکاران، 2002 و آهسـان5  و همکاران، 
2014(، آسـیب بـه فتوسیسـتم I و II و در نتیجـه کاهـش حداکثـر کارایی کوانتومی فتوسیسـتم 
Fv/Fm یـا فتوسیسـتم  II و افزایـش خاموشـی غیرفتوشـیمیایی می گـردد )دلاور و همـکاران، 

2011(. همچنیـن، کادمیـوم با محدود سـاختن فعالیت آنزیم های آنتی اکسـیدانی باعث بروز تنش 
اکسـیداتیو در سـلول ها و در نهایت کاهش رشـد و عملکرد گیاه می شـود. انرژی نوری جذب شـده 
توسـط کلروفیـل در بـرگ گیـاه در سـه فرآینـد که مکمـل هم هسـتند مورد اسـتفاده قـرار می گیرد، 
بخشـی در فرآینـد فتوشـیمیایی بـرای راه انـدازی فتوسـنتز اسـتفاده می شـود و انرژی اضافـی یا به 
صـورت گرمـا هـدر می رود و یـا به صورت نـور قرمز و به عنوان فلورسـانس کلروفیل از فتوسیسـتم 
II بازتـاب داده می شـود )بیکـر، 2008(. بنابرایـن، بـا اندازه گیـری فلورسـانس کلروفیـل می تـوان 
اطلاعـات مفیـدی در مـورد تغییـرات کارایـی فتوشـیمیایی و هدر رفـت گرمایی در شـرایط مختلف 
رشـدی گیـاه، از جملـه تحت تنش عناصر سـنگین به دسـت آورد )یعقوبیان و همـکاران، 1395).

در آزمایـش یعقوبیـان و همـکاران )1395( و یعقوبیـان و همکاران )2016(، بـرای اندازه گیری 
 ،)Fm( و حداکثر )Fo( متغیرهـای فلورسـانس از معـادلات زیر اسـتفاده گردید. فلورسـانس حداقـل
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)Fv/Fm)، کارایـی کمپلکـس   II حداکثـر کارایـی کوانتومـی فتوسیسـتم ،)Fv( فلورسـانس متغیـر
تجزیـه کننـده آب در سـمت دهنـده فتوسیسـتم  Fv/Fo( II)1 بـه ترتیـب بـا اسـتفاده از معادلات 1 
تـا 3 محاسـبه گردیـد. سـپس فلورسـانس حداقـل در مرحلـه روشـنایی )F0′(، فلورسـانس حداکثر 
در مرحلـه روشـنایی )F′m( و فلورسـانس پایـدار )F′t( تحـت نـور فعـال فتوسـنتزی و در برگ هـای 
سـازگار به روشـنایی اندازه گیری شـد. با اسـتفاده از متغیرهای تعیین شـده در برگ های سـازگار به 
تاریکی و روشـنایی، کارایی کوانتومی فتوشـیمیایی مؤثر فتوسیسـتمII [)Y(II] ، کارایی کوانتومی 
[)Y(NPQ] ، کارایـی کوانتومـی غیرفتوشـیمیایی  II غیرفتوشـیمیایی تنظیـم شـده فتوسیسـتم
انتقـال  نـرخ  و    )NPQ( غیرفتوشـیمیایی  خاموشـی   ،[Y(NO(] II فتوسیسـتم  نشـده  تنظیـم 

الکتـرونETR(  2( براسـاس معادله هـای 4 تـا 8 محاسـبه گردیـد )جـدول 3-1).

جدول 1-3 معادلات به کابرده شده در اندازه گیری متغییرهای فلورسانس اقتباس از یعقوبیان و همکاران )1396)

Fv = Fm−Foمعادله )1)

Fv/Fm = (Fm−Fo(/Fmمعادله )2)

Fv/ Fo = (Fm−Fo(/ Foمعادله )3)

´Y(II( = (Fm´−Ft(/Fmمعادله )4)

)Y(NPQ( = (Ft/Fm´) − (Ft/Fmمعادله )5)

Y(NO( = Ft/Fmمعادله )6)

′NPQ = Fm−Fm′ /Fmمعادله )6)

در آزمایـش یعقوبیـان و همـکاران )1395(،همچنین بـرای توصیف صفات رویشـی و پارامترهای 
فلورسـانس کلروفیل از معادلات خطی )معادله 9( و دو تکه ای )معادله 10( پیشـنهاد شـده توسـط 

بخشـنده و همکاران )2012( اسـتفاده شـده است.

1. Activity of the water-splitting complex on the donor side of the PSII
2. Electron transport rate (ETR(
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   y=b1x+a                                                                                                                        )9( معادله

y=b1x+a    if x≤x0

    y=b1x+a+b2 (x-x0( if x> x0                                                                              )10( معادله

کـه در آن،y  مقـدار پیـش بینـی شـده بـرای صفات مـورد نظـر،a  مقـدار ثابـت در غلظت صفر 
کادمیـوم، x  غلظـت کادمیـوم در خـاك،x0  نقطـه چرخـش بیـن دو فـاز معادلـه و b1 و b2 شـیب 
تغییـرات صفـات )کاهشـی یا افزایشـی( به ترتیـب در فاز یک و دو معادله هسـتند. بـا توجه به عدم 
رشـد گیـاه در سـطوح کادمیـوم بالاتـر از 150 میلی گـرم در کیلوگرم خـاك، صفـات مورفولوژیکی و 
وزن تـر و خشـک اندام هـای گیاهـی تا سـطح 200 میلی گـرم و متغیرهـای فلورسـانس کلروفیل و 

همچنیـن سـبزینگی بـرگ تا سـطح 150 میلی گـرم در کیلوگـرم برازش داده شـدند.

براسـاس یافته هـای یعقوبیـان و همـکاران )1395(، بـا افزایـش غلظـت کادمیوم خـاك از صفر 
تـا حـدود 75 میلی گـرم در کیلوگـرم F0  بـه صـورت خطـی بـا شـیب 0/0011 واحـد افزایش و 
FV/Fm و Fv/F0 بـه ترتیـب بـا شـیب 0/0001- و 0/0032- واحـد کاهش نشـان داد، ولی در ادامه 

و در غلظت هـای بـالای کادمیـوم )حـدود 75 تـا 150 میلی گرم در کیلوگرم( شـیب تغییرات هر سـه 
متغییـر در گیـاه بادرنجبویـه کاهـش یافـت )شـکل 4-3، الف، ج، د(. بـا این وجـود افزایش غلظت 
کادمیـوم خـاک اثر معنی داری بر Fm نداشـت )شـکل 4-3، ب(. F0 و Fm مقادیری از فلورسـانس را 
نشـان می دهنـد کـه در طی آن، QA به ترتیب در حداکثر اکسیداسـیون مراکز واکنشـی )فتوسیسـتم 
II  بـاز1 ( و حداکثـر احیـا )مراکـز واکنشـی سـامانه نـوری II بسـته2 ( خـود قـرار دارد )مکـس ول و 
جانسـون 2000(. افزایـش F0 نشـان  از آسـیب بـه زنجیـره انتقـال الکتـرون سـامانه نـوری در اثـر 
کاهـش ظرفیـت کوئینـوون آ )QA( و عـدم اکسیداسـیون کامل آن بـه دلیل جریان کنـد الکترون در 
طـول مسـیر سـامانه نـوری II در مجمـوع غیر فعـال شـدن سـامانه نـوری II دارد. Fv/Fm حداکثر 
کارایـی کوانتومـی سـامانه نوری II اسـت که طی آن نـور جذبی برای احیای QA مصرف می شـود و 
بـه عنـوان شـاخصی برای کارایی فتوسـنتزی به کار مـی رود )بیکر، 2008 و مکس ول و جانسـون، 

1. Open  photosystem
2. Closed  photosystem
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2000(. مکـس ول و جانسـون )2000( هم چنیـن بیـان داشـتند که مقـدار بهینـه Fv/Fm برای گیاه 
حـدود 0/83 اسـت. حال آنکه در آزمایـش یعقوبیان و همکاران )1395( مقـدار بهینه Fv/Fm برای 

گیـاه بادرنجبویـه حدود 0/79 به دسـت آمد )شـکل 4-3، ج(.

نتایـج یعقوبیـان و همکاران )1395( نیز نشـان داد، روند تغییرات کارایی کوانتومی فتوشـیمیایی 
II کارایـی کوانتومـی غیرفتوشـیمیایی تنظیم شـده فتوسیسـتم ،[Y(II(] II مؤثـر سـامانه نـوری

[)Y(NO] در پاسخ  II و کارایی کوانتومی غیرفتوشـیمیایی تنظیم نشـده فتوسیسـتم [Y(NPQ(]

بـه افزایـش غلظـت کادمیـوم خـاک، بـه صـورت معادلـه دو تکـه ای بـود )شـکل 4-3، ه ، ز، و(. با 
افزایـش غلظـت کادمیـوم خـاک از صفر تا حدود 75 میلی گـرم در کیلوگـرم، )Y(II به صورت خطی 
و بـا شـیب 0/0002- کاهـش یافتـه و از 0/726 بـه 0/709 )2/31 درصـد کاهش نسـبت به سـطح 
صفـر کادمیـوم( رسـید، ولی بـا افزایش بیشـتر غلظت کادمیـوم، شـیب تغییـرات آن افزایش یافت 
)0/0006- واحـد(، به طـوری کـه در غلظـت 150 میلی گرم کادمیوم، نسـبت به غلظـت 75، 6/96 

درصـد کاهش نشـان داد )شـکل 4-3، ه (.

برخـلاف )Y(II، رونـد تغییـرات )Y(NPQ و )Y (NO در قبـال افزایـش غلظـت کادمیـوم به 
صـورت افزایشـی بـوده و در غلظـت 150 میلی گـرم نسـبت بـه غلظـت صفـر آن بـه ترتیـب حدود 
32 و 16 درصـد افزایـش یافـت. بیشـترین شـیب تغییـرات پارامترهـای مذکـور نیـز در سـطوح 
بـالای کادمیـوم خـاک )غلظـت حدود 75 تـا 150 میلی گـرم در کیلوگرم( مشـاهده گردیـد به ترتیب 
0/0005 و 0/0002 واحد بود )شـکل 4-3 و، ز(. از آنجایی که) Y(II، عملکرد فتوشـیمیایی بوده 
و به طـور مسـتقیم با سـرعت اسیمیلاسـیون CO2 مرتبط اسـت. بنابرایـن، کاهـش )Y(II در این 
بررسـی نشـان دهنـده کاهش سـرعت فرایند فتوسـنتزی و محدودیـت اسیمیلاسـیون CO2 در اثر 
سـمیت کادمیـوم اسـت. )Y(NPQ عملکـرد هـدر رفت گرمایـی تنظیم شـده و )Y(NO عملکرد 
هـدر رفـت گرمایـی تنظیم نشـده اسـت کـه بازتـاب فراینـد خاموشـی غیرفتوشـیمیایی می باشـند. 
هـدر رفـت گرمایـی تنظیـم شـده یـک فراینـد اتلافـی مربوط بـه سیسـتم حفاظـت نـوری و برای 
حفاظـت فتوسیسـتم II محسـوب می شـود، ولـی هـدر رفت گرمایـی تنظیم نشـده فراینـد اتلافی 
اسـت کـه مربـوط بـه سـایر اجـزای غیرمرتبـط بـا حفاظـت نـوری اسـت و موجـب غیرفعال شـدن 
سـامانه نـوری II می گـردد. )Y(II)، Y(NPQ، وY(NO) کـه به عنـوان عملکردهای کوانتومی 
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شـناخته می شـوند، مکمـل یکدیگـر بـوده و جمع آن ها برابـر با یک اسـت )شـکل 6-3( )کرامر1  و 
همـکاران، 2004، لـی و همـکاران، 2008 و یامـت2  و همـکاران، 2015(. 

خاموشـی غیرفتوشـیمیایی )NPQ( بـا افزایـش سـمیّت کادمیـوم بـه صـورت خطی و با شـیب 
0/0009 واحـد در گیـاه بادرنجبویـه افزایـش نشـان داد ولـی براسـاس نتایـج حاصل از رگرسـیونی 
داده هـای آزمایـش، تغییـرات ایـن پارامتـر در قبـال افزایـش غلظت کادمیـوم خاک، معنـی دار نبود 
)شـکل 4-3 ح(. افزایـش NPQ حاکـی از ظرفیـت بـالای چرخه گزانتوفیـل و توانایی گیـاه در دفع 
تنـش از طریـق هـدر دادن انـرژی به صـورت گرما و عمدتـاً چرخـه گزانتوفیل می باشـد )مکس ول 

و جانسـون، 2000 و اسـتراچ3  و همـکاران، 2016).

لـی و همـکاران )2015( در گیـاه Elsholtzia argyi و لوپـز- میـلان4  و همـکاران )2009( 
در گیـاه گوجه فرنگـی، افزایـش NPQ را تحـت تنـش کادمیـوم گـزارش نمودنـد. همچنیـن، لی و 
Fv/ را افزایش و F0، Fm همکاران )2015( بیان داشـتند که افزایش غلظت کادمیوم خاک می تواند
Fm، Fv/F0 و Y(II) را کاهش داده و در نتیجه باعث محدودیت اسیمیلاسـیون دی اکسـیدکربن در 

گیاهـان می شـود. در پژوهـش یعقوبیان و همکاران )1395( بیشـترین تغییـرات در بین پارمترهای 
فلورسـانس کلروفیـل در )Y(NPQ مشـاهده شـد، بـه طـوری کـه در غلظـت کادمیوم حـدود 70 و 
150 میلـی گـرم در کیلوگـرم خـاک بـه ترتیـب حـدود 7 و 32 درصد نسـبت به غلظت صفـر کادمیم 

در گیـاه بادرنجبویه افزایش نشـان داد.

شـکل )5-3( رابطـه بیـن غلظـت کادمیـوم درخـاک و سـبزینگی5  و رنگدانه هـای فتوسـنتزی 
)کلروفیـل a، کلروفیـل b و کارتنوئیـد( را در گیاه خرفه نشـان می دهد. همچنین بـا افزایش غلظت 
کادمیـوم در خـاک مقـدار کلروفیل a، سـبزینگی و کلروفیـل b به میزان  قابل توجهـی کاهش یافته 
اسـت )شـکل a-c 5-3(. بـا افزایـش غلظـت کادمیـوم در خـاک مقـدار کاروتنوئیـد در گیـاه خرفـه 
کاهـش خطـی )R2=0/73(، )شـکل d 5-3( نشـان داد. در مطالعه ی این محققان همچنین نشـان 

1. Kramer
2. Yemets
3. Strauch
4. Lopez- Millan
5. SPAD
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داده شـد هنگامـی کـه گیـاه خرفـه تحـت غلظـت کادمیـوم 300 میلی گـرم بـر کیلوگرم کادمیـوم در 
خـاک قـرار می گیـرد، مقـدار کاهـش در سـبزینگی بـه 17 درصـد می رسـد، همچنیـن بـا افزایـش 
شـیب غلظـت کادمیـوم )300 میلـی گرم بر کیلوگرم( مقدار کلروفیل b حساسـیت بیشـتری نسـبت 
 a داشـت و مقـدار آن بـه شـدت کاهـش یافـت، شـایان ذکـر اسـت میـزان کلروفیل a بـه کلروفیـل
و کلروفیـل b بـه ترتیـب بـه میـزان 35 و 41 درصـد کاهـش یافـت )شـکل b,c 5-3( )یعقوبیـان و 

همـکاران، 2016).

همان طـور کـه در شـکل 7-3 نشـان داده شـده اسـت، فلورسـانس حداقـل )F0(، فلورسـانس 
متغییـر )FV( و حداکثـر کارایـی کوانتومـی فتوسیسـتم II )Fv/Fm)، غلظـت کادمیـوم در خـاک بـا 
 ،)3-7 d 7-3 و c ،3-7 a اسـتفاده از یـک مـدل دو تکـه ای در گیـاه خرفـه توصیـف گردیـد )شـکل
در حالی کـه فلورسـانس حداکثـر )Fm( بـا مـدل خطـی بـرازش داده شـد. پارامترهـای فلورسـانس 
حداقل، فلورسـانس متغییر و حداکثر کارایی کوانتوم فتوشـیمیایی فتوسیسـتم II به طور معنی داری 
تحـت تأثیـر غلظـت کادمیوم قـرار گرفتند. افزایـش غلظت کادمیـوم در خاک باعـث افزایش خطی 
در فلورسـانس حداقـل شـد، در حالی کـه فلورسـانس متغییـر و Fv/Fm در غلظـت پاییـن کادمیـوم 
)0-100 میلی گـرم بـر کیلوگـرم( کاهـش یافـت. ایـن کاهش شـیب در غلظت هـای بالاتـر کادمیوم 
در محـدوده ی 300-100 میلی گـرم بـر کیلوگـرم بـرای Fv تقریباً ثابت شـد. با این وجـود، افزایش 
در غلظـت کادمیـوم در خاک اثر معنی داری بر فلورسـانس حداکثر نداشـت. همانگونه که در قسـمت های 
قبلـی ذکـر گردیـد، پارامترهـای فلورسـانس حداقـل و حداکثـر مقادیـری از فلورسـانس را نشـان 
می دهنـد کـه در طـی آن QA بـه ترتیب در حداکثر اکسیداسـیون )مراکز واکنشـی فتوسیسـتمی باز( 
و )مراکـز واکنشـی فتوسـیتمی بسـته( خـود قـرار دارنـد را بـه ترتیـب کاهـش داد. همچنیـن بـرای 
 )QA( برای انجام فرایند فتوشـیمیایی II فلورسـانس متغییر نشـان داده شـد که توانایی فتوسیسـتم
کاهـش یافـت و Fv/Fm کـه حداکثـر کارایـی کوانتومی سـامانه نوری II اسـت که طـی آن نور جذبی 

بـرای احیـای )QA(مصـرف می شـود نیز کاهـش یافت.

جهـت توصیـف روند تغییرات کارایی کوانتومی فتوشـیمیایی مؤثر فتوسیسـتم Y (II(II، کارایی 
کوانتومـی غیرفتوشـیمیایی تنظیـم شـده )Y (NPQ و کارایـی کوانتومـی غیرفتوشـیمیایی تنظیـم 
نشـده )Y (NO مذکـور در پاسـخ بـه افزایـش غلظـت کادمیـوم خـاك از مـدل دو تکـه ای در گیـاه 
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خرفـه اسـتفاده گردیـد )شـکلe, f,g  7-3(. هنگامـی که غلظت کادمیـوم از 0 تـا 300 میلی گرم بر 
کیلوگـرم افزایـش یافـت، کارایـی کوانتومـی فتوشـیمیایی مؤثـر فتوسیسـتم Y (II( II، از 0/73 به 
0/59 رسـید و ایـن کاهـش حـدود )20%( بـود، در حالی کـه )Y (NPQ و )Y (NO بـه ترتیـب بـه 
میـزان 54 و 48 درصـد افزایـش یافتـه اسـت )شـکل e-g-7-3 و شـکل )8-3(. همان طـور کـه در 
شـکل e-g-7-3، نشـان داده شده است. بیشـترین تغییرات در )Y(II)، Y (NPQ و )Y(NO در 
غلظت هـای پاییـن کادمیـوم خـاک )75-0 کیلوگـرم در خاک( مشـاهده شـد. از آنجایی کـه، کارایی 

  CO2 به طور مسـتقیم مربوط به میـزان جذب Y (II( II کوانتومـی فتوشـیمیایی مؤثـر فتوسیسـتم
می باشـد، کاهـش )Y (II در ایـن مطالعـه نشـان داد کـه جـذب CO2  بـا افزایش غلظـت کادمیوم 

.(3-7 eمهار گردیده اسـت )شـکل

نـرخ انتقـال الکتـرون بـا اسـتفاده از یـک مـدل دو تکـه ای بـرازش داده شـده اسـت، زمانـی که 
غلظـت کادمیـوم در خـاک بـه میـزان 300 میلی گـرم بر کیلوگـرم افزایش یافـت، میـزان آن کاهش 
پیـدا کـرد )شـکلh 7-3(. لـی و همـکاران )2015( گـزارش دادنـد کـه غلظت کادمیـوم بیش از 
حـد در خـاک می توانـد F0، Fm را افزایـش دهـد و مقـدار )Fv/Fm، Y (II و ETR را در گیـاه 
Elsholtzia argyi کاهـش دهـد و از ایـن رو جـذب CO2 را در گیاهـان را مهـار کنـد. بیشـتر ین 

تغییـرات در پارامترهـای فلورسـانس در )Y (NO با میـزان 28/24 و 47/66%  به ترتیب در 79/44 
و 300 میلـی گـرم بـر کیلوگـرم در خـاک، برای گیـاه خرفه مشـاهده گردید.
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شــکل 4-3 رونــد تغییــرات حداقــل )Fo( )الــف(  و حداکثر)Fm()ب( فلورســانس، حداکثــر کارایی کوانتومــی فتوسیســتم  II )Fv/Fm) )ج(، 
کارایــی کمپلکــس تجزیه کننــده آب در ســمت دهنده فتوسیســتم Fv/Fo(II) )د(، کارایــی کوانتومــی فتوشــیمیایی موثــر فتوسیســتم 
II[)Y(II] )ه(،کارایــی کوانتومــی غیــر فتوشــیمیایی تنظیم  شــده فتوسیســتم II [)Y(NPQ])و(، کارایی کوانتومی غیر فتوشــیمیایی 

تنظیــم نشــده فتوسیســتم II [)Y(NO] )ز( و خاموشــی غیــر فتوشــیمیایی  )NPQ()ح( در پاســخ بــه افزایــش غلظــت کادمیوم خاک 
در گیــاه بادرنجبویــه بــا اســتفاده از مــدل خطــی )معادلــه 9( و دو تکــه ای )معادلــه 10( اقتبــاس از یعقوبیــان و همــکاران )1395).
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شــکل5-3 رونــد تغییــرات ســبزینگی، کلروفیــل a، کلروفیــل b و کارتنوئیــد گیــاه خرفــه بــه غلظــت کادمیــوم خــاک بــا اســتفاده از 
مــدل خطــی )معادلــه 9( و دو تکــه ای )معادلــه 10( اقتبــاس از یعقوبیــان و همــکاران )2016).

کوانتومــی  کارایــی   ،(Y(II(( II نــوری  کوانتومــی فتوشــیمیایی موثــر ســامانه  کارایــی  تغییــرات مکمــل  شــکل3-6 
ــوری  ــامانه ن ــده س ــم نش ــیمیایی تنظی ــی غیرفتوش ــی کوانتوم ــتم Y(NPQ( II و کارای ــده فتوسیس ــم ش ــیمیایی تنظی غیرفتوش

Y(NO(( II) گیــاه خرفــه در پاســخ بــه افزایــش غلظــت کادمیــوم خــاک، اقتبــاس از یعقوبیــان و همــکاران )2016)
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شــکل 7-3 رونــد تغییــرات حداقــل )F0( )a( و حداکثــر فلورســانس )Fm( )b( ، فلورســانس متغییــر )Fv( )c(، حداکثــر کارایــی 

ــی  ــوری Y(II(( (e( II)، کارای ــامانه ن ــر س ــیمیایی موث ــی فتوش ــی کوانتوم ــوری Fv/Fm( (d( II)، کارای ــامانه ن ــی س کوانتوم

کوانتومــی غیرفتوشــیمیایی تنظیــم شــده ســامانه نــوری Y(NPQ( (f( II)، کارایــی کوانتومــی غیرفتوشــیمیایی تنظیــم نشــده 

ــوم  ــه افزایــش غلظــت کادمی ــه در پاســخ ب ــاه خرف ــرون )ETR( (h) گی ــال الکت ــرخ انتق ــوری Y(NO(( (g( II) و ن ســامانه ن

ــا اســتفاده از مــدل خطــی )معادلــه 9( و دو تکــه ای )معادلــه 10(، اقتبــاس از یعقوبیــان و همــکاران )2016) در گیــاه خرفــه ب
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ــی  ــی کوانتوم ــوری Y(II(( II)، کارای ــامانه ن ــر س ــیمیایی موث ــی فتوش ــی کوانتوم ــل کارای ــرات مکم ــکل 8-3 تغیی ش

غیرفتوشــیمیایی تنظیــم شــده فتوسیســتم Y(NPQ( II و کارایــی کوانتومــی غیرفتوشــیمیایی تنظیــم نشــده ســامانه نــوری 

Y(NO(( II) گیــاه بادرنجبویــه در پاســخ بــه افزایــش غلظــت کادمیــوم خــاک، اقتبــاس از یعقوبیــان و همــکاران )1395)

4-3 اثر آرسنیک بر خصوصیات فیزیولوژیک گیاهان دارویی  

آرسـنیك یکـی از آلوده کننده هـای مهـم و بسـیار خسـارت بار در اتمسـفر و محرک هـای آبـی و 
کشـاورزی می باشـد کـه معمـولًا از طریـق صنایـع و معـادن، مصـرف سـوخت و آلودگـی آب هـای 
زیرزمینـی وارد محیـط می گـردد )گوپتـا و همـکاران، 2009 و گارلنـد1 ، 2018(. مطالعـات زیـادی 
نشـان می دهند که آرسـنیك موجب القای سـمیت در گیاه، مهار رشـد ریشـه و در نهایت مرگ گیاه 

می گـردد )گارج و سـینگلا2 ، 2011 و آگ بادومیـا3  و همـکاران، 2018).

مکانیسـم های  و  آنتی اکسـیدانی  ظرفیـت  کـه  می افتنـد  اتفـاق  زمانـی  گیاهـی  خسـارت های 
سـمیت زدایـی گیـاه کمتـر از رادیکال هـای آزاد تولیـد شـده توسـط فلـز سـنگین باشـد )میچالاک4 
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، 2006 و دوان و همـکاران، 2016(. بنابرایـن مکانیسـم هایی کـه منجـر بـه افزایـش ترکیب های 
آنتی اکسـیدان گیـاه ازجملـه ترکیب هـای فنلی گردنـد می توانند موجـب بهبود مقاومت گیـاه در برابر 
H2O تنش هـا شـوند. افزایـش محتـوای مالـون دی آلدهیـد بـه عنـوان شـاخص و افزایش نشـت

پراکسیداسـیون لیپیدهـا، تجمـع بـالای یونـی غشـای سـلولی در بـرگ ریحـان شـاخصه های 
القـای سـمیت توسـط آرسـنیك بودند کـه کروناتین به خصـوص در غلظـت 100 نانومـولار موجب 
تخفیـف ایـن سـمیّت در گیـاه شـد نتایـج مربوط بـه محتـوای آب برگ گیـاه ریحان نشـان می دهد 
کـه آرسـنیك بـه ویـژه در غلظت بـالای آن محتـوای آب برگ ها را به  شـدت کاهـش می دهد، ولی 
نمونه هـای پیش تیمار شـده بـا کروناتین به طور معنی داری محتـوای آب برگی خود را حفظ کردند. 
بسـیاری از محققـان بـه ایـن نتیجه رسـیده اند که آرسـنیك با اثر متقابل بـا گروه های سـولفیدریل در 
سـاختار ماکـرو مولکول هـای زیسـتی و جابجایـی گروه های فسـفات در موجـب اختلال در بیشـتر 
فرایندهـای متابولیکـی ATP  سـاختار ازجملـه فتوسـنتز و تنفـس در گیاهان می شـود )شـری1  و 

همـکاران، 2009؛ گارج و سـینگلا، 2009 و سـان2  و همـکاران، 2018).

مطابـق بـا نتایـج، برخی فاکتورهای شـاخص تنـش از جمله پراکسیداسـیون لیپیدهـا، محتوای 
H2O2 و نشـت یونی غشـاء در پاسـخ به آرسـنیك افزایش معنی داری نشـان می دهند و این دلیلی 

بـر ایـن مطلب اسـت که آرسـنیك به خصـوص در غلظت بـالای آن موجـب القای تنش اکسـیداتیو 
در ریحـان شـده اسـت. محققـان عامـل اصلـی اثـرات سـمیت آرسـنیك در گیـاه را افزایـش تولیـد 
رادیکال هـای آزاد اکسـیژن می دانند که تخریب سـاختار غشـاء و تحریك پراکسیداسـیون لیپیدها را 
بـه دنبـال دارد. غشـاهای زیسـتی هدف اصلی آسـیب پذیر در خسـارت های سـلولی القایی توسـط 
آرسـنیك می باشـند، به طـوری  کـه میـزان آسـیب وارد شـده بـه غشـاء را شـاخص اصلـی تحمل یا 
حساسـیت در برابـر تنش هـا می داننـد. آسـیب غشـایی موجـب بـه هـم ریختگـی وضعیـت جذب 
مـواد ضـروری از خـاك، نقصـان هدایت روزنـه ای و در نهایت کاهـش محتوای آب درون سـلول ها 

می گـردد )گوپتـا و همـکاران، 2009؛ لی و همـکاران، 2006 و گارلنـد، 2018(. 

1. Shri
2. Sun
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5-3 اثـر فلـز سـنگین نیـکل بـر فعالیت هـای رشـدی، بیوشـیمیایی، فیزیولوژیـک و 
فیتوشـیمیایی 

آلودگـی فلـزات سـنگین در خـاك بسـیاری از فرایندهای رشـد و نمو گیاهـان را تحـت تأثیر قرار 
می دهـد و مانـع بسـیاری از فعالیت هـای آنزیمـی و متابولیکـی در گیاهـان می شـود، در عیـن حال 
ممکـن اسـت بـه عنوان یك محرك غیر زیسـتی باعث افزایـش متابولیت های ثانویـه در گیاه گردد، 
یکـی از مهمتریـن فلـزات سـنگین از لحاظ سـمیّت در گیاهـان و حیوانات، نیکل اسـت )پولیک1 ، 

1999 و مازانسـکا و همکاران، 2018).

نیـکل جـزء سـاختار اوره آز2  اسـت و کاهـش آن باعث غیرفعال شـدن اوره آز می شـود، اما مقدار 
مصـرف آن بـرای گیـاه بسـیار کـم اسـت. در برخی از بقـولات مقدار کم نیـکل برای رشـد گره های 
ریشـه و فعالیـت آنزیـم هیدروژنـاز ضـروری اسـت )سـرجین و کوژنیکـوا3 ، 2005(. امـا افزایـش 
نیـکل در خـاك ممکـن اسـت باعث ایجاد سـمیّت در گیاه شـود. از اولین آثار سـمی نیـکل در گیاه، 
پراکسـیده شـدن لیپیدهـای غشـایی اسـت کـه ایـن امر بـا تغییر سـاختار غشـای سـلول ها، موجب 

بازدارندگـی رشـد گیاه می شـود )پانـدا4  و همـکاران، 2003(. 

در پژوهـش حیـدری و همـکاران )1393(  تیمـار نیـکل باعـث افزایش معنـی دار H2O2 در گیاه 
بنـگ دانـه5   شـده اسـت. افزایـش H2O2 در گیاهـان دیگـر نیـز تحـت تأثیـر تنش هـای مختلـف 
گـزارش شـده اسـت، همچنین نشـان دادند کـه غلظت هـای انتخاب شـده در این پژوهـش، ایجاد 
تنـش اکسـیداتیو نمـوده و دسـتگاه حمایتـی گیـاه در برابـر آن واکنـش داده اسـت. بـا بررسـی های 
انجـام شـده بـر ماکرومولکول هـای اصلـی گیـاه ماننـد پروتئین هـا، لیپیدهـای غشـایی و کلروفیـل 
مشـاهده شـده اسـت کـه اثـر غلظت هـای 50 و 100 میکرومـولار نیـکل تفـاوت زیـادی در ایجـاد 

تنـش بـر ایـن مولکول هـا ندارند.
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6-3 اثر سرب و مس و سایر فلزات سنگین بر متابولیت های ثانویه  

متابولیت هـای ثانویـه در شـرایط تنش فلزات سـنگین افزایـش می یابد. به عبـارت دیگر، تنش 
فلـزات سـنگین از طریـق القـای پاسـخ های دفاعی موجب تحریک مسـیر بیوسـنتز )الیسـیتور(1  و 
انباشـت متابولیت های ثانویه می شـوند. تبریزی و همـکاران )1394( گزارش نمودند که بیشـترین 
درصـد اسـانس رزمـاری در گیاهـان غیرمیکوریـزی آلـوده بـه سـرب  300 میلی گـرم در کیلوگـرم 
خـاك حاصـل شـد که به طـور معنی داری بیشـتر از سـایر تیمارهـا بـود. در کادمیـوم 80 میلی گرم در 
کیلوگـرم خـاك برخلاف سـایر غلظت های فلزات سـنگین، گیاهـان میکوریزی به طـور معنی دار ی 
دارای درصـد اسـانس بیشـتری نسـبت بـه گیاهـان غیرمیکوریـزی بودنـد. کمترین میزان اسـانس 
نیـز در گیاهـان غیرمیکوریـزی آلـوده بـه کادمیـوم 80 میلی گـرم در کیلوگـرم خـاك مشـاهده شـد. 
بیشـترین عملکـرد اسـانس بـه میـزان 53/8 میکرولیتر در گیاه حاصل شـد، در گیاهـان میکوریزی 
غیرآلـوده بـه فلـز سـنگین هـر چنـد کـه بـا گیاهـان میکوریزی آلـوده بـه سـرب 150 میلی گـرم در 
کیلوگـرم خـاك اختـلاف معنـی داری نداشـت. همچنین درصـد اسـانس در گیاهـان غیرمیکوریزی 
آلـوده بـه سـرب 150 و 300 میلی گـرم در کیلوگرم خـاك اختلاف معنی داری نشـان ندادند. کم ترین 
عملکـرد اسـانس6 میکرولیتر در گیاه، در گیاهـان غیرمیکوریزی در تلفیق بـا کادمیوم 80 میلی گرم 
در کیلوگـرم خاك مشـاهده شـد که بـه میـزان 82/92 درصد به گیاهـان میکوریزی غیرآلـوده به فلز 

سـنگین بیشـترین )عملکرد اسـانس( کاهش پیـدا کرد. 

در شـرایط تنـش تخریب مولکول کلروفیل امری بدیهی اسـت )وجسـیک و همـکاران، 2006، 
دولت آبادیـان، 1386 و مرشـدلو و همـکاران، 2017(. به دنبـال تخریـب رنگیـزه سـبز  )کلروفیل( 
گیـاه رنگـی بـه نظر می رسـد که دلیـل آن افزایـش و قابل رؤیـت شـدن رنگیزه های محافـظ مانند 
کاروتنوئیدهـا )کاروتـن، گزانتوفیـل و لیکوپن2 ( و آنتوسـیانین ها اسـت. فلاونوئیدهـا و ترکیب های 
فنلـی متابولیت هـای ثانویـه بـوده و دارای نقـش محافظتی و آنتی اکسـیدانی هسـتند )پاسـمیک و 
همکاران، 2007 و امامی بیسـتگانی و همکاران، 2017(. از میان سیسـتم های غیرآنزیمی دفاع، 
ترکیب هـای فنلـی و به  خصـوص آنتوسـیانین ها در گیاهانی کـه در معرض غلظت هـای زیاد فلزات 
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سـنگین هسـتند، بسـیار فعـال بـوده و باعـث حفـظ گیـاه در مقابل سـمیّت می شـوند )پاسـمیک و 
همـکاران، 2005، دای1  و همـکاران، 2006 و مازینسـکا و همـکاران، 2018(. نتایـج قربانلـی 
و کیاپـور )1391( نشـان داد کـه میـزان کلروفیل هـای کـه محتـوای آنتوسـیانین ها، فلاونوئیدهـا و 
ترکیب هـای فنلـی به طـور معنـی دار رونـد افزایشـی داشـت، در مـورد آنتوسـیانین ها و فلاونوئیدها 
بـه دنبـال افزایـش تـا غلظتـی معیـن، رونـد ثابتی مشـاهده شـد. ایـن تثبیـت در آنتوسـیانین ها از 
 )Cu2+ ( نسـبت بـه فلاونوئیدهـا )500 میکرومـولارCu2+ غلظـت بالاتـری )1000 میکرومـولار
شـروع شـد. ترکیب هـای فنلـی در غلظت هـای بـالا نیـز رونـد افزایشـی خـود را به طـور معنـی دار 
حفـظ نمودنـد. همچنیـن گزارش شـده که در گیاهان کاشـته شـده تحت غلظت های بـالای فلزات 
سـنگین فلاونوئیدهـا، آنتوسـیانین ها، ترکیب هـای فنلـی و حتـی کاروتنوئیدها فعال شـده و از گیاه 

محافظـت می کنند )پاسـمیک و همـکاران، 2009).

اثـر مـس بـر فنـل، فلاونول هـا بـه عنـوان رنگیـزه همـراه بـا آنتوسـیانین در گل هـا و میوه هـا، 
دارای نقـش حمایتـی بـه عنـوان یـك سـد در مقابل UV هسـتند )جاکـولا2  و همـکاران، 2002(. 
فلاونول هـا در هـر دو فـاز آبـی و چربـی سـلول های گیاهـی وجـود دارنـد. اثبـات شـده اسـت کـه 
فلاونول هـای موجـود در واکوئول هـا می توانند در سیسـتم پاک سـازی فلاونول  پراکسـیداز شـرکت 
کـرده و گونه هـای فعـال اکسـیژن به خصـوص H2O2 را جارو نماینـد )یاماسـاکی3 ، 1997 و دووان 
و همـکاران، 2018(. فعالیـت چنیـن سیسـتم هایی در گیـاه ضروری به نظر می رسـد، زیرا شـرایط 
بهینـه را جهـت رشـد گیـاه فراهـم مـی آورد. عـلاوه بـر این نشـان داده شـده اسـت کـه فلاونول ها 
در کنـار توکوفرول هـا4 ، آسـکوربیك اسـید، گلوتاتیـون و کاروتنوئیدهـا می تواننـد بـه خوبـی نقـش 
دفـاع آنتی اکسـیدان غیرآنزیمـی را بـازی کننـد. حضـور حلقه های آروماتیـك و اجزا متنـوع دیگر در 
ساختارشـان از آن هـا جاروکننـدگان رادیکالـی مناسـبی سـاخته اسـت. تولیـد فلاونوئید محـدود به 
بافت هـای خـاص اسـت و در مراحـل خاصـی از تکامـل گیاه انجـام می شـود )جاکولا و همـکاران، 

2002، سـادهاکار و همـکاران، 2001 و گارسـیا5  و همـکاران، 2012).

1. Dai
2. Jaakola
3. Yamasaki
4. Tocopherols
5. García
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محیـط آلـوده بـه فلزات سـنگین باعث رنگـی و متمایل به قرمز شـدن انـدام هوایـی گیاهان در 
زمان رشـد می شـود کـه نتیجه افزایـش تجمع فلاونوئیدهاسـت. افزایـش در مقدار آن هـا می تواند 
از شـدت تنـش اکسـیداتیو به وجود آمـده بکاهد. نحوه پاسـخ سیسـتم های دفاع آنزیمـی، آنزیم های 
آنتی اکسـیدان، بـه فلـزات سـنگین بحـث بر  انگیـز اسـت و می توانـد از گونه ای بـه گونه دیگـر یا از 
بافتی به بافت دیگر بسـیار متنوع باشـد )ملکی و همکاران، 2017(. بسـیاری از تحقیقات افزایش 
فعالیت در کاتالاز، پراکسـیداز، سوپراکسـید دیسـموتاز را وابسـته به افزایش غلظت فلزات سـنگین 
گـزارش کرده  انـد )وکـس و کلیجسـتر1 ، 1996، رامـا دوی و پراسـاد ، 1998 و دووان و همـکاران، 
2018( و بـر عکـس گزارش هـای دیگـر حاکـی از آن اسـت کـه فعالیت این سـه آنزیـم تحت تنش 

فلـزات سـنگین کاهـش می یابد )لونـا2  و همـکاران 1994 و پالما3  و همـکاران، 1987).

قربانلـی و کیاپـور )1391( به طـور کلـی نتایج خود را این گونـه اعلام نمودند که بـا قرارگیری گیاه 
خرفـه در مقابـل غلظت هـای رو به افزایش مس، افزایشـی در میزان کاروتنوئیدها، آنتوسـیانین ها، 
فلاونوئیدهـا و ترکیب هـای فنلـی، اجـزاء تشـکیل دهنده سیسـتم دفاعـی غیرآنزیمی، دیده شـد. 
افزایـش کاروتنوئیدهـا ابتـدا آرام و تدریجـی بـود و بعـد در 1000 میکرومـولار ثابـت مانـده اسـت. 
آنتوسـیانین ها بیشـترین فعالیـت خـود را در غلظـت 1000 میکرومـولار و فلاونوئیدهـا بیشـترین 
فعالیـت خـود را در غلظـت 500 میکرومـولار بـروز داده و از آن پـس با ثباتی در تغییـر میزان مواجه 
شـدند. ترکیب هـای فنلـی همچنـان بـه رونـد صعـودی خـود تـا غلظـت 1500 میکرومـولار ادامه 
دادنـد. بـا توجـه بـه نتایـج به دسـت آمـده در گیاه خرفـه می توان ایـن نتیجـه را گرفت کـه در تنش 
فلـز سـنگین مـس، ترکیب های فنلی در سیسـتم دفاعـی غیرآنزیمـی در درجـه اول اهمیت و پس 
از آن هـا بـه ترتیب آنتوسـیانین ها و کاروتنوئیدهـا در درجه دوم و فلاونوئیدها در درجه سـوم اهمیت 
قـرار می گیرنـد )پاسـمیک و همـکاران، 2009(. در ایـن گـزارش آمده اسـت کـه ترکیب های فنلی 
قابلیـت شـلاته شـدن بـا فلـزات سـنگین را دارا هسـتند. به طـور مثـال گزارش شـده کـه گروه های 

هیدروکسـیل و کربوکسـیل ترکیب هـای فنلـی می تواننـد قویاً بـه  Cu و Fe متصل شـوند. 

همچنیـن ذکر شـده کـه ترکیب هـای فنلی و آنتوسـیانین ها عمدتـاً گزینه ای اصلـی جهت مقابله 

1. Weckx & Clijsters
2. Luna
3. Palma
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بـا رادیکال هـای آزاد در تنش های مرتبط با فلزات سـنگین هسـتند )پاسـمیک و همـکاران، 2009 
و گارسـیا و همـکاران، 2012(. بـه علاوه اثبات شـده اسـت کـه فلاونول های موجـود در واکوئل ها 
می توانند در سیسـتم پاك سـازی فلاونول- پراکسـیداز شـرکت کـرده و ROS به خصـوص H2O2  را 

جارو نمایند )یاماسـاکی، 1997(.  

حیـدری و همـکاران )1393( در بررسـی اثـر فلـز نیکل بر سـنجش فعالیت آنزیـم فنیل آلانین 
آمونیـا لیـاز و اندازه گیـری ترکیب هـای پلـی فنلـی گیـاه بنـگ دانـه اظهـار نمودنـد، تنش نیـکل در 
غلظـت 50 میکرومـولار اثـر معنـی داری بـر مقـدار فنل ها و فعالیـت آنزیم فنیـل آلانیـن آمونیا لیاز 
نداشـت، امـا در غلظـت 100 میکـرو مولار باعـث افزایش معنـی دار ایـن پارامترها گردیـد. به نظر 
می رسـد کـه فعالیـت آنزیـم فنیل آلانیـن آمونیا لیاز و سـنتز ترکیب هـای ثانویه از پاسـخ های بعدی 
گیـاه هسـتند کـه در غلظت هـای بالاتـر نیـکل مشـاهده می شـوند. بنابرایـن آنچـه کـه مشـخص 
گردیـده اسـت، بـرای افزایـش ترکیب هـای ثانویـه در ایـن گیـاه غلظـت 100 میکرومـولار مؤثرتر 

بوده اسـت.

در پژوهـش زارع ده آبـادی و همـکاران )1394( نشـان داده شـد کـه میـزان ترکیب هـای فنلـی، 
فلاونوییدهـا و آنتوسـیانین ها در بـرگ گیـاه ریحـان در غلظـت پاییـن آرسـنیك تغییـر معنـی داری 
نداشـت و حتـی در برخـی مـوارد افزایش نیز داشـت، ولـی غلظت های بالای آرسـنیك میـزان این 
ترکیب هـای آنتی اکسـیدان را به طـور معنی داری کاهـش داد این با نتایج حاصـل از تغییرات فعالیت 
آنزیـم فنیـل آلانیـن آمونیـا لیـاز در برگ های ریحان نیـز مطابقت نشـان می دهـد. افزایش فعالیت 
آنزیـم فنیـل آلانیـن آمونیا لیـاز در غلظت پایین آرسـنیک معنی دار نبـود، در حالی کـه این افزایش 
در غلظـت بـالای ایـن دو ترکیـب کامـلًا معنـی دار بـود. نتایـج مربوط بـه فعالیـت آنزیـم  پلی فنل 
اکسـیداز نیـز حکایـت از کاهش فعالیت آنزیـم در اثر آرسـنیك دارد ولی نمونه های پیش تیمار شـده 
بـا کروناتیـن در مواجهه با آرسـنیك فعالیت خـود را حتی بالاتر از گیـاه کنترل افزایـش می دهند )زارع 

ده آبادی و همـکاران، 1394).

تنـوع در مقادیـر فنـل و فلاونوئیـد در مطالعـه اکـم و همـکاران )2014( نشـان داده شـد که نیاز 
بـه بررسـی دقیـق کیفیـت مـواد دارویـی مـورد اسـتفاده در طب سـنتی آفریقـای جنوبی می باشـد. 
در یـک بررسـی، نشـان داده شـده اسـت کـه افزایـش ترکیبـات فنولـی بـا افزایـش فعالیت های 
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آنزیم هایـی کـه در مسـیر متابولیسـمی ترکیبـات فنلـی کـه تحت تنـش عناصر سـنگین قـرار دارند 
ارتبـاط دارد )ملکـی و همـکاران، 2017 و میچالـک، 2006(. اکـم و همـکاران )2014( همچنین 
گـزارش نمودنـد کـه کادمیـوم و آلومینیـوم هـر کـدام به طـور مجـزا در غلظت هـای پایین اثـر مثبت 
کمـی بـر روی محتـوای فنولـی کل در پیازهـای D.elata داشـتند، در حالی کـه بالاتریـن غلظـت 
تیمارهـای کادمیـوم و آلومینیـوم به طـور معنـی داری محتـوای فنـول کل را کاهـش داد. کلیـه ی 
تیمارهـای تلفیـق شـده کادمیوم و آلومینیـوم به طور قابل توجهی مقـدار فنـول کل را کاهش دادند. 
یـک رونـد مشـابهی بـرای محتـوای فلاونوئیـد اندازه گیـری شـده نشـان داده شـد کـه بـا افزایـش 
غلظـت کادمیـوم و آلومینیـوم تأثیـر منفـی بر محتـوای فلاونوئیـد دارد و این امر نشـان دهنـده  اثر 

مهـار کننـده کادمیـوم و آلومینیـوم در سـنتز فلاونوئیدها می باشـد.

نمونه هایـی از فعالیـت بیوشـیمیایی و فیتوشـیمیایی گیاهـان دارویـی در پاسـخ بـه تنش هـای 
فلـزات سـنگین در جدول هـای 2-3 و 3-3 ارائـه شـده اسـت. بنابرایـن، گیاهـان دارویـی بـا طیـف 
وسـیعی از متابولیت هـای ثانویـه، بـه عنـوان مثال سـاپونین ها، گلیکوزیدهای سـیانوژنیک، اسـید 
هیدروکسـامیک1 ، سسـکویی ترپن ها، ایزوفلاونوئیدهـا و مشـتقات حـاوی گوگـرد در پاسـخ بـه 
تنش هـای فلزات سـنگین سـنتز و تجمـع می یابنـد و دارای فعالیت آنزیم های آنتی اکسـیدانی قوی 

نیـز می باشـند )الزاولـی و همـکاران، 2007 و گائـو و همـکاران، 2008).

1. Hydroxamic acid
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جدول 2-3 مثال هایی از تغییرات فیتوشیمیایی و بیوشیمیایی گیاهان دارویی در پاسخ به تنش فلزات سنگین

غلظت فلزات اثر فلزات سنگین بر فیتوشیمی منابع
گونه گیاهیسنگین

رای و همکاران 
(2011(

افزایش تولید آرتمیزین و تنظیم رونویسی ژن های 3 - 
هیدروکسیل3 - متیل گلوتاریل کوآنزیم A ردوکتاز1 ، آمورفا 4 

- و11 دی ان سنتتاز2 ، سیتوکروم P450 مونوکسی ژناز3  و فارنیل 
دی فسفات4 درگیر شده در مسیر بیوسنتزی تولید آرتمیزین

۴500-0 μ g L-1As
Artemisia 
annua L.

سینها و ساکسنا5 
(2006(

μm Fe 160-0افزایش سطح باسوئید- 6A، به علت افزایش Fe در بستر
Bacopa

 monnieri L.

پیتا آلواورنز 7 و 
همکاران )2000)

نیترات نقره8  و یا کلرید کادمیوم9 منجر به افزایش فوق العاده 
در تولید تروپان آلکالوئید آسکوپولامین10 و هیوسیامین11 در 

تارهای کشنده 

1 mM AgNO3

1,2 mM CdCl2

Brugmansia 
candida L.

نارولا12 و همکاران 
(2005(

100, 75، 50، 25، 0افزایش تجمع مقدار دیوسجنین13 
Cu Mμ

Dioscorea 
bulbifera L.

مارچ 14 و همکاران 
(2003(

μM Ni 50 ،25 ،0کاهش مقدار شبه هایپرسین15 و هایپرسین
Hypericum 

perforatum L.

تیرینیلی16  و 
همکاران )2006)

1 /0 , 0/01افزایش تولید هایپرسین کل
Cr  Mμ

Hypericum 
perforatum L.

کوواسیک17 و 
همکاران
(2009a(

تجمع کلروژنیک اسید18 به عنوان یک آنتی اکسیدان مهم به 
(120μM( افزایش یافت Ni وسیله ی

0 ، 30 ،60 ،90 ,120
μM Ni

Matricaria 
chamomilla L.

1. 3-hydroxy-3-methylglutaryl coenzyme A reductase
2. Amorpha-4,11-diene synthase
3. Cytochrome P450 monooxgenase
4. Farnesyl diphosphate
5. Sinha and Saxena
6. Bacoside-A
7. Pitta- Alvarez
8. AgNo3
9. Cadmium chloride (CdCl3( 
10. Scopolamine
11. Hyoscyamine
12. Narula
13. Diosgenin
14. Murch
15. Pseudohypericin
16. Tirillini
17. Kovacik
18. Chlorogenic acid
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ادامه جدول 2-3 مثال هایی از تغییرات فیتوشیمیایی و بیوشیمیایی گیاهان دارویی در پاسخ به تنش فلزات سنگین

گونه گیاهیغلظت فلزات سنگیناثر فلزات سنگین بر فیتوشیمی منابع

سا1  و همکاران 
(2015(

بهبود بخشیدن تولید کاروون به عنوان 
مهم ترین اجزای اسانس

 900 ,1800 ,3600 ,
7200, 9000 Pb mg kg−1

Mentha crispa L.

عسکری لجایر و 
همکاران )2017)

بهبود بخشیدن اجزای مهم اسانس 
شامل پولگون، سیس- ایزوپولگون، آلفا 
پینن، سابیین، 1و8 سینئول و تیمول به 

Zn و Cu وسیله ی تیمارهای

0-25  mg kg−1 Cu ,
 0-50 mg kg−1 Zn

Mentha pulegium L.

پراساد و همکاران 
افزایش متیل چاویکول و کاهش لینالول)2011)

10 ,20  mg kg−1 Cr
25 , 50 mg kg−1 Cd, Pb,NiOcimum basilicum L.

رای و همکاران 
μM Cr 100-0افزایش بیوسنتز اوژنول)2004)

Ocimum tenuiflorum L.
Ocimum tenuiflorum L. 

Ocimum
gratissimum L. and 

Ocimum basilicum L.

سیدیکویی2  و 
همکاران )2013)

تغییرات واضح و مشخصی در ترکیبات 
μM AsPanax ginseng Meyer 0,25,75,100شیمیایی اسانس سه گونه مشخص نشد.

علی و همکاران 
μM Cu 25-0بهبود تولید ترکیبات فنولی و لیگنین)2006)

Phyllanthus amarus 
Schum & Thonn

رای و همکاران 
(2005(

 mg kg−1 100, 50, 20 ,0افزایش فیلانتین3  و هیپوفیلانتین4 
Cd

Thalictrum rugosum L.

کیم5  و همکاران 
 mM 2 ,1/5 ,1 ,5/ 0 ,0تحریک سنتز بربرین6 در کشت سلولی)1991)

CuSO4

Trigonella
 foenum-graecum L.

دی و دی7 
(2011(

مسیر بیوسنتزی دیوسجنین به وسیله ی 
 Cr و Ni در حالی که ،Co و Cd

بازدارندگی تولید دیوسجنین

0, 100, 300 ,500 μM Cd
0, 200, 400, 800 μM Co

0, 300 , 500 μM Cr
0, 200 , 400 μM Ni

Withania somnifera L. 
Dunal

خاتون8  و 
همکاران )2008)

با افزایش غلظت Cu محتوای فنول کل 
افزایش یافت.

0, 10, 25, 50, 100 , 200 
μM Cu

Withania somnifera L. 
Dunal

1. Sa
2. Siddiqui
3. Phyllanthin
4. Hypophyllanthin
5. Kim
6. berberine
7. De & De
8. Khatun
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جدول 3-3 مثال هایی از تغییرات فیتوشیمیایی و بیوشیمیایی گیاهان دارویی در پاسخ به تنش فلزات سنگین

غلظت فلزات نتایج فیتوشیمی و بیوشیمی اثر فلزات سنگینمنابع
گونه گیاهیسنگین

الزاولی و همکاران 
(2007(

تحت تنش عنصر مس محتویات دی هیدرو-5،6-
دی هیدروکاوان1، وانیلین2 ، اسید سینامیک3 ، فنل 

کل، طور معنی داری در عصاره گیاه A.zerumbet به 
ترتیب بالاترین مقدار بودند.

500 mM Cu

Alpinia
zerumbet 

(Pers.( B.L.
Brtt. & R.M. 

Sm.

کولین4  و همکاران 
(2008(

 .Cu و Cd تحریک تولیدآلفا-توکوفرول5 در پاسخ به
آسکوربات به طور قابل توجهی در برگ های تحت 

تیمار با Cu افزایش یافته است.
75 μM Cd , Cu

Arabidopsis 
thaliana

رای و همکاران 
(2011(

افزایش فعالیت SOD، APX، GR، GPX، تیول، 
کاروتنوئیدها و پالاینده ها با افزایش غلظت و سپس 

کاهش تدریجی درغلظت بالاتر آرسنیک
0-4500 μg L−1 As

Artemisia 
annua L.

سینها و ساکسنا 
(2006(

پس از قرار گرفتن در معرض Fe  مقدار MDA در 
ریشه ها نسبت به برگ ها کاهش یافت. APX و 

اسید آسکوربیک6  نقش مهمی را در سیستم دفاعی 
آنتی اکسیدانی برگ داشتند محتوای باسوئید A نیز 

افزایش یافت

0-160 μM Fe
Bacopa

monnieri L.

میشرا7  و همکاران 
(2006(

تنظیم رو به بالا SOD،GPX، APX، GR 8، و 
.CAT 50-0تنظیم رو به پایین μM Cd

Bacopa
monnieri L.

1. Dihydro-5,6-dehydrokawain
2. Vanillin
3. Cinnamic acid
4. Collin
5. α-Tocopherol
6. Ascorbic acid
7. Mishra
8. Upward regulation
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ادامه جدول 3-3 مثال هایی از تغییرات فیتوشیمیایی و بیوشیمیایی گیاهان دارویی در پاسخ به تنش فلزات سنگین

گونه گیاهیغلظت فلزات سنگیناثر فلزات سنگین بر فیتوشیمی منابع

دومان و ازتورک1  
(2010(

 APX و SOD، CAT ،تحریک پروتئین
mg L−1Nasturtium officinale 25-1در بافت های ریشه و برگ

رای و همکاران 
(2004(

افزایش MDA، محتوای پرولین و فعالیت 
SOD و GPX. کاهش پروتئین

 APX اسید اسکوربیک، تیول2  و فعالیت
فعالیت های ناشی از گلوکز 6 فسفات

0-100 μM CrOcimum tenuiflorum L.

علی و همکاران 
(2006(

دهیدروژناز3، شیکیمات دی هیدروژناز4، 
سینامیل الکل دی هیدروژناز،

PAL، PPO، اسید کافئیک5 ، کلروژنیک 
اسید، β-گلوکوزیداز و تجمع فنولیک، 
لیگنین، فلاونوئیدها، کیتین و کربونیل 

تحت تیمار Cu تحریک شد.

0-25 μM CuPanax ginseng Meyer

سینها و همکاران 
(2010(

در میان تمام گیاهان تحت تیمار با فلز، 
کاهش فعالیت های APX و GR به 

 ،Cr دست آمد. اکثر گیاهان تیمار شده با
پارامترهای رشد بشدت در معرض سمیت 

قرار گرفتند.

10, 30 , 50 mg kg−1 
As(III(, As(V(

30 ,50  Cr mg kg−1

Brassica juncea L.

یوپادهیایا6  و 
همکاران )2013)

افزایش محتوای فنول با کاهش سطح 
H2O2، MDA و تغییر فعالیت آنزیم هایی 
 SOD، CAT، POD، PPO، GR مانند

و APX همراه با افزایش جذب روی در 
بافت برگ مشاهده شد. Zn، تنش های 

آسیب های پذیر بیوشیمیایی در گیاه
C. sinensis کاهش داد.

0-800 μM Cu
Camellia sinensis (L( 

O Kuntze

لیو و همکاران 
(2011(

افزایش قابل توجهی در فعالیت های 
SOD، CAT و POD با قرار گرفتن در 
معرض غلظت کم Cd و کاهش یافتن در 

Cd سطوح بالای

0, 3,  60, 120
μM Cu, Cd

Lonicera japonica 
Thunb

1. Duman& Ozturk
2. Thiol
3. Glucose 6 phosphate dehydrogenase
4. Shikimate dehydrogenase
5. Caffeic acid
6. Upadhyaya
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7-3 اثرات فلز سنگین بر جوانه زنی   

جوانه زنـی بـذر و رشـد ریشـه گیاهچـه مراحـل مهـم رشـد گیـاه و حسـاس ترین مرحلـه گیاهان 
بـه تغییـرات محیـط اطراف آنهاسـت )لیو و همـکاران، 2011(. فلزات سـنگین با توجـه به غلظت 
اعمـال شـده می تواننـد باعـث ممانعت از جـذب و حرکـت آب در محـور جنینـی و در نتیجه کاهش 
شـاخص های جوانه زنـی شـوند و از ایـن طریـق توسـعه گیاهچـه کاهـش می یابـد )ویجایـاراگاوان  
1و همـکاران، 2011(. در سـطوح اولیـه کادمیـوم در گیـاه زنیـان و ریحـان افزایش طول ریشـه چه 

و سـاقه چـه مشـاهده شـد. از آنجایـی کـه درصـد جوانه زنـی و سـرعت جوانه زنـی ریحـان و زنیان 
تحـت غلظت هـای اولیـه کادمیوم نسـبت به شـاهد برتری نشـان داد، پـس می توان انتظار داشـت 
کـه افزایـش در سـرعت جوانه  زنی منجر به افزایش رشـد اولیه و طویل شـدن ریشـه چه و سـاقه چه 
شـده اسـت، زیـرا این امر باعث شـده اسـت تـا بذرهایی که سـریع تر جوانـه زده انـد از فرصت دوره 
جوانه زنـی اسـتفاده بیشـتری کـرده و طول بیشـتری یابنـد و در نهایـت از بنیه بذر بهتـری برخوردار 
شـوند )اسـپنانی و فـلاح، 1395(. البتـه در بسـیاری از گیاهـان کادمیـوم از جوانه زنی بـذر ممانعت 
نمی کنـد )گروپـا2  و همـکاران، 2008 و لیـو و همـکاران، 2012(. در غلظت های بیـن )صفر تا 20 
میلی گـرم بـر لیتـر( کادمیـوم، جوانه زنی تحت تأثیـر قرار نگرفت، حتـی در برخی گیاهـان تحریک 
کننـده جوانه زنـی بـود، امـا در سـطوح بالاتر اثرات منفـی بر جوانه زنی داشـت. یافته های مشـابهی 
توسـط احمد3  و همکاران )2013( بیان شـد که افزایش جوانه زنی را در سـطوح کم کادمیوم نشـان 
داد، در حالی کـه سـطوح بالاتـر منجـر بـه کاهـش جوانه زنـی گردیـد. در ریحـان نیـز بعـد از غلظت 
5 میلـی گـرم بـر لیتـر، طـول سـاقه چه کاهـش یافـت، البتـه غلظـت 10 و 15 میلـی گـرم بـر لیتـر 
کادمیـوم نسـبت بـه شـاهد طـول سـاقه چه بهتری را نشـان دادنـد. این موضـوع می توانـد مقاومت 
بیشـتر ریحـان بـه سـمیت کادمیوم و جذب مـواد مغـذی از محیط را در طی رشـد بیـان کند )چنگ 

و ژو4 ، 2002(. 

1. Vijayaragavan
2. Groppa
3. Ahmad
4. Cheng & Zhou
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محققـان بیـان کردنـد کـه ترکیب هـای فنلـی منجـر بـه افزایـش اسـتقامت در دیـواره سـلولی و 
تثبیـت غشـاء آن شـده و موجـب ایجـاد موانـع فیزیکـی در برابـر تمـاس با فلـزات سـنگین و ورود 
رادیکال آزاد می شـود )راجش1  و همکاران، 2008 و گارسـیا و همکاران، 2012(. البته ممانعت از 
افزایـش طـول ریشـه چه برای بسـیاری از گیاهان دیگر نیز مشـاهده شـد )وانـگ و ژو، 2005(. که 
 ATPase ایـن ممکن اسـت بـه دلیل کاهـش تأمیـن آدنوزین تری فسـفات، نفوذپذیـری غشـاء و
کـه مانـع از جذب پتاسـیم توسـط ریشـه چه می گردد، باشـد )پاولویکیـن2  و همـکاران، 2006(. در 
گیـاه شـنبلیله  و زنیـان طول سـاقه چه حساسـیت بیشـتری را نشـان داد. اثـرات مشـابه در مطالعه 
آیکیـک3  و همـکاران )2012( نیـز دیـده شـد کـه اثـرات متنـوع کادمیـوم بـر ریشـه چه را گـزارش 

کردنـد، در حالی کـه بیـان کردنـد طـول سـاقه چه به سـمیت کادمیوم بسـیار حسـاس اسـت. 

میرزایـی و همـکاران )2011( طـی تحقیقـات خـود بیـان کردنـد کـه فعالیـت آنتی اکسـیدانی در 
زنیـان بیشـتر از شـنبلیله بـود کـه می تـوان دریافـت گیـاه زنیان نسـبت به شـنبلیله در برابر سـمیّت 
مقاوم تـر اسـت. در سـیاه دانه دیـده شـد که طول سـاقه چه، وزن خشـک ریشـه چه و وزن خشـک 
سـاقه چه در غلظت هـای پاییـن کادمیـوم  )5، 10 و 15 میلی گـرم بـر لیتـر( نسـبت بـه شـاهد 
اختـلاف معنـی داری نداشـته یـا حتـی بیشـتر از شـاهد بوده اسـت کـه شـاید دلیـل آن ترکیب های 
آنتی اکسـیدانی در سـیاه دانه باشـد. بذرهـای سـیاه دانه ترکیب هـای نسـبتاً بالایی را از فیتواسـترول 
دارنـد کـه باعث حفاظت بالا در برابر تنش اکسـیداتیو می شـوند )چیخ و روهو4  و همـکاران، 2007).

بـه عنـوان نتیجه گیری کلی اسـپنانی و فـلاح )1395( نیز بیـان کردند که ترکیب هـای فنلی منجر 
به افزایش اسـتقامت دیواره سـلولی و تثبیت غشـاء شـده و باعث ایجاد موانع فیزیکی در برابر تماس 
بـا فلـزات سـنگین و ایجـاد رادیـکال آزاد می شـوند. در تمامـی گیاهـان غلظت بـالای کادمیـوم )30 
میلـی گـرم بـر لیتر( به طـور معنی داری باعـث کاهـش پارامترهای جوانه زنی شـد. در این میـان، گیاه 
شـنبلیله، سـیاه دانه و شـوید از حسـاس ترین گیاهان بودند. حسـاس ترین گیاهان به سـمیت کادمیوم 

از لحـاظ طـول ریشـه چه به ترتیب شـوید< شـنبلیله< سـیاه دانه< خرفه< زنیان< ریحان هسـتند.

1. Rajesh
2. Pavlovkin
3. Ikic
4. Cheikh- Rouhoua
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حسـاس ترین گیاهان به سـمیت کادمیوم از لحاظ طول سـاقه چه شـنبلیله< سـیاه دانه < شـوید< 
خرفـه< زنیـان< ریحان هسـتند. بیشـترین تأثیر منفـی حاصل از افزایـش غلظت کادمیوم بر رشـد 
گیاهچـه ابتـدا بـر روی طـول ریشـه چه و بعـد طـول سـاقه چه و شـاخص بنیـه بـذر مشـاهده شـد. 
امـا وزن خشـک ریشـه چه و سـاقه چه نیـز تحـت تأثیـر قـرار گرفت، ایـن در حالـی بود کـه درصد و 
سـرعت جوانه زنـی گیاهـان در غلظت های مختلـف اختلاف معنـی دار قابل ملاحظه ای نداشـتند و 

در بسـیاری از غلظت هـا فاقـد اختلاف معنـی دار بودند. 

8-3 تأثیر سمیت فلزات سنگین بر گیاهان دارویی   

مطالعات فراوانی برای تعیین مقدار فلزات سـنگین در گیاهان دارویی انجام شـده اسـت )استریت1  
و همـکاران 2008؛ بـای و هیمـت، 2010، عنان و همـکاران، 2010 و دووان و همـکاران، 2018(. 
آلودگـی در گیاهـان دارویـی می تواند ناشـی از افزودن عمدی ایـن فلزات به داروهـای گیاهی در طب 
سـنتی چیـن و هنـد با ادعـای خواص درمانی آن ها انجام شـود )ارنسـت و کـن2 ، 2001 و گوگتای3  و 
همـکاران، 2002( بـه عنـوان مثـال در طب سـنتی چین، در یک آماده سـازی گیاهـی مخصوص به 
نـام سـیناباریس4 ، کالومـلاس5 ، هایدرارجـری اکسـیدوم روبروم6  به ترتیب از سـولفید جیـوه، کلرید 
جیـوه و اکسـید جیـوه اسـتفاده می شـود )ارنسـت و کـن، 2001(. همچنین در طب سـنتی هنـد که با 
نـام دارای فرمـول آیـووردا شـناخته می شـود. بهاسـما7  گیـاه – مـواد معدنی یـا گیاه – فلز می باشـد. 
در فرمـول بهاسـما عمدتـاً از فلزات سـرب، جیوه، آرسـنیک، کادمیوم، آهن، طلا8 ، نقـره9 ، منگنز، 
مس و روی اسـتفاده می شـود )سـنتهیل کومار10 ، 2011(. در یک مطالعه، 18 نمونه از فرآورده های 
گیاهـی ترکیبـی هند برای سـرب و شـش نمونه بـرای جیوه مـورد آزمایش قـرار گرفت، نتایج نشـان 

1. Street
2. Ernst & Coon
3. Gogtay
4. Cinnabaris
5. Calomelas
6. Hydrargyri oxydum rubrum
7. Bhasma
8. Gold (Au(
9. Silver (Ag(
10. Senthil & Kumar
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داد کـه غلظـت سـرب در همـه  نمونه ها بیـن 1500-12 میلی گرم در کیلوگرم و غلظـت جیوه بین 1 تا 
7/5 میلی گـرم در کیلوگـرم بودند )گوگتای و همـکاران، 2002).

در سـنگاپور بین سـال  1990 تا 1997، 2080 داروی ترکیبی چینی برای بررسـی وجود فلزات 
آزمایـش شـده نتایـج نشـان داد کـه 42 نمونـه جیـوه )2/1 درصـد( دارای فلـزات سـنگین بیـش از 
مقـدار مجـاز توصیـه شـده بـود و در 20 نمونـه از ایـن 42 نمونـه جیـوه بـه عنـوان فلز آلاینـده بود 
)کـه و وو1 ، 2000(. همچنیـن در محصـولات گیاهـی بـه غیـر از آسـیا، نظیـر آفریقـا )اوبـی2  و 
همـکاران، 2006( اروپـا )کالنـی3  و همـکاران ، 2007)آمریـکای جنوبـی )کالـداس و ماچـادو4 ، 
2004( و مکزیـک )گارسـیا- ریکـو5  و همـکاران، 2007( وجـود غلظـت بـالای از فلزات سـمی به 

عنـوان خطـر جـدی برای سـلامتی انسـان مطرح شـده اسـت.

عـلاوه بـر ایـن گـزارش شـده اسـت کـه آلودگـی فرآوردهـای گیاهـی می توانـد ناشـی از آلودگی 
مـواد خـام گیاهـی به فلزات سـنگین بـه دلیل رشـد در خاك هـای آلـوده، آلودگی در مرحله سـاخت 
ایـن ترکیبـات بـه عنـوان مثـال اسـتفاده از ظروف فلزی مانند سـرب و آزاد شـدن سـرب بـه داخل 
ترکیبـات صـورت گیرد )گوکتای و همکاران، 2002 و چان6 ، 2003(. هاشـمی و همکاران )1393( 
نتایـج انـدازه گیـری فلـزات سـنگین کادمیوم، سـرب و جیـوه را در ده گیـاه دارویی پـر مصرف خرم 
آباد را در جدول )4-3( نشـان داده شـده اسـت. در مورد برخی از گیاهان، به علت آنکه منشـأ تهیه 
آن هـا متفـاوت بود، چنـد نمونه مختلف مورد اسـتخراج و تجزیـه و تحلیل قرار گرفـت. همان گونه 
کـه نتایـج نشـان می دهـد، غلظـت کـروم، مـس و سـرب در همـه نمونه هـای کمتـر از حـد مجاز 
می باشـد. مقادیـر مجـاز کروم و سـرب در گیاهـان دارویی، به ترتیـب 2 و 10 میلی گـرم بر کیلوگرم 

می باشـد )سـازمان بهداشـت جهانی، 2007(. 

همچنیـن مقـدار مجـاز مـس بـر طبـق اسـتاندارد کشـور سـنگاپور، 150 میلی گـرم بـر کیلوگرم 
تعییـن شـده اسـت و WHO توصیـه ای در این مورد نداشـته اسـت. بـه هرحال، بالا بودن نسـبی 

1. Koh & Woo
2. Obi
3. Kalny
4. Caldas & Machado
5. Garcia- Rico
6. Chan
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کـروم در گیـاه مـرزه تهـران و همچنیـن بالا بـودن معنادار میـزان مـس در نمونه های چـای کوهی 
خرم آبـاد و گل  گاو زبـان اصفهـان را نبایـد از نظـر دور داشـت. در مـورد کادمیـوم بایـد گفـت کـه 
متأسـفانه در همـه نمونه هـای شـیرین بیان، در هـر دو نمونه مرزه تهـران و در نمونه سـنای تهران 
میـزان ایـن فلز از حد توصیه شـده توسـط WHO )کـه 0/3 میلی گرم بـر کیلوگرم( فراتر می باشـد. 
بـه خصـوص مقادیـر یافت شـده در نمونه های مـرزه تهـران قابل توجه می باشـند. در مـورد آلودگی 
نمونه هـا بـا جیـوه، بایـد بـا احتیـاط بیشـتری بحـث شـود، زیـرا حـد مجـاز این فلـز در کشـورهای 
مختلـف به طـور متفاوتـی تعریف شـده اسـت. کشـور کانادا میـزان 0/2 میلی گـرم بر کیلوگـرم جیوه 
را توصیـه می کنـد، در حالی کـه در بیشـتر کشـورهای دیگر مثل چیـن، مالزی و سـنگاپور حد مجاز 
0/5 میلی گـرم بـر کیلوگـرم تعییـن شـده اسـت )سـازمان بهداشـت جهانـی، 2007(. اگر حـد مجاز 
اخیـر را  کـه )کـه بـه نظـر منطقی تـر نیـز می رسـد( پذیرفتـه شـود، هیـچ  یـک از نمونه هـای گیـاه 
دارویـی مطالعـه شـده، آلوده بـه جیوه نمی باشـند )جدول4-3، هاشـمی و همـکاران، 1393(. البته 
بـا توجـه بـه توصیـه محتاطانه کشـور کانـادا، احتمـال آلودگی بیشـتر نمونه ها بـه جیوه وجـود دارد، 

کـه ایـن مسـأله باید بیشـتر مـورد مطالعه قـرار گیرد. 

در تحقیقـی کـه بـه  منظور بررسـی آلودگی سـرب و کادمیـوم در گیاهـان دارویی عرضه شـده در 
عطاری هـای شـهر اصفهـان انجـام یافـت، نتایج نشـان داد کـه میانگیـن غلظت ایـن عناصر کمتر 
از رهنمـود سـازمان بهداشـت جهانـی می باشـد ولـی چـون ممکـن اسـت ایـن فرآورده هـا توسـط 
بیمـاران حسـاس بـه عناصر سـمی اسـتفاده شـود، توصیه می شـود کـه از مصـرف گیاهـان دارویی 
بـرای پرهیـز از قرارگرفتـن در معـرض مقادیـر انـدک فلـز اتمـی سـمی نیز اجتنـاب شـود )عبدی و 

همـکاران، 1395 بـه نقـل از آزرم و همـکاران، 2012(. 

در پژوهشـی کـه بـه  منظـور بررسـی تجمـع فلزات سـنگین سـرب، کادمیـوم، مس و نیـکل در 
داروهـای گیاهـی عرضه شـده در بازار مصرف شـهر شـیراز انجام یافت، نتایج نشـان داد که سـرب 
و کادمیـوم در نمونه هـا بیشـترین درصـد را داشـتند و بـا توجـه بـه اینکه بیشـتر مصرف کننـدگان از 
گیاهـان دارویـی در ایـران، افـراد کهنسـال دارای مشـکلات قلبی- عروقـی و نارسـایی های کلیوی 
هسـتند، بایـد درخصـوص مصـرف طولانی مدت ایـن محصـولات ملاحظاتی در نظر گرفته شـود 

)عبـدی و همـکاران، 1395 به نقـل زارع و همـکاران، 2012(. 
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جدول 4-3 میانگین غلظت فلزات سنگین )میانگین و انحراف معیار( در گیاهان دارویی پر مصرف در خرم آباد اقتباس از 
)هاشمی و همکاران، 1393( 

ردیفنام گیاهکادمیومکروممسسربجیوه

SDmg/kgSDmg/kgSDmg/kgSDmg/kgSDmg/kg
1کاسنی 13/9277/917/527/20/1380/20/2> DL21/520/5

2کاسنی13/2263/20/۴10/۴3/3371/81/310/02۴/198/8
3پونه11/3225/01/512/1۴/1372/636/23۴/82/۴5۴/7
15/۴307/۴0/510/22/3359/۴0/2> DL1/6724پونه
5پونه11/3225/00/210/1۴/1929/37/32/910/5565/3
6/3125/00/011/317/5377/90/7> DL0/۴22/66پونه

12/725۴/۴0/110/57/۴371/۴2/6> DL21/۴211/77پونه
8چای کوهی13/8275/013/710/30/31007/10/837/619/3187/9
12/12۴2/60/210/3۴/135۴/81/۴> DL6/833/99چای کوهی
10چای کوهی11/7233/82/81۴/111/2308/612/5۴/91۴/3572/3
11چای کوهی16/3325/00/۴12/7129/9262/6۴/927/612/2158/5
12شیرین بیان7/11۴2/66/2۴3/7۴/871/36/652/611/۴377/۴
۴/589/70/۴12/31۴۴/1202/50/2> DL32/0526/613چای کوهی
14چای کوهی7/6151/56/6۴7/7107/570/71/831/53/7310/3
15چای کوهی5/1101/55/921/695/0299/111/161/۴91/0۴22/3

16آویشن12/9257/۴0/810/781/9213/119/016/111/911۴/6
12/725۴/۴0/110/۴23/0265/20/1> DL0/110/۴17آویشن
18آویشن11/۴227/90/511/۴۴2/۴181/712/67/321/3538/1
13/8275/00/711/398/8290/۴0/۴> DL36/230/319آویشن
20مرزه7/715۴/۴0/010/1111/۴27۴/01/66/39/5605/3

21مرزه16/5330/90/211/820/335۴/01/9۴/08/1128/3
22مرزه7/0139/70/110/212/3136/3۴0/2273/823/1775/۴

1۴/5289/70/310/125/8989/20/8> DL12/878/723گل گاو زبان
1۴/8295/60/۴9/830/8239/30/1> DL10/0126/724گل گاو زبان
7/۴1۴8/51/211/۴5/3370/51/6> DL12/0203/125گل گاو زبان
6/8136/85/915/360/1166/22/1> DL0/3> DL26سنا
6/0119/11/713/013/311۴/62/7> DL6/520/527سنا
6/۴127/91/۴13/818/1395/80/1> DL0/1۴۴۴/128سنا
5/1101/513/825/91/6363/57/712/00/1> DL29سنا

30ختمی1۴/9298/50/010/22/۴365/60/1-7/52/896/7
31ختمی1۴/2283/80/39/953/۴۴25/811/03/82/7208/5
11/1222/10/310/50/1112/20/6> DL6/7۴9/332بنفشه

مقدار مجاز )15)500100001500002000300
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نتایـج پژوهشـی کـه به  منظور بررسـی فلـزات سـنگین در گیاهان دارویـی مختلف در پاکسـتان 
انجـام یافـت، نشـان داد کـه میانگین غلظـت عناصر آهـن، روی، سـرب، کادمیوم، کـروم، مس، 
منگنـز و نیـکل بر حسـب میلی گـرم در کیلوگرم به ترتیـب برابـر بـا 40/47، 10/11، 0/99، 0/1، 
0/01، 15/06، 29/11 و 1/02 می باشـد. در تحقیقـی کـه بـه  منظـور بررسـی فلـزات سـنگین 
آهـن، جیـوه، روی، سـرب، کادمیـوم، کبالـت، کروم، منگنـز و نیـکل در گیاهان دارویی پـر کاربرد 
جمـع آوری شـده از مکان هـای گوناگون شـمال غربی هنـد انجام یافت، نتایج نشـان داد کـه باید از 
کشـت گیاهـان دارویـی و گیاهان پر مصرف در رژیـم غذایی به منظور اجتناب از خطرات بهداشـتی 
در نزدیکـی محیط هـای آلـوده بـه  ویـژه مناطـق صنعتـی جلوگیـری بـه عمـل آیـد )کولهـری1  و 

.(2013 همکاران، 

در تحقیقـی کـه بـه منظـور یافته های جدیـد در مـورد محتوای فلزات سـنگین سـرب، مس و 
کادمیـوم در داروهـای گیاهـی در آلمـان انجـام یافـت، نتایج نشـان داد که ارزیابی فلزات سـنگین 
در داروهـای گیاهـی بایـد برنامه ریـزی شـده و به طـور منظـم اتفـاق افتـد )گاسـر2  و همـکاران، 
2009( به طـور مکـرر عـوارض جانبـی جـدی بـرای بیمارانـی کـه از داروهـای گیاهـی اسـتفاده 
کـرده انـد، گـزارش شـده اسـت کـه بـه دلیـل وجـود فلـزات سـنگین در ایـن داروهـا بـوده اسـت 
)اصغـری و همـکاران، 2008( لـذا بایـد مراقـب بود کـه گیاهان دارویـی آلوده، به زنجیـره غذایی 

انسـان وارد نشوند.

سـازمان بهداشـت جهانـی حداکثـر مقدار مجـاز کادمیوم و سـرب در گیاهان دارویـی را به ترتیب 
300 و 10000 میکروگـرم بـر کیلوگـرم اعـلام کـرده اسـت. موضـوع افزایـش اسـتفاده از کودهـای 
شـیمیایی، سـموم و آفت کش هـای مختلـف بـرای افزایش عملکـرد محصولات کشـاورزی از یک 
طـرف و توسـعه شهرنشـینی و فعالیت هـای صنعتـی و همچنیـن مـکان برداشـت نامعلـوم گیاهان 
دارویـی در ایـران، عـدم نظـارت و نبـود مقـررات ملـی برای جمـع آوری گیاهـان وحشـی و احتمال 
جمـع آوری از مکان هـای آلـوده بـه فلـز کادمیـوم و سـرب می تواند تجمع ایـن عناصـر را در گیاهان 
دارویـی به طـور روزافـزون افزایـش دهـد. به همیـن جهت در طی پژوهشـی که بـر روی، یک گیاه 

1. Kulhari
2. Gasser
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دارویـی پـر مصـرف در شهرسـتان کرمانشـاه انجام شـد، مشـخص شـد کـه ایـن گیاهـان، آلودگی 
قابـل ملاحظـه ای به سـرب و کادمیوم ندارند، انباشـت بیشـتر کادمیوم پس از چـای کوهی1  )90/7 
 )ppb 57/3(  3شاتره ،) ppb 71/8(  2تشـنه داری ،)ppb 73/9( به ترتیب در گیاهان شـوید )ppb

و ختمـیppb 44/9(  4 ( مشـاهده گردیـده اسـت و غلظت کادمیوم در گیاهـان دارویی مورد مطالعه 
بیشـتر از حـد مجـاز سـازمان بهداشـت جهانـی نبـوده اسـت (300 میکروگـرم برکیلوگـرم) کمینه و 
بیشـینه میانگیـن غلظـت کادمیوم به ترتیـب در  شـیرین بیانppb 13/7(  5( و چـای کوهی )90/7 
ppb( و کمینـه و بیشـینه میانگیـن غلظت سـرب به ترتیـب در گیاهان شـوید )ppb 9/91( و بابونه 

)ppb 20/73( مشـاهده شـد و غلظـت سـرب در گیاهـان دارویـی مـورد مطالعه بیشـتر از حد مجاز 
سـازمان بهداشـت جهانـی نبـوده اسـت )10000 میکروگـرم بـر کیلوگـرم( بـود، از طرفی مشـاهده 
شـد کـه تجمـع سـرب در گیـاه بابونه با اختلاف فاحشـی نسـبت به سـایر گیاهـان قرار گرفته اسـت 
کـه ایـن عامـل مبنی بر انباشـت بیشـتر سـرب در این گیـاه بوده اسـت و به نظر می رسـد کـه به جز 
گیـاه بابونـه که بیشـترین مقدار تجمع سـرب را نشـان می دهد، سـایر گیاهان مورد مطالعـه با اتخاذ 
برخـی مکانیزم هـا از جملـه تجمـع فلز سـنگین در ریشـه ها و عـدم ورود آن بـه اندام هـای گیاهی، 
تثبیـت نمـودن عنصـر سـنگین در خـاک با ترکیبـات مترشـحه از ریشـه، از ورود فلزات سـنگین به 
درون گیـاه جلوگیـری نموده انـد )عبـدی و همکاران، 1395 بـه نقل از بیژنی و همـکاران، 2014).

 از سـوی دیگـر بـا توجـه بـه مصـرف روز افـزون بابونه، ایـن عامل در آینـده می  تواند بـه عنوان 
یکـی از چالش هـای مهـم مطـرح گـردد. بنابراین اتخـاذ روش هایـی در جهت کاهش و بـه حداقل 
رسـاندن ایـن میـزان ضـروری اسـت. از طرفـی موضـوع افزایـش اسـتفاده از کودهای شـیمیایی، 
سـموم و آفت کش هـای مختلـف بـرای افزایـش عملکـرد محصـولات کشـاورزی از یـک طـرف و 
توسـعه شهرنشـینی و فعالیت هـای صنعتی و همچنیـن مکان برداشـت نامعلوم گیاهـان دارویی در 
ایـران، عـدم نظـارت و نبـود مقررات ملی بـرای جمع آوری گیاهان وحشـی و احتمال جمـع آوری از 
مکان هـای آلـوده بـه فلزات سـنگین) کادمیوم و سـرب(، می تواند تجمـع این عناصـر را در گیاهان 

1. Stachys lavandulifolia
2. Scrophularia striata
3. Fumaria officinalis
4. Althaea officinalis
5. Glycyrrhize glabra
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دارویـی به طـور روز افـزون افزایـش دهـد. در همیـن ارتبـاط، اصغـری و همـکاران )1386( طـی 
پژوهشـی اعـلام نمودنـد کـه غلظت فلـزات سـنگین در گیاهـان دارویی بـه محیط رشـد آن ها نوع 
گونـه گیاهـی، شـرایط خشـک کـردن، ذخیره سـازی، حمـل و نقـل و فـرآوری آن ها بسـتگی دارد 

)اصغـری و همـکاران، 2008 و عسـکری لجایر و همـکاران، 2017).

 بـا توجـه بـه اینکـه اکثـر گیاهـان دارویی مورد اسـتفاده در طب سـنتی کرمانشـاه از بیـن گیاهان 
خـودرو بـوده و به صـورت دم کـرده یا جوشـانده مصـرف می شـوند و مقدار گیاهـان دارویی اسـتفاده 
شـده بـرای تهیـه دم کرده و جوشـانده حتـی در صورت چندین بـار مصرف در روز از چنـد گرم تجاوز 
نمی کنـد. لـذا خطـر کمی مصرف کننـدگان این گیاهـان را تهدیـد می کند، امـا برخی از ایـن گیاهان 
دارویـی نیـز مصـرف تازه خـوری دارنـد و در ایـن حالـت مقدار مصرف بیشـتر می شـود و بـه همین 
دلیـل احتمـال بـه خطر افتادن سـلامت و ایمنـی مصرف کنندگان وجـود دارد و به علـت جمع آوری 
گیاهـان دارویـی از مکان هـای نامعلـوم از طبیعت و امکان برداشـت از مکان های آلوده و نبود اسـتاندارد 
ملی برای فلزات سـنگین در گیاهان دارویی، بایسـتی سـعی شـود حتی الامکان از مکان های عاری از 

فلزات سـنگین برداشـت شـوند )عبدی و همکاران، 1395).

در واقـع اسـتفاده از گیاهـان دارویـی بـرای دفع خاک هـای آلوده بـه صورتی دیده می شـود که به 
عنـوان یـک روش مهندسـی جدیـد و تحـت عنـوان گیـاه پالایـی در نظر گرفته می شـود )راسـیکو 
و نـواری ایـزو1 ، 2011(. تعـدادی از گیاهـان بـرای گیـاه پالایـی مـورد بررسـی قـرار گرفتـه اسـت 
)پادواماتیـا و لـی2 ، 2007 و سـارما، 2011( بـا ایـن حال تجمع فلزات سـنگین در گیاهـان خوراکی 
و گیاهـان دارویـی بـرای جلوگیـری از غلظـت بـالای فلزات سـنگین در جهت رسـیدن بـه مصرف 
کننده نیاز به بررسـی کامل دارد )شـارما و دیتز، 2009 و سـتین  کمپ3  و همکاران، 2000(. منشـأ 
فلـزات سـنگین و محتـوای آن بـه عنـوان رابطـه متقابل احتمالـی آن ها با خـواص خـاک از اهداف 
اولیـه در نظـارت بر محیط زیسـت اسـت )قشـلاقی و فریدمـور، 2007(. این به دلیـل این واقعیت 
اسـت کـه گذشـته از منبـع فلـزات سـنگین نیـز ممکن اسـت خـواص فیزیکی و شـیمیایی خـاک بر 

1. Rascio & Navari- Ezzo
2. Padmavathiamma & Li
3. Steen Kamp
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غلظت فلزات سـنگین تأثیرگذار باشـد )آیدینالپ و مارینوا1 ، 2003 و قشـلاقی و فریدمور، 2007(. 

تعـداد زیـادی از تنش هـای غیرزیسـتی بـر عوامـل در دسـترس بـودن فلـز بـه گیاهـان از جمله 
pH، دمـا، پتانسـیل بـازی تولید، ظرفیـت تبادل کاتیونی و ماده آلی اثرگذار باشـد )گرگـور2 ، 2004 

و گارسـیا و همـکاران، 2012(. عـلاوه بـر ایـن، رابطـه متقابل ریشـه گیاهـان خاکـی- میکروب ها 
نقـش مهمـی در تنظیـم فلزات سـنگین در حرکـت فلـزی از خاک به قسـمت های گیاهـی خوراکی 
بـازی کنـد )اسـلام3  و همـکاران، 2007(. بررسـی های متعـددی در سراسـر جهـان بـرای تعییـن 
سـطح فلزات سـنگین در گیاهان دارویی انجام شـده اسـت )عنان و همکاران، 2010 و ابراهیم4  و 
همـکاران، 2012(. هـر دو کشـور توسـعه  یافته و در حال توسـعه سـطوح بالایی از فلزات سـنگین 
سـمی در محصـولات موجـود بـه عمـوم نشـان داده انـد )دنهولـم، 2010 و گاروی5  و همـکاران، 
2001(. چنیـن محصولاتـی نـه تنهـا از منابـع محلـی هسـتند بلکه اغلب وارد می شـوند )سـاپر6  و 

.(2008 همکاران، 

9-3 پالایش خاک های آلوده به فلزات سنگین به وسیله گیاهان دارویی  

گیـاه پالایـی بـه عنـوان یـک روش مؤثـر، کـم هزینـه و دوسـت دار محیـط زیسـت یـک گزینه 
ترجیحـی مناسـب در مناطـق آلـوده اسـت )هنـری7 ، 2000 و گوپتـا و همـکاران، 2013(، بـا این 
حـال، هنـوز بسـیاری از چالش هـا حل نشـده اسـت )زلجازکـف و همـکاران، 2006(. گیـاه پالایی 
یـک تکنولـوژی مقرون به صرفه در حال ظهور اسـت که از گیاهان و میکروارگانیسـم های ریزوسـفر 
مربـوط بـه آن هـا بـرای حـذف، تخریـب آلاینده هـا از کل محیـط اسـتفاده می کننـد )اویانگ8 ، 

.(2002

حـد پاییـن بـرای تجمـع بیش از حـد بسـیاری از فلزات ماننـد آرسـنیک، کبالت، مس، سـرب، 

1. Aydinalp & Marinova
2. Gregor
3. Islam
4. Ebrahim
5. Garvey
6. Saper
7. Henry
8. Ouyang
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نیـکل، کـروم و اورانیـوم 1 1000 میلـی گـرم در کیلوگـرم بـه جـز روی و منگنـز )10 میلی گـرم بـر 
کیلوگـرم( ، کادمیـوم، سـلنیوم2  و تیتانیـوم )100 میلی گـرم بـر کیلوگـرم( و نقـره )1 میلـی گـرم بـر 

کیلوگـرم( می باشـد. )شـرون3  و همـکاران ، 2009(. 

یکـی از ویژگی هـای گیاهـان تجمع کننـده ایـن اسـت کـه توانایـی انباشـته کـردن غلظت هـای 
بالایـی از فلـزات مختلـف و یـا فلزوئیـدی را در قسـمت های هوایـی دارنـد )چایـارت و همـکاران، 
2011(. فاکتـور انتقـال برای توضیح یک مورد اسـتفاده شـده ظرفیت گیاه بـرای انتقال یک عنصر 
از ریشـه بـه اندام هـای هوایـی می باشـد، که به عنوان نسـبت غلظت یک عنصـر در اندام هـای هوایی 

برداشـت شـده به ریشـه اسـت )لازات4 ، 2000(.  

ایـن چالش هـا در کشـورهایی بـا منابـع ضعیـف امکان پذیـر اسـت، زیـرا دولت هـا نمی تواننـد 
انگیـزه ای بـرای تولیـد محصـولات کشـاورزی با خاک آلـوده فراهم کننـد و یا در واقـع یک زمین 
کشـاورزی مقـرون بـه صرفـه را تولیـد نمایـد )زلجـازکاف و همـکاران، b 2008(. بنابراین، یک 
جایگزیـن قابـل قبـول برای گیاه پالایـی فلزات سـنگین در مکان های آلوده اسـتفاده از گونه های 
چوبـی، گیاهـان بـا مـاده خشـک بـالا ماننـد محصـولات خوراکـی، گیاهـان دارویـی و آروماتیک 
پیشـنهاد می شـود )زلجـازکاف و همـکاران، a  b,2008 و اسـتریت، 2012(. از نظـر اکولـوژی، 
اسـتفاده از محصولات خوراکی برای گیاه پالایی اسـتفاده می شـود، مناسـب نیسـت، زیرا فلزات 
سـنگین وارد زنجیـره غذایـی می گردنـد و از طریـق انسـان یـا حیوانـات مصـرف می شـوند )گوپتا 

و همـکاران، 2013(. 

بـا ایـن حـال، گیاهـان معطر، تجمـع کننده فلزات سـنگین پتانسـیل گیـاه پالایی بسـیار بالایی 
را در مقایسـه بـا سـایر گیاهـان دارنـد. پاک سـازی برخـی خاک هـای آلـوده بـه فلز سـنگین توسـط 
گیاهـان دارویـی در جـدول )5-3( ارائـه شـده اسـت. بـا این حـال، اسـتفاده از این گیاهـان به جای 
محصـولات غیـر آروماتیـک خوراکـی بـرای گیـاه پالایی ممکن اسـت مزیتی به دسـت دهـد، زیرا 
شاخسـاره برداشـت شـده حـاوی منبع اسـانس اسـت کـه محصـولات قابل فـروش گیاهـان معطر 

1. Uranium (U(
2. Selenium (Se(
3. Sheoran
4. Lasat
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هسـتند )زلجـازکاف و همـکاران، 2006 و زلجـازکاف و وارمـن، 2003(. 

بـه طـور کلـی اسـانس گیاهـان معطـر تقریبـاً  از خطـر تجمـع فلـزات سـنگین در زیسـت تـوده 
گیاهـی در امـان هسـتند )چایـارت و همـکاران، 2011(. در فرآینـد اسـتخراج اسـانس بـه  وسـیله 
تقطیـر بـا آب، فلزات سـنگین از بافت اسـتخراج می شـوند و مقدار قابل تشـخیص فلزات سـنگین 
در محصـولات تجـاری اسـانس را محـدود می کنـد، در واقـع فلـزات سـنگین عمدتـاً وارد واکوئـل و 
بافت هـا می شـوند، چـون اسـانس ها از روش تقطیـر بـا آب بـه دسـت مـی آینـد، فلـزات سـنگین 
نمی تواننـد وارد اسـانس شـوند )زلجازکاف و همـکاران، b 2008(. بنابراین، مقـدار قابل توجهی از 
فلـزات سـنگین می توانـد از خاک آلـوده از طریق دفع مناسـب باقیمانده گیاه خارج گـردد،  در نتیجه 
اسـانس ها عـاری از فلـزات سـنگین می باشـند و می تواننـد به عنـوان محصول سـالم در نظر گرفته 
شـوند. )زلجـازکاف و همـکاران، a 2008(. در شـکل )1-3( برخـی از مزایای گیاهان معطر بیشـتر 

از محصـولات خوراکـی بـرای اهـداف گیاه پالایی نیز نشـان داده شـده اسـت.

بـا ایـن وجـود، اسـتفاده از ایـن گیاهـان برای گیـاه پالایـی ممکن اسـت اولًا بـه دلیـل تولیدات 
نهایـی عـاری از فلـزات )متابولیت هـای ثانویه(، اقتصـادی بودن تولیـدات ثانویه آن ها، عـدم وارد 
شـدن ایـن فلـزات بـه زنجیـره غذایـی در صـورت مصـرف متابولیت هـای ثانویـه و ثانیـاً بـه دلیـل 
مقاومـت بـالای ایـن گیاهـان بـه تنـش فلـزات سـنگین بـه دلیـل دارا بـودن متابولیت هـای ثانویه 
و نقـش ایـن متابولیت هـا در تحمـل بـه تنـش، بـر گیاهان خوراکـی و چوبـی ترجیح داده می شـوند 

)عسـگری لجایـر و همـکاران، 1394(. 
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جدول 5-3 مثال هایی از گیاه پالایی گیاهان دارویی در پاسخ به تنش فلزات سنگین

اثرات و پتانسیل گیاه پالاییمنابع
غلظت 
فلزات 
سنگین

عناصر 
گونه گیاهیسنگین

رای و همکاران 
(2011(

تجمع As به صورت وابسته به غلظت با فاکتور انتقال1 
 A.  به ترتیب 0/97 و 2/1 در کشت هیدروپونیک وخاک
annua می تواند به عنوان کاندیدای بالقوه برای کشت در 

خاک آلوده به As در نظر گرفته شود.

0-4500 
μg L-1 AS

AS
Artemisia 
annua L.

میشرا و همکاران 
(2006(

افزایش محتوای فیتوهالیتین در بافت های برگ و ریشه. 
این گونه  مقدار Cd بالا  را تحمل می کند، بنابراین، به 
عنوان کاندید مناسب برای گیاه پالایی شناسایی شده است.

0-100
μM

Cd
Bacopa 

monnieri L.

لینجر2  و همکاران 
(2002(

کیفیت فیبر )دوام، ظرافت و غیره( تحت تاثیر فلزات 
سنگین قرار نگرفت. با توجه به اینکه کنف مناسب با 

خاک هایی است که غلظت پایینی از فلزات سنگین وجود 
داشته باشد و پتانسیل سمی بودن آن کم باشد.

102 , 419, 
454  

mg kg-1

Cd, 
Ni , 
Pb

Cannabis 
sativa L.

لینجر و همکاران 
(2005(

کادمیوم اثرات زیان آوری روی سنتز کلروفیل، کمپلکس 
تجزیه آب و توزیع انرژی فتوسیستم II گذاشته است. 

تحت غلظت متوسط کادمیوم )17mg kg-1 ( کنف 
می تواند رشد و همچنین دستگاه های فتوسنتزی را در 
برابر تنش حفظ کند. تنش فلزات سنگین و سازگاری 

طولانی مدت C.sativa به طور مداوم به تنش کادمیوم 
مشاهده شد.

19و17 
mg kg-1Cd

Cannabis 
sativa L..

تیرینیلی و 
همکاران )2006)

افزایش تحمل به تنش کروم به وسیله ی بهبود بخشیدن 
سیستم دفاعی از طریق تولید متابولیت ثانویه به عنوان 

مثال هایپرسین و شبه هایپرسین

  0/01 , 0/1
μM

Cr 
(VI(

Hypericum 
perforatum 

L.

سیرا3 و همکاران 
(2009(

غلظت  Hg در بخش های قابل برداشت گیاه )ساقه، 
برگ و گل( کم بود ) mg kg-1  0/55-0/03 ( همچنین، 
Hg در روغن اسانس و چای نیز مشاهده شده است. این 
گیاهان سطح جیوه بسیار پایینی نشان دادند ، کمترین حد 

تشخیص )کمتر از 0/5 میکروگرم در کیلوگرم(

3/8 ,10/1 

mg kg-1Hg

Lavandula 
stoechas 
var. Kew 

Red

1. Transfer factor
2. Linger
3. Sierra
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عناصر غلظت فلزات سنگیناثرات و پتانسیل گیاه پالاییمنابع
گونه گیاهیسنگین

آنجلوا1  و 
همکاران 
(2015(

گیاهان دارویی می  توانند برای تحمل به 
فلزات سنگین به کار برده شوند و می  توانند به 
عنوان تجمع کننده فوق العاده سرب، جیوه و 

روی تلقی شوند.

سرب قابل دسترس
)mg kg -1 817 و ۴9(،

 روی)mg kg -1 3۴0 و 38)
و کادمیوم )mg kg -1 31 و 1)

Cd, 
Pb, 
Zn

Lavandula 
vera L.

گرجتاوسکی2  
و همکاران 

(2008(

محتوای Pb در گل آذین )قسمت مفید( 
بابونه تیمار شده 3 برابر بیشتر از گیاهان 

کنترل تیمار نشده است، اما کمتر از حداکثر 
قابل قبول سازمان بهداشت جهانی است.

50 mg kg -1Pb
Matricaria
chamomilla 

L.

کوواسیک و 
باکر )2008)

Cd به طور عمده در برگ های رزت شده 
انباشته شده بود، در حالی که Cu به ترتیب در 
ریشه ها انباشته شده است. تجمع ترجیحی 

Cd در ریشه ها آن را به عنوان تجمع و ذخیره 
کننده فلزات سنگین طبقه بندی نمی کند.

μM 120و60، 3، 0
Cd, 
Cu

Matricaria
chamomilla 

L.

ژلجازکاو و 
همکاران

) 2008 a(

این گونه ها دارای پتانسیل گیاه پالایی 
نیستند، اما رشد و کشت آنها در خاک های 

آلوده به فلز، امکان پذیر است.

در فواصل مختلف
)800، 3000 و 9000 متر از 
زغال سنگ روی و مس در 

نزدیکی پلوودیو(

Zn, 
Cu

Mellissa
officinalis 

L.,
Coriandrum 

sativum
L.,

Anethum
graveolens 

L. Hyssopus
officinalis L.

پراساد و 
همکاران 
(2010(

گونه های بررسی شده از نعناع به عنوان 
تجمع کننده برای Cr و Pb نمی باشند.

0 ,30 ,60
mg kg -1

Cr, Pb

Mentha 
arvensis L.,

Mentha 
piperita L.

Mentha 
Citrata L.

1. Angelova
2. Grejtovsky
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ادامه جدول 5-3 مثال هایی از گیاه پالایی گیاهان دارویی در پاسخ به تنش فلزات سنگین

عناصر غلظت فلزات سنگیناثرات و پتانسیل گیاه پالاییمنابع
گونه گیاهیسنگین

دومان و 
ازتورک 
(2010(

   N. officinale می تواند به عنوان یک 
گیاه دارویی )گیاه پالایی( در مناطق آلوده 

متوسط تالاب ها در نظر گرفته شود.

1-125 mg L-1
Ni

Nasturtium
officinale 

R. Br

چاییارات و 
همکاران 
(2011(

مقادیر فاکتور انتقال برای هر دو فلز Cd و 
Zn >1، که نشان دهنده ضعیف بودن توانایی 

انتقال این فلزات از ریشه به شاخه بود. 
غلظت Cd در شاخه ها بیش از 100 میلی 

گرم در کیلوگرم بود، اما TF >1 که نشان داد، 
نمی توان آن را  به عنوان تجمع فوق العاده 

فلزات سنگین در نظر گرفت.

کادمیوم
 ) mg L-1  5 و 2/5)

و روی
)mg L-1 20 و 10)

 Cd ,
Zn

Ocimum
gratissimum 

L.

سیدیکوی 
و همکاران 

(2013(

در غلظت  های پایین 25μM( As-2( ارتفاع و 
بیوماس گیاه کاهش یافت، اما منجر به افزایش 

عملکرد اسانس و میزان ترکیبات اصلی 
)اوژنول، متیل چاویکول و لینالول( در هر سه 
 As گونه شد. با این حال، مقدار نا مشخص
در اسانس هر گونه مشاهده شد. در مجموع 
Ocimum spp می  تواند به عنوان یک گیاه 
دارویی و در همان زمان به عنوان یک گیاه 
دارویی و گیاه پالایی مناسب حاوی از منبع 

اسانس استفاده شود.

 100و 50, 25, 0
 μM

As

Ocimum
tenuiflorum 

L.
Ocimum

gratissimum
L.

and Oci-
mum basili-

cum L.

تیواری و 
همکاران 
(2008(

هر دو گونه دارای تجمع زیاد فلزات در تمام 
قسمت های گیاهی با حداکثر مقدار در ریشه و 
کمترین در گل بودند. همچنین، هر دو گونه 
از Portulaca بیش از یک فلز سنگین مورد 
استفاده قرار گرفت، به نظر می رسد مناسب 
برای تصفیه خاک های آلوده به )فلز( باشد.

3-21  mg L-1

 Fe,
 Zn,
 Cd,
Cr

As ,
 21-3
 mg
L−1

Portulaca
oleracea L.
Portulaca

tuberosa rox

آمر و 
همکاران 
(2013(

فاکتور انتقال<%1 برای هر سه فلز بود. با 
توجه به ساکن بودن سیستم ریشه گیاهی در 
سطح بالایی از فلزات، این گونه برای اهداف 

گیاه پالایی پیشنهاد نمی  شود.

Pb, Ni , Zn
Pb , Zn

(5 ,10 ,25 ,50 ,100mg L-1(
and Ni

(1 ,2 ,5 mg L-1(

 Pb,
 Ni,
Zn

Portulaca
oleracea L.



259 تنش عناصر سنگین

ادامه جدول 5-3 مثال هایی از گیاه پالایی گیاهان دارویی در پاسخ به تنش فلزات سنگین

عناصر غلظت فلزات سنگیناثرات و پتانسیل گیاه پالاییمنابع
گونه گیاهیسنگین

کال1  و 
همکاران 
(2015(

گیاهان می توانند تنش Cr را از طریق تجمع 
بیشتر پرولین و

فعالیت آنزیم پراکسیداز افزایش داده  و منجر 
 Cr به تجمع

در قسمت های قابل برداشت باشد. بنابراین، 
این گیاه به نظر می رسد که یک کاندیدای 

مناسب گیاه پالایی در مکان های های آلوده باشد.

0-10  mg L-1Cr
Portulaca

oleracea L.

آنجلوا و 
همکاران 
(2006(

مقدار قابل توجهی از فلزات سنگین در 
اسانسSalvia officinalis مشاهده نشد. 

اما مقدار Pb، Cu، Zn و Cd در اسانس گونه   
S.sclarea بیشتر از مقادیر قابل قبول و 

حداکثر حد مجاز اسانس  های خوراکی بود. در 
نهایت گونه  Salvia officinalis  به عنوان 
یک گیاه نسبتاً قوی به فلزات سنگین معرفی 

شده است.

در فواصل مختلف )100 و 
15000 متر از فلزات غیر 
آهنی در نزدیکی پلوودیو(

 Cd,
 Pb,
,Zn
Cu

Salvia
officinalis L.

 Salvia
sclarea L.

در ایـن قسـمت، در مـورد اثرات فلزات سـنگین در برخـی از گیاهان دارویی و کاربـرد آن ها برای 
سـمیت زدایی فلـزات در مناطـق آلـوده بحـث می گـردد، بررسـی تحقیقـات مختلـف نشـان داد که 
گیاهـان دارویی نسـبت بـه فلزات سـنگین در خاک های آلوده متحمل هسـتند و می تواننـد به عنوان 
یـک رویکـردی بـرای مدیریـت و بهره بـرداری از فلـزات سـنگین در مناطـق بـا آلودگـی متوسـط 
کشـت شـوند. بـا ایـن حـال، بـا توجه بـه توانایـی بـالای برخـی گیاهـان دارویـی برای جمـع آوری 
ایـن فلـزات در بخش هـای خوراکـی، زمانـی کـه به منظور گیاه پالایی کشـت نمی شـوند، کشـت این 
گیاهـان در خاک هـای آلـوده به ویژه بـرای )مصارف دارویی( باید با اسـتفاده از قوانین بسـیار جدی 
کنتـرل شـوند و بـا حداکثـر حـد مجاز فلـزات سـنگین از طریق سـازمان بهداشـت جهانـی )2005( 
مـورد توجـه قـرار گیـرد. بـا توجـه بـه تجمـع فلـزات سـنگین در ریشـه برخـی از گیاهـان دارویـی، 

اهـداف پاک سـازی را می تـوان بـا ریشـه کن کـردن کامـل تسـهیل کرد.

1. Kale
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یـک مطالعـه ای به منظور بررسـی محتوای فلزات سـنگین در داروهای سـنتی گیاهان آسـیایی 
خریـداری شـده در ایـالات متحـده، ویتنـام و چین نشـان داد کـه در اکثر محصولات سـطح فلزات 
سـنگین قابل تشـخیص اسـت و با حدود 74% حاوی مقادیر بیشـتری از دسـتورالعمل های بهداشت 
عمومـی توصیـه شـده می باشـند )گاروی و همـکاران، 2001(. راه  حـل مؤثـری بـرای واردات 
داروهـای سـنتی حـاوی فلـزات سـنگین کـه بـه عنـوان چالـش بزرگی تلقـی می شـود بـه کار برده 
می شـود )سـاپر و همـکاران، 2008(. انتظار مـی رود که محصـولات در مقادیر کوچک با اسـتفاده 
از روش هـای مختلـف، از جملـه از طریـق خدمـات پسـتی و مسـافرت بیـن قـاره ای وارد شـوند 

 .)2010 )دنهولم، 

10-3 اثر فلزات سمی بر فعالیت بیولوژیکی گیاهان دارویی   

ترکیبـات فنلـی بـه دلیـل خاصیـت آنتی اکسـیدانی اهمیـت فراوانـی در رشـد و تحمـل سـمیّت 
در گیـاه ایفـا می کننـد )هیـم1  و همـکاران، 2002(. بـه گونـه ای کـه تولیـد رادیکال هـای آزاد را 
متوقـف می کننـد )گولسـین2  و همکاران، 2011، گارسـیا و همکاران، 2012(. البتـه افزایش تولید 
ایـن ترکیب هـا تحـت شـرایط استرسـی یـا عوامـل محیطـی مختلـف اتفـاق می افتـد )سـاکیهاما و 

یاماسـاکی3 ، 2002).

از طرفـی اسـتفاده از گیاهـان دارویـی جهـت درمـان انـواع التهاب ها در سرتاسـر جهان بسـیار 
متـداول می باشـد. بررسـی اثـرات ضـد التهابـی گیاهـان دارویی کـه بر اسـاس اطلاعـات اولیه از 
طـب سـنتی گرفتـه شـده اسـت مدتی اسـت که در کشـور ایـران مـورد توجه واقع شـده اسـت. به 
عنـوان مثـال در یـک مطالعـه نشـان داده شـده اسـت کـه گیـاه گشـنیز دارای اثـر ضـد درد و ضد 
التهابـی اسـت )حاج هاشـمی و همـکاران، 2003( همچنیـن، در یـک مطالعـه دیگـر نشـان داده 
شـده اسـت کـه عصـاره هیدروالکلـی میـوه کرفـس4  دارای اثـر ضـد دردی و ضـد التهابـی اسـت 

)نصـری و همـکاران، 2009(. 

1. Heim
2. Gulcin
3. Sakihama & Yamasaki
4. Apium graveolens
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مطالعـات اولیـه کـه بـر روی اوفوربیـا 1 و ترکیبـات تـری ترپنی و اسـتروئیدی اسـتخراج شـده از 
ایـن گیـاه انجـام شـده، مشـاهده شـده اسـت کـه ایـن ترکیبـات اثـر ضـد درد و ضـد التهـاب دارنـد 
)آپالیزبـان و همـکاران، 1394 بـه نقـل از لاکرتی2  و همـکاران، 2006 و علی بابایـی و همکاران، 
2010(. التهـاب بـه عنـوان یـک پاسـخ محافظتـی طبیعـی و واکنـش دفاعی بـدن در برابر آسـیب 
بافتـی ناشـی از ضربـه فیزیکـی، مـواد شـیمیایی خطرنـاك و عوامـل میکروبیولوژیـک اسـت. در 
این شـرایط مسـیر اسـید آراشـیدونیک3  کـه حـاوی 2 مسـیر متابولیکی )آنزیـم سیکلواکسـیژناز4  
و لیپواکسـیژناز5( می باشـد، بـه عنـوان یکـی از سـازوکارهای مهـم و اساسـی در التهـاب شـناخته 
می شـود، فعـال می گـردد. در ایـن مسـیر پروسـتاگلاندین ها6  بـه عنـوان مهم تریـن واسـطه های 
التهابـی بـه حسـاب می آینـد کـه در طـی مسـیر سیکلواکسـیژناز توسـط آنزیم هـای COX تولیـد 

می شـوند )پالیزبـان و همـکاران، 1394 بـه نقـل از گودویـن7  و همـکاران، 1980).

وپراکسـید  پروسـتاگلاندین  نـام  بـه  ژنتیـک  در  و  رسـمی  به طـور  کـه  آنزیـم سیکلواکسـیژناز 
سـنتاز معـروف اسـت، در سـنتز ترکیباتـی بـه نـام پروسـتانوئیدها8  کـه شـامل پروسـتاگلاندین ها، 
جـزء  دو  دارای  آنزیـم  ایـن  دارنـد.  اساسـی  نقـش  هسـتند  ترومبوکسـان10  و  پروستاسـیکلین9 
سیکلواکسـیژناز و پراکسـیداز می باشـد، بنابرایـن، دو نقـش را از خـود بـه نمایـش می گـذارد. جـزء 
G2 تبدیل می کند و سـپس جزء 

سـیکلو اکسـیژناز در ابتدا آراشـیدونیک اسـید را پروسـتاگلاندین 11
پراکسـیداز، اندوپراکسـیداز )گـروه پراکسـید( را به الـکل مربوطه خود پروسـتاگلاندین   H2 12 احیا 
می کنـد کـه ایـن ترکیـب پیش سـاز پروسـتاگلاندین ها، ترمبوکسـان ها و پروستاسـیکلین ها می باشـد 

)هامبـرگ13 و همـکاران، 1973).

1. Euphorbia
2. Alakurtti
3. Arachidonic acid
4. Cyclooxygenase (COX(
5. Lipoxygenases
6. Prostaglandins (PG(
7. Goodwin
8. Prostanoids
9. Prostacyclin
10. Tromoboxan (Tx(
11. Prostaglandin G2 (PGG2(
12. Prostaglandin H2 (PGH2(
13. Hamberg
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می باشـد.  ایزوفـرم  دو  دارای  سیکلواکسـیژناز  آنزیـم  کـه  اسـت  شـده  مشـخص  خوبـی  بـه 
سیکلواکسـیژنار-COX-1( 1( و سیکلواکسـیژناز- 2 )COX-2(. آنزیم هـای سـیکلو اکسـیژناز-1 
و -2 جـزو آنزیم هـای گـروه اکسـیدوردوکتازها می باشـد. آنزیـم سـیکلو اکسـیژناز-1 در انـواع 
سـلول ها یافـت می شـود و در تنظیـم عملکـرد طبیعـی مخـاط معـده، پلاکت های خونـی و جریان 
خـون کلیـوی درگیر می باشـد، در حالی کـه آنزیم سیکلواکسـیژناز- 2 بر خلاف سـیکلو اکسـیژناز- 1 
در شـرایط فیزیولوژیکی در انواع سـلول ها یافت نمی شـود، ولی در شـرایط التهابی و اسـترس تب 

و درد فعـال می شـود )فیتـس پاتریـک، 2004).

نتایـج پالیزبـان و همـکاران )1394( حاکی از آن اسـت کـه اثر مهارکنندگی ترکیبـات تری ترپنی 
نـوع سـیکلو آرتـان اسـتخراج شـده از گیـاه فرفیـون بـر فعالیت آنزیـم سیکلواکسـیژناز-1 نشـان 
می دهـد کـه از ایـن گیـاه و ترکیبـات تـری ترپنـی اسـتخراج شـده از آن، کـه در غلظت کـم اثری 
بـر سـلول های طبیعـی ندارنـد، ممکن اسـت بتـوان در درمـان بیماری هایی کـه مرتبط بـا افزایش 

فعالیـت ایـن آنزیم اسـت مورد اسـتفاده قـرار گیرند.

بیـن محققـان نیـز بحث های متعددی وجـود دارد که آیـا غربال گـری گیاهان دارویی با اسـتفاده 
از آزمایشـات ایـن ویتـرو1  مؤثرتریـن روش بـرای اعتبارسـنجی و کیفیـت گیاهـان دارویی هسـتند 
)ورپـورت2 ، 1998 و گارسـیا و همـکاران، 2012( هـر چنـد، کـه در آفریقـا، ترکیبـات فعال چندین 
گیـاه دارویـی موجـود شناسـایی شـده اسـت و بـا اسـتفاده از تسـت های بیولوژیکـی بـه سـادگی 
غربال گـری عصاره هـای گیاهـی دارویی مشـخص شـده اسـت )جاگـر و وان اسـتادن3 ، 2005(. با 
ایـن وجـود گـزارش فعالیـت بیولوژیکی عصـاره خام گیاهـان بدون ایزولـه و شناسـایی یک ترکیب 
فعـال باعـث افزایش نگرانی می شـود، ضمـن اینکه این فعالیت ممکن اسـت ناشـی از حضور مواد 
سمی باشـد )الگورشـی4  و همـکاران، 2004(. اخیـراً بررسـی هایی بـر روی اثـر غلظـت کادمیوم و 
اثـر آن بـر  ایزوفرم هـای  سیکلواکسـیژناز انجـام گردیـده اسـت. طیف فعالیـت عصاره هـای گونه های 
مختلـف، بازتابـی از توانایـی آن هـا در فعالیـت و عـدم فعالیـت هـر دو ایزوفـورم )COX-1( و 

1. In vitro
2. Verpoorte
3. Jager & Vanstaden
4. Elgorashi
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)COX-2( )آنزیم سـیکلو اکسـیژناز( اسـت. 

 Eucomis و  Eucomis autumnalis توسـط گونه هـای مختلـف )COX-2( و )COX-1(
humilis بررسـی شـده اسـت )اسـتریت و همـکاران، 2009(. هنگامی که عصـاره E.humilis با 

کادمیـوم 2 میلی گـرم بـر لیتـر تیمار می گـردد، فعالیـت بازدارنده کمتری نسـبت به کنتـرل برای هر 
 COX-1 دارای فعالیت E.autumnalis دو ایزوفرم نشـان داده شـده اسـت، در حالی کـه عصـاره
بیشـتری نسـبت بـه کنتـرل در سـرکوب کـردن فعالیـت COX-2 را دارا می باشـد. ایـن مطالعـه به 
محققـان هشـدار داده اسـت کـه آلاینده هـای محیطـی فعالیـت بیولوژیکـی و عصاره هـای گیاهی را 
تحـت تأثیـر قـرار می دهنـد. واضح اسـت که فلزات سـنگین باعـث تحریک فعالیـت دارویی می شـود 
و گیاهـان بـه شـدت تحـت  تأثیـر چندیـن جنبـه از جملـه مرحله رشـد گیـاه، غلظـت، مـدت زمان 
تیمـار و محیـط رشـد قـرار می گیرند )نسـیم و دهیـر1 ، 2010(. به عنـوان یک نتیجه بهینه سـازی 
عرضـه مـواد مغـذی یـک عامل کلیـدی در کیفیـت گیاهان دارویی بوده اسـت و پیشـنهاد می شـود 
کـه برخـی از گیاهـان دارویـی که در خاک آلوده رشـد می کننـد، از عملکرد متابولیـت ثانویه بالاتری 
برخوردارنـد )رای2  و همـکاران، 2004، 2011( بـا ایـن وجـود، ایـن بسـتگی بـه قسـمت گیاهـی 

مصرف کننـده دارد. 

اکـم و همـکاران )2014( گـزارش نمودنـد، از 22 نمونـه آزمایـش شـده، تنهـا 8 مـورد فعالیـت 
آنتی باکتریـال قـوی علیه E.coli در مقایسـه با 14 نمونه که فعالیت خوبی علیـه S. aureus دارند 
مشـاهده شـد. به طـور کلی، نمونه هـای گیاهی با سـطوح بالای فلـزات باعث افزایـش فعالیت ضد 
باکتـری شـدند. نـوری و همـکاران )2012( گـزارش کردنـد کـه عصـاره گل ماهـور تماشـایی3  از 
 Salmonella خاک هـای آلـوده بـه فلـزات سـنگین دارای فعالیـت ضـد باکتـری قـوی علیـه
Paratyphi در غلظت هـای مختلـف بـود. هنگامـی که یـک گیاه در معرض تنش فلزات سـنگین 

قـرار می گیـرد، چندیـن فراینـد بیوشـیمیایی و فیزیولوژیکـی بـرای بقـا انجـام می دهـد، امـا این تا 
حـدی بـه نفـع تولید متابولیت های ثانویه اسـت. یکـی از دلایل فعالیـت ضد میکروبی بـالا در این 
مطالعـه بـرای گیاهـان با سـطوح بالای فلزات سـنگین باشـد بـه دلیل تولیـد متابولیت هـای ثانویه 

1. Nasim & Dhir
2. Rai
3. Verboscum speciosum Schard



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی264

بالایـی اسـت کـه در ایـن شـرایط تولیـد می گـردد. نتایـج حاصـل از فعالیـت آنتـی باکتریایـی گیـاه 
Bulinus natalensis و.Clavatum L نشـان داد کـه بـا وجـود داشـتن غلظـت بالایی از فلزات 

سـنگین، دارای فعالیـت ضـد باکتری ضعیفـی بودند. این نتیجـه دلالت بر این موضـوع می کند که 
فعالیـت ضـد باکتـری لزوماً یک شـاخص و معیار مناسـبی بـرای غلظت های بالای فلزات سـنگین 
نیسـت. اسـتفاده از آزمایش های زیسـتی همچنین در تعیین کیفیت محصولات گیاهی یک روش 

قابـل قبول بـرای غربال گری اسـت. 

 Merwilla plumbea استریت و همکاران )2009( گزارش کردند که فعالیت ضد میکروبی در گیاهان
 Clathrus transvaalensis تحـت تیمـار با غلظت بالای کادمیـوم افزایش یافتـه اسـت. نمونه هایـی از
کشـت  محیـط  از  آمـده  دسـت  بـه   Schizocarphus nervosus و   ،Bulbine natalensis

موراشـیگ و اسـکوگ )MS( نشـان داده شـده اسـت که محتوای فنول و فلاونوئید بالاتری بدست 
 S.aureus یـا   E.coli آمـده اسـت. ایـن نمونه هـا فعالیـت ضـد باکتـری خوبـی را در برابـر 
نشـان دادنـد. در مجمـوع اکـم و همـکاران )2014( نشـان دادنـد کـه ارزیابـی کیفیـت و صحـت 
گیاهـان محصـولات بـا اسـتفاده از غربال گـری فیتوشـیمیایی، یـک روش قابـل قبـول در کنتـرل 

کیفیـت محصـولات گیاهـی دارویی اسـت.

11-3 اثر تیمار کادمیوم و آلومینیوم بر فعالیت ضد باکتریایی  

مقادیـر حداقـل غلظـت بازدارندگـیMIC ≤ 1  1 میلی گـرم در میلی لیتـر بـه عنـوان فعالیت ضد 
باکتـری بسـیار خـوب تلقی می گـردد )جیبونـس2 ، 2005 و اکـم و همـکاران، 2015(، شـایان ذکر 
اسـت، گیاهانـی کـه در معـرض پایین تریـن غلظـت کادمیـوم و آلومینیـوم قـرار می گیرنـد، دارای 
فعالیـت ضـد باکتـری مناسـبی بودنـد که مشـابه با شـرایط کنتـرل اسـت. افزایش غلظـت کادمیوم 
و آلومینیـوم تأثیـر منفـی بـر فعالیـت آنتی باکتریـال دارد کـه بـا افزایـش آن مقادیـر MIC مواجـه 
شـد، تلفیـق مقـدار کادمیـوم و آلومینیـم بالاترین مقادیـر MIC ثبت شـده در عصاره گیاهـان را در 

برداشت. 

1. Minim Iminhibitory Concentration
2. Gibbons
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بـا افزایـش غلظت تیمارهـای کادمیوم و آلومینیـوم به طور مداوم بیوسـنتز متابولیت هـای ثانویه 
)فنول هـا و فلاونوئیدهـا( در D.elata کاهـش یافتـه اسـت. فلاونوئیـد و ترکیبـات فنلـی دارای 
بسـیاری از خـواص دارویـی مانند آنتی اکسـیدان، ضد میکروبـی و فعالیت های ضد التهابی هسـتند 
)گالاتـی و ابُریـنD.elata .(2004 ، 1  بـرای درمـان بیماری هـای مختلـف از جملـه بیماری های 
 S.aureus و E.coli عفونـی مـورد اسـتفاده قـرار می گیـرد. فعالیت ضـد میکروبـی ضعیـف علیـه
در اکثـر روش هـای تیمـاری نگران کننده اسـت، بـا توجه به اینکه ایـن دو میکروارگانیسـم در میان 
شـایع ترین عوامـل اتیولوژیـک بیماری هـای عفونـی می باشـند. محتـوای متابولیت هـای ثانویـه 
در فلـزات سـنگین تأکیـد می کنـد کـه گیاهـان می تواننـد فعالیـت ضعیف ضـد باکتـری را در مطالعه 
حاضـر ثبـت کننـد. بنابرایـن قـرار گرفتن در معـرض تنش فلز سـنگین منجـر به آلوده شـدن خاک 
می گـردد و می توانـد به طـور بالقـوه عملکـرد گیاهـی را کاهش دهـد. نیاز فـوری برای کشـت پایدار 
و برداشـت محصـول گیاهـان دارویی وجود دارد که به شـدت مورد اسـتفاده قـرار می گیرند. از جمله 
در خصـوص گیـاه D.elata بـا تشـویق در بخش کشـاورزی کوچک و سـپس کاربـرد آن در صنعت 
ایـن امـر را امـکان پذیر می کند )اسـپارگ2  و همـکاران، 2005 و اکم و همـکاران، 2015(. به ویژه 
در نزدیکـی مناطـق شـهری و مکان هایـی که تقاضـای زیادی برای گیاهـان دارویی وجـود دارد. با 
ایـن وجـود، انتخـاب مکان مناسـب برای اطمینـان از نیاز به خاک های غیراشـباع بایـد دقیقأ تحت 

کنتـرل باشـد و ایمنـی و کارآیی گیاهان کشـت شـده نیـز باید ارزیابی شـود.

1. Galati & O›Brien
2. Sparg
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فصـل چهارم :
تنش  نوری





1-4 مقدمه  

از محرک هایی که می توانند بر ترکیبات شیمیایی گیاهان تأثیر بگذارند، محرک های نوری1  را 
می توان نام برد. در کل محرک ها می توانند آغازگر مسیرهای متابولیکی در کشت سلول گیاهی باشند 
و باعث القاء و تحریک سلول گیاهی شوند )دُرننبرگ2 ، 2008 و کیم3  و همکاران، 2014(. تناوب 
روشنایی و تاریکی نیز بر فرآیندهای مختلف گیاه از جمله تولید متابولیت های ثانویه تأثیر می گذارد 
فرآیند  در  که  از ویژگی هایی است  نور، یکی  یا طول موج  کیفیت  )مردانی و همکاران، 2015(. 
فتوسنتز و فتومورفوژنز4  گیاه، نقش اساسی دارد. بین خصوصیات مختلف نور )کمیت، کیفیت، 
تداوم و تولید متابولیت های ثانویه گیاهان ارتباط نزدیکی وجود دارد. نور در جوانه زدن بذرهای 
برخی گیاهان نقش مهمی دارد. تناوب روشنایی و تاریکی نیز بر فرآیندهای مختلف گیاه ازجمله 
تولید متابولیت های ثانویه تأثیر می گذارد )بختیاری و همکاران، 1395 به نقل از مردانی و همکاران، 

.(2015

علاوه بر تأثیرات شدت و زمان تابش، طول موج و نوع نوری که دریافت می شود، بر گیاه تأثیرات 
متفاوتی دارد. برای مثال اثر طیف مرئی بر فتوسنتز نسبت به اشعه ایکس5  و گاما6  متفاوت است. 
در واقع اشعه ایکس شکلی از پرتوهای الکترومغناطیس است که انرژی زیادی دارد و هر فوتون 
آن می تواند صدها یا هزاران بار پرانرژی تر از فوتون نور مرئی باشد، بنابراین تأثیر زیادی در ایجاد 

جهش ها و تحریک های سلولی دارد )بختیاری و همکاران، 1395 به نقل از ولمان7 ، 1975).

به عنوان  باشد.  اثرگذار  گیاهان  ترکیبات شیمیایی  از  هر یک  بر  می تواند  آن  نوع  و  نور  میزان 
مثال، کاهش شدت روشنایی از 16000 به 10000 لوکس، استروئیدهای غیرقندی موجود در گیاه 
تاجریزی8  را تا 25% کاهش می دهد و یا گلیکوزیدهای گل انگشتانه9  با شدت روشنایی، افزایش 

1. Light stimulator
2. Dornenburg
3. Kim
4. Photomorphogenesis
5. X-ray
6. Gamma ray
7. Wellmann
8. Solanum laciniatum
9. Digitalis lanata
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می یابند. در گیاه بابونه ارتباط نزدیکی بین سنتز اسانس این گیاه، به ویژه ماده مؤثره کامازولن در آن، 
با شدت روشنایی است. کاهش نور در طول رویش گیاه بابونه سبب کاهش تعداد گل، اندازه گل ها و 

در نهایت کاهش مقدار اسانس موجود در آن شده است )میتینگر1  و همکاران، 2015).

2-4 کیفیت نور  

برخـی از گیاهـان بـه پرتوهـای بـا طـول مـوج کوتـاه ماننـد فرابنفـش واکنـش نشـان می دهند. 
بررسـی ها نشـان داده اسـت تولید آلکالوییدها درگیاهان توتون2 ، شـابیزك3  و نوعی تاتوره4  رابطه 
مثبتـی بـا پرتوهـای فرابنفـش دارد. نـور آبـی هم که در مقایسـه بـا فرابنفـش طول مـوج بلندتری 
دارد، باعـث افزایـش ترکیبـات آلکالوییدی در بعضـی از گیاهان مانند تاجریـزی دارویی  و تاجریزی 
ایرانـی5  ، )446 تـا500 میلی میکـرون( می شـود. نورهـای با طـول موج کوتاه همچنیـن می توانند 

باعـث کاهـش مقادیـر و کیفیت اسـانس های فرار گیاهان شـوند )وهابـی، 1380).

شـدت روشـنایی بـر روی گیاهـان دارویـی و صنعتی نیـز اثر مهمـی دارد. به طوری کـه با کاهش 
شـدت روشـنایی )از 16000 بـه 10000 لوکـس( میـزان اسـتروئیدهای آگلیکـن در گیـاه تاجریزی 
دارویـی تـا سـطح یـك چهـارم میـزان قبلـی آن کاهش یافتـه اسـت. در شـرایطی که بـر روی گونه 
دیگر تاجریزی که گونه سایه پسـندی اسـت، تغییر مشـخصی ایجاد نشـده اسـت )وهابی، 1380).

افزایـش شـدت نـور باعـث افزایـش مقادیـر گلیکوزیدهـا در گل انگشـتانه، همچنیـن افزایـش 
ترکیبات آلکالوییدی در گونه پیچ تلگرافی معمولی6  می گردد. افزایش شـدت روشـنایی در تشـکیل 
آلکالوئیدهـای خشـخاش نقـش مؤثـری دارد، بـه  طوری کـه باعـث افزایـش مقادیـر آلکالوئیدهای 
مورفین و کدئین می شـود. البته تأثیر شـدت روشـنایی با توجه به ارقام مختلف گونه ی خشـخاش، 
بر روی سـرعت تشـکیل ترکیبات آلکالوئیدی مرفیـن و کدئین متفاوت می باشـد )وهابی، 1380).

1. Meitinger
2. Nicotina tobacum
3. Atropa caucosica
4. Datura.spp
5. Solanum dulcamera
6. Vinca minor



295 تنش نوری

3-4 مدت روشنایی  

مقـدار تابـش نـور در سـنتز ماده مؤثـره گیاهـان می تواند مؤثر باشـد. بررسـی های انجـام گرفته 
نشـان می دهـد کـه در مناطـق اسـتوایی کـه طـول روز به طـور معمـول ثابـت اسـت، آن دسـته از 
گیاهانـی کـه بـه روشـنایی زیـادی نیـاز دارنـد )بیـش از یـك روز معمولـی- 12 سـاعت(، یا قـادر به 
رویـش در ایـن مناطـق نیسـتند و یـا اگر بتوانند رشـد کننـد، مواد مؤثره بسـیار کمی تولیـد می کنند. 
به طورکلـی مقـدار روشـنایی که در اختیـار گیاهان قـرار می گیرد در میـزان تولید ماده مؤثـره گیاهان 
اثـر مسـتقیم دارد. در نوعـی تاتـوره1 زمانـی کـه ایـن گیـاه در معـرض16 سـاعت روشـنایی قـرار 
می گیـرد )به عبارتـی، دریافـت 12 تا 14 هزار لوکـس(، مقادیر آلکالوئیدهای آسـکوپولامین موجود 
در اندام هـای رویشـی آن در مرحلـه تولیـد گل افزایـش می یابـد. در بعضی از گونه هـای این جنس 
ترکیبـات آلکالوئیـدی هیوسـامین زمانـی افزایش می یابـد که گیاه در حـدود 19 سـاعت تحت  تأثیر 
روشـنایی قـرار گیـرد. مطالعـات همچنین نشـان داده اسـت کـه با طولانی شـدن طـول روز مقادیر 
ترکیبـات هیوسـامین در گیـاه بذرالبنـج2  به طـور قابل ملاحظـه ای افزایش می یابد. مقادیر اسـانس 
موجـود در گیاهان اسـانس دار نیز در شـرایط روزهای بلنـد در برخی گیاهان ماننـد، مریم گلی باغی 

و نعنـاع فلفلـی افزایـش می یابد )وهابـی، 1380).

4-4 اثر نور بر جوانه زنی  

تحقیقـات نشـان داده اسـت کـه بـذر بسـیاری از گیاهان برای شکسـتن خـواب بذر، نیـاز به نور 
دارد و توانمنـدی واکنـش بـا جـذب آب توسـط بـذر در ارتباط اسـت. دانه ها را از نظـر عکس العمل 
رویـش نسـبت بـه نور به سـه دسـته: فتوبلاسـتیک مثبـت )محتـاج به نـور(، فتوبلاسـتیک منفی 
)بی نیـاز از نـور( و غیـر فتوبلاسـتیک )بی تفـاوت نسـبت بـه نـور( تقسـیم می کننـد )تایـز و زایگر، 

 .)2006

تأثیـر اولیـه نـور در رویش دانه توسـط فیتوکـروم کنترل می شـود و وضعیت فیتوکـروم موجود در 

1. Datura innoxia
2. Hyoscyamus niger
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داخـل دانـه می تواند توسـط کمیت و کیفیـت تابش تغییر کند. تغییرات نسـبت Pfr به Pr، مسـئول 
طرح هـای مختلـف تأثیـر متقابل نور و رویش نسـبت به یکدیگـر دارند )تایز و زایگـر، 2006).

در بررسـی هایی در ارتبـاط بـا نور نشـان داده شـد که اثـر تیمار نور بـر درصد جوانه زنـی بذر گونه 
مریـم گلـی1  در سـطح یـک درصـد معنی دار شـد. بذر ایـن گونه بـرای جوانه زنـی نیاز به نـور دارد. 
بذرهـای تیمـار شـده در تاریکـی، به نـدرت جوانـه می زنند و بذرهـای تیمار شـده با نور، بـا تفاوت 
قابـل توجهـی نسـبت بـه تاریکـی جوانـه زدنـد. بذرهای قـرار گرفتـه در معرض نـور دائم، نسـبت 
بـه بذرهـای قـرار گرفتـه در روشـنایی/ تاریکـی، کمتر جوانـه می زنند، ولـی می تـوان نتیجه گرفت 
نـور بـرای جوانه زنـی بذرهـای hypoleuca Salvia ضـروری اسـت. به هرحال به نظر می رسـد 
بـذر اغلـب گیاهـان در حضـور نـور بهتـر از تاریکـی جوانـه می زننـد و این نشـان دهنـدۀ نقش مهم 
نـور در مرحلـه جوانه زنـی گیاه می باشـد )طهماسـبی گوجکـی، 1393 به نقـل از پانـس2 ، 1991(. 
همچنیـن نـور در برخـی از گونه هـای گیاهـی باعـث از بیـن بـردن نوعـی خـواب در بـذر می شـود. 
افزایـش سـنتز جیبرلیـن در حضـور نور باعـث آغـاز جوانه زنی می شـود. فعال کننده ژن هـای برخی 
آنزیم هـای هیدرولیتیکـی و در نتیجـه افزایـش سـرعت سـاخت آنزیم هـای لازم بـرای جوانـه زنی در 
حضـور نـور فیتوکروم، نـور را دریافت کرده و باعث افزایش نفوذپذیری غشـای سـلول، چون فیتوکروم 

در غشـاهای سـلولی قرار دارد )طهماسـبی گوجگی، 1393به نقـل از داک3  و همـکاران، 1997(. 

5-4 نقش محرک های نوری درصفات مورفولوژی و فیزیولوژی  

مـورد  گیـاه  مورفولوژیـک  داد، صفـات  نشـان   )2016 ( و همـکاران    4 فدیـل نتایـج 

).Myrtus communis L( در مکان هـای سـایه انداز ارتفـاع بین مقادیر 200-146سـانتی متر، 
طـول بـرگ5  4/5-3/25 سـانتی متر، عـرض بـرگ6  1/58-1/01 سـانتی متر و ضخامـت بـرگ7  

1. Salvia hypoleuca
2. Pons
3. Duke
4. Fadill
5. leaf length
6. Leaf width
7. Leaf thickness
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215-189 میکرومتـر بـه  دسـت آمـد. در مـورد مکان هایـی کـه در معـرض تابـش نـوری قـرار 
داشـتند، صفـات مورفولوژیـک بـه ترتیـب بـرای ارتفـاع 130-67 سـانتی متـر، طول بـرگ 4/05-

2/81 سـانتی متر، عـرض بـرگ 1/08 -0/65 و ضخامـت بـرگ، 412-374 میکرومتـر بـود.

همـان طـور کـه در بـالا ذکـر گردیـد، قـرار گرفتـن در معـرض مسـتقیم تابش نـوری آفتـاب اثر 
منفـی بـر خصوصیـات مورفولوژیـک بوتـه بـه جـز ضخامت برگ داشـته اسـت. بـا این وجـود، در 
خصـوص عملکـرد اسـانس، نتایج نشـان داد که یـک افزایش قابـل توجهی در گیاهـان در معرض 
تابـش مسـتقیم نـور در مقایسـه بـا گیاهانـی کـه در سـایه بودنـد مشـاهده گردیـد، کـه حاکـی از آن 
دارد کـه یـک همبسـتگی مثبتـی بیـن عملکـرد اسـانس و ضخامـت بـرگ وجـود دارد. عـلاوه بـر 
ایـن، آنالیـز یـک طرفـه در این پژوهـش، وجود تفـاوت معنی داری بیـن عملکرد اسـانس و صفات 
مورفولوژیکـی موجـود در هـر دو تیمـار را تأییـد می کنـد، کـه در واقـع ایـن تفـاوت به شـرایط نور و 

سـایه در هـر دو مـکان مـورد مطالعه نسـبت داده شـد )فدیـل و همـکاران 2016).

نـور بـه  عنوان یک فاکتور محیطی )زیگویـی1  و همکاران 2015( یکی از عوامل مهمی اسـت که 
بـر رشـد و توسـعه گیاه تأثیر می گـذارد )گومز- آپاریسـیو2  و همـکاران، 2006(. علاوه بـر این، تحت 
شـرایط طبیعی تنش ناشـی از تابش شـدید نور خورشـید به ندرت یک پدیده جداگانه اسـت، که این 
فراینـد بـا افزایش دما همراه اسـت )بـران 3 و همـکاران، 2002(. علاوه بر این، ممکن اسـت، تنش 
خشـکی ناشـی از کمبـود آب بـه وجـود آمده باشـد، که معمولًا بـا افزایش درجـه حرارت بـالا و تابش 
نـور خورشـید همـراه اسـت )ایکسـو4  و همـکاران، 2014(. در واقع، اگـر برگ تابـش را دریافت کند، 

متعاقبـاً دمـای آن افزایـش می یابـد و تعرق در برگ نیـز افزایش می یابد )جونـز5 ، 2014).

در مطالعـه فدیـل و همـکاران )2016( نشـان داده شـد کـه، تغییـرات شـرایط آب و هوایـی بـه 
عنـوان عامـل کلیـدی بـه علـت تغییـر در شـرایط نـور سـبب ایجـاد اختـلاف در بیـن افـراد جامعـه 
Myrtus communis  در مکان هـای مـورد مطالعـه تابش نوری و سـایه انداز شـده اسـت. صفات 

1. Rzigui
2. Gomez- Aparicio
3. Braun
4. Xu
5. Jones
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مورفولـوژی تحـت شـرایط سـایه  انداز بیشـتر بـوده و تحـت تابـش مسـتقیم نـور کمتـر اسـت بـه 
اسـتثنای ضخامـت بـرگ، کـه نتایـج عکس نشـان داد.

به طورکلـی، انتظـار مـی رود کـه رشـد گیـاه بـا افزایش شـدت تابـش افزایـش می یابـد )دان1  و 
همـکاران 2005(. بـا ایـن حـال، کاهـش رشـد گیاه نیـز در شـرایط تابش مسـتیم نور نیز مشـاهده 
می گـردد )کورنـر2 ، 1991(. در نتیجـه ی یـک تابـش مشـخص، گونه هـا ممکـن اسـت در میزان 
 ،)RGR( به طـور کلـی شـدت تابـش نـور .)رشـد نسـبی3  خـود متفـاوت باشـند )پورتـر4 ، 1999
سـرعت جـذب خالـصNAR(  5( میـزان تولیـد ماده خشـک در واحد سـطح برگ و نسـبت سـطح 

بـرگLAR(  6(، را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )بـلام7 ، 2011).

از آنجایـی کـه بـرگ عمـده تریـن انـدام فتوسـنتز کننـده گیـاه می باشـد، لـذا گاهـی اوقـات بیان 
رشـد بـر اسـاس سـطح بـرگ مطلوب تـر می باشـد. سـرعت تجمـع مـاده خشـک در واحـد سـطح 
بـرگ در زمـان معیـن را سـرعت جـذب خالـص می نامنـد، که معمـولًا به صـورت گـرم در متر مربع 
NAR معیـاری از مـدل کارایـی فتوسـنتز برگ هـا در  )سـطح بـرگ( در روز بیـان می گـردد. 
یـک جامعـه ی گیاهـی می باشـد. موقعـی که گیاهـان کوچک باشـند و اغلب برگ هـا در معرض نور 
مسـتقیم خورشـید قـرار می گیرنـد، NAR در بالاترین سـطح خود قـرار می گیرد. همزمان با رشـد 
 NAR برگ هـای بیشـتری در سـایه قـرار می گیرنـد و ایـن امر باعـث کاهش LAI گیـاه و افزایـش

در طـول یـک فصـل رویش می گـردد )کوچکـی و سـرمدنیا، 1384(. 

 نسـبت سـطح برگLAR( 8( بیان کننده نسـبت بین سـطح پهنک یا بافت های فتوسـنتز کننده 
بـه کل بافت هـای تنفـس کننـده یا وزن کل گیاه اسـت و نشـان دهنده ی پـر برگی یک گیاه می باشـد 

و در واقـع میـزان سـرمایه گـذاری گیـاه را در برگ ها نشـان می دهد )کوچکی و سـرمدنیا، 1384(. 

1. Duan
2. Korner
3. Relative growth rate (RGR(
4. Poorter
5. Net assimilation rate (NAR(
6. leaf area ratio (LAR(
7. Blum
8. Specific leaf area (SLA)
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سـطح ویـژه بـرگ  عبارتسـت از نسـبت سـطح بـرگ بـه وزن خشـک بـرگ، کـه در واقـع 
نشـان دهنده ی ضخامـت بـرگ اسـت. به طـوری که هر چـه SLA بزرگتر باشـد بـرگ نازکتر و هر 
چـه SLA کوچک تـر باشـد درنتیجه بـرگ ضخیم تر اسـت و در واقع غلظت کلروپلاسـت، کلروفیل 
و تعـداد سـلول های مزوفیـل آن بیشـتر می باشـد، لـذا پـرت نوری یـا نوری کـه از آن عبـور می کند 
کمتـر اسـت، بنابراین توان فتوسـنتزی آن بیشـتر اسـت )جیمـز و درنووسـکی1 ، 2007، ایکسـو و 
همـکاران، 2009؛ مانـز2  و همـکاران، 2018؛ پوپمـا و بونگـرس3 ، 1988، سـلیمانی، 2018، 

پیرسـی و سـیمز4 ، 1994، نینمتـز5  و همـکاران، 1999 و تائـو6  و همـکاران، 2018).

عـلاوه بـر ایـن، گیاهان تحـت سـایه دارای ارتفاع بوته بالاتری هسـتند کـه در واقع ایـن رخداد 
رشـد ارتفـاع بوتـه را بـه گونـه ای افزایـش می دهنـد کـه فـرار از محیـط کـم نـور را تسـهیل می کند 
)ساسـاکی و مـوری7 ، 1981 و امامـی بیسـتگانی و همـکاران، 2012(. ایـن فراینـد به طورکلـی بـا 
نتایـج فدیـل و همـکاران، )2016( مطابقـت دارد، کـه گـزارش آنهـا حاکـی از آن اسـت کـه گیاهان 
موجـود در سـایه دارای ارتفـاع بالاتـری نسـبت بـه تابـش مسـتقیم بودنـد. در مقابـل، بـه همیـن 
دلیـل اسـت کـه برگ هایی که در معرض تابش مسـتقیم خورشـید معمـولًا به  منظـور کاهش میزان 
تبخیـر و تعـرق، اسـتراتژی افزایـش تثبیت کربـن از طریق کاهش انـدازه بـرگ و افزایش ضخامت 

بـرگ اتخـاذ می کننـد )منـدس8  و همـکاران، 2001 و تائـو و همـکاران، 2018).

مقایسـه میانگیـن کلون هـای نعنـاع فلفلـی مـورد مطالعـه در آزمایـش حیـدری زاده و همکاران 
)1393( نشـان داد کـه اختـلاف آمـاری معنی داری بیـن کلون ها از نظـر وزن تر گیاه وجود داشـت. 
بدیـن ترتیـب کـه عملکـرد کلـون اصفهان نسـبت بـه هـر دو کلون طبـس و قزوین بیشـتر بـود. از 
 LED  10نظـر منبـع نـور )محیـط( نیـز بیشـترین وزن تـر گیـاه در محیط ترکیـب نور قرمـز9  و آبـی

1. James & Drenovsky
2. Munz
3. Popma & Bongers
4. Pearcy & Sims
5. Niinemets
6. Tao
7. Sasaki & Mori
8. Mendes
9. Red light
10. Blue light
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و مزرعـه حاصـل شـد. کمتریـن وزن تـر گیـاه در محیـط انکوباتـور دارای نور فلورسـنت1  به دسـت 
آمـد. از نظـر تئـوری و از نظـر فیزیولوژیکی، محققین معتقد هسـتند که عملکرد فوتونـی نور قرمز 
و آبـی بـه تنهایـی برای رشـد گیاهان کافی اسـت )کیـم2  و همـکاران، 2004(. به  عبـارت دیگر در 
صورتی کـه گیـاه تنهـا در یکـی از محیط هـای خالـص نـوری قرمـز یـا آبـی و نه هـر دو قـرار گیرد، 
امـکان رشـد کامل گیـاه فراهم می شـود. البته برخی هـم اعتقاد دارند کـه در صورت اسـتفاده از نور 
قرمـز، درصـد کمـی نـور آبـی حتـی در حـد 10 درصد برای رشـد کامـل گیـاه لازم اسـت )یوریو3  و 

همکاران، 2001 و مسـا4  و همـکاران، 2008).

در آزمایـش حیـدری زاده و همکاران )1393( همچنین نشـان داده شـد، نور قرمز نسـبت به نور 
آبـی منجـر بـه وزن تـر بیشـتر گردید، با ایـن حال، عملکـرد گیاه نعنـاع در ترکیـب نور قرمـز و آبی 
بیشـتر از قرمـز بـه تنهایـی بود کـه احتمالًا نشـان دهندۀ تأثیـر تکمیلی نـور آبی بر بهبود رشـد گیاه 
نعنـاع اسـت. البتـه تأثیـر تکمیلـی نـور آبی بـه ژنوتیـپ گیاهی هـم بسـتگی دارد، به طـوری  که اثر 
متقابـل کلـون نعنـاع و محیـط نشـان داد که با وجـود اینکه تحـت ترکیب نـور قرمز و آبـی، وزن تر 
هـر سـه کلـون افزایش داشـته اسـت ولی ایـن افزایش در کلـون اصفهان نسـبت به دو کلـون دیگر 
بیشـتر بـود. وجـود اثـر متقابـل بیـن کلون هـای نعنـاع و محیـط نـوری نشـان می دهد کـه کلون ها 
ممکـن اسـت، واکنـش متفاوتـی در نورهـای خالـص و یـا ترکیبـی نشـان دهنـد. به همیـن جهت 
ارزیابـی تعـداد قابـل توجهـی ژنوتیـپ گیاهـی در آزمایش هایـی کـه تحـت محیط های متفـاوت به  
ویـژه از نظـر نوری بررسـی می شـوند، توصیه می گـردد. این در حالی اسـت که بیشـتر مطالعه های 
صـورت گرفتـه روی گیاهـان تحـت نـور  LED غالبـاً بـا یـك ژنوتیـپ بوده اسـت. کمتریـن میزان 
رشـد گیـاه نعنـاع نیـز در انکوباتـور تحت نور فلورسـنت به دسـت آمد. با وجـود اینکه شـرایط نوری 
انکوباتورهـا طـوری انتخـاب شـد که شـدت نور تقریبـاً یکسـانی در همـه انکوباتورها وجود داشـته 
باشـد، بـا ایـن حـال کیفیـت نـور در انکوباتورهـای LED و فلورسـنت متفـاوت اسـت. لامپ های 
فلورسـنت ترکیـب ضعیـف و رقیقـی از انـواع طـول موج هـای مختلـف را تابـش می کنند کـه حاوی 

1. Fluorescent
2. Kim
3. Yorio
4. Massa
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مقادیـری نـور فرابنفـش نیز می باشـد که علاوه بر مضـر بودن برای گیـاه می تواند تولیـد و عملکرد 
گیـاه را کاهـش دهـد و بـه همیـن دلیـل گیاهـان در انکوباتورهـای فلورسـنت رشـد مناسـبی ندارند 

)سـاگر و امسـی فرلان1 ، 1997).

همچنیـن شـرایط نوری انکوباتور با شـرایط نـوری مزرعه متفاوت اسـت. در مزرعه زاویه تابش 
نـوری و طـول دوره نـوری )طـول روز متغیر( می تواند بر رشـد گیـاه نعناع مؤثر باشـد، ضمن اینکه 
ابـری بـودن هـوا و جریانـات هوایـی می تواند رشـد گیـاه را تغییـر دهد. به نظر می رسـد کـه عوامل 
احتمالـی ذکـر شـده بر رشـد نعنـاع تأثیر منفی نداشـته اند، چـون عملکرد وزن تـر گیـاه در مزرعه با 
شـرایط نـور قرمـز و آبی یکسـان بـود )امیلـی2  و همـکاران، 2014(. تابش نور یـک عامل کلیدی 
بـرای رشـد و توسـعه گیاه اسـت و همچنین بـرای تأمین انـرژی برای فتوسـنتز، سـیگنال هایی که 
تنظیـم کنندۀ رشـد و توسـعه هسـتند با انتقـال جذب در میـان اندام های گیاهی مختلف اسـت تولید 

می کنـد )امیلی و همـکاران، 2014(. 

تولیـد ریشـه بیشـتر توسـط گیـاه Varronia curassavica تحـت تابـش شـدیدتر، توسـط 
پالیلـو3 و همـکاران )2010( تأییـد شـده اسـت. در شـرایط مشـابه، بـه جـذب آب و مـواد غذایـی 
بیشـتر کمـک می کنـد و افزایـش توانایـی مقاومـت در برابـر سـرعت تعـرق را دارا اسـت. از طـرف 
دیگر، گیاهان V.curassavica  که در شـرایط سـایه رشـد کرده از سـطح برگ بیشـتری به عنوان 
یـک اسـتراتژی انطبـاق بـرای افزایش سـطح جـذب نـور برخـوردار بـوده، در حالی که سـطح برگ 
گیاهانـی کـه در محیـط بـا شـدت نـور زیاد رشـد می کننـد، می توانند بـا کاهـش تبخیر آب تعـرق را 

کاهـش دهند )امیلـی و همـکاران، 2014).

در آزمایـش زینامیـن4  و همـکاران )2005( تفـاوت در مورفولـوژی گیـاه و همچنیـن وزن تـر و 
خشـک گیـاه ریحـان پـس از دو هفته از اعمال تیمار سـایه مشـاهده شـد. تابش نور کـم یک عامل 
محدودکننـده  ای بـرای تولید گل آذین در محیط با سـطوح پایین شـدت جریان فوتون فتوسـنتزی5  

1. Sager & McFarlane
2. Emily
3. Paulilo
4. Xianmin
5. Photosynthetic photon flux density (PPFD)
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همـراه بـود. تغییـرات در پراکندگـی مـاده خشـک بیـن ریشـه و سـاقه یـک واکنـش مشـترک گیـاه 
ریحان1  به تغییرات شـدت تابش نور در طول رشـد اسـت )والادارس و نینمتز2 ، 2008(. افزایش 
نسـبت ریشـه به سـاقه در پاسـخ به افزایش شـدت تابش نور یک پاسـخ سـازگاری اسـت که باعث 
جـذب بیشـتر آب و مـواد مغذی می شـود، اتخـاذ چنین اسـتراتژی احتمالًا بـه گیاهان ایـن اجازه را 
می دهـد کـه برای دسـتیابی به فتوسـنتز بیشـتر و نرخ تعـرق کمتر عمـل کنند )کلاسـن3 ، 1996).

بـا توجـه بـه نظریـه مورلـی و رابرتـی4  )2000(، پاسـخ گیاه به شـدت تابش نور متفاوت اسـت، 
تحریـک رشـد ارتفـاع بوتـه یکـی از سـریع ترین واکنش هـا بـه محیط هـای سـایه انداز اسـت. گونه 
دارویـی )Bacchar istrimera( و آلوئـه ورا5  )سـیلوا6  و همـکاران، 2006 و پائـز7  و همـکاران، 
2000( نیـز رشـد بیشـتر ارتفـاع را در هنـگام رشـد در محیط هـای تحـت سـایه نشـان داده اسـت. 
افزایـش ارتفـاع گیـاه بـه عنـوان یـک نتیجـه کاهـش در دسـترس بـودن نـور مربـوط بـه مریسـتم 
انتهایی اسـت که تسـلط ناشـی از افزایش سـطح اکسـین8  در پایه سـاقه را نشـان می دهد )فریمل 

و واننسـتی9 ، 2009).

افزایـش نسـبت وزن خشـک بـرگ به سـطح بـرگ10  با افزایـش در دسـترس بودن نـور احتمالًا 
نتیجـه بیشـتر شـدن ضخامـت بـرگ در ایـن تیمارها می باشـد. سـاختار تغییـرات برگ ماننـد توده 
بـرگ خـاص به عنوان مکانیسـم های اصلی سـاگازی به شـرایط محیطی مختلف اسـت )آراندا11  و 
همـکاران، 2004( و افزایـش آن ها به طور مسـتقیم به ضخامت برگ بسـتگی دارد )کاسـترو- دیز12  
و همـکاران، 2000(. عـلاوه بـر این، در تابش نـور، ضخامت برگ ها از برگ های موجود در سـایه 

بیشـتر می باشـد )لامبرس13  و همکاران، 2008).

1. Ocimum gratissimum
2. Valladares & Niinemets
3. Claussen
4. Morelli & Ruberti
5. Aloe vera
6. Silva
7. Paez
8. Auxin (IAA(
9. Friml & Vanneste
10. Leaf mass per area (LMA(
11. Aranda
12. Castro- Diez
13. Lambers



303 تنش نوری

بـا افزایـش سـطح تابش روند افزایشـی در تعداد برگ گیـاه ریحان وجود دارد، در حالی که سـطح 
بـرگ بـا افزایـش شـدت تابـش افزایـش یافتـه اسـت و در نهایـت جـذب نـور بیشـتر شـده و منجر 
بـه افزایـش فتوسـنتز می گـردد. )لامبـرس و همـکاران، 2008 و امامـی بیسـتگانی و همـکاران، 
 terebinthifolius و   Gallesia integrifolia در  بـرگ  معنـی داری سـطح  کاهـش   .)2012
در معـرض سـایه مشـاهده گردیـد و میـزان جـذب کربـن بـرای تولید جدیـد بافت های فتوسـنتزی 

کاهـش یافـت )فیجـو 1 و همـکاران، 2009).

افزایـش تراکـم کرک هـای گونـه ریحـان )Ocimum gratissimum( با افزایش شـدت تابش 
نـور می توانـد یـک اسـتراتژی سـازگار بـرای کاهش سـرعت تعـرق، افزایـش بازتاب نـور و کاهش 
دمـای بـرگ باشـد )فیجو و همکاران، 2009(. رفتار مشـابهی همچنین در گونه سـنجد2  مشـاهده 
شـد، کـه در واقع تحت شـرایط مختلف سـایه انداز، تراکم کرک هـای موجود در بـرگ، کاهش یافته 

اسـت )کلیچ3 ، 2000).

بالاتریـن میـزان تولیـد بیوماس ماده خشـک تحت تابش نور شـدیدتر به  دسـت آمد کـه گویای این 
موضوع اسـت که شـدت نور کم ممکن اسـت رشـد گیاهـان O.gratissimum را محـدود کند. کاهش 
ماده خشـک سـاقه در محیط هایی با شـدت نور بالاتر دیده می شـود، اما پیشـنهاد شـده است که انتقال 

کربـن بـه تولید اندام های جدید تولیدمثل منجر می شـود )فرناندس4  و همـکاران، 2013).

Varro-. 2014(، تجمـع مـاده خشـک اندام هـای مختلـف )در آزمایـش امیلـی و همـکاران 
 Aپاسـخ های متفاوتـی را به سـطوح مختلف تابش نشـان داد )شـکل ،nia curassavica Jacq

1-4(. کل مـاده خشـک یـک رابطه خطی درجه دوم، بـا حداکثر تولید 193/96 گـرم در 54%  تابش 
نـور نشـان داد، در حالی کـه مـاده خشـک سـاقه به طـور خطـی با شـدت تابش نـور کاهـش یافت و 
بـه دنبـال آن ماده خشـک ریشـه با یک رابطـه خطی درجـه دوم، )101/73 گرم( در تابـش 75%  از 
تولیـد بیشـتری برخـوردار شـد. با وجـود اینکـه تولید برگ هـا تحت تأثیر تابـش نوری قـرار نگرفت 
.(4-1-B شـکل( به شـدت کاهش یافت LMA سـطح بـرگ همراه بـا افزایش ،)1-4-A شـکل(

1. Feijo
2. Elaeagnus angustifolia
3. Klich
4. Fernandes
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شــکل A 4-1: ماده خشــک گیاه Varronia curassavica تحت شدت تابش های نوری مختلف.
 ،,(T) ŷ =-0.031661*×2 (+3.418059*× +101.717582* (R2 = 0.99(:ماده خشــک کل(

 ((S) ŷ = -0.0291**× +67.2407** (R2 = 0.93( :ماده خشک ساقه
،(.L) ŷ = 45.553. B( ،ماده خشک برگ(

سطح برگ )LA( گیاه Varronia curassavica که تحت شدت تابش های مختلف رشد می کند.
ــدت  ــت ش ــرگ Varronia curassavica تح ــک ب ــاده خش )ŷ = -57.6277**× +10259** (R2 = 0.91 (LA) و )م

تابش هــای مختلــف )ŷ = 0.000042**X +0.003817 (R2=0.97 (LMA). اقتبــاس از امیلــی و همــکاران )2014)

در خصـوص ارتفـاع بوتـه ریحـان )Ocimum basilicum( نیـز، تحت شـدت جریـان فوتون 
فعـال فتوسـنتزی 5/4 و 11/3 )مـول بـر متـر مربع بـر روز( در اولین و سـومین مراحـل جفت برگ 
افزایـش یافـت )شـکل 2-4(. بـا افزایـش شـدت جریـان فوتون فعـال فتوسـنتزی بیشـتر از 11/3 
)مـول بـر متـر مربـع بـر روز( در اولیـن مرحله رشـد جفت بـرگ و 13/5 )مول بـر متر مربع بـر روز( 
در اولیـن مرحلـه رشـد جفـت بـرگ تغییـری مشـاهده نشـد، که به نظر می رسـد یک پاسـخ اشـباع 

نـوری در این سـطح وجـود دارد.
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شــکل 2-4 ارتفــاع بوتــه پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی اعمــال شــده در اولیــن و ســومین مراحــل رشــد جفــت 
بــرگ، اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

در آزمایـش زینامیـن و همـکاران )2005( وزن تـر و خشـک کل گیـاه و برگ به طـور معنی داری 
بـا افزایـش در شـدت جریـان فوتـون فتوسـنتزی به مـدت دو هفتـه در هـر دو مرحله رشـد گیاهان 
افزایـش یافـت )شـکل 3-4 تـا 6-4(. بـا ایـن حـال، تفـاوت معنـی داری بیـن تیمارکنتـرل و %25 
سـایه اندازی مشـاهده نشـد، به نظر می رسـد این سـطح اشـباع نـوری می باشـد. کـه در واقع نقطه 
تـوازن شـدت نـوری اسـت کـه در آن مقـدار دی اکسـیدکربن جـذب شـده بـرای فتوسـنتز بـا مقدار 
دی اکسـیدکربن دفـع شـده از طریـق تنفس برابر اسـت. در مقایسـه با تیمارهـای مورد اسـتفاده در 
اولیـن مرحلـه رشـد جفت برگ، تفاوت در تأثیرات شـدت جریـان فوتون فتوسـنتزی 11/3 و 13/5 

)مـول بـر متـر مربـع بـر روز( اعمال شـده در سـومین مرحله رشـد جفت بـرگ معنـی دار بود.
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شکل 3-4 وزن تر بوته پس از دو هفته از اعمال تیمار سایه اندازی در اولین و سومین مراحل رشد جفت برگ،
 اقتباس از زینامین و همکاران )2005)

شکل 4-4 وزن تر برگ پس از دو هفته از اعمال تیمار سایه اندازی در اولین و سومین مراحل رشد جفت برگ،
اقتباس از زینامین و همکاران )2005)
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شکل 5-4 وزن خشک بوته پس از دو هفته از اعمال تیمار سایه اندازی در اولین و سومین مراحل رشد جفت برگ،
اقتباس از زینامین و همکاران )2005)

شکل 6-4 وزن خشک برگ پس از دو هفته از اعمال تیمار سایه اندازی در اولین و سومین مراحل رشد جفت برگ،
اقتباس از زینامین و همکاران )2005)
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ریحـان  گیـاه  اصلـی  سـاقه  در  برگ هـا  تعـداد   ،)2005( همـکاران  و  زینامیـن  آزمایـش  در 
)Ocimimum basilicum( بـا افزایـش در شـدت جریـان فوتـون فتوسـنتزی از 11/3-24/9 
)مـول بـر متـر مربـع بـر روز( تغییراتـی نشـان نداد امـا تفـاوت بین تعـداد برگ هـا بیـن 5/4-11/3 
)مـول بـر متـر مربـع بـر روز( معنـی دار بود)شـکل 7-4(. در تیمـار 5/4 )مول بـر متر مربع بـر روز( 
تعداد جفت برگ در سـاقه های اصلی در مقایسـه با افزایش شـدت جریان فوتون فتوسـنتزی کمتر بود 

شــکل 7-4 تعــداد بــرگ روی ســاقه اصلــی پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی در اولیــن و ســومین مراحــل رشــد 
جفــت بــرگ، اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

همچنیـن در آزمایـش زینامیـن و همکاران )2005(، مشـخص شـد که اختلاف معنـی داری در 
میانگین کل سـطح برگ بین شـرایط شـدت جریان فوتون فتوسـنتزی مختلف مشاهده شد )شکل 
8-4(. محـدودۀ آن هـا از 110 بـه 237 سـانتی مترمربع و 356 تـا 714 سـانتی مترمربـع در اولیـن و 
سـومین رشـد جفـت بـرگ بـه ترتیـب می باشـد. بـا این حـال، هیـچ تفاوتـی بیـن آن ها در شـدت 
جریـان فوتـون فتوسـنتزی  13/5 و 24/9 )مـول بـر متر مربع بر روز( وجود نداشـت. اگـر چه تعداد 
جفـت بـرگ در سـاقه های اصلـی در تیمارهـای 11/3 و 24/9 )مـول بـر متـر مربع بر روز(، مشـابه 
بودنـد، امـا در تعـداد سـاقه متفـاوت بـود )شـکل 9-4(. انـدازه برگ هـای منفـرد منجر بـه اختلاف 
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در کل سـطح بـرگ در شـدت جریـان فوتـون فتوسـنتزی 11/3 و 13/5 )مـول بر متر مربـع بر روز( 
گردیـد، بـه  ویـژه هنگامـی کـه در سـومین مرحلـه رشـد جفت بـرگ تیمار شـدند. سـطح برگ های 
منفـرد بـه شـدت تحت  تأثیر تیمار سـایه قـرار گرفته بودنـد، البته این امـر به زمانی که تیمـار اعمال 
شـد وابسـته بـود. برای تیمـار اعمال شـده در اولین مرحله رشـد جفت بـرگ، اختـلاف معنی داری 
از اولیـن تـا چهارمیـن جفـت بـرگ مشـاهده شـد، در واقع ایـن موضوع مویـد این مطلب اسـت که 
اولیـن جفـت بـرگ هنـوز گسـترش نیافتـه اسـت، امـا زمانی کـه تحـت تابش نـوری مختلـف قرار 
گرفـت، سـطح بـرگ بـه خوبی گسـترش یافته اسـت. هنگامی کـه تیمارها در سـومین مرحله رشـد 
جفـت بـرگ اعمـال شـد، سـومین مرحلـه جفت بـرگ به طور کامـل گسـترش یافـت، همان طورکه 
انتظـار می رفـت، تفـاوت بیـن مراحـل سـومین، چهارمیـن و پنجمین جفت بـرگ قابل توجـه بود.

در آزمایـش زینامیـن و همـکاران )2005(، تعـداد محور هـای سـاقه در گیـاه بـا افزایـش شـدت 
جریـان فوتـون فتوسـنتزی )شـکل9-4( افزایش یافت. این تعـداد زمانی که تیمار اعمال شـد، بین 
0 تـا 2/5 در اولیـن مرحلـه رشـد جفت بـرگ بود زمانی که تیمار در مرحله سـومین رشـد جفت برگ 
اعمـال شـد، از 2/3 تـا 7 افزایـش یافت. پـس از دو هفته از اعمال تیمار سـایه اندازی، تعداد سـاقه 
در گیاهـان )تحت سـایه انداز( در مقایسـه بـا گیاهان بدون سـایه انداز 75% کمتر بـود، زمانی که تیمار 
در مرحلـه سـومین رشـد جفـت بـرگ مـورد اسـتفاده قـرار گرفت، تفـاوت بین تیمـار کنتـرل )بدون 
سـایه( 25 و 50% سـایه اندازی، معنـی دار نبودنـد. به طورکلـی بـه نظـر می رسـد، محورهای سـاقه 

تنهـا پـس از اینکـه گیاهـان در سـومین مرحله جفـت برگ قـرار گرفتند، کاهش پیـدا کرد.
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شــکل 8-4 میانگیــن کل ســطح بــرگ پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی در اولیــن و ســومین مراحــل رشــد جفــت 
بــرگ، اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

ــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی در اولیــن و ســومین مراحــل رشــد جفــت  ــکل 9-4 میانگیــن تعــداد ســاقه پــس از دو هفت ش
ــن و همــکاران )2005) ــاس از زینامی ــرگ، اقتب ب
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سـطح ویژه برگ به  وسـیله تقسـیم سـطح کل برگ به وزن خشـک کل برگ محاسـبه می شـود. 
بـرای تیمارهـای مـورد اسـتفاده در اولیـن مرحله رشـد جفت بـرگ، میانگین سـطح ویژه برگ 
از cm2g-1 731 بـا 75% سـایه اندازی بـه cm2g-1 351  بـدون سـایه اندازی رسـید )شـکل ۴-10(. 
بـا ایـن حـال، تفاوتی بین تیمـار 25%  سـایه اندازی و بدون سـایه اندازی و بین سـایه های 25%  و %50 

وجود نداشـت.

بـرای تیمارهـای مـورد اسـتفاده در هر سـه مرحله رشـد جفت بـرگ، میانگین سـطح ویژه برگ 
از 533/7 سـانتی مترمربع در 75% سـایه اندازی بـه cm2g-1 363/15 در تیمـار بـدون سـایه اندازی 
رسـید و تفاوت معنی داری مشـاهده شـد. روند مشـابهی با تیمارهای موجود در اولین مرحله رشـد 
جفـت بـرگ گیاه مشـاهده شـد، اما تغییـرات کمتر بـود. اگر چه گیاهـان در مراحل رشـد مختلف، از 
نظـر سـطح ویـژه برگ در شـرایط بدون سـایه بسـیار مشـابه بود، بـا این حـال، تفـاوت معنی داری 
تحـت تیمـار سـایه اندازی 75%  مشـاهده شـد، که ایـن موضوع نشـان می دهد از لحاظ سـطح ویژه 
بـرگ گیاهـان جوان نسـبت به گیاهان مسـن تر به شـدت جریان فوتون فتوسـنتزی در گیـاه ریحان 

بیشـتر حسـاس بودند )زینامین و همکاران، 2005).

شــکل 10-4 میانگیــن ســطح ویــژه بــرگ پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی اولیــن و ســومین مراحــل رشــد جفــت 
بــرگ، اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)
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تفـاوت معنـی داری در صفات رشـد گیاهان ریحان در شـدت جریان فوتون فتوسـنتزی از 13/5 
)25% سـایه اندازی( تا 24/9 )مول بر متر مربع بر روز( )بدون سـایه( مشـاهده نشـد. اگرچه تفاوت 
معنـی داری بیـن ارتفـاع بوتـه، وزن بوتـه، تعـداد سـاقه، وزن بـرگ و سـطح بـرگ وجود نداشـت، 
امـا ایـن موضـوع مویـد این مطلب اسـت کـه گیاهـان ریحان تحـت 25% سـایه اندازی یـک کارآیی 

تبدیـل بیشـتری بـرای اسـتفاده از نـور برای افزایـش اندازه گیـاه و ماده خشـک دارند.

تیمـار 50% و 75% سـایه اندازی بـه شـدت سـبب کاهـش انـدازه و وزن گیاهـان ریحـان جـوان و 
مسـن شـد. همان طـور کـه انتظـار می رفـت، ارتفـاع بوتـه، ماده خشـک و سـطح بـرگ بـا افزایش 
شـدت جریـان فوتون فعال فتوسـنتزی در بین 5/4 )75% سـایه اندازی(، 11/3 )50% سـایه اندازی( 
و 13/5 )25% سـایه اندازی( مـول بـر متـر مربـع بـر روز، افزایـش یافـت. به طورکلی، پاسـخ گیاه به 
شـدت نـور شـامل تعدادی از سـازگاری های فتوسـنتزی و بیوشـیمیایی اسـت که منجر بـه تغییرات 
رشـد و سـاختار گیاه می شـوند )پرالتـا1  و همـکاران، 2002(. همچنین، کاهش میزان اشـعه منجر 

بـه کاهـش میـزان فتوسـنتز و در نتیجـه کاهش نرخ رشـد آن می شـود )کُـری2 ، 1983).

نتایـج نشـان داد، اگرچـه ریحان در شـرایط تابـش نوری به خوبی رشـد می کند، اما قادر نیسـت 
سـایه اندازی سـنگین را تحمل نماید. سـطح برگ ویژه تحت شـدت جریان فوتون فتوسـنتزی به 
میـزان 13/5 )مـول بـر متـر مربع بـر روز( افزایش یافت و پـس از آن ثابت باقی مانـد. این موضوع 
را می تـوان بـه عنـوان ویژگـی سـازگاری با شـدت تابش نـور نسـبت داد. کاهش ضخامـت برگ در 
شـرایط سـایه ممکن اسـت با کوچکتر شـدن حجم سـلول همراه باشـد )پاتیوسـکی و گالامبوسی3 

، 1999 و وانـگ و همکاران، 2014).

6-4 اثر محرک های نوری بر سرعت فتوسنتز  

فتوسـنتز بـه شـدت توسـط تیمـار سـایه اندازی در گیـاه ریحـان کاهـش یافـت، سـرعت جـذب 
دی اکسـیدکربن از 15/1 بـه 37/7 )میکـرو مول بر متر مربع بر ثانیه( به ترتیب در 75% سـایه اندازی 

1. Peralta
2. Corree
3. Putievsky & Galambosi
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و بدون سـایه اندازی رسـید )شـکل 11-4(. تفاوت معنی داری بین تیمار سـایه اندازی )25%( و تیمار 
بـدون سـایه اندازی وجـود نداشـت. میـزان جـذب به میـزان قابل  توجهی بـا افزایش شـدت تابش 
از پایین تریـن سـطح افزایـش پیـدا کـرده اسـت، امـا ایـن میـزان افزایـش در سـطوح بالاتـر تابش 
کاهـش یافتـه اسـت. همان طورکـه انتظار می رفـت، فتوسـنتز در گیاهـان ریحان بـا افزایش تابش 
نـور افزایـش می یابـد. بخـش اولیـه منحنـی پاسـخ نـور خطـی اسـت، زیـرا نـور مهم تریـن عامل 
محدودکننـده رشـد می باشـد. با رسـیدن به سـطح اشـباع نـوری، )منحنی بـه خط افقی( بـه دلیل 
عوامـل محدودکننـده منابعـی غیـر از نـور، سـرعت فتوسـنتزکاهش می یابـد )نیلسـن و ارکوتـی1 ، 
1996، گاتـی2  و همـکاران، 2011(. در مطالعه زینامین و همـکاران )2005(، اختلاف معنی داری 
بیـن 118/7 )25% سـایه اندازی( و 138/7 )بـدون سـایه( مـول بـر متـر مربع بر روز وجود نداشـت، 

پیشـنهاد می شـود که در این سـطح پاسـخ فتوسـنتز به حد اشـباع رسـیده اسـت.

شــکل 11-4 ســرعت جــذب دی اکســیدکربن )میکرومــول بــر مترمربــع بــر ثانیــه( پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمار ســایه اندازی 
در اولیــن و ســومین مراحــل رشــد جفــت برگ، اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

1. Nilsen & Orcuti
2. Gatti



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی314

7-4 اثر محرک های نوری بر دمای برگ  

در آزمایـش زینامیـن و همـکاران )2005( بـا افزایـش تابـش و دمـای هـوا، درجه حـرارت برگ 
گیـاه ریحـان افزایـش یافـت و بیشـتر از دمـای هـوا بـود. از آنجایـی کـه بالاتریـن دمـای هـوا در 
گلخانـه در 16 و 22 آوریـل 2003 کمتـر از 30 درجـه سـانتی گراد بـود، تغییـرات دمـای بـرگ تحت 
تیمارهـای سـایه  انـدازی متفاوت، با داده هـای میزان دمـا در تاریخ 15 ژوئیه 2003 قبل از سـاعت 
2:00 بعدازظهـر مشـابه بـود، بـه همیـن ترتیـب رونـد بـرای دمـای بـرگ در زمان هـای مختلف و 
در سـایه اندازی های مختلـف در تاریـخ 9 ژوئیـه 2003، هماننـد 15 ژوئیـه 2003 بـود. بنابرایـن 
داده هـای 15 ژوئیـه 2003 در ایـن بخـش ارائـه شـده اسـت. میانگین دمـای هوا در صبـح )19/4 
درجـه سـانتی گراد(، )از 9 تـا 10 صبـح( و دمـای برگ در سـاعت 10 صبح اندازه گیری شـد. تفاوت 

معنـی داری در دمـای بـرگ بیـن تیمارهـای سـایه اندازی وجود نداشـت )شـکل 4-12).

ــف  ــرایط مختل ــت ش ــح( تح ــاعت 10:00 صب ــانتی گراد )در س ــه س ــای 19/4 درج ــرگ در دم ــرارت ب ــه ح ــکل 12-4 درج ش
ــکاران )2005) ــن و هم ــاس از زینامی ــایه اندازی، اقتب س
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هنگامی کـه درجـه حرارت برگ در سـاعت 2 بعدازظهر اندازه گیری شـد، در ایـن زمان، میانگین 
درجـه حـرارت هـوا )بیـرون از گیـاه( 30/3 درجـه سـانتی گراد بـود )از 1:00 تـا 2:00 بعدازظهـر(، 
مشـاهده شـد که بـا افزایش تابش، دمـای برگ افزایش یافـت و تفاوت بین تیمارهای سـایه اندازی 

مشاهده شد )شـکل 4-13).

ــکل 13-4- دمــای بــرگ در دمــای 30/3 درجــه ســانتی گراد )در ســاعت 2:00 بعدازظهــر( تحــت شــرایط مختلــف تیمــار  ش
ــکاران )2005) ــن و هم ــاس از زینامی ــایه اندازی، اقتب س

همچنیـن در سـاعت 4:00 بعدازظهـر، زمانی کـه میانگیـن دمای هـوا 36 درجه سـانتی گراد بود 
)از 3:00 تـا 4:00 بعدازظهـر(، تفـاوت معنـی داری در دمـای بـرگ تحت تیمارهای مختلف سـایه  

در گیاه ریحان مشـاهده شـد )شـکل 4-14).
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شــکل 14-4 دمــای بــرگ در دمــای 36 درجــه ســانتی گراد )در ســاعت 4:00 بعدازظهــر( تحــت تیمارهــای مختلــف 
(2005( همــکاران  و  زینامیــن  از  اقتبــاس  ســایه اندازی، 

در مقایسـه بـا دمـای بـرگ در )30/3 درجـه سـانتی گـراد، بـا دمـای هـوا(، در دمـای 36 درجـه 
سـانتی گراد تحـت شـرایط مختلف سـایه  اندازی متفـاوت بـود. داده های قبلـی نشـان داد که دمای 
بـرگ ریحـان توسـط سـایه  اندازی کاهـش می یابـد و بـا بیشـتر شـدن مقـدار سـایه، دمـا کاهـش 
بیشـتری می یابـد. امـا در دمـای 36 درجـه سـانتی گراد و 75% سـایه اندازی، دمـای بـرگ افزایـش 
قابـل توجهـی در مقایسـه بـا 25% و 50% سـایه اندازی دارد. تفـاوت معنـی داری نیـز بیـن تیمارهای 
75% سـایه اندازی و بـدون سـایه اندازی مشـاهده نشـد. در دمـای پایین تـر، دمـای بـرگ بالاتـر از 
دمـای هـوا بـود، امـا در دمای هـوای بالاتر، دمـای برگ پایین تـر از دمای هـوا بـود، هرچند دمای 
بـرگ بـا افزایـش دمـای هـوا افزایـش می یابـد. تحـت برخـی شـرایط دمـای بالاتـر از )30 درجـه 
سـانتی گراد(، سـایه  اندازی به طـور مؤثـری دمـای بـرگ را کاهـش می دهـد، امـا در درجـه حـرارت 
هـوای بالاتـر از )36 درجـه سـانتی گـراد(، سـایه اندازی سـنگین نمی  توانـد درجـه حـرارت بـرگ را 
کاهـش دهـد. به طورکلـی زمانی که درجه حـرارت هوا در سـاعت 10 صبح 19/4 درجه سـانتی گراد 
بـود، درجـه حـرارت بـرگ بیـش از دمـای هـوا بود کـه بـه میـزان 4/6 تـا 5/7 درجه ی سـانتی گراد 
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افزایـش یافـت، زیـرا در طـی دوره هـای تابـش شـدید و یـا جـذب بافتـی تابش بـالا، دمـای بافت 
می توانـد در مقایسـه بـا دمـای هـوا به طـور چشـمگیری افزایش یابـد )نیلسـن و ارکوتـی، 1996 و 

فیـلا و سارسـوراتو1 ، 2011(. 

در مجمـوع از نتایـج تحقیقـات زینامیـن و همـکاران )2005( به نظر می رسـد بـا افزایش دمای 
هـوا بـه 30/3 درجـه سـانتی گراد در سـاعت 2 بعدازظهـر، دمـای بـرگ به دلیـل افزایش شـدت نور 
افزایـش می یابـد. هنگامی کـه درجـه حـرارت هـوا بـه 36 درجـه سـانتی گراد رسـید، در 25% و %50 
سـایه اندازی به طـور قابـل توجهـی درجـه حرارت بـرگ را در مقایسـه با بـدون سـایه اندازی کاهش 
داد، امـا تیمـار سـایه اندازی )75%( منجـر بـه افزایـش دمـای بـرگ شـد. بـه طـور کلـی بـه نظر 
می رسـد در طـول ایـن دوره، بـا افزایـش تابـش، درجه حـرارت برگ افزایـش یافت و سـایه اندازی 
سـبب کاهـش دمـای برگ هـا از طریـق کاهـش نـور شـد، امـا  سـایه اندازی سـنگین )75%(، تبادل 
جریـان هـوا را بـا توجه به سـایه خالص نفوذی کمتـر در اطراف گیاهـان، کاهش هدایـت گرما و گاز 
در لایـه مـرزی بـرگ منجـر بـه افزایش دمـای بـرگ گردید. چنین شـرایط دمـای بحرانـی، با این 
حـال، در طـول فصـل رشـد در انگلسـتان متـداول نیسـت. گیاهـان تحت تیمـار 75% سـایه اندازی 
رشـد کمتـری را بـه علـت کاهش تابـش و همچنین به علـت محدودیت جریـان هوا، تبـادل گرما و 

گاز بیـن بـرگ و هوا داشـتند )نیلسـن و ارکوتـی، 1996 و وانگ و همـکاران، 2014).

در تحقیـق ابراهیمـی و همـکاران، )1396( بـر روی گیـاه اسـتویا2 ، نـور تأثیر معنـی دار بر طول 
شـاخه اصلـی، شـاخه فرعـی و میانگره داشـته و بیشـترین طول شـاخه در سـطح نوری حـدود 55 
)میکـرو مـول بـر متـر مربع بـر ثانیه( مشـاهده گردیـد. این نتایج بـا یافته هـای قبلی مبنـی بر نیل 
بـه بالاتریـن درصـد اندام زایی )85%( اسـتویا در محیط کشـت موراشـیگ و اسـکوگ )MS( حاوی 
1/5 میلی گـرم در لیتـر 6- بنزیلامینوپوریـن3  و 0/1 میلی گـرم در لیتـر نفتالیـن اسـتیک اسـید4  در 
شـرایط نـوری 55 )مـول بـر متـر مربع بر ثانیـه( نیز مطابقـت دارد )میرنیـام و همـکاران، 2013).

در ریـز ازدیـادی اسـتویا، از سـطح نـور 18/5، 37 و 55 )میکـرو مـول بـر متـر مربع بـر ثانیه( و 

1. Fila & Sartorato
2. Stevia rebaudiana Bertoni
3. 6-Benzylaminopurine (BAP(
4. Naphthaleneacetic acid (NAA(
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سـه رژیـم دمایـی )30، 25، 20 درجـه سـانتی گراد( اسـتفاده گردیـد. نتایـج حکایـت از آن داشـت 
کـه شـدت نـور 55 )میکـرو مول بر متـر مربع( بـر ثانیه در دمـای 20 درجه سـانتی گراد تحـت دوره 
نـوری 16/8 منجـر بـه تولیـد بالاتریـن تعـداد )35( شـاخه در هـر ریـز نمونـه شـده اسـت. محیط 
کشـت موراشـیگ و اسـکوگ )MS( حـاوی 0/5 میلی گـرم در لیتـر BAP تحـت این شـرایط نور و 

دمـا، بهتریـن تعـداد شـاخه را در مرحلـه تکثیر باعـث گردیده اسـت )مابـاراک1 ، 2008(. 

8-4 نقش محرک های نوری در فعالیت آنزیم های آنتی اکسیدانی  

مقایسـه محیط هـای نـوری مـورد اسـتفاده در آزمایـش حیـدری زاده و همـکاران )1393( نیـز 
نشـان داد کـه نـور آبی بیشـترین تأثیـر را بر افزایش فعالیـت آنزیم های کاتـالاز، گلوتاتیـون ردوکتاز 
و آسـکوربات پرکسـیداز در گیاه نعناع فلفلی داشـت. بیشـترین فعالیت آنزیم سوپراکسـید دیسموتاز 
در محیـط انکوباتـور حـاوی لامـپ فلورسـنت ملاحظه شـد. کمترین فعالیـت آنزیم هـای کاتالاز و 
گلوتاتیـون ردوکتـاز بـه ترتیـب در گیاهـان رشـد یافتـه در مزرعـه و نـور سـفیدLED(  2( بـه همراه 
شـرایط مزرعـه و کمتریـن فعالیـت آنزیم هـای آسـکوربات پراکسـیداز و سوپراکسـید دیسـموتاز در 
گیاهـان رشـد یافتـه در ترکیـب نور قرمـز و آبی مشـاهده گردید. بررسـی اثر متقابل کلـون و محیط 
نـور نشـان داد کـه تنـوع بیشـتری بیـن کلون هـای مـورد مطالعه از نظـر فعالیـت دو آنزیـم کاتالاز و 

گلوتاتیـون ردوکتـاز در مقایسـه بـا آنزیم هـای دیگـر در واکنـش به محیـط نور وجود داشـت.

به طـوری  کـه نتایـج حیـدری زاده و همکاران )1393( نشـان می دهـد فعالیت آنزیم هـای کاتالاز 
و گلوتاتیـون ردوکتـاز تحـت نـور آبـی LED در کلـون اصفهـان بیشـتر از سـایر کلون هـا بـود ولـی 
تحـت نـور قرمـز LED، کلـون قزویـن از نظـر فعالیـت دو آنزیـم مذکـور به صـورت معنـی داری از 
نعنـاع فلفلـی کلـون اصفهان پیشـی گرفتـه اسـت. در حالی که در ترکیـب نور قرمـز و آبی، ایـن آنزیم ها 
در هـر دو کلـون اصفهـان و قزویـن کاهـش شـدیدی نشـان دادنـد و به جـای آن ژنوتیـپ طبس از 
نظـر فعالیـت آنتی اکسـیدانی در مکان بسـیار بالاتری قرار گرفت. نتایج بررسـی فعالیـت آنزیم های 
آنتی اکسـیدان نشـان می دهـد کـه بـا وجـود اینکـه بـه نظـر می رسـد نـور آبـی می توانـد احتمـالًا 

1. Mubarak
2. White Light
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منجـر بـه افزایـش فعالیـت آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی در گیـاه گـردد، ولـی ایـن تأثیـر به شـدت به 
ژنوتیـپ گیـاه بسـتگی دارد. ایـن مطلـب می توانـد به دلیل محتـوای ژنتیکـی گیـاه و همچنین آثار 
متقابـل ایـن محتـوای ژنتیکـی بـا نورهـای آبـی و قرمـز باشـد. از آنجـا که نورهـای شـدید قرمز و 
آبـی بـرای گیـاه نعنـاع فلفلـی می توانـد نوعی تنش محسـوب شـود، احتمـالًا افزایـش محتوای 
آنزیم هـای آنتی اکسـیدان گیـاه نعنـاع می توانـد در جلوگیـری از تولیـد و تجمـع رادیکال هـای آزاد 

اکسـیژن نقش مؤثری داشـته باشـد.

برخـلاف نتایـج حاصـل از مطالعـه حیـدری زاده و همـکاران )1393(، بیشـتر گزارش هـا نشـان 
می دهـد کـه نـور قرمـز منجـر بـه افزایـش بیشـتر قابلیـت احیاءکنندگی عصـاره گیـاه از طریـق بالا 
بـردن قابلیت آنتی اکسـیدانی شـده اسـت. بـه همین دلیـل پیش بینی می شـود که احتمالًا در سـایر 
گیاهـان نیـز افزایـش فعالیـت آنزیم های آنتی اکسـیدانی در شـرایط نـور LED تحت تأثیـر ژنوتیپ 
گیـاه قـرار گیـرد. بـه همیـن ترتیـب در مطالعـه حیـدری زاده و همـکاران )1393(، نیز کلـون نعناع 
فلفلی قزوین فعالیت آنتی اکسـیدانی بیشـتری در نور قرمز نشـان داد در حالی که در کلون اصفهان، 
فعالیـت آنتی اکسـیدانی در نـور آبی بیشـتر بـود. اینکه چه سـازوکاری موجب می شـود کـه ترکیبات 
ثانویـه گیاهـی در برخـی کلون هـا با نور قرمـز و در برخـی دیگر با نور آبـی القاء شـده و تجمع کننده 
هنـوز به درسـتی مشـخص نیسـت، ولی بـه نظر می رسـد احتمـالًا این طـول موج ها با فعالسـازی 
برخـی ژن هـای گیاهـی مرتبـط هسـتند که مسـئول نهایـی افزایـش متابولیت هـای ثانویـه گیاهی 

محسـوب می شـوند )سـبزعلیان و همکاران، 2014(. 

9-4 نقش محرک های نوری در تولید فلاوونوئیدها  

می دهنـد.  تشـکیل  را  گیاهـی  ثانویـه  متابولیت هـای  گـروه  بزرگتریـن  احتمـالًا  فنول هـا 
ترکیب هـای فنولـی پراکندگـی زیادی در طبیعت داشـته و در اغلـب دسـته های ترکیب های طبیعی 
کـه در سـاختمان خـود دارای واحدهـای آروماتیک هسـتند، یافت می شـوند. فنول هـا اجزای مهم 
موجـود در برخـی گیاهـان دارویـی بـوده و در صنایـع غذایـی از آن ها به عنـوان عوامـل رنگ کننده، 
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طعم دهنـده، خوش بوکننـده و آنتی اکسـیدان اسـتفاده می گـردد )دینـگ1  و همـکاران، 2010 و 
وثوقـی و همـکاران، 2018(. 

فلاوونوئیدهـا کـه به شـکل آزاد و گلیکوزیـدی یافت می شـوند، بزرگترین فنول هـای موجود در 
طبیعت را تشـکیل می دهند و تاکنون بیش از 2000 ترکیب فلاوونوئیدی شناسـایی شـده اسـت که 
تقریبـاً 500 عـدد از آن هـا بـه حالـت آزاد وجود دارند. این ترکیب ها از سـه واحد اسـتات و یک واحد 
فنیـل پروپـان2  تشـکیل می گردد و براسـاس موقعیت اکسـیژن ها روی واحد C3، یعنـی روی کربن 
2، 3 و یـا 4 مشـخص می شـوند. فلاوونوئیدها بـه حالت آزاد و گلیکوزید و آن هم بیشـتر به صورت 
O- گلیکوزیـدی وجـود دارنـد، ولـی تعـداد قابل توجهـی از آن ها به شـکل C- گلیکوزید شناسـایی 
شـده اند. در واقـع فلاوونوئیدهـا یـک اصطلاح عمومـی برای دسـته بزرگـی از پیگمان های گیاهی 
می باشـند کـه تقریبـاً محلـول در آب بـوده و مسـئول رنـگ گل هـا، میوه هـا و برخی مواقـع برگ ها 
هسـتند. بیـش از 4000 نوع فلاوونوئید در گیاهان یافت شـده اسـت )کاریو3  و همـکاران، 2013(. 

فلاوونوئیدهـا از ترکیب هـای فیتوشـیمیایی هسـتند کـه بـرای دفاع و مقابله با شـرایط نامسـاعد 
محیطـی ماننـد نور شـدید، پرتوهـا، کم آبی و آلاینده هـا، همچنین کاهش آسـیب در برخی گیاهان 
سـاخته شـده و یـا دچـار تغییـر می شـوند. تغییـرات فیتوشـیمیایی فلاوونوئیدهـا به عنـوان یکـی از 
سـاز و کارهـا و واکنش هـای دفاعـی گیاهـان بـرای مقابلـه و یا سـازش در برابر تنش هـای محیطی 
شـناخته شـده اسـت. در بررسـی  آزمایـش بختیـاری و همـکاران، )1395( اسـتفاده از تابش هـای 
نـوری 1000، 2000 و 3000 لوکـس در گیـاه درمنـه کوهـی نشـان داده شـد کـه به غیـر از تیمـار 
تحـت تابـش 2000 لوکـس بقیـه تیمارها با شـاهد اختـلاف معنی دار نشـان دادنـد. ایـن تیمارها با 
همدیگـر نیـز اختـلاف معنـی دار داشـتند. کمترین میـزان فلاوونوئیـد در تیمار تحـت تاریکی دیده 
شـد و بیشـترین آن در تیمـار تحـت تابـش شـدت نـور 3000 لوکـس، چـون در تیمار تحـت تابش 
1000 لوکـس میـزان فلاوونوئیـد کمتـر از شـاهد و در تیمـار تحـت تابـش 3000  لوکـس بیشـتر از 
شـاهد بـود، از ایـن رو طبـق نتایـج بختیـاری و همـکاران، )1395( نمی تـوان نتیجه گیـری کلـی 
مبنـی بـر تأثیـر مثبـت نـور بـر میـزان فلاوونوئیـد گرفـت، ولـی بـا توجه بـه اینکـه در تیمـار تحت 

1. Ding
2. Phenylpropane
3. Carew
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تاریکـی کمتریـن میـزان درصـد فلاونوئید گزارش شـده اسـت، می توان گفـت نبودن نـور بر میزان 
فلاوونوئیـد موجـود در گیـاه درمنه کوهی  اثرگذار بوده اسـت. در مقایسـات بیـن کالوس ها بین تمام 
تیمارهـا، با شـاهد و بقیه تیمارها اختلاف معنی دار مشـاهده شـد. البتـه در کالوس ها وضعیت کاملًا 
متفـاوت بـود و تیمـار تحـت تاریکی بیشـترین درصد میـزان فلاوونوئیـد را نشـان داد و تیمار تحت 
تابـش 3000 لوکـس کمتریـن میـزان فلاوونوئیـد را نشـان داد. در کالوس هـا اشـعه UV بـر تولیـد 
فلاوونوئید تأثیر داشـت و باعث تغییر و افزایش نسـبت به تیمار شـاهد در میزان آن شـد. براسـاس 
نتایـج حاصـل تغییـرات متفاوتی در میـزان درصد فلاوونوئیدها دیده می شـد، ولـی چگونگی تغییر 
و افزایـش و کاهـش میزان درصد فلاوونوئید گیاه با توجه به شـدت نور و اشـعه UV، قابل بررسـی 
و پیش بینـی نبـود. البتـه در مطالعات قبلی، افزایش میزان فلاوونوئیدها در اسـفناج1 ، اطلسـی2   و 
تـوس3  تحت  تأثیر اشـعه UV گزارش شـده اسـت )لاولا4 ، 1998(. همچنیـن در مطالعه ای که بر 
روی علـف چـای5  انجـام شـده بود، افزایـش فلاوونوئیدهـا نیز تحـت تأثیر اشـعه UV-B گزارش 

شـده بود )جـرم6  و همـکاران، 2010).

10-4 نقش محرک های نوری در تولید فنول کل  

ترکیب هـای فنولـی، گـروه متابولیت هـای ثانویـه آروماتیـک گیاهی هسـتند که به طور گسـترده 
در سراسـر گیـاه پخـش شـده اند و تأثیـرات بیولوژیکـی متعـددی ماننـد فعالیـت آنتی اکسـیدانی 
و ضدباکتریایـی دارنـد )امامـی بیسـتگانی و همـکاران، 2017 و قاسـمی پیربلوطـی و همـکاران، 
2014(. فعالیـت آنتی اکسـیدانی ترکیب هـای فنولـی عمدتاً بـه علت ویژگی هاى اکسـایش- کاهش 
و سـاختار شـیمیایی آن ها اسـت که نقـش مهمی در خنثـی کـردن رادیکال هـای آزاد، احاطه کردن 
فلـزات انتقالـی و فـرو نشـاندن مولکول هـای اکسـیژن تکـی و  سـه تایـی از طریـق تغییـر مـکان یا 
تجزیـه پراکسـیدها دارند. ایـن ویژگی ها با تأثیرات مفید آنتی اکسـیدان های فنولیک روى سـلامت 

1. Spinacia oleracea
2. Petunia x hybrida
3. Betula alba
4. Lavola
5. Hypericum perforatum
6. Germ
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در ارتبـاط اسـت کـه به دلیـل تأثیـرات بازدارندگـی ایـن ترکیب هـا در مقابـل پیشـرفت بسـیارى از 
بیماری هـاى وابسـته بـه تنـش ماننـد بیماری هاى قلبـی عروقـی، سـندرم روده التهابـی و بیمارى 

آلزایمر اسـت )فضلـی و ابراهیـم زاده، 2013).

به طـور طبیعـی بیـش از 8000 ترکیـب فنولـی مختلـف بـا تأثیراتـی از قبیـل دخالت در سـاخت 
دیـواره سـلولی، سـازوکار دفاعـی گیـاه و خصوصیات میـوه مانند رنگ، عطـر و طعم و مـزه در گیاه 
وجـود دارد. همچنیـن ترکیب هـای فنولـی به عنـوان شـاخص هایی بـرای مراحـل فیزیولوژیکـی 
در طـول رشـد گیـاه نیـز در نظـر گرفتـه می شـوند )مچیکـس1  و همـکاران، 1990، باسـانتا2  و 
همـکاران، 2018(. سـاخته شـدن ترکیب هـای فنولـی در گیاهـان از طریـق جـدا شـدن عامـل 
آمینـی از فنیل آلانیـن و توسـط آنزیم هـای مربـوط انجام می شـود )سـیمون3  و همـکاران، 1988 
و چـی تانگـدی4  و همـکاران، 2019(. از سـوی دیگـر فعالیـت آنتی اکسـیدانی گیاهان متناسـب با 
پلی فنول هـای موجـود در آن هاسـت. گیاهانـی کـه ترکیب های فنولـی بالاتری دارنـد، فعالیت ضد 
رادیکال هـای آزاد بالاتـری را نشـان می دهند )جمشـیدی و همکاران، 2010 و قاسـمی پیربلوطی 

و همـکاران، 2014).

تحقیقـات نشـان می دهـد، منبـع دریافـت فنول هـا و فلاوونوئیدهـا در نقـاط مختلـف جهـان 
متفـاوت بـوده و بـه نـوع رژیم غذایـی مردم منطقه وابسـته اسـت. در واقـع منطقه و محـل زندگی 
بـر تولیـد ترکیب های فنولـی و فلاوونوئیـدی در گیاهان تأثیر می گـذارد، چنانچـه در تحقیقی نیز با 
نمونه بـرداری از گیـاه لـرگ5  در شـیب های مختلـف جغرافیایـی نشـان داده شـد که برگ هـای گیاه 
در عـرض جغرافیایـی بالاتر، از ترکیب هـای فنولی و فلاوونوئید و همچنین فعالیت آنتی اکسـیدانی 
بیشـتری نسـبت بـه گیاهـان رشـد کـرده در عـرض جغرافیایـی پایین  تـر برخوردارنـد )نـادری و 
همـکاران، 2013(. همچنیـن براسـاس مطالعـات قبلـی اثبـات شـده کـه میـزان فنـول و خـواص 
آنتی اکسـیدانی گیاهـان هـر منطقـه بسـتگی بـه پارامترهـای زیـادی از جملـه آب و هـوا، ارتفـاع و 

1. Mechix
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4. Pterocarya fraxinifolia Lam
5. Burk



323 تنش نوری

گونه هـای مختلـف گیـاه دارد )بـارک1  و همـکاران، 2010(. 

ایـن مسـئله نشـان می دهد که عوامل محیطـی تأثیر زیادی بـر تولید ترکیب های شـیمیایی گیاه 
دارنـد کـه یکـی از ایـن عوامل نور می باشـد. طبـق نتایج آزمایـش ابراهیمـی و همـکاران )1396( 
نـور بـر روی کالوس هـا بی تأثیـر بـود و میـزان درصـد ترکیب هـای فنولـی تحت تأثیـر تابش هـای 
مـورد مطالعـه در کالوس هـا تغییـری نداشـت و بیـن تیمارهای نوری مختلـف این آزمایـش و تیمار 
شـاهد اختـلاف معنـی داری دیده نشـد. امـا در گیاهچه هـا تأثیر نور متفـاوت و غیرقابـل پیش بینی 
بـود و بـا توجـه بـه درصـد میـزان فنـول موجـود در تیمـار تحت تاریکی، مشـخص شـد کـه تابش 
نـور تأثیـر مثبـت بر درصـد ترکیب های فنولـی دارد. چنانچه در آزمایشـی که بر روی گیـاه زنجبیل2  

انجـام شـده بود، این مسـئله نیـز قابل تأیید بـود )قاسـم زاده و همـکاران، 2010).

 Acacia pennata ،Cynometra leonensis از سـویی در آزمایش دیگری که بر روی چهار گیاه
Diopyros thomasii  و Trema guineensis، موجـود در جنگل هـای آفریقـا انجـام گردیـد، 

نشـان داده شـد کـه نـور می توانـد بـر سـطوح فنولـی موجـود در گیاهـان تأثیر گذاشـته و بـا افزایش 
شـدت تابـش نور میـزان این ترکیبـات افزایش یابـد )مـول3  و همـکاران، 1988(. همچنین نتایج 
مطالعـه بـر صنوبـر4  و زغـال  اختـه5  کـه در آمریـکا انجام شـد، تأثیـر نور بـر افزایش فنـول را تأیید 
می کنـد. از سـویی براسـاس نتایج حاصـل و آنالیز داده ها بیشـترین میـزان درصد ترکیبـات فنولی، 
چـه در گیاهچه هـا و چـه در کالوس هـا، در تیمـار تحـت تابـش اشـعه UV دیـده شـد. از ایـن رو به 
نظـر می رسـد، تابـش اشـعه UV باعث تحریـک گیاه و کالـوس بـرای تولید ترکیب هـای فنولی 
شـده باشـد. براسـاس یافته هـای آزمایش هـای مختلـف، اثبات شـده که اولیـن مرحلـه در فعالیت 

دفاعـی گیـاه، تجمـع ترکیب های فنولی اسـت )متـرن6 ، 1998 و لیـو7  و همـکاران، 2018(. 

از ایـن  رو ممکـن اسـت گیـاه بـرای دفـاع در برابر تابش اشـعه UV شـروع به سـنتز ترکیب های 
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فنولـی کـرده باشـد. در ایـن آزمایـش کمتریـن میـزان درصـد ترکیب هـای فنولـی مربوط بـه تیمار 
تحـت تاریکـی بـود کـه از تیمـار شـاهد و بقیـه تیمارها کمتـر بود. البتـه در مـورد کالوس هـا، به جز 
تیمـار تحـت تابـش اشـعه UV هیچیـک از تیمارهـا اختـلاف معنـی داری نداشـتند و طبـق نتایـج 
حاصـل می تـوان گفـت کـه تأثیـر اشـعه UV بـر ترکیب هـای فنولـی بارزتـر از تابـش نور می باشـد 

)بختیـاری و همـکاران، 1396).

11-4 نقش محرک های نوری در تولید اسانس و ترکیبات شیمیایی موجود در اسانس

حیـدری زاده و همـکاران )1393( گـزارش نمودند که تأثیر کیفیت منبع نور بر محتوای اسـانس، 
درصـد اسـانس گیـاه نعنـاع فلفلـی به صـورت معنـی داری تابع کلـون و محیط روشـنایی گیـاه بود. 
هماننـد وزن تـر گیـاه، بیشـترین درصـد اسـانس ) 3/59 درصـد( متعلـق بـه کلـون اصفهـان بـود. 
همچنیـن بیشـترین درصد اسـانس گیاه نعنـاع در نور قرمـز LED( 4/41 درصـد( و کمترین آن در 
شـرایط مزرعـه ) 0/93 درصـد( به دسـت آمـد. درصـد اسـانس در ترکیـب نـور قرمز و آبـی ) 3/78 
درصـد( اختـلاف آمـاری معنـی داری با نور آبـی )4 درصد( نداشـت. بررسـی میانگین هـای درصد 
اسـانس از طریـق تحلیـل اثـر متقابـل کلـون و محیـط نـور نیـز نشـان داد که در نـور قرمـز، ترکیب 
قرمـز و آبی و شـرایط مزرعه، بیشـترین درصد اسـانس متعلق بـه کلون اصفهان بـود. در حالی که، 
در نـور آبـی، بیشـترین اسـانس متعلـق به کلـون قزوین بـود. در نور سـفید LED، کلون هـا از نظر 
محتـوای اسـانس اختـلاف آماری نداشـتند. بـا توجه بـه اینکه کلـون اصفهان، بیشـترین عملکرد 
وزن تـر بوتـه را نیـز به خـود اختصاص داد، می توان اسـتنباط کرد که در شـرایط کشـت نعناع تحت 
نـور مصنوعـی، اسـتفاده از ژنوتیپ هـای انتخابـی و ترجیحاً تحت نـور قرمز و آبـی قابل توصیه 

است.

نتایـج مطالعـه حیـدری زاده و همـکاران )1393( نشـان داد کـه نـور قرمـز می توانـد منجـر بـه 
افزایـش اسـانس نعنـاع تـا بیـش از 4 برابـر شـود. افزایش میزان اسـانس نعنـاع فلفلـی تحت تأثیر 
نـور قرمـز می توانـد احتمـالًا نشـان دهنده نقـش تحریك کنندگی نـور قرمـز در بروز ژن هـای موثر 
در تولیـد اسـانس باشـد. اسـانس های گیاهـی از متابولیت هـای ثانویـه محسـوب می شـوند و هـر 
چنـد تاکنـون تأثیـر نورهـای LED بـر اسـانس گیاهـان به طـور کامـل بررسـی نشـده اسـت، ولـی 
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اخیـراً مشـخص شـده اسـت کـه هـر دو نـور قرمـز و نـور آبـی می تواننـد بـا تأثیـر بـر تولیـد 
دهنـد  افزایـش  گیاهـان  مختلـف  بافت هـای  در  را  آن هـا  تجمـع  ثانویـه،  متابولیت هـای  سـایر 

)یوربوناویسـیوت1  و همـکاران، 2008).

کولکیوهـون2  و همـکاران )2013( ملاحظـه کردنـد کـه برخـی از ترکیبـات معطـر گل بـه ویـژه 
فنیـل اسـتالدهید3  بـا تابـش نـور قرمـز به طـور قابـل توجهـی افزایـش می یابـد. بدین ترتیـب این 
محققیـن پیشـنهاد کردنـد که می تـوان از نورهای LED بـرای بهبود کیفیـت و همچنین نگهداری 
گل هـا و میوه هـا اسـتفاده کـرد. بـا ایـن حـال گزارش هایـی هـم وجـود دارد کـه نشـان می دهـد نور 
آبـی نیـز می توانـد تولیـد برخـی از متابولیت هـای گیـاه را افزایـش دهد. به عنـوان مثال، پـارک4  و 
همـکاران )2013( در گیـاه جینسـنگ5  کـه گیـاه دارویـی و پرورشـی کشـور کـره محسـوب 
می شـود، گـزارش کردنـد کـه نور آبـی منجر بـه افزایش ترکیبات اسـید وانیلیـك، اسـید کوماریك و 
اسـید فرولیـك گردیـد. برخـی از متابولیت هـا کـه در اثـر نورهـای تـك مـوج افزایش پیـدا می کنند، 

ممکـن اسـت ارزش های اقتصـادی خاصی هم داشـته باشـند.

نتایـج فدیـل و همـکاران )2016( نشـان داد کـه عملکـرد اسـانس گیاه مـورد در محـدوده وزنی 
0/48 تـا 0/93 در مکان هـای سـایه انداز بـود، امـا در مکانی کـه در معرض تابش مسـتقیم نور قرار 
گرفتنـد، افزایـش کمی در عملکرد اسـانس مشـاهده شـد، که این مقـدار بین 0/88 تـا 1/06 درصد 
متغیـر بـود. تفاوت هـای مشـاهده شـده در عملکـرد اسـانس می توانـد به شـدت تابش نور نسـبت 

داده شـود )فویر6  و همـکاران، 1994).

در ابتـدا، نـور بـر روی مسـیرهای بیوسـنتزی عمـل کـرده و آن را فعـال می کند، در واقع مسـیر 
تولیـد اسـانس را، کـه وابسـته به زنجیره کربنـی حاصل از فرایندهای فتوسـنتز اسـت فعال می کند، 
کـه به طورکلـی میـزان آن در محیط هایـی با شـدت نور بالاتر بیشـتر اسـت )اسـچاه7  و همـکاران، 

1. Urbonaviciute
2. Colquhoun
3. Phenylacetaldehyde
4. Park
5. Panax ginseng
6. Foyer
7. Schuh
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 )ROS( چندیـن بررسـی نشـان داده اسـت کـه تولید .)1997 و آس کریـزی1  و همـکاران، 2018
بـه علـت اختلال هموسـتازی سـلولی ماننـد تابش نـور ناشـی از تنش هـای محیطـی را در گیاهان 
بـه وجـود مـی آورد )شـارما2  و همـکاران، 2012(. در واقـع، تولیـد  ROS به عنوان یـک نتیجه از 
تنـش اکسـیداتیو ناشـی از قـرار گرفتـن در معـرض عوامـل زیسـتی مانند نـور و دما افزایـش خواهد 

یافـت )شـوهائل3  و همـکاران، 2006 و کریزس4  و همـکاران، 2018).

بـه  آسـیب  پروتئیـن،  اکسیداسـیون  لیپیدهـا،  پراکسیداسـیون  ماننـد  اختـلالات  از  بسـیاری 
اسـیدهای نوکلئیـک، مهـار کردن آنزیم، فعال سـازی برنامه ریزی شـده مرگ سـلولی5  و در نهایت 
منجـر بـه مرگ سـلول می شـود. تحت شـدت شـدید تنـش نـوری، گیاهـان تولیـد ROS می کنند 
)شـارما و همـکاران 2012(. بـرای پیـدا کـردن یـک راه حـل مناسـب، گیاهـان حـاوی تعـدادی از 
 ROS آنزیـم و غیرآنزیمـی هسـتند که مکانیسـم هایی را ایجاد می کنند کـه در برابر افزایـش تجمع
محافظـت شـوند )اینـزه و ون مونتاگـو6 ، 1995 و زاندالیناس و میتلـر7  ، 2018(. با این حال، فعال 
شـدن آنزیم هـای آنتی اکسـیدان و غیرآنزیمـی احتمـالًا بـرای رفـع ROS کافـی نیسـت، بنابراین، 
ممکـن اسـت کـه دیگـر مکانیسـم ها بـرای سـم زدایی اتخـاذ گـردد، کـه یکـی از ایـن مکانیزم هـا 

افزایـش تولیـد متابولیت هـای ثانویـه در گیاه اسـت )گنیازدوسـکا8  و همـکاران 2015).

بسـیاری از مطالعـات درخصـوص رابطـه بیـن عوامـل محیطـی ماننـد قـرار گرفتـن در معـرض 
نـور شـدید و تولیـد متابولیت هـای ثانویـه صـورت گرفتـه اسـت )اسـتوکر- ورگوتـر9 ، 2001 و آس 
کریزیـو همـکاران، 2018(. هنگامی کـه گیـاه در معـرض مسـتقیم نور شـدید قرار می گیـرد، منجر 
بـه افزایـش تولیـد ترکیبات فـرار در برخـی از گونه هایی مانند شـوید، ترخـون10  و ریحـان می گردد 
)فیگـوردو11  و همـکاران، 2008(. کاهـش اسـانس موجـود در زیـر سـطح تابـش کم نـور در نعناع 

1. Ascrizzi
2. Sharma
3. Shohael
4. Krizek
5. Programmed cell death (PCD(
6. Inze & Van Montagu
7. Zandalinas& Mittler
8. Gniazdowska
9. Stocker- Worgotter
10. Artemisia dracunculu
11. Figueiredo
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ژاپنـی1  )دوتـا2 ، 1971(، ریحـان )چانـگ3  و همـکاران، 2008( مشـاهده گردیـد.

در تحقیـق زینامیـن و همـکاران )2005( نشـان داده شـد کـه سـایه اندازی گیـاه ریحـان باعـث 
کاهـش محتـوای اسـانس و تغییـر ترکیبـات شـیمیایی موجـود در اسـانس بـرگ گردید . مقـدار کل 
ترکیبـات فـرار موجـود در اسـانس 5 گـرم بـرگ تـازه بـه شـدت تحت تأثیـر تیمـار سـایه اندازی قرار 
گرفـت و تفـاوت معنـی داری بین تیمارهـای به کار برده شـده در اولین و سـومین مرحله جفت برگ 
مشـاهده شـد. در تیمارهـای به کاربرده شـده در سـومین مرحله رشـد جفـت برگ، مقـدار ترکیبات 
فـرار در تیمـار 5/4 )مـول بـر متر مربع بر روز( تحت )75% سـایه اندازی( در مقایسـه بـا 24/9 )مول 
بـر متـر مربـع بـر ثانیـه( شـدت جریان فوتـون فتوسـنتزی )بـدون سـایه اندازی( بـه میـزان 5 برابر 

کاهـش یافت )شـکل 4-15).

ــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی در  ــس از دو هفت ــازه پ ــرگ ت ــرم ب ــرار در نمونه هــای 5 گ ــات ف ــدار کل ترکیب ــکل 15-4 مق ش
اولیــن و ســومین مراحــل رشــد جفــت بــرگ اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

1. Mentha cordifolia Opiz
2. Dutta
3. Chang
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تیمارهـای مـورد اسـتفاده در اولیـن مرحلـه رشـد جفـت بـرگ، تفـاوت معنـی داری بیـن 13/5 
)25% سـایه اندازی( و 24/9 )مـول بـر متـر مربع بر روز( )بدون سـایه اندازی( شـدت جریان فوتون 
فتوسـنتزی وجود نداشـت )شـکل 16-4(، این موضوع موید این مطلب اسـت که سـایه اندازی کم 
بـر محتـوای اسـانس در برگ هـای ریحـان در طـول دوره جـوان  ترین مرحله رشـد گیاه با اسـتفاده 
از ایـن میـزان نـور روزانـه اثری نـدارد، به عبارت دیگر محتوای اسـانس گیاهان مسـن تر نسـبت به 

گیاهـان جوان تـر در مقابل با شـدت تابش بیشـتر حسـاس بودند )شـکل 4-17).

شــکل 16-4 محتــوای نســبی ترکیبــات فــرار انتخــاب شــده پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی در اولیــن مرحلــه 
رشــد جفــت برگ،اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

هنگامی کـه گیاهـان در اولیـن مرحلـه رشـد جفـت بـرگ تیمـار شـدند، سـایه اندازی باعـث کاهش 
محتـوای نسـبی لینالـول، و اوژنـول گردیـد، اما متیـل اوژنول به طـور قابل توجهـی افزایش یافت. 
بیشـترین میـزان لینالـول از تیمـار بدون سـایه اندازی در سـومین مرحله جفت بـرگ حاصل گردید، 
در حالی کـه مقـدار متیـل اوژنـول در کلیه ی تیمارهـا کاهش یافـت. موثرترین تیمار بـرای افزایش 
دادن متیـل اژنـوول به میزان شـش برابر در تیمار سـایه  اندازی 75% در مقایسـه با تیمار بدون سـایه 

مشاهده گردید )شـکل 4-17).
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ایـن نتایـج نشـان می دهد کـه سـایه اندازی در ریحان به شـدت بر ترکیبـات فرار موجود در اسـانس 
اثـر می گـذارد و گیاهـان جـوان دارای محتـوای نسـبی بیشـتری از متیـل اوژنـول بودند. عـلاوه بر 
ایـن، گیاهـان جوان تر در دو مرحله رشـد، نسـبت به شـرایط مختلف سـایه بیشـتر حسـاس بودند.

ــومین  ــایه  اندازی در س ــار س ــال تیم ــه از اعم ــس از دو هفت ــده پ ــاب ش ــرار انتخ ــات ف ــانس ترکیب ــوای اس ــکل 17-4 محت ش
ــکاران )2005) ــن و هم ــاس از زینامی ــرگ، اقتب ــت ب ــد جف ــه رش مرحل

12-4 عملکرد ترکیبات شیمیایی انتخاب شده تحت تأثیر شدت تابش های نوری مختلف 

اگرچـه تفـاوت معنـی داری در محتـوای نسـبی 1،8- سـینئول در برگ هـای ریحـان زمانـی کـه 
تیمارهـای بـدون سـایه اندازی و 25% سـایه اندازی در اولیـن مرحله رشـد جفت برگ اعمال شـدند، 
مشـاهده نشـد، امـا مقـدار 1،8- سـینئول در 5 گرم برگ تازه به شـدت توسـط سـایه اندازی کاهش 
یافـت. لینالـول، زمانـی که تیمـار در اولین مرحله رشـد جفت برگ به کار برده شـد، بـه علت تفاوت 
در محتـوای نسـبی ترکیبـات و کل محتـوای ایـن ترکیبـات، تفـاوت بیـن تیمارهـای سـایه اندازی 
معنـی دار بـود و از 1/24 میکروگـرم بـه 0/53 میکروگـرم بـه ترتیـب در تیمـار 75% سـایه  اندازی و 
بـدون سـایه اندازی متغیـر بـود، بـا این حـال، تفاوت هـای معنـی داری بین تیمـار سـایه اندازی 25 
تـا 50 درصـد، مشـاهده نشـد. عملکرد اوژنـول در 5 گرم بـرگ تـازه از 0/93تـا 8/34 میکروگرم به 
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ترتیـب در تیمـار 75% سـایه  اندازی و بـدون سـایه افزایـش یافت. به طـور کلی، تفـاوت معنی داری 
بیـن تیمـار سـایه اندازی در اولیـن مرحله رشـد جفت بـرگ در خصـوص محتوای اسـانس ترکیبات 

فرار مشـاهده شـد )شـکل 4-18).

شــکل 18-4 محتــوای ترکیبــات فــرار انتخــاب شــده پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمــار ســایه اندازی در اولیــن مرحلــه رشــد 
جفــت بــرگ، اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

زمانی که تیمار سـایه  اندازی در سـومین مرحله رشـد جفت برگ اعمال شـد، روند شـباهت کمتر از 
زمانـی بـود کـه تیمارهـا در اولیـن مرحله رشـد جفت بـرگ اعمال شـدند، بـا این حال عملکرد سـه 
ترکیـب موجـود در اسـانس از میـزان بالاتـری نسـبت به شـرایط بـدون سـایه اندازی برخـوردار بود 

.(4-19 )شکل 
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شــکل 19-4 محتــوای ترکیبــات فــرار انتخــاب شــده پــس از دو هفتــه از اعمــال تیمــار ســایه  اندازی در ســومین مرحلــه رشــد 
جفــت بــرگ، اقتبــاس از زینامیــن و همــکاران )2005)

در مطالعـه زینامیـن و همـکاران )2005(، مقـدار کل ترکیبـات فـرار گیاهـان به ویـژه در تیمـار 
سـایه اندازی سـنگین )75%( کاهـش می یابـد، اما گیاهان جوان نسـبت به سـایه حساسـیت کمتری 
داشـتند، چـرا کـه تغییـر قابـل توجهـی در مقـدار ترکیبـات فـرار بیـن 13/5 و 24/9 )مـول بـر متـر 
مربـع بـر روز( شـدت جریـان فوتون فتوسـنتزی در تیمارهـای مورد اسـتفاده در اولین مرحله رشـد 
جفـت برگ مشـاهده نشـد، اما تفـاوت معنـی داری بین تیمارها در سـومین مرحله رشـد جفت برگ 
ملاحظـه گردیـد. ترکیبـات فـرار موجـود در اسـانس شـدیداً تحـت  تأثیـر شـدت نـور قـرار گرفتند. 
مقادیـر نسـبی بالاتـری از لینالـول، اوژنـول و 1و8 سـینئول در شـدت جریان فوتون فتوسـنتزی با 

شـدت نور بالاتر مشـاهده شـد.

در مطالعـه زینامیـن و همـکاران )2005( همچنین اختلاف معنی داری در محتوای نسـبی ترکیبات 
آلفاپینن، بتاپینن، دلتا-سـه-کارن تحت تیمارهای مختلف سـایه اندازی مشـاهده نشد. تفاوت های 
قابـل توجهـی بـرای لینالـول یافـت شـد، کـه نشـان می دهد شـدت نـور بالاتر ممکن اسـت سـنتز 
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لینالـول را تحریـک کنـد و بـه ایـن ترتیـب محتوای نسـبی لینالـول افزایش  یابـد. بالاتریـن میزان 
مـاده خشـک و مقـدار ترکیبـات فـرار موجـود در اسـانس از بیشـترین میـزان شـدت جریـان فوتون 
فتوسـنتزی بـه دسـت آمـد و ایـن نشـان می دهد سـنتز ترکیبـات فـرار و بـه عبارتـی متابولیت های 
ثانویـه ارتبـاط بسـیار نزدیکـی بـا متابولیسـم اولیـه دارد، بدیـن ترتیـب تحت شـرایط تابـش نوری 
مناسـب، فتوسـنتز بیشـتری تولید شـده و در نتیجه متابولیت های ثانویه بیشـتری در گیاه انباشـته 

می شـود.

13-4 تأثیـر شـدت تابـش نور بر آناتومی بـرگ و ارتبـاط آن با تولید اسـانس و ترکیبات 
شـیمیایی موجود در اسـانس گیاهان دارویی  

نـور می توانـد بـر عملکرد اسـانس بـه طور مسـتقیم از طریق سـنتز متابولیت هـای ثانویه یـا به طور 
غیرمسـتقیم در رشـد گیـاه .Varronia curassavica Jacq  که یـک گونه بومی برزیل با فعالیت 
ضـد التهابـی مربـوط بـه اسـانس ایـن گیـاه اسـت، نقش کلیـدی ایفـا نمایـد )امیلـی و همـکاران، 
2014(. سـنتز، ذخیره سـازی و انتشـار اسـانس در گیاهـان دارویـی در سـاختارهای مخصـوص 
ترشـحی ماننـد سـلول های اسـانس دار، کرک هـای غـده ای، کانال هـا، حفره هـای شـیروژن و 
لیزیـژن، بـا توجـه بـه خانواده هـای گیاه شناسـی آن اتفاق می افتـد )سـیموئز و اسـپیتزر1 ، 2000(. 

اصـولًا فضاهـای بین سـلولی بـه روش شـیزوژنی و یا لیزیژنی به وجـود می آیند، در نمو شـیزوژنی 
فضـای بیـن سـلولی بـه ایـن صورت اسـت کـه وقتی بیـن دو سـلول جدیـد، دیـواره اولیه تشـکیل 
می شـود، تیغـه میانـی بیـن دو دیـواره سـلولی جدیـد بـا دیـواره اولیه سـلول دیگـر تمـاس می یابد 
و بـا تیغـه میانـی آن برخـوردی پیـدا نمی کنـد، بـه همیـن دلیل، فضـای کوچکـی ایجاد می شـود، 
مقابـل ایـن قسـمت از دیواره سـلول مـادر، فضایـی باز می شـود که فضای بین سـلولی را تشـکیل 
می دهـد، ایـن فضـا رشـد کرده و در سـلول مجـاور هم فضای  مشـابهی ایجاد می شـود، سـپس با 
تقسـیم سـلول های اطـراف در سـطح عمـود بـر محیـط فضـای بیـن سـلولی، این فضا رشـد 
می کنـد، بـرای مثـال در مخروطیـان مثـل کاج مجـاری تولیـد رزیـن بـه روش شـیزوژنی ایجاد 

1. Simoes & Spitzer
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می شـود. ولـی فضـای بیـن سـلولی لیزوژنـی بـا تجزیـه کل سـلول انجام می  شـود مثـل فضاهای 
بـزرگ بیـن سـلولی در گیاهان آبـزی )دینا و کریکـر1 ، 2017(. 

از طـرف دیگـر سـاختار تشـریحی بـرگ نعناع مشـابه با سـایر گونه هـای  نعناع شـامل لایـه اپیدرم 
بالایـی بـا تعـداد کمـی روزنه هـای هوایـی و کرک هـای غـده ای اسـت. مزوفیـل شـامل یـک لایه 
پارانشـیم نردبانی و اسـفنجی می باشـد. سـلول های اپیدرمی زیریـن کوچک همراه با تعـداد زیادی 
روزنه هـای هوایـی از نـوع دیاسـیتیک اسـت. کرک هـای اپیدرمـی شـامل کرک هـای غیـر غـده ای 
پاپیلـوز چنـد سـلولی و کرک هـای غـده ای ترشـح کننـده اسـانس اسـت. ایـن غده هـا دارای تعـداد 
متغیـری از سـلول های ترشـحی بـوده و تراکم و طرز قرارگیـری آن ها در اپیدرم برگ متفاوت اسـت 

)عبـاس عظیمی و همـکاران، 1394).

کرک هـای اپیدرمـی شـامل کرک هـای غیرغـده ای چنـد سـلولی و کرک های غـده ای ترشـح کننده 
اسـت. کرک هـای ترشـحی گیـاه نعنـاع  شـامل دو تیـپ زیـر اسـت:  الف( سـپری2  شـامل هشـت 
سـلول ترشـحی یـک سـلول پایه و یک سـلول قاعده ای کـه به دلیل انـدازه و تعدادشـان به صورت 
یـک تـوده حـاوی روغن به نظر می رسـد. ب( سرسـان3   شـامل یک سـلول ترشـحی یک سـلول 
پایـه و یـک سـلول قاعـده ای. در ناحیـه رگبـرگ میانـی در زیـر هـر دو اپیـدرم چند لایه کلانشـیم 
گوشـه ای مشـاهده گردیـد. روزنه هـای هوایـی در بـرش عرضی بـرگ در اپیـدرم بالایـی از دو تیپ 
هـم سـطح و کمـی برجسـته و نیـز در سـطح زیرین فقـط از نوع برجسـته می باشـد شـکل )4-20( 
کرک هـای اپیدرمـی شـامل کرک هـای سـاده یـک یـا چنـد سـلولی بـه تعـداد کـم در سـطح زیرین 
پهنـک و بـا تراکـم بیشـتر در ناحیـه رگبـرگ اصلـی و کرک هـای غـده ای ترشـح کننـده اسـت. 
کرک هـای غـده ای شـامل دو تیپ سـپری و سرسـان می باشـد )شـکل 21-4(، )عبـاس عظیمی و 

همکاران،1394).

بدیـن ترتیـب کـه در آزمایشـات مختلف نشـان داده شـده اسـت که کرک هـای غده ای تحـت تأثیر 
تابش نـور قـرار می گیرند. 

1. Dina&Craker
2. Peltate
3. Capitate
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شکل20-4 برش عرضی و اپیدرم برگ گونه نعناع فلفلی در مرحله رویشی
بــرگ: A) نمــای کلــی، B) تیــپ مزوفیــل پهنــک، C) دســته آونــد رگبــرگ میانــی، D و E( دو نــوع تیــپ روزنــه در ســطح 
تحتانــی )همســطح و کمــی برجســته( F( روزنــه ســطح فوقانی)برجســته( اپیــدرم: G( ســطح بالایــی )فاقــد روزنــه یــا تعــداد 

کمــی(، H( تراکــم روزنــه در ســطح پایینــی اقتبــاس از عبــاس عظیمــی و همــکاران )1394)
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شکل21-4  اپیدرم برگ و کرک  های گونه نعناع فلفلی
N,L,K,J( کــرک غــده ای ســپر ماننــد، O,M( کــرک سرســان، I) تیــپ روزنــه دیاســتیک، J( کــرک دارای ســلول ترشــحی 

(O ،ــرش عرضــی ــر کوتیکــول، L( همــان کــرک در ب ــات اســانس زی ــاه، K( ترکیب ــا قاعــده و پایه یــک ســلولی کوت ــای ب 8 ت
کــرک پایــه بلنــد یــک ســلولی، P( کــرک ســاده 

اقتباس از عباس عظیمی و همکاران )1394)
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اصـولًا در گیـاه V.curassavica اسـانس در کرک هـای غـده ای کـروی موجـود در سـطح بـرگ 
ذخیـره می شـود )ونتـرلا و مارینهـو1 ، 2008 و باسـر2  و همـکاران، 2017(،کـه توسـعه و تراکم آن 
می توانـد تحـت  تأثیـر نـور قرار گیـرد )گومـز 3 و همـکاران، 2009 و کاسـتا4  و همـکاران، 2010).

عـلاوه بـر ویژگی هـای ژنتیکـی، بسـیاری از عوامـل محیطـی می توانـد منجـر بـه تغییـرات در 
محتـوای متابولیـت ثانویـه شـود. مونوترپن هـا و سسـکویی ترپن های موجـود در اسـانس، اغلـب 
نسـبت بـه عوامـل غیر زیسـتی تغییر می کنند. شـدت نـور می تواند تولیـد اسـانس را از طریق فعال 
کـردن آنزیم هـای حسـاس بـه نـور و درگیـر در مسـیر اسـید موالونیـک، پیش سـاز ترپن هـا 
تغییردهـد )گوبـو- نتـو و لوپـز5 ، 2007 و مرشـدلو و همـکاران، 2017(. بنابرایـن، تابـش می تواند 
به طـور مسـتقیم روی تولیـد اسـانس، و یـا به طـور غیرمسـتقیم، از طریـق افزایـش زیسـت تـوده 
گیاهـی تأثیـر بگـذارد )پگـورارو6  و همـکاران، 2010(. تابـش نور برای رشـد گیاه ضروری اسـت و 
قـادر اسـت متابولیسـم اولیه را تحـت  تأثیر قرار دهـد و همچنین بر روی انرژی، در فرایند فتوسـنتز 

و تولیـد سـیگنال در جهـت تنظیم و توسـعه گیـاه اثرگذار باشـد )لیمـا7  و همـکاران، 2010).

در آزمایـش امیلـی و همـکاران )2014( مقدار اسـانس و عملکـرد اسـانس V.curassavica رفتار 
حساسـی را نسـبت بـه شـدت تابـش نـور نشـان داد که ایـن رابطه بـه صـورت مدل خطـی برازش 
داده شـد و در واقـع مبیـن ایـن مطلب اسـت که با بیشـتر شـدن مقـدار تابـش میزان ایـن دو صفت 

افزایـش پیـدا کرد )شـکل 4-22).

1. Ventrella & Marinho
2. Baser
3. Gomes
4. Costa
5. Gobbo- Neto & Lopes
6. Pegoraro
7. Lima
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 ŷ = -0.005162**× +0.16091 (R2 = 0.93,)،مقدار اسانس =A 4-22 شکل

ŷ = -0.260044**× +5.2423** (R2 = 0.98 ( عملکرد اسانس =B

Varronia curassavica تحت شرایط تابش نوری مختلف، اقتباس از )امیلی و همکاران)2014)

تابـش نـور بـر روی فعال سـازی مسـیرهای بیوسـنتز اسـانس، که وابسـته بـه تولید اسـکلت کربنی 
به دسـت آمده توسـط فرایندهای فتوسـنتزی هسـتند، عمل می کند )اسـچاه و همکاران، 1997(. 
به طـور مشـابه در V.curassavica و ریحـان )چانـگ و همـکاران، 2008( بـه لیمـو1 ، )گومـز و 
همـکاران، 2009(، کـه در شـدت تابش های نوری مختلف رشـد کردند، نیز حاوی مقادیر اسـانس 

بالاتـر بودند.

ضمـن اینکـه عملکـرد اسـانس تابعـی از مقـدار اسـانس و میـزان مـاده خشـک اسـت )کاسـتا و 
 V. curassavica همـکاران، 2010(، هیـچ تغییـری در تولیـد زیسـت تـوده مـاده خشـک بـرگ
مشـاهده نشـد، بالاترین عملکرد اسـانس در شـدت تابش نور شـدید مشـاهده شـد، که می تواند بر 
مقـدار اسـانس بالاتـر موجود در این شـرایط نسـبت داده شـود. شـدت تابـش نور بـر روی ترکیبات 
اسـانس V. curassavica تأثیـر گذاشـت کـه در تیمارهـای 20، 50، 70 و 100 درصـد تابـش بـه 

1. Lippia citriodora
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ترتیـب 26، 32 و 34  ترکیـب شناسـایی شـد. در شـدت تابـش نور کمتـر تنهـا 76/35%  از اجزای 
اسـانس شناسـایی شـدند. )امیلی و همـکاران، 2014).

برخـی از تغییـرات در ترکیبـات موجـود در اسـانس، تحـت تیمارهای نوری مختلف آشـکار اسـت. 
مقـدار زیـادی از سسـکویی ترپن های مشـتق شـده  از 53/02 بـه 74/06% در شـدت تابـش بالاتـر 
مشـاهده گردیـد. مشـتقات کاریوفیلـن بـه عنـوان ترکیباتـی بـا فعالیـت ضدالتهابـی تشـخیص 
داده شـدند )سـرتی 1 و همـکاران، 2005، پاسـوس2  و همـکاران، 2007(. مونوترپن ها، آلفاپینن 
و بتاپینـن در مقادیـر بیشـتری در شـدت نـور بالاتـر مشـاهده گردیـد. همچنیـن یـک افزایـش در 
مونوترپن هـای اکسـیژن دار شـده بـا افزایش شـدت نـور به وجـود آمـد، دیگر سسـکویی  ترپن های 
موجـود در اسـانس شـامل آرومانـدرن3 ، جرماکـرن4  و زد- آلفا سـاندالول5  و آکارنون6  بودند. سـنتز 
ایـن متابولیت هـا در برخـی از گیاهـان ممکـن اسـت تحـت  تأثیـر شـدت تابـش نور قـرار گیـرد، به 
عنـوان مثـال بیوسـنتز ایزوپرن، ترکیب پایه ای اسـت که وابسـته به شـدت تابش اسـت ) اسـچاه و 

همـکاران،1997 و باسـر و همـکاران، 2017).

به طورکلـی، ترکیبـات موجـود در اسـانس بسـیار حسـاس بـه تغییـر شـرایط محیطـی هسـتند و 
می توانـد واکنش هـای متعـددی را تحـت  تأثیـر عوامـل مختلـف از خـود بـروز دهنـد )سـیموئز و 
اسـپیتزر، 2000؛ مرشـدلو و همـکاران، 2017؛ امامـی بیسـتگانی و همـکاران، 2017 و قاسـمی 
 V. پیربلوطـی و همـکاران، 2014(. اکسـید کاروفیلـن7  و ترانس کاریوفیلـن8  ترکیبـات اصلـی گیـاه
Curassavica هسـتند کـه بـه عنـوان یـک کموتایـپ متفـاوت از آنچـه کـه توسـط کاروالهـو9  و 

همـکاران )2004(،  توصیـف شـده اسـت پیشـنهاد می گـردد.

ترانس کریوفیلـن  و   )%29/69( آلفاپینـن   V. Curassavica گیـاه  در  موجـود  اصلـی  ترکیبـات 

1. Sertie
2. Passos
3. Aromadendrene
4. Germacrene
5. (Z(-a-santalol
6. Acarenone
7. Caryophyllene oxide
8. Trans-caryophyllene
9. Carvalho
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)25/27%( می باشـند. در حالی که بیشـترین مقدار اکسـید کاریوفیلن در شدت تابش نور کمتر مشاهده 
شـد )20 و 50%(، در مقابـل افزایـش در ترانس کریوفیلـن، کـه احتمـالًا مربـوط بـه اکسیداسـیون 
ترانس کریوفیلـن اسـت، که تحت تابش نوری شـدید مشـاهده گردیـد. تغییر در محتـوای آلفاپینن 
بـا تولیـد بالاتـر در شـرایط تابش متوسـط )50 و 70% نور( و کـم در تیمارهای دیگر، نشـان می دهد 
کـه ایـن ترکیـب نیـز تحت  تأثیـر تابـش نـور قـرار می گیـرد. )امیلـی و همـکاران، 2014(. ترکیبی 
بـا خاصیـت دارویـی آلفاهومولـن1  بـدون تغییـر، باقـی مانـد. به نظر می رسـد نسـبت بیـن غلظت 
ترکیـب بـا مقـدار تولیـد اسـانس در گیاهان رشـد یافته در شـدت کامل تابـش نـوری، افزایش یافته 

اسـت )امیلی و همـکاران، 2014).

V. Curas- 2014( چهـار نوع مختلف کرک در سـطح برگ گیـاه )در آزمایـش امیلـی و همـکاران، 
savica مشـاهده گردید، در حالی که کرک های غده ای کروی2  و هلالی شـکل3  در هر دو سـطح 

بـرگ وجـود داشـت، کرک هـای غیـر غـده ای بـا توجـه بـه موقعیـت خـود در سـطح بـرگ متفاوت 
اسـت. کرک هـای غیـر غـده ای کوتـاه4  در حـال حاضـر تنهـا در سـطح فوقانـی و کرک هـای غیـر 
غـده ای بلنـد5  تنهـا بر روی سـطح برگ V.curassavica مشـاهده شـد، کرک های غیـر غده ای 
اصـولًا هیچ ترشـح یا اسانسـی ندارنـد و فقط گیاه را محافظـت می کنند )شـکل 25-4(. تراکم انواع 
مختلـف کرک هـا بـا افزایش شـدت تابـش، به ویـژه کرک های غـده ای کروی پاسـخ شـدیدتری را 

.(4-24-A 24-4 و-B نشـان دادند )شـکل

1. α-humulene
2. Globular glandular trichome (GG(
3. Reniform glandular trichome (RG(
4. Short nonglandular trichome (SNG(
5. Long non-glandular trichome (LNG(
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 23-4 تصویــر گرفتــه شــده ازمیکروســکوپ الکترونــی ســطح فوقانــی)A, C, E, G) و تحتانــی  )B, D, F, H) ســطح بــرگ 
 :SNG 70% و F و E 50%؛ Dو C 20%؛ B و A.تحــت شــدت تابش هــای مختلــف نــوری  Varronia curassavica گیاهــان
ــای  ــروی، RG: کرک ه ــده ای ک ــای غ ــد، GG: کرک ه ــده ای بلن ــر غ ــای غی ــددی ، LNG: کرک ه ــاه غیرغ ــای کوت کرک ه

غــده ای هلالــی شــکل مقیــاس = 100 میکرومتــر
 اقتباس از امیلی و همکاران، )2014)
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ــش  ــدت تاب ــت  ش ــه تح ــان Varronia curassavica ک ــرگ )A( گیاه ــی ب ــطح فوقان ــا در س ــم کرک ه ــکل 24-4 تراک ش
مختلــف نــور رشــد می کننــد کرک هــای غــده ای کــروی  )ŷ = 1.0034**×- 0.5423** (R2 = 0.94  (GGT)، کرک هــای 
 RGT) ŷ(  کرک هــای غــده ای هلالــی شــکل ، (SNGT)  ŷ =0.17060**× + 11.059* (R2=0.86(غیــر غــده ای کوتــاه

 ،(= 0.09280**× + 8.4758** (R2 = 0.92

ــد  ــور رش ــف ن ــش مختل ــت تاب ــه تح ــان Varronia curassavica ک ــرگ )B( گیاه ــی ب ــطح تحتان ــا در س ــم کرک ه تراک
می کننــد کرک هــای غــده ای کــروی  )ŷ = ŷ =2.2001**× + 30.9981** (R2 = 0.99، کرک هــای غــده ای هلالــی 

 ,ŷ = 0.1929**× + 42.802** (R2 = 0.96( شــکل
(LNGT)  ŷ = 0.09399**× +28.082** (R2 = 0.83( کرک های غیر غده ای بلند

اقتباس از امیلی و همکاران، )2014)

انـواع مختلفـی از کرک هـای مشـاهده شـده در V. curassavica تحت شـدت تابش های مختلف 
نـور توصیف شـده اسـت )شـکل 23-4(. تراکـم کرک های غیـر غده ای افزایـش یافته بـا پرتوهای 
پرانـرژی ممکـن اسـت بـا بازدارندگی نـوری و بارگذاری گرما کاهـش یابد )اسـکلتون1  و همکاران، 

2012، ونتـرلا و مارینهو 2008).

مـوارد مشـابهی بـا کرک هـای هلالـی شـکل و ترشـحات فلاونوئیدهـا اتفـاق می افتـد )ونتـرلا و 
مارینهـو، 2008 و باسـر و همـکاران، 2018(. ایـن کرک هـا همچنیـن به منظـور حفاظـت مؤثـر 

1. Skelton
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در مقابـل تابـش نقـش کلیـدی ایفـا می نماینـد )کارابورنیوتیـس1  و همـکاران، 1998، تاتینـی2  و 
یـو3  و همـکاران، 2018(. کرک هـای غـده ای کـروی، مسـئول سـنتز و  و  همـکاران، 2005 
ذخیره سـازی اسـانس در V.curassavica )ونترلا و مارینهو، 2008( بیشـترین ویژگی را در پاسخ 
V.curas- هبـه افزایـش تابش نشـان دادنـد. افزایش تراکم کرک هـای غده ای کـروی در برگ گیـا
savica نشـان دهنده سـازگاری ایـن گیـاه به شـدت تابش زیاد اسـت که مقـدار اسـانس را افزایش 

می دهـد. اگرچـه تعـداد کرک هـا در مراحـل اولیـه تمایـز بـرگ ثابـت اسـت )اسکنسـااُ و پاییـس4 ، 
1987، ورکـر5  و همـکاران، 1993 و مارتـز ناراتـن6  و همـکاران، 2018(، امـا بـا گذشـت زمـان، 
واضـح اسـت کـه تراکـم کرک هـا در برگ هـای تحـت شـدت تابش نوری شـدیدتر، بیشـتر اسـت.

همان طـور کـه در قسـمت های قبـل توضیـح داده شـد، عملکـرد اسـانس تابعـی از مقـدار اسـانس 
و وزن مـاده خشـک تولیـد شـده توسـط گیـاه می باشـد، از آنجایی کـه بـرگ مهم ترین و اصلـی ترین 
انـدام درگیـر در بیوژنـز7 ، تجمـع اسـانس، و زیسـت تـوده بـرگ می باشـد، در آزمایـش امیلـی و 
همـکاران )2014( توسـط تابـش نـوری تحت تأثیـر قـرار نمی گیـرد، بالاتریـن عملکـرد اسـانس 
V.curassavica همـراه بـا افزایـش تراکـم ترشـحات غـدد کـروی بـه دسـت آمـد. داده هـای 

به دسـت آمـده نشـان می دهـد که تابـش نور، یک عامـل کلیدی برای رشـد و تولید اسـانس در گیاه 
V.curassavica می باشـد. بیشـترین میـزان عملکـرد اسـانس در شـدت تابش بیشـتر مشـاهده 

شـد کـه افزایش محتوای اسـانس ارتبـاط پیدا می کنـد. از آنجایی که هیـچ تغییری در تولید زیسـت 
تـوده بـرگ وجـود نـدارد. تغییـر در مقـدار اسـانس بـه عنـوان یـک پاسـخ مسـتقیم بـه افزایش 
کـرک  هـای غـددی بـه علت کاهش سـطح بـرگ در شـدت تنش نـوری بالا رخ داده اسـت )شـکل 

24-4( )امیلـی و همـکاران، 2014).

مطالعـه سـاختار تراکـم کرک هـا ممکـن اسـت نشـان دهنـده ظرفیـت تولیـد اسـانس در گونه هـای 
معطـر ماننـد بـه لیمـو که کاهش قابـل توجهـی را در تراکم غدد در مقابـل تابش نور کم نشـان دادند 

1. Karabourniotis
2. Tattini
3. Yu
4. Ascensao & Pais
5. Werker
6. Martínez-Natarén
7. Biogenesis
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)گومـز و همـکاران، 2009(. تولیـد متابولیت های ثانویه توسـط گیاهـان دارویی و معطـر، از جمله 
اسـانس ها ممکـن اسـت توسـط سـایه اندازی تحت  تأثیـر قـرار بگیرنـد، از آنجایی که کربـن تثبیت 
شـده در فراینـد فتوسـنتز یکـی از اساسـی ترین ترکیبـات آلـی می باشـد )پائـزو همـکاران، 2000؛ 
سـنگوان1  و همـکاران، 2001 و مارتـز ناراتـن و همـکاران، 2018(. گیـاه ریحـان نیـز تغییـر قابل 
توجهـی در محتـوای اسـانس و تغییـرات در ترکیـب شـیمیایی اسـانس داشـتند، زمانی که با شـدت 

تابـش نور کـم مواجه شـدند )چانـگ و همـکاران، 2008).

در آزمایـش فرنانـدس و همـکاران )2013( تغییـرات میـزان نـور به طـور قابـل توجهـی روی همه 
متغیرهـای رشـد تأثیـر گذاشـت. چنانچـه ایـن محققـان مشـاهده نمودنـد کـه مقـدار ماده خشـک 
در بـرگ، گل آذیـن، کل ریشـه افزایـش یافـت: نسـبت سـاقه و LMA با شـدت نور افزایـش یافته 
اسـت. ماده خشـک سـاقه یـک رابطه ی خطی درجـه دوم در رابطه با شـدت تابش نـور، از 53 گرم 
در 15 )مـول بـر متـر مربـع بـر روز( تجـاوز نکـرد. ارتفاع گیـاه ریحان پاسـخ درجه دومی بـه میزان 
تابـش نـور داد و بـه یـک حداکثـر مقـدار تقریبـاً 112 سـانتی متر در 10 )مـول بـر متر مربع بـر روز( 
رسـید. بـه  همیـن ترتیـب، تعـداد برگ و سـطح بـرگ با نقـاط حد برآورد شـده اسـت که میـزان آن 

1090 و 9264 سـانتی مترمربع بـه ترتیـب در 12 و 17 )مـول بـر متـر مربـع بـر روز(  بود. 

همچنیـن مشـخص گردیـد کرک هـای سرسـان و سـپری بـرگ در تمـام محیط هـای نـور بـا 
کناره هـای دوطرفـه و ترشـحات غـده ای بـا چهـار سـلول ترشـحی در سـر، در هـر دو طـرف بـرگ 
نمایـش داده می شـود )شـکل 25-4(. نتایـج همچنین نشـان داد که شـدت تابش نـور هیچ تأثیری 
بـر روی میـزان اسـانس در گیاه ریحان )Ocimum gratissimum( نداشـت کـه در واقع میانگین 
اسـانس گیـاه 1/2% گـزارش شـد، امـا عملکـرد اسـانس در گیاه به طـور معنـی داری تغییر نمـود و با 

شـدت نور افزایـش یافت )شـکل 4-26(. 

1. Sangwan
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 B,D,F,H( ــی ــطح تحتان ــی)A,C,G,E( و س ــطح فوقان ــی س ــکوپ الکترون ــده بامیکروس ــه ش ــر گرفت ــکل 25-4 تصوی ش
E,E=11 ؛C,D=7 ؛A, B = 4 بــرگ بــه عنــوان تابعــی از شــدت های مختلــف نــور: و Ocimum gratissimum

mol m-2 d-1(.: Tector trichome G, H = 20),؛TT: PGT: کرک هــای غــده ای ســپری CGT: کــرک  هــای غــدد 

ــکاران )2013) ــدس و هم ــاس از فرنان ــرون، اقتب ــاس: 40 میک ــان مقی سرس
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شــکل 26-4 محتــوای اســانس )%( و عملکــرد )گــرم در بوتــه( در بــرگ Ocimum gratissimum کــه تحــت شــدت نورهــای 
مختلــف رشــد کرده انــد.

 اقتباس از فرناندس و همکاران )2013).

در گیاه ریحان )Ocimum gratissimum( هشـت ترکیب شـیمیایی موجود در اسـانس شناسایی 
گردیـد که 99% ترکیب شـیمیایی اسـانس را تشـکیل می دهند ترکیـب اصلی اوژنول بـود، که به طور 
متوسـط مقـدار 91% را بـدون توجـه به شـدت تابـش نور به خـود اختصـاص داد و ثابت باقـی ماند. 
گیاهـان اسـانس دار تحت شـدت تابش بالاتـر 20 و 11 )مول بر متر مربع بـر روز( تغییرات کوچکی 
را در ترکیـب شـیمیایی اسـانس، بـا حضـور سـه ترکیـب ترپینولـن-4-ال1  و بتـا بوربونن2  و اکسـید 
کاریوفیلن که در سـایر تیمارها مشـخص نشـده اسـت، نشـان داد )فرناندس و همکاران، 2013).

در تحقیـق فرنانـدس و همـکاران )2013( نشـان داده شـد کـه تحـت شـرایط شـدت متفـاوت نور 
مقـدار اسـانس مربـوط بـه تراکـم غـدد همچنـان ثابـت باقـی مانـده اسـت و افزایش قابـل توجهی 
در عملکـرد اسـانس مشـاهده گردیـد. در شـدت تابـش نـور به طـور مسـتقیم، افزایـش تولیـد ماده 
خشـک بـرگ در ایـن شـرایط مشـاهده شـد، همان طورکـه قبـلًا در Baccharis trimera نیـز 

1. Terpin-4-ol
2. β-borbounene
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گـزارش گردیـده اسـت )سـیلوا و همـکاران، 2006(. 

تغییـرات کوچـک در ترکیـب شـیمیایی اسـانس ممکن اسـت مرتبط با نـور قابل دسـترس و مرحله 
رشـد گیاهـان باشـد، درصورتـی که زمانی کـه در محیط های با سـطوح بالاتر شـدت جریـان فوتون 
فتوسـنتزی رشـد می کننـد، در مرحلـه تولیـد مثـل و شـکوفایی کامـل قـرار می گیرنـد )فرنانـدس و 
همـکاران، 2013(. ترکیبـات شـیمیایی موجـود در اسـانس بـا عوامـل ژنتیکی تعیین می شـود، اما 
عوامـل محیطـی ممکـن اسـت در مـورد تغییرات مهـم در تولیـد متابولیت هـای ثانویه بیشـتر مؤثر 
 O.basilicum باشـد )لیمـا و همـکاران، 2003 و گوبو-نتو و لوپـز، 2007(. زمانی که گیاه ریحـان
در معـرض تابـش نـور بالاتر قـرار می گیرند، از سـطح لینالـول و اوژنول بالاتری برخوردار هسـتند، 
در حالی کـه تیمار سـایه بیشـترین مقدار متیل اژنـوول را در برداشـت )چانگ و همـکاران، 2008(. 
ترکیبـات شـیمیایی موجـود در اسـانس نیـز ممکن اسـت تحت  تأثیـر فیزیولـوژی گیاه و وابسـته به 

مرحلـه توسـعه آن ها باشـد )سـنگوان و همکاران، 2001 و باسـر و همـکاران، 2018).

بنابرایـن می تـوان نتیجه گرفت که شـدت نـور بـر روی رشـد Ocimum gratissimum بدون اثر 
بـر میـزان اسـانس و ترکیب شـیمیایی اسـانس تأثیـر قابل توجهی داشـت. مقـدار اسـانس با توجه 

بـه تراکم غـدد تحت  تأثیر قـرار نگرفـت. )فرناندس و همـکاران، 2013).
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فصل پنجم:
تنش  سرما





1-5 مقدمه  

اصولًا تنش سرمایی انرژی متابولیکی کمتری در دسترس گیاه زراعی قرار می گیرد و جذب آب 
و عناصر غذایی محدود می شود، آسیمیلاسیون کاهش یافته و رشد متوقف می گردد )بخشنده، 
1391(. گیاهان دارای دامنه های دمایی مشخصی برای رشد و نمو بهینه می باشند که در خارج از 
آن، تولید و پراکنش آن ها محدود می شود. در همین زمینه، دمای پایین به عنوان یک عامل تنش زا 
در محیط پیرامون گیاهان می تواند سرعت فرآیندهای بیوشیمیایی سلول ها را به طور متفاوتی تحت 
 تأثیر قرار دهد )اسدی صنم و همکاران، 1394 به نقل از پرازیل1  و همکاران، 2007(. میزان دوام 
گیاهان در چنین دمایی، بستگی به ظرفیت و توانایی آن ها به خوگیری به سرما، مرحله ی نمو، نوع 
اندام، کمینه یا بیشینه دمای دریافت کرده و طول دوره دارد )اسدی صنم و همکاران، 1394 به نقل 

از جانسکا2  و همکاران، 2010).

تنش سرما همراه با تنش های خشکی و شوری از مهم ترین عوامل محیطی محدودکننده تولید 
و گسترش گیاهان در کره زمین هستند )پوریر3  و همکاران، 2010(. عدم سازگاری به سرما حتی 
در برابر سرمای ملایم نیز باعث مرگ سلول های تعداد زیادی از اندام ها می شود )اریکسون و وب4 

.(2011 ،

واکنش گیاهان به سرما را می توان به سه مرحله تقسیم کرد: اولین مرحله سازگاری به سرما که 
در دماهای قبل از مقاوم سازی5  و در دماهای بالای صفر ایجاد می شود، مرحله دوم مقاوم سازی6  
که بیشترین مقدار تحمل به تنش سرما در گیاه ایجاد می شود و در دمای زیر صفر درجه سانتی گراد 
اتفاق می افتد و مرحله نهایی بازگشت گیاه از تنش در پایان زمستان است )جانسکا و همکاران، 
به  منجر  که  است  بیوشیمیایی  پیچیده  مکانیزم های  نتیجه  در  سرما  تنش  به  سازگاری   .)2010
قندهای  افزایش  دهیدرین(،  )پروتئین های  تنش  به  دهنده  پاسخ  پروتئین های  تجمع  افزایش 
محلول، افزایش مکانیزم های ضد اکسیداسیون، تغییر در ترکیبات لیپیدی غشاء و مانند آن است 

1. Prasil
2. Janska 
3. Poirier 
4. Erikson & Webb
5. Pre-hardening
6. Hardening
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)گلسزمان1  و همکاران، 1990 و کائو2  و همکاران، 2014).

افزایش  آن  دنبال  به  که  است  یخ زده  سلول های  در  تنش ها  مهمترین  از  یکی  دهیدراسیون 
غلظت مواد درون سلولی بیشتر از حد سمیّت، رسوب پروتئین و تغییر در نفوذپذیری غشا باعث 
کاهش حجم سلول و تغییر در pH آن می گردد )آلفاگه و مارک اسمالز3 و همکاران، 2005، یون4  و 

همکاران، 2017(. 

هستند.  سرما  برابر  در  بخش  حساس ترین  پلاسمایی،  غشای  به خصوص  گیاهی  غشاهای 
ترکیبات غشای پلاسمایی از اواخر تابستان تا پاییز به شکل قابل توجهی تغییر می یابد، نتیجه این 
تغییرات حفاظت در برابر از دست دادن آب )دهیدراسیون(، آسیب اکسیداسیون و دیگر فرآیندهای 
انتقال یون ها در بین  تحت  تأثیر تنش می باشد. یکی از مکانیزم های اولیه در برابر تنش سرما، 
غشاهای سلولی است )شکل 1-5(، که به دلیل اختلال در سیستم انتقال +K و +H اتفاق می افتد 

)بارتولزی5  و همکاران، 2001 و گاستا و وینووسکی6 ، 2013).

اولین آسیب دماهای زیر صفر تشکیل بلورهای یخ در آوندهای گیاه است. این بلورها به سرعت 
تمام آوند های گیاه را در برمی گیرند، سپس یخ به فضای بین سلولی نفوذ کرده و باعث ایجاد تفاوت 
در فشار اسمزی درون و بیرون سلول می گردد و منجر به نشت آب از سلول می شود. فرآیند بازگشت 
از یخ زدگی7  در کنار تشکیل حباب های هوا در بافت آوندی به شکل قابل توجهی باعث ایجاد آسیب 

و از بین رفتن بخش هوایی گیاه می گردد )اسچریبر8  و همکاران، 2013).

1. Glaszmann
2. Cao
3. Al-Fageeh & Mark Smales
4. Yoon
5. Bartolozzi
6. Gusta & Wisniewski
7. Freeze-thaw
8. Schreiber
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شکل 1-5 اثر تنش سرما در سطح سلول های گیاهی اقتباس از برادووا و همکاران )2016)

2-5 اثر تنش سرما بر صفات رشد  

نتایج آزمایش سلیمانی و همکاران )1384( نشان داد، رقم کرونائیکی زیتون1  با بیشترین درصد 
رشد طولی بالاترین درصد خسارت نوك شاخساره را نسبت به دیگر ارقام تحت تنش سرما داشته 
است. بنابراین می توان اذعان داشت که کاهش رشد شاخساره و خشبی شدن بخش های رشد فصل 
جاری در طی مراحل سازگاری به سرما از جمله تغییرات مورفولوژیکی مربوط به مقاوم شدگی در 
برابر سرمای طبیعی در گیاهان باشد. به رغم وجود درصد رشد طولی مشابه، در میان ارقام زرد، 
مشین و روغنی، رقم زرد زیتون کمترین درصد خسارت نوك شاخساره را متحمل شده بود. علت این 
امر را می توان به بالا بودن وزن خشك اندام هوایی رقم زرد زیتون نسبت داد. از آنجایی که درصد 
رشد طولی رقم زرد با دیگر ارقام مشابه بود، بالا بودن وزن خشك اندام هوایی این رقم، مربوط به 
فعال  نمو در فصل رشد  و  به رشد  فرایندهای مربوط  و  اسیمیلاسیون کربن  بودن میزان  بالا 
می باشد، که باعث انباشت مواد ذخیره ای بیشتر و قدرت رویش بالای رقم زرد گردیده است. از 
جمله سازوکارهای مقابله با تنش انجماد، مکانیسم اجتناب از یخ زدگی از طریق کاهش نقطه انجماد 

1. Olive
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شیره سلولی است. این اجتناب از طریق کاهش آب آزاد سلولی عمل می کند.

در آزمایش ابراهیمی و همکاران )1396( دمای بهینه رشد استویا 25 درجه سانتی گراد نشان داده 
شده است. از نظر تعداد شاخه فرعی بین تیمار دمایی 22 و 25 درجه سانتی گراد تفاوت معنی داری 
در سطح یک درصد دیده شد. در هر دوی این تیمارها حدود 1/8 شاخه فرعی به ازای هر ریزنمونه 
تولید شد. در مقابل این دو دما از نظر تعداد شاخه اصلی تفاوت معنی دار )در سطح احتمال %1( 
نشان دادند. با توجه به رشد ظاهری گیاهچه ها و بررسی تأثیر دما بر افزایش طول شاخساره می توان 
دمای 25 درجه سانتی گراد را به عنوان دمای بهینه رشد استویا در نظر گرفت. به نظر می رسد که 
افزایش نسبت ریز نمونه های کالوسی و قطر کالوس در دمای 25 درجه سانتی گراد عمدتاً مربوط به 

سرعت رشد بیشتر نمونه ها در این دما بوده  است.

Dracocephalum palmatum 3-5 اثر تنش سرما بر روی صفات رشدی گیاهچه های

الُنیکاو1  و همکاران )2017( پاسخ فنوتیپی گیاه D. palmatum  را به تنش دمای پایین بررسی 
/ 8 ساعت  روشنایی  دوره 16 ساعت  با  رشد  اتاقک های  در  گیاهچه ها  مطالعه،  این  در  نمودند، 
تاریکی تحت شرایط دمایی نرمال )20 درجه سانتی گراد( به مدت دو ماه قرار گرفتند. یک گروه از 
گیاهچه ها تحت شرایط نرمال باقی ماندند و یک گروه دیگر به مدت 20 روز به دمای پایین 1- درجه 
سانتی گراد منتقل نمودند. سطح قرار گرفتن در معرض دمای پایین  نزدیک به طول دوره ی تحت 
تنش سرما در گیاهان D. palmatum در زیستگاه طبیعی آن بود. جهت جلوگیری از آسیب دیدگی 
گیاهان ناشی از کاربرد سرمای دراز مدت، چارچوب زمانی انتخاب شد. برای ارزیابی اینکه آیا دوره 
سرما 30-10 روزه می تواند به طور موفقیت آمیز استفاده شود، نتایج بدین گونه نشان داده شد که 

طول دوره سرمایی دمای 1 درجه سانتی گراد نباید بیش از 20 روز باشد.

پس از 20 روز، گیاهچه های رشد یافته در 20 درجه سانتی گراد ارتفاع ساقه گیاه، به طور متوسط  
به 100 میلی متر رسید. در طول دوره ی تیمار سرمادهی در دمای یک درجه سانتی گراد، گیاهچه ها 
وزن کمتری داشتند و ارتفاع بوته ها به طور میانگین به 80 میلی متر می رسد. افزایش قابل توجهی 

1. Olennikov
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در عملکرد تر گیاه با اعمال تنش سرمای بیشتر مشاهده نشد، اما رنگ برگ های گیاهچه ها تحت 
تنش دمایی پایین سبز تیره شده و سطح برگ های جوان با برگ های گروه با شرایط دمای متوسط 

تفاوت معنی داری نداشتند )الُنیکاو و همکاران 2017).

4-5 ارزیابی خسارت تنش سرما برگیاهان منتقل شده به لوله آزمایش گیاه سیـاه دانه

سبزوار،  )بیرجند،  شامل  دانه  سیاه  اکوتیپ های   )1393( همکاران  و  خورسندی  آزمایش  در 
فریزر  داخل  در  طبیعی،  در شرایط  و خوسرمایی  رشد  ماه  دو  از  نیشابور( پس  و  گناباد  فردوس، 
قرار  گراد  پایین )0، 1/5-، 3-، 4/5-، 7/5-، 9-( درجه سانتی  در معرض دماهای  ترموگرادیان 
گرفتند. برای ارزیابی ظاهری خسارت تنش سرمایی بر بوته های سیاه دانه و تعیین همبستگی این 
روش با روش ارزیابی درصد بقاء گیاهان )جهت جایگزینی احتمالی این شاخص با درصد بقاء گیاهان 
و به منظور کوتاه کردن دوره ی ارزیابی(، نیز روز بعد از اعمال تنش سرما، دو گیاه از سطح خاك قطع 
شده و سپس به لوله های آزمایش رو بازی با قطر دو و ارتفاع 20 سانتی متر منتقل شدند. در پایین 
لوله آزمایش نیز از پنبه به عنوان بستر استقرار گیاه و نگهداری رطوبت استفاده شد. نمونه ها روزانه 
بازدید شده و براساس میزان نکروزه شدن آن ها درجه بندی انجام شد. در این مطالعه برای گیاهان 
کاملًا سالم درجه یک، 25 درصد نکروزه شدن درجه دو، 50 درصد نکروزه شدن درجه سه، 75 
درصد نکروزه شدن درجه چهار و بالاخره گیاه کاملًا نکروزه شده درجه پنج در نظرگرفته شد )نظامی 
و همکاران، 2012( همچنین در مرحله ای که در همه اکوتیپ ها میزان نکروز درجه سه یا بیشتر بود، 

دمای 50 درصد کشندگی بر اساس روش لوله آزمایش1  تعیین شد.

بدین ترتیب که، روند تغییرات درجه نکروز گیاه سیاه دانه در دماهای مختلف تا حدود دو هفته 
پس از اعمال تنش سرمایی و قرار گرفتن در لوله آزمایش در شکل 2-5 آمده است. همان گونه که 
ملاحظه می شود تا روز پنجم کاهش دما تا 6- درجه سانتی گراد تأثیر چندانی بر درجه نکروز گیاهان 
نداشت، ولی کاهش دما به کمتر از آن افزایش درجه نکروز گیاهان را درپی داشت )خورسندی و 
همکاران، 1393(. سیاهمرگویی و همکاران )1390( نیز اظهار داشتند که بوته های رازیانه ای که در 

1. Lethal Temperature for 50% of plant according to the plant necrosis in Test Tube (LT50tt(
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دمای صفر قرار داشتند در مقایسه با سایر تیمارها دارای درجه نکروز کمتری بودند و بیشترین درجه 
نکروز در دمای 15- درجه سانتی گراد مشاهده شد.

 

ــن در  ــه ی درجــه نکــروز اکوتیپ هــای ســیاه دانه پــس از اعمــال تنــش ســرمایی و قرارگرفت ــرات روزان ــد تغیی ــکل 2-5 رون ش
لولــه آزمایــش

 اقتباس از خورسندی و همکاران، )1393)

در روزهای سوم و پنجم ارزیابی، از نظر درجه نکروز بین 4/5- درجه سانتی گراد تفاوت معنی داری 
در اکوتیپ های سیاه دانه وجود نداشت و افزایش شدت سرما بعد از آن باعث بروز تفاوت در درجه 
نکروز گیاهان شد. در حالی که در روزهای بعد، تفاوت در درجه نکروز از دمای صفر درجه سانتی گراد 
به بعد مشهود بود، به طوری  که اکوتیپ فردوس بیشترین و اکوتیپ های بیرجند و سبزوار کمترین 
درجه نکروز را داشتند. اکوتیپ نیشابور نیز همواره درجه نکروز حد واسطی داشت. در اکوتیپ های 
بیرجند، فردوس و نیشابور اثر کاهش دما بر افزایش درجه نکروز از روز سوم آشکار شد. در مقایسه 
با اکوتیپ های مذکور، در اکوتیپ سبزوار و گناباد در روز سوم تمام گیاهان سالم )درجه یک( بودند 

)شکل 3-5(، )خورسندی و همکاران، 1393).

بررسی خصوصیات ظاهری سیاه دانه تحت تأثیر تنش سرما نشان داد که ارزیابی خسارت در طول 
یک هفته اول بعد از تنش قابل رؤیت و امکان پذیر است که در مقایسه مدت زمان برای بررسی 
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بقای گیاهان سه هفته تا یک ماه زمان بسیار کوتاه تری می باشد. مطالعه سیاهمرگویی و همکاران 
)1390( در خصوص ارزیابی خسارت ظاهری اثر تنش یخ زدگی بر گیاه رازیانه نیز نشان داد که روز 
ششم جهت بررسی درجه نکروز گیاهان مناسب می باشد. با توجه به ایجاد بیش از 50 درصد نکروز 
در گیاهان مورد بررسی در روز هفتم، دمای 50 درصد کشندگی براساس درجه نکروز گیاهان در 
لوله آزمایش)LT50tt( در این روز تعیین شد. از نظر این شاخص بین اکوتیپ های سیاه دانه اختلاف 

معنی داری مشاهده شد و مقدار آن در اکوتیپ سبزوار 15 درصد کمتر از اکوتیپ فردوس بود. 

5-5 ارزیابی خسـارت سـرما بر برگ گیاهان در پایان دوره بازیافت گیاه سیاه دانه   

درصد خسارت برگ در اکوتیپ های سیاه دانه در پایان دوره بازیافت تحت  تأثیر سرما قرار گرفت. 
کمترین خسارت در اکوتیپ های نیشابور و گناباد در دمای صفر درجه سانتی گراد و بیشترین آن در 
دمای 9- درجه سانتی گراد در اکوتیپ نیشابور و فردوس مشاهده شد. در دو اکوتیپ نیشابور و گناباد 
کاهش دما به کمتر از 3- درجه سانتی گراد سبب افزایش خسارت سرما بر برگ های گیاه شد، در 
صورتی که در اکوتیپ های بیرجند و فردوس کاهش دما 4/5- درجه سانتی گراد تأثیر چندانی بر بروز 
خسارت در برگ ها نداشت، اما با ادامه روند کاهش دما، شیب افزایش خسارت در اکوتیپ فردوس 
نسبت به اکوتیپ بیرجند بیشتر بود، به طوری  که در دمای 9- درجه سانتی گراد کلیه برگ های آن از 
بین رفتند. همچنین در دمای 9- درجه سانتی گراد اکوتیپ سبزوار با کمترین درصد آسیب بهترین 

تحمل را نسبت به این دما نشان داد )شکل 3-5(، )خورسندی و همکاران، 1393).



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی370

شکل 3-5 روند تغییرات درصد خسارت برگ ها با کاهش دما در اکوتیپ های سیاه دانه در پایان دوره بازیافت درصد بقا
 اقتباس از خورسندی و همکاران )1393)

در بررسی روند درصد بقا تحت تأثیر دماهای پایین در اکوتیپ های سیاه دانه ملاحظه شد که تا 
دمای 4/5- درجه سانتی گراد درصد مرگ گیاهان تقریباً ثابت بوده است، ولی با کاهش دما در سه 
اکوتیپ بیرجند، نیشابور و فردوس درصد بقا روند کاهشی پیدا کرد. در صورتی که کاهش درصد بقا 
در دو اکوتیپ گناباد و سبزوار به ترتیب از دمای 6- و 7/5- درجه سانتی گراد آغاز شد. با وجود این 
شیب کاهش درصد بقا با کاهش دما در اکوتیپ های نیشابور و گناباد از سایر اکوتیپ ها شدیدتر بود. 
در اکوتیپ نیشابور کاهش معنی دار بقا از دمای کمتری )7/5- درجه سانتی گراد( آغاز شد، گیاهان 
علی رغم تحمل نسبی کاهش دما تا 7/5- درجه سانتی گراد، در دمای 9- درجه سانتی گراد کاملًا از 
بین رفتند. اکوتیپ سبزوار نیز نسبت به سایر اکوتیپ ها، کاهش دما را به خوبی تحمل کرد و در دمای 
9- درجه سانتی گراد که هیچ گیاهی از اکوتیپ های فردوس، گناباد و نیشابور باقی نماند، درصد بقا آن 
40/3 بود. اکوتیپ فردوس نیز در دماهای آزمایش دارای درصد بقای کمتری از سایر اکوتیپ ها بود 

و روند کاهشی درصد بقای آن با شیب ملایمی تداوم داشت.

در بررسی راشد محصل و همکاران )2009( نشان داده شد از نظر درصد بقا بین اکوتیپ رازیانه 
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تفاوت معنی داری وجود داشت. مطالعه ایشان همچنین نشان داد، هرچند با کاهش دما از درصد 
بقا گیاهان کاسته شد، ولی در دمای 9- درجه سانتی گراد درصد بقا اکوتیپ گناباد 30 درصد بیشتر از 
اکوتیپ کرمان بود. اکوتیپ های سیاه دانه از نظر درصد نشت الکترولیتی که در آن50 درصد مرگ 
گیاهان اتفاق افتاد، متفاوت بودند. به طوری  که در اکوتیپ های سبزوار، بیرجند و نیشابور 50 درصد 
مرگ گیاهان زمانی اتفاق افتاد که به ترتیب 25، 36 و 40 درصد الکترولیت ها به خارج از سلول نشت 
کردند، در حالی که در اکوتیپ فردوس و گناباد این مقدار نشت الکترولیت به ترتیب حدود 18 و 10 

درصد بود )خورسندی و همکاران، 1393).

لذا در اکوتیپ های بیرجند، سبزوار و گناباد نشت بیشتر الکترولیت ها منجر به مرگ 50 درصد 
گیاهان شده است، در حالی که در دو اکوتیپ دیگر نشت کمتر الکترولیت ها، مرگ 50 درصدی آن ها 
را به دنبال داشته است. اکوتیپ سبزوار علی رغم نشت زیاد الکترولیت ها درصد بقای خوبی حتی در 
دمای 9- درجه سانتی گراد داشته است، در صورتی که در اکوتیپ های فردوس و گناباد با وجود نشت 
کم، درصد بقا کاهش شدیدی داشته است که به نظر می رسد به دلیل حساسیت بیشتر این اکوتیپ ها 
به تنش سرما باشد )شکل 4-5(، )خورسندی و همکاران، 1393(. از نظر دمای کشنده 50 درصد 
در  به طوری که  تفاوت معنی داری مشاهده شد،  اکوتیپ ها  بین  نیز  بقا1   اساس درصد  بر  گیاهان 
اکوتیپ سبزوار مقدار آن 54 درصد کمتر از اکوتیپ فردوس بود. لذا براساس این شاخص، این دو 
اکوتیپ به ترتیب متحمل ترین و حساس ترین اکوتیپ ها نسبت به تنش سرما شناخته شدند. در 
اکوتیپ بیرجند و گناباد شاخص مذکور نسبت به اکوتیپ سبزوار به ترتیب 1/3 و 1/4 درجه سانتی گراد 

بالاتر بود و بین اکوتیپ نیشابور با سبزوار نیز تفاوت معنی داری مشاهده نشد.

 

1. Lethal Temperature for 50% of plants according to the survival percentage (LT50su(
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شــکل 4-5 رونــد درصــد بقــا و درصــد نشــت الکترولیت هــا در اکوتیپ هــای ســیاه دانه تحت تأثیــر دماهــای پاییــن در شــرایط 
کنتــرل شــده

 اقتباس از خورسندی و همکاران، )1393)

در آزمایش نظامی و همکاران )1389(، تحمل به یخ زدگی شش اکوتیپ زیره سبز در شرایط 
کنترل شده مورد بررسی قرار گرفت و بر اساس این شاخص اکوتیپ های قوچان و قائن به ترتیب 
و  تربت حیدریه  اکوتیپ های  و  و 10/8- درجه سانتی گراد متحمل ترین  معادل 11/8-    LT50su با 
یخ زدگی  تنش  به  نسبت  اکوتیپ ها  حساس ترین  سانتی گراد  درجه   -9 معادل  دمای  با  راجستان 
شناخته شدند. در مطالعه جانعلی زاده  )1391( نیز اکوتیپ های بارهنگ سرنیزه ای1  مورد بررسی از 
نظر این شاخص متفاوت بودند و اکوتیپ های مشهد و بیرجند دارای کمترین و بیشترین LT50su به 

ترتیب معادل 15/8- و 10/5- درجه سانتی گراد بودند.

1. Plantago lanceolata
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6-5 توان بازیافت گیاهان سیاه دانه: در بررسی صفات مرتبط در شرایط تنش سرما

خورسندی و همکاران )1389( گزارش نمودند که اکوتیپ فردوس سیاه دانه با کاهش دما صفات 
مرتبط با توان بازیافت نیز کاهش یافتند، اما در اکوتیپ نیشابور و بیرجند این وضعیت مشاهده نشد 
و گیاهان قادر بودند که گستره ای از تنش را تحمل کنند. سطح سبز و وزن خشک اکوتیپ گناباد با 
کاهش دما به کمتر از دمای 6- درجه سانتی گراد کاهش شدیدی داشت، در حالی که در اکوتیپ سبزوار 
با کاهش دما تا 3- درجه سانتی گراد توان بازیافت گیاهان افزایش نسبی داشت و حتی وزن خشک 
بوته در دمای 9- درجه سانتی گراد با دمای صفر درجه سانتی گراد تفاوت چندانی را نشان نداد، در 
صورتی که در دمای 9- درجه سانتی گراد وزن خشک اکوتیپ های بیرجند و گناباد به ترتیب 65/3 و 

86/2  درصد نسبت به دمای صفر درجه سانتی گراد کاهش یافت.

با توجه به اینکه بازیافت گیاه پس از اعمال یخ زدگی معیار مهمی در ارزیابی تحمل به سرمای 
گیاهان است، اکوتیپ سبزوار از نظر این شاخص برتری محسوسی نسبت به سایر اکوتیپ ها داشت، 

ضمن اینکه اکوتیپ نیشابور نیز تحمل خوبی از این نظر نشان داده است.

بین اکوتیپ های سیاه دانه از نظر دمای کاهنده 50 درصد وزن خشک گیاه تفاوت معنی داری وجود 
داشت، به طوری  که اکوتیپ های سبزوار و بیرجند کمترین و فردوس بیشترین مقدار این شاخص را 
داشتند. بین سایر اکوتیپ ها تفاوت معنی داری و از این نظر مشاهده نشد. اکوتیپ سبزوار که از نظر 
شاخص درجه حرارت کشنده برای 50 درصد بوته ها بر اساس نشت الکترولیت ها1  و LT50su دمای 
50 درصد کشندگی پایینی را به خود اختصاص داد، بود. در دوره بازیافت نیز از تولید ماده خشک 
بیشتری برخوردار بود و کاهش دما در محدوده دماهای آزمایش بر وزن خشک این اکوتیپ نسبتاً 
از 50 درصد وزن  به کمتر  بی تأثیر بود، به طوری  که در گستره دماهای آزمایش وزن خشک آن 

خشک تیمار شاهد دمای صفر درجه سانتی گراد نرسید. 

1. Lethal Temperature for 50% of plants according to the Electrolyte Leakage percentage (LT50el(
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7-5 اثر تنش سرما بر روی جوانه زنی  
تیمار سرمادهی تولید مواد تحریك کننده رشد نظیر جیبرلین را زیاد می کند. دماهای پایین ممکن 
اثر بر روی نفوذپذیری غشا موجب رسیدن جیبرلین ها به محل های فعالیت شان  از طریق  است 
شوند. افزایش سطوح آنزیم های کاتالاز، فسفاتاز، آلکالین لیپاز1  و پراکسیداز در دانه های سرما دیده 
و تشکیل اسیدآمینه ضروری برای تغذیه جنین در طول رشد ازجمله تغییراتی هستند، که به دنبال 
تیمار سرما در بذرهای سرما دیده رخ می دهند. در تیمار سرما همچنین مقدار آبسیسیك دانه و 
حساسیت جنین به آبسیسیك اسید کاهش پیدا می کند )پوراسماعیل و شریفی، 1382 و سادهو2  و 

همکاران، 2017).

8-5 تیمار پیش سرمادهی مرطوب  

بررسی تأثیر سطوح مختلف سرمادهی در 2 درجه سانتی گراد و در پنج سطح زمانی 5، 10، 15 و 
25 روز بر گیاه ریواس3  نشان داد که این تیمار باعث افزایش معنی داری بر درصد و سرعت جوانه زنی 
می شود با افزایش مدت زمان سرمادهی از 5 روز به 25 روز مرتباً و به طور همگام بر درصد و سرعت 
جوانه زنی افزوده شد، به طوری  که بیشترین درصد جوانه زنی )89%( و سرعت جوانه زنی )6 عدد بذر 
جوانه زده در روز( در سرمادهی 25 روزه مشاهده شد )نبئی و همکاران، 1390(. افزایش جوانه زنی 
بذرها به واسطه پیش تیمار سرمادهی ناشی از شکافته شدن پوسته بذر در اثر سرماست که از مقاومت 
مکانیکی پوسته دانه بر رویان می کاهد. همچنین این احتمال وجود دارد که عامل سرما علاوه بر 
سنتز اسیدجیبرلیك درون زا، محرک های دیگری را نیز فعال می کند که موجب افزایش سرعت و 
تراز هورمون های  کاهش  تیمار سرما سبب  که  نظر می رسد  به  بذرها می گردد.  درصد جوانه زنی 
بازدارنده و افزایش تراز هورمون های محرك شده و بدین ترتیب سبب افزایش پتانسیل جوانه زنی 
بذر می شود. این رویدادها به طور همزمان رخ داده و جوانه زنی در بذرها نتیجه توازن بین هورمون ها 

1. Alakalin lipase
2. Sadhu
3. Rheum ribes L.
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می باشد )تیپیرداماز و گومارگن1 ، 2000 و توبه و سومارین2  ، 2012 (.

در بررسی اثر سرما بر درصد جوانه زنی اکوتیپ های گونه های مختلف مرزه، حسین پور قزوینی 
و همکاران )1391( گزارش نمودند که اکوتیپ های سمیرم 1 و سمیرم 2 از گونه مرزه بختیاری و 
خوزستان و لرستان از گونه مرزه خوزستانی و بیجار 1، بیجار 2 و قزوین از گونه مرزه سهندی3   تیمار 
سرما نسبت به شاهد و دیگر تیمارها بیشتر بود. در گونه مرزه خوزستانی درصد جوانه زنی اکوتیپ 
خوزستان با تیمارهای پس رسی، سرما و خراش دهی به ترتیب با 90%، 82% و 85% که نسبت به 
شاهد بیشتر بودند. در همین گونه در اکوتیپ لرستان تیمار سرما موجب افزایش20% جوانه زنی نسبت 
به شاهد شد. در مقایسه بین تیمارها، تأثیر تیمارهای سرما و پس رسی بر افزایش طول گیاهچه در 
همه گونه ها به جز مرزه تابستانه معنی دار بود. در مقایسه بین تیمارها، تأثیر تیمار سرما در افزایش 
شاخص بنیه بذر اکوتیپ های قزوین مرزه سهندی بیجار 1 و 2 و سمیرم 1 و 2 مرزه بختیاری نسبت 

به سایر تیمارها بیشتر بود.

در گونه گرمسیری مرزه، مرزه بختیاری علاوه بر تیمار سرما، تیمار پس رسی نیز در افزایش 
شاخص بنیه بذر مؤثر بود. در مقایسه بین تیمارها، تأثیر تیمار سرما بر وزن تر اکوتیپ خوزستان و 
لرستان از گونه مرزه بختیاری و قزوین مرزه سهندی نسبت به سایر تیمارها بیشتر بود. در گونه مرزه 
تابستانه تأثیر تیمار پس رسی نسبت به شاهد و سایر تیمارها بیشتر بود. در اکوتیپ های سمیرم 1 و 

2 مرزه بختیاری علاوه بر تیمار سرما تیمار خراش دهی نیز در افزایش وزن گیاهچه معنی دار بود.

در مقایسه میانگین ها درصد و سرعت جوانه زنی دو اکوتیپ خوزستان و لرستان از گونه مرزه 
خوزستانی با اثر تیمار سرما نسبت به سایر تیمارها بیشتر بود. افزایش سرعت جوانه زنی با اثر سرما 
در سه اکوتیپ نیز بیجار 1، بیجار 2 و قزوین از گونه مرزه سهندی مشاهده شد. با توجه به افزایش 
طول گیاهچه و درصد جوانه زنی بعضی از اکوتیپ ها در اثر تیمار سرما، این موضوع روشن است که 
شاخص بنیه بذر اکوتیپ های سمیرم 1 و سمیرم 2 از گونه مرزه بختیاری اکوتیپ های بیجار 1 و 

بیجار با از گونه مرزه سهندی تیمار سرما در آزمایشگاه دارای افزایش بود.

1. Tipirdamaz & Gomurgen
2. Tobeh &Somarin
3. Satureja sahendica



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی376

توجه به موارد فوق اثر افزایشی تیمار سرما روی صفات جوانه زنی و شاخص بنیه بذر حائز اهمیت 
از طریق سرما در  بودند که خواب آن ها  اکوتیپ ها دارای منشأ سردسیری  این  بیشتر  است، زیرا 
شرایط آزمایشگاه برطرف شد. دلیل این پدیده به مواد بازدارنده ارتباط دارد، که یکی از مهم ترین 
آن ها اسیدآبسیسیك می باشد که در اثر پیش سرما روی بذر، غلظت اسیدآبسیسیك کاهش یافته و 
هورمون های دیگر نظیر اسیدجیبرلیك فعال شده و عمل جوانه زنی تسریع می شود. بنابراین کاربرد 
تیمار سرما با اثر اسیدجیبرلیك همسو است )کورانفله1  و همکاران، 1991 و یداللهی نوش آبادی و 
همکاران، 2012(. نتایج علیزاده و عیسوند )1380( نشان داد که میزان سرعت جوانه زنی، طول 
گیاهچه و شاخص بنیه در 9 گونه دارویی بابونه، زنیان، همیشه بهار، گشنیز، داتوره، منداب2 ، 

بادرنجبویه دماوندی3 ، رازیانه و کرچک با پیش تیمار سرما نسبت به شاهد، افزایش یافتند. 

9-5 الگوی سالانه مقاومت به سرما در گیاه زیتون  

برگ: تغییرات سالانه مقاومت به سرما4  در شرایط تنش سرما از جمله فاکتورهای مهم است. 
مقاومت به سرما در برگ تمام ارقام مورد مطالعه زیتون در هر دو سال آزمایش در زمستان افزایش 
و در تابستان کاهش یافت )موسوی و همکاران، 1394(. اریس5  و همکاران )2007( در بررسی 
مقاومت به سرما در رقم زیتون6  نشان دادند که مقدار LT حاصل از نشت یونی در فصل زمستان 
افزایش و در تابستان کاهش یافت. همچنین در پژوهش دیگری در بررسی میزان مقاومت به سرما 
در 9 رقم زیتون با استفاده از روش نشت یونی مشخص شد، که مقدار LT50 در تمام ارقام مورد 
مطالعه در بافت برگ در فصل زمستان بیشتر از تابستان بود )کانسو و گولن هند اریس7  و همکاران، 

.(2009

در تحقیق موسوی و همکاران )1394( سازگاری به سرما باعث افزایش مقاومت )با LT50 ( در 

1. Qrunfleh 
2. Eruca sativa
3. Deracocephalum aucheri
4. Lethal temperature( LT50(
5. Eris
6. Olea europaea L. Gemlik
7. Cansev & Gulen Hand Eris
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برگ تمام ارقام مورد مطالعه شد. به طوری  که ارقام زرد، فدک 5-87 و آربیکینا بیشترین مقاومت )به 
ترتیب 17/34- 17/99 و 17/5- درجه سانتی گراد( را در بین ارقام مورد مطالعه داشتند و بلیدی و 
کوراتینا کمترین مقاومت )به ترتیب 7/19-، 7/18- درجه سانتی گراد( را داشتند. در مقابل، در فصل 
تابستان در هر دو سال آزمایش با توجه به عدم سازگاری ارقام به شرایط دمای پایین ارقام فدک 
5-78، آربکینا و میشن بیشترین مقاومت به ترتیب )11/97-، 12/56- و 11/41- درجه سانتی گراد( 
را داشتند و ارقام کوراتینا و فدک 1-87 کمترین مقاومت به ترتیب )0/37- و 1/58- درجه سانتی گراد( را 
در این شرایط داشتند. به نظر می رسد واکنش ارقام مختلف به تنش سرما در جهت ایجاد سازگاری 

متفاوت است.

10-5 اثر تنش سرما بر روی میزان کربوهیدرات محلول گیاه زیتون  

خسارت سرمازدگی در گونه های حساس در درجه حرارت هایی اتفاق می افتد که از حد طبیعی 
برای رشد گیاه کمتر باشد، ولی این درجه حرارت ها باعث شکل گیری یخ نشوند. در شرایط خسارت 
سرما میزان فتوسنتز و انتقال کربوهیدرات ها کاهش یافته و تنفس آهسته تر و ساخت پروتئین ها 
کاهش می یابد و در الگوی جریان سیتوپلاسمی اختلال ایجاد می گردد )راهنما، 1389(. ولی در 
این بین گیاه با توجه به شرایط تنش سرما سعی می کند پتانسیل اسمزی خود را از راه تنظیم کننده 
اسمزی افزایش دهد تا تحمل آن در مقابل سرما افزایش یابد )شکل 5-5(، )الُنیکاو و همکاران، 

.(2017
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شکل 5-5 مسیر سیگنالی گیاه در مقابل شرایط تنش سرما اقتباس از آن  و همکاران )2012)

در تحقیق موسوی و همکاران )1394( مقدار قند کل در بافت برگ تمام ارقام مورد مطالعه در 
فصل زمستان بیشتر از تابستان بود. در فصل زمستان بیشترین مقدار قند کل مربوط به ارقام بلیدی 
فدک 1-87، فدک 5-87، به ترتیب 22/1، 19/57، 18/66 بود. در فصل تابستان نیز بیشترین 
مقدار قند کل در بافت برگ مربوط به ارقام بلیدی فدک 1-87، فدک 5-87 و همچنین رقم ماری با 
کمی اختلاف )100- به ترتیب 18/77، 17/43، 16/9 و 16/46 بود. کمترین مقدار قند کل در فصل 

زمستان و تابستان مربوط به ارقام کوراتینا، فدک 77 و فدک 86 بود.
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11-5 اثر تنش سرما بر روی فعالیت آنزیم های آنتی اکسیدانی  

مهم ترین  از  یخبندان  و  سرما  تنش های  تحت  گیاهان  میتوکندری  و  کلروپلاست  در   ROS  
اثرات نامطلوب این تنش ها است که می تواند اختلال در متابولیسم سلول از طریق پراکسیداسیون 
لیپیدهای غشا، اکسیده شدن پروتئین ها، خسارت به اسیدهای نوکلئیک و در نهایت مرگ سلول ها را 
در پی داشته باشد )شکل 6-5(، )جکسون1  و همکاران، 2009 و کائو و همکاران، 2014(. گیاهان 
برای کاهش این اثرات نامطلوب و کنترل سطح ROS  جهت محافظت سلول ها، مکانیزم های 
حفاظتی مختلفی از جمله سیستم آنتی اکسیدانی آنزیمی و غیرآنزیمی دارند که در سطوح مختلف 
تنش مؤثر است )شی2  و همکاران،  2007 و وان3  و همکاران، 2014(. آنزیم های آنتی اکسیدانی 
مانند سوپراکسید دیسموتاز، پراکسیداز، آسکوربات پراکسیداز و کاتالاز از برجسته ترین مکانیزم های 
O2. را به H2O2 و در نهایت 

حفاظتی جهت حذف  ROSها هستند که رادیکال های آزاد سوپراکسید -
H2O2 را به اکسیژن و آب تبدیل می کنند )تانو4  و همکاران، 2009 و کائو و همکاران، 2014(. 

همچنین، سطح بالای فعالیت آنزیم پلی فنل اکسیداز می تواند سطوح اکسیژن آزاد در دسترس برای 
تولید ROS را در مدت تنش کاهش دهد )اورتگا5  و همکاران، 2009).

1. Jackson
2. Shi
3. Wan
4. Tanou
5. Ortega
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شکل 6-5 مکانیسم حفاظتی مختلف در سطوح مختلف تنش اقتباس از آواستی1  و همکاران )2015)

بر پایه نتایج به دست آمده از اسدی صنم و همکاران )1394(، تأثیر تیمار دمای پایین بر فعالیت 
آنزیم پلی فنل اکسیداز در گیاه سرخارگل بسیار معنی دار بود. مقایسه میانگین داده ها نشان دادند، با 

1. Awasthi
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کاهش دما میزان فعالیت آنزیم پلی فنل اکسیداز کاهش یافت. بیشینه فعالیت آنزیم پلی فنل اکسیداز 
)71/2 میکرومول بر گرم بافت تر آنزیم در دقیقه( مربوط به گیاهچه های تیمار شده در دمای شاهد 
به دست آمد، کمترین فعالیت این آنزیم هم 25/5 میکرومول بر گرم بافت تر در دقیقه مربوط به 

تیمار دمایی 4- درجه سانتی گراد بود که در مقایسه با تیمار شاهد 64/2 درصد کاهش نشان داد. 

در مطالعه اسدی صنم و همکاران )1394( فعالیت کاتالاز هم، تحت  تأثیر تیمار دمایی قرار 
گرفت. در این تیمارها، بیشینه فعالیت آنزیم کاتالاز 737/4 میکرومول بر گرم بافت تر در دقیقه 
سرخارگل هایی به دست آمد که تحت تنش دمایی 4 درجه سانتی گراد قرار گرفته بودند. کمترین 
فعالیت 146/3 میکرومول بر گرم بافت تر در دقیقه مربوط شرایط بدون تنش )تیمار شاهد( بود، 
که نسبت به تنش دمایی 4 درجه سانتی گراد با بیشینه فعالیت آنزیمی، 80/2 درصد کاهش محاسبه 
شد. با این حال، فعالیت این آنزیم در دمای 4- درجه سانتی گراد همانند آنزیم سوپر اکسید دیسموتاز 
کاهش داد. با این حال، فعالیت آنزیم کاتالاز به میزان 62/1 درصد نسبت به تیمار شاهد افزایش و 
47/6 درصد نسبت به تیمار سرمایی 4 درجه سانتی گراد کاهش نشان داد. این محققان  بیان کردند 
که افزایش میزان پراکسید هیدروژن ناشی از تنش سرما در گیاه سرخارگل از طریق افزایش فعالیت 
حذف  مسئول  پراکسیدازها  اصولًا  یافت.  خواهد  کاهش  پراکسیداز،  آسکوربات  و  کاتالاز  ترکیبی 
مقادیر اضافی  H2O2 در شرایط تنش می باشند. در شرایط تنش، آنزیم سوپر اکسید دیسموتاز، با 
تبدیل آنیون سوپراکسید به H2O2 ، یک سو موجب حذف این آنیون شده و از سوی دیگر با القای 
آنزیم های پراکسیداز، کاتالاز و آسکوربات پراکسیداز، سمیت H2O2  را در سلول کاهش می دهد 

) کوپیارا و گوزدرز1 ، 2003).

در بررسی تحقیقات شمس و همکاران )1390( به منظور مقایسه پاسخ  های آنزیمی گونه های 
اکالیپتوس به تنش سرما، از نهال هایی با دو دوره رویشی مختلف و در فواصل زمانی اواخر خرداد و 
اواسط آبان سال استفاده شد، در مرحله ی نخست آزمایش از بذرهای سه گونه اکالیپتوس سالینگا2 
، اکالیپتوس روبیدا3  و اکالیپتوس کامالدونسیس4 ، دی ماه در گلخانه کشت شد و بعد از گذشت 6 ماه 

1. Kopyra & Gwozdz
2. Eucalyptus saligna
3. E.rubida
4. E.camaldulensis
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در خرداد ماه در گلخانه در معرض تنش سرما قرار گرفت. گونه ها در دو شرایط دمایی گلخانه 
)G= 240C( و سردخانه ) R=5 0C( قرار داده شدند، نمونه گیری از برگ های گیاه از ساعات اولیه 
تنش سرما و پس از گذشت 2، 4 و 8 ساعت آغاز و در روزهای 2،3،4، 7، 11،15، 21 ادامه یافت. 
نمونه گیری از شاهد تنها در روز اول انجام شد. مرحله دوم آزمایش در اواسط مهر انجام شد و 
نهال های یکساله دو گونه  E. saligna و  E. rubida مورد آزمایش قرار گرفت. تیمارهای دمایی 
اعمال شده، سردخانه )R=5 0C( گلخانه )G= 240C( و دمای )F=-20 0C( بود. گیاه به مدت 80 
روز در دمای 5 درجه نگه داری شد. نمونه گیری در روزهای 1، 2، 3، 7، 14، 21، 35، 42، 80 و 
82 صورت گرفت و نمونه گیری از شاهد در روزهای 1 و82  انجام شد. اعمال تیمار سرما تا اواسط 
زمستان ادامه یافت و به منظور تأثیر شدت سرما، گلدان ها به مدت 2 روز که متناسب با زنده مانی 
گیاه بود از دمای 5 درجه به دمای 20- منتقل شد. نمونه گیری در این دما از ساعات  2، 4، 6 و بعد 

از یک روز انجام گردید. 

جمله  از  اکالیپتوس  مختلف  گونه های  در  پراکسیداز  کیفی  مقایسه  از  آمده  به دست  نتایج  در 
اکالیپتوس سالینگا، اکالیپتوس روبیدا و اکالیپتوس کامالدونسیس، شرایط دمایی 5 درجه، الگوی 
آنزیمی متفاوتی در سه گونه مشاهده شد. مقایسه کیفی و کمی آنزیم ها در ساعات اولیه اعمال تنش 
و اعمال طولانی مدت تنش سرما در گیاهان به مدت 80 روز، که به بررسی تغییرات الگوی آنزیم ها 
می پرداخت از نقاط مثبت تحقیق بوده است. نخست اعمال تنش در دمای 5 درجه و در اکالیپتوس 
روبیدا افزایش فعالیت ایزوآنزیم ها در روز دوم سرمادهی و درباندهای 20، 22 و24 مشاهده شد. 
اوج فعالیت در اکالیپتوس سالینگا در روز هفتم و در باندهای 22 و 25 و در اکالیپتوس کامالدونسیس 

در روز 15 و در باندهای 17 و 21 دیده شد )شمس و همکاران، 1390(. 
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ــر و 82 روزه در  ــاهد صف ــه )ش ــاله E.rubida در 5 درج ــای یکس ــیداز در نهال ه ــی پراکس ــرات کیف ــف: تغیی ــکل 7-5 ال ش
ــای  ــیداز در نهال ه ــی پراکس ــرات کیف ــی. ب : تغیی ــس از تیمارده ــه GT و G82 ( و )R1، R2… R82  1، 2…82 روز( پ گلخان
ــاس از  ــرما. اقتب ــار س ــد از 1 روز تیم ــاعت F1d( و بع ــه )F1h، F2h …. F4h   1 ،2…4، 6 س ــاله E.rubida در 20- درج یکس

ــکاران، )1390) ــمس و هم ش

نتایج آزمایش شمس و همکاران )1390( نشان داد که در گونه های اکالیپتوس افزایش باندها 
و یا به بیان دیگر افزایش فعالیت ایزوآنزیم ها مؤید تحمل گیاه به تنش بوده و آنزیم پراکسیداز به 
عنوان شناساگر گیاه در شرایط تنش بود، در مرحله دوم آزمایش با طولانی تر کردن زمان سرمادهی 

و همچنین افزایش شدت سرما، پاسخ آنزیم پراکسیداز در دو گونه مورد بررسی قرار گرفت.

در بررسی تغییرات کیفی پراکسیداز در گونه های اکالیپتوس یکساله دیده شد که با گذشت زمان در 
دمای 5 درجه فعالیت ایزوآنزیم ها تغییر کرد. در گونه اکالیپتوس سالینگا از یک روز تیمار سرما تعداد 
باندها به 9 رسید و ایزوآنزیم جدیدی در موقعیت 11 ظاهر شد، که در نمونه شاهد دیده نشد. اوج 
فعالیت آنزیمی در روز 35 بوده و باند 11 با فعالیت بالا نسبت به روزهای قبل ظاهر شد .با آزمایش 
و انتقال گونه ها از دمای 5 به 20- دیده شد، که پس از یك ساعت تیمار سرما باند 11 دوباره 

ظاهر شد )شکل 7-5 الف(.

در گونه اکالیپتوس روبیدا افزایش فعالیت ایزوآنزیم ها در روز اول و دوم مشاهده شد. با ادامه 
تیمار در روز هفتم افت فعالیت مشاهده گردید و در روز 21 این کاهش جبران شد. در روز 42 کاهش 
فعالیت دیده شده و در روزهای 79 و 80 افت فعالیت جبران شده و افزایش فعالیت ایزوآنزیم ها 
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مشاهده شد. در دمای 20- درجه نیز فعالیت بالای آنزیمی حفظ شده و حتی بعد از گذشت 24 
تفاوت هایی در هر  آنزیم ها،  فعالیت های کمی  بررسی  در  بالا ظاهر شدند.  فعالیت  با  نیز  ساعت 
گونه و در یك گونه طی دو نسل دیده شد. در تحقیق شمس و همکاران )1390( با توجه به بررسی 
پاسخ های آنزیمی و خصوصیات ظاهری گیاه در طول تیمار سرما مشاهده شد که اکالیپتوس روبیدا 
دارای مقاومت بالاتر نسبت به دو گونه دیگر بود و اکالیپتوس سالینگا و اکالیپتوس کامالدونسیس 
دارای شرایط تقریباً مشابهی بودند )شکل 7-5 ب(. به طور کلی نتایج حاکی از تأثیر تنش سرما بر 
تغییر فعالیت پراکسیداز در برگ های اکالیپتوس و در مقایسه با شاهد بود و سرما باعث افزایش فعالیت 
ایزوآنزیم ها گردید. همچنین فعالیت این آنزیم در مراحل مختلف به فاکتورهای متعددی ازجمله گونه 
گیاهی، مقاومت یا حساسیت به تنش، شدت تنش، فواصل زمانی اعمال تنش وابستگی نشان داد. 
با توجه به مقایسه فعالیت آنزیم ها و شناسایی عوامل مؤثر در مقاومت گیاه به سرمازدگی، می توان 

گونه های مقاوم تر به سرما را شناسایی کرد. 

12-5 پاسخ فعالیت فتوسنتزی و فلورسانس کلروفیل به تنش سرما  

اختلال در تولید کلروفیل و آسیب به کلروپلاست نیز، از دیگر آسیب های ROS تحت تنش 
دمای پایین است. مطالعات نشان داده است که کارآیی فتوشیمیایی فتوسیستم II به صورت نسبت 
Fv/Fm )به صورت نسبت فلورسانس متغیر به فلورسانس بیشینه( )جدول 1-5( تحت  تأثیر تنش 

سرما قرار می گیرد )ما1 ، 1995(. لذا، اندازه گیری فلورسانس کلروفیل یکی از شیوه هایی است، که 
به طور گسترده برای تعیین وضعیت فیزیولوژیک گیاه، تحمل آن به تنش های محیطی و میزان 

آسیب وارده به دستگاه فتوسنتزی مورد استفاده قرار می گیرد )سلطانی، 1382).

 

1. Ma
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جدول 1-5 ( مولفه های بیوفیزیکی اندازه گیری شده در متغییرهای فلورسانس کلروفیل و معادلات مربوط به آنها 
 اقتباس از ساروی و همکاران )1395)

معادلهمولفه

Fv = Fm−Foفلورسانس متغییر

II حداکثر کارایی کوانتومی فتوسیستمFv/Fm = (Fm−Fo(/Fm

II کارایی کوانتومی شیمیایی موثر فتوسیستمY(II( = (Fm´−Ft(/Fm´

II کارایی کوانتومی غیر فتوشیمیایی تنظیم شده فتوسیستمY(NPQ( = (Ft/Fm´) − (Ft/Fm(

II کارایی کوانتومی غیر فتوشیمیایی تنظیم نشده فتوسیستمY(NO( = Ft/Fm

′NPQ = Fm−Fm′ /Fmخاموشی غیرفتوشیمیایی 

پایین  نتایج متغیرهای فلورسانس کلروفیل در شرایط روشنایی نشان می دهد که تیمار دمای 
بر مقدار  Fo )کمینه فلورسانس در شرایط روشنایی( بر روی گیاه سرخار گل بی تأثیر بود، ولی اثر 
معنی داری بر روی مقدار Fm و Fv/Fm )بیشینه کارایی کوانتومی مراکز واکنش باز PSII در شرایط 
روشنایی( داشت. مقایسه میانگین ها در آزمایش اسدی  صنم و همکاران )1394( نشان می دهد که 
با کاهش دما به زیر صفر )4- درجه سانتی گراد( Fm سرخار گل کاهش نشان داد به طوری  که بیشترین 
مقدار آن در تیمار شاهد )عدم تنش(، 3/96 به  دست آمد. تنش دمای پایین از تجزیه مولکول آب 
و یا اکسیداسیون نوری در PSII ممانعت می کند و موجب کاهش فلورسانس کلروفیل می شود. با 
توجه این امر، افزایش تنش سرما به 4- درجه سانتی گراد سبب کاهش مقدار بیشینه فلورسانس از 

کلروفیل در برگ های سرخارگل شد.

نتایج مربوط به میزان ضریب خاموشی فتوشیمیایی فلورسانس کلروفیل )qP( سرخار گل نشان داد که 
با کاهش دما به زیر صفر ) 4- درجه سانتی گراد(، مقدار qP به طور معنی داری افزایش یافت. بیشینه 
این ضریب )1/19( در تیمار 4- درجه سانتی گراد به دست آمد، که نسبت به شاهد با 5 کمترین مقدار 

5/9 درصد افزایش داشت.

در مطالعه اسدی صنم و همکاران )NPQ )1394 افزایش معنی داری را با روند کاهش دما به 
4- درجه سانتی گراد نشان داد. بیشترین مقدار آن 0/853 در دمای 4- درجه سانتی گراد ثبت شد که 
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نسبت به دمای شاهد، حدود 16 درصد افزایش داشت. همچنین گزارش نمودند که اثر تیمار دمایی 
بر QPSII در سطح آماری پنج درصد معنی دار بود. مقدار QPSII از 0/716 در تیمار سرمازدگی )4 
درجه سانتی گراد( تا 0/747 در شرایط عدم تنش )تیمار شاهد( متغیر بود. تأثیر منفی سرما بر مراکز 
 PSII و کاهش میزان انرژی به دام افتاده در مرکز واکنش D1 آسیب پروتئین( PSII واکنش فعال
کند شدن سرعت جایگزینی این پروتئین به مرکز واکنش  PSII و کاهش کارایی کمپلکس تجزیه 
آب )اسدی صنم و همکاران، 1394 به نقل از استراسر  و همکاران، 2004(  می تواند احتمالًا بیانگر 

دلیل کاهش  QPSII در تنش سرما باشد.

بیشترین مقدار شاخص Fv/Fm در گیاه سرخارگل 0/669 در تیمار شاهد به  دست آمد. کاهش 
دما توانست مقدار Fv/Fm را به 0/627 در تیمار دمایی 4- درجه سانتی گراد کاهش دهد که با دمای 
4 درجه سانتی گراد در یک گروه آماری قرار گرفت. کاهش Fv/Fm در شرایط سرما در پژوهش 

 D1 اسدی صنم و همکاران )1394( می تواند از طرفی به علت تخریب و غیرفعال سازی پروتئین
مراکز واکنش PSII تحت تنش سرما و از طرف دیگر، آشفتگی در کلروپلاست و پدیده بازداری 
نوری باشد. بازداری نوری از فرآیندهای بسیار چشمگیر در دمای پایین گزارش شده که خسارت 
آن اغلب برگشت  ناپذیر می باشد )اسدی صنم و همکاران، 1394 به نقل از استراسر1 و همکاران، 

.(1394

 D. palmatum 13-5 اثر تنش سرما بر روی رنگیزه های فتوسنتزی گیاهچه های

غلظت کلروفیل کل و کاروتنوئید تحت تنش سرما افزایش معنی داری )574/40 و 53/31 گرم 
بر گرم وزن تر( نسبت به شرایط دمایی نرمال )36/86 گرم بر گرم وزن تر( در گیاهچه های 
D. palmatum یافت، این موضوع نشان می دهد که سطح رنگدانه های فتوسنتزی ممکن است 

به ظرفیت فتوسنتزی در شرایط دمایی نسبت داده شود )موریلو- آمادور  و همکاران، 2015 و 
موریلو- آمادور2 و همکاران، 2013).

1. Strasser
2. Murillo- Amador
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در مقابل، مقدار کل فئوفیتین در گیاهان تحت تنش دمایی پایین تقریباً بدون تغییر مانده است. 
میزان فئوفیتین انباشته شده تحت تنش دمایی پایین می تواند یک نقش کلیدی را به عنوان یک 
اندازه گیری از آسیب کلروفیل، که در این مورد مشاهده نشده است، داشته باشد. نسبت کلروفیل a به 
کلروفیل b 3/6 در گروه تحت تنش دمایی نرمال بود که  به ترتیب با 20/2% در شرایط دمایی پایین 
کاهش می یابد. در مقابل، نسبت کل کلروفیل به کاروتنوئید کل در گیاهان D. palmatum تحت 
تنش دمایی پایین به ترتیب 10/27، است که 8/3 درصد بالاتر از شرایط نرمال بود. به طورکلی، در 
شرایط تنش سرما گیاهان تغییراتی را از خود نشان می دهند در واقع تنش سرما منجر به جلوگیری از 
سنتز کلروفیل می شود و این نیز یک شاخص تغییر در محتوای برداشت نور در فتوسیستم II است 
که برگ تحت  تأثیر عوامل تنش قرار گرفته است )گئورگیوا و لیچتنتالر1 ، 2006 و ژو2  و همکاران، 

.(2017

مقدار جذب کربن )5/8 مول بر متر مربع در ثانیه( در گیاهان تحت تنش دمایی پایین نسبت به 
گیاه کشت شده در دمای نرمال )8/3 مول بر متر مربع در ثانیه( کمتر بود. علاوه بر این، عملکرد 
کوانتومی مؤثر فتوسیستم  )PSII (Fv/Fm در گیاهانی که در معرض دمای پایین بودند، کمی کمتر 
از مقدار گیاهان تحت دمای نرمال بود و قادر به مهار فرایندهای فتوسنتز در دمای پایین می باشد. 
در  پایین  دمایی  تنش  که تحت  تأیید می نماید  را  را  پژوهشگران  این  نتایج  که  احتمالی  توضیح 

گیاهچه های D. palmatum  کلروفیل افزایش یافت )الُنیکاو و همکاران، 2017).

داده های بررسی شده این محققان نشان می دهد که در مرحله گیاهچه تحت  تأثیر تنش سرما 
غلظت رنگدانه های فتوسنتزی )کلروفیل b و کاروتنوئیدها( در مقایسه با کلروفیل a، افزایش می یابد 
و به احتمال زیاد باعث جذب فوتون می شود )گلاسزمان و همکاران، 1990(. علاوه بر این، در 
مورد لاین های متحمل در برابر سرما، کلروفیل بیشتری تحت تنش سرما در مقایسه با لاین های 
حساس انباشته می شود )کرول3  و همکاران، 1988(. نتایج الُنیکاو و همکاران )2017(، نشان داد 
که D. palmatum به دمای پایین محیطی سازگار است و می تواند رشد و استقرار یابد و می تواند 

تحت شرایط دمایی پایین قرار گیرد.

1. Georgieva & Lichtenthaler
2. Zhou
3. Krol
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14-5 اثر تنش سرما بر نشت یونی و میزان مالون دی آلدهید  

در آزمایش اسدی صنم و همکاران )1394( تجزیه واریانس داده ها، تأثیر بسیار معنی داری بر 
مقدار نشت یونی تحت تنش دمای پایین را در گیاه سرخارگل نشان داد. بر مبنای میانگین های به 
دست آمده از داده های بین تیمارها، بیشترین مقدار نشت یونی )55/7( درصد، در تیمار دمایی 
)4- درجه سانتی گراد( و کمترین مقدار آن )28/3 درصد( در تیمار شاهد به دست آمد. نتایج آزمایش 
گویای آن است که در هر دو دما میزان خسارت به غشای سلولی به عنوان اولین مکان خسارت در 
اثر سرما به طور معنی داری تحت  تأثیر دما قرار گرفت. با این حال، با کاهش دما مقدار نشت یونی 
افزایش پیدا کرد که این افزایش 49/2 درصد در دمای زیر صفر )4- درجه سانتی گراد( بود، مقادیر 
بالای نشت یونی نشان دهندۀ عدم توانایی غشا در حفظ ترکیبات درون سلولی، اختلال در فعالیت 
و انسجام غشاهای سلولی و خروج بیشتر الکترولیت ها از غشا می باشد )هانا1  و همکاران، 2004 و 

کائو و همکاران، 2014).

با توجه به نتایج به دست آمده از تجزیه واریانس داده های اسدی صنم و همکاران )1394(، 
نهایی  فرآورده  عنوان  به   آلدهید  دی  مالون  محتوای  معنی دار  افزایش  سبب  پایین  دمای  تنش 
پراکسیداسیون لیپیدی غشا در گیاهچه های سرخارگل شده است. بر مبنای نتایج به  دست آمده از 
مقایسه میانگین داده ها، تنش دمای پایین سبب افزایش در اکسیداسیون لیپیدهای غشای سلول 
و محتوای مالون دی آلدهید در برگ سرخارگل شد به طوری  که، بیشترین مقدار مالون دی آلدهید 
)12/3 نانومول بر گرم بافت تر( در دمای 4- درجه سانتی گراد به دست آمد که نسبت به دمای شاهد 
50/7 درصد افزایش داشت. کمترین میزان مالون دی آلدهید )6/06 نانومول بر گرم بافت تر( نیز، 

در تیمار شاهد به دست آمد.

سلول های  غشای  پراکسیداسیون  همچنین   ،)1394( همکاران  و  صنم  اسدی  آزمایش  در 
برگ تحت تنش دمای پایین ) 4 و 4- درجه سانتی گراد( در مقایسه با شاهد )بدون تنش( به طور 
معنی داری افزایش یافت. علت این افزایش را می توان از طرفی ناشی از تشکیل رادیکال های فعال 
آنزیمی و غیرآنزیمی  از جمله  آنتی اکسیدانی  نبودن قدرت دفاعی  از طرف دیگر کافی  اکسیژن و 

1. Hana
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برای حذف این رادیکال ها دانست )آلن و اورت1 ، 2001 و کائو و همکاران، 2014(. رادیکال های 
آزاد بسیار واکنش گر بوده و به علت میل ترکیبی از فسفولیپیدها،+H  زیادی که با لیپیدها دارند با 
خارج کردن موجب تشکیل رادیکال فعال اسیدچرب می شوند. رادیکال هایی که در حضور اکسیژن 
با تولید پراکسید اسیدچرب می توانند سبب تخریب چربی ها و تخریب غشای سلولی شوند )لی2  و 

همکاران، 2008 و ولی زاده و همکاران، 2017).

نتایج آزمایش سلیمانی و همکاران )1384( نشان می دهد که درصد محتوای آب برگ کلیه ارقام 
زیتون در حالت سازگار یافته به سرما کمتر از حالت سازگار نشده به سرما بود، از طرفی رقم زرد 
کمترین درصد محتوای آب برگ را داشته و نسبت به ارقام دیگر مقاوم تر نشان می دهد. جانسون3  
و همکاران )1991( و کائو و همکاران )2014( کاهش محتوای آب بافت های گیاهی و افزایش مواد 
محلول در پاسخ به وقوع فرایندهای سازگاری و خوگیری به سرما را گزارش نموده اند. نتایج مربوط 
به اندازه گیری درصد نشت یونی و درصد خسارت قابل مشاهده به دنبال تیمار دمای مصنوعی نشان 
داد که میزان هدایت الکتریکی و نیز خسارت قابل مشاهده، درکلیه ارقام در حالت سازگار شده به 
سرما بیشتر از حالت سازگار نشده به سرما می باشد. در میان ارقام مورد مطالعه زیتون، بیشترین 
درصد نشت یونی و خسارت قابل مشاهده به دنبال تیمارهای سرمای مصنوعی، متعلق به ارقام 
کرونائیکی و میشن بود و ارقام زرد و روغنی کمترین میزان نشت یونی و خسارت قابل مشاهده 
اینکه مطالعات مربوط به نشت یونی  به  با استناد  نتایج به دست آمده و  به  با توجه  بودند.  را دارا 
به عنوان شاخص فیزیولوژیکی مهم و معتبر در گزینش ارقام مقاوم به سرما در گیاهان، توسط 
سایر پژوهش گران گزارش شده است )آنیسکو و لیندراستارم4 ، 1995 و پالتا5 ، 1997، رضایی و 

همکاران، 2013).

می توان اذعان داشت که ارقام زرد و روغنی مقاومت به سرمای بیشتری نسبت به ارقام کرونائیکی 
و میشن دارند. هرچقدر اختلاف بین نهال های سازگار شده و سازگار نشده به سرما از نظر شاخص 
تحمل یخ زدگی بیشتر باشد به این مفهوم است که رقم زیتون از توان سازگاری بالاتری برخوردار 
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است. قابلیت سازگاری ارقام به سرما از تفاوت درصد نشت یونی بافت برگ، بین گیاهان سازگار و 
ناسازگار یافته به سرما در تیمار دمایی 12- درجه سانتی گراد تعیین گردید. نتایج سلیمانی و همکاران 
)1384( نشان می دهد که رقم زرد نسبت به ارقام دیگر دارای قابلیت سازگاری بالایی می باشد. از 
آنجایی که دمای پایین طی فصل پاییز باعث تأخیر در رسیدن میوه زیتون و افزایش کیفیت روغن آن 
خواهد شد، بنابراین کشت ارقام زیتون در مناطقی با فصل پاییز خنك و زمستان قابل تحمل، گامی 

در جهت افزایش کیفیت روغن تولیدی خواهد بود )پالیوتی و بونجی1 ، 1996).

نتایج مربوط به آزمایش سلیمانی و همکاران )1384( نشان می دهد که رقم زرد زیتون، یکی از 
ارقام بومی ایران، در مقایسه با ارقام غیربومی، به خاطر سازگاری هایی که با شرایط اقلیمی داشته اند، 
نسبتاً متحمل تر به سرما بوده و می تواند به عنوان یکی از ژنوتیپ های برتر برای کشت در مناطق نسبتاً 
سردتر و یا در برنامه های اصلاحی آینده زیتون استفاده شود. از طرفی مطالعه نشت یونی حاصل از 
بافت های برگی تحت شرایط تیمار سرمای مصنوعی به عنوان یکی از شاخص های فیزیولوژیکی 
مهم جهت مطالعه خسارت سرما و تفاوت ژنوتیپ ها در اکثر بررسی های علمی اشاره می گردد. با 
این حال با توجه به دامنه تحمل ژنوتیپ های زیتون به دماهای پایین، استفاده از تیمارهای دمایی 
پایین تر و نیز شرایطی که بتوان کل گیاه کامل را تحت تیمارهای دمای پایین قرار داد، برای دستیابی 

به نتایج مطمئن و دقیق تر قابل توصیه خواهد بود.

15-5 نشت الکترولیت ها در اکوتیپ های سیاه دانه  

در آزمایش خورسندی و همکاران )1393( بر روی گیاه سیاه دانه نشان داده شد که اثرات متقابل 
اکوتیپ و دماهای پایین بر درصد نشت الکترولیت ها معنی دار بود، به طوری  که اکوتیپ نیشابور در 
دمای صفر درجه سانتی گراد حداقل و اکوتیپ فردوس در دمای 9- درجه سانتی گراد حداکثر میزان 
نشت الکترولیت ها را داشتند )شکل 8-5(، )خورسندی و همکاران، 1393(. تأثیر تنش سرما در 
اختلال فعالیت غشاهای سلولی و به دنبال آن نشت الکترولیت ها، متأثر از تحمل به یخ زدگی ارقام 
مختلف گیاهی است )سعید- ال اهل و عبدو2 ، 2009(. لذا اندازه گیری میزان نشت الکترولیت ها از 
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بافت ها یا اندام های گیاهی تحت تنش سرما، معیار مناسبی برای اندازه گیری میزان تحمل گیاهان 
به تنش سرما ذکر شده است. 

شیب افزایش نشت الکترولیت ها در اکوتیپ های سیاه دانه گناباد و نیشابور کمتر از سایر اکوتیپ ها 
بود، با وجود این افزایش شدید نشت الکترولیت ها در اغلب اکوتیپ ها به جز اکوتیپ بیرجند از دمای 
6- درجه سانتی گراد آغاز شد. رسیدن به حداکثر درصد نشت الکترولیت ها نیز در همه اکوتیپ ها 
بجز گناباد و فردوس در دمای 7/5-  درجه سانتی گراد بود. به عبارت دیگر در اکوتیپ های بیرجند و 
سبزوار که شیب افزایش میزان نشت الکترولیت ها شدیدتر بوده است، رسیدن به حداکثر درصد نشت 
الکترولیت ها نیز در دمای بالاتری اتفاق افتاد. همچنین در تمام دماها میزان نشت الکترولیت ها در 
اکوتیپ فردوس نسبت به سایر اکوتیپ ها بیشتر بود. در مطالعات پیشین مشاهده شده است که شیب 
منحنی نشت الکترولیت ها در مقابل دمای یخ زدگی در ارقام مقاوم کمتر از ارقام حساس به سرما 

است )خورسندی و همکاران، 1393).

لذا در شرایط تنش سرما اکوتیپ های متحمل در مقایسه با اکوتیپ های حساس از سرعت نشت 
کمتری برخوردار هستند. در حالی  که در رقم ریحان تحت دمای 8- درجه سانتی گراد میزان نشت 

الکترولیت ها نسبت به سایر ارقام افزایش داشت )خورسندی و همکاران، 1393(.  
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ــده،  ــرل ش ــرایط کنت ــن در ش ــای پایی ــر دماه ــت تأثی ــیاهدانه تح ــای س ــا از اکوتیپ ه ــت الکترولیت ه ــد نش ــکل 8-5 درص ش
ــکاران، )1393) ــندی و هم ــاس از خورس اقتب

  D. palmatum 16-5 اثر تنش سرما بر روی نشت الکترولیتی گیاهچه های

 برای ارزیابی میزان آسیب سلولی ناشی از تنش سرما در گیاهچه های تحت تنش سرما، نشت 
الکترولیت اندازه گیری شد. گیاهچه های D. palmatum پس از 20 روز تحت  تأثیر تنش سرما قرار 
گرفتند )الُنیکاو و همکاران 2017(. میزان نشت الکترولیت 1/44 برابر بیشتر از گیاهان تحت دمای 
نرمال بودند که نشان می دهد، غشا احتمال دارد در این گیاهچه ها تحت  تأثیر تنش سرما آسیب دیده 

باشد )ارمینا1  و همکاران، 2016(. 

1. Eremina
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17-5 تغییـرات مالـون دی آلدهیـد، آنزیم هـای آنتی اکسـیدان و ظرفیـت آنتی اکسـیدانی 
گیاهچه هـای D. palmatum تحـت تنـش سـرما   

دمای پایین نه تنها موجب تغییرات فنوتیپی می شود، بلکه باعث ایجاد آسیب های سلولی می گردد 
و منعکس کننده افزایش نشت الکترولیت، عدم تعادل در مقادیر )ROS(، افزایش محتوای مالون 
دی آلدهید به عنوان شاخصی از آسیب غشای سلولی توسط ROS و فرآیندهای پراکسیداسیون 

لیپیدی غشا و آنزیم های آنتی اکسیدانی افزایش می یابد )الُنیکاو و همکاران، 2011).

 )92/74( D. palmatum تحت شرایط دمای نرمال، غلظت مالون دی آلدهید در گیاهچه های
آن  میزان  گرفتند،  قرار  پایین  دمای  تحت  که  گیاهانی  مقابل،  در  بود،  تر  وزن  گرم  بر  مول  نانو 
افزایش قابل  نتایج نشان دهنده  این  بر گرم وزن تر رسید )جدول 5-2(.  نانومول  به )197/02( 
ملاحظه ای در مقدار مالون دی آلدهید در بافت برگ تحت شرایط دمای پایین است و موید این 
مطلب است که تنش سرما باعث آسیب به لیپیدهای غشا شده است. برای جارو کردن گونه های 
ROS، گیاهان یک مکانیسم آنتی اکسیدانی خاص شامل آنزیمی )سوپراکسید دیسموتاز، کاتالاز و 

غیره( و غیرآنزیمی آنتی اکسیدان ها را ایفا می نمایند )فان1  و همکاران، 2014).

استرس  اثرات سمی  مقابل  در  حفاظت  در  کننده ای  تعیین  نقش  دیسموتاز  سوپراکسید  آنزیم 
دارد  پراکسید هیدروژن  و  اکسیژن  به  آن ها  تبدیل  و  رادیکال های سوپراکسید  با حذف  اکسیداتیو 
)سویدام2  و همکاران، 2013(. فعالیت های دو آنزیم های آنتی اکسیدانی سوپراکسید دیسموتاز و 
کاتالاز در بافت برگ گیاهچه های D. palmatum تحت دمای نرمال و دمای پایین اندازه گیری 
و  دیسموتاز  فعالیت سوپراکسید  توجه  قابل  افزایش  پایین موجب  دمای  که  داد  نشان  نتایج  شد. 
کاتالاز به ترتیب به میزان 4/6 و 1/7 برابر نسبت به گیاهچه های تحت دمای نرمال گردید. فعالیت 
روزافزون آنزیم های آنتی اکسیدان، پاسخ گیاه به سطح بالای ROS است که منجر به حفاظت از 

غشای سلولی تحت تنش دمایی پایین می گردد )اسیمی و آتیسی3 ، 2016).
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جدول 2-5 ( محتوای مالون دی آلدهید )MDA(، سوپراکسید دیسموتاز )SOD( و فعالیت کاتالاز )CAT( برگ و فعالیت 
-O-7-رشد کرده تحت دماهای مختلف کشت و لوتئولین D.palmatum آنتی اکسیدانی عصاره های به دست آمده از گیاه

گلوکوزید به عنوان یک ترکیب مرجع اقتباس از الُنیکاو و همکاران )2017)

و لوتئولین-O-7-دما
صفاتگلوکوزید

120

مقدار مالون دی آلدهید )نانومول بر گرم( وزن تر-±15/7692/74±7/41 197/02

فعالیت سوپر اکسید دیسموتاز )U بر گرم بر دقیقه( -264/32±12/3457/90±5/21
وزن تر

فعالیت کاتالاز)U بر گرم بر دقیقه( وزن تر-1/53±0/120/93±0/06

682/26±21/15 ii,iii280/97±8/99 i1000iii.(mg-eq( ظرفیت آنتی اکسیدانی
و لوتئولینO--7-گلوکوزید

11/40±0/24 iv 33/28±0/73 vi16/97±0/3۴ iv,v(μg/mL( DPPH- IC50فعالیت آنتی اکسیدانی

5/69 ±0/11 vii  14/62±0/31 viii9/86±0/19vii,viii(μg/mL( ABTS- IC50فعالیت آنتی اکسیدانی

9/21±0/21 ix18/36±0/56 x1۴/92±0/۴3 ix,x(μg/mL( IC50 .O2
فعالیت آنتی اکسیدانی، -

799/63±11/19 xii150/19±1/95 xi1000xii-.Br ،فعالیت آنتی اکسیدانی
و لوتئولینO--7-گلوکوزید

21/37±0/85 xiii37/92±1/59≤100IC50 )μg/mL( بدون هیچ فعالیت آنتی اکسیدانی

2/75±0/06 xv1/56±0/0۴0/53±0/02 xivH2O2 بدون هیچ فعالیت

206/11±4/78 xviii1۴2/8۴±۴/۴2 xvi,xvii106/12±3/18 xviFe2+،فعالیت کلاته کردن

A میانگیــن  ± انحــراف اســتاندارد میانگیــن )SD( به دســت آمــده از پنــج آزمایــش متفــاوت. b اعــداد بــا حــروف رومی هــای 
مختلــف )i-xviii) نشــان دهنــده اختــلاف آمــاری معنــی دار بیــن گروه هــا در p > 0/05 و بــا تجزیــه واریانــس یــک طرفــه 

کمتری  میزان  به  را  آنتی اکسیدانی  فعالیت  گرفته اند،  قرار  نرمال  دمایی  در شرایط  که  گیاهانی 
نشان دادند. ظرفیت آنتی اکسیدان در عصاره های گیاهچه D. palmatum به طور قابل توجهی 
از 280/98 میلی گرم بر گرم )تحت دمای نرمال( تا 682/26 میلی گرم بر گرم )تحت دمای پایین( 
فنیل-1-پیکریل  به روش 2و2-دی  فعالیت  اندازه گیری  آزمایشات  در  بود )جدول 5-2(.  متفاوت 
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هیدرازیل1  و 2و2-آزین بیس-3-اتیل بنزو تیازولین-6-سولفونیک اسید2 ، گیاهان تحت دمای پایین 
نشان دادند که بازده بالایی در جارو کردن رادیکال های آزاد وجود دارد که به ترتیب مقدار غلظت 50 

درصد مهار کشندگیIC50 11/40(  3= و 5/69 گرم بر میلی لیتر( بود.

مقدار فعالیت آنتی اکسیدانی در برابر رادیکال های سوپراکسید به بیشترین میزان در گیاهان کشت 
شده در دمای پایین اختصاص یافت، که میزان )IC50 9/21= گرم بر میلی لیتر( بود. میزان بازدهی 

لوتئولین O-7-گلوکوزید در این آزمایش )IC50 =14/92 گرم بر میلی لیتر( بود 

لازم به ذکر است عصاره گیاهی کشت شده در گروه دمایی پایین فعال ترین ظرفیت آنتی اکسیدان 
را در کلیه آزمایشات در برداشت. از اطلاعات اولیه در مورد مقادیر کمی در تیمار تنش دمایی پایین 
می توان چنین استنباط کرد که پتانسیل آنتی اکسیدانی این عصاره با بالاترین غلظت فنول کل ارتباط 

دارد.

پیش از آن، خواص آنتی اکسیدانی چند استخراج D. palmatum مورد تجزیه و تحلیل قرار 
گرفت. به این ترتیب، عصاره متانول از قسمت های هوایی D. palmatum نشان دهنده کارایی 
بالا در از بین بردن آنیون رادیکال های آزاد DPPH، ABTS + و سوپراکسید با میزان )23/10، 
8/0 و 5/ 445  گرم بر میلی لیتر= IC50( بود. مقدار فنل کل 55 /289 میلی گرم بر گرم عصاره 
خشک بود و اسید رزمارینیک به عنوان ترکیب مهم پلی فنول میزان آن )107/11 میلی گرم بر گرم 

عصاره خشک( شناخته شد )آپروتوسویی4  و همکاران، 2016).

فعالیت بیولوژیکی عصاره گیاه D. palmatum وابسته به درجه حرارت کشت می باشد. به 
رادیکال   DPPH، ABTS از جمله  ذرات مختلف،  برابر  در  آنتی باکتریایی  پتانسیل  خصوص، 
بالاترین نمونه های کشت شده در شرایط تنش سرما  آنیونی رادیکال سوپراکسید در  کاتیونی و 
 H2O2 و مولکول )II( بود. قدرت غیرفعال کردن همان عصاره گیاهی در رابطه با اکسید نیتریک
سایر  در  شده  حاصل  نتایج  از  بیشتر  توجهی  قابل  به طور   Fe2+کردن کلاته  قابلیت  همچنین  و 

1. 2,2-diphenyl-1-picrylhydrazyl (DPPH(
2. 2,2-azin-bis (3-ethylbenzothiazolin-6-sulphonic acid( (ABTS(
3. Half maximal inhibitory concentration (IC50(
4. Aprotosoaie
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و  )الُنیکاو  بود  گلوکوزید   -O-7 لووتولین آنتی اکسیدان مرجع،  فعالیت  و  گروه های تجربی  موارد 
همکاران، 2011).

18-5 اثر تنش سرما بر فعالیت آنتی اکسیدانی گیاه سرخارگل  

اسدی صنم و همکاران )1394( اثر تیمارهای دمای کم بر میزان ظرفیت آنتی اکسیدانی گیاه 
)بدون تنش(، کاهش  به دمای شاهد  با کاهش میزان دما نسبت  بود،  سرخارگل بسیار معنی دار 
فعالیت جاروکنندگی رادیکال آزاد DPPH دیده شد. بیشترین درصد بازدارندگی DPPH به میزان 
بازدارندگی )0/83  این کمترین، کمینه درصد  با وجود  به  دست آمد.  تیمار شاهد  0/93درصد در 
درصد( در کمترین دما )4- درجه سانتی گراد( ثبت شد که نسبت به تیمار شاهد )شرایط بدون تنش( 
با بیشترین درصد بازدارندگی، 10/7 درصد کاهش نشان داد. پایین بودن اثرات آنتی اکسیدانی در 
گیاهچه  های سرخارگل می تواند احتمالًا به دلیل کاهش مقدار فنل و فلاونوئید کل در دماهای مورد 
آزمایش )4 و4- درجه سانتی گراد باشد. از طرفی، ممکن است عدم تعادل بین تولید ROS  ها و 

ترکیبات آنتی اکسیدانی موجب کاهش ظرفیت آنتی اکسیدانی شده باشد. 

19-5 اثر تنش سرما بر میزان پروتئین  

افزایش میزان پروتئین در گیاه سرخارگل تحت تنش دمایی 4 درجه سانتی گراد نسبت به شاهد، 
احتمالًا می تواند به علت افزایش در سنتز پروتئین های ویژه )پروتئین شوك حرارتی و دهیدرین(، 
افزایش فعالیت آنزیم های نیترات ردوکتاز 1 و گلوتامین سنتتاز2  و فعال شدن آنزیم های درگیر در 

سنتز پروتئین ها باشد )اسدی صنم و همکاران، 1394 به نقل از شارما و دیتز3 ، 2009(. 

1. Nitrate reductase (NR(
2. Glutamine synthetase (GS(
3. Sharma & Dietz 
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20-5 اثر تنش سرما بر میزان فنل   

در آزمایش اسدی صنم و همکاران )1394( با افزایش شدت تنش به دمای 4- درجه سانتی گراد، 
ترکیب  این  داد.  نشان  گل  گیاه سرخار  در  معنی داری  کاهش  آنتی اکسیدان  عنوان  به  فنل  میزان 
آنتی اکسیدانی بیشترین میزان کاهش )16/1 میلی گرم گالیک اسید در گرم بافت تر( را در دمای 
4- درجه سانتی گراد نشان داد که نسبت به تیمار شاهد با بیشینه میزان فنل )17/8 میلی گرم گالیک 
اسید در گرم بافت تر 9/5 درصد کاهش داشت. در واقع کاهش میزان فنل کل در آزمایش ایشان را 
می توان، به افزایش تولید ROS و خسارت اکسیداتیو در سرخارگل های تحت تنش سرما اشاره نمود 
که موجب افزایش میزان مالون دی آلدهید، پروتئین و فعالیت بیشتر آنزیم های کاتالاز، سوپراکسید 
دیسموتاز، پراکسیداز با کاهش گستره دمایی شد. نتایج تجزیه واریانس داده های این پژوهش گران 
نشان داد که، اثر تیمار دمایی بر میزان فلاونوئید کل هم، معنی دار بود. مقایسه میانگین داده های 
این محققان نشان داد، بیشترین مقدار فلاونوئید کل )12/3میلی گرم کاتچین1  در گرم بافت تر( 
مربوط به تیمار شاهد )عدم تنش( بود. با کاهش دما به 4- درجه سانتی گراد، فلاونوئیدها به مانند 
ترکیبات فنلی روند کاهشی را نسبت به شرایط بدون تنش نشان دادند که این کاهش برای دمای 4 

و 4- درجه سلسیوس، به ترتیب 12/2 و 26/1 درصد بود. 

21-5 اثر تنش سرما بر پروفیل دیواره سلولی   

اصولًا تنش سرما می تواند تغییراتی را در سطح سلول و دیواره سلولی به وجود آورد، از جمله 
پلی ساکاریدها، لیگنین ها 2 و پکتین3  و به دنبال آن تغییراتی را نیز در پروفیل اسیدچرب، ترکیبات 
شیمیایی موجود در اسانس و ترکیبات فنلی به وجود آورد )شکل 9-5(، )الُنیکاو و همکاران، 2011(.  

 

1. Catechin
2. Lignin
3. Pectin
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شکل 9-5 مکانیسم مقاومت دیواره سلولی در شرایط تنش سرما اقتباس از لیگال1  و همکاران )2015)

22-5 تغییرات پروفیل اسیدچرب گیاهچه ی D. palmatum تحت تنش سرما  

گیاهچه ی  در  چرب  اسیدهای  ترکیب  بر  دما  تأثیر   )2011( همکاران  و  الُنیکاو  آزمایش  در 
D. palmatum مورد بررسی قرار گرفت. عملکرد کل اسیدهای چرب D. palmatum تحت 

پالمیتیک2  )27/9  اسید  اسیدچرب  پروفیل  و  گیاه(  )وزن خشك  نرمال %1/24  دمایی  تیمارهای 
درصد(، لینولنیک اسید )14/6%(، اسید لینولئیک )14/1%( و اسید اولئیک3  )11/3%( را به خود 

اختصاص داد. 

افزایش عملکرد کل  به  منجر   D. palmatum گیاهچه های بر روی  پایین محیط  اثر دمای 
اسیدهای چرب شد. عملکرد به حدود 3/22% وزن خشک رسید و کاهش نسبی اسیدهای چرب 
اشباع نسبت به شرایط نرمال مشاهده شد و شرایط درجه حرارت به ویژه )مقادیر اسید پالمیتیک و 

1. Le Gall
2. Palmitic acid
3. Oleic acid
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اسید آراشیدیک1  به ترتیب 2/8، 2/5 و 9 برابر( کاهش یافت و افزایش مقدار اسیدچرب اشباع نشده 
اسید لینولئیک، اسید گواندیک2  و اسید اروسیک3  به ترتیب )3/5، 1/9 و 1/7 برابر( افزایش یافت. 
اثر دمای پایین در گیاهچه های D. palmatum باعث تغییر در نسبت اسیدهای چرب اشباع به 
غیراشباع در مقایسه با کشت در شرایط نرمال )53/3 و 24%( در مقابل یکدیگر شد. اسید پالمیتیک 
اشباع شده، به عنوان اسیدچرب غالب در گیاهچه های D. palmatum  کشت شده در شرایط دمای 
نرمال به میزان 9/27% بود، در حالی که اسید لینولئیک غیراشباع در نمونه هایی که تحت شرایط 

دمایی پایین رشد می کنند، 19/3% بالاترین میزان را در برداشت )الُنیکاو و همکاران، 2011).

 
23-5 تغییر ترکیبات شیمیایی موجود در اسانس تحت تنش سرما  

تغییرات پروفیل ترکیبات شیمیایی موجود در اسانس  در گیاهچه های D. palmatum تحت 
تنش دمایی پایین نشان داد که در محیط هایی با دمای متوسط )20 درجه سانتی گراد( 1/1% و برای 
گیاه رشد یافته در محیط تحت تنش دمایی پایین 3/7% بود که در واقع تفاوت معنی داری وجود 
نداشت. مقدار کمی ترکیبات آلیفاتیک و فنولی ساده در هر دو درجه حرارت کشت شده مشاهده شد. 
غلظت مونوترپن ترانس پینوکامفون4  در تمام درجه حرارت دیده شد و از میزان 37/9% به %40/7 

متغیر بود )الُنیکاو و همکاران، 2011).

تأثیر دمای پایین محیط بر روی عملکرد اسانس گیاهچه های D. palmatum منجر به افزایش 
جزئی در مقدار مونوترپن ها و کاهش قابل توجهی در کل سسکویی ترپن ها در مقایسه با رشد تحت 
شرایط درجه حرارت نرمال گردید. مقدار کامفن، سیس پینوکاروول5 ، سیس پینوکاریل استات6 ، 
به ترتیب 2، 2/5 و 1/8 برابر نسبت به نمونه های رشد یافته در 20 درجه سانتی گراد افزایش یافت، 
کاهش سطوح آلفاتوجن، میرسن، فلاندرل و پی-منتا-1و4 دین-7-ال7  در 1/5، به ترتیب 3/2 و 4 

1. Arachidic acid
2. Gondoic acid
3. Erucic acid
4. Trans-pinocamphone
5. Cis-Pinocarveol
6. Cis-Pinocarveol  acetate
7. P-Mentha-1,4-dien-7-ol
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برابر به ترتیب مشاهده شد.

مقدار کل سسکویی ترپن در مقایسه با نمونه های رشد یافته کمتر از 2/9 برابر بود و در شرایط 
طبیعی می توان نتیجه گرفت که شرایط محیطی دمایی در کشت گیاهچه های D. palmatum باید 

در نظر گرفته شود تا غلظت مورد نظر ترپنوئید را به  دست آورد.

پیش از این گزارش شده است که میزان درجه حرارت مقدار زیادی بر روی خانواده نعناعیان 
تأثیر می گذارد )سنگوان1  و همکاران، 2001(. کاهش دما ممکن است منجر به تجمع گروه های 
مختلف ترپنوئیدهای فرار در غدد اسانس موجود در سطح برگ گردد )پراکاسا2  و همکاران، 1995(. 
در برگ مریم گلی باغی بیشترین میزان مونوترپن ها تحت تنش سرما مشاهده شد )پوتیوسکی3  و 
همکاران، 1986(. اثر مشابهی نیز بر تجمع مونوترپن نعناع فلفلی رشد یافته تحت تنش سرما 

به دست آمد )بوربوت و لومیس4 ، 1967 و کلارک و مناری5 ، 1980).

داده های به  دست آمده نشان دهنده یک شباهتی از پاسخ های فیزیولوژیکی ناشی از تنش دمایی 
است که قبلًا در گیاهان بابونه و D. palmatum شناسایی شده است، به این ترتیب تولید اسانس 
در D. palmatum به دلیل مدولاسیون خاص، به شدت تحت  تأثیر تنظیمات دمایی قرار می گیرد 

)الُنیکاو و همکاران، 2011(. 

24-5 تغییرات ترکیبات فنلی گیاهچه های D. palmatum کشت شده تحت تنش سرما 

دو ترکیب مهم فنلی لوتئولین و آکاستین به ترتیب در زمان بازدارندگی6  )29/11 و 38/10(  در 
D. palma- شناسایی شد. مقدار او-مالونیل-آربوتین7  در یک نمونه کشت شده D. palmatum

tum در شرایط دمای نرمال 3/2 برابر کمتر نسبت به ارقام رشد یافته در دمای پایین محیط )1/24 

میلی گرم بر گرم( بود )الُنیکاو و همکاران، 2017(. مقدار آربوتین به مقدار ناچیزی در هر دو گروه 

1. Sangwan
2. Prakasa
3. Putievsky
4. Burbott & Loomis
5. Clark & Menary
6. Retention time (RT(
7. O-malonyl-arbutin
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آزمایشی تحت تنش سرما و دمای نرمال تغییر کرد. تفاوت های کیفی در پروفیل فنیل پروپانوئیدی 
در همه گروه های آزمایشی وجود نداشت. مقدار بالای اسید کافئویلکوینیک1  )گای2  و همکاران، 
2008 و سفرونو3 ، 2016( برای گیاه D. palmatum مشخص شد، در واقع به این ترتیب که 
گروه دمایی نرمال مقدار اسید کافئویلکوینیک بیشتری نسبت به شرایط تنش سرمایی داشتند. با 
این حال، سطح کافئین4  )دسیاتکین5  و همکاران، 2015( و اسیدهای رزماریینک )گئورگیوا و 
لیچتنتالر6 ، 2006( برای نمونه  هایی که تحت تنش سرمایی شدید قرار گرفتند، بیشترین مقدار را 

به خود اختصاص دادند.

فلوئورید گلیکوزیدها7  با شرایط آب و هوایی مانند درجه حرارت تحت  تأثیر قرار می گیرد. درجه 
حرارت پایین باعث افزایش کل فلاونوئیدها می شود که به عنوان اجزای محافظ و مسئول حفاظت 
از گیاهان در مقابل آسیب به عنوان یک نتیجه آنزیمی است که مقادیر بالاتری از انواع ROS را مهار 

می کنند )نیوگارت8  و همکاران، 2012 و کلیمو9  و همکاران، 2008).

در حال حاضر، بیوسنتز القا شده از گلیکوزیدهای لوتئولین10  به عنوان یک پاسخ احتمالی فرض 
شده است. علاوه بر این، نشان داده شده است که فعالیت های آنتی اکسیدانی بالاتر از آپیجنین 
مربوط به گلیکوزیدهای آن ها است که در واقع با توجه به اهمیت آن ها در پاسخ به تنش سرما گزارش 

شده است )الُنیکاو و همکاران، 2014)

لازم به ذکر است که آکاستین- او-استیل-هگزوساید11  در شرایط دمایی نرمال شناسایی نشد. 
حداکثر مقدار گلیکوزیدهای آکاستین12  در گروه دمایی پایین به میزان )1/41 میلی گرم بر گرم( که 
بیش از 2/5 برابر مقدار ترکیبات مشابه در گروه دمایی نرمال است. اطلاعات موجود حاصل از نتایج 

1. Caffeoylquinic acid (CQA(
2. Guy
3. Safronov 
4. Caffeine 
5. Desyatkin 
6. Georgieva  &Lichtenthaler
7. Glycosyl fluorides
8. Neugart
9. Klimov
10. Luteolin -glucoside
11. Acacetin-O-acetyl-hexoside
12. Acacetin glycosides
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موهب و همکاران )2011( نشان می دهد که افزایش مقدار فلاونوئیدها می تواند با مقادیر مشابه با 
افزایش فعالیت آنزیم او- متیل ترانسفراز1  در طی تنش سرما داشته باشد.

تنوع قابل توجهی در پروفیل های آگیلکون فلاون و فلاونون2  گیاهچه های D. palmatum در 
تمام شرایط دمایی مشاهده شد. آگلیکون های رایج مانند آپیجنین )اسچالت3  و همکاران، 2013( 
و لووتئولین )مارین4  و همکاران، 1991( در هر دو گروه آزمایشی تشخیص داده شد. با این حال، 
مقدار لوتئولین5  بیشتر از 10 برابر در گیاهان تحت تنش دمایی پایین در گیاهچه های D. palmatum که 

تحت شرایط دمایی نرمال کشت شدند، بودند ) الُنیکاو و همکاران، 2011).

علاوه بر این، وجود آگیلکون های فلوئور نادر متشکل شده مانند آکسستین )نژادعلی و همکاران، 
همکاران،  و  )اسماعیلی  سالویگیننین7   همکاران، 2010(،  و  )سنبلی  ایزوتایموسین6    ،)2010
2014( وجنک وانین )سنبلی و همکاران، 2012( تنها در گیاهانی که در شرایط دمای پایین بودند 
آشکار گردید. مجموع آگیلکون های فلاون در این گروه )14/6 میلی گرم بر گرم( به میزان قابل 
پایین )74/1 میلی گرم  از مقدار آن بود و مقدار ترکیبات آگلیکون در محیط دمایی  توجهی بیش 
بر گرم( بود )الُنیکاو و همکاران، 2011(. فلاونون اریدیکتیلول8  در گروه دمایی نرمال در مقادیر 
کمتر از 2/9 برابر نسبت به گیاهان کشت شده در شرایط تنش سرما بود، شناسایی شد در حالی که 
ناریجنین9  تنها تحت شرایط سرما مشاهده گردید. بنابراین، تحت تنش سرما مشخص شد که 
گیاهان غلظت آگیلکون های آزاد، ازجمله فلاونوئیدهای پلی متوکسیله شده10  را افزایش می دهند 

)کرول و همکاران، 1988 و کرول و همکاران، 2015).

درجه حرارت پایین به طور مثبت بر فراوانی کرک ها در سطح برگ تأثیر می گذارد. در واقع موم این 

1. O-methyltransferase (OMT(
2. Flavone and flavanone aglycones
3. Schulte
4. Marin
5. Luteolin
6. Isothymusin
7. Salvigenin
8. Flavanone eriodictyol
9. Naringenin
10. Polymethoxylated flavonoids
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مکانیسم را ایجاد می کند که بافت های گیاهی را از تنش سرما محافظت می کند ) امید1 و همکاران، 
2012(. آگلیکون فلاونوئید لیپوفیل )پلی هیدروکسیله و پلی متوکسیله شده(2  با پیوند کوالانسی 
به کریستال یا متصل به موم ها پیوند برقرار می کند )یاتس و رز3 ، 2013 و پفاندل4  و همکاران، 
مکان،  اولین  در  را  مهمی  نقش  متوکسی شده  پلی  فلاونوئید  آگلیکون  بنابراین حضور   .)1998
جهت دفاع گیاه در برابر تنش های غیر زیستی، مانند تنش سرما ایفا می کند. بنابراین، قرار دادن 
گیاهچه های D. palmatum در معرض تنش دمایی بالا و پایین منجر به تغییرات قابل توجهی در 

متابولیسم ترکیبات فنلی می گردد )الُنیکاو و همکاران، 2011).

25-5 تغییرات کربوهیدرات های گیاهچه های D. palmatum تحت تنش سرما  

سطوح گلوکز و الیگوساکارید در گیاهچه های D. palmatum به تدریج در طول دوره تیمار دمایی 
پایین افزایش یافت )الُنیکاو و همکاران، 2011(. غلظت کل مونو و الیگوساکاریدها در گیاهچه های 
D. palmatum تحت دمای نرمال به ترتیب به میزان )243/95( میلی گرم بر گرم و تحت دمای 

پایین از )54/99 میلی گرم بر گرم( افزایش یافته است. تفاوت بین مقادیر قند جدا شده در گروه های 
دمایی 20 و 1 درجه سانتی گراد 1/6، 4/8، 10/8 و 22/6 به ترتیب برای گلوکز، ساکارز، رافینوز و 

استیکوز مشخص گردیدند )الُنیکاو و همکاران، 2011).

مطالعات قبلی نشان داده است که قندهای محلول دارای وزن مولکولی پایین نقش کلیدی را 
در تحمل به دمای پایین در گیاهان دارند. غلظت گلوکز و ساکارز ممکن است چندین بار در معرض 
دمای پایین افزایش یابد )بوهنرت و شولوا5 ، 1998 و کائو و همکاران، 2014(. تجمع ساکاروز و 
قند باعث تقویت عملکرد حفاظت کننده  های اسمزی می گردد که در واقع به دنبال آن ثبات غشای 

سلولی و حفظ فشار تورگر می گردد )امامی بیستگانی و همکاران، 2017).

1. Amid
2. Lipophilic flavonoid aglycons (polyhydroxylated and polymethoxylated)
3. Yeats & Rose
4. Pfundel
5. Bohnert & Sheveleva
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رافینوز1 و استاکیوز2  به  ویژه با شرایط سرما، دمای پایین و رطوبت افزایش می یابد )ون 
تحت دمای پایین   D. palmatum انده3 ، 2013(. واکنش ساده پروفیل قند گیاهچه های دن 
برای محصولات متحمل در برابر سرما بود: افزایش در سطح مونوساکارید و الیگوساکارید نیز تحت 
تنش سرما مشاهده شد. سازگاری با سرما، همچنین باعث تغییر در پلی ساکاریدهای غیرساختاری یا 
ذخیره شده در گیاهان می شود، به عنوان مثال نشاسته یا پلی ساکارید دیواره یونولین و دیواره سلولی 
)لیگال و همکاران، 2015(.  تغییراتی می شوند  با پکتین دچار  پلیمرهای مرتبط  و  مانند پکتین 
کربوهیدرات محلول آنالیز شده دارای مقدار زیادی اورونیک  اسید است که از 43/57 به 46/16 
)جدول  است  یافته  تغییر   )%2/61-2/75( از  نیز  پروتئین  غلظت  است.  یافته  افزایش  درصد 

3-5(. )الُنیکاو و همکاران، 2011).

تمام نمونه های کربوهیدارت محلول آنالیز شده یک واکنش مثبت به ید و معرف ید نشان دادند و 
حضور نشاسته و پروتئین های آرابینوگالاکتان4  به ترتیب مشاهده شد )الُنیکاو و همکاران، 2011(. 
هیچ واکنشی با رزورسینول و معرف فالینگ5  و نشان دهنده عدم وجود اینولین بود. فسفرهای 
و  نسبت 1.4:2.6:1:4:1  با  آرابینوز7   و  گلوکز  گالاکتوز،   ، گالاکتوورونیک6  اسید  از  پلی ساکارید 
4:4:2 و7 برای گیاهان رشد یافته تحت دمای نرمال و دمای پایین به ترتیب تشکیل شده است. 
ساختار ترکیبات کمی عبارت بودند: از مانوز8 ، رامنوز9 ، گلوکورونیک اسید10  و مونومرهایی همچون 
نظر  به   D. palmatum گیاهچه های پلی ساکارید  ترکیب  بنابراین  ریبوز12  هستند.  و  زایلوز11  
می رسد ترکیبی از نشاسته، آرابینوگالاکتان و یا ترکیب پیچیده ی پروتئینی تشکیل شده و اجزای 

پکتین با مقدار اورونیک13  بالا می باشد )الُنیکاو و همکاران، 2011).

1. Raffinose
2. Stachyose
3. Van den Ende
4. Arabinogalactan
5. Resorcinol and Fehling’s reagent
6. Galacturonic acid
7. Arabinose
8. Mannose
9. Rhamnose
10. Glucuronic acid
11. Xylose
12. Ribose
13. Uronic
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جدول 3-5 ( عملکرد پلی ساکارید خام محلول در آب )RWSP( گیاه D.palmatum تحت شرایط مختلف دمایی کشت 
شده، خصوصیات کلی آن ها و ترکیب مونوساکارید از اقتباس از الُنیکاو و همکاران )2017)

صفاتدما

120

عملکرد پلی ساکارید خام محلول در آب9/86±0/200/04±2/29

خصوصیات کلی پلی ساکارید خام محلول در آب

مقدار درصد پروتئین0/09±2/750/07±2/61

اورونیک اسید1/1۴±۴6/161/01±۴3/57

واکنش با ید )نشاسته(مثبتمثبت

واکنش با ریزورنیکول )اینولین(منفیمنفی

واکنش با معرف یاریومثبتمثبت

واکنش با معرف فهلینگمثبتمثبت

ترکیبات مونوساکاریدی ) پلی ساکارید خام محلول در آب(

آرابینوز10/210/1

گالاکتوز27/726/1

گلوکز10/21۴/۴

فروکتوز0/10/1

مانوز0/۴۴/3

رافینوز1/71/9

TrTrریبوز

TrTrزایلوز

۴۴/6۴1/2A گالاکتوز

1/۴1/8A گلوکتوز

Tr., traces
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باتوجه به ترکیب مونوساکارید نمونه های پلی ساکارید خام محلول در آب1 ، دو تغییرات آشکار 
مشاهده شده با کل پلی ساکارید در گیاهچه های D. palmatum که در دمای پایین رشد می کند 
باید ذکر شود: )1( مقدار گلوکزهای پلی ساکارید خام محلول در آب )RWSP( پس از افزایش دمای 
از  آرابینوز در )RWSP( پس  و  یافت و )2( مقدار اسید گالاکتوورونیک، گالاکتوز  افزایش  کشت 
بر روی  تأثیر تنش سرما  از  ناشی  رویداد ممکن است  این  افزایش می یابد.  کاهش دمای کشت 
پلیمرهای گلوکزی )نشاسته( موجود در گیاه باشد و مقدار آن معمولًا در دمای پایین به دلیل هیدرولیز 
کاهش می یابد )پولوک و لوید2 ، 1987 و تارکسکی3  و همکاران، 2015(. بدین ترتیب می توان 
در  موجود  اسانس  در  موجود  شیمیایی  ترکیبات  و  چرب  اسید  پروفیل  پاسخ  که  نمود  اظهار 
گیاه D. palmatum به تنش سرما متفاوت است و به شدت تحت تأثیر قرار می گیرد )الُنیکاو و 

همکاران، 2017).

1. Raw water-soluble polysaccharides (RWSP(
2. Pollock & Lloyd
3. Tarkowski
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  واژه نامه  

Aantagonistآنتاگونیستی

)Abscisic acid (ABAاسیدآبسیزیك

Acacetin glycosidesگلیکوزیدهای آکاستین

Acacetin-O-acetyl-hexosideآکاستین- او-استیل-هگزوساید

Acarenoneآکارنون

Acetyl coenzyme Aاستیل کوآنزیم آ

Achillea millefoliumبومادران

Acid invertaseاسید اینورتاز

Actinاکتین

Actin filamentsفیلامنت های اکتین

کارایی کمپلکس تجزیه کننده آب در سمت دهنده 
 Fv/Fo( II( فتوسیستم

Activity of the water-splitting complex 
on the donor side of the PSII

)Adenosine triphosphate (ATPآدنوزین تری فسفات

AgNo3نیترات نقره

Alakalin lipaseآلکالین لیپاز

Alkolideآلکالوئید

)Alkoxy radicals (ROآلکوکسی رادیکال

Allium sativumپیاز سیر

Allylphenolآلیل فنل

Althaea officinalisختمی

Amorpha-4,11-diene synthaseآمورفا -4 و11 دی آن سینتتاز
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Anetholeآنتول

Anethum graveolensشوید

Antenna chlorophyllکلروفیل های آنتن

Antioxidant enzymesآنزیم های آنتی اکسیدانی

Antiportآنتی پورت

Apigeninآپیجنین

Apium graveolensمیوه کرفس

Apoplastآپوپلاست

Arabidopsis thalianaآرابیدوپسیس تالیانا

Arabinogalactanپروتئین های آرابینوگالاکتان

 Arabinoseآرابینوز

Arachidic acidاسید آراشیدیک

Arachidonic acidاسید آراشیدونیک

Arginineآرژنین

Aromadendreneآروماندرن

Arsenicآرسنیک

Artemisia annuaدرمنه خزری

Artemisia dracunculuترخون

Artemisia sieberiدرمنه کوهی

Artemisinic acidآرتمیزینیک اسید

Artemisininآرتمیزین

Artemisininآرتمیزینین

) Ascorbate peroxidase (APXآسکوربات پراکسیداز
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Ascorbic acidآسکوربیک اسید

Ascorbic acidاسید اسکوربیک

Atriplexآتریپیکس

Atropa caucosicaشابیزك

)Auxin (IAAاکسین

)Avicennia marina (Forskحرا

B- sesquiphellandreneبتا سزکوئی فیلاندرن

Backwards regulationsتنظیم رو به پایین

A -باسوئیدBacoside-A

Berberineبربرین

Betaineبتائین

Beta-Sitosterolبتاسیتوسترول 2

Beta-thujeneبتاتوجن

Betula albaتوس

Bhasmaبهاسما

.Bicyclogermacreneبیسیکلوجرماکرن

Biochemical indexشاخص های بیوشیمیایی

Biogenesisبیوژنز

Bisabolenoidبیسابولنوئید

Blue lightنور آبی

.Borago officinalis Lگاوزبان اروپایی

Borneolبورنئول

Bornyl acetateبورنئول استات
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Brassica junicaنوعی کلم

Brassica napusکلزا

Bulnesolبالنسول

Bunium persicumزیره ایرانی

)Cadmium (Cdکادمیوم

Caffeic acidاسید کافئیک

 Caffeineکافئین

 )Caffeoylquinic acid (CQAاسید کافئویلکوینیک

)Cadmium chloride (CdCl3کلرید کادمیوم

Calendula officinalisهمیشه بهار

Calomelasکالوملاس

Camphenکامفن

Camphorکامفور

Capitateسرسان

Carboxylationکربوکسیلاسیون

Carotenesکاروتن

Carotenoidsکاروتنوئید

.Carthamus tinctorius Lگلرنگ

.Carum carvi Lزیره  سیاه

Carvacrolکارواکرول

Carvacrol acetateکارواکرول استات

Carvoneکارون

Caryophyllene oxideاکسید کاروفیلن
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Casparian stripنوار کاسپاری

Castorکرچک

) Catalase (CATکاتالاز

 Catechinکاتچین

Catharanthus roseusپریوش

Cell membraneغشاهای سلولی

 Cell turgescenceتورژسانس سلول

Cell volumeحجم سلولی

Cell wall elasticityالاستیسیته دیواره سلولی

Chamazuleneکامازولن

Chaperoneچاپرون

 Chavicol O-methyltransferaseچاویکول– O- متیل ترانسفراز
(CVOMT(

Chemical Composition of Essential Oilترکیبات شیمیایی موجود در اسانس 

Chlorogenic acidکلروژنیک اسید

Chlorophyllکلروفیل

Chlorophyll fluorescenceفلورسانس کلروفیل

Chlorophyllaseکلروفیلاز

Chloroplast respirationتنفس کلروپلاستی

)Chromium (Crکروم

Cichorium intybusکاسنی

Cinnabarisسیناباریس

Cinnamic acidاسید سینامیک
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 Cinnamyl-alcohol dehydrogenaseسینامیل الکل دهیدروژناز
(CAD(

Cis-Pinocarveolسیس پینوکاروول

Cis-Pinocarveol  acetateسیس پینوکاریل استات

-Clکلر

 Closed  photosystemفتوسیستم II  بسته 

Cocaineکوکائین

Codeineکدئین

Coffea arabicaقهوه

Comprehensive transcriptionرونوشت مطلق

)Copper (Cuمس

Corianderگشنیز

Cornus masزغال  اخته

.Crocus sativus Lزعفران

Cucurbita pepoکدوی پوست کاغذی

Cultivarکولتیوار

Cuminum cyminumزیره سبز

Cyanogenic glycosidesگلیکوزیدهای سیانوژنی

)Cyclooxygenase (COX آنزیم سیکلواکسیژناز

Cynara scolymusکنگرفرنگی

Cytochrome P450 monooxgenaseسیتوکروم P450 مونوکسی ژناز

)Cytokinins (CKسیتوکینین

Cytologicسیتولوژیک

Cytoplasmسیتوپلاسم
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Cytosolسیتوسول

Dark reactionواکنش های تاریکی

Datura innoxiaتاتوره

-Delta 1-pyrroline-5-carboxylase reduc∆- پرولین5- کروبوکسیلات ردوکتاز
tase (P5CR(

-Delta1-pyrroline-5-carboxylate syn∆- پرولین5- کروبوکسیلات سنتتاز
thase (P5CS(

Delta-Cadineneدلتا-کادینن

Delta-Cadinolدلتا-کادینول

-Deoxy-D-xylulose-5-phosphate reducدی اکسی دی زایلوز 5 - فسفات ردوکتوایزومراز
toisomerase (DXR(

Deoxyriboseدی اکسی ریبوزها

)Deoxyxylulose-5-phosphate (DXPدی اکسی زایلو 5 فسفات

Deracocephalum aucheriبادرنجبویه دماوندی

)D-glyceraldehyde (G3Pدی گلیسرآلدهید

Digitalis lanataگل انگشتانه

)Diglycerides (DAGsدی گلیسریدها

Dihydro-5,6-dehydrokawainدی هیدرو-5،6-دی هیدروکاوان

Dihydroartemisinic acidدی هیدرو آرتمیزینیک اسید

 Dimethylallyl pyrophosphateدی متیل آلیل دی فسفات
(DMAPP(

Diosgeninدیوسجنین

Diterpeneدی ترپن

DNA replicationهمانندسازی

Down regulationفرو تنظیمی

Dracocephalum moldavicaبادرشبو
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Drought stressتنش خشکی

Eucalyptus camaldulensisاکالیپتوس کامالدونسیس

Eucalyptus rubidaاکالیپتوس روبیدا

II کارایی کوانتومی شیمیایی موثر فتوسیستمEffective quantum efficiency of photo-
system II (PSII( Y(II(

Elaeagnus angustifoliaگونه سنجد

Electro leakageنشت الکترولیت

 )Electron transport rate (ETRنرخ انتقال الکترون

 Elicitorsالیسیتور

Eruca sativaمنداب 

Erucic acidاسید اروسیک

Essential Oilاسانس

 Ethylene diamine tetra acetic acidاتیلن دی آمین تترا استیک اسید
(EDTA(

Eucalyptusاکالیپتوس

Eucalyptus salignaاکالیپتوس سالینگا

Euphorbiaاوفوربیا

E(- α - bisabolene)ای- آلفا بیسابولن

Farnesyl diphosphateفارنیل دی فسفات

)Farnesyl pyrophosphate (FPPفارنسیل پیروفسفات

Farnesyl transferaseفارنسیل ترانسفراز

Fenton reactionواکنش فنتون

Flavanone eriodictyolفلاونون اریدیکتیلول

Flavone and flavanone aglyconesآگیلکون فلاون و فلاونون
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Flavonol O-glycosidesفلاونـول-O-گلیکوزیدها

Fluorescentنور فلورسنت

Foeniculum vulgareرازیانه

 Food and Agriculture Organizationسازمان خوار و بار جهانی
(FAO(

Freeze-thawیخ زدگی

Fructanفروکتان

Fructoseفروکتوز

Fumaria officinalisشاتره

Galacturonic acidاسید گالاکتوورونیک 

Gamma rayگاما

Gene expressionبیان ژن

Genetic diversityتنوع ژنتیکی

Geranial dehydrogenaseژرانیول دهیدروژناز

)Geranyl diphosphate synthase (GPPSژرانیل دی فسفات سنتاز

Geranyl pyrophosphateژرانیل دی فسفات

)Geranyl pyrophosphate (GPPژرانیال پیروفسفات

Germacreneجرماکرن

Germacrene Dجرماکرین-دی

Germination percentageدرصد جوانه زنی

)Globular glandular trichome (GGکرک های غده ای کروی

Glucoseگلوکز

Glucose 6 phosphate dehydrogenaseگلوکز 6 فسفات دهیدروژناز

 Glucuronic acidگلوکورونیک اسید
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Glutamateگلوتامات

Glutamic acidگلوتامیک اسید

)Glutamine synthetase (GSآنزیم گلوتامین سنتتاز

)Glutathione peroxidase (GPxگلوتاتیون پراکسیداز

Glutathione-ascorbate cycleچرخه آسکوربات– گلوتاتیون

Glycineگلایسین

Glycophyteگلیکوفیت

Glycosidesگلیکوزید

 Glycosyl fluoridesفلوئورید گلیکوزیدها

Glycyrrhize glabraشیرین بیان

Glyoxysomeگلی اکسی زوم

)Gold (Auطلا

Gondoic acidاسید گواندیک

)Guaiacol peroxidase (GPگایاکول پراکسیداز

HH+-pyrophosphatase پیروفسفاتاز

 Haber–Weiss reactionواکنش هابر- ویس

 50Half maximal inhibitory concentration درصد مهار کشندگی
(IC50(

Halophyteهالوفیت ها

Hardeningمقاوم سازی

)Heat shock proteins (Hspsشوک های حرارتی

Heavy oxygenated compoundsترکیبات اکسیژن دار شده سنگین

Heroineهروئین

Hordeum vulgareجو



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی428

Hydrargyri oxydum rubrumهایدرارجری اکسیدوم روبروم

Hydrated radiusشعاع هیدراته

)Hydrogen peroxide (H2O2پراکسید هیدروژن

Hydrophileآب دوست

Hydrophobeآب گریز

Hydroxamic acidاسید هیدروکسامیک

Hydroxyl (HO−)هیدروکسیل

Hyoscyamineهیوسیامین

Hyoscyamus nigerبذرالبنج

Hyperaccumulatorتجمع کننده بالا

Hypericinهیپرسین

Hypericum perforutumگل راعی

Hyperosmoticهیپر اسموتیک

Hypophyllanthinهیپوفیلانتین

Hyssopus afficinalisزوفا

Indole alkaloidایندول آلکالوئید

Introns chloroplastاینترون های کلروپلاست

Invitroاین ویترو

Ion Homeostasisهموستازی یونی

)Iron (Feآهن

)Isoelectric point (IPنقطه ایزوالکتریک

Isomenthoneایزومنتون

)Isopentenyl pyrophosphate(IPPایزوپنتیل دی فسفات
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Isoritinایزوریتین

Isothymusinایزوتایموسین 

Japanese mintنعناع ژاپنی

Lavandula angustifolia Millerاسطوخودوس

Lavenderاسطوخودوس

)Lead (Pbسرب

)leaf area ratio (LARنسبت سطح برگ

leaf lengthطول برگ

)Leaf mass per area (LMAسطح برگ

Leaf mesophyllمزوفیل برگ

Leaf thicknessضخامت برگ

Leaf widthعرض برگ

دمای 50 درصد کشندگی بر اساس روش لوله 
آزمایش

Lethal Temperature for 50% of plant 
according to the plant necrosis in Test 
Tube (LT50tt(

درجه حرارت کشنده برای 50 درصد بوته ها بر 
اساس نشت الکترولیت ها

Lethal Temperature for 50% of plants 
according to the Electrolyte Leakage 
percentage (LT50el(

 Lethal Temperature for 50% of plantsدمای کشنده 50 درصد گیاهان بر اساس درصد بقا
according to the survival percentage 
(LT50su(

)Lethal temperature( LT50تغییرات سالانه مقاومت به سرما

Leukemicلوسمی

light oxidationاکسیداسیون نوری

Light oxygenated compoundsترکیبات اکسیژن دار شده سبک

Light stimulatorمحرک های نوری
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Ligninلیگنین 

Limoneneلیمونن

Linaloolلینالول

Linoleic acidاسیدلینولئیک

Linolenic acidاسیدلینولنیک

Linum usitatissimumکتان

Lipid peroxidationپراکسیداسیون لیپیدی غشا

)Lipo- oxigenase (LOXآنزیم لیپو اکسیژناز

آگلیکون فلاونوئید لیپوفیل )پلی هیدروکسیله و پلی 
متوکسیله شده(

Lipophilic flavonoid aglycons (polyhy-
droxylated and polymethoxylated(

Lipoxygenasesآنزیم لیپواکسیژناز

Lippia citriodoraبه لیمو

)Long non-glandular trichome (LNGکرک های غیر غده ای بلند

Lonicera japonicaپیچ امین الدوله

 Luteolinلوتئولین

Luteolin –glucosideگلیکوزیدهای لوتئولین

 Lycopeneلیکوپن

Magneticمغناطیسی

Magnoliaمگنولیا

)Malondialdehyde (MDAمالون دی آلدهید

)Manganese (Mnمنگنز

 Mangroveمانگرو

Mannoseمانوز

Manolمانول
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Marjoramمرزنجوش

Matricaria chamomillaبابونه

.Matricaria recutita Lگونه بابونه

)Maximum fluorescence (Fmحداکثر فلورسانس

II Fv/Fm حداکثر کارایی کوانتومی فتوسیستمMaximum photochemical quantum 
yield of photosystem II (PSII( (Fv/Fm(

Melissa officinalisبادرنجبویه

Menta pulegiumپونه معطر

Mentha cordifolia Opizنعناع ژاپنی

Mentha piperitaنعناع فلفلی

.Mentha pulegium Lپونه معطر

.Mentha spگونه نعناع

Menthoneمنتون

)Mercury (Hgجیوه

Mesophyll resistanceمقاومت مزوفیلی

Messengersپیام رسان 

Methionineمتیونین

Mevalonate pathwayمسیر موالونات

Mexican Oreganoپونه کوهی مکزیکی

Mg+2منیزیم

Mineral nutrientغلظت عناصر

Minim Iminhibitory Concentrationحداقل غلظت بازدارندگی

)Minimum fluorescence (F0حداقل فلورسانس

Mitochondriaمیتوکندری
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)Molybdenum (Moمولیبدن

Monogalactosylمنوگالاکتوزیل

Monoterpene synthasesمونوترپن سنتازها

Monoterpenesمونوترپن

Morphinمورفین

Mycobacterium tuberculosisمایکوباکتریوم توبرکلوزیس

Mycotoxinمایکوتوکسین

Myrceneمیرسن

Myrtus communisمورد

+Naسدیم

NaClکلرید سدیم

)Naphthaleneacetic acid (NAAنفتالین استیک اسید

Narcotineنارکوتین

 Naringeninناریجنین

)Net assimilation rate (NARسرعت جذب خالص

)Nickel (Niنیکل

Nicotina tobacumتوتون

 Nicotinamide adenine dinucleotideنیکوتین آمید آدنین دی نوکلئوتید فسفات
phosphate (NADPH(

Nigella sativaسیاه دانه

)Nitrate reductase (NRآنزیم نیترات ردوکتاز 

Non-photochemical quenchingخاموشی غیر فتوشیمیایی

Ocimum basilicumریحان

Ocimum gratissimumگیاه ریحان



433 واژه نامه

Olea europaea L. Gemlikرقم زیتون

 Oleic acidاسید اولئیک

Oliveزیتون

O-malonyl-arbutinاو-مالونیل-آربوتین

)O-methyltransferase (OMTاو-متیل ترانسفراز

 Open  photosystemفتوسیستم II  باز 

Oreganoمرزنجوش

Origanum Majoranaگونه مرزنجوش

Origanum vulgareگونه مرزنجوش

Ornithineآرنیتین

Osmo-regulatorتنظیم اسمزی

Palmitic acidاسید پالمیتیک

Panax ginsengگیاه جینسنگ

Papaverخشخاش

Papaver bracteatumخشخاش کبیر

Papaver somniferumگونه خشخاش

Paraquatپاراکوات

Parsleyجعفری

Parthenium argentatum Grayوایول

Pathogensپاتوژن ها

P-cymeneپاراسیمن

Pectinپکتین

Peltateسپری



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی434

Pentacosaneپنتاکوسان

)Peroxidase (POXپراکسیداز

Peroxisomeپراکسی زوم

Petuniax hybridاطلسی

Pharmacological activityفعالیت فارماکولوژیکی

Phenolic compoundsترکیبات فنلی

Phenoxy hydrogenفنوکسی هیدروژن

Phenylacetaldehydeفنیل استالدهید

Phenylalanineفنیل آلانین

)Phenylalanine ammonia lyase (PALفنیل آلانین آمونیالیاز

Phenylpropaneفنیل پروپان

Phenylpropanoidsفنیل پروپانوئیدها

Phenylpropanoidsمسیر فنیل پروپانوئید

Photochemical quenchingخاموشی فتوشیمیایی

Photomorphogenesisفتومورفوژنز

Photorespirationتنفس نوری

Photosynthesisفتوسنتز

(II )Fv/Fm کارایی فتوشیمیایی فتوسیستمPhotosynthetic efficiency of photosys-
tem II

 Photosynthetic photon flux densityجریان فوتون فتوسنتزی
(PPFD( 

Photosynthetic pigmentپیگمان های فتوسنتزی

I  فتوسیستمPhotosystem I (P700(

Phyllanthinفیلانتین
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Phytolفیتول

Phytoremediationپالایش گیاهی

Pimpinella anisumانیسون

Pinus pineaگونه کاج

Pistacia lentiscusمصطکی

Plantago lanceolataبارهنگ سرنیزه ای

Plantago psylliumاسفرزه

)Plastid terminal oxidase (PTOXاکسیداز انتهایی تیلاکوئید

Plastid pathwayمسیر پلاستیدی

)Plastoquinone (PQپلاستوکوئینون

P-Mentha-1,4-dien-7-olپی-منتا1-و4 دین7--ال

)Polyethylene glycol (PEGپلی اتیلن گلیکول

Polymethoxylated flavonoidsفلاونوئیدهای پلی متوکسیله شده

Polysomeپلی زوم ها

Polyterpenesپلی ترپن

.Populus Lصنوبر

Pre-hardeningقبل از مقاوم سازی

Primingپرایمینگ

Profilinپروفیلین

)Programmed cell death (PCDمرگ سلولی

Prolineپرولین

Propenylphenolپروپنیل فنل

   Prostacyclinپروستاسیکلین



فیزیولوژی تنش های محیطی در گیاهان دارویی436

G2 پروستاگلاندینProstaglandin G2 (PGG2(

H2 پروستاگلاندینProstaglandin H2 (PGH2(

)Prostaglandins (PGپروستاگلاندین ها

Prostanoidsپروستانوئیدها

Protein kinaseپروتئین کیناز

Protein phosphataseپروتئین فسفاتاز

Protiumنقشه ی پروتئوم

Protochlorophyll  reductaseپروتوکلروفیلد ردوکتاز

Pseudohypericinشبه هایپرسین

Pterocarya fraxinifolia Lamگیاه لرگ

Pulegoneپولگون

Pulegone reductaseپولگون ردوکتاز

Purineپورین

Pyrimidineپیریمیدین

Pyruvateپیروات

کارایی کوانتومی غیر فتوشیمیایی تنظیم نشده 
فتوسیستم

Quantum yield of non-regulated 
non-photochemical energy loss in PS 
II, equivalent to Y(NO(

کارایی کوانتومی غیر فتوشیمیایی تنظیم شده 
II فتوسیستم

Quantum yield of regulated non-photo-
chemical Y(NPQ(

Quinoneکینون

 Raffinoseرافینوز

 Raw water-soluble polysaccharidesپلی ساکارید خام محلول در آب
(RWSP(

)Reactive oxygen species (ROSگونه های فعال اکسیژن
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Real time PCRریل تایم پی سی آر

Red cabbageکلم قرمز

Red lightنور قرمز

Redox potentialنیروی احیایی

Rehmannia glutinosaرهمانیا

)Relative growth rate (RGRرشد نسبی

Relative transcriptionرونوشت نسبی

)Reniform glandular trichome (RGکرک های غده ای هلالی شکل

Resorcinol and Fehling’s reagentرزورسینول و معرف فالینگ

)Retention time (RTزمان بازدارندگی

 Rhamnoseرامنوز

.Rheum ribes Lریواس

 Riboseریبوز

)Ribulose 1,5-bisphosphate (RuBPریبولوز1-و-5فسفات )روبیسکو(

Ricinus communisکرچک

Root lengthطول ریشه

Rosmarinic acidرزمارینیک اسید

Rosmarinus officinalisاکلیل کوهی

Rutinروتین

Sabinene 6سابینین6

Sacchromysesساکارومیسس

Salvia hypoleucaمریم گلی

Salvia mirzayaniiمریم گلی کارواندری
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Salvia officinalisمریم گلی

Salvigeninسالویگیننین

Satureja bachtiarica Bungeمرزه بختیاری

Satureja douglasiگونه مرزه

Satureja hortensisمرزه تابستانه

.Satureja khuzistanica Jamzadمرزه خوزستانی

Satureja sahendicaمرزه سهندی

Scopolamineآسکوپولامین

Scrophularia striataتشنه داری

Second messengersپیک های ثانوی

Secondary metabolitesمتابولیت های ثانویه

Selective permeabilityخاصیت انتخابی غشا

)Selenium (Seسلنیوم

Sesquiterpeneسزکوئی ترپن

Shikimate dehydrogenaseشیکیمات دی هیدروژناز

)Short nonglandular trichome (SNGکرک های غیر غده ای کوتاه

Signalسیگنال

)Silver (Agنقره

Silybum marianumماریتیغال

Singlet oxygen(O2اکسیژن تکی
1-(

SO4سولفات
2-

Solanum dulcameraتاجریزی ایرانی

Solanum laciniatumگیاه تاجریزی



439 واژه نامه

Solanum lycopersicum گوجه فرنگی

Sorbitolسوربیتول

SPADسبزینگی

Spearmintنعناع تند

Specific leaf area (SLA)سطح ویژه برگ

Spinacia oleraceaاسفناج

Splicingویرایش

Stachyoseاستاکیوز

Stachys lavandulifoliaچای کوهی

Staphylococcus aureusاستافیلوکوکوس اورئوس

Stem lengthطول ساقه

Steroidاستروئیدها

Sterolاسترول

Sterol estersاسترهای استرول

Stevia rebaudiana Bertoniاستویا

Stomatal resistanceمقاومت روزنه ای

Stress avoidanceاجتناب از تنش

Stress escaperفرار از تنش

Stress toleranceتحمل تنتش

Stromaاستروما

Suaeda aegyptiacسیاه  شور

Suaeda fruticosaسیاه  شور

Suaeda maritimeسوئدا
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Sucroseساکارز

Superoxide anion (O2−)آنیون سوپراکسید

)Superoxide dismutase (SODسوپراکسید دیسموتاز

Tamariskگز

Taneneتانن ها

Terpene synthetaseترپن سینتاز

Terpenoid componentsترکیبات ترپنوئیدی

Terpin-4-olترپینولن4--ال

Terpinolleneتریپنولن

Tetraterpeneتتراترپن ها

Teucrium poliumکلپوره

Thiolتیول

Thioredoxinتیوریدوکسین 

Thylakoid membranesغشای تیلاکوئید

Thymolتیمول

Thymus daenensisآویشن دنایی

Thymus vulgarisآویشن باغی

 Tocopherolsتوکوفرول ها 

Tonoplastتونوبلاست

Trachyspermum ammiزنیان

Trans-beta-Farneseneترانس-بتا-فارنسن

Trans-caryophylleneترانس کریوفیلن

Transcriptionرونویسی
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Trans-farneseneترانسفراز فارنسن

Transfer factorفاکتور انتقال

Trans-Ocimenترانس-اوسیمن

Trans-pinocamphoneترانس پینوکامفون

Transpirationتعرق

Transporterناقل 

Trehaloseترهالوز

Trigonella foenum-graecumشنبلیله

Triterpeneتری ترپن

)Tromoboxan (Txترومبوکسان

Turgerتورگر

Turgor pressureفشار تورگر

Turnoverترن آور

TvHMGRآنزیم هیدروکسی متیل گلوتاریل کوآنزیم آ ردوکتاز

Tyrosineتیروزین

Unsaturated fatty acidsاسیدهای چرب غیر اشباع

Up regulationفرا تنظیمی

Upward regulationتنظیم رو به بالا

)Uranium (Uاورانیوم

Ureaseاوره آز

Uronicاورونیک

Vacuoleواکوئل

Valeriana officinalisسنبل الطیب
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Vanillinوانیلین

Variable fluorescence (Fv)فلورسانس متغییر

Verboscum speciosum Schardگل ماهور تماشایی

Vinca minorپیچ تلگرافی معمولی

Viridiflorolویریدیفلورول

Vitexinویتکسین

.Vitis vinifera Lانگور

Water use efficiencyکارایی مصرف آب

)Water-oxidizing complex (WOCکمپلکس تجزیه آب

 White Lightنور سفید

)World Health Organization (WHOسازمان بهداشت جهانی

Xanthophyllزانتوفیل

 X-rayاشعه ایکس

Xylemآوند چوبی

 Xyloseزایلوز 

Zataria multifloraآویشن شیرازی

Zegantinزاگزانتین

)Zinc (Znروی

Zingiber officinaleگیاه زنجبیل

Ziziphora clinopodioidesکاکوتی

z(Z(-alpha-Bisabolene- آلفا بیسابولن

z(Z(-a-santalol- آلفا ساندالول

α-bisabololآلفا-بیسابولول
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A آلفابولول اکسایدα-bisabolol oxide A

B آلفابیزوبولول اکسایدα-bisabololoxide B

A آلفابولونو اکسایدα-bolonoxide A

α-Cadinolآلفاکادینول

α-Eudesmolآلفا ادزمول

α-flandrenآلفافلاندرن

α-humuleneآلفاهومولن

α-Patchouleneآلفا-پاتچولن

 α-Pineneآلفاپینن

α-terpinoleneآلفا-ترپینولن

α-terpinyl acetateآلفاترپینل استات

α-terpineol synthaseآلفا ترپینئول سینتاز

α-thujeneآلفا توجن

α-Tocopherolآلفاتوکوفرول

β-borbouneneبتا بوربونن

β-caryophylleneبتاکاریوفیلن

β-myrceneبتامیرسن

β-sesquiphellandreneبتا-سسکوئی فلاندرون

γ-Terpineneگاماترپینن

Octadiene-11,7و-7اکتا دی ان

cineole-1,8-1،8سینئول

phosphate enzyme-1آنزیم 1 فسفات

2و-2آزین بیس3--اتیل بنزو تیازولین6--سولفونیک 
اسید

2,2-azin-bis (3-ethylbenzothiazo-
lin-6-sulphonic acid( (ABTS(
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)diphenyl-1-picrylhydrazyl (DPPH-22,2و2-دی فنیل-1-پیکریل هیدرازیل

Dimethyl-2,4-heptadiene-22,4و۴ دی متیل، ۴،2- هپتادین

Dimethyl-5-heptenal-22,6 و 6 دی متیل 5-5 هپتانال

 C-Methyl-D-erythritol-4-phosphate-2مسیر 2-سی-متیل- اریتریتول- ۴-فسفات
(MEP(

3- هیدروکسی 3- متیل – گلوتاریل کوآنزیم 
آ- ردوکتاز

3-hydroxy-3-methylglutaryl CoA 
(HMG-CoA(

 hydroxy-3-methylglutaryl coenzyme-33-هیدروکسیل3- متیل گلوتاریل کوآنزیم آ- ردوکتاز 
A reductase

 hydroxy-3-methylglutaryl-CoA-3سه هیدروکسی- سه متیل کوآنزیم آ- ردوکتاز
reductase (HMGR(

)Aminolevulinic acid (ALA-55- آمینو لوولیئیک اسید

)Benzylaminopurine (BAP-66- بنزیلامینوپورین




