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  توطئــــــة

ا مــــع آدابهــــلغتنــــا الجميلــــة و  زدهــــرتااللغــــة العربيــــة أكــــرم اللغــــات قاطبــــة. 
امتـدت مـن أقصـى الشـرق فـي الصـين إلـى أقصـى و  ,ازدهار الحضـارة الإسـلامية

تبلـــغ ولـــد ثـــم تشـــب و ت ,الغـــرب فـــي الأنـــدلس. غيـــر أن الأمـــم شـــأنها شـــأن البشـــر
لغتهــا. بقــدر مــا كانــت ل نجــم ثقافتهــا و ول نجــم الأمــة يأفــمــع أفــتهــرم. و  أشــدها ثــم

ر الحضــــارة الإســــلامية اللغــــة العربيــــة ســــائدة فــــي الأوســــاط العلميــــة فــــي عصــــو 
بقدر ما كانت لغة غنيـة متحركـة ناميـة منطلقـة بفضـل إبـداع العلمـاء و  ,المتتابعة
بقدر ما أصبحت اللغة العربيـة  ,سواء كانوا من العرب أو غير العرب ,المسلمين
وإهمالـه  ,م العربـي والإسـلاميعن الساحات العلمية بسبب تأخر العال اليوم بعيدة

تضـــاؤل حجـــم مســـاهمة علمائـــه فـــي النمـــو الحضـــاري و  ,فـــي حـــق اللغـــة العربيـــة
    للبشرية.

التــي أصــبحت لغــة  ,نجليزيــةحلــت محلهــا اللغــة الإو  ,انــزوت اللغــة العربيــة
علمـي بـين أصـبحت لغـة التواصـل الو  ,وليسـت لغـة بعـض الشـعوب فحسـب ,العلم

  جميع الأمم. 
. نشـر باللغـة الإنجليزيـةيُ كتـب و يُ  العلمـي للبشـرية حاليـاً  مجمل الإنتـاجو 

وهــي  ,البحــث العلمــي إجــادة تلــك اللغــة لــذلك يتطلــب الاطــلاع علــى الجديــد فــي
أظن أن الكثير مـن العلمـاء العـرب لـو أتيحـت لهـم فرصـة ستهان به. و حاجز لا يُ 

وا بشكل فعـال فـي التقـدم الحضـاري للأمـة العربيـة لساهم ,الاطلاع باللغة العربية
لكــن إذا و  ,فالوقــت مبكــر لــذلك ,دعــوة للتعريــببــل البشــرية جمعــاء. ليســت هــذه 

بد أن تتسع رقعـة الاطـلاع قية في الرقي بالأمة العربية, فلاكانت هناك رغبة حقي
ل وهذا يحتاج إلى تذليل عقبـة اللغـة مـع إيجـاد شـكل للتواصـ ,العلمي لدى العرب

لـيس لحات العلميـة بـدلالتها العلميـة و مع اللغة الإنجليزية مـن خـلال نقـل المصـط
  بلفظها فقط.
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ء العـــرب لا فجهـــود الكثيـــر مـــن العلمـــا ,لا أدعـــي الريـــادة فـــي هـــذا المجـــال
تســتلزم خطــوات  ,لكــن هــذا الكتــاب خطــوة علــى الطريــقو  ,يمكــن أن ينكرهــا أحــد

    مكملة.
ا على نقل الإنجليزية للعربية معتمدً قد فضلت أن يكون أسلوب النقل من و 

محاولـة إيجـاد مقابـل و  ,عـن طريـق شـرح معنـى المصـطلح ,ساسـاً الدلالة العلمية أ
  .  له بالعربية

أو حــين يكــون  ,حــين لا يكــون مــن الممكــن إيجــاد لفــظ مقابــل بالعربيــةو 
نقلت المصـطلح بلفظـه دون ترجمـة. انتهجـت  ,استخدام اللفظ العربي غير ممكن

علميــة أن يبــدي اقتراحــه ا لكــل ذي خبــرة لغويــة و لبــاب مفتوحًــهج لأتــرك اهــذا المــن
  مصطلح ورد بهذا الكتاب. كل لفظ و  حول

 , يبقـــىكمـــا أن نقـــل المصـــطلحات العلميـــة الإنجليزيـــة بلفظهـــا إلـــى العربيـــة
لأن الفصـــل بينهمـــا غيـــر  ,علـــى حـــد معـــين مـــن العوامـــل المشـــتركة بـــين اللغتـــين

لا يجـــب أن و  أخـــرى غيـــر ممكـــن).أمـــة و  بـــين أي (كمـــا أن الفصـــل ليـــاً ممكـــن حا
د قـد مصطلحات جديدة للغة العربية. فاللفظ الجديل عن أهمية إدخال ألفاظ و نغف

 م يمسـي كمـا لـو كـان عربيـاً لكنـه مـع كثـرة الاسـتخداو  ,في بدايـة الأمـر يبدو شاذاً 
 لا أدل علــى ذلــك مــن لفظــة قســورة (أســد) التــي وردت فــي القــرآن الكــريمو  ,أصــيلاً 

ھُمْ حُمُرٌ مُسْتَنْفرَِةٌ ( وَرَةٍ   {50} كَأنََّ نْ قَسْ تْ مِ رَّ رغـم أنهـا مـن أصـل  )51-50 المـدثر() فَ
  القرآن عربي. فارسي و 
ــرً و   ,لا يفــوتني أن أشــكر جامعــة المنصــورة بجمهوريــة مصــر العربيــة :اأخي

فرتـــا المصـــادر العلميـــة مـــن أبحـــاث اللتـــين و  ,جامعـــة شـــيفيلد بالمملكـــة المتحـــدةو 
  اعتمدت عليها في تأليف هذا الكتاب. ,بكتو 

  د.جابر مختار أبوجادالله 



 

  
  

  الكتاب ةــمقدم
  

 ,النباتـــات الخضـــراء هـــي الحلقـــة الأساســـية فـــي دورة الكربـــون فـــي الطبيعـــة
أكســيد الكربــون إلــى مــواد عضــوية. فهــي تمتلــك منظومــة إنزيميــة لاختــزال ثــاني 

ن الـذي ثبتتـه النباتــات علـى مــدار الأنشـطة البشـرية المختلفــة تعتمـد علـى الكربــو و 
وهو القـوة الدافعـة  ,وخير مثال على ذلك النفط ,رضملايين السنين من عمر الأ

  مازالت تحرك عجلة التقدم الحضاري الإنسانية. التي حركت و 
بل هـي مثبتـة فـي التربـة  ,كائنات غير متحركة الأرضية النباتات الزهريةو 
بخــلاف الحيوانــات  ,اءمــة التغييــرات البيئيــةتمتلــك قــدرة علــى مو  ولهــذا ,بالجــذور

يئــة أفضــل. فهــي مرغمــة علــى عــن ب التــي تفضــل التنقــل مــن مكــان لآخــر بحثــاً 
 ,وشـدة الـريح ,وطـول النهـار ,وشـدة الضـوء ,رارةلتغيير في درجة الحالتكيف مع ا

ونسب الأملاح  ,ودرجة حموضتها ,ونسبة ملوحتها ,ونوع التربة ومحتواها المائي
كائنـــات روســـات و فيوالكائنـــات الممرضـــة مـــن فطريـــات وبكتيريـــا و  ,بهـــا المعدنيـــة
إلى غيـر ذلـك ممـا لا نهايـة لـه مـن العوامـل التـي لا  ,ممرضة أو مغتذية حيوانية

  تكاد تثبت على حال.
ربمــا يفســر هــذا كــون النباتــات كائنــات رائــدة فــي غــزو البيئــات التــي تبــدو 

ــــــــبعض الكائنــــــــات الأخــــــــرىمســــــــتحيلة  المســــــــتنقعات الملحيــــــــة كالصــــــــحاري و  ,ل
خـرى معتمـدة عليهـا عند استقرارها بتلك البيئـات تتبعهـا الكائنـات الأوالمرتفعات. و 

  المأوى. كمصدر للغذاء و 
لكـن التكيـف و  ,لبيئة قـد يلازمـه تغيـر شـكلي وتركيبـيمع ابات تكيف النو 
 ,أهميــة مــابــل قــد يفوقه ,التركيبــيو  يلا يقــل أهميــة عــن التكيــف الشــكل الجزيئــي
 يأن التكيـف الشـكل. بـل يمكـن القـول بـفي الظـروف البيئيـة الأكثـر تطرفـاً  خاصة

هو صل في عملية التكيف التركيبي يعتمدان على آليات جزيئية لإتمامهما. فالأو 
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ا فـي ما يصاحبها من عناصر منظمة تنشط لتجعـل النبـات أفضـل نمـوً ينات و چال
  بيئة ما. 

أو يثــبط  معينــاً  ا وراثيــاً ســارً ن النبــات ينشــط مإو لا نــدعي هنــا عنــدما نقــول 
جـل لـيس لديـه مـا يفعلـه فـي وأن الخـالق عـز و  ,أن الطبيعـة هـي كـل شـيء ,آخر

  يم) كما يدعي البعض. االله العظ هذا الشأن (سبحان
 ةلـــم يفوقـــان أي علـــم وأيـــن االله خلـــق كـــل شـــيء بحكمـــة وعولكـــن نقـــول إ

فيـــه مـــا  ما خلـــق الخلـــق أودع فـــي كـــل مخلـــوق وركـــبأنـــه ســـبحانه عنـــدو  ,حكمـــة
ى : يحفــظ عليــه حياتــهو  ,يحســن خلقــه ا مُوسَ ا يَ كُمَ بُّ ن رَّ الَ فَمَ ذِي } 49{ قَ ا الَّ نَ الَ رَبُّ قَ

هـذا الأمـر . قصـدنا أن نشـير هنـا إلـى )50و 49طـه ( أعَْطَى كُلَّ شَيْءٍ خَلْقَهُ ثُمَّ ھَدَى 
كـن لالإشارة إليه ليس بقصد إغفالـه و  لأن صلب هذا الكتاب يخلو من ,الجوهري

  بقصد تعزيزه. 
استدل منه أن خلقـه  ,إذا نظر إلى مخلوق ما ,كانت عقيدته فكل عاقل أياً 

ولكنــه مــن صــنع إلــه  ,ن مــن صــنع حــدث عــارض فــي الطبيعــةلا يمكــن أن يكــو 
فــي كونــه  لا يمكــن أن يــدع شــيئاً و  ,عظــيم لا يعجــزه شــيء ولا حــد لعلمــه وحكمتــه

  محكم.فكل شيء مدبر و  ,دفةاصمهذا لل
لا تخلـو منهـا لمحـة مـن نظـر أو  ,مكـان موجودة في كل زمـان و حكمة االله
  لحظة من زمن.

  المؤلف                                                             
  بريطانيا -شيفيلد                                                          

  
  
  
  
  



 

 

  
  

  الأول الفصل

  Plant-water relationsالعلاقات المائية للنبات
  

  :مقدمـــــة 1-1
يـه هـو الوسـط الـذي تحـدث فو  ,اة على الكرة الأرضية في المـاءنشأت الحي

تظهر علامـات الحيـاة علـى البروتوبلاسـت (المـادة العمليات الحيوية الأساسية. و 
يمـوت علـى أن البروتوبلاسـت لا  الحية فـي الخليـة) فقـط عنـدما يتـوفر لـه المـاء.

لكنه قد يدخل في حالـة مـن الخمـول الحيـوي يـتم و  ,بالضرورة إذا تعرض للجفاف
  فيها تعليق العمليات الحيوية الأساسية. 

مــن % 95 - 80فهــو يشــكل  ,تتركــب النباتــات بشــكل أساســي مــن المــاءو 
ي الأجــزاء تحتــو ية. و فــي النباتــات العشــب الــوزن الغــض للأنســجة النشــيطة وظيفيــاً 

مـــن وزنهـــا % 50الخشـــبية مـــن النبـــات علـــى كميـــات أقـــل مـــن المـــاء تصـــل إلـــى 
, إذ هـي البـذور الناضـجة ,الأعضاء النباتية ذات المحتوى المائي الأقلالغض. و 
مـن وزنهــا مـاء. أمـا البــذور ذات المحتـوى الـدهني العــالي % 15-10علـى  تحتـوي

  ماء.  %7-5فيوجد بها 
عتين حســــب ثبــــات محتواهــــا المــــائي. فهنــــاك تنقســــم النباتــــات إلــــى مجمــــو 

الكائنــات بدائيــة النــواة (بــدائيات  أساســا تضــمو  ,لنباتــات متغيــرة المحتــوى المــائيا
الأشــن. هــذه النباتــات لهــا خلايــا صــغيرة وبعــض الطحالــب و  ,والفطريــات ,واة)النــ

ت تــــنكمش عنــــدما تجــــف هــــذه النباتــــاتفتقــــر إلــــى الفجــــوات العصــــارية. و  ,مالحجــــ
ى التركيــــب الــــدقيق لكــــن دون تــــأثير ســــلبي علــــو  ,كل غيــــر مــــنظمخلاياهــــا بشــــ
مـــع تزايـــد درجـــة الخلايـــا حيـــة رغـــم فقـــدها للمـــاء. و  لهـــذا تبقـــىو  ,للبروتوبلاســـت
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ساســية كالبنــاء الضــوئي (إن وجــد) الجفــاف تتنــاقص ســرعة العمليــات الحيويــة الأ
  رى.عندما يتوافر الماء تستعيد الخلايا كل مظاهر الحياة مرة أخوالتنفس. و 

خلايـا  بتة المحتوى المـائي. تحتـويفهي النباتات ثا ,أما المجموعة الثانية
فجــوات المحتــوى المــائي هــذه النباتــات علــى فجــوات عصــارية كبيــرة. تــنظم هــذه ال

وبلاسـت بتغيـر الظـروف الخارجيـة لهذا لا يتأثر المحتوى المـائي للبروتللخلايا. و 
لفجــوات يعنــى أن تلــك النباتــات لا دامــت فــي الحــدود المناســبة. إلا أن وجــود اما
للمــاء تعتمــد عليــه  ثابــت دام هنــاك مصــدرمــا حمــل الجفــاف. فالنبــات يبقــى حيــاً تت

ـــا. لعـــل هـــذا يفســـر نمـــو الأســـلاف  الفجـــوات فـــي تنظـــيم المحتـــوى المـــائي للخلاي
الأولـى لنباتــات هـذه المجموعــة بجـوار الأجســام المائيـة. علــى أن هـذه المجموعــة 

دل فقــد بحيــث أصــبحت لــديها آليــات للــتحكم فــي معــ ,ورتقــد تطــ ,مــن النباتــات
كـذلك الثغـور و  ,ي السـطح الخـارجي لأنسـجة النبـاتمثل الأدمـة التـي تغطـ ,الماء

البروتينــات ضــافة إلــى ترســانة مــن الإنزيمــات و بالإ ,التــي تــتحكم فــي معــدل النــتح
مـا م ,التي تزيد من تحمل النبات للإجهاد المائي (سيرد وصفه في فصول تاليـة)

مــن حيــث كميــة المــاء  زاد مــن قــدرة النباتــات علــى النمــو فــي منــاطق أكثــر تباينــاً 
 بحيث أصبحت النباتات تغطي أجزاء كبيرة من اليابسة. ,المتاح

يمكــن لــبعض النباتــات أن تبقــى حيــة حتــى لــو انخفــض محتواهــا  عمومــاً و 
ــتم غيــر أن الوظــائف الحيويــة فــي النبــات لا  ,)%15-10المــائي بدرجــة كبيــرة ( ت

-85هــي ية و چي الحــدود الفســيولو ـالمــائي فــ إلا إذا كــان المحتــوى ,بشــكل طبيعــي
  يا. چفي الخلايا النشيطة فسيولو % 90

الوظــائف المتعــددة للمــاء فــي الخلايــا النباتيــة تبــرر ضــرورة وجــوده بهــذه و 
ـــائي  ,النســـب المرتفعـــة. فهـــو علـــى ســـبيل المثـــال لا الحصـــر يعمـــل كوســـط كيمي

فــاعلات الحيويــة يــدخل كمــادة تفاعــل فــي بعــض التالحيويــة. و ت لغالبيــة التفــاعلا
المــائي الإنزيمــي للكربوهيــدرات والبروتينــات  تفــاعلات التحلــلو  ,كالبنــاء الضــوئي

كالســكريات  غيرهــا. كمــا يعمــل كمــذيب للكثيــر مــن المركبــات الضــرورية للخليــةو 
يضـــمن هـــو الوســـط الكيميـــائي الـــذي والأحمـــاض الأمينيـــة والبروتينـــات وغيرهـــا. و 

ـــة و أ ـــل تركيبهـــا بشـــكل ملحـــوظ إذاقصـــى درجـــة ثبـــات للأغشـــية الخلوي  التـــي يخت
هو الوسـط الكيميـائي الـذي يـتم فيـه امتصـاص انخفض المحتوى المائي للخلية. و 
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نقلهـا للمجمـوع الخضـري. كمـا أنـه مغذية من التربة بواسـطة الجـذور و العناصر ال
  تربة.ية للنبات بالالمذيب الذي توجد به العناصر المغذ

  Water in plant cells:الماء في خلايا النبات  1-2

  يوجد الماء في خلايا النبات الحية في عدة صور منها:
  بعض المركبات كالأملاح المعدنية.مع  :الماء المرتبط كيميائياً  ●
ات مزدوجـة القطبيـة كالبروتينـات علـى بعـض الجزيئـ :الماء المتجمع سـطحياً  ●

مــن إجمــالي المــاء  %10-5مركبــة. يشــكل هــذا النــوع الوالســكريات البســيطة و 
يـؤدي إلـى  - لـو بنسـبة طفيفـة بـهو  - غير أن أي تغييـر ,ةـجود في الخليالمو 

ـــــرات ت ـــــي البروتوبلاســـــت. و تغيي ـــــرة ف ـــــة كبي ـــــا ركيبي ـــــات المـــــاء هن ـــــرتبط جزيئ ت
أو الـروابط  ,أو قـوى التشـرب ,بالجزيئات الأخرى عن طريق الخاصة الشـعرية

  ينية.چالهيدرو 
يمثــل يـة للنقــل فــي الأنسـجة النباتيــة. و هـو النــوع الأكثــر قابلو  :المــاء المختــزن ●

غيـر  أيضًـامـن إجمـالي المـاء فـي النبـات. غيـر أن هـذا النـوع  %50أكثر من 
بــالقوى الأســموزية نتيجــة وجــود  نــه يكــون مرتبطــاً , إذ إقابــل للنقــل بشــكل كامــل

 يرها.غالأحماض الأمينية و ل السكريات و بعض المركبات مث

  Water Potential of plant cells:الجھد المائي للخلايا النباتية  1-3
يعبـر عـن قـدرة المـاء الموجـود فـي هـذا  ,) لنظـام مـاPsi: Ψ(  الجهد المـائي

 ,طـة لأخـرى داخـل النظـام أو خارجـهالنظـام علـى بـذل الشـغل أي الانتقـال مـن نق
المائي على أساس هـذا  لكي يتضح مفهوم الجهدوهو يعتمد على تركيز الماء. و 

ر ضـــغط مـــا إمـــا فـــي أنبوبـــة تحـــت تـــأثي مـــثلاً نعلـــم أن المـــاء يتحـــرك  ,التعريـــف
 عنــدما يتعــرض نظــام لضــغط زائــد يميــل المــاء إلــى عمومــاً بالســحب أو الــدفع. و 

علــى الجهــد  لهــذا تــؤثر زيــادة الضــغط إيجابيــاً و  ,الانــدفاع خارجــاً مــن ذلــك النظــام
  المائي لنظام ما.

فــــي محلــــول ملحــــي مــــن نقطــــة تحتــــوي علــــى تركيــــز  ضًــــاأيكمــــا يتحــــرك 
ا (أو بالنســبة للمــاء مــن نقطــة إلــى نقطــة أخــرى أعلــى تركيــزً  ,مــنخفض مــن الملــح

ن وجــود إذ إ .اإلــى نقطــة أخــرى أقــل تركيــزً  ,تحتــوي علــى تركيــز أعلــى مــن المــاء
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بزيــادة تركيــز ســمى الضــغط الأســموزي للنظــام. و ا يُ هــذا مــالملــح يخفــف المــاء). و 
يـــزداد ضـــغطه  ,أو كليهمـــا ,أو رفـــع درجـــة حرارتـــه ,المذابـــة فـــي نظـــام مـــا المـــواد

 ,لما كانت زيادة الضغط الأسموزي تحد من حريـة المـاء فـي الحركـةو  الأسموزي.
فـــإن زيـــادة الضـــغط الأســـموزي  ,إذ تصـــبح جزيئـــات المـــاء مقيـــدة بجزيئـــات الملـــح

  على جهده المائي.  لنظام ما تؤثر سلباً 
ـــالو  ـــى ســـبيل المث ـــول سكــــالضـــغط الأسمـــف عل ـــزه ـوزي لمحل  1.0روز تركي

كمــا أن الضــغط الأســموزي لمحلــول كلوريــد  ,ميجــا باســكال 2.5 –مــولار يســاوي 
مئويــة.  25ميجــا باســكال عنــد درجــة  4.4 –مــولار يســاوي  1.0الصــوديوم تركيــزه 

يعـــزى الفـــرق فـــي الضـــغط الأســـموزي للمحلـــولين رغـــم تســـاوي تركيزهمـــا إلـــى أن و 
لكـــل منهمـــا نشـــاط و  ,ين فـــي المـــاء إلـــى صـــوديوم وكلـــوروم يتـــأكلوريـــد الصـــودي
أن يكـــون الضـــغط الأســـموزي لمحلـــول  التـــالي يتوقـــع نظريـــاً بقل. و أســـموزي مســـت

كلوريــــد الصــــوديوم ضــــعف الضــــغط الأســــموزي لمحلــــول الســــكروز عنــــد تســــاوي 
يكـــون أقـــل مـــن  ,التركيـــز. إلا أن الضـــغط الأســـموزي الفعلـــي لكلوريـــد الصـــوديوم

  .لعدم تأين كلوريد الصوديوم تأينا كاملاً  ظرًان ,المتوقع
النشــا أو ينتقــل المــاء إلــى داخــل قطعــة مــن الإســفنج أو كميــة مــن  :اأخيــرً و 

علـى  لهذا فإن زيادة قـوة التشـرب لنظـام مـا تـؤثر سـلباً السكر بخاصية التشرب. و 
  جهده المائي.

) Ψcellلخليــة مــا ( ، يوصــف الجهــد المـائيبـالنظر إلــى العوامــل الســابقةو 
  بالمعادلة: 

  Ψcell = (-)Ψs + (+) Ψp + (-) Ψm   :1-1معادلة 
 Ψpو ,هد) الأسـموزي وهـي سـالبة دائمـاهي الضغط (أو الج Ψsن بحيث إ

تكـون سـالبة  أحيانـاً و  ,موجبة (في الخلايا الممتلئـة) اً هي غالبو  ,هي جهد الضغط
وهـــي  ,بفهـــي جهـــد التشـــر  Ψmأو مســـاوية للصـــفر (فـــي الخلايـــا المبلزمـــة). أمـــا 

فــي الجهــد  ســالبة. علــى أن جهــد التشــرب يســاهم بقــدر ضــئيل فــي الــتحكم دائمــاً 
وحدة الجهد المائي هي وحـدة مكن بالتالي حذفه من المعادلة. و يو  ,المائي للخلية

بــار =  1( الأخيــرة هــي الأكثــر شــيوعاً و  ,ط ســواء البــار أو الميجــا باســكالالضــغ
  ميجا باسكال). 0.1
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 ,أو مـن نسـيج لآخـر ,ركة المـاء مـن خليـة لأخـرىفإن ح ,بناء على ذلكو 
تتم من النقطة ذات الجهد المـائي الأعلـى إلـى  ,أو حتى من خارج النبات لداخله

مــائي للمــاء النقــي قــد اتفــق علــى أن الجهــد اللنقطــة ذات الجهــد المــائي الأقــل. و ا
يكــــون أقــــل مــــن  مــــثلاً ل ملحــــي بالتــــالي الجهــــد المــــائي لمحلــــو يســــاوى الصــــفر. و 

بالمثل الجهد المائي للماء النقي عنـد ضـغط أعلـى مـن الضـغط الجـوي و  ,الصفر
  يكون أكبر من الصفر. 

ـــار و  ـــا أن نتخيـــل أن ســـريان المـــاء مـــن نقطـــة لأخـــرى يشـــبه ســـريان التي لن
أو انتشـــار ثـــاني أكســـيد الكربـــون إلـــى داخـــل الورقـــة. فهـــو يعتمـــد علـــى  ,الكهربـــي
ي القوة الدافعة لانتقـال المـاء) كمـا هذه هفي الجهد المائي بين النقطتين (و الفرق 

إذا كـان انتقـال المـاء يـتم بـين نقطتـين المـاء. و  يعتمد على مقاومة الوسط لانتقـال
ـــوي  ـــإن هـــذه  ,مـــثلاً أو نظـــامين يفصـــل بينهمـــا غشـــاء شـــبه منفـــذ كالغشـــاء الخل ف

عمليـة انتقـال المـاء ذاتهـا خـلال "سـمى الأسـموزية. فالأسـموزية هنـا هـي العملية تُ 
يمكـــن وصـــف هـــذه ). و 1-1 (شـــكل "به منفـــذ مدفوعـــة بالجهـــد المـــائيغشـــاء شـــ

  العملية بالمعادلة: 
R = L (ΔΨ/I) 

الجهـد المــائي هــي الفـرق فــي  ΔΨو ,هــي معـدل ســريان المـاء Rن بحيـث إ
طول مسـار هي  Iو ,هي قدرة الوسط على توصيل الماء Lو ,بين جانبي الغشاء

  انتقال الماء. 

 
  

  
ضـــغط حســـب كـــل مـــن ال ,يـــة لأخـــرى فـــي النبـــاتينتقـــل المـــاء مـــن خلو 

أن تمــتص المــاء إذا  ,ضــغط الامــتلاء للخلايــا. إذ يمكــن لخليــة مــاو  ,الأســموزي

)1/1شكل رقم ( 
د  ى وسط ذي جھ ينتقل الماء بالأسموزية من وسط  ذي جھد مائي أعلى إل

 الجھد المائي على جانبي الغشاء. يحتى يحدث الاتزان بتساو ,مائي أقل
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كــان جهــدها المــائي أكثــر ســالبية (أي أقــل) مــن الوســط المحــيط بهــا (أو الخلايــا 
المجــاورة لهــا). يســتمر امتصــاص المــاء حتــى تبلــغ الخليــة أقصــى حجــم ممكــن. 

اء يــؤدي إلــى ن امتصــاص المــحيــث إ –الخليــة عــن التمــدد  عندئــذ يتوقــف جــدار
يقاوم بالتالي عملية انتقال الماء لداخل الخلية حتى لو كـان و  -زيادة حجم الخلية

الضـــغط الأســـموزي للخليـــة يســـمح بامتصـــاص مزيـــد مـــن المـــاء، إلا أن مقاومـــة 
قــف وبالتـالي يتو  ,لاء) تعـادل قـوة الضــغط الأسـموزيالجـدار للتمـدد (ضـغط الامــت

 ,صــفرلل عنــد هــذه النقطــة يصــبح الجهــد المــائي للخليــة مســاوياً  امتصــاص المــاء.
يوصـف الجهـد ). و 2-1ضـغط الامـتلاء (شـكل وزي و ـاوى الضغط الأسمـكما يتس

  المائي للخلية بالمعادلتين:
Ψcell = 0  

(-)Ψs = (+) Ψp  
زات إذا علمنا أن الخلايا الحية تحتوي على العديد من المواد المذابة بتركي

مـــن الجهـــد المـــائي لمحلـــول  مختلفـــة تكفـــي لأن يكـــون جهـــدها المـــائي أقـــل دائمـــاً 
 فإن الامتصاص المستمر للماء يجعل الضـغط داخـل تلـك الخلايـا مرتفعـاً  ,التربة

ة) ي للخليــــچهــــو الإطــــار الفســــيولو بحيــــث يكــــون الغشــــاء البلازمــــي (و  ,ارباســــتمر 
النبـــات الممتلئـــة بالمـــاء  هـــذا مـــا يمـــنح أنســـجةمضـــغوطاً باتجـــاه جـــدار الخليـــة. و 

بحيـــث تبقـــى قائمـــة بخـــلاف تلـــك الأنســـجة التـــي تتعـــرض لفقـــد  ,بعـــض الصـــلابة
ـــــى ارتخـــــاء جـــــدرها الخل ـــــرط فـــــي المـــــاء ممـــــا يـــــؤدي إل ويـــــة نتيجـــــة انكمـــــاش مف

  عرف بالذبول.البروتوبلاست وهو ما يُ 
. يــة لجــدار الخليــة فــي النبــاتچيفســر ذلــك جــزءًا مــن الأهميــة البيولو 

ن الجهـد المـائي لهـا جهـد مـائي أقـل مـ -بخـلاف خلايـا الحيـوان -ت فخلايا النبا
ا لـذلك تسـتطيع أن تمـتص كميـات كبيـرة مـن المـاء لـو سـمح لهـو  ,للبيئة المحيطـة

لكـــن الجـــدار الخلـــوي وتنفجـــر فـــي النهايـــة. و  ,فيـــزداد حجمهـــا بشـــكل كبيـــر ,بـــذلك
ور يوقف امتصاص الماء عند حد معين بحيـث لا يحـدث ذلـك. ويتضـح هـذا الـد

إذا أزيلــت الجـــدر الخلويـــة مـــن نســـيج نبـــاتي مــا ثـــم وضـــعت الخلايـــا العاريـــة فـــي 
 ثم تتداعى.   تتمدد سريعاً يا الماء و الماء، حيث تمتص الخلا



    العلاقات المائية للنبات الفصل الأول :
   

 

  

23

 
  
  
  

  Uptake of water from soil:امتصاص الماء من التربة  1-4
بـــة بشـــكل أساســـي عـــن تمـــتص النباتـــات الزهريـــة الأرضـــية المـــاء مـــن التر 

يختلـــف امتصـــاص المـــاء عـــن طريـــق الجـــذر عـــن امتصـــاص الجـــذور. و  طريـــق
الأيونــات. ففــي الغالــب يــتم امتصــاص الأيونــات عــن طريــق الامتصــاص النشــط 

(Active absorption) بينمـا يـتم امتصـاص نسـبة كبيـرة  ,لاياـإلـى بروتوبلاسـت الخـ
 Passive)ن طريــــق الامتصــــاص الرخــــوـاجه النبــــات عـــــمــــن المــــاء الــــذي يحتــــ

absorption)   مـــن خــلال الجـــدر الخلويــة أو بروتوبلاســـت الخلايــا. يحـــدث ذلـــك
بــل الســماح لــه بــالمرور  ,فيصــبح دور الجــذر لــيس امتصــاص المــاء ,أثنــاء النــتح

ـــاتج مـــن فقـــد المـــاء  ـــأثير منحـــدر الجهـــد المـــائي الن ـــة الخشـــب تحـــت ت نحـــو أوعي
   .(1)بالنتح

د المــــائي تســــتطيع الجــــذور ســــحب المــــاء مــــن التربــــة طالمــــا كــــان الجهــــو 
تختلف كمية الماء التـي ن الجهد المائي لمحلول التربة. و لخلاياها أكثر سالبية م

-1يمكن للنبات امتصاصها من التربـة (المـاء المتـاح) حسـب نـوع التربـة (شـكل 
أو بمعنـــى آخـــر  ,). فالســـعة المائيـــة للتربـــة (قـــدرة التربـــة علـــى الاحتفـــاظ بالمـــاء3

تـزداد كلمـا  ,هي السـعة الحقليـة)التشبع بالماء و للتربة عند درجة المحتوى المائي 

ى يتساوى الضغط الأسموزي)1/2شكل رقم (  ة حت اء في الخلي   (s)يستمر امتصاص الم
 الذي يقـــاوم (p)ط الامتلاء ـاص الماء و ضغـوة الدافعة لامتصـــوھو الق

 من الماء للخلية، عندئذ يساوي الجھد المائي للخلية الصفر. دخول مزيد



  يا النبات الجزيئية أثناء الإجھاد المائيچيا وبيولوچفسيولو                                                
  

 

  

24

أعلى ما يمكـن و  ,أقل ما يمكن في التربة الرمليةصغرت حبيبات التربة. أي أنها 
فـــي التربـــة الطينيـــة. غيـــر أن النبـــات لا يســـتطيع أن يمـــتص كـــل المـــاء الموجـــود 
ـــات  ـــة لا يمكـــن للنب ـــة مـــن المـــاء فـــي الترب ـــا كـــان نوعهـــا. إذ تبقـــى كمي ـــة أي بالترب

قـف امتصـاص النبـات عندئـذ يتو ها مرتبطة بقوة بحبيبات التربـة و لأن ,امتصاصها
محتواها المائي عنـد بة و الفرق بين السعة الحقلية للتر للماء تقريبا ويذبل النبات. و 

ــذبول) يُ  ــذبول (نقطــة ال ســمى المــاء المتــاح للنبــات.  أمــا المــاء الــذي يبقــى فــي ال
تختلــف نقطــة الــذبول مــن غيــر المتــاح. و  ســمى المــاءلنبــات فيُ التربــة بعــد ذبــول ا

بـرغم  ,حسب قدرة النبـات علـى امتصـاص المـاء ,نبات لآخر في نفس نوع التربة
بســبب الأمــلاح  ,ارتباطــه بحبيبــات التربــة أو بــرغم انخفــاض الجهــد المــائي للتربــة

  المذابة.
   

 
  
  
  
  

مقـــدار أن تخفـــض الجهـــد المـــائي لأنســـجتها ب مـــثلاً يمكـــن للنباتـــات المائيـــة 
لتـــــتمكن مـــــن امتصـــــاص مزيـــــد مـــــن المـــــاء. أمـــــا نباتـــــات  ,ميجـــــا باســـــكال 1.0

ة ذات )1/3شكل رقم (  تختلف كمية الماء المتاح للنبات باختلاف نوع التربة. فالتربة الرملي
ل الحبيبات الأكبر حجما لھا سعة حقلية أق ة أق ى كمي وى عل ل و بالتالي تحت

بع  ة التش د درج ا عن غر حجم ات الأص رى ذات الحبيب الأنواع الأخ ة ب اح مقارن اء المت ن الم م
 (السعة الحقلية).
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ميجــا باســكال  4.0 -1.0فــيمكن أن تخفــض جهــدها المــائي بمقــدار  ,المحاصــيل
ســتطيع أن تخفــض , تحســب نــوع النبــات. بينمــا النباتــات الصــحراوية أو الملحيــة

  ميجا باسكال. 6.0جهدها المائي بمقدار 
تفعة من الأملاح المذابة في التربة (خاصة كلوريد عند وجود تركيزات مر و 

 يصـــبح امتصـــاص المـــاء أكثـــر صـــعوبة. إذ ترفـــع الأمـــلاح المذابـــة ,الصـــوديوم)
قــد يصــبح هــده المــائي. و بالتــالي تخفــض جو  ,الضــغط الأســموزي لمحلــول التربــة

جميع الماء الموجود في التربة غير متاح بسبب الأمـلاح المذابـة حتـى لـو كانـت 
مشــبعة بالمــاء. فــي هــذه البيئــة يصــبح علــى النبــات أن يتــأقلم لامتصــاص التربــة 
لتحمـــل الأثـــر الســـلبي  أيضًـــايتـــأقلم اء مـــن تربـــة ذات جهـــد مـــائي مـــنخفض و المـــ

ا للأملاح المذابة على جذوره وعلى باقي خلاياه. تصبح هذه المشكلة أكثر تعقيدً 
يبــــات التربــــة ك حبفيــــؤدي ذلــــك إلــــى تماســــ ,إذا كانــــت التربــــة المالحــــة حامضــــية

لا تتمكن الجذور مـن النمـو أو امتصـاص المـاء. لهـذا السـبب و  ,فتضعف التهوية
تفشــل الكثيــر مــن النباتــات فــي النمــو فــي بعــض أنــواع التــرب المالحــة حتــى لــو 

نقـــــص و  ,لوحـــــة بســـــبب تضـــــاغط حبيبـــــات التربـــــةكانـــــت قـــــادرة علـــــى تحمـــــل الم
  الأكسجين بها.

   Water movement in plants:حركة الماء داخل النبات  1-5

يتحـــرك (يســـري) المـــاء داخـــل النبـــات بالانتشـــار مـــن خليـــة لأخـــرى حســـب 
أو عــن طريــق أوعيــة الخشــب تحــت تــأثير  ,الجهــد المــائي (النقــل لمســافات قصــيرة)

يبـــدأ مســـار المـــاء فـــي مســـافات طويلـــة). و قـــوة الســـحب الناشـــئة عـــن النـــتح (النقـــل ل
خـلال خلايـا البشـرة والإكسـودرمس (إن مـر المـاء مـن النباتات الأرضية بالجذر. في

عـــن طريـــق الجـــدر الخلويـــة أو مـــن خـــلال (المـــاء) ا القشـــرة إمـــا منتشـــرً و  ,وجـــدت)
بروتوبلاســـت الخلايـــا حتـــى يصـــل إلـــى الإنـــدودرمس. عندئـــذ يتوقـــف انتشـــار المـــاء 

يمر الماء فقـط مـن خـلال بروتوبلاسـت خلايـا الإنـدودرمس و  ,خلال الجدر الخلوية
 ,سـطوانة الوعائيـةإلـى داخـل الأ -ر المنفـذ للمـاء ط كاسبار غيبسبب وجود شري -

). 4-1حيث تقوم أوعية الخشب بنقل الماء بكفـاءة إلـى المجمـوع الخضـري (شـكل 
ســـــريان  :أولهمــــا ,يمكــــن إذن أن نقســـــم ســــريان المـــــاء داخــــل الجـــــذر إلــــى قســـــمين

جــذر ة الالقــادم مــن التربــة خــلال أنســج هــو مــرور المــاءو (Radial flow) شــعاعي 
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 Axial)ســريان محــوري :ثانيهمــاو  ,ا بالبشــرة وانتهــاء بأوعيــة الخشــبالمختلفــة بــدءً 

flow)   سـنتناول عيـة الخشـب إلـى المجمـوع الخضـري. و هـو انتقـال المـاء خـلال أو و
  .السريان المحوري أولاً 

 

 
  
  
  

  
  

 :السريان المحوري للماء في الجذور  1-5-1

Axial flow of water in roots   
الأمـلاح نـوعين مـن الخلايـا لتوصـيل المـاء و مد النباتات الوعائيـة علـى تعت

العناصــر الوعائيــة. هــذه و  ,المجمــوع الخضــري، همــا القصــيبات مــن الجــذر إلــى
ربما تكون هـي الأكثـر قـدرة ها قدرة عالية على توصيل الماء والأملاح و الخلايا ل

العناصـر قصـيبات و ق. والفـرق بـين العلى التوصيل في النبات على وجه الإطـلا
فـي  أو كليـاً  هـو أن الجـدر العرضـية الفاصـلة بـين الخلايـا تتحلـل جزئيـاً  ,الوعائية

فتكــون كــل سلســلة مــن العناصــر الوعائيــة أنبوبــة متصــلة بــلا  ,العناصــر الوعائيــة

مسار الماء يوضح  (Triticum aestivum) قطاع عرضي في جذر بادرة القمح )1/4شكل رقم ( 
   ـــــويھذا الجذر لا يحت. خلال خلايا الجذر وصولا إلى أوعية الخشب

على إكسودرمس إلى الداخل من البشرة. و الخشب التالي يتكون من وعاء واحد مركزي محاط 
 .(2)بأوعية عديدة من الخشب الأول
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حــواجز عرضــية بينمــا تبقــى تلــك الجــدر موجــودة فــي القصــيبات، ممــا يعنــي أن 
  التوصيل من القصيبات. العناصر الوعائية أكثر قدرة على

إلى عدة  ,العناصر الوعائية على التوصيلو تعزى قدرة القصيبات  عموماً و 
بالتــالي و  ,ممــا يقلــل مــن عــدد الجــدر العرضــية ,اســتطالة الخلايــا ,عوامــل أهمهــا

فقـــد البروتوبلاســـت بمـــا فيـــه مـــن أغشـــية تأثيرهـــا علـــى القـــدرة التوصـــيلية. و يقلـــل 
خلايـا الخشـب لسـريان المـاء. كمـا أن قطـر الوعـاء ا مـن مقاومـة خلوية يقلل كثيـرً 

أن قـدرة  الخشبي يـتحكم بشـكل كبيـر فـي قدرتـه علـى التوصـيل. فقـد وجـد حسـابياً 
ميكرومتـر تكـافئ  100أحد أوعية الخشب التالي المتأخر الذي يبلغ نصف قطـره 

 23وعـــاء مـــن الخشـــب التـــالي المبكـــر التـــي يبلـــغ نصـــف قطـــر أحـــدها  357قـــدرة 
. لهذا تزداد كفاءة الخشب فـي الجـذر بزيـادة المسـافة مـن القمـة الناميـة اميكرومترً 

 Zea)  ذرةـذر الـــ(أي بزيــادة نضــج الأنســجة). فبــالقرب مــن القمــة الناميــة فــي جــ

Mays)  ً10 - 5ر أوعيتــه ـب الأول الــذي يبلــغ نصــف قطـــيوجــد فقــط الخشــ مــثلا 
اميـــة تتكـــون أوعيــــة مـــن القمـــة الن املـــي متــــرً  25علـــى بعـــد حـــوالي . و اميكرومتـــرً 

. أمـا علـى بعـد اميكرومتـرً  23الخشب التالي المبكر البـالغ متوسـط نصـف قطرهـا 
التـي يبلـغ متوسـط نصـف ون أوعية الخشـب التـالي المتـأخر و فتتك ا,ملي مترً  250

  ميكرومتر.  100القطر فيها 
الســـبب فـــي الزيـــادة المطـــردة فـــي القـــدرة التوصـــيلية للخشـــب فـــي الأجـــزاء و 

أن المـــاء يتجمـــع مـــن العديـــد مـــن الجـــذور الجانبيـــة  ,مـــن الجـــذر اً الأكثـــر نضـــج
لـــذلك يجـــب أن تكـــون الكفـــاءة و  ي,فـــي أوعيـــة الجـــذر الرئيســـليصـــب فـــي النهايـــة 

التوصــيلية للأخيــر معادلــة أو أكبــر مــن الكفــاءة التوصــيلية لكــل الجــذور الجانبيــة 
ن العامـل المحـدد فـإ ,لهـذه الكفـاءة التوصـيلية العاليـة نظـرًاالتي يحملهـا مجتمعـة. 

الذي يتحكم في معدل وصول الماء من الجذر إلى المجمـوع الخضـري لـيس هـو 
بــل هــو الكفــاءة التوصــيلية لأنســجة الجــذر التــي يمــر  ,الكفــاءة التوصــيلية للخشــب

فقــد وجــد أن إزالــة  بهــا المــاء قبــل دخولــه إلــى الخشــب (أي المســار الشــعاعي).
بالتــــالي و  ,مكونــــات المســــار الشــــعاعي)إزالــــة  القمــــة الناميــــة لجــــذور الــــذرة (أي

تعـــريض أوعيـــة الخشـــب التـــالي المبكـــر للوســـط الخـــارجي يزيـــد بشـــكل كبيـــر مـــن 
معــدل ســريان المــاء فــي الجــذر. يــدل هــذا علــى أن العامــل المحــدد لســريان المــاء 
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فــــي الجــــذر هــــو مقاومــــة خلايــــا الجــــذر فــــي المســــار الشــــعاعي و لــــيس المســــار 
  .(5)، (4)،(3) المحوري

 :السريان الشعاعي للماء في الجذور  1-5-2

Radial flow of water in roots  

لابد أن يمر بأنسجة مختلفة  :سطوانة الوعائيةلكي يصل الماء إلى الأ
بالتالي مختلفة من حيث المقاومة لسريان الماء أو و  ,)5-1(شكل  تركيبياً 

لجذور بشكل ب ايختلف تركي. و  (Hydraulic resistance)المقاومة الهيدروليكية
فات تكوين البرنشيما عمر الجذر.  من تلك الاختلاو  ,والبيئة ,كبير حسب النبات

لقشرة وتكوين أجزاء من اوالإندودرمس وموت البشرة و  تطور البشرةالهوائية و 
يمكن  القلف. هذا يعني أن نتائج الدراسات على نبات ما لاالجذور الجانبية و 

دراسات التي تصف عملية مرور الماء داخل أن الو  ,أن تعمم على كل النباتات
  .(6)يجب أن تبدأ بمعرفة التركيب التشريحي للجذر  ,خلايا الجذر

  

  
  
  
  
 
 

عبــر  لخليــةا مــن خليــة إمــا مــرورً  ,الجــذر خــلال شــعاعياً  يتحــرك المــاء  
والمسـافات  ر الخلويـةذالجـهـو يشـمل الأبوبلاسـت (و ا في أو مرورً  ,البروتوبلاست

ة )1/5قم (شكل ر  ادي الفلق ر أح ا) و آخ ة (يمين ائي الفلق ات ثن ذر نب ي ج اع عرضي ف قط
(يســارا) يوضحـان التبايـن في تركيــب أنسجـة الجـــذر المختلفة وبالتالي 
دودرمس و الإكسودرمس في  ا الإن ظ خلاي درجة مقاومة كل منھا لنفاذ الماء خلالھا. يلاحظ تغل

لقة بحيث تأخذ الخلايا شكلا فنجانيا بينما لا يبلغ تغلظ الإندودرمس في جذور النباتات أحادية الف
النباتات ثنائية الفلقة تلك الدرجة. الأنسجة المغلظة باللجنين أو السوبرين تقاوم نفاذ الماء أكثر 

 .(6) من غيرھا
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تجـــــاويف أوعيـــــة الخشـــــب أي الأجـــــزاء التـــــي تقـــــع خـــــارج الأغشـــــية و  البينخلويـــــة
تفصــل الأغشــية البلازميــة للخلايــا و  إلــى الخلايــا. دون الــدخول فعليــاً  البلازميــة)

سـت علـى كـل مـن القـوى بين هذين المسارين. تعتمد حركة الماء عبـر البروتوبلا
ركـة المـاء خـلال بينمـا تعتمـد ح ,الهيدروليكية (قـوة السـحب أو الـدفع)الأسموزية و 
هـي قـوى السـحب الناشـئة عـن النـتح ت على القوى الهيدروليكية فقـط (و الأبوبلاس

بشكل أساسي). على أن هذين المسارين ليسـا مسـتقلين أحـدهما عـن الآخـر، بـل 
بحيـــث يحـــدث اتـــزان بينهمـــا عنـــد كـــل نقطـــة فـــي مســـار المـــاء خـــلال  ,يتفـــاعلان

عبـر الأغشـية البلازميـة لإحـداث  الجذر. فيمكن للماء أن ينتقل من مسـار لآخـر
  هذا الاتزان.

-عبــر المســارين أيضًــاتجــدر الإشــارة هنــا إلــى أن الأمــلاح الذائبــة تنتقــل 
 Active)مدفوعة خلال البروتوبلاست بالنقل النشـط -الأبوبلاستالبروتوبلاست و 

transport)   أو الرخـــو(Passive transport)  ـــة، و خـــلال عبـــر الأغشـــية البلازمي
  ست بالانتشار أو الانجراف مع تيار الماء.الأبوبلا

يشــتمل المســار الشــعاعي لســريان المــاء علــى العديــد مــن الأنســجة. ففــي 
ى الخـارج) جـدر أوعيـة مـن الـداخل إلـ توجـد (ترتيبـاً  مـثلاً جذر حديث لنبات الذرة 

بريســــيكل والإنــــدودرمس والقشــــرة والإكســــودرمس الالخشــــب والبرنشــــيما الوعائيــــة و 
مناقشــة التاليــة تهــدف إلــى المقارنــة بــين أنســجة الجــذر المختلفــة مــن الوالبشــرة. و 

  حيث مقاومة كل منها لسريان الماء.
 :مرور الماء خلال جدر أوعية الخشب

Passage of water through xylem vessel walls  
تتميز لابد أن يمر خلال جداره. و  ,لخشبيلكي يدخل الماء إلى الوعاء ا

وبطرق مختلفة منها الحلقي  ,ا مغلظة باللجنينية الخشب بأنهجدر أوع
بحيث تزداد المساحة المغطاة في جدار  ,المنقروالحلزوني والسلمي والشبكي و 

عادة إما  (Protoxylem) الخشب الأول اللجنين من الحلقي إلى المنقر. و اء بـالوع
أو  ياً فيكون حلزون (Metaxylem) أما الخشب التالي ,أو حلزونياً  أن يكون حلقياً 

 Secondary)المنقر على الخشب الثانوي. ويغلب التغلظ الشبكي و و شبكياً أ سلمياً 

xylem)  يحدث التغلظ بإضافة اللجنين على السطح الداخلي للجدار الابتدائي .
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من الداخل فلا يتداعى تحت تأثير  بحيث يصبح الوعاء مدعوماً  ,لوعاء الخشب
عندما يعجز الجذر عن امتصاص  خصوصاً  ,قوى السحب الناشئة عن النتح

  كمية كافية من ماء التربة. 
يفترض أن غالبية الماء ينفذ في جـدر أوعيـة الخشـب مـن خـلال المنـاطق 

% 15في جذور الذرة تشغل تلك المنـاطق حـوالي الرقيقة غير الملجننة (النقر). و 
 لأن هـذه المسـاحة تعتبـر نظـرًاطح أوعيـة الخشـب التـالي المبكـر. و من مساحة س

فمـــــن المتوقـــــع أن تشـــــكل جـــــدر أوعيـــــة الخشـــــب مقاومـــــة هيدروليكيـــــة  ,محـــــدودة
مــن إجمــالي % 30-10قــد وجــد أن جــدر أوعيــة جــذور الــذرة تشــكل . و (7)محسوســة

) فــي %90-70بينمــا توجــد البقيــة ( ,مقاومــة المســار الشــعاعي للمــاء فــي الجــذر
مـن نبـات بشـرة الجـذر. هـذه النسـب تختلـف ي الأنسـجة الواقعـة بـين الخشـب و باق

فزيادة مساحة السـطح المغطـاة بـاللجنين  ,لآخر حسب درجة تغلظ أوعية الخشب
مــن  تزيـد المقاومــة الهيدروليكيــة لجــدار الوعــاء. كمـا أن وجــود نقــر مضــفوفة بــدلاً 

لأن غشـاء النقـرة المضـفوفة  نظـرًا ,النقر البسيطة يقلل مـن المقاومـة الهيدروليكيـة
بالإضـافة إلـى أن الـتغلظ الحلقـي البسـيطة.  له مساحة سطح أكبر ممـا فـي النقـرة

الحلزونـــي يتيحـــان مســـاحة أكبـــر مـــن جـــدار الوعـــاء لنفـــاذ المـــاء ممـــا يقلـــل مـــن و 
  مقاومته.

   Passage of water through parenchyma:مرور الماء خلال البرنشيما
يتكــون المســار الشــعاعي للمــاء فــي الجــذر مــن البرنشــيما بشــكل أساســي. 

-يمكــن للمــاء أن يمــر خــلال البرنشــيما عبــر الأبوبلاســت  ,لكمــا أشــرنا مــن قبــو 
لكــــي يعبــــر المــــاء أو عبــــر البروتوبلاســــت. و  -الخلايــــاإلــــى  دون الــــدخول فعليــــاً 

يجــب أن يعبــر غشــاءين بلازميــين لكــل خليــة  ,الخلايــا مــن خــلال البروتوبلاســت
 لاو  ,داخـل الخليـة خـلال السـيتوبلازم ). هذا بفرض أن الماء يمـر فـي6-1(شكل 

يخترق أغشية الخلية. على أن المسـار البروتوبلاسـتي للمـاء يمكـن أن يقسـم إلـى 
أحــدهما كمــا ذكرنــا. أمــا المســار الفرعــي الثــاني فهــو يتمثــل فــي  ,مســارين فــرعيين

عـن طريـق ثم عبـوره إلـى الخليـة المجـاورة  ,مرور الماء خلال سيتوبلازم خلية ما
أغشــية خلويــة رغــم  اء إلــى عبــور أيبــذلك لا يحتــاج المــو  ,الــروابط الســيتوبلازمية

لقيـاس  . علـى أن الفصـل بـين هـذين المسـارين تجريبيـاً مروره داخـل الخلايـا فعليـاً 
. لهــذا يبــدو غيــر ممكــن حاليــاً  مــدى مســاهمة كــل منهمــا فــي نقــل المــاء شــعاعياً 
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يفضــل الحــديث عــن المســار البروتوبلاســتي للمــاء كوحــدة واحــدة رغــم أن المعلــوم 
 .)1( أنه يتم بطريقين

 :الإكسودرمسمرور الماء خلال الإندودرمس و 

Passage of water through endodermis and exodermis   
ـــدودرمس و يختلـــف ا ـــه فـــي لأبوبلاســـت فـــي كـــل مـــن الإن الإكســـودرمس عن
بســــبب وجــــود شــــريط كاســــبار. يتكــــون هــــذا الشــــريط بترســــيب  ,برنشــــيما الجــــذر

لسـليلوز فـي الجـدر الابتدائيـة. يتكـون السوبرين أو اللجنين أو كليهما بين ألياف ا
ا عـدا الـوجهين المماسـي الخـارجي هذا الشـريط علـى جميـع أوجـه جـدار الخليـة مـ

ة الوعائيـــــــة فـــــــي حالـــــــة ســـــــطوانالأ(أي الـــــــوجهين المقـــــــابلين للقشـــــــرة و  الـــــــداخليو 
القشــرة فــي حالــة الإكســودرمس) (شــكل الإنــدودرمس والــوجهين المقــابلين للبشــرة و 

الإكســودرمس علــى هــذه الحالــة فــي النباتــات الإنــدودرمس و  ). وتبقــى خلايــا1-7
لقشـرة عنـد حـدوث الـتغلظ حيـث تنفصـل مـع ا ,الزهرية التي يحدث بها نمو ثانوي

. أمـــا فـــي النباتـــات التـــي لا يحـــدث بهـــا نمـــو (Periderm) الثـــانوي وتكـــوين القلـــف
مس ســـتمر الـــتغلظ فـــي جـــدر الإنـــدودر ثـــانوي (كمـــا فـــي النباتـــات أحاديـــة الفلقـــة) ي

الإكســـودرمس بإضـــافة طبقـــة كاملـــة مـــن الســـوبرين علـــى جميـــع أوجـــه الجـــدار و 
إلـى الـداخل اسـبار نفسـه. وقـد يضـاف بعـد ذلـك و بما في ذلـك شـريط ك ,الابتدائي

علــى الجــدار  لكنهــا تكــون أقــل ســمكاً و  ,ة مــن الســليلوز علــى جميــع الأوجــهطبقــ
  ).  5-1(شكل  فنجانياً  مما يكسب الخلية شكلاً  ,المماسي الخارجي

  

  
  

ديث )1/6شكل رقم (  ذر ح ي ج ي ف اع عرض حيوقط عاعيالن يارمسال ض ي يش اء ف ن للم
لال ــــبرنشيما الجذر. إما من خلال الأبوبلاست (الأسھم المتصلة) أو من خ

ا الماء في المسار البروتوبلاستي يمكن أن يعبر الأغشية البلازمي بروتوبلاست الخلايا. ة للخلاي
(الأسھم المنقطة) أو يمر خلال الروابط السيتوبلازمية (الأسھم المتقطعة). المسار الأبوبلاستي 
ا.  حذفت  ذه الخلاي اء من بروتوبلاست ھ للماء يتوقف عند الإندودرمس حيث يجب أن يمر الم

 بعض الأنسجة (مثل اللحاء) من المخطط للتبسيط.
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اللجنــين) فــي شــريط كاســبار، ود مــواد كارهــة للمــاء (الســوبرين و لوجــ نظــرًا
لكـن الإكسودرمس أقـل نفاذيـة للمـاء. و و  سيفترض أن أبوبلاست خلايا الإندودرم

تشـير إلـى  ,الدراسات التي أجريـت لاستيضـاح هـذا الأمـر باسـتخدام بـادرات الـذرة
بشريط كاسـبار فقـط (أي لـم يتكـون بهـا طبقـة السـوبرين أن الإندودرمس المغلظة 

وأن وجـود شـريط كاسـبار  (9) ،(8)  أمـام مـرور المـاء أو السـليلوز) لا تشـكل عائقـاً 
لا يزيــد المقاومــة الإجماليــة للخلايــا لنفــاذ المــاء. ربمــا يعــزي الســبب فــي ذلــك إلــى 

يـــث يعـــوض بح ,البروتوبلاســـتي للمـــاءتفاعـــل بـــين المســـار الأبوبلاســـتي و  وجـــود
المســـار البروتوبلاســـتي أي عجـــز فـــي المســـار الأبوبلاســـتي بســـبب وجـــود شـــريط 

  كاسبار من خلال تبادل الماء فيما بينهما. 
على العكس مـن شـريط كاسـبار الـذي لا يتكـون علـى الـوجهين المماسـيين 

تتكــون طبقــة الســوبرين علــى جميــع أوجــه جــدار  ,لجــدار الخليــة فــي الإنــدودرمس
ن السـوبرين كـاره للمـاء، حيـث إالإنـدودرمس أو الإكسـودرمس. و  فـي الخلية سواء

أنهــا  يتوقــع أن تزيــد مقاومــة الخلايــا عنــدما تتكــون بهــا طبقــة الســوبرين خصوصــاً 
تغلــف الخليــة مــن جميــع الجوانــب. أظهــرت الدراســات أن تكــوين طبقــة الســوبرين 

ريط )1/7شكل رقم (  ود ش ح وج دودرمس يوض ة إن ي لخلي م تخطيط رس
دار ــه الجــع أوجــريط الرمادي) على جميــبار (الشــكاس

  الداخلي.يين الخارجي وعدا الوجھين المماسالخلوي ما
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 (Allium cepa) يزيـد بالفعـل مـن مقاومـة الخلايـا لنفـاذ المـاء. ففـي جـذور البصـل 
تــزداد المقاومــة الهيدروليكيــة فــي الأجــزاء القاعديــة مــن الجــذور التــي تكونــت فيهــا 

   . (10)طبقات السوبرين مقارنة بالأجزاء الطرفية منها 
تفتقر جذور الذرة الحديثة إلـى الإكسـودرمس. علـى أن هـذه الجـذور يمكـن 

ة ذات تهوية. أن تحفز لتكوين إكسودرمس بشكل مبكر إذا نمت في مزرعة سائل
أكثــر مقاومــة لنفــاذ المــاء مــن تلــك  سوجــد أن الجــذور التــي تكونــت بهــا إكســودرم

أمــام  ممــا يــدل علــى أن الإكســودرمس إذا وجــدت تشــكل عائقــاً  ,التــي تفتقــر إليهــا
. علـى (13) ، (12)قـد توصـلت دراسـات أخـرى إلـى نتيجـة مشـابهة و . (11)مـرور المـاء
طبقــة الســوبرين يقلــل المقاومــة لنفــاذ المــاء  الــذي اســتنتج أن وجــود (14)العكــس مــن

أن تغلظ الجدر هو الذي يزيـد المقاومـة. و (Hordeum vulgare) في جذور الشعير 
أو مرحلــة تكــوين ربمــا يكــون الســبب فــي تبــاين النتــائج هــو اخــتلاف نــوع النبــات 

لكــن المــرجح هنــا هــو أن تكــون طبقــة الســوبرين يزيــد مقاومــة طبقــة الســوبرين. و 
  لنفاذ الماء خاصة عندما يصل تغلظ الجدر إلى مراحل متقدمة. الخلايا
الخلاصــة أن مقاومــة المســار الشــعاعي لنفــاذ المــاء فــي الجــذور الحديثــة و 

التــي لــم تتكــون فــي خلايــا الإنــدودرمس أو الإكســودرمس بهــا طبقــات الســوبرين 
ى طـول المسـار بـاختلاف أنواعهـا. تكون موزعة بشـكل متجـانس بـين الخلايـا علـ

لكن عندما تتكون طبقات السوبرين أو السليلوز في جدر خلايا الإندودرمس أو و 
يتركــز فيهمــا جــزء كبيــر مــن مقاومــة المســار الشــعاعي  ,الإكســودرمس أو كليهمــا

  لنفاذ الماء.
 :دور الإندودرمس في نقل الأيونات

The role of endodermis in ion transport 

نعــاً أمــام كاســبار فقــط) لا تشـكل مارغـم أن الإنــدودرمس (المغلظــة بشـريط 
نها  تـتحكم بالفعـل فـي نفـاذ الأيونـات. نفاذ الماء إلى داخل الأسطوانة الوعائية فإ

فالأيونات تعبر الإندودرمس عن طريق النقل النشط عبر البروتوبلاست (لا تمر 
لكنهــا لا  ,ســطوانة الوعائيــةه الأخــلال الأبوبلاســت بســبب شــريط كاســبار) باتجــا

بمعنـــى أن الإنـــدودرمس تعمـــل كصـــمام أو مضـــخة  ,العـــودة إلـــى القشـــرة تســـتطيع
ذات اتجــاه واحــد للأيونــات. يســاعد ذلــك علــى تــراكم تلــك الأيونــات حــول أوعيــة 
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ممــا يجعــل عمليــة نقــل الأيونــات إلــى المجمــوع الخضــري أكثــر كفــاءة.  ,الخشــب
فتــرات  ربمــا لا يــؤثر هــذا الأمــر فــي انتقــال المــاء إلــى المجمــوع الخضــري أثنــاء

لوجــود تيــار مســتمر مــن المــاء المنــدفع لــداخل الخشــب بفعــل الشــد  نظــرًا ,النــتح
) فيـؤدي تـراكم الأيونـات مـثلاً الناشئ عن النتح. أما في غياب النتح (أثنـاء الليـل 

بالتــالي دخــول المزيــد و  ,عائيــة إلــى انخفــاض جهــدها المــائيســطوانة الو داخــل الأ
ممـــا يرفـــع الضـــغط الجـــذري فيضـــخ  ,)مـــن المـــاء (دون مقاومـــة مـــن الإنـــدودرمس

  .(Guttation)مما يؤدي إلى حدوث ظاهرة الإدماع  ,الماء إلى الأوراق
 :كيف ينتقل الماء خلال الأغشية البلازمية 1-6

How water moves through cell membranes  

فاوتــة فــي يســاهم كــل مــن المســار الأبوبلاســتي والبروتوبلاســتي بنســب مت
تي فـي رغـم أهميـة المسـار الأبوبلاسـبات والظـروف البيئيـة. و نقل الماء حسب الن

ن المسار البروتوبلاستي يصبح أكثـر أهميـة فـي حالـة نقل الماء خلال الجذر, فإ
ريط كاســـــبار (كمـــــا فـــــي الإنـــــدودرمس انســـــداد المســـــار الأبوبلاســـــتي بســـــبب شـــــ

أو بســبب  ,أو عنــد غيــاب قــوة الســحب الناشــئة عــن النــتح لــيلاً  ,الإكســودرمس)و 
قص الماء المتـاح مـن التربـة للنبـات. عندئـذ لابـد أن يمـر المـاء خـلال الأغشـية ن

  الخلوية لينتقل من خلية لأخرى.
   Discovery of aquaporins :اكتشاف الأكوابورينات 1-6-1

ظـــل الاعتقـــاد بـــأن المـــاء يعبـــر الأغشـــية الخلويـــة فقـــط بالانتشـــار خـــلال 
ات القــرن العشــرين، يى أوائــل تســعينا حتــالطبقــة الدهنيــة المزدوجــة للغشــاء ســائدً 
) اكتشـــاف 8-1(شـــكل   (Peter Agre)حيـــث أعلـــن العـــالم الأمريكـــي بيتـــر آجـــر

الأكوابورينـــات (القنـــوات المائيـــة) التـــي تســـاهم فـــي إنفـــاذ المـــاء خـــلال الأغشـــية 
الخلويــة. علــى أن هــذا لا ينفــي أن المــاء ينتقــل بالفعــل بالانتشــار خــلال الطبقــة 

  المزدوجة للغشاء.
ـــرق بـــين انتشـــو  مـــروره خـــلال و  ,ار المـــاء خـــلال الطبقـــة المزدوجـــةالف

القليــل فالأكوابورينــات تنفــذ المــاء (و  ,يــةأن الأخيــر يتميــز بالاختيار  ,الأكوابورينــات
ن تنتشـر بينما لا تنفذ البروتونات (الأحماض) التـي يمكـن أ ,من مركبات أخرى)
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مثبطــات معروفــة لانتشــار الفــرق الثــاني أنــه لا توجــد خــلال الطبقــة المزدوجــة. و 
بينمــــا يمكـــن لمركبــــات الزئبـــق أن توقــــف عمــــل  ,المـــاء خــــلال الأغشـــية الخلويــــة

  . (15)الأكوابورينات
اك مـع (بالاشـتر  2003حصل بيتر آجر على جائزة نوبل في الكيميـاء عـام 

 ,في خطابه الـذي ألقـاه بمناسـبة تسـلمه تلـك الجـائزةآخر) نظير هذا الاكتشاف. و 
. فقــد بــدأ التنبــؤ بوجــود القنــوات المائيــة عنــد (16)هــذا الاكتشــاف أوضــح كيــف تــم

 ,خــلال أغشــية كــرات الــدم الحمــراء ملاحظــة أن مركبــات الزئبــق تثــبط نفــاذ المــاء
يمكـــن أن  ,أن هـــذا الأثـــر يـــزول بواســـطة العوامـــل المختزلـــة. و بنـــاء علـــى ذلـــكو 

تكــــون القنــــوات المائيــــة عبــــارة عــــن 
بروتينـــات تحتـــوي علـــى مجموعـــات 

ين حرة (لكـي يـرتبط چبريتيد هيدرو ك
علــى أن محــاولات  .(16) بهــا الزئبــق)

ين بهـــــــذه التعـــــــرف علـــــــى أي بـــــــروت
وصــل و  ,المواصــفات بــاءت بالفشــل

البحـــث فـــي هـــذا الأمـــر إلـــى طريـــق 
  تكاد تكون مسدودة.

بــــدأ بيتــــر آجــــر بالبحــــث فــــي 
ملاحظاته السابقة ربما يجد ما يـدل 
علـــــــــى وجـــــــــود هـــــــــذا النـــــــــوع مـــــــــن 

. الأمـــر المثيـــر أن بيتـــر نـــاتالبروتي
ه كــــــــانوا يحــــــــاولون معاونيــــــــآجــــــــر و 

الحصــول علــى أجســام مضــادة مــن الأرنــب ضــد أحــد البروتينــات (وزنــه الجزيئــي 
مــــن كــــرات الــــدم  (RH factor)كيلــــو دالتــــون) ذات العلاقــــة بعامــــل ريســــاس  32

غيــر أن  ,مضــادة لهــذا البــروتين اً بقــوة أجســامالحمــراء. وجــدوا أن الأرنــب ينــتج و 
كيلو دالتون). كـان  28سام المضادة تتفاعل مع بروتين آخر (وزنه الجزيئي الأج

مــن و  ,ن تحلـل البــروتين الأساسـي جزئيــاً تفسـير هــذا أن البـروتين الأصــغر نـتج مــ

  

بيتر آجر الحاصل )1/8شكل رقم (  
ل ـعلى جائزة نوب

 لأكوابورينات. افهــلاكتش



  يا النبات الجزيئية أثناء الإجھاد المائيچيا وبيولوچفسيولو                                                
  

 

  

36

رة ثم تفاعل مع نفس الأجسام المضادة. كان المدهش أن هذا البـروتين يوجـد بكثـ
كل خليـة. بالإضـافة إلـى جزئ ل 200,000بمعدل في أغشية كرات الدم الحمراء و 

بغزارة فـي خلايـا كليـة الإنسـان. كمـا أن  أيضًاوجدوا أن هذا البروتين يوجد  ,ذلك
لكـن ممـر مـل كممـر خـلال الغشـاء البلازمـي. و تركيب البروتين يـدل علـى أنـه يع

  ؟  لأي شئ
نـه تحـدث مـع الكثيـر مـن زملائـه حـول هـذا دون أن يجـد يقول بيتر آجر إ

من كرات الدم  ) أن كلاً 1993-1935التقني جون باركر ( إلى أن افترض ,إجابة
بالتــالي يمكــن أن و  ,ز بقــدرة عاليــة علــى إنفــاذ المــاءخلايــا الكليــة تتميــو  ,الحمــراء

دلـت النتـائج مـن  ,يكون لهذا البروتين دور في هذا الخصوص. إضافة إلـى ذلـك
أن هـــذا البـــروتين يوجـــد شـــبيه لـــه فـــي أعضـــاء  ,خـــلال مســـار آخـــر مـــن البحـــث

عين البقر ومخ ذبابـة  مثل عدسة - تتميز بنفاذيتها العالية للماء-كائنات أخرى 
رغم ذلك لم يتم التعرف علـى وظيفـة أي منهـا. الفاكهة وفي البكتيريا والنباتات. و 

  .(17)هذه المقدمات أدت إلى استنتاج أن هذا البروتين ربما يكون قناة مائية
فــي بويضــات  ,هــذا البــروتينتمثلــت الخطــوة التاليــة فــي دراســة وظيفــة 

الضـــفدع تتميـــز بويضـــات هـــذا و . (Xenopus laevis)الضـــفدع زينـــوبس ليفـــيس 
قـدرتها علـى البقـاء حيـة فـي بـرك المـاء العـذب بالتـالي و  ,بانخفاض نفاذيتها للماء

تزايــد حجمهــا اء بالأســموزية و (لــو كانــت لهــا قــدرة علــى إنفــاذ المــاء لامتصــت المــ
بــروتين الخــاص بهــذا ال (cRNA)اء الحمــض النــووي حتــى الانفجــار). نقــل العلمــ
بعــد ثلاثــة أيــام (خلالهــا تــم تخليــق البــروتين فــي و  ,إلــى مجموعــة مــن البويضــات

الحاكمـة لكـل مـن البويضـات الحاملـة للجـين و البويضات) كان المظهر الخـارجي 
(Control)  ًكانــت النتيجــة قلــت البويضــات إلــى المــاء العــذب. و . عندئــذ نمتشــابها

لـــة بينمـــا كانـــت البويضـــات الحام ,لـــة أن بقيـــت البويضـــات الحاكمـــة ســـليمةالمذه
). 9-1 (شــكل (18)مــن ثــم انفجــرت مثــل ذرة الفيشــارو  ,للمــاء للبــروتين أكثــر إنفــاذاً 

 .(Aquaporin or AQP1)سمي هذا البروتين منذ هذا اللحظة أكوابورين و 
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ــ ,الأكوابــورين كممــر مــائي ةللتأكــد مــن وظيفــو  ر بيتــر آجــر ورفاقــه اختب

مــدى نفاذيــة الأغشــية الاصــطناعية للمــاء عــن طريــق تخليــق حويصــلات دهنيــة 
. كانــــت الأغشــــية الخاليــــة مــــن الأكوابــــورين (19)فـــي وجــــود أو غيــــاب الأكوابــــورين

 0.01بينما تميزت تلك المحتوية على الأكوابـورين بوجـود حبيبـات قطرهـا  ,ملساء
عنــد وضـع هـذه الحويصـلات فـي محلــول و رون (و هـي دقـائق الأكوابـورين). ميكـ

ابــورين (بســبب خــروج عــالي الأســموزية انكمشــت الحويصــلات الخاليــة مــن الأكو 
ملـــي ثانيـــة). أمـــا  500وصـــلت إلـــى الاتـــزان خـــلال نصـــف ثانيـــة (المـــاء منهـــا) و 

بب الحويصلات  المحتوية على الأكوابورين فقد وصلت إلـى الاتـزان بسـرعة (بسـ
هـــذا يعنـــي أن . (20)ملـــي ثانيـــة فقـــط 20خـــلال رع) و خـــروج المـــاء منهـــا بشـــكل أســـ

قــد وجــد أن يــد نفاذيتــه للمــاء بشــكل ملحــوظ. و وجــود الأكوابــورين فــي غشــاء مــا يز 
ن الأكوابورين العاليـة للمـاء, فـإ برغم نفاذيةالزيادة تختفي في وجود الزئبق. و هذه 

لمنفـــذ بيتــر آجــر وجـــد أنــه لا ينفـــذ الأحمــاض. أكـــدت هــذه النتـــائج أن البــروتين ا
  قد تم التعرف عليه. ,للماء الذي طالما كان موضع تفكير الكثير من العلماء

د )1/9شكل رقم (  ورين بع ين الأكواب ة بج ة والمحقون يفس الحاكم وبس ل ات زين بويض
ثانية وقد بدأت الأخيرة في التمدد بسبب  30وضعھما في الماء العذب لمدة 

رور امتصا د م اء. بع ر البويضة  3ص الم ا تنفج أثر بينم ة دون ت ى البويضة الحاكم ائق تبق دق
 المحقونة بالحمص النووي الخاص بالأكوابورين.
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 :AQP1تركيب الأكوابورين  1-6-2

 Structure of the aquaporin AQP1  

مميزة إلى ستة نطاقـات  اً أميني اً حمض 269من  AQP1يتكون الأكوابورين 
النطاقـات الطبقـة  . يختـرق كـل مـن هـذه (Transmembrane domains)عبرغشـائية 

أن هنـاك تنـاظر داخلـي  ظمـن الملاحـ). و 10-1ة المزدوجة للغشـاء (شـكل الدهني
. فتتـــــابع الأحمـــــاض الأمينيـــــة فـــــي AQP1فـــــي تتـــــابع الأحمـــــاض الأمينيـــــة فـــــي 

ــــة  ــــثلاث القريب تســــمى و  3و 2و 1مــــن الطــــرف الأمينــــي (النطاقــــات النطاقــــات ال
النطاقــات الــثلاث القريبــة مــن الشــطر الأول مــن الأكوابــورين) يشــبه تتابعهــا فــي 

و تســـــــمى الشـــــــطر الثـــــــاني مـــــــن  6و 5و 4الطـــــــرف الكربوكســـــــيلي (النطاقـــــــات 
 (Loop)الــــذي يليــــه عــــروة . ويصــــل بــــين كــــل نطــــاق و %20بنســــبة  الأكوابــــورين)

قـد وجـد . و (Loops: A, B, C, D and E)مكونـة مـن عـدد مـن الأحمـاض الأمينيـة 
ـــابع و  ,متناظرتـــان بشـــكل كبيـــر Eو Bأن العـــروتين  تحتـــوي كـــل منهمـــا علـــى التت

  ألانين.  –برولين  –أسبرجين 
 ,الكربوكســيليالبلازمــي يوجــد الطرفــان الأمينــي و فــي أكوابورينــات الغشــاء 

)، بينمــا 10-1مطمــورين فــي الســيتوبلازم (شــكل  Dو Bبالإضــافة إلــى العــروتين 
. أمـا دار الخليـة فـي حالـة النباتـات)ـتواجـه خـارج الخليـة (أو جـ EوC و Aالعـرى 

) 5-6 -1الجـزء  انظـروات العصـارية (ـيات الخلويـة كالفجـفي أكوابورينات العضي
  مواجهة للتجويف الداخلي للفجوة. EوC و A فتوجد العرى 

 وقف عمله أملاح الزئبقلماذا تُ كوابورين و كيف يعمل الأ  1-6-3

How the aquaporins works and why mercury inhibits its 
activity   

في  فهم آليـة  كانت ملاحظة أن الزئبق يوقف عمل الأكوابورين سبباً ربما 
 (SH-)عمــل الأكوابــورين كممــر مــائي. يمكــن للزئبــق أن يــرتبط بمجموعــة الثيــول 

 . يوجــد فــي الأكوابــورين أربــع(Cysteine)الحــرة فــي الحمــض الأمينــي السيســتايين 
هـي تلـك الموجـودة و  ,حدة فقط هي التي تتـأثر بـالزئبقلكن واو  ,سيستايينوحدات 

ـــــ)10-1(شـــــكل  Eفـــــي العـــــروة  ـــــك  بتغييـــــر تت ـــــى ذل ابع ـ. أمكـــــن الاســـــتدلال عل
ــــــالأحمـــــ ــــــاض الأميني ـــــالتطفير الموجـــــه ـة فـــــي الأكواب  Site directed)ورين ب
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mutagenesis) فعند إحلال الحمض الأميني سيرين محل السيستايين في العـروة .
E, ــــ ــــورين فعــــال (أي منف ــــى أكواب ــــأثر  ,مــــاء)ذ للأمكــــن الحصــــول عل ــــه لا يت ولكن

فــــي البــــروتين  Bعنــــد إحــــلال سيســــتايين محــــل الألانــــين فــــي العــــروة بــــالزئبق. و 
المطفر، استعاد الأكوابورين حساسيته للزئبـق. علـى أن إحـلال السيسـتايين محـل 

  .(21)أي حمض أميني آخر في الأكوابورين لم يغير حساسيته للزئبق
تكونـان بطريقـة مـا  Eو  Bأن العـروتينالسـابقة إلـى الاعتقـاد بـأدت النتـائج 

بالتــــالي اســــتنتج العلمــــاء أن نهمــــا موضــــع تــــأثير الزئبــــق. و حيــــث إ ا مائيــــاً ممــــرً 
ـــان  ـــورين ينطـــوي بحيـــث تتطـــابق العروت فيتكـــون مـــا يشـــبه الســـاعة  Eو Bالأكواب
إذا قلبــت الســاعة و  ,يــا إلــى الســفلىالرمليــة التــي يمــر فيهــا الرمــل مــن الحجــرة العل

رور الرمــل. فــي هــذا النمــوذج تحــيط الســت نطاقــات العبرغشــائية انعكــس اتجــاه مــ
الغشــــــاء مــــــن الجهــــــة التــــــي تــــــدخل  ,B بــــــالممر المــــــائي المكــــــون مــــــن العــــــروة

التي تدخل الغشـاء مـن الجهـة الخارجيـة. و بجـوار هـذا  Eالعروة و  ,السيتوبلازمية
الجـــــزء الســـــفلي).  10-1يوجـــــد موضـــــع تـــــأثير الزئبـــــق (شـــــكل  ,الممـــــر المـــــائي

ـــاً الأكو و  فـــي صـــورة رباعيـــات (أربعـــة جزيئـــات أكوابـــورين بكـــل  ابـــورين يوجـــد فعلي
  .(20)رباعية) أي أن كل رباعية تحتوي على أربعة ممرات مائية

كيـــف أن ينفـــذ المـــاء و يمنـــع الأحمـــاض؟ و كيـــف إذن لثقـــب بســـيط كهـــذا 
يوقف الزئبق عمله؟ يفسر بيتر آجر أن السبب الأساسـي لهـذا أن المـاء إذا كـان 

لكـــن المـــاء فـــي الحقيقـــة يوجـــد فـــي صـــورة و  ,ا ولـــيس ســـائلاً لكـــان غـــازً  H2O فعـــلاً 
n)H2O(,  ينيـــة. فـــإذا مـــر چبحيـــث تـــرتبط جزيئـــات المـــاء ببعضـــها بـــروابط هيدرو

فمــن المكــن أن تركــب  ,المــاء مــن ثقــب الأكوابــورين كعمــود متصــل مــن الجزئيــات
ائي لكـــــن مـــــا يحـــــدث أن الثقـــــب المـــــوتمـــــر بالتـــــالي. و  البروتونـــــات هـــــذا العمـــــود

أنجسـتروم (كعنـق  2,8للأكوابورين يوجد به اختناق يبلـغ قطـره عنـد أضـيق نقطـة 
الزجاجة). يتسع هذا الثقب لمرور جزيئ مفرد من الماء. عند هذه النقطة تتكـون 

مباشـرة  Eشحنة موجبة بواسطة الحمض الأمينـي أرجنـين الـذي يوجـد فـي العـروة 
نة موجبــة أخـــرى علــى الجانـــب شــحو  ,ألانـــين –بــرولين  –بعــد التتــابع أســـبرجين 

هســـــتدين تتنـــــافران مـــــع الآخـــــر مـــــن جـــــدار الثقـــــب بواســـــطة الحمـــــض الأمينـــــي 
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حساســية الأكوابــورين  أيضًــاتمنعانهــا مــن المــرور. لعــل هــذا يفســر البروتونــات و 
مباشــرة بجــوار عنــق  Eللزئبــق الــذي لــو ارتــبط بالسيســتايين الموجــود فــي العــروة 

ا إلـى انسـداد الممـر. تجـدر الإشـارة هنـا إلـى الزجاجة في الممـر المـائي لأدى هـذ
أي أنـــه لـــيس لديـــه القـــدرة علـــى  ,أن الأكوابـــورين ينفـــذ المـــاء فـــي كـــلا الاتجـــاهين

الـتحكم فــي اتجـاه مــرور المــاء بخـلاف البروتينــات الناقلــة للأمـلاح المعدنيــة التــي 
تعمــل كمضــخات للأيونــات فــي اتجاهــات محــددة حتــى لــو كانــت عكــس منحــدر 

  التركيز.
  

  
  

  
  
  

  
 

ورين م الجزء العلوي:)1/10رقم ( شكل  رغشائية (من ـاقات عبـتة نطـن سـيتكون الأكواب
 Eالعروة  B). و تشبه العروة Eإلى   Aنــ) تصل بينھا خمس عرى (م1-6

رولين  –N إلى حد كبير و يوجد في كل منھما التتابع أسبرجين ين  – Pب راء Aألان دائرة الحم . ال
روة  ي الع ل E ف ا عم ق موقف ه الزئب رتبط ب ذي ي تايين ال ي سيس ض الأمين ى الحم ير إل تش

ة ا يشبه الساعة الرملي ون م ى يك روتين حت اه طي الب ى اتج ورين. و يشير السھمان إل  الأكواب
ه  E وB (الجزء السفلي). في ھذا النموذج تكون العروتان  ذي يمر خلال ا الثقب ال عند التحامھم

 الماء.
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  ?Aquaporin or aquaporins:أكوابورين أم أكوابورينات 1-6-4

لفـــت هـــذا  ,فـــي الإنســـان AQP1بينمـــا كـــان بيتـــر آجـــر يـــدرس الأكوابـــورين 
فـتم التعـرف  ,الأنظار في العديد من معامل الأبحاث فـي العـالم إلـى هـذا المجـال

البروتينـــات ذات مئـــات مـــن و  ,فـــي الثـــدييات AQP1للأكوابـــورين  انظيـــرً  12علـــى 
 ,ريــة أو اللافقاريــة أو النباتــاتالصــلة فــي العديــد مــن الكائنــات الحيــة ســواء الفقا

كــان أول اكتشــاف للأكوابورينــات كقنــوات مائيــة وحتــى الكائنــات وحيــدة الخليــة. و 
  .)21( 1993في النبات في عام 

   Plant aquaporins :أكوابورينات النبات 1-6-5
. (Aquaporin isoforms)ن نظــائر الأكوابــورين يوجــد فــي النبــات العديــد مــ

جميع الأكوابورينات في النبات تنتمي إلى فصـيلة البروتينـات الغشـائية الأساسـية 
(Major Intrinsic Proteins MIPs)فــي الأرابيدوبســس .(Arabidopsis thaliana)  

يوجـد   (Oryza sativa)فـي الأرزو  ,(23) ، (22)بالأكوابورينـات  اً خاصـ اً ينـچ 35يوجـد 
تشــــبه أكوابورينــــات النبــــات  عمومــــاً و  .(25)فــــي الــــذرة 36بينمــــا يوجــــد  ,(24)اً ينــــچ 33

ووظيفة، رغم وجـود بعـض الاختلافـات فـي التفاصـيل  نظائرها في الحيوان تركيباً 
الخـــاص بـــأكوابورين نبـــاتي فـــي بويضـــات الضـــفدع  mRNAالدقيقـــة. فعنـــد حقـــن 

 2اء تتزايد بشكل ملحوظ يتـراوح بـين زينوبس ليفس وجد أن نفاذية البويضات للم
مما يدل على أن أكوابورينات النبـات تـؤدي وظيفـة منـاظرة لأكوابورينـات  ,%20و

الحيـــوان. علـــى أن السيســـتايين الحســـاس للزئبـــق فـــي بعـــض أكوابورينـــات الفجـــوة 
كمــا فــي  Eمــن العــروة  العصــارية يوجــد فــي النطــاق عبــر الغشــائي الثالــث بــدلاً 

لثالــث ربمــا يــبطن . يــدل هــذا علــى أن النطــاق عبــر الغشــائي اAQP1الأكوابــورين 
ولـذلك يمكـن للزئبـق  ,ا في تكوين الممر المائي)من ثم يلعب دورً الممر المائي (و 

لـــــذلك عثـــــر علـــــى أحـــــد  ,خلافـــــاً و . (26)أن يوقـــــف عمـــــل الأكوابـــــورين مـــــن خلالـــــه
هــذا ســس. و تــأثر بــالزئبق فــي الأرابيدوبالــذي لا يو  ,ء البلازمــيأكوابورينــات الغشــا
عنــد إدخــال سيســتايين فــي يســتايين الــذي يــرتبط بــه الزئبــق. و لأنــه يفتقــر إلــى الس

كمــا وجــد . (27)للزئبــق نقطــة قريبــة مــن الممــر المــائي أصــبح الأكوابــورين حساســاً 
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 , (Nicotiana tabacum)(لا يتــأثر بــالزئبق) فــي نبــات الــدخان أكوابــورين ممــاثلاً 
  .(28)ضافة إلى الماءعلاوة على أنه ينفذ الجليسرول بالإ

, ات المفــردة مــن الأكوابورينــات تســتطيع إنفــاذ المــاءيئــبــالرغم مــن أن الجز و 
إلا أن الأكوابورينـــات تميـــل إلـــى  ,واحـــداً  ا مائيـــاً ن كـــل جـــزيء يكـــون ممـــرً حيـــث إ

ــــات ــــة. و كــــ ,التجمــــع فــــي رباعي ــــوزن الجزيئــــي  ل منهــــا بهــــا أربعــــة ممــــرات مائي ال
كيلو دالتون  30و 25الأكوابورينات) يتراوح بين  لأكوابورينات النبات (وغيرها من
ينــــــــات چينيــــــــة فــــــــي الأجــــــــزاء المترجمــــــــة مــــــــن چحســــــــب عــــــــدد القواعــــــــد النيترو 

  . (29)الأكوابورين
لتعدد الأكوابورينات التي اكتشفت في النبـات أمكـن تقسـيمها إلـى أربعـة  نظرًا

هـــو نيـــة و ابه فـــي تتـــابع الأحمـــاض الأميأقســـام. يســـتند هـــذا التقســـيم إلـــى مـــدى التشـــ
في داخل الخلية. توجـد الأقسـام الأربعـة  مناظر إلى حد ما إلى توزيع الأكوابورينات

بدايـة مـن الحزازيـات  ,ت حتـى الآنمن الأكوابورينات فـي جميـع النباتـات التـي درسـ
حتـــى النباتـــات الزهريـــة. علـــى أنـــه لـــيس مـــن المؤكـــد أن جميـــع هـــذه الأكوابورينـــات و 

  .(32) ،   (31) ، (30)) 11-1كل تعمل بالفعل كممرات مائية (ش
: (Plasma Membrane Intrinsic Proteins: PIP)أكوابورينــات الغشــاء البلازمــي -1

  (Intrinsic proteins) زارة كبروتينـات جوهريـةـد بغــات التي توجــي الأكوابورينـهو 
 1PIPو تنقسـم هـذه المجموعـة إلـى قسـمين فـرعيين همـا   في الغشاء البلازمـي.

  .2PIPو 
هـــي الأكوابورينـــات لفجـــوة العصـــارية (التونوبلاســـت): و أكوابورينـــات غشـــاء ا -2

 Tonoplastالتـــي توجـــد كبروتينـــات جوهريـــة فـــي غشـــاء الفجـــوة العصـــارية (

Intrinsic Proteins: TIP.(  
هـي : و (Nodulin26 like Intrinsic Proteins: NIP)أكوابورينات العقـد البكتيريـة  -3

الشــبه بتلــك الموجــودة فــي الأغشــية المحيطــة بالبكتيريــا الأكوابورينــات قريبــة 
ين فــــي العقــــد التكافليــــة فــــي فــــول الصــــويا. علــــى أن هــــذه چالمثبتــــة للنيتــــرو 

أن توجـــد فـــي النباتـــات غيـــر البقوليـــة ســـواء فـــي  أيضًـــاالأكوابورينـــات يمكـــن 
  الأغشية البلازمية أو أغشية عضييات الخلية.
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: (Small basic Intrinsic Proteins: SIP)أكوابورينــات الشــبكة الإندوبلازميــة  -4
توجــد بشــكل أساســي فــي الشــبكة و  ,مــن البروتينــات قلــيلاً  اوهــي تشــمل عــددً 

  الإندوبلازمية.
  
 

  
  
  
  

  
  

ول ــالعلاقة بينھا. كلما ازداد طالأربعة من أكوابورينات النبــــات والأقسام )1/11شكل رقم ( 
اض الأمينية ـابع الأحمـي تتـرق فـالخط الواصل بين بروتينين كلما كان الف

ذ ى الج ام عل ر. الأرق ا أكب ن بھم ع م ات الأرب ى المجموع ير إل جرة تش ية للش وع الرئيس
 ).(33)الأكوابورينات. (الشكل أعيدت صياغته من المرجع 
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 :ينات الأكوابورينات في أنسجة وأعضاء النباتچتفعيل  1-6-6

Expression of aquaporins genes in plant tissues and organs  
ـــــل اليُ  ترجمتهـــــا إلـــــى نســـــخها و  (Gene expression)ينـــــات چقصـــــد بتفعي

بروتينــات. توجــد الأكوابورينــات فــي أنســجة متنوعــة مــن النبــات. فــي نبــات الــذرة 
فــي جميــع  (Expressed)ينــات الأكوابورينــات بأقســامها الأربعــة مفعّلــة چوجــد أن 

ينــــات چ. تشــــير هــــذه الدراســــة إلــــى أن لكــــن بــــدرجات متفاوتــــةو  ,أنســــجة النبــــات
فــي النبــات تليهــا  أكوابورينــات الغشــاء البلازمــي هــي أكثــر الأقســام الأربعــة تفعــيلاً 

ثـــم أكوابورينـــات  ,ثـــم أكوابورينـــات العقـــد البكتيريـــة ,الفجـــوة العصـــارية تأكوابورينـــا
ـــة. كمـــا أن أكثـــر أنســـجة النبـــات احتـــواء علـــى  مـــن  mRNAالشـــبكة الإندوبلازمي

ليهـــا أنســـجة المجمـــوع هـــي الأنســـجة التناســـلية (الأزهـــار) تالأكوابورينـــات ينـــات چ
  الخضري ثم الجذور.

هل يعبر الماء الأغشية الخلوية بالانتشار خلال الدهون أم بـالمرور  1-6-7
 خلال الأكوابورينات؟

Does water cross cell membranes by diffusion through 
lipids or passage through aquaporins?   

تتميز الأغشـية الخلويـة بالنفاذيـة المرتفعـة للمـاء. رغـم ذلـك يصـعب تقـدير 
 :مـــدى مســـاهمة الأكوابورينـــات فـــي هـــذه النفاذيـــة. تعـــزى هـــذه الصـــعوبة لســـببين

صـــاحبه شـــحنة كهربيـــة يمكـــن مـــرور المـــاء خـــلال الأكوابـــورين لا تأن  ,أحـــدهما
عــدل انتشــار المــاء خــلال الآخــر أن مكميــة المــاء علــى أساســها. و تقــدير قياســها و 

بـين  ممـا يجعـل مـن الصـعب التمييـز بدقـة ,الطبقة الدهنية المزدوجة مرتفع نسبياً 
  ).12-1مروره خلال الأكوابورينات (شكل و  ,انتشار الماء خلال الدهون

  

  
لال )1/12شكل رقم (  المرور خ ة ب ية الخلي لال أغش اء خ ذ الم ينف

 الأكوابورينات (يمينا) أو بالانتشار خلال الدھون (يسارا).
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. أمكــن التعــرف تزيــد الأكوابورينــات مــن نفاذيــة الأغشــية للمــاء عمومــاً و 
التـي للمـاء خـلال غشـاء مـا (و  (Pd) ذيـة الانتشـاريةعلى ذلك من خلال قياس النفا

  ة للغشــاءـاذية الكليـــالنفـار خــلال الــدهون) و ـالمــاء بالانتشــ تعتمـد فقــط علــى نفــاذ

(Pos)  مـروره خـلال و  ,ذ المـاء بالانتشـار خـلال الـدهونهي محصـلة كـل مـن نفـاو
رق بــين يــتم ذلــك بطــرق متعــددة منهــا قيــاس الفــو القنــوات المائيــة بالأكوابورينــات. 

بـين وتمـر فقـط خـلال الـدهون و  ,واد لا تمر خلال الأكوابورينـاتنفاذية الغشاء لم
الفــرق بــين القيمتــين يــدل علــى اء). و نفاذيتــه لمــواد تمــر فــي كــلا المســارين (كالمــ

مــدى مســاهمة الأكوابورينــات فــي إنفــاذ المــاء. أو بدلالــة رياضــية إذا كــان خــارج 
ا يعني أن القنـوات المائيـة بالأكوابورينـات فهذ ,يساوي الوحدة Pdعلى  Posقسمة 

فهـو مميـز  ,لا تشارك في إنفـاذ المـاء، أمـا خـارج القسـمة الـذي يزيـد علـى الوحـدة
  للأغشية التي تشارك فيها الأكوابورينات في إنفاذ الماء. 

 تقريبــاً  ية بــدون أكوابورينــات) للمــاء تســاويوجــد أن نفاذيــة الــدهون (الأغشــ
بينمـــا تصـــل  ,(30)حســـب نـــوع الـــدهون الموجـــودة بالغشـــاءمتر/ثانيـــة  6-10×  10

 10-6×  200-100نفاذيــــة الأغشــــية المحتويــــة علــــى الأكوابورينــــات للمــــاء إلــــى 
 86تتــراوح نفاذيــة التونوبلاســت فــي النباتــات بــين  ,متر/ثانيــة. عــلاوة علــى ذلــك

أي أن الأكوابورينـات  ,7 تسـاوي Pdعلـى  Posالنسبة متر/ثانية و  10-6×  600و
، وجــد أن حســابياً ). و (34)و  (33)زيــد نفاذيــة التونوبلاســت بمقــدار ســبعة أضــعاف (ت

مـن المـاء كـل ثانيـة إذا  تجزيئـا 109ا من الأكوابورين يمكـن أن ينفـذ واحدً  جزيئاً 
ــــه  ــــين جانبي . هــــذه (35)ميجــــا باســــكال 0.1كــــان الفــــرق فــــي الضــــغط الأســــموزي ب

ـــيلاً القياســـات (و  ـــداً  غيرهـــا) تمثـــل دل كوابورينـــات فـــي الأغشـــية الأ علـــى وجـــود جي
 عليـه سـابقاً  اً في إنفاذ الماء على خلاف مـا كـان متعارفـ مشاركتها فعلياً الخلوية و 

  ا بالانتشار خلال الدهون.بأن الماء ينفذ خلال أغشية الخلية حصرً 
  خصائص القنوات المائية بالأكوابورينات 1-6-8

ليــة للمــاء التــي ســبق نفاذيتهــا العاضــافة لحساســيتها لمركبــات الزئبــق و بالإ
  وصفهما، تتميز الأكوابورينات بالخصائص التالية:
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 ,لكــي ينتقــل المــاء مــن نطــاق لآخــرطاقــة تنشــيط مــرور المــاء منخفضــة:  -1
 نـتج مـن الفـرق فـي الجهـدتـدفع هـذا الانتقـال. هـذه الطاقـة ت يحتاج إلى طاقة

ــــ المــــائي بــــين النطــــاقين. فالنطــــاق ذو الجهــــد المــــائي الأعلــــى يحتــــوي ى عل
النطـــاق ذي الجهـــد جزيئـــات مـــاء لهـــا طاقـــة أعلـــى مـــن تلـــك الموجـــودة فـــي 

تنتقل جزيئات المـاء مدفوعـة بهـذا الفـرق فـي  ,بناء على ذلكالمائي الأقل. و 
 الطاقة. السبب في أن جزيئات الماء تتطلب طاقة للانتقال بين نطاقين أنهـا

غيـر  سـطاً عبـر و ات المـاء (القطبيـة) تتمر خـلال طبقـة الـدهون أي أن جزيئـ
 رلابـد أن تكـون الطاقـة المتاحـة لهـا أكبـر مـن قـوى التنـافللماء. و  قطبي كارهٍ 

بــين الجـــزء الكــاره للمــاء مـــن الغشــاء. هــذا فـــي حالــة أن المــاء يعبـــر هــا و بين
الغشــــــاء بالانتشــــــار خــــــلال الــــــدهون. أمــــــا فــــــي حالــــــة مــــــرور المــــــاء فــــــي 

طاقـــة التنشـــيط  جـــد أن طاقـــة التنشـــيط اللازمـــة تســـاويفقـــد و  ,الأكوابورينـــات
هـــي أقـــل بـــالطبع مـــن تلـــك و  ,شـــار المـــاء فـــي المحاليـــل المائيـــةلانت ةاللازمـــ

اللازمـة لعبـوره الطبقـة المزدوجـة. يــدل هـذا علـى أن المـاء يعبـر الأكوابــورين 
ـــة جزيئـــات المـــاء. أي يشـــبه فـــي خ ,مـــن خـــلال ممـــر مـــائي واصـــه الكيميائي

ين "لا يــــرى" بيئــــة ن المــــاء عنــــدما يمــــر فــــي الأكوابــــور , إيچبتعبيــــر بيولــــو و 
  مختلفة عن تلك التي يراها في المحاليل المائية بخلاف مروره في الدهون.

تعــرف الأكوابورينــات علــى أنهــا ممــرات لنقــل المــاء بشــكل رخــو الاختياريــة:  -2
الجهـد المـائي (لا تستهلك طاقة لنقل الماء) عبر غشاء ما بتأثير الفـرق فـي 

لتوصــيلية الهيدروليكيــة (انتقــال المــاء لــذلك فهــي تزيـد ابـين وجهــي الغشــاء. و 
بســـبب فـــرق فـــي الضـــغط) أو الأســـموزية (انتقـــال المـــاء بســـبب الفـــرق فـــي 
الأســموزية) للغشــاء. تختلــف درجــة الاختياريــة مــن أكوابــورين لآخــر. فــبعض 

, بحيــث تســمح فقــط بمــروره دون الأكوابورينــات تتميــز باختياريــة عاليــة للمــاء
ات مركبـات غيـر بعـض الأكوابورينـات جزيئـينمـا تمـرر ب ,مركبات أخرى أي

أيونيـــة أخـــرى مثـــل اليوريـــا بالإضـــافة للمـــاء. علـــى العكـــس مـــن ذلـــك تتميـــز 
كمـــا فـــي  ,بعـــض الأكوابورينـــات بتفضـــيلها توصـــيل الجليســـرول علـــى المـــاء

.  (36) (Escherichia coli)الأكوابــورين منفــذ الجليســرول فــي الإشرشــيا كــولاي
ـــــز بعـــــض الأكوابو أخيـــــرً و  ـــــة منخفضـــــة تســـــمح بمـــــرور ا تتمي ـــــات باختياري رين
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كمـــا فـــي أكوابورينـــات العقـــد البكتيريـــة فـــي فـــول  ,الأيونـــات بالإضـــافة للمـــاء
فــإن الأكوابورينــات لا تنفــذ البروتونــات (الأحمــاض)  ,رغــم ذلــك. و (37)الصــويا

ذي قدمـــه بيتـــر آجـــر علـــى الإطـــلاق. ربمـــا يشـــير ذلـــك إلـــى أن النمـــوذج الـــ
في إنفـاذ المـاء دون غيـره لا يوجـد بالضـرورة فـي كيفية تحكمه للأكوابورين و 

كـــل الأكوابورينـــات. كمـــا أنـــه لـــيس مـــن الواضـــح فـــي حالـــة أكوابـــورين العقـــد 
المنفـذ للأيونـات إذا كانـت هـذه الأيونـات تمـر مـن نفـس   (NOD26)البكتيريـة

 الممر الذي يمر منه الماء أم من ممر آخر. 

ة) فـــي الأســـاس مـــن أن جـــاءت تســـمية الأكوابورينـــات (القنـــوات المائيـــ
فــي بويضــات الضــفدع زينــوبس لــيفس يزيــد  AQP1ين الأكوابــورين چــتفعيــل 

-1اكتشـاف الأكوابورينـات: الجــزء انظــرمـن نفاذيـة البويضــات بشـكل كبيـر (
 ,نـــــات النبـــــات تســـــتطيع إنفـــــاذ المـــــاءالأقســـــام الأربعـــــة مـــــن أكوابوري). و 6-1

كــن بعــد ســنوات مــن لبــات. و تــزال هــذه التســمية صــحيحة فــي النوبالتــالي لا
كتشــــــف العديــــــد مــــــن البروتينــــــات التــــــي تشــــــترك مــــــع , االدراســــــةالبحــــــث و 

ـــات فـــي الصـــفات ال ـــة أو كليهمـــاالأكوابورين لكـــن لـــيس و  ,تركيبيـــة أو الوظيفي
بالضرورة أن كل تلك البروتينات تعمـل بشـكل مباشـر فـي إنفـاذ المـاء خـلال 

ن الواقـــع علـــى الأغشـــية (رغـــم أن بعضـــها بالفعـــل ينفـــذ المـــاء). بـــل قـــد يكـــو 
 ,العكــس مــن ذلــك. قــد يمــرر الأكوابــورين مــواد أخــرى أيونيــة بشــكل أساســي

يــؤدي بالتــالي إلــى  ,فــي الجهــد المــائي بــين وجهــي الغشــاء ممــا يحــدث فرقــاً 
قــد تكـــون  ,بــالفرق فــي الجهـــد المــائي. أو بمعنــى آخــر مــرور المــاء مــدفوعاً 

وظيفـــــة أساســــــية  ليســــــتو  ا ثانويـــــاً اذيــــــة الغشـــــاء للمــــــاء أمـــــرً الزيـــــادة فـــــي نف
لــذلك مــن الضــروري دراســة قــدرة الأكوابورينــات علــى إنفــاذ و . (38)للأكوابــورين

  مواد أخرى بالإضافة إلى الماء إن وجدت.
مازالــت غلــق الممــرات المائيــة فــي الأكوابورينــات: الآليــة الجزيئيــة لفــتح و  -3

غلـــق ممـــرات الأكوابـــورين المتاحـــة عـــن تحكـــم الخليـــة فـــي فـــتح و المعلومـــات 
قـدرتها يلة. دلت بعض الدراسات علـى  أن فسـفرة الأكوابورينـات تـؤثر فـي قل

تشـــير الدراســـات إلـــى أن أكوابورينـــات الغشـــاء البلازمـــي علـــى إنفـــاذ المـــاء. و 
(PIP)  التونوبلاست و(TIP)  العقد البكتيرية و(NIP)  يمكن فسفرتها فـي النبـات
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فـي  Bة فـي العـروة يوجد موضع يفتـرض أنـه قابـل للفسـفر . و ](41)و (40)و (39) [
). 13-1) (شـكل (43)و (42)(  جميـع أكوابورينـات الغشـاء البلازمـي فـي النبـات

كمــــا يحتــــوي الطــــرف الكربوكســــيلي لــــبعض أكوابورينــــات الغشــــاء البلازمــــي 
قـد و ). 13-1(شكل  (44)) على مواضع متعددة قابلة للفسفرةPIP2(المجموعة 

يغيـــر مـــن قـــدرة  (Phosphorylases)وجـــد أن تعـــديل نشـــاط إنزيمـــات الفســـفرة 
أن حذف مواضع الفسفرة في الأكوابورينات و  ,الأكوابورينات على إنفاذ الماء
 و بالتالي لا تستجيب لها. ,يمنع تأثرها بإنزيمات الفسفرة

ثنائيـــة الأيونـــات دلـــت الدراســـات أن البروتونـــات و  ,رىمـــن ناحيـــة أخـــ
ابورينــات الغشـــاء ظــيم عمـــل أكو نتؤ يمكــن أن تعمـــل مــن الســـيتوبلازم لالتكــاف

ا لبنـــة ).  فـــي أكوابورينـــات الغشـــاء البلازمـــي توجـــد دائمًـــ(46)و (45)البلازمـــي (
ورًا أساســــياً فــــي استشــــعار يفتــــرض أن تلعــــب د , Dهســــتدين فــــي العــــروة

فـي أكوابـورين الغشـاء غلق ممر الأكوابـورين. و فتح و  أيضًاربما و  ,الحموضة
وجــد أن لبنــة  (Spinacia oleraceae SoPIP2;1)البلازمــي فــي نبــات الســبانخ 

) تسـد الممـر المـائي مـن 193مـن لبنـة الهسـتدين تلـك (رقـم  لوسين تقع قريبـاً 
ــــة الســــيتوبلازم ــــي هــــذا الوضــــع (وضــــع  ,ناحي فيتوقــــف مــــرور المــــاء بــــه. ف

يبقـــى فـــي الطـــرف الأمينـــي للأكوابـــورين. و مثبتـــة  Dالانســـداد) تبقـــى العـــروة 
ينيـة تسـاهم چمـن الـروابط الهديرو  الأكوابورين في وضع الانسداد بفعل شبكة

  . 115سيرين و  31 جلوتامينو  28ين چفي تكوينها اللبنات أسبر 
يصــــبح تركيــــب  ,فــــي وجــــود الأيونــــات الثنائيــــة مثــــل الكــــادميومو 

ــــاً  ــــر ثبات ــــورين ذي الممــــر المســــدود أكث ــــك ,الأكواب ــــ أي أن تل ــــات تث بط الأيون
الأكوابــورين ن ثبــات بالمثــل تزيــد البروتونــات (الحموضــة) مــالأكوابورينــات. و 

عنــــــد اســــــتطالة النطــــــاق عبــــــر الغشــــــائي الخــــــامس ذي الممــــــر المســــــدود. و 
تغييـر الشـكل الفراغـي و  ,لولبية الشكل ويمكـن أن تسـتطيل) ة(النطاقات الست

ا عــن الممــر المــائي فينفــتح. أمــا يمكــن أن تــزاح لبنــة اللوســين بعيــدً  Dللعــروة 
من الطرف الأمينـي  Dعروة تنفصل ال Bفي العروة  115عند فسفرة السيرين 

لومــــات عــــن الآليــــة ينفــــتح الممــــر. ومازالــــت هنــــاك حاجــــة لمزيــــد مــــن المعو 
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الإشـارات الحيويـة التـي تحكـم و  ,الجزيئية لفتح وغلق مزيـد مـن الأكوابورينـات
  تلك العملية.
 

  
  
  
  

  

  :دور الأكوابورينات في امتصاص الماء من التربة 1-7

فـإن  ,ضية على الجذور في الحصول علـى المـاءلاعتماد النباتات الأر  نظرًا
رغــم أن نقــط المقاومــة فــي الاتــزان المــائي للنبــات. و  ســياً أسا الجــذور تشــكل عــاملاً 

فـــإن الجـــذور تشـــكل نســـبة غيـــر  ,ة لســـريان المـــاء فـــي النبـــات هـــي الثغـــوريالرئيســـ
) مـن مقاومـة النبـات ككـل لسـريان المـاء. لـذلك تعتبـر %50صغيرة (قـد تصـل إلـى 

ثـم إلـى الهـواء.   ,في دائرة حركـة المـاء مـن التربـة إلـى النبـات ماً مه ر صماماً الجذو 
المـؤثرات التـي تطـرأ علـى ذر قـادرًا علـى مواكبـة التغييـرات و يحتم ذلك أن يكون الجـ

. ففــي بعــض الظــروف البيئيــة معــدل عمليــة النــتح أو فقــد المــاء مــن النبــات عمومــاً 
كميــة مــن المــاء تعــادل محتــواه مــن المــاء قــد يفقــد النبــات  ,التــي تزيــد معــدل النــتح

يزيـد مــن و  ,الظــروففـي بضــع سـاعات. عندئــذ علـى الجـذر أن يواكــب هـذه  كـاملاً 
بــين قــدرة الجــذر  لابــد مــن حــدوث توافــق عمومــاً كميــة المــاء الممتصــة مــن التربــة. و 

 ية.چاحتياجات النبات الفسيولو و  ,على نقل الماء

. PIP2;1ورين ــوابــــــرة في الأكــع القابلة للفسفــالمواض)1/13شكل رقم ( 
 قابلتان  283و 280يبياً أن لبنتي السيرين رقمي ثبت تجر

  قابل أيضًا للفسفرة. 119للفسفرة. بينما يفترض أن السيرين 
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النبـــات فـــي امتصـــاص المـــاء مـــن يعتمـــد  ,)4-1(الجـــزء  كمـــا أشـــرنا ســـابقاً 
التربــة علــى قــوى الســحب الناشــئة عــن النــتح. فعنــد تبخــر المــاء مــن الثغــور ينشــأ 

ميجـا باسـكال يـؤدي إلـى  1.0-ضغط سالب داخـل أوعيـة الخشـب قـد يصـل إلـى 
ســـحب المـــاء مـــن الجـــذر إلـــى المجمـــوع الخضـــري. يســـاهم المســـار الأبوبلاســـتي 

أمـا فــي  ,تص مــن التربـة تحــت هـذه الظــروفللمـاء فـي الجــذر بغالبيـة المــاء الممـ
مــد النبــات فــي امتصــاص المــاء غيــاب النــتح أثنــاء الليــل أو الإجهــاد المــائي يعت

ا بالصــمام ذي مــرورً  ,الأيونــات مــن التربــة إلــى داخــل أنســجة الجــذر علــى ضــخ
 ,ســـطوانة الوعائيـــة, فتتـــراكم الأيونـــات داخـــل الأالاتجـــاه الواحـــد فـــي الإنـــدودرمس

ا مــن  المــاء مــن التربــة إلــى الخشــب. فــي المــائي فتســحب مزيــدً  فيــنخفض جهــدها
ي الجـــذر بغالبيـــة المـــاء الممـــتص. هـــذه الحالـــة يســـاهم المســـار الخلـــوي للمـــاء فـــ

تصـــاص المـــاء علـــى تختلـــف مـــدى مســـاهمة كـــل مـــن المســـارين فـــي ام عمومـــاً و 
  ).  5-1الجزء  انظرنوع النبات (الظروف البيئية و 

 ,ل المــاء تتغيــر بتغييــر الظــروف البيئيــةعلــى أن قــدرة الجــذور علــى توصــي
ــــال ــــى ســــبيل المث ــــات. فعل ــــة للنب ــــة التطوري ــــن, تعــــريض الأو المرحل ات للإجهــــاد ب
أيــام) يســتحث تكــوين شــريط  ةالأســموزي أو الملحــي لمــدة طويلــة (أكثــر مــن ثلاثــ

ر المـــاء فـــي المســـار الأبوبلاســـتي كاســـبار فـــي الإكســـودرمس فتقـــل إمكانيـــة مـــرو 
للمـاء.   (Hydraulic conductivity or water permeability)رتقـل توصـيلية الجـذو 
مــدى القصــير عنــدما تقتضــي الجــذور تســتطيع تغييــر توصــيليتها للمــاء علــى الو 

تغييرات تشريحية. يتركز هذا التغيير علـى تعـديل  حتى قبل حدوث أيو  ,الحاجة
    وابورينات.قدرة الأغشية البلازمية لخلايا الجذر على إنفاذ الماء من خلال الأك

أو فالخليــــة ربمــــا لا تســــتطيع الــــتحكم فــــي مــــرور المــــاء فــــي الأبوبلاســــت 
ــــي الغشــــاء البلازمــــي ــــي مــــروره خــــلال و  ,انتشــــاره ف ــــتحكم ف لكنهــــا تســــتطيع أن ت

آليــة  8-6-1الجــزء  انظــرغلــق القنــوات المائيــة (خــلال فــتح و الأكوابورينــات مــن 
لأكوابورينــات الموجــودة فــي أو الــتحكم فــي كميــات ا ,غلــق القنــوات المائيــة)فــتح و 

تشير الدراسـات التـي اسـتهدفت قيـاس نفاذيـة الخلايـا المجـردة الغشاء البلازمي. و 
أن الغشـاء البلازمـي يشـكل عائقـا إلـى ) Isolated protoplasts(أي منزوعة الجدر 

بالتـــالي ربمـــا تخضـــع و  ,فـــي غالبيـــة أنـــواع الخلايـــا الحيـــةأمـــام امتصـــاص المـــاء 
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لازمي للماء لتحكم الخلية مـن خـلال تحكمهـا فـي الأكوابورينـات نفاذية الغشاء الب
  ). (47)(مسح مرجعي في  المرجع 

  :ينات الأكوابورينات في خلايا الجذرچتفعيل  1-7-1
التعـــرف علـــى وجـــود العديـــد مـــن  ,أمكـــن مـــن خـــلال العديـــد مـــن الدراســـات

 أيضًـاوجـد ت رغم أن غالبية هـذه النظـائرالأكوابورينات في خلايا الجذر. و نظائر 
ـــــإ ـــــا المجمـــــوع الخضـــــري، ف ـــــل فـــــي خلاي ـــــي الجـــــذر مث ن بعضـــــها يوجـــــد فقـــــط ف

 ,لتعــدد نظــائر الأكوابورينــات نظــرًاأكوابورينــات العقــد الجذريــة فــي فــول الصــويا. 
لا توجـد دراسـة شـاملة حتـى و  .صعوبة التمييز بينها باستخدام الأجسام المضـادةو 

بـالرغم ت في خلايا الجذر المختلفـة. و يناينات الأكوابور چكيفية تفعيل بيان الآن ل
أن الأكوابورينـــات توجـــد  ,مـــن ذلـــك يمكـــن القـــول مـــن خـــلال الدراســـات المتاحـــة

ي توجــد فــي القمــة الناميــة للجــذر ومنشــئات بالفعــل فــي جميــع خلايــا الجــذر. فهــ
فــــي و  ,وفــــي بشــــرة الجــــذر ,وفــــي منطقــــة الاســــتطالة والتكشــــف ,الأفــــرع الجانبيــــة

ـــة وقشـــر  الشـــعيرات ـــد مـــن خلاو  ,ة الجـــذرالجذري ـــا الأفـــي العدي ـــة ســـطوانة الو ي عائي
  ).(48)اللحاء (مسح مرجعي في المرجع كالخلايا المصاحبة للخشب و 

  مدى مساهمة أكوابورينات الجذر في توصيل الماء؟ما   1-7-2
يمكن تقدير مدى مسـاهمة الأكوابورينـات فـي توصـيل المـاء خـلال أنسـجة 

ل توصــيل صــيلية الكليــة للجــذر (التــي تشــممــن خــلال قيــاس التو  ,وخلايــا الجــذر
مـــــروره خــــــلال و  ,انتشـــــاره خــــــلال أغشـــــية الخلايــــــاو  ,المـــــاء خـــــلال الأبوبلاســــــت

الأكوابورينـات). يلـي ذلــك معاملـة الجــذر بأحـد مركبــات الزئبـق التــي توقـف عمــل 
ثـــم قيـــاس توصـــيلية  الجـــذر للمـــاء. الفـــرق بـــين القيمتـــين  ,غالبيـــة الأكوابورينـــات

  ا توصله الأكوابورينات من الماء. م يعادل تقريباً 
تماما لعدة أسـباب. هذا رغم أن نتائج هذا النوع من القياسات ليست دقيقة 

أن الزئبق يهاجم جميع البروتينـات التـي  في عدم دقة هذه الطريقة السبب الأول:
 ,الأكوابورينـــات. فهـــو غيـــر متخصـــص بمـــا فـــي ذلـــك ,تحتـــوي علـــى السيســـتايين

ون الفـرق (الـنقص) النـاتج فـي التوصـيلية بسـبب أثـر ثـانوي بالتالي يمكـن أن يكـو 
تثبـيط الأكوابورينـات ليس بسبب و  ,مثلاً لتثبيط عمليات حيوية أخرى مثل التنفس 
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هــو أن معاملــة الجــذر بــالزئبق لا و  ,عــدم دقــة هــذه الطريقــةالســبب الثــاني: فقــط. و 
رينـات غيـر فقـد توجـد بعـض الأكوابو  ,توقف بالضرورة عمل جميع الأكوابورينـات

فـــي الحساســـة للزئبـــق، ممـــا يجعـــل القـــيم المقاســـة لمـــدى مســـاهمة الأكوابورينـــات 
أن الزئبـــق لا يصـــل بالضـــرورة  :الســـبب الثالـــثتوصـــيل المـــاء أقـــل مـــن الواقـــع. و 

بــل ربمــا لا يتعــدى  ,احتــى يوقــف عمــل الأكوابورينــات بهــ ,لجميــع أنســجة الجــذر
 ,أيضًـــافـــي هـــذه الحالـــة و  ,عـــض الخلايـــا الخارجيـــة مـــن القشـــرةبالإكســـودرمس و 

  ستكون القيم المقاسة أقل من الواقع.
رغم هذا تعد هذه الطريقـة مقبولـة لتقـدير مـدى مسـاهمة الأكوابورينـات فـي 

ملــي  0.001-1.0الزئبــق ( بشــرط اســتخدام أقــل تركيــز ممكــن مــن ,توصــيل المــاء
دقيقــــة) مــــع قيــــاس بعــــض الوظــــائف  60-10لأقــــل فتــــرة زمنيــــة ممكنــــة (مــــولار) و 

ار. كمــا يجــب لحيويـة الأخــرى مثـل التــنفس أثنـاء المعاملــة لأخــذ ذلـك فــي الاعتبـا
للمـــاء بعـــد إضـــافة أحـــد العوامـــل المختزلـــة إلـــى الجـــذور  قيـــاس توصـــيلية الجـــذور

ـــــــــالزئبق ـــــــــة ب ـــــــــل  ,المعامل ـــــــــة (مث ـــــــــرض أن العوامـــــــــل المختزل ـــــــــث مـــــــــن المفت حي
  ستعيد نشاطها.بالتالي ي, و ) تحرر الأكوابورينات من الزئبق MEالمركبتوإيثانول

وجـد أن توصـيلية  ,عند معاملة جذور أنواع مختلفة من النباتات بالزئبق
رغم أن مقدار الانخفـاض يختلـف مـن  ,تلك الجذور للماء تنخفض بشكل ملحوظ

نبــــات لآخــــر. فــــالزئبق يخفــــض التوصــــيلية للمــــاء  فــــي جــــذور أحــــد الصــــباريات 
)Opuntia acanthocarpa ي جــــذور الطمــــاطم يخفضــــها فــــو ( (49)%32) بمقــــدار

(Lycopersicon esculentum)  وفـي الشـعير بمقـدار (50) )14-1(شـكل % 57بمقـدار
أن معاملـــة جـــذور  إلـــى . تشـــير دراســـة ذات دلالـــة جيـــدة فـــي هـــذا الشـــأن(51)90%

عنــد الكشــف عــن مــدى . و %82البصــل بــالزئبق تخفــض التوصــيلية للمــاء بمقــدار 
الـذي يكـون  (H2S)ين چريتيد الهيدرو تغلغل الزئبق في أنسجة الجذر باستخدام كب

, وجــد أن رواسـب ســوداء مــع الزئبـق يمكــن رؤيتهــا فـي قطــاع عرضــي فـي الجــذر
ربمــــا الطبقــــات ودرمس! يعنــــي هــــذا أن الإكســــودرمس و الإكســــ الزئبــــق لــــم يتعــــد

مـــاء مـــن التربـــة (فـــي فـــي امتصـــاص ال ا محوريـــاً الخارجيـــة مـــن الجـــذر تلعـــب دورً 
ـــات البصـــل) و  ـــة. فضـــلاً توصـــيله لأنســـجة انب ـــدور  لجـــذر الداخلي عـــن أن هـــذا ال

فـــي نفـــس الدراســـة وجـــد لـــى الأكوابورينـــات بصـــفة أساســـية. و المحـــوري يعتمـــد ع
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مـم  40-30الباحثون أن التوصيلية للماء كانت أقل مـا يمكـن عنـد القمـة الناميـة (
بينمــا بلغــت أعلــى قيمــة لهــا عنــد الجــزء القاعــدي مــن الجــذر  ,مــن قمــة الجــذر)

قمـــة الجـــذر). كمـــا أن المعاملـــة بـــالزئبق تخفـــض التوصـــيلية  مـــم مـــن 100-110(
ا المنطقتـــين لـــنفس المســـتوى. يعنـــي هـــذا أن الفـــرق بـــين توصـــيلية تـــللمـــاء فـــي كل

 -لنشـاط القنـوات المائيـة بالأكوابورينـات  زاء المختلفة من الجذر للماء يعزىالأج
   .(52)في كل جزء -الحساسة للزئبق

وجـــد  ,)Opuntia acanthocarpaصـــبار(فــي دراســـة مماثلـــة علــى نبـــات الو 
اســي فــي امتصــاص المــاء مــن التربــة أن الأكوابورينــات تلعــب الــدور الأس أيضًــا

ن الجـزء الحـاكم للنفاذيـة كـا ,لكـن فـي هـذه الحالـةو  ,وتوصيله عبـر أنسـجة الجـذر
من الإكسودرمس كمـا فـي البصـل. هـذه الدراسـات  سطوانة الوعائية بدلاً داخل الأ

ا فـي امتصـاص المـاء سـيً ا أساإلـى أن الأكوابورينـات تلعـب دورً  في مجملها تشـير
  توصيله عبر أنسجة الجذر إلى الأنسجة الوعائية.من التربة و 

دور الأكوابورينات في تعديل التوصيلية الهيدروليكيـة للجـذر حسـب   1-7-3
  :الظروف البيئية

ه توصــيلات علــى امتصــاص المــاء مــن التربــة و لا يقتصــر دور الأكوابورينــ
بــل يمتــد دورهــا إلــى الــتحكم فــي توصــيلية الجــذر للمــاء حســب  ,للأنســجة الوعائيــة

وجــد أن توصــيلية جــذور  ,مــا تمليــه الظــروف البيئيــة. منــذ أكثــر مــن ثلاثــة عقــود
ا بمـا يعـادل ثـم تزيـد نهـارً  . فهي تـنخفض لـيلاً عنها ليلاً  االقطن للماء تختلف نهارً 
ل ـرى مثــاتات أخــت مشابهة في نبـقد وجدت حالا. و (2)ضعفين أو ثلاثة أضعاف

  . (Lotus japonicus)اس اللوتس ـد أجنـاطم وأحـالطمو  القمح
ــر يلية الجــذر للمــاء مــع ربمــا يكــون لتنــاغم توصــ ,الهــدف مــن هــذا التغيي

بالتــالي يقــل احتيــاج و  ,ه. ففــي الليــل يــنخفض معــدل النــتحات منــبــناحتياجــات ال
ماء حتـى لا يزيـد الضـغط داخـل أوعيـة فتنخفض توصيلية الجذر لل ,النبات للماء

يلية الجـــذر للمـــاء حتـــى لا فتزيـــد توصـــ ,بينمـــا خـــلال النهـــار يزيـــد النـــتح ,الخشـــب
  مود الماء داخل أوعية الخشب.ينقطع ع
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أن درجـــة تفعيـــل  أيضًـــاوجـــد  ,مـــع التغييـــر فـــي توصـــيلية الجـــذر للمـــاءو 
 mRNAبنفس النمط. فكميـة  صاناً نقتتغير زيادة و  ,كوابورين في الجذرينات الأچ

 وتـــنقص لـــيلاً ا فـــي جـــذور اللـــوتس تزيـــد نهـــارً  PIP2;1ين الأكوابـــورين چـــالخـــاص ب
). يـدل هـذا 15-1النقصان في توصـيلية الجـذر للمـاء (شـكل متوافقة مـع الزيادة و 

علــى أن النبــات يعتمــد علــى الأكوابورينــات فــي تنظــيم (توصــيلية) نفاذيــة أنســجته 
نشـــاط الأكوابورينـــات فـــي تلـــك عـــن طريـــق الـــتحكم فـــي كميـــات و للمـــاء المختلفـــة 
  الأنسجة. 

علــى أن نشــاط الأكوابورينــات يتغيــر اســتجابة لعوامــل متعــددة منهــا مــدى 
تجـدر الإشـارة . و مـثلاً الكبريـت ين و چالمغذيـة فـي التربـة كـالنيترو إتاحية العناصـر 

 ,البحثيــة عالميــاً د مــن المجموعــات هنــا إلــى أن الأكوابورينــات جــذبت انتبــاه العديــ
بورينــــات فــــي النبــــات بشــــكل لــــذلك تظهــــر الأبحــــاث المزيــــد مــــن وظــــائف الأكواو 

  سريع يصعب تغطيتها حتى في مسح مرجعي. متلاحق و 
  

تأثير كلوريد الزئبق على توصيلية جذور الطماطم للماء. عرضت مجموعة )1/14شكل رقم ( 
  بيـــاني ذي النقط السوداء) ثم أضيفق (الخط الــر لكلوريد الزئبمن الجذو

والي  د ح انول بع ھم  40المركبتوإيث ق و الس د الزئب افة كلوري ى إض ير إل ھم الأول يش ة (الس دقيق
اني  ة (الخط البي ة دون معامل الثاني يشير لإضافة المركبتوإيثانول)، بينما بقيت المجموعة الحاكم

ارب  ذي ا يق يلية بم ق انخفضت التوص د الزئب افة كلوري د إض ة). عن نقط الفارغ ة 50ال % مقارن
بتوصيلية الجذور الحاكمة و عند إضافة المركبتوإيثانول حدثت زيادة مباشرة في التوصيلية رغم 

ى الجذور ر الرجعي للزئبق عل ر السلبي غي ا للأث بتصريح من  .أنھا لم تصل للمعدل الأصلي ربم
Oxford University Press.  
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  :فقد النبات للماء  1-8
تفقد النباتات الماء في صـورة بخـار عـن طريـق النـتح أو فـي صـورة سـائل 

يشـكل نسـبة ضـئيلة مـن إجمـالي مـا يفقـده  عن طريـق الإدمـاع. غيـر أن الإدمـاع
من الغريـب أن النبـات لا يسـتخدم كـل المـاء الـذي يمتصـه مـن و  النبات من ماء.

يسـتخدم  مـثلاً بل يفقد غالبيته عن طريق النتح أو البخر. فنبات الطماطم  ,التربة
  الباقية.% 90يفقد من الماء الذي تمتصه الجذور و % 10فقط 

صــعوده فــي أوعيــة تصــاص المــاء مــن التربــة و عمليــة ام يمكــن أن نشــبهو 
غيــر أن المــادة التــي يــتم  ,ثــم فقــده عــن طريــق الثغــور بالــدائرة الكهربيــة ,الخشــب

 ليســت الإلكترونــات. إذ يتحــرك المــاء مــدفوعاً توصــيلها أو نقلهــا هنــا هــي المــاء و 
بـــالفرق فـــي الجهـــد المـــائي علـــى طـــول الـــدائرة. فالجهـــد المـــائي للجـــذور أقـــل منـــه 

المجمـــوع لمجمـــوع الخضـــري أقـــل منـــه للجـــذور. و كمـــا أن الجهـــد المـــائي ل ,للتربـــة

ع مستوى ــتغير نفاذية جذور اللوتس للماء خلال الليل والنھار بالتوافق م)1/15شكل رقم ( 
ح معدل ـن الشكل يوضــوي مـزء العلـ. الجPIP2;1ن الأكوابورين ـيچتفعيل 

رة الظلا اء فت نخفض أثن م ت ا ث د خلالھ ث تزي رة الإضاءة حي اء خلال فت ة الجذور للم د نفاذي م (بع
ة  14حوالي  د كمي رة الإضاءة). الجزء السفلي من الشكل يوضح تزاي ة فت  mRNAساعة من بداي

اء الظلام رة الإضاءة و انخفاضھا أثن اء فت ا أثن  Oxfordبتصريح من  .الخاص بالاكوابورين أيضً

University  Press.  
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ي جهـــدها المـــائي. فـــالأجزاء الحديثـــة الخضـــري نفســـه تختلـــف أجـــزاؤه المختلفـــة فـــ
الأوراق) الواقعــة قــرب قمــة الســاق الناميــة جهــدها المــائي أقــل مــن الجهــد المــائي (
نهايــــة المجمــــوع  لهــــذا يصــــعد المــــاء إلــــىو  ,جــــزاء المســــنة القريبــــة مــــن الجــــذرللأ

مـن جوي أقل منه فـي خلايـا الأوراق. و الخضري. غير أن الجهد المائي للهواء ال
يتحــرك  ,بنــاء علـى ذلـكيـا الأوراق ويخــرج مـن الثغـور. و ثـم يتبخـر المــاء مـن خلا

ا رغـــم أنـــه يتحـــرك صـــعودً  ,ا بدلالـــة الجهـــد المـــائيالمـــاء فـــي هـــذه الـــدائرة منحـــدرً 
  ).16-1بالمعنى الفيزيائي (شكل 

  

  
  

  
يعـود إلــى  ,السـبب الأساسـي فــي فقـد النبــات لهـذه النسـبة الكبيــرة مـن المــاء

أن النباتــات الأرضــية تكتســب ثــاني أكســيد الكربــون الجــوي الــلازم لعمليــة البنــاء 
 ,لابـد مـن فـتح الثغــور ,لكـي يحـدث ذلـكوئي بالانتشـار مـن خـلال الثغـور. و الضـ

بــين مــا يفقــده  هــا. إذن هنــاك علاقــةممــا يــؤدي إلــى حتميــة فقــد بخــار المــاء خلال
مــا يقــوم بامتصاصــه مــن ثــاني أكســيد الكربــون الجــوي. ففقــد النبــات مــن المــاء و 

ات يـــتم فـــي مقابـــل اكتســـاب ثـــاني أكســـيد الكربـــون الـــذي يقـــوم النبـــ ,المـــاء بـــالنتح

واء الجوي عبر يتحرك الماء من التربة  إلى النبات ثم إلى الھ)1/16شكل رقم ( 
تختلف ة وـــقيم الجھد المائي ھنا تقريبي منحدر الجھد المائي.

 من نبات لآخر حسب نوع التربة والظروف البيئية.
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كربوهيـــدرات التـــي يثبتهـــا تعـــرف النســـبة بـــين كميـــة البتثبيتـــه فـــي الكربوهيـــدرات. و 
  لماء المفقودة في مقابلها بالكفاءة المائية للنبات.كمية االنبات و 
ــدل النــتح أساســاً و  ــأثر مع ــة يت بالإضــافة إلــى  ,بالعوامــل البيئيــة الخارجي

عوامل داخلية في النبات. من العوامل الخارجية درجة حـرارة الجـو. فزيـادة درجـة 
فيزيد  ,يتقلل بالتالي جهده المائو  ,تزيد قدرته على حمل بخار الماءحرارة الهواء 

يـــزداد معـــدل النـــتح يـــادة ســـرعة الــريح بـــنفس الكيفيـــة. و معــدل النـــتح. كمـــا تـــؤثر ز 
لكون الثغور مفتوحة مقارنة بالليل. أمـا زيـادة الرطوبـة النسـبية  نظرًاخلال النهار 

  لزيادة الجهد المائي للهواء. نظرًا ,فتقلل من معدل النتح ,للهواء
صعوده فـي أوعيـة الخشـب إلـى و  لأن عملية سحب الماء من التربة نظرًاو 

ئرة الكهربيــة يمكــن أن لأن الــدا نظــرًاقــده بــالنتح تشــبه دائــرة كهربيــة. و الأوراق ثــم ف
فقـده لمـاء و الحمل على إحدى نقاطهـا كـذلك يمكـن لـدائرة سـحب ا زدادتنهار إذا ا

فــي النبــات أن تنهــار لــنفس الســبب. فــإذا تعــرض النبــات لظــروف خارجيــة تزيــد 
فـإن  ,أو إذا انخفض الجهد المائي للتربة لسبب مـا مثلاً ل مفرط معدل النتح بشك

الجـزء المعـرض للانهيــار فـي هـذه الحالــة يسـبب زيــادة الحمـل علـى الــدائرة. و هـذا 
ر هـــذه الانهيـــار فـــي صـــورة هـــو الجـــزء الأضـــعف فـــي الـــدائرة وهـــو الجـــذر. يظهـــ

داخــل  ووجـود فقـاقيع هـواء ,مـود المـاء داخــل أوعيـة الخشـب فـي الجــذرانقطـاع ع
مـــود المـــاء لطبيعيـــة التـــي يجـــب أن يكـــون فيهـــا عتلـــك الأوعيـــة، بخـــلاف الحالـــة ا

. كمـا يمكـن أن يحـدث فـي حالـة الحمـل الزائـد دائمـاً  داخل وعـاء الخشـب متصـلاً 
دادها بسـبب قـوى مما يؤدي إلى انس ,تلتصق جدرانهاو أن تتداعى أوعية الخشب 

  الشديدة من الأوراق.السحب المستمرة و 
يمتصه النبات مـن مـاء مـن التربـة أن يكون هناك اتزان بين ما إذن يجب 

ميــة المــاء التــي بحيــث لا تزيــد كميــة المــاء المفقــودة عــن ك ,يســتخدمهومــا يفقــده و 
في حالة عجز النبات عن سحب كمية كافية مـن المـاء مـن يمكن امتصاصها. و 

لوحــة بهــا التربـة ســواء بسـبب جفــاف التربـة أو برودتهــا أو بسـبب ارتفــاع نسـبة الم
هـو مـا يعـرف بالإجهـاد المـائي. يترتـب و  ,رض النبات حينئذ لـنقص فـي المـاءيتع

علـــــى ذلـــــك أن يتنـــــاقص المحتـــــوى المـــــائي لأنســـــجة النبـــــات عـــــن الحـــــد الأدنـــــى 
لأهميـة المـاء لغالبيـة العمليـات  نظـرًاو  يا.چبقاء الخلايـا نشـطة فسـيولو الضروري ل
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تــــب عليــــه الكثيــــر مــــن التغيــــرات فــــإن الإجهــــاد المــــائي يتر  ,الحيويــــة فــــي النبــــات
ـــة ـــأقلم ,الحيوي ـــى بعضـــها نتيجـــة الأ, و بعضـــها بهـــدف الت ـــر الضـــار للإجهـــاد عل ث

الفصــول التاليــة تتنــاول اســتجابات النبــات للإجهــاد المــائي مــع محاولــة النبــات. و 
تلــك التــي تحــدث نتيجــة , و التفريــق بــين تلــك الاســتجابات المؤديــة لتكيــف النبــات
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  الثاني الفصل

  لنباتاعلى المائي أثر الإجھاد  
  

  :مقدمـــــة 2-1
ــ"يمكــن تعريــف الإجهــاد علــى أنــه  ات حيــود عــن الحالــة المثاليــة لحيــاة النب

الحالـة "هـو  ,الإجهاد المائي على وجه التحديد. و "تؤثر بشكل سلبي على وظائفه
عــدل امتصــاص التــي يكــون فيهــا معــدل فقــد المــاء بــالنتح أو البخــر أعلــى مــن م

المــاء مــن التربــة ممــا قــد يتســبب فــي نقــص المحتــوى المــائي لأنســجة النبــات عــن 
لكنـه و  ,وقـابلاً للـرد فـي البدايـة مؤقتـاً . قـد يكـون تـأثير الإجهـاد "المستوى الطبيعي

تتناسـب درجـة تـأثر م مع طول تعرض النبات للإجهـاد. و يتحول إلى شكل مستدي
مدتـه. فالإجهـاد البسـيط يـؤدي شـدة الإجهـاد و لمختلفة للنبـات مـع مظاهر الحياة ا

خاصـة إذا كـان الإجهـاد مؤقتـا،  ,ثار طفيفة تستطيع غالبية النباتات تحملهاإلى آ
مـع زيـادة الإجهـاد يـزداد حيـود شى تلك الآثار بزوال الإجهـاد. و بل يمكن أن تتلا

النبــات عــن الظــروف الطبيعيــة مــن حيــث النمــو (يعــرف النمــو علــى أنــه الزيــادة 
طالتها تحــــت تــــأثير اســــتبــــات الناتجــــة مــــن انقســــام الخلايــــا و ثابتــــة فــــي حجــــم النال

امتصـــاص المـــاء والأمـــلاح وتمـــدد جـــدر الخلايـــا) والتطـــور والإنتاجيـــة فيـــنخفض 
عنـد تجـاوز الإجهـاد الحـدود التـي اد الإجهـاد. و قـد يتوقـف مـع اشـتدمعدل النمـو و 

  ا ويموت. خ مبكرً أو يشي ,تمكن للنبات تحملها يدخل النبات في حالة كمون
 ,رغــم أن النباتــات تتعــرض للكثيــر مــن أنــواع الإجهــاد خــلال دورة حياتهــاو 

أو إجهـاد البـرودة أو الحـرارة  ,مثل الإجهاد الضوئي الناتج من زيادة شـدة الضـوء
الإجهـاد المـائي بنوعيـه الملحـي  ,إلا أننا سنتناول فـي هـذا الكتـاب غيرها.و الزائدة 

التربـــــة أو الأســـــموزي (النـــــاتج مـــــن جفـــــاف التربـــــة) و النـــــاتج مـــــن زيـــــادة ملوحـــــة (
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سـتخدم مصـطلح الإجهـاد علـى عمومـه رغـم أن المقصـود بـه فـي قد يُ برودتها). و 
  إلا إذا نص على ذلك. ,هذا المتن هو الإجهاد المائي دون غيره

ــادة ملوحــة التربــة أو جفافهــا أو و  ســواء كــان ســبب الإجهــاد المــائي هــو زي
ات علـى ك فـي كـل تلـك الحـالات هـو انخفـاض قـدرة النبـفالقاسـم المشـتر  ,برودتها

تســبب  ,عــن ذلــك بالتــالي تعرضــه للإجهــاد. فضــلاً و  .امتصــاص المــاء مــن التربــة
مـــن الإجهـــاد هـــو الإجهـــاد الأيـــوني النـــاتج مـــن تعـــرض  ثانيـــاً  ملوحـــة التربـــة نوعـــاً 

أنســجة النبــات لتركيــزات متزايــدة وســامة مــن الأمــلاح خاصــة كلوريــد الصــوديوم. 
لأن  نظــــرًا ,تتعــــرض النباتــــات الناميــــة فــــي التربــــة البــــاردة للإجهــــاد المــــائي كمــــا

حتـــى لـــو لـــم يقـــل محتواهـــا  ,انخفـــاض درجـــة الحـــرارة يقلـــل الجهـــد المـــائي للتربـــة
ـــك ـــى ذل ـــأ ,المـــائي. بالإضـــافة إل ـــاً يجـــب أن يت ـــاً و  قلم النبـــات تركيبي ـــرودة  وظيفي للب

  نفسها.
  :ذورتأثير الإجھاد المائي على إنبات الب   2-2

ـــات الأ ـــاة النبات ـــدأ دورة حي ـــة. ونظـــرًاتب ـــذرة فـــي الترب لأن  رضـــية بإنبـــات الب
فــإن البــذرة  ,لا يمكــن أن تتحــرك مــن مكــان لآخــر ,غالبيــة النباتــات كائنــات ثابتــة

إتمـام دورة حيـاة و  ,بيئيـة مواتيـة لنمـو البـادرةإمـا أن تكـون الظـروف ال ,متى أنبتـت
كمـال فـلا تـتمكن مـن إ ,ظـروف غيـر مواتيـةأو أن تكون ال ,النبات بتكوين البذور

ن أفــراده لعــدم تمكــ نظــرًاربمــا يختفــي مــن هــذه البيئــة و  ,هــذه الــدورة ويمــوت النبــات
دقيقـة لتحديـد مـا  تكوين البذور. لذلك طورت البـذور نظمـاً من إتمام دورة الحياة و 

ثـم مـن و  ,ثـم تنبـت البـذرة) أو غيـر مواتيـةومن ذا كانت الظروف البيئية مواتية (إ
  تبقى كامنة حتى تتحسن الظروف!

  تنقسم مراحل إنبات البذور إلى ثلاث:
مـدة علـى قـوى معت ,فيهـا تمـتص البـذرة المـاء متـى أصـبح متاحـاً و  :( أ ) التشـرب

المـاء ناهيـك  لذلك يمكن للبذور الميتـة أن تمـتصو  ,التشرب بشكل أساسي
 منخفضـاً  حتى لـو كـان الجهـد المـائي للوسـط الخـارجيعن البذور الحية. و 

في هذه  لأن محتواها المائي يكون قليلاً  نظرًايمكن للبذرة أن تمتص الماء 
  ا.جدً  منخفضاً  ا مائياً بما يضمن جهدً  ,المرحلة
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(ســـــواء فـــــي فلقتـــــي البـــــذرة أو فـــــي  :تحليـــــل الغـــــذاء المـــــدخر فـــــي البـــــذرة(ب) 
  بواسطة الإنزيمات وتحريكه إلى الجنين. الإندوسبرم)

ــا ال ــين والنمــو:(جـــ) انقســام خلاي لمرحلــة بخــروج الجــذير مــن تظهــر هــذه او  جن
 نموه. البذرة و 

ا بالإجهـاد المـائي. أمـا تحليـل الغـذاء المـدخر لا تتأثر عملية التشـرب كثيـرً 
يمـات للأثر السـلبي للإجهـاد علـى الإنز  نظرًا ,فيمكن أن يتباطأ في وجود الإجهاد

ـــة. و  ـــلازم لإتمـــام إن ربمـــا يفســـر هـــذاالمحلل ـــزمن ال ـــة طـــول ال ـــذرة فـــي حال ـــات الب ب
ــــاض الجهــــد المــــائي للوســــط الخــــارجي بســــبب الملوحــــة أو المــــواد النشــــطة  انخف

مثل المانيتول أو السـوربيتول. علـى أن المـاء لـيس هـو المتطلـب الوحيـد  أسموزياً 
ا مــغيرهارة وشــدة الضــوء و أن تكــون درجــة الحــر  أيضًــالكــل تنبــت البــذرة بــل يجــب 

  ناسب للبذرة.من العوامل البيئية في المدى الم
ولكـن  ,لسنا هنا بصدد سرد العوامل البيئية التي تؤثر في إنبات البذورو 

تجدر الإشارة إلى أن تشرب البذرة للماء في وجود مـانع للإنبـات مثـل الأسـموزية 
لـو بشـكل و  ,الغـذاء المـدخر المرتفعة (بسبب الملوحة أو المانيتول) يسمح بتحليل

 ,فــت البــذرة عنــد هــذه المرحلــةالنمــو. فــإذا جا و ئــي دون أن يبــدأ انقســام الخلايــجز 
فإنهــا تنبــت بشــكل أســرع عنــد تشــربها مــرة ثانيــة. ربمــا يلجــأ منتجــو البــذور إلــى 

بشـكل متجـانس (غالبيـة ق مشابهة بحيث تنبت في زمن أقل و معاملة البذور بطر 
  البذور تنبت في نفس الوقت).

بــذور فــي المــاء عنــد تنبــت ال ,(Echinochloa crusgalli)فــي نبــات الدنيبــة 
ملــــي مــــولار كلوريــــد  200أيــــام. أمــــا فــــي وجــــود  4مئويــــة بعــــد  25درجــــة حــــرارة 

تبقـى غالبيـة البـذور دون إنبـات (أي أيـام. و  9-7صوديوم فتطول هذه المـدة إلـى 
ملـــي مـــولار كلوريـــد صـــوديوم  300دون أن تخـــرج الريشـــة مـــن البـــذرة) فـــي وجـــود 

الكامنــة إذا نقلــت إلــى المــاء تنبــت فــي . علــى أن هــذه البــذور اً يومــ 15حتــى بعــد 
أن عمليـــات تحليـــل الغـــذاء ســـاعة. يـــدل هـــذه علـــى  20 تزيـــد علـــىفتـــرة وجيـــزة لا 

لكـن و  ,شـكل مـا فـي وجـود الإجهـاد الملحـيتمـت ب ,تحريكـه إلـى الجنـينالمدخر و 
م لا م حتى أزيل الإجهاد. قد يكون السبب في ذلك وجـود نقطـة تحكـالجنين لم يت

لــى ح عإلا إذا كانــت الظــروف الخارجيــة تســم ,النمــوم الخلايــا و تســمح ببــدء انقســا
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هــذا يضــمن أن يســتطيع النبــات إكمــال دورة حياتــه و  ,مــن النمــو الأقــل بحــد أدنــى
  (المؤلف: بيانات لم تنشر).

كمـــا أن النباتـــات تختلـــف فـــي درجـــة تحملهـــا للإجهـــاد المـــائي أثنـــاء النمـــو 
النباتــات التــي بــذرة يتبــاين كــذلك. و نــاء إنبــات الفــإن تحملهــا للإجهــاد أث ,الخضــري

تتحمـــل الإجهـــاد أثنـــاء الإنبـــات ليســـت بالضـــرورة قـــادرة علـــى تحملـــه أثنـــاء النمـــو 
د تنبت البذرة في ا المرحلتين. فقتالخضري. فآليات تحمل الإجهاد تختلف بين كل

فـي بـذور بعـض النباتـات لكنهـا لا تسـتطيع مواصـلة النمـو (كمـا و  ,وجود الإجهاد
رغــم أن النبــات يمكنــه النمــو  ,قــد تبقــى البــذور كامنــة بســبب الإجهــادالوســطية) و 

هــذا لا و لــو بمعــدل أقــل مــن الطبيعــي. فــي نفــس الدرجــة مــن الإجهــاد و  ضــرياً خ
تي تحمـل الإجهـاد أثنـاء يمنع أن بعض الطرز المطفرة يمكـن أن تجمـع بـين صـف

  .(1)كذلك أثناء النمو الخضريو  ,الإنبات
فـــي  ائي (ســـواء الملحـــي أو الأســـموزي) ســـلباً يـــؤثر الإجهـــاد المـــ عمومـــاً و 

لكـــن بـــذور النباتـــات ). و (5)و (4)و (3)و (2)الإنبـــات حتـــى لبـــذور النباتـــات الملحيـــة (
فــي هــاد مــن بــذور النباتــات الوســطية. و للإج الملحيــة أو الصــحراوية أكثــر تحمــلاً 

 ,حالة الإجهاد الشديد ربما يكون بقـاء البـذرة فـي حالـة كمـون أفضـل مـن الإنبـات
  حيث لا تستطيع البادرة مواصلة النمو. 

المعلومــات المتاحــة عــن الآليــات التــي تحكــم إنبــات البــذرة أثنــاء الإجهــاد و 
النمـــو ربمـــا تكـــون هـــي تنبـــؤ بـــأن بدايـــة انقســـام الخلايـــا و غيـــر أنـــه يمكـــن ال ,قليلـــة

تحريكــه و  رغــم أن عمليــة تحلــل الغــذاء المــدخر ,النقطــة الأكثــر حساســية للإجهــاد
لكنهــــا ليســــت حساســــة بــــنفس القــــدر. فــــي أيضًــــا و ين تتــــأثر بالإجهــــاد إلــــى الجنــــ

زل طــراز مطفــر يمكنــه الإنبــات علــى عــ (Arabidopsis thaliana) الأرابيدوبســس 
المــانيتول (إجهــاد أســموزي) لا و  ,كلوريــد الصــوديوم (إجهــاد ملحــي) تركيــزات مــن

ئد الخـــاص ين الســـاچـــهـــذا الطـــراز المطفـــر يفتقـــر إلـــى ال يتحملهـــا الطـــراز البـــري.
ات ينــچيمنــع تنشــيط . هــذا الجــين الســائد ربمــا MKK9بكــاينيز كــاينيز البــروتين 

  .(6)عندما يفقده بالتالي يصبح النبات أكثر تحملاً و  ,تحمل الإجهاد
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  :تأثير الإجھاد المائي على نمو النبات  2-3

تعتمد استجابة النبات للإجهاد المائي من حيث النمـو علـى درجـة تحملـه. 
لا تنمـــو بنجـــاح فـــي التربـــة عاليـــة الملوحـــة أو التربـــة  ت الوســـطية عمومـــاً فالنباتـــا

التربــة  الجافــة بعكــس النباتــات الملحيــة التــي تفضــل النمــو فــي وجــود الأمــلاح فــي
تعــرف النباتــات الملحيــة علــى أنهــا الفلــورا الطبيعيــة خاصــة كلوريــد الصــوديوم. و 

إذا كانـــت تحتـــوي علـــى  . و يطلـــق علـــى بيئـــة مـــا أنهـــا مالحـــة(7)للبيئـــات المالحـــة
. بالمثـــل تســـتطيع النباتـــات (8)ملـــى مـــولار ملـــح أحـــادي التكـــافؤ 70أمـــلاح تكـــافئ 

الصــحراوية النمــو فــي البيئــات الجافــة رغــم أن نموهــا يتحســن عنــد زيــادة محتــوى 
  . التربة من الماء بسبب الأمطار مثلاً 

ففـي ). 1-2كل يمكن إيجاد شكل ما لتأثير الإجهاد على نمـو النبـات (شـو 
الكتلـة الحيـة للنبـات مـع ا مـا تحـدث فـي الواقـع!) تـزداد هـي نـادرً الحالة المثاليـة (و 

لكـــن فـــي وجـــود درجـــات متفاوتـــة مـــن الإجهـــاد يبـــدأ معـــدل النمـــو فـــي الـــزمن. و 
أثناء الإجهاد الطفيف. في هذه الحالـة  التناقص، بحيث يكون هذا التناقص قليلاً 

لو بمعـدل أقـل مـن الطبيعـي. أمـا فـي د و ات قد تأقلم للنمو تحت الإجهايكون النب
يصـــبح هـــدف النبـــات تحـــت هـــذه و  ,جهـــاد الشـــديد فربمـــا يتوقـــف النمـــووجـــود الإ

فحســب. عندئــذ ربمــا يميــل النبــات إلــى خفــض معــدلات  الظــروف هــو البقــاء حيــاً 
البقــاء علــى هــذه الحالــة حتــى زوال و  ,ات الحيويــة إلــى أقــل مســتوى ممكــنالعمليــ

فربمـــا يتنـــاقص وزن  ,تمر الإجهـــاد الشـــديد أو أصـــبح أشـــد. أمـــا إذا اســـ(9)الإجهـــاد
مـن ثـم و  ,أو حتى بعض أجزاء السـاق (10)النبات نتيجة الشيخوخة المبكرة للأوراق

  ا إلى موت النبات.تساقطها، مما يؤدي أخيرً 
ــاد مســتديم ــات لإجه ، أمــا فــي حالــة الإجهــاد يحــدث هــذا إذا تعــرض النب

دل نمـــوه الطبيعـــي إذا تعـــرض للإجهـــاد فـــيمكن للنبـــات أن يســـتعيد معـــ ,المؤقـــت
رغــم أن الكتلــة الحيــة الإجماليــة ربمــا تقــل عنهــا فــي الحالــة  ,الطفيــف لفتــرة وجيــزة

نمـوه  ما يكون معـدل فغالباً  ,مؤقتا إذا تعرض النبات لإجهاد شديد و المثالية. أم
يكــون الفاقــد فــي الكتلــة الحيــة أكبــر ممــا فــي حالــة و  ,فيمــا بعــد أقــل مــن الطبيعــي

 ).1-2جهاد الطفيف (شكل الإ
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ـــــي شـــــكل ( ـــــات ف ـــــاً  ) نموذجـــــاً 1-2تصـــــف المنحني ـــــات  تقريبي لاســـــتجابة النب
مقـدار الإجهـاد فتختلـف مـن نبـات لآخـر. ف ,للإجهاد. أما تفاصيل تلك الاستجابات

 يشـعر نبـات الأرابيدوبسـس ر. فمـثلاً الأشد يختلف مـن نبـات لآخـالطفيف والشديد و 
بينمــا  ,مملــي مــولار مــن كلوريــد الصــوديو  75يــز بالإجهــاد إذا تعرضــت جــذوره لترك

بشــكل مثــالي عنــد نفــس التركيــز مــن  (,Atriplex spp)ينمــو نبــات مثــل الأتــربلكس 
الملــح. يرجــع ذلــك إلــى مــدى تحمــل كــل مــن النبــاتين للملوحــة. فــالأول لا يتحملهــا 

مو فـي (لا يتحمل الملوحة) أما الثاني فهو نبات ملحي متأقلم للن وسطياً  كونه نباتاً 
ركيـزات مـن الملـح بـل إن نمـوه يتحسـن فـي وجـود ت ,وجود الملح، لـيس هـذا فحسـب

قـــــد وجـــــد أن نمـــــو أحـــــد أنـــــواع الأتـــــربلكس ملـــــي مـــــولار. و  100و 25تتـــــراوح بـــــين 
)(Atriplex centralasiatica  400يتحســن فــي وجــود كلوريــد الصــوديوم حتــى تركيــز 

لنبــات أفضــل نمــو فــي وجــود يحقــق امقارنــة بــالنمو فــي غيــاب الملــح، و  ملــي مــولار
  .(11)ملي مولار كلوريد صوديوم 100

  
  
  

 
  

  
  
  
  
  

وأثر الإجھاد المائي المستديم على نمو النب  (I))2/1شكل رقم (   .ات. (أ) الحالة المثالية للنم
وت ــــ) النقطة التي يمذ( .اتهـاد باختلاف درجـــجھي وجود الإ(ب) النمو ف

تتزايد الكتلة الحية للنبات مع مرور  -1أثر الإجھاد المؤقت على نمو النبات.  (II) عندھا النبات.
اد.  دون إجھ زمن و ب اد طفيف و -2ال ات لإجھ ي يتعرض النب ادة ف دل الزي نخفض مع ت في مؤق

اد  د زوال الإجھ ة و عن ة الحي ة الكتل ة بالحال ة  مقارن وه بصورة كامل دل نم ات مع تعيد النب يس
وه و يتعرض النبات -3). 1= س2المثالية (الزاوية س د زوال لإجھاد شديد فيتوقف معدل نم عن

الإجھاد لا يستعيد النبات معدل نموه كاملا بل يبقى أقل من الطبيعي. لذلك يكون الفاقد في الكتلة 
 ).1ن سأكبر م3الحية أكثر. (الزاوية س
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أن ينمـــو فـــي  (Mesembryanthemum crystallinum)يمكـــن لنبـــات الـــثلج و 
بــل يســتطيع هــذا النبــات أن  ,بيئــات عاليــة الملوحــة أو جافــة. لــيس هــذا فحســب

قدرتـه علـى  بفضـل بـه, يواصل النمـو حتـى بعـد مـوت النباتـات الأخـرى المحيطـة
كما سـيرد فـي فصـول تاليـة. مـن ذلـك يمكـن القـول بـأن توقـف  ,التكييف الوظيفي

نبـــات لـــم يعـــد قـــادرًا علـــى يـــدل علـــى أن ال ,النمـــو فـــي نبـــات مـــا بســـبب الإجهـــاد
لـو تعـرض نوعـان مـن النباتـات . و إلى مرحلـة الصـراع للبقـاء حيـاً  انتقلو  ,التكيف

 اني انخفاضـاً لا للإجهـاد هـو الـذي يعـفـإن أقلهمـا تحمـ ,لنفس الدرجة من الإجهاد
  العكس صحيح.و  ,أكبر في معدل نموه

  بالإجهاد المائي لماذا يتأثر النمو سلباً  2-3-1
الأثـــر المباشـــر للإجهـــاد المـــائي علـــى النبـــات يتمثـــل فـــي انخفـــاض معـــدل 

لكـــن أســـباب ذلـــك ). و 2-2النمـــو بـــدرجات متفاوتـــة حســـب شـــدة الإجهـــاد (شـــكل 
يصـعب التوصـل لتفسـير عـام لسـبب مفهومـة بالكامـل. و اض مازالـت غيـر الانخف

جهــــاد المــــائي رغــــم كثــــرة الدراســــات أو أســــباب انخفــــاض معــــدل النمــــو أثنــــاء الإ
الأبحـــاث التـــي أجريـــت لهـــذا الغـــرض. ربمـــا يرجـــع ذلـــك إلـــى اخـــتلاف الظـــروف و 

واخــتلاف  ,لاف النباتــات المســتخدمة وراثيــاً اخــتو  ,البيئيــة أو المعمليــة لكــل تجربــة
ممـــا يجعـــل مـــن الصـــعب المقارنـــة بـــين نتـــائج الدراســـات  ,غيرهـــاقيـــاس و طـــرق ال

ن هنـاك سـببين مكـن القـول إعام. غير أنـه يوالوصول لاستنتاج دقيق و  ,مختلفةال
  هما: و  اض معدل نمو النباتات المجهدةأساسيين لانخف

فـي  ييبدو أن هذا هو السـبب الرئيسـ. و ص الماء المتاح لخلايا النباتنق
ــدقائق أو الســاعات القليلــة الأولــى مــن تعــرض النبــات نقــص معــدل الن مــو فــي ال

  للإجهاد.
هـــذه الاســـتجابات . و ســتجابات التركيبيـــة والوظيفيـــة والجزيئيـــة للنبــاتالا

الـــذي يـــنظم معـــدل نمـــو النبـــات علـــى المـــدى  يربمـــا تكـــون هـــي العامـــل الرئيســـ
لضــارة الطويــل. تعتمــد هــذه الاســتجابات علــى عــدة عوامــل منهــا تــراكم الأمــلاح ا

وعمليـــة الاتـــزان  ,ودرجـــة جفـــاف التربـــة ,كلوريـــد الصـــوديوم داخـــل الخلايـــا مثـــل
 .  مما سيرد وصفه لاحقاً  ,غيرهاالأسموزي و 
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لنمـو النبـات علـى  الحاكمـةدف هنـا هـو حصـر العوامـل المـؤثرة و ليس الهو 
لكــن الهــدف فــي الأســاس هــو و  ,الطويــل تحــت الإجهــاد ىالمــدى القصــير والمــد

بالمثـل متـى تبـدأ و  ,عوامل قصيرة المدى ومتى ينتهـييبدأ أثر المحاولة فهم متى 
العوامل طويلة الأمـد فـي الـتحكم فـي نمـو النبـات. يجـب الأخـذ فـي الاعتبـار هنـا 

لكـن علـى الأقـل و  ,أنه قـد يصـعب الفصـل بـين هـذين النـوعين مـن العوامـل زمنيـاً 
  ا من الآخر.تأثيرً يمكن تحديد الفترة الزمنية التي يكون فيها أحد العوامل أكثر 

إذن كيف يؤثر نقص الماء المتاح للنبات على النمو؟ تعتمد آليـة النمـو فـي 
أو  ,الانقســام الميتــوزيأو زيــادة عــددها ب ,النبــات علــى عمليــة نمــو الخلايــا بالتمــدد

لكـــي تتمـــدد الخلايـــا لابـــد مـــن زيـــادة حجـــم البروتوبلاســـت (وحـــدة المـــادة كلتيهمـــا. و 
لــــه إلــــى داخــــل نقم ذلــــك عــــن طريــــق امتصــــاص المــــاء و يــــت الحيــــة داخــــل الخليــــة).
 أيضًـاتمـتص  لكـي تحـافظ الخلايـا علـى جهـدها المـائي سـالباً الفجوات العصارية. و 

تنقلهــــا إلــــى لأمــــلاح مــــن التربــــة مثــــل الصــــوديوم والبوتاســــيوم والكالســــيوم و بعــــض ا
 بالتــــالي تتمــــددو  ,نمــــو الفجــــوات العصــــارية فــــي الحجــــمممــــا يــــؤدي إلــــى  ,الفجـــوات

   ).3-2تنمو أنسجة النبات (شكل و  -بفعل ضغط الامتـلاء -يا الخلا
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ود)2/2شكل رقم (  د الص تخدام كلوري ي (باس ائي الملح اد الم ر الإجھ موزييوم) و أث  الأس
   ل النرجس ــات بصــــــأيام على نمو نب 10دة ــول) لمــــدام المانيتــ(باستخ

(Pancratium maritimum)  اقص وع الخضري. يتن اف للمجم وزن الج وزن الغض و ال ة ال بدلال
أ  انيتول). الخط د الصوديوم و الم وزن النبات (الأعمدة) كلما زادت شدة  الإجھاد (تركيز كلوري

 .(12)المعياري موضح على كل عمود
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يلاحــظ أن النمــو بهــذه الطريقــة لا يــرتبط بعمليــة تخليــق مزيــد مــن المــادة 
إلــى  يحتـاج أساسـاً  بـل ,غيرهـايـة للخليـة باسـتخدام البروتينـات والكربوهيــدرات و الح

بهـذه الطريقـة فـي الأعضـاء الأملاح مـن التربـة. يحـدث النمـو و  ,امتصاص الماء
أو تلـك  ,التي تفتقر إلى أنسجة إنشائية تساهم في زيادة عدد خلاياها بشكل دائـم

مــن المــادة  حجمهــا دون الحاجــة إلــى تصــنيع مزيــدالتــي يحتــاج النبــات إلــى زيــادة 
مــة مهيعــد عمليــة  ,زيــادة مســاحة ســطحهاكمــا فــي الأوراق. فنمــو الورقــة و  ,ةالحيــ

دة كفـــاءة عمليـــة البنـــاء الضـــوئي. ومـــن الواضـــح أن دف زيـــابهـــ ,بالنســـبة للنبـــات
وربمــا  ,بالتــالي فقـده يقلـلو  ,ح هـو مفتـاح عمليــة تمـدد الخلايـاالأمــلاوجـود المـاء و 

يـنخفض إلـى الخمـس  ,قد وجد أن حجم الخلايا كاملة النمويوقف هذه العملية. و 
م أو البـولي عند تعرض النبات للإجهاد المائي الشديد باستخدام كلوريـد الصـوديو 

  .(13)إيثلين جلايكول مقارنة بالنباتات غير المجهدة
قـــد يرجـــع الســـبب فـــي نقـــص نمـــو النباتـــات المجهـــدة إلـــى فقـــد خلاياهـــا و 
درة تلك الخلايا  علـى التمـدد بسـبب زيـادة صـلابة جـدرها. ـأو تناقص ق ,للامتلاء

الخلايـا  ل فقـدانر في النمو من خـلاـمن الواضح أن الإجهاد المائي الطفيف يؤث
 Cell wall)لــيس مــن خــلال الحــد مــن لدانــة جــدرها الخلويــةو  ,لضــغط الامــتلاء

extensibility)  أو الحد من قدرة البروتوبلاسـت علـى زيـادة  ,(14)أي قابليتها للتمدد
. بـــل وجـــد أن (15)لزيـــادة لدانتـــه أساســـياً  حموضـــة جـــدار الخليـــة التـــي تعـــد عـــاملاً 

ملـي مـولار مـن البـولي إيثلـين  60لقمح بواسـطة الإجهاد المائي الطفيف لنباتات ا
ــــل الجهــــد المــــا ــــاتجلايكــــول (هــــذه المــــادة تقل  ,ئي للوســــط دون أن يمتصــــها النب

بالتالي تحاكي تأثير الجفاف على النبات) لمدة يوم واحـد  يزيـد مـن لدانـة جـدر و 
الـداي فيريوليـك يـل محتواهـا مـن حمضـي الفيريوليـك و خلايا الورقة عـن طريـق تقل

(Ferulic and diferulic acids) ذلـك و  ,ذين يزيـدان مـن صـلابة الجـدر الخلويـةلـال
عنـــد إزالـــة الإجهـــاد بنقـــل النباتـــات إلـــى المـــاء مقارنـــة بالنباتـــات غيـــر المجهـــدة. و 

الــداي فيريوليــك يتزايــد حتــوى جــدرها مــن حمضــي الفيريوليــك و وجــد أن م ,المقطــر
ن النباتـات اسـتعادت معـدل كمـا أ ,ليصل إلى مسـتواه فـي النباتـات غيـر المجهـدة

. وربمـا يلجـأ النبـات المجهـد لزيـادة لدانـة الجـدر (16)نموها الطبيعـي بإزالـة الإجهـاد
  الخلوية لتعويض النقص في قدرة الخلايا على النمو الناتج من نقص الامتلاء. 
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 -أمــا فــي حالــة الإجهــاد الشــديد الــذي يكفــي لوقــف نمــو النبــات فقــد وجــد 
 أن لدانة جدر خلايـا الأوراق فـي بـادرات نبـات الـذرة  -ن فقد الامتلاء ع فضلاً 

(Zea mays) ات للإجهـاد بـنفـي غضـون دقـائق مـن تعـرض الو  ,تقل بشكل واضح
أو الأســموزي باســتخدام , (17) المــائي ســواء الملحــي باســتخدام كلوريــد الصــوديوم

ضــة ولأســابيع مــادام . وتبقــى لدانــة جــدر الخلايــا منخف(18)البــولي إيثلــين جلايكــول
  تزول فقط بزوال الإجهاد.و  ,االإجهاد مستمرً 

  :تأثير الإجهاد المائي على انقسام الخلايا  2-3-2
هـو زيـادة عـدد  -بعـد نمـو الخلايـا-العامل الأساسي الثاني فـي نمـو النبـات 
ل أساســـي فـــي الأنســـجة الإنشـــائية. الخلايـــا بالانقســـام الميتـــوزي الـــذي يحـــدث بشـــك

الوصــول إلــى حجــم معــين يعــادل لابــد لهــا مــن النمــو و  ,يــة النباتيــةالخللكــي تنقســم و 
بالإضـــافة إلـــى عمليـــات أخـــرى أهمهـــا  ,حجـــم الخليـــة الأم التـــي نتجـــت منهـــا تقريبـــاً 

). فبعــــد انتهــــاء عمليــــة 4-2تخليــــق بعــــض البروتينــــات (شــــكل و  ,DNAتضــــاعف 
دخل فـــي طـــور تبـــدأ الخليـــة فـــي التحضــير للانقســـام التـــالي. فتـــ ,الانقســام الميتـــوزي

مـن ثـم يـزداد ت الضـرورية لبنـاء البروتوبلاسـت و حيث تخلق البروتينـا ,النمو الأول

وات )2/3شكل رقم (  ود الفج ح وج ة توض ي ورق اع ف ي لقط المجھر الإلكترون ورة ب ص
 العصارية. تنمو خلايا النسيج الوسطي في الورقة عن طريق نمو الفجوات

مالعصاري ك الموجودة في  )1( : ة و لذلك تحتوي الخلايا كبيرة الحج ر من تل ى فجوات أكب عل
 .)2( :الخلايا الأصغر حجما
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ـــدأ طـــور تضـــاعف  ـــم يب ـــذي يســـتغرق حـــوالي  DNAحجمهـــا. ث مـــن الوقـــت % 50ال
الإجمــالي لــدورة الخليــة. عنــد انتهــاء هــذا الطــور يكــون بالخليــة ضــعف كميــة المــادة 

ول. ثــم تــدخل الخليــة فــي طــور النمــو الوراثيــة التــي كانــت بهــا فــي طــور النمــو الأ
غيرهـا مـن مكونـات الخليـة. بنهايـة هـذا ا مـن البروتينـات و حيـث تخلـق مزيـدً  ,الثاني
تختلــف المــدة الزمنيــة لــدورة الخليــة ا. و الخليــة جــاهزة للانقســام مجــددً  تكــون ,الطــور

ســـاعة فـــي خلايـــا القمـــة الناميـــة للجـــذر وقـــد  30-20مـــن نســـيج لآخـــر. فقـــد تكـــون 
التــي تنقســم  (Meristem initials)ســاعة فــي المنشــئات المرســتيمية  200لــى تطــول إ

  خلاياها بمعدل أقل.
بـل تقتصـر عمليـة  ,لا تحتفظ جميع خلايا النبـات بقـدرتها علـى الانقسـام
حتـــــى ). و Meristemsانقســـــام الخلايـــــا علـــــى الأنســـــجة الإنشـــــائية (المرســـــتيمات: 

للـتحكم فـي عمليـة الانقسـام مـن  ا دقيقـاً تمتلـك نظامًـ ,الخلايا القادرة على الانقسام
المــدة الزمنيــة لكــل طــور. كمــا يــتحكم هــذا و  ,حيــث انتقــال الخليــة مــن طــور لآخــر

تتخصـص فـي أداء و  أم سـتتوقف ,النظام فيما إذا كانت الخلية ستواصل الانقسام
في حالـة توقـف الخليـة عـن الانقسـام تـدخل الخليـة التـي أنهـت لتوهـا وظيفة ما. و 
طــور النمــو الأول. مــن  مــن بــدلاً  ,ا يســمى الطــور الصــفرياماتها طــورً آخــر انقســ

ـــة مجموعـــة مـــن  ا أساســـياً أهـــم العوامـــل التـــي تلعـــب دورً  فـــي تنظـــيم انقســـام الخلي
 ,DNAفهــي ضــرورية لعمليــة تضــاعف  (Kinases)الإنزيمــات تســمى الكــاينيزات 

نــــات تيهــــي تعتمــــد فــــي نشــــاطها علــــى برو ذلك لإتمــــام الانقســــام الميتــــوزي. و كــــو 
ــــــى متخصصــــــة تســــــمى الســــــيكلينات، و  ــــــذلك تســــــمى الكــــــاينيزات المعتمــــــدة عل ل

  .(Cyclin Dependent Kinases: CDKs)السيكلينات 
الأول  طـوري النمـو خصوصـاً و  ,ج الخلية فـي جميـع أطـوار دورتهـاتحتاو 

مـع لاء مناسب للخلايـا يـدفعها للنمـو. و الثاني إلى الماء الذي يضمن ضغط امتو 
يحـــدث الاتـــزان بـــين يتزايـــد ضـــغط امتلائهـــا حتـــى  ,اء للخليـــةاســـتمرار دخـــول المـــ

قـوة الامتصـاص الأسـموزية. غيـر أن ضـغط الامـتلاء لا يصـل ضغط الامتلاء و 
 ,يــة تمتلــك قــدرة أكبــر علــى التمــددإلــى ذروتــه إذا انقســمت الخليــة. فالخلايــا البنو 

ذلــك يمكــن القــول بوجــود علاقــة شــد وجــذب بالتــالي علــى امتصــاص المــاء. مــن و 
لايـا ئي من جهة ثانية. فنمو الخالجهد الماو  ,بين نمو الخلايا وانقسامها من جهة
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ضـغط بينمـا الجهـد المـائي و  ,دها المـائيجهـها و وانقسامها يخفضان ضغط امتلائ
  انقسام الخلايا.فعان نمو و الامتلاء يد

 

 
  
  

  
  

ة رغــم أن العلاقــ ,الإجهــاد المــائي يحــد مــن قــدرة الخلايــا علــى الانقســامو 
يفترض أن الإجهاد المائي يعرقـل عمليـة اشرة بينهما غير مفهومة بوضوح. و المب

. فعنــد (19)مــن خــلال إعاقــة اســتطالة الخلايــا الانقســام الخلــوي علــى الأقــل جزئيــاً 
ـــذرة فـــي بيئـــة ذات محتـــوى مـــائي مـــنخفض يقـــل معـــدل انقســـام  ,تنميـــة نباتـــات ال

ــ ,فــي الجــذور ائيةـلايا الإنشـــالخــ مقارنــة  ,اســتطالة الجــذور ككــل دلـل معـــكمــا يق
 Helianthus). كمـــا تســـتجيب بـــادرات دوار الشـــمس(20)بالنباتـــات غيـــر المجهـــدة

annuus)  (21)للإجهاد المائي الطفيف بشكل مماثل. 

اد الملحـي (بتنميتـه ينخفض معدل نمو نباتات الأرابيدوبسـس أثنـاء الإجهـو 
حجـم الخلايـا بب نقـص ملي مولار كلوريد صوديوم) بسـ 85على  في بيئة تحتوي

نقص عددها (أي انخفاض معـدل انقسـام الخلايـا الإنشـائية)، رغـم أن الناضجة و 
مقارنــــة بالنباتــــات غيــــر  ,المــــدة الزمنيــــة اللازمــــة لإتمــــام دورة الخليــــة لــــم تتغيــــر

المجهــدة! إذن لمـــاذا انخفـــض معـــدل انقســـام الخلايـــا رغـــم أن ســـرعة الانقســـام لـــم 

دأ بطور 4-1ل (دورة الخلية في نسيج إنشائي. تمر الخلية بأربع مراح)2/4شكل رقم (  ) تب
 م معـي الرســول كل مرحلة فـاسب طــام. يتنـي بالانقســتنتھالنمو الأول و
 الجزء الأكبر من دورة الخلية. DNAيشغل تضاعف المدة الزمنية التي تستغرقھا. و
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أو  ,اض عــدد الخلايــا القــادرة علــى الانقســامتــنخفض؟ الســبب فــي ذلــك هــو انخفــ
بمعنى آخر نقص حجم المرستيم (النسيج الإنشائي). كما يؤدي الإجهاد الملحي 

التـــي تعمـــل علـــى و  (22)ى الســـيكلينإلـــى انخفـــاض نشـــاط الكـــاينيزات المعتمـــدة علـــ
  تنظيم دورة الخلية. 
فمعـدل . انقسـامها سـريعاً جهـاد المـائي علـى نمـو الخلايـا و يظهر أثـر الإ

 0.3-اســتطالة خلايــا الورقــة فــي نباتــات القمــح أثنــاء الإجهــاد الملحــي الطفيــف (
ميجــا باســكال) يــنخفض إلــى النصــف مقارنــة بالنباتــات غيــر المجهــدة خــلال يــوم 

خـلال % 42من تعرض النبات للإجهاد. كما ينخفض معـدل انقسـام الخلايـا إلـى 
 8م القاعـدي للورقـة مـن بل ينخفض طول المرسـتي ,نفس المدة. ليس هذا فحسب

ملـــي متـــر فـــي النباتـــات المجهـــدة.  4ملـــي متـــر فـــي النباتـــات غيـــر المجهـــدة إلـــى 
مـن العـدد الطبيعـي. % 85ينخفض العدد الكلـي لخلايـا الورقـة إلـى  ,نتيجة لذلكو 

% 50إلـى H1 يصـاحب ذلـك انخفـاض نشـاط الكـاينيز المخـتص بفسـفرة الهسـتون 
 H1منهـا مـن بـدء الإجهـاد (الهسـتونات و عات سـا 3من المستوى الطبيعي خلال 

 يـــتم تخليـــق معظمهـــا أثنـــاءفـــي النـــواة و  DNAهـــي بروتينـــات ضـــرورية لتعضـــي 
. يــدل ذلــك علــى أن الإجهــاد المــائي ربمــا يــتحكم الانقســام الميتــوزي أو الميــوزي)

فــــي معــــدل انقســــام الخلايـــــا مــــن خــــلال تــــأثيره فـــــي الكــــاينيزات المعتمــــدة علـــــى 
  .(23)السيكلينات

ربما يعوق الإجهاد المائي عملية الانقسام الخلوي من  ,افة إلى ذلكبالإض
مثــل حمــض الأبسيســك. فالســيكلينات التــي  ,خــلال تــأثيره علــى بعــض الهرمونــات

تــنظم دورة الخليــة بالتعــاون مــع الكــاينيزات يمكــن أن يقــل نشــاطها بســبب بعــض 
ينــات مثبطــات ســمى هــذه البروتالبروتينــات التــي تســتطيع أن تثــبط الكــاينيزات. تُ 

. وجـد (H1)يعـوق عمـل كـاينيز الهسـتون  (ICK1) الكاينيزات. أحـد هـذه المثبطـات
 Abscisic)أن تركيـــز هـــذا المثـــبط يتزايـــد إذا عومـــل النبـــات بحمـــض الأبسيســـك 

acid) سيســـك فـــي إلـــى زيـــادة تركيـــز حمـــض الأب أيضًـــاالإجهـــاد المـــائي يـــؤدي . و
ي من معدل انقسـام الخليـة عـن طريـق بالتالي ربما يبطئ الإجهاد المائالخلايا. و 

. (24)تأثيره في حمض الأبسيسك الذي بـدوره يـتحكم فـي مثبطـات الانقسـام الخلـوي
بل إن حمض الأبسيسك يعوق عملية تضاعف المـادة الوراثيـة  ,ليس هذا فحسب
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(DNA)  بالتــالي يمنــع الخلايـــا مــن الانقســـام إذا تعرضــت لــه الخلايـــا فــي نهايـــة و
  .DNA (25)قبل بدء طور تضاعف ور النمو الأول ـط
فقـد الامـتلاء هـو السـبب الفـوري الوحيـد , و هل نقـص المـاء المتـاح  2-3-3

  لانخفاض معدل نمو النبات أثناء الإجهاد؟
الفـوري السـبب المباشـر و  , همـاوفقـد الامـتلاء ,قد يكون نقص الماء المتاح

الســــاعات  لانخفــــاض معــــدل نمــــو النباتــــات المجهــــدة خــــلال الــــدقائق أو بــــالأكثر
فقـد لكن متـى ينتهـي (أو يقـل) تـأثير لأولى من تعرض النبات للإجهاد. و القليلة ا

  يبدأ بالتالي تأثير عوامل أخرى؟  الامتلاء كعامل محدد للنمو و 
تــم  ,فــي إحــدى الدراســات الجيــدة التــي أجريــت للإجابــة عــن هــذا الســؤال

زي الأســــمو لحــــي و فــــي مــــزارع ســــائلة للإجهــــاد المتعــــريض بــــادرات الــــذرة الناميــــة 
بحيـــث كـــان الجهـــد الأســـموزي للوســـط  ,المـــانيتولباســـتخدام كلوريـــد البوتاســـيوم و 

ميجــا باســكال. كــان ضــغط امــتلاء الخلايــا (فــي منطقــة الاســتطالة  0.3-حــوالي 
عنـــد إضـــافة كلوريـــد البوتاســـيوم أو ميجـــا باســـكال. و  0.67بالجـــذر) قبـــل الإجهـــاد 

ميجــا  0.4لايــا بســرعة إلــى أقــل مــن المــانيتول للوســط انخفــض ضــغط امــتلاء الخ
ميجــــا  0.6توقــــف نمــــو الجــــذور عنــــدما وصــــل ضــــغط الامــــتلاء إلــــى و  ,باســــكال

باســكال، ممــا يــدل علــى أن الحــد الأدنــى لضــغط الامــتلاء المطلــوب للنمــو (أي 
الحـــد الحـــرج الـــذي يتوقـــف النمـــو إذا انخفـــض عنـــه ضـــغط الامـــتلاء) قريـــب مـــن 

د. ثــم اســتعادت الخلايــا ا فــي غيــاب الإجهــاالقيمــة الفعليــة لضــغط امــتلاء الخلايــ
حيــث وصــل ب ,خــلال النصــف ســاعة الأولــى مــن الإجهــاد هــا جزئيــاً ضــغط امتلائ

اســتأنف الجــذر النمــو عنــدما وصــل ضــغط الامــتلاء ميجــا باســكال. و  0.53إلــى 
اســتغرقت عمليــة اســتعادة ضــغط الامــتلاء إلــى قيمــة ميجــا باســكال. و  0.45إلــى 
  .  ائق ظل خلالها نمو الجذر متوقفاً دق 10ميجا باسكال  0.45

يرجع السبب في اسـتعادة الخلايـا لضـغط امتلائهـا  ,حسب نتائج التجربةو 
ائبـــة إلـــى عـــن طريـــق نقـــل بعـــض المـــواد الذ يإلـــى حـــدوث عمليـــة اتـــزان أســـموز 

ن اســتعادة ضــغط الامــتلاء كانــت أســرع فــي الخلايــا مــن خــلال اللحــاء. حيــث إ
لخلايــا الخارجيــة فــي الخلايــا البعيــدة عنــه (أي ا الخلايــا القريبــة مــن اللحــاء منهــا

لهـــذا الســـبب اســـتبعد الباحثـــان أن يكـــون الســـبب فـــي اســـتعادة لقشـــرة الجـــذر). و 
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الخلايــا لضــغط امتلائهــا بســبب امتصــاص الملــح أو المــانيتول مــن الوســط. كمــا 
اســتبعد الباحثــان أن يكــون توقــف النمــو بســبب زيــادة صــلابة جــدر الخلايــا بنــاء 

على كلوريد البوتاسيوم  المحتويزالة الإجهاد (باستبدال الوسط الغذائي على أن إ
 ,سـريعة فـي النمـومنهما) يؤدي إلى زيادة مفاجئة و  المانيتول بآخر خال من أيو 

ضــغط الامــتلاء  ,ممــا يــدل علــى أن العامــل المحــدد للنمــو خــلال هــذه الفتــرة هــو
نتــــائج مشــــابهة  قــــد حصــــل آخــــرون علــــى. و (26)النــــاتج مــــن نقــــص المــــاء المتــــاح

غيـــر أن الخلايـــا اســــتعادت ضـــغط امتلائهـــا بعـــد مـــدة أطــــول  ,باســـتخدام القمـــح
  . (27) دقيقة) 30من  (ساعتين بدلاً 

على العكس من استجابة خلايا الجذر للإجهـاد وجـد أن معـدل نمـو أوراق 
بــادرات الــذرة أثنــاء الإجهــاد (عــن طريــق إضــافة البــولي إيثلــين جلايكــول للوســط 

فـي الأربـع سـاعات الأولـى  ميجـا باسـكال) يبقـى منخفضـاً  0.5-ائي حتى جهـد مـ
مقارنــة بالنباتــات غيــر المجهــدة (لا يتوقــف النمــو كمــا فــي الجــذر)  ,مــن الإجهــاد

لمعرفــة مــا ســموزي للورقــة خــلال تلــك الفتــرة. و رغــم الزيــادة المطــردة فــي الجهــد الأ
ســـك الأبسي إذا كانـــت اســـتجابة الورقـــة هـــذه ترجـــع لإشـــارات حيويـــة مثـــل حمـــض

تؤدي بالتالي إلى تنظيم معدل النمـو، تـم قتـل و  ,يرسلها الجذر من خلال الخشب
عنـد تعـريض النباتـات التـي ين السائل. و چتجميدها في النيترو الجذور عن طريق 
لكــن بدرجــة أقــل (أي كــان أوراقهــا و  جهــاد انخفــض معــدل نمــوقتلــت جــذورها للإ

مــع العلــم بــأن قتــل الجــذور لــم  ,يــةمعــدل النمــو أعلــى) ممــا فــي حالــة الجــذور الح
  ).5-2يؤثر في نمو النباتات غير المجهدة خلال مدة التجربة (شكل 
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كان للتمييز بـين نـوعين مـن المـؤثرات التـي  - هنا –الهدف من قتل الجذور و 
يمكن أن يرسلها الجـذر للورقـة فتـؤدي بالتـالي إلـى الاسـتجابة بتخفـيض معـدل النمـو. 

قد تكون مبررة فـي ضـوء أنـه يلامـس مباشـرة التربـة  ,ر الفورية للإجهادفاستجابة الجذ
بــاقي أجــزاء المجمــوع الخضــري فــلا تلامــس مصــدر الجافــة أو المالحــة. أمــا الورقــة و 

بـــل تعتمـــد فـــي اســـتجابتها علـــى مـــؤثرات (أو إشـــارات) يرســـلها الجـــذر عـــن  ,الإجهـــاد
  شارات:طريق الخشب. الجذور الحية يمكن أن ترسل نوعين من الإ

هــو انخفــاض ضــغط عصــارة و  : (Hydraulic signals)إشــارات هيدروليكيــة -1
ممـا يـؤدي إلـى  ,الخشب نتيجة عجز الجذر عن امتصاص المـاء مـن التربـة

  نقص كمية الماء المتاح للورقة من أوعية الخشب.
 أهمهـا حمـض الأبسيسـكو  ,تشمل بعـض الهرمونـات النباتيـة :إشارات حيوية -2

ؤدي إلـى العديـد مـن يـو  ,خلال الخشب إلـى الأوراق أيضًاجذر ال الذي يرسله
 الاستجابات في الأوراق.

انخفـاض يـة. و ا وهـو الإشـارات الهيدروليكواحـدً  أما الجـذور الميتـة فترسـل نوعـاً 
يـدل علـى أن الإشـارات  ,معدل نمو الأوراق في النباتـات المجهـدة التـي قتلـت جـذورها

في تنظيم نمو الأوراق في الساعات الأولـى للإجهـاد.  ا أساسياً الهيدروليكية تلعب دورً 
رغــم ذلــك لا يمكــن القــول بــأن الإشــارات الهيدروليكيــة مــن الجــذر هــي العامــل الوحيــد 

النباتـات و  ,بـين النباتـات التـي قتلـت جـذورهاالمتحكم فـي النمـو فوجـود فـرق فـي النمـو 
ت الحيويـة تـؤثر فـي أخرى مـن الإشـارا اً يدل على أن هناك أنواع ,ذات الجذور الحية

  نمو الأوراق أثناء الإجهاد.
 ســتنتاج أن فقــد الامــتلاء يعــد عــاملاً غيرهمــا يمكــن امــن هــاتين الدراســتين و 

يســتمر هكــذا حتــى و  ,لال الــدقائق الأولــى مــن الإجهــادا فــي النمــو خــمــؤثرً  أساســياً 
فـي  ثانويـاً  تستعيد الخلايا ضغط امتلائها. عندئذ ربما يصبح فقد الامتلاء عاملاً 

  التحكم في معدل النمو. 
دراسـات بنيـت علـى فكـرة الفصـل  ,من الدراسات التي تؤيد هذا الاستنتاج

الــذي يحفــز الجــذر  ,بــين تــأثير كــل مــن ملامســة الجــذر للتربــة الجافــة أو المالحــة
علـى الأوراق. عنـد تأثير نقص الماء المتـاح و  ,رسال إشارات حيوية إلى الورقةلإ

عــن طريــق  -المجمــوع الجــذري للنبــات المجهــد لضــغط مرتفــع تعــريض التربــة و 
ـــع ـــم تعـــريض الأصـــص للضـــغط المرتف ـــات فـــي أصـــص ث ـــة النبات يتـــوازن  - تنمي

لماء المتـاح بالنسـبة لـلأوراق . زيد كمية ابالتالي تو  ,الضغط داخل أوعية الخشب



    أثر الإجھاد المائي على النبات:  الثانيالفصل 
   

 

  

79

تكون استجابة الورقة في هذه الظروف راجعـة فقـط إلـى الإشـارات الحيويـة التـي و 
ا لمصـــدر الإجهـــاد. رغـــم أن زيـــادة ضـــغط نـــه مـــازال ملامسًـــ, إذ إرســـلها الجـــذري

لأن زيادة الضغط ترفـع الجهـد  نظرًا ,التربة قد يدفع ماء التربة إلى داخل الجذور
إلا أنـه لا يـؤثر فـي  ,مما يؤدي إلى زوال مؤقت للإجهاد بالنسبة للأوراق ,المائي

تســتفيد منهــا الأوراق فقــط  ,المــاء المتـاحالحالـة المائيــة للجــذر. فالزيـادة فــي كميــة 
مقارنــة بالجــذر الــذي يرتفــع جهــده المــائي بســبب  ,بســبب انخفــاض جهــدها المــائي

  الضغط.
ملــي مــولار كلوريــد صــوديوم (جهــد مــائي  80عنــد تنميــة نبــاتي ذرة فــي وجــود 

ميجـــا باســـكال) لمـــدة يـــومين للتأكـــد مـــن أن معـــدل نموهمـــا متســـاو أثنـــاء  0.4-حـــوالي 
د، ثـــم تعــريض أحـــد النبـــاتين لضــغط جـــوي يعـــادل الضــغط الأســـموزي لمحلـــول الإجهــا
الآخــر تحــت الضــغط الجــوي. وجــد أن نمــو النبــات المضــغوط يــزداد  , بينمــا بقــيالــري

 مقارنة بالنبـات غيـر المضـغوط. أمـا خـلال الليـل فيحـدث العكـس بحيـث ,خلال النهار
لــى تحســن النمــو خــلال قــد أدت زيــادة الضــغط إيصــبح نمــو النبــات المضــغوط أقــل. و 

لكـن بقـي معـدل النمـو فـي كلتـا الحـالتين و  ,مقارنة بالنبات غير المضغوط ,ولاليوم الأ
فلــم يكــن  ,الثالــثالثــاني و  ينمو يــالمجهــدة. أمــا فــي الأقــل منــه فــي حالــة النباتــات غيــر 

غيــر المضــغوط علــى مــدار اليــوم. هــذا ق فــي النمــو بــين النبــات المضــغوط و هنــاك فــر 
لكـــن و  ,خـــلال النهـــار فـــي الأيـــام التاليـــةدل نمـــو النباتـــات المضـــغوطة رغـــم زيـــادة معـــ

أ). تجـــدر الإشــارة هنـــا إلـــى أن  6 -2الــنقص خـــلال الليــل يعـــادل هــذه الزيـــادة (شــكل 
  تعريض النباتات غير المجهدة للضغط الزائد لا يؤثر في معدل نموها. 

 Hordeum)و قد حصل الباحثون على نفس النتيجة باستخدام نباتـات الشـعير 

vulgare)  ملي مولار كلوريد  100المضغوطة وغير المضغوطة النامية في وجود
وم, يـ /مـم 23خـلال اليـوم الأول و صوديوم. كان معدل نمو النباتـات المضـغوطة 

 20بينمـا كـان معـدل نمـو النبـات غيـر المضـغوط  ,يـوم مـم/ 20في اليوم الثاني و 
لنباتات المجهدة على المـدى البعيـد أي أن معدل نمو ا ,مم /يوم في كلا اليومين

 ب). كمــا أن زيــادة الضــغط هنــا لــم تحــدث تباينــاً  6-2لــم يتــأثر بالضــغط (شــكل 
النهــار. هــذه النتــائج حصــل عليهــا البــاحثون يــرًا فــي معــدل النمــو أثنــاء الليــل و كب

أمــا عنــد  ,كلوريــد صــوديوم رملــي مــولا 100عنــد تنميــة نباتــات الشــعير فــي وجــود 
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ملـــي مـــولار) فقـــد وجـــدوا أن النمـــو اليـــومي  75ود تركيـــز أقـــل (تنميتهـــا فـــي وجـــ
 6-2أيـــام (شـــكل  7للنباتـــات المضـــغوطة أفضـــل منـــه  لغيـــر المضـــغوطة خـــلال 

  ج).
  
 

 
  
  
  
  
  
  
  
  

  قد حصل الباحثون على نفس النتيجة باستخدام نباتات الشعير و 

ثم ينخفض في الأيام  ,(أ) يتحسن نمو نبات الذرة المضغوط في اليوم الأول)2/6شكل رقم ( 
 ادة الضغط تحسن ـوط. زيــــا لنمو النبات غير المضغالتالية ليصبح مساويً 

ل (الأجزاء النمو أثناء النھار (الأجزاء غير  اء اللي ا تثبطه أثن المظللة من المحور السيني) و لكنھ
ات  المظللة من المحور السيني) مقارنة بالنبات غير المضغوط. (ب) زيادة الضغط تحسن نمو نبات

ادة الضغط تحسن  (Hordeum vulgare) الشعير  اد. (ج) زي وم الأول من الإجھ دة فقط في الي المجھ
عير المجھ ات الش و نبات تخدام نم ام  75دة باس بعة أي دى س ى م وديوم عل د ص ولار كلوري ي م مل

وديوم  د الص ن كلوري دة م زات متزاي ات لتركي غوطة. تعرضت النبات ر المض ات غي ة بالنبات مقارن
دار  د بمق ث يزي ي  25بحي ة الت ى النقط ينات إل ور الس ى مح ا و يشير السھم عل ولار يومي ي م مل

  .Oxford University Press. بتصريح من (28)لارملي مو 75وصل عندھا تركيز الملح إلى 
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أو  فـي تربـة جافـة بضـغط(Triticum aestivum) عنـد تنميـة نباتـات القمـح و 
أن نمـو النباتـات المضـغوطة يزيـد خـلال النهـار مقارنـة  أيضًـاوجـد  ,بدون ضغط

أن تطبيــق الضــغط لــم يحســن و  , بينمــا يقــل عنهــا خــلال الليــل,طةبغيــر المضــغو 
قــــد افتــــرض أيــــام مــــن الإجهــــاد. و  6النمــــو الإجمــــالي للنباتــــات المجهــــدة خــــلال 

ــــة البــــاحثون أن انخفــــاض معــــدل نمــــو النباتــــات المضــــغوطة خــــلال  الليــــل مقارن
النابعــــة مـــــن الجـــــذور أو  عــــزى للهرمونـــــاتربمـــــا يُ  ,بالنباتــــات غيـــــر المضــــغوطة

لمسـتوى فـي وجـود بحيـث يصـل لـنفس ا ,التي تنظم نمو النبـات اليـوميو  ,الأوراق
ا فـي ذلـك حمـض من الهرمونات التـي يفتـرض أن تلعـب دورً الضغط أو عدمه. و 

آلية تحكم هذه الهرمونات فـي نمـو الإيثلين. هذا رغم أن الجبرلينات و الأبسيسك و 
  الخلايا مازالت غير مفهومة.

  من هذه الدراسات يمكن استنتاج ما يلي:
بالتـالي إزالـة فقـد الامـتلاء النـاتج مـن نقـص المـاء ن تطبيق ضغط مرتفع (و إ -1

الأثـــر الســـلبي  -يزيـــل بـــدرجات متفاوتـــة  -المتـــاح) علـــى النباتـــات المجهـــدة 
ة (درجــــة . ممــــا يــــدل علــــى أن الحالــــة المائيــــالفــــوري للإجهــــاد علــــى النمــــو

فهنــاك عوامــل أخــرى منعــت النبــات  ,الــيس وحيــدً الامــتلاء) عامــل أساســي (و 
المجهـــد مـــن اســـتعادة معـــدل نمـــوه الطبيعـــي) يـــتحكم فـــي نمـــو النبـــات خـــلال 

أن العوامــــل الأخــــرى مثــــل الهرمونــــات أو لأولــــى مــــن الإجهــــاد. و الســــاعات ا
عنـدما تصـبح ا خـلال هـذه الفتـرة. و أقـل تـأثيرً صلابة الجدر الخلوية أو غيرها 

يــدل ذلــك علــى أن الحالــة  ,ا علــى النباتــات المجهــدةزيــادة الضــغط أقــل تــأثيرً 
كمــا تصــبح العوامــل الأخــرى  ,ا فــي النمــوالمائيــة للنبــات أصــبحت أقــل تحكمًــ

  رغــــم أن تعــــريض النباتـــات المجهــــدة ,علـــى ســــبيل المثـــالا. و كثـــر تحكمًــــأ
فإنـه لا يـؤثر  ,للضـغط يزيـد كميـة المـاء المتـاح لـلأوراقبالملوحـة أو الجفـاف 

بـل  ,معـدل النـتحأخرى متعلقة بالإجهاد مثل فتح وغلـق الثغـور و  في وظائف
ممــا  ,مــع النباتــات المجهــدة بغيــر ضــغط تبقــى تلــك الوظــائف متســاوية تقريبــاً 

،  (30)،  (29)يــدل أنهــا قــد تخضــع لعوامــل أخــرى غيــر الحالــة المائيــة للورقــة (
وجد أن تعريض نباتات الشعير المجهدة بالملوحـة للضـغط لا  ,بالمثل). و (31)
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يـــــؤثر فـــــي تركيـــــز حمـــــض الأبسيســـــك فـــــي الجـــــذور أو الأوراق أو عصـــــارة 
  .(32)الخشب

أن الحالة المائيـة  أيضًايدل  ,ن تحسن النمو أثناء النهار في وجود الضغطإ -2
تح المتزايـد. أمـا خـلال هي العامل المسيطر على نمو النبات أثناء فتـرات النـ

مل أخرى مثل الهرمونات أكثر اربما تصبح عو  ,حيث معدل النتح أقل ,الليل
  سيطرة على النمو من الحالة المائية. 

مـــد يعت ,فـــي نمـــو النباتـــات المجهـــدة بســـبب زيـــادة الضـــغط رن مقـــدار التغييـــإ -3
ات حسن نمـو نباتـلى النبات. فرغم أن زيادة الضغط تععلى درجة الإجهاد و 

أيـام  7ملي مولار كلوريد صـوديوم علـى مـدى  76الشعير المجهدة باستخدام 
ملــي  100فهــو لــم يحســن النمــو عنــد وجــود  ,مقارنــة بالنباتــات غيــر المجهــدة
لمــاء المتــاح عــزى هــذا إلــى أن نقصــان كميــة امــولار كلوريــد صــوديوم. ربمــا يُ 

ه أثنـاء الـدرجات أكثر أهمية أثنـاء الإجهـاد الطفيـف منـو  أساسياً  تشكل عاملاً 
الأعلــى مــن الإجهــاد. كمــا أن زيــادة الضــغط لــم تحســن نمــو بعــض النباتــات 

 Lupinus) الأخــرى أثنــاء الإجهــاد علــى المــدى البعيــد مثــل التــرمس الأبــيض

albus)  (33) البرســـيم المصـــريو (Trifolium alexandrinum)  أحـــد أجنـــاس و
أن نقــص المــاء المتــاح ممــا يــدل علــى  (34) (Atriplex spongeosa)الأتــربلكس 

لا يتحكم بشكل أساسي في نمو هذه النباتات أثناء الإجهاد بل هناك عوامـل 
 ا.أكثر منه تأثيرً 

هل ينخفض معدل نمو النباتات المجهدة حتـى لـو لـم تـنخفض كميـة  2-3-4
 الماء المتاح؟

  أن للإجهاد المائي عنصرين أساسيين هما: , إلىأشرنا فيما سبق
  .التربة المالحة أو الجافة أو الباردة وجود الجذر في -1
 .نقص الماء المتاح للنبات -2

, فالعنصــر لا يمكــن الفصــل بــين هــذين العنصــرين ,فــي الظــروف الحقليــة
ود بهـا الجـذر يحـدث نتيجـة جفـاف التربـة الموجـ ,نقـص المـاء المتـاحالأول وهو: 

ول. فــــي يعتمـــد فــــي وجــــوده علــــى الأف :العنصــــر الثــــانيأو زيـــادة ملوحتهــــا. أمــــا 
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أمكــن  ,التجـارب التـي أجريـت علــى النباتـات المجهـدة الناميـة تحــت ضـغط مرتفـع
عـن طريـق زيـادة ضـغط  –الاستدلال علـى أن زيـادة كميـة المـاء المتـاح لـلأوراق 

ممــا يشــير إلــى وجــود عوامــل أخــرى تحكــم النمــو  ,تحســن النمــو أحيانــاً  -الجــذر
تـــراض أن الإشـــارات الحيويـــة أثنـــاء الإجهـــاد. تمهـــد هـــذه النتـــائج الطريـــق إلـــى اف

بعد أن  الصادرة من الجذر إلى الأوراق تتحكم في النمو بنسب متزايدة خصوصاً 
, يتجـــاوز النبـــات الصـــدمة الناتجـــة مـــن الـــنقص المفـــاجئ فـــي كميـــة المـــاء المتـــاح

  تسترد الخلايا امتلاءها. و 
  

 
  
  
  
  

إلـى  ,تهدف الدراسـات التـي أجريـت علـى النباتـات المجهـدة تحـت ضـغط
ا ملامســـة الجـــذر للتربـــة المجهـــدة, همـــلفصـــل بـــين عنصـــري الإجهـــاد المـــائي, و ا
 نقــص المــاء المتــاح. إلا أن هــذه الظــروف المعمليــة لا يمكــن أن تتحقــق عمليــاً و 

روى ــيقسم المجموع الجذري بين أصيصين ي ,في تجارب التجفيف الجزئي)2/7شكل رقم ( 
فيتعرض نصف المجموع الجذري ,بينما يترك الآخر ليجف,أحدھما بانتظام

  للتربة الجافة دون أن تتغير الحالة المائية للنبات.
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فــــي الحقــــل. أمكــــن الفصــــل بــــين عنصــــري الإجهــــاد المــــائي بتقنيــــة أخــــرى دون 
نمـــى التقنيـــة يُ  تعـــريض النبـــات لظـــروف اســـتثنائية مثـــل الضـــغط الزائـــد. فـــي هـــذه

أحـدهما  ,بالنصـف بـين أصيصـين النبات بحيث يكـون مجموعـه الجـذري مقسـوماً 
تـرك ليجـف. عندئـذ الآخـر يُ ري حسب احتياج النبـات مـن المـاء, و يروى بشكل دو 

 معرضـاً  يكـون بينمـا الآخـر ,ا لتربـة رطبـةيصبح نصف المجموع الجذري معرضًـ
  ).  7-2لتربة جافة (شكل 

إلـى أن النبـات  ,خذت من هذا النوع مـن الدراسـاتأُ  تشير القياسات التي
بمعنى أن نصف المجموع الجذري الموجود فـي التربـة  ,ا في الماءلا يعاني نقصً 

كـــذلك و  ,لتربـــة مـــا يكفـــي النبـــات مـــن المـــاءالرطبـــة قـــادر علـــى أن يمـــتص مـــن ا
الأمـــلاح المعدنيـــة. عنـــد تنميـــة نبـــات الـــذرة تحـــت هـــذه الظـــروف يـــنخفض معـــدل 

(نصـــف مجموعهـــا الخضـــري فـــي تربـــة  أوراق النباتـــات المجففـــة جزئيـــاً اســـتطالة 
أثنــاء الليــل مقارنــة بالنباتــات التــي روي  %17نــاء النهــار وأث% 35جافــة) بمقــدار 

 ,يبـــدأ هـــذا الانخفـــاض فـــي الظهـــورمجاميعهـــا الجـــذري بشـــكل طبيعـــي. و  نصـــف
التجربـة). أربعة أيام مـن بدايـة عندما تبدأ التربة في أحد الأصيصين تجف (بعد 

ا مــــن بدايــــة التجربــــة انخفضــــت المســــاحة الكليــــة لأوراق النباتــــات يومًــــ 18بعــــد و 
مقارنة بالنباتات غير المعاملة. هذا رغم أن الحالة المائيـة % 15المعاملة بمقدار 

لـــم تختلـــف عنهـــا فـــي النباتـــات غيـــر المجهـــدة. فالجهـــد  للنباتـــات المجففـــة جزئيـــاً 
تلــف عنــه فــي النباتــات غيــر المعاملــة. مــن هــذه المــائي للنباتــات المعاملــة لــم يخ

عــــزى إلــــى إشــــارات النتــــائج اســــتنتج الباحثــــان أن انخفــــاض معــــدل نمــــو الأوراق يُ 
ل مـــع حيويـــة صـــادرة مـــن الجـــزء المجفـــف مـــن الجـــذر. وأن هـــذه الإشـــارات تنتقـــ

الســـبب فـــي زيـــادة انخفـــاض معـــدل النمـــو أثنـــاء عصـــارة الخشـــب إلـــى الأوراق. و 
إلــــى أن الجــــذور المجففــــة تحصــــل علــــى بعــــض المــــاء مــــن ربمــــا يرجــــع  ,النهــــار

حيث ينخفض معدل  ,المجموع الخضري أو من الجذور غير المجففة أثناء الليل
النــتح. يســاهم هــذا المــاء فــي حمــل الإشــارات الحيويــة مــن الجــذور المجففــة إلــى 

  .(35)ء النهار عندما يزداد معدل النتحالأوراق أثنا
 (Malus domestica) ة علـى أشـجار التفـاحرى بـنفس التقنيــفـي دراسـة أخـ

مــــن % 65إلــــى  انخفــــض معــــدل نمــــو أوراق النباتــــات المجففــــة جزئيــــاً  ,الصــــغيرة
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نقـص عـددها) بعـد بسبب نقص معدل استطالة الأوراق و النباتات غير المعاملة (
بينما لم يتأثر  ,%70إلى  أيضًاانخفض معدل النتح من بداية التجربة. و  يوماً  24

عنـــد قـــص الجـــذور الموجـــودة فـــي ئي لـــلأوراق أو ضـــغط الامـــتلاء. و مـــاالجهـــد ال
حـدثت زيـادة فـي معـدل النمـو مقارنـة بالنباتـات التـي بقيـت  ,التربة الجافة أو ريها

نصف جذورها جافة. بينما لم يحـدث تغييـر معنـوي فـي معـدل النـتح نتيجـة قـص 
جافــة تصــدر أن الجــذور ال ,الجــذور المجففــة. اســتنتج البــاحثون مــن هــذه الدراســة

من شأنها أن تؤدي إلى خفض معدل النمو حتى لو  ,إشارات حيوية إلى الأوراق
. وأن هــــذه لــــم تتغيــــر الحالــــة المائيــــة للورقــــة (أي لــــم تقــــل كميــــة المــــاء المتــــاح)

ــــت بقــــص وزوال مصــــدرها و  ــــم هــــو الجــــذر. الإشــــارات توقف ــــاحثين ل ــــى أن الب عل
لجهــــد المــــائي لأوراق كــــون هنــــاك تغييــــرات غيــــر ملحوظــــة فــــي ايســــتبعدوا أن ت

رغــم أن هــذه الدراســة لــم تحــدد معاملــة قــد يســاهم فــي خفــض النمــو. و النباتــات ال
حمـض  ن البـاحثين افترضـوا أن, فـإماهية الإشارات الصادرة من الجذور المجففة

   .(36)لو الأبسيسك ربما يكون هو المسئ
 ,تجــــدر الإشــــارة هنــــا إلــــى أن اســــتجابة النبــــات للتجفيــــف الجزئــــي للجــــذور

حتى بـاختلاف التركيـب الـوراثي ضـمن باختلاف النوع وظروف التجربة و  تختلف
تنتج كميات من  (Vitis vinifera)نباتات النوع الواحد. بعض النباتات مثل العنب 

وراق إلـى بالتـالي تحتـاج تلـك الأو  ,ا يحتاجه النبات لتكوين الثمـارالأوراق تفوق م
دون مـردود إنتـاجي فـي صـورة ثمـار.  العناصـر المغذيـةو  ,كميات زائدة من المـاء

أي أن الكفــاءة المائيــة (كميـــة الكربــون التـــي يثبتهــا النبــات منســـوبة لكميــة المـــاء 
الطريقـــة بنباتـــات العنـــب  المســتهلكة) بدلالـــة الثمـــار تكــون منخفضـــة. عنـــد تنميــة

وجـد أن النمـو الخضـري يـنخفض  ,تجفيـف نصـف مجاميعهـا الخضـريةو  ,السابقة
حـدث تحسـن فـي نوعيـة الثمـار  ,بـل علـى العكـس ,كمية الثماردون التأثير على 

السـبب فـي . (37)صـبغ الأنثوسـيانينصـلبة الذائبـة و من حيث محتواها من المواد ال
 ,تــأثر النمــو الخضــري بالإشــارات الصــادرة مــن الجــذر المجفــف دون تــأثر الثمــار
ة ربمـــا يرجـــع إلـــى أن هـــذه الإشـــارات تصـــل مـــن الجـــذر إلـــى الأوراق عبـــر أوعيـــ

بينمــا تتصـل الثمــار بالنبـات عــن طريــق اللحـاء الــذي قـد لا يحمــل نفــس  ,الخشـب
  الإشارات بنفس التركيز.
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ن نمــو النباتــات المجهــدة يتــأثر فــي الــدقائق الأولــى يمكــن القــول إ عمومــاً و 
بينمــا تبــدأ الإشــارات  ,مــن الإجهــاد بفقــد الامــتلاء النــاتج مــن نقــص المــاء المتــاح

ر أو مـــن الأوراق فـــي الـــتحكم فـــي النمـــو فـــي فتـــرات الحيويـــة الصـــادرة مـــن الجـــذ
لاحقة عن طريق تنشيط عمليات من شأنها أن تزيد من قدرة النبـات علـى تحمـل 

) عمليــات تحــدث علــى مســتوى النبــات 8-2الإجهــاد. تشــمل هــذه العوامــل (شــكل 
 ,وكفـــاءة البنــاء الضــوئي مـــثلاً  ,والقصــر الأيــوني ,تــزان الأســـموزيمثــل الا ,ككــل

وتـــدوير البروتينـــات أو  ,دث فـــي الخلايـــا مثـــل تكييـــف الجـــدر الخلويـــةأخـــرى تحـــو 
 ,يهـــا مـــن عمليـــات التكييـــف الجزيئـــغير نـــات الدفاعيـــة و إنتـــاج البروتيو  ,إصــلاحها

  رد مناقشته بالتفصيل في فصول تالية.هذا ما ستو 
  :أثر الإجھاد المائي على إنتاجية النبات 2-4

الإنتاجيــــة. و الخضــــري و رياضــــية دقيقــــة بــــين النمــــيصــــعب إيجــــاد علاقــــة 
هـــو قـــدرة نباتـــات المحاصـــيل علـــى إنتـــاج البـــذور أو  ,المقصـــود بالإنتاجيـــة هنـــا

لـيس ع بهدف إنتاج المجاميع الخضـرية و الثمار. هذا رغم أن بعض النباتات يزر 
 Beta) البنجـر و (Saccharum officinarum) مثـل قصـب السـكر  ذورـالثمـار أو البـ

vulgaris)  السبانخو (Spinacia oleracea) قد وصفنا تأثير الإجهاد المائي علـى . و
ــ نظــرًا. و النمــو الخضــري فــي الأجــزاء الســابقة تم لأنــه مــن الضــروري للنبــات أن يُ

ومـــن ثـــم تكـــوين الثمـــار  ,الإزهـــار مرحلـــة النمـــو الخضـــري قبـــل أن يـــدخل مرحلـــة
البــذور، فمــن المتوقــع أن أي تــأثير ســلبي علــى النمــو الخضــري ســوف يــنعكس و 

. فقــد وجــد أن هنــاك علاقــة خطيــة بــين معــدل نمــو أيضًــاب علــى الإنتاجيــة بالســل
عـدد البـذور التــي تتكـون بنهايـة النضــج فـي كـل مــن ين البــذور و النبـات أثنـاء تكـو 

  .(38)الذرةودوار الشمس و   (Glycine max)فول الصويا
بـذور بزيـادة معـدل النمـو الخضـري بحيث تزداد قدرة النبات علـى تكـوين ال

ـــون و خفاضـــهتقـــل بانو  يـــراكم المكونـــات اللازمـــة . مـــن أســـباب ذلـــك أن النبـــات يكِّ
 ,لإنتــاج الثمــار والبــذور (مــن أهمهــا الكربوهيــدرات) خــلال مرحلــة النمــو الخضــري

الأوراق والســيقان إلــى الثمـــار  ثــم يحــرك هــذه المكونـــات مــن أمــاكن تخزينهــا فـــي
المـواد المتاحـة  ةالبذور فيما بعد. فإذا انخفض معدل النمو الخضري كانـت كميـو 

  بالتالي انخفضت الإنتاجية.لتكوين الثمار والبذور أقل, و 
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 ,ل منهــا التركيــب الــوراثي للنبــاتتتــأثر إنتاجيــة النبــات بالعديــد مــن العوامــ
بفـرض ثبـات فر العناصر الغذائية فـي التربـة وغيرهـا. و مدى تو و  ,وموعد الزراعة

ثر الإجهــاد المــائي علــى الإنتاجيــة مــن خــلال يمكــن أن يــؤ  ,جميــع هــذه العوامــل
البـذور أثنـاء المـواد اللازمـة لتكـوين الثمـار و  تأثيره على قـدرة النبـات علـى مراكمـة

ل الإ)2/8شكل رقم (  ة من الجذر تنتق اح) والحيوي اء المت نقص الم ة (ب شارات الھيدروليكي
و أو ينخفض فوريا. ـــإلى الأوراق عند التعرض للإجھاد فيتوقف معدل النم

ك  ؤدي تل واردة. ت ل للإشارات ال رد فع ا ك ات والخلاي ثم تبدأ عمليات التكييف على مستوى النب
ى استئناف النمو في ام العمليات إل ات في إتم اءة النب د يتناسب مع كف دل جدي د ولكن بمع ا بع م

 عمليات التكييف.
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النمو الخضري أو قدرة النبـات علـى تحريـك هـذه المـواد فـي الوقـت المناسـب مـن 
ي مل 100الأجزاء الخضرية إلى الثمار أو كليهما. في الأرابيدوبسس يكفي وجود 

تكـوين نع النبات مـن إكمـال دورة حياتـه و مولار كلوريد صوديوم في بيئة النمو لم
بــذور إذا  طيع الكثيــر مــن الســلالات إنتــاج أيبــذور. بينمــا فــي القمــح لا تســت أي

  ملي مولار كلوريد صوديوم.  200احتوت التربة على 
شـدة  ,يعتمد تأثير الإجهاد المائي  على الإنتاجية على عدة عوامـل منهـاو 
 ,مدتـهلتي يتعرض فيها النبات للإجهاد و توقيته، أي المرحلة التطورية او الإجهاد 

 إلــى كمــا أشــرنا فيمــا ســبق). و بالإضــافة إلــى عوامــل تتعلــق بالنبــات (ســترد لاحقــاً 
علــى الإنتاجيــة حســب شــدة  أن الإجهــاد المــائي أثنــاء النمــو الخضــري يــؤثر ســلباً 

شـــدة الإجهـــاد ومدتـــه. اجيـــة كلمـــا ازدادت بحيـــث يـــزداد الفاقـــد فـــي الإنت ,الإجهـــاد
وجــد أن تعــريض نباتــات القمــح إلــى إجهــاد مــائي طفيــف خــلال  ,بخــلاف ذلــكو 

مرحلة تكوين البذور يحسن الإنتاجية مـن خـلال تعجيـل نقـل الغـذاء المـدخر إلـى 
لكـن اسـتجابة . و (39)يزيد الإنتاجيـةامتلاء الحبوب و  من أيضًاجل مما يعِّ  ,الحبوب

 التـي في فـول الصـويا, عما لمثل هذه المعاملة تختلف في القمح وماً النباتات عم
عنـــد التعـــرض لفتـــرات وجيـــزة مـــن الجفـــاف أثنـــاء مـــلء  الإنتاجيـــة ســـلباً  فيـــه تتـــأثر
ا مـن تلـك الناتجـة مـن نباتـات ناميـة فـي حيث تكـون البـذور أصـغر حجمًـ ,البذور

 .(40)وفرة من الماء
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  الثالث الفصل

  استشعار النبات للإجھاد المائي 
  

  :مقدمـــــة 3-1
اء هــــو العامــــل الأساســــي الــــذي حــــدد ومــــازال يحــــدد توزيــــع النباتــــات المــــ

نقـص المـاء المتـاح للنبـات سـواء بسـبب الملوحـة وكثافتها علـى الكـرة الأرضـية. و 
بمــا تــؤدي يســبب العديــد مــن المضــاعفات الســلبية التــي ر  ,أو الجفــاف أو البــرودة

مــن الأرض. كمــا  فــي النهايــة إلــى اختفــاء نبــات مــا مــن بيئــة معينــة أو جــزء مــا
  كثافة الغطاء النباتي في كل منطقة جغرافية. يحدد الماء نوع و 

فـــإن  ,لأهميـــة المـــاء بالنســـبة لغالبيـــة العمليـــات الحيويـــة فـــي النبـــات ونظـــرًا
ليســـت كـــل ت. و ليـــانقصــه يســـبب العديـــد مـــن المضـــاعفات الســلبية فـــي تلـــك العم

مـــن  فـــالبعض أكثـــر تحمـــلاً  ,النباتـــات تتـــأثر بـــنقص المـــاء المتـــاح بـــنفس الدرجـــة
الآخــر. درجــة التحمــل هــذه لابــد أن تكــون مرتبطــة بوســائل دفاعيــة معينــة يحمــي 

الناتجـة مـن نقـص المـاء المتـاح.  النبات من خلالهـا آلياتـه الحيويـة مـن الأضـرار
ن حيـث الإنزيمـات المشـاركة طبيعتهـا مـلما كانت العمليات الحيوية تختلف فـي و 

فمــن المتوقــع أن تتنــوع الوســائل الدفاعيــة التــي  ,الجانبيــةفيهــا ونواتجهــا النهائيــة و 
بــل تتبــاين الأهميــة  ,يتبناهــا النبــات لحمايــة العمليــات المختلفــة. لــيس هــذا فحســب

  النسبية لتلك الوسائل بتباين المرحلة التطورية للنبات.
ة عنـــــدما يتعـــــرض نبـــــات ينشـــــط وســـــائله الدفاعيـــــيمكـــــن أن نتصـــــور أن ال

لكــن هــل تنشــط هــذه الوســائل بفعــل الإجهــاد ذاتــه؟ أو بتعبيــر للإجهــاد المــائي. و 
أن  ,تنشيط الوسائل الدفاعية للحماية مـن الإجهـاد الملحـي مثلاً هل يستلزم  ,آخر

فعـة داخل الخلايا أم يكفي لذلك أن يتواجد الملح بتركيزات مرت يتواجد الملح فعلياً 
تنبـــه بـــاقي خلايـــا ن تكتشـــفه خلايـــا الجـــذر الخارجيـــة و فـــي محلـــول التربـــة علـــى أ

 ,بالمثـل بالنسـبة للإجهـاد الأسـموزيوالنبات ككـل بوجـود خطـر خـارجي؟ و الجذر 
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مــــن الجفــــاف حتــــى تنشــــط الوســــائل  هــــل يجــــب أن تعــــاني أنســــجة النبــــات فعليــــاً 
خلايـــا الجـــذر تربـــة أن تلامـــس الطبقـــات الخارجيـــة مـــن  أيضًـــاالدفاعيـــة أم يكفـــي 

حتــى تتبنــى سياســة  ,أنســجة النبــات ككــلفتنبــه بــذلك بقيــة خلايــا الجــذر و  ,ةجافــ
  ا؟مائية أكثر اقتصادً 

تــدل الدراســات علــى أن تحفيــز الوســائل الدفاعيــة ضــد الإجهــاد لا يتطلــب 
كمـا لا يتطلـب أن تعـاني أنسـجة النبـات مـن  ,الوجود الفعلي للملـح داخـل الخلايـا

بصــفتها خــط الــتلامس بــين النبــات ومصــدر  تطيع خلايــا الجــذرالجفــاف. إذن تســ
تنـــتج و  - أي تكتشـــف وجـــوده -رف علـــى الإجهـــاد أن تتعـــ ,هـــو التربـــةالإجهـــاد و 

  إشارة أو إشارات تنتقل إلى باقي الخلايا لتنبهها بوجود إجهاد.
أن تنـــتج و  ,أن تكتشـــف الإجهـــاد بأنواعـــه ,تـــاليتســـتطيع خلايـــا الجـــذر بال

بـل مـن عضـو لآخـر. ولكـن  ,مـن نسـيج لآخـر تنتقـل ,المعنـى إشارات تحمل هذا
هل هي إشارة واحدة أم أن هنـاك العديـد مـن هـذه ما هي طبيعة هذه الإشارات؟ و 

الإشـارات يخـتص كـل منهـا بتحفيـز الوسـائل الدفاعيـة ضـد نـوع مـا مـن الإجهــاد؟ 
مـن بـأن هنـاك العديـد  ,صـفهاعلى نتائج الدراسـات التـي سـيرد و  يمكن القول بناء

ليســـت إشـــارة واحـــدة. بـــل يتـــداخل عمـــل هـــذه الإشـــارات مـــع بعضـــها شـــارات و الإ
تتعـــرض لأنـــواع شـــتى مـــن  ,كالـــبعض. فالنباتـــات كونهـــا كائنـــات ثابتـــة لا تتحـــر 

لا تســتطيع أن تغــادر مكانهــا إلــى بيئــة أخــرى مناســبة. فهــي تتعــرض و  ,الإجهــاد
 ,فـــي التربـــة چيني (نقـــص الأكســـچينالأكســـللإجهـــاد الضـــوئي (الضـــوء الشـــديد) و 

تفـاع درجـة الحـرارة) وغيـر ذلـك. الحـراري (ار مـثلاً) و بسبب زيـادة محتواهـا المـائي 
  يمكن أن تعمل الوسيلة الدفاعية ذاتها ضد أنواع شتى من الإجهاد.و 

هـو الإشـارة الأوليـة) الجـذر الخارجيـة وجـود الإجهـاد (و  إذن تكتشف خلايـا
تنـــتج إشـــارات ثانويـــة تنتقـــل و  ,لات توجـــد فـــي أغشـــيتها البلازميـــةبواســـطة مســـتقب

ممــــا يحفــــز تكــــوين المزيــــد مــــن الإشــــارات الثانويــــة. هــــذه  ,لــــداخل خلايــــا الجــــذر
ات التي تتحكم  في الوسائل الدفاعيـة ينچالإشارات مع اختلاف طبيعتها تنشط ال

اد ثــــم إنتــــاج ضــــد الإجهــــاد. هــــذه العمليــــة المركبــــة التــــي تبــــدأ باكتشــــاف الإجهــــ
الأعضــاء المختلفــة فــي النبــات وتنتهــي بــين الأنســجة و  هــاتناقلالإشــارات الثانويــة و 

تســمى استشــعار النبــات للإجهــاد  ,ات ذات الصــلة بتحمــل الإجهــادينــچبتنشــيط ال
(Stress signaling)  1-3(شكل.(  
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  :عناصر عملية استشعار الإجھاد المائي  3-2

رغم الدراسات العديدة التي استهدفت التعرف على كيفيـة استشـعار النبـات 
لكــن يمكــن التنبــؤ العمليــة غيــر مفهومــة بشــكل مفصــل. و مازالــت هــذه  ,لإجهــادل

استشــــعار الإجهــــاد و  ,كة بــــين استشــــعار الإجهــــاد الملحــــيبوجــــود عوامــــل مشــــتر 
قـــد يكـــون ارتخـــاء و  ,ي إلــى نقـــص المـــاء المتـــاح للنبــاتفكلاهمـــا يـــؤد ,الأســموزي

اد المـائي الإجهـ فـي استشـعار ا فعـالاً الأغشية الخلوية بسبب فقد الامتلاء عنصـرً 
عار ربمــا يتميــز استشــعار الإجهــاد الملحــي بوجــود شــق خــاص باستشــبنوعيــه. و 

  خاصة الصوديوم.الأملاح الزائدة في التربة و 
الهدف النهـائي مـن استشـعار الإجهـاد هـو تحفيـز العمليـات الحيويـة التـي و 

 تــؤدي لتكيــف النبــات للإجهــاد. طبيعــة هــذه العمليــات تعتمــد علــى درجــة الإجهــاد
مواصـلة النمــو بــرغم تهدف تلــك العمليـات تكيــف النبــات و بالنسـبة للنبــات. فقـد تســ

 أو تســتهدف بقــاء النبــات حيــاً  ,وجــود الإجهــاد فــي حالــة الإجهــاد المــائي الطفيــف
ولكــن فــي حالــة كمــون وظيفــي تعلــق فيهــا الكثيــر مــن العمليــات الحيويــة أو علــى 

ــــر إذا كــــان الإجهــــا ــــنخفض معــــدلاتها بشــــكل كبي ــــل ت ــــر ا. لهــــذا يُ د شــــديدً الأق عتب
  استشعار الإجهاد خطوة جوهرية في استجابة النبات للإجهاد.

  

  
  

  
  
  

اد عند ـــاستشعار الإجھاد في النبات يبدأ باكتشاف الإجھ)3/1شكل رقم ( 
 تنتقل إلى  التي الثانويةثم تكوين الإشارات  ,سطح الخلية

 د.ينات ذات الصلة بتحمل النبات للإجھاچتنشط الف النواة 
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بشـــكل مبســـط. غيـــر أن ) عمليـــة استشـــعار الإجهـــاد و 1-3شـــكل (يصـــف 
عــدم لتعــدد الرســائل الثانويــة وتــداخل عملهــا و  نظــرًا ,ا مــن ذلــكالواقــع أكثــر تعقيــدً 

ت تلك العملية. يمكن تقسـيم الوسـائل توافر معلومات كافية عن الكثير من خطوا
  :  (1)الدفاعية للنبات ضد الإجهاد المائي إلى ثلاث مجموعات

  قصر الأيونات.الاتزان الأسموزي و ( أ ) 
  محتوياتها من الإجهاد.مواد السامة وحماية خلايا النبات و إزالة ال(ب) 
ت ابـنلنبات بمـا يتناسـب مـع مـدى تكيـف التطور اتعديل معدل نمو و (جـ) 

 للإجهاد. 

 ,يمكن تقسيم عملية استشعار الإجهاد إلى ثلاث عمليـات فرعيـة ,بالتاليو 
رغــــم أنــــه لا توجــــد إشــــارة  ,يخــــتص كــــل منهــــا بتحفيــــز إحــــدى الوســــائل الدفاعيــــة

إذا كانـــت  لـــيس معروفـــاً و  جـــه التحديـــد لكـــل مجموعـــة علـــى حـــدة,معروفـــة علـــى و 
شــــعار فعمليــــة الاستجميــــع مكونــــات كــــل عمليــــة تســــتجيب لــــنفس الإشــــارة أم لا. 

ات المسـئولة چينـقصـر الأيونـات تخـتص بتنشـيط الالخاصة بـالاتزان الأسـموزي و 
طـرد الأمـلاح و  ,أي خفـض جهـدها المـائي ,ي للخلايـاعن زيادة الضغط الأسـموز 

عمليــة أو قصــرها فــي الفجــوات العصــارية. و الزائــدة مــن الخلايــا إلــى الأبوبلاســت 
تخـتص  ,حمايـة محتوياتهـاو  ,سامة من الخلايـازالة المواد الالاستشعار الخاصة بإ

 ,راريــةالح بروتينــات الصــدمةمضــادات الأكســدة والديهيــدرينات و ات چينــبتنشــيط 
الفصــــول التاليــــة). كمــــا أن عمليــــة  انظــــرغيرهــــا (منظومــــة تــــدوير البــــروتين و و 

ق بــــين مــــدى تكيــــف النبــــات التطــــور توافــــالاستشــــعار الخاصــــة بتعــــديل النمــــو و 
  ).  2-3تطور النبات ككل (شكل قسام الخلايا ونموها و ومعدل ان ,للإجهاد

بــل  ,علــى أن هــذا التقســيم لا يعنــي أن العمليــات منفصــلة عــن بعضــها
فإتمــــام عمليــــة الاتــــزان تتــــأثر كــــل عمليــــة بــــالأخرى حســــب كفــــاءة كــــل عمليــــة. 

ولة عـن ات المسـئچينـقصر الأيونات بكفاءة يقلل من درجـة تنشـيط الالأسموزي و 
وحمايــة مكونــات الخلايــا، إذ تــنخفض عندئــذ درجــة خطــورة  ,ســامةإزالــة المــواد ال

إزالـــة المـــواد الســـامة ســـيؤدي إلـــى اد. ونقـــص كفـــاءة القصـــر الأيـــوني و هـــذه المـــو 
    هكذا.دل انقسام الخلايا ونمو النبات وتطوره و انخفاض مع
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يتوقــف مــدى تكيــف النبـــات بشــكل أساســي علــى كفــاءة عمليـــات  عمومــاً و 
لة عـن التكيـف فـي و ات المسئچينتنشيط الالإجهاد. فاكتشاف الإجهاد و شعار است

تعـــديل و  ,ب فـــي النبـــات فـــي منظومـــة متكاملـــةالعضـــو المناســـو  ,الوقـــت المناســـب
سوف يحسن من تحمل النبـات للإجهـاد. كمـا أن فشـل عمليـات  ,لذلك النمو تبعاً 

بالمعــدل و  ,ت المطلوبــة فــي التوقيــت المناســباچينــالاستشــعار هــذه فــي تنشــيط ال
 يعوق تكيف النبات للإجهاد. ,المناسب

ــا إلــى أن تقســيم عمليــة استشــعار الإجهــاد المــائي إلــى  ,تجــدر الإشــارة هن
لنتـائج الدراسـات الفعليــة، إذ لا  ربمـا تبـدو اسـتباقاً  - كمـا سـبق -عمليـات فرعيـة 

ربمـا تتبنـى بعـض لمجـرد التبسـيط. و  يوجد دليل مباشر على هـذا التقسـيم بـل هـو
راجــع أســاليب أخــرى لوصــف العمليــة ككــل منهــا أن تقســم عمليــة الاستشــعار الم

ات ذات چينـــثـــم تنشـــيط ال ,ثـــم إنتـــاج الإشـــارات الثانويـــة ,إلـــى اكتشـــاف الإجهـــاد
ا لعمليــة لا تبــدو بســيطة أو زائــدً  يعــد تبســيطاً  أيضًــاالصــلة. غيــر أن هــذا التقســيم 

ود فجــوات معلوماتيــة حتــى مفهومــة بالكامــل. ربمــا يرجــع هــذا الاخــتلاف إلــى وجــ
ربمـــا لوجـــود تضـــارب فـــي و  ,لعمليـــة استشـــعار الإجهـــاد المـــائيكثيـــرة فـــي فهمنـــا 

ا تسمية عناصر هـذه العمليـة بـين المقـالات البحثيـة المختلفـة. بمـا يعنـي أن مزيـدً 

ائي)3/2شكل رقم (  اد الم عار الإجھ ي لاستش يم وظيف ي تقس ؤثر ف ات وت داخل المجموع . تت
 ور بما ــاباً. المحصلة النھائية ھي تعديل النمو والتطــلبا وإيجــــبعضھا س

.(2)اسب مع مدى كفاءة عمليات التكيفيتن
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أو  من المعلومات ربما يغير بعض النماذج التي وضعت لوصـف العمليـة مسـبقاً 
  حتى يثبت خطأها. 
التوفيـــق بـــين المصـــادر العلميـــة  ,حاولنـــا قـــدر الإمكـــان ,ابفـــي هـــذا الكتـــ

ســـواء كانـــت تتبنـــى نفـــس  ,بمـــا يتـــيح للقـــارئ أن يرجـــع إلـــى أي منهـــا ,المختلفـــة
ا آخـر مـع الأخـذ أم تتبنـى أسـلوبً  ,الأسلوب فـي وصـف عمليـة الاستشـعار المـائي

عار ة الاستشــيبــدو لنــا أن تقســيم عمليــتبــار أن التســميات ربمــا تتبــاين. و فــي الاع
ذلـك حسـب مـا و  -ست منفصـلة أو مسـتقلة عـن بعضـها ليإلى مسارات مختلفة و 

للواقـع مـن  أكثـر قربـاً  -تشير إليه أكثرية المعلومات المتاحـة فـي الوقـت الحاضـر
مخــرج و  (Input) دخلد. لكــل مســار مــن هــذه المســارات مـــار واحـــا فــي مســـضمهــ

(Output)ات ذات چينـرج هـو تنشـيط الالمخو  ,ر الإشارة الأولية. المدخل هنا يناظ
الصــــلة. مــــع الأخــــذ فــــي الاعتبــــار أن مخرجــــات كــــل مســــار استشــــعاري ليســــت 

مـــن  عرضـــاً  تكـــون بـــل يمكـــن أن ,بالضـــرورة وســـيلة مـــن وســـائل تكيـــف النبـــات
  أعراض مضاعفات الإجهاد.

  :ات عالية الحساسية للملوحة لاستشعار الإجھاد الملحيچينمسار ال 3-3
 :Salt Overly Sensitive)اسية للملوحـةـة الحسـات عاليـچينـيخـتص مسـار ال

SOS)  .مـــدخل هـــذا المســـار هـــو الأمـــلاح الزائـــدة و  باستشـــعار الإجهـــاد الملحـــي
سواء في داخل الخلية أو خارجهـا. أمـا المخـرج فهـو تنشـيط  ,(خاصة الصوديوم)

البروتونـات. تعمـل الناقلـة للأيونـات مثـل الصـوديوم و ات المنتجة للإنزيمـات چينال
الإنزيمــات علــى قصــر الأيونــات الضــارة داخــل الفجــوة العصــارية أو طردهــا  هــذه

  إلى الأبوبلاست. 
حيـث تحفـز الأمـلاح الزائـدة تـراكم  ,عنـد الغشـاء البلازمـي SOSيبدأ مسار 

ـــ. و (3)أيـــون الكالســـيوم فـــي الســـيتوبلازم ـــيس معلومً تشـــف هـــذا المســـار ا كيـــف يكل
والتــي  ,ت الكالســيوم فــي الســيتوبلازمبالمثــل كيفيــة تــراكم أيونــاالإجهــاد الملحــي و 

أو مــــن داخــــل عضــــييات الخليــــة  ,يمكــــن أن يكــــون مصــــدرها إمــــا الأبوبلاســــت
ات وجد بعض الخطو ت الميتوكوندريا. بديهياً ة الإندوبلازمية والبلاستيدات و كالشبك

  تزال غير مفهومة. الوسيطة عند هذه النقطة التي لا
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هــو و  2SOSط بــدوره البـروتين نشِّـالـذي ي 3SOSيـرتبط الكالسـيوم بــالبروتين 
ـــــــــروتين مـــــــــا  ,كـــــــــاينيز ـــــــــى ب ـــــــــزيم يضـــــــــيف مجموعـــــــــة فوســـــــــفات إل ـــــــــه إن أي أن

(Serine/threonine protein kinase) )(4) 3). يحفـــز كـــل مـــن (5)وSOS 2وSOS 
البروتونـات للصـوديوم و  ناقلاً  اً الذي ينتج إنزيم 1SOS چينال (Expression) تفعيل

ــــة. ــــزيم كمضــــخة لطــــرد أيونــــات  خــــلال الغشــــاء البلازمــــي للخلي يعمــــل هــــذا الإن
لا  2SOSو 3SOS). علـى أن أهميـة كـل مـن 3-3الصوديوم خارج الخلية (شكل 

بـل همـا ضـروريان للنشـاط الإنزيمـي للبـروتين   1SOS چينتنحصر في تنشيط ال
فــــي تحمــــل  وحــــده أن يحــــدث تحســــنا طفيفــــاً  1SOS چــــين. يمكــــن للأيضًــــاالناقــــل 

 ينـــاتچال لكـــن عنـــد نقـــلاقلات الصـــوديوم للملوحـــة. و إلـــى نـــ الخميـــرة التـــي تفتقـــر
ـــ يحـــدث تحســـن  ,إلـــى هـــذه الســـلالة مـــن الخميـــرة 3SOSو 2SOSو 1SOSة الثلاث

ة بــين يچوراثيــة وفســيولو كبيــر فــي تحملهــا للملوحــة. ممــا يــدل علــى وجــود علاقــة 
 .  1SOSلتنشيط   3SOSو 2SOSعلى أهمية وجود كل من و  ,ات الثلاثةچينال

شــيط عمليـــة طــرد أيونـــات كيفيـــة تن ,بشــكل مقبـــولو  يصــف هـــذا المســـار
ة بواســــطة ناقــــل تبــــادلي ربمــــا قصــــرها فــــي داخــــل الفجــــوة العصــــاريو  ,الصــــوديوم

لكـن لا يعنـي ذلـك وجـود فـي غشـاء الفجـوة العصـارية. و البروتونـات مللصوديوم و 
أن هــذا هــو المســار الوحيــد الــذي ينشــط بســبب الإجهــاد الملحــي. بــل ربمــا يــؤدي 

خــرى خاصــة بإزالــة المــواد ســيوم فــي الســيتوبلازم إلــى تنشــيط مســارات أتــراكم الكال
لسـيوم هـذه المسـارات بطريـق أو ربمـا ينشـط الكا ,حماية مكونـات الخليـةو  ,السامة

نشط في  چينجود أكسهو و  ,قد يكون الحافز لتنشيط هذا المسار الأخيرآخر. و 
ط هــذا المســار بســبب لا ينشــ عمومــاً اتهــا. و لــيس الأمــلاح الزائــدة ذالســيتوبلازم و 

الكالســيوم النــاتج مــن الإجهــاد الأســموزي أو إجهــاد البــرودة، ممــا يــدل علــى أنــه 
  ليس نتيجة شقه الأسموزي.و  ,ة الشق الأيوني للإجهاد الملحيينشط نتيج

إلــــــى فصــــــيلة البروتينــــــات المولجــــــة للكالســــــيوم  3SOSينتمــــــي البــــــروتين 
(Calcium binding proteins)  يبيـــة للتواجـــد فـــي حيـــز الغشـــاء قابليـــة ترك لديـــهو

ا عــن الغشــاء البلازمــي. ربمــا رغــم أن بعــض جزيئاتــه قــد تتواجــد بعيــدً  ,البلازمــي
 ,قـرب الغشـاء البلازمـي 2SOSبالتـالي و  3SOSتساعد هذه الخاصية علـى تواجـد 

يمكـن أن  2SOSبالإضـافة لـدوره فـي تنشـيط الـذي ينشـطانه. و  1SOSحيث يوجد 
 Protein)(أي كـاينيزات البـروتين 2SOSبيهة بالبروتين يتفاعل مع البروتينات الش
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kinases  
. ربما يـؤدي هـذا التفاعـل إلـى تنشـيط تخليـق حمـض الأبسيسـك الـذي (6)
  الأجزاء التالية). انظرفي استشعار الإجهاد المائي ( رياً ا محو يلعب دورً 

  

  

 

  
  
  
  
  

اكتشـفت فقـط فينتمي إلى مجموعة من كاينيزات البـروتين التـي  2SOSأما 
 Regulatory)فــي النبــات (حتــى الآن). يحتــوي هــذا البــروتين علــى نطــاق مــنظم

domain) ,  آخــر محفــز و(Catalytic domain) 3. فــي غيــاب مــادة التفاعــلSOS 
 Error! Bookmark not( بحيــث يبقــى النطــاق المحفــز خــاملاً  ,يتفاعــل النطاقــان

defined. 3عند ارتباط ). وSOS بالنطاق المـنظم يتغيـر الشـكل المعمـاري للبـروتين, 
  )..Error! Bookmark not definedبحيث ينشط النطاق المحفز (

  :مسار كاينيز البروتين لاستشعار الإجھاد المائي 3-4
ستشعار الإجهـاد المـائي فـي الكائنـات أمكن التعرف على منظومة خاصة با
الوراثيـة المطفـرة مـن باستخدام الطرز   البسيطة سواء كانت بدائية أو حقيقية النواة.

عند الغشاء  دأ المسارـــوديوم. يبــر أيونات الصــرد وحصــلط SOSار ــمس)3/3شكل رقم ( 
يب لوجود تركيزات عالية من ـر معلوم) يستجــا بمجس (غيــي ربمـالبلازم

ذي ينشط  يوم ال راكم الكالس ز ت ة فيحف ارج الخلي لاح خ الي ينشط  3SOSالأم ذي  2SOSوبالت ال
ل للصوديوم يعمل كمضخة لطرده خارج الخ 1SOSيحفز الخلية على إنتاج  ة. وھو إنزيم ناق لي

ربما يشتمل ھذا المسار أيضًا على آلية لتنشيط ناقل الصوديوم الموجود في الفجوة العصارية 
ر بحاجة  ,الذي يضخ الصوديوم من السيتوبلازم إلى الفجوة العصارية ذا الفرض الأخي ولكن ھ

   .إلى دليل
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الــــذي  (Osmosensor)الخميــــرة أمكــــن التعــــرف علــــى المجــــس الأســــموزي البكتيريــــا و 
هــو و  (Histidine kinase)يتكــون مــن لبنتــين. اللبنــة الأولــى هــي كــاينيز الهســتدين 

نطاق باعث عند طرفـه الكربوكسـيلي. نطاق مستقبل عند طرفه الأميني و  زيم ذوإن
يحتوي النطـاق الباعـث علـى الهسـتدين (بالإضـافة لأحمـاض أمينيـة أخـرى). يوجـد 
هـذا الإنــزيم كبـروتين جــوهري فـي الغشــاء البلازمــي. أمـا اللبنــة الثانيـة فهــي بــروتين 

تقبل. يكتشــــف الطــــرف مــــنظم يحتــــوي علــــى حمــــض الأســــبرتيك عنــــد طرفــــه المســــ
عنــد انخفاضــه و  ,يــرات الخارجيــة فــي الجهــد المــائيالمســتقبل فــي اللبنــة الأولــى التغ

تحدث فسفرة ذاتية في الهسـتدين الموجـود بالنطـاق الباعـث. عندئـذ تنتقـل مجموعـة 
الفوسفات إلى حمض الأسبرتيك في الطرف المستقبل للبروتين المنظم. يؤدي هـذا 

قبل إلــى تحفيــز الطــرف الباعــث علــى تنشــيط سلســلة مــن التغيــر فــي الطــرف المســت
 Compatible)تــؤدي فــي النهايــة إلــى تــراكم المــذابات المتوائمــة  ,تفــاعلات الفســفرة

solutes) طلـق ). يُ 4-3ات ذات الصـلة (شـكل ـچينـريق تنشـيط الـفي الخلايا عـن طـ
 :Mitogen Activated Protein Kinases)يــةچينمصــطلح كــاينيزات البــروتين الميتو 

MAPKs)   عــة الفوســفات إلــى بروتينــات علــى البروتينــات التــي تحفــز إضــافة مجمو
(مـن التـي تنشـط بفعـل مـؤثر خـارجي يـتحكم فـي عمليـة الانقسـام الميتـوزي و  ,أخرى

  ينتمي البروتينان السابقان لهذه المجموعة.و  ية).چينهنا جاءت التسمية ميتو 
م البــــروتين المــــنظو  نمنــــاظر لكــــاينيز الهســــتدي چــــينرغــــم التعــــرف علــــى و 

) فــــــي چــــــينســــــمى بــــــالبروتين الهلــــــذلك يُ و  ,(بــــــروتين واحــــــد يــــــؤدي الــــــوظيفتين
المجـس  چـينالـذي يمكـن أن يحـل محـل و   (Arabidopsis thaliana)الأرابيدوبسـس
 چــينإلا أن إمكانيــة عمــل هــذا ال (7)يــؤدي نفــس وظيفتــهو  ,فــي الخميــرة الأســموزي

رغــــم أن  ,ثباتهــــا بــــدليل مباشــــركمجــــس أســــموزي فــــي الأرابيدوبســــس لــــم يمكــــن إ
حســــب تركيبــــه يوجــــد فــــي الغشــــاء البلازمــــي ( چــــينالبــــروتين النــــاتج مــــن هــــذا ال

 نظــرًاالجفــاف والبــرودة. و ركيــزه عنــد تعــرض النبــات للملوحــة و يــزداد تالأمينــي) و 
البــرودة يحــدث تــأثيرات مختلفــة فــي مــن الإجهــاد الملحــي والأســموزي و  لأن كــلاً 
لـيس مجـرد سات متخصصة لكل نـوع مـن الإجهـاد و مجكون هناك , ربما تالنبات

  .(8)مجس واحد
تــي تنشــط أثنــاء الو  ,ت كــاينيزات البــروتين فــي النبــاتاچينــيوجــد العديــد مــن 

ات ينشــط بســـبب چينــا إن كـــان أي مــن هــذه اللكــن لــيس واضــحً الإجهــاد المــائي. و 
كمــا نــه ينشــط بســبب أثــر غيــر مباشــر للإجهــاد. , أم أالإجهــاد المــائي بشــكل مباشــر
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ات تخليــق چينــإن كــان هــذا المســار يــؤدي فــي النهايــة إلــى تنشــيط  أنــه لــيس معلومــاً 
ات. فــــي البرســــيم چينــــالمـــذابات المتوائمــــة أم إلــــى تنشــــيط مجموعــــات أخـــرى مــــن ال

كيلــو دالتــون  46ن وزنــه الجزيئـي ينشــط كـاينيز بــروتي(Medicago sativa) الحجـازي 
ـــــد  ,حـــــي الطفيـــــف للخلايـــــاأثنـــــاء الإجهـــــاد المل SIMKا ســـــمى اختصـــــارً يُ و  بينمـــــا عن

فـي . و (9)منـه تعريضها لإجهاد ملحـي شـديد ينشـط بـروتين ذو وزن جزيئـي أقـل بـدلاً 
عنـــد شـــبيه لبـــروتين البرســـيم الحجـــازي  (SIPK)خلايـــا نبـــات الـــدخان ينشـــط بـــروتين 

تعــــرض الخلايــــا للإجهــــاد المــــائي أو لأنــــواع أخــــرى مــــن الإجهــــاد مثــــل البــــرودة أو 
. كمــــا وجــــد بــــروتين شــــبيه بكــــاينيز (10)أو حمــــض السالســــيليك الفطريــــات الممرضــــة

  .  (11)بسبب الإجهاد المائي أيضًاالدخان في الأرابيدوبسس ينشط 
 

  
  
  

  
ا لهذه الدرجـة (إذا كـان موجـودً  لكن مسار كاينيز البروتين لا يبدو بسيطاً و 

البرســيم فقــد وجــد كــاينيز يســتطيع أن يفســفر كــاينيز  .بــنفس الكيفيــة فــي النبــات)
بالمثــــل فــــي الــــدخان وجــــد . و (12)لهــــذا يســــمى كــــاينيز الكــــاينيزو  SIMKالحجــــازي 

تـــدل الدراســـات أن الكـــاينيزات . و SIPK(13)كـــاينيز الكـــاينيز الـــذي يفســـفر الكـــاينيز 
كمـا أن  ,الممرضـةالفطريـات من أنواع الإجهاد مثل البرودة و  تنشط نتيجة العديد

لمجس الأسموزي في البكتيريا والخميرة يتكون نموذج مبسط ل)3/4شكل رقم ( 
د ـف الانخفاض في الجھـــا يكتشــأحدھم ,ن بروتينينــم

روتين المائ ى الب ل مجموعة الفوسفات إل م تنتق ه الباعث ث د طرف فيفسفر الھتسدين عن
 ينات الإجھاد.چالمنظم الذي يحفز 



    الفصل الثالث : استشعار النبات للإجھاد المائي
   

 

  

103

ا أكثـر تعقيـدً  ,ض الآخرد بعضها على البعاعتماعدد الكاينيزات وطبيعة عملها و 
ات كـــــــاينيز چينـــــــيـــــــزداد معـــــــدل ترجمـــــــة  ,علـــــــى ســـــــبيل المثـــــــالممـــــــا نعلـــــــم. و 

كــاينيز كــاينيز كــاينيز ) و MAPKKكــاينيز كــاينيز البــروتين () و MAPKالبــروتين(
. رغم أنـه لـيس مـن (14)) عند تعرض الأرابيدوبسس للإجهادMAPKKKالبروتين (

 أيضًــايــزداد  يچلو ات أو نشــاطها الفســيو چينــت هــذه الالواضــح إذا كانــت بروتينــا
ات الموجــودة بالفعــل فــي چينــوميــة (الچينبنــاء علــى البيانــات البســبب الإجهــاد. و 

وم الأرابيدوبسـس عشـرة چينـالنبات بغض النظر إن كانت مفعلة أم لا) يوجد في 
  ات يحتمل أن تكون خاصة بالكاينيزات. چين

عد بالضرورة على تنشيط عمليـات تحمـل على أن نشاط الكاينيزات لا يسا
ـــة (أي إبطـــال عمـــل  ـــرة متنحي الإجهـــاد. ففـــي الأرابيدوبســـس وجـــد أن إحـــداث طف

الإنبـات  ة البـذور علـىريـؤدي إلـى زيـادة قـد (MKK9)) في أحد الكـاينيزات چينال
 چـــينممـــا يعنـــي أن  ,الأســـموزي مقارنـــة بـــالطراز البـــريأثنـــاء الإجهـــاد الملحـــي و 

ثبط الاستجابة التكيفيـة للإجهـاد فـي الأرابيدوبسـس عنـدما يكـون الكاينيز هذا قد ي
الــبعض الآخــر و  ,د علــى الكالســيوم. كمــا أن بعــض هــذه الكــاينيزات يعتمــ(15)اســائدً 

اينيز البـروتين. كمـا لا يعتمد عليه. ربما يعكس هـذا التبـاين مـدى تعقيـد مسـار كـ
ا كيــف معلومًــمخرجــات هــذا المســار مازالــت غيــر معلومــة. فلــيس أن مــدخلات و 

يكتشف هذا المسار الإجهاد (ربما يكـون لارتخـاء الغشـاء البلازمـي بسـبب فقـدان 
بـــل لـــيس  ,ات ذات الصـــلةچينـــكيـــف ينشـــط الذه العمليـــة) و الامـــتلاء دور فـــي هـــ

لهــذا المســار علــى وجــه التحديــد.  ات التــي تنشــط اســتجابةـچينــي الـا مــا هــمعلومًــ
خاصـة  ,ر معلومـةـمسـار مازالـت غيـمن الواضـح أن الكثيـر مـن مكونـات هـذا الو 

التــي  (Stress transcription factors)كيفيــة تفاعلــه مــع عوامــل النســخ الإجهاديــة 
  ات تحمل الإجهاد.چينبدورها تنشط 

  :استشعار الإجھاد المائي عن طريق الدھون الفسفورية  3-5
فـــي طبقـــة  وظيفيـــاً ) مكونـــاً تركيبيـــاً و 5-3فورية (شـــكل تشـــكل الـــدهون الفســـ

ـــدهون المز ا ـــة (المرجـــعل لوصـــف تفصـــيلي). فهـــي  (16)دوجـــة فـــي الأغشـــية الخلوي
فـــــي تنظـــــيم خواصـــــه  ا مهمـــــاً تلعـــــب دورً و  ,تـــــدخل فـــــي البنـــــاء الأساســـــي للغشـــــاء

ــــك الخــــواص درجــــة ســــيولة الغشــــاء ة. تشــــمليچالفســــيولو  ــــات  ,تل وانتشــــار الأيون
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تغيــر مــن  المركبــات المختلفــة خــلال الطبقــة الدهنيــة المزدوجــة. يمكــن للخليــة أنو 
  ق تغيير تركيب الدهون الفسفورية.درجة سيولة الغشاء البلازمي عن طري

تها فـي فزيادة عدد الروابط الثنائية في الأحماض الدهنيـة يزيـد مـن درجـة سـيول
ســــاهم فــــي أقلمــــة النبــــات يمنــــع تجمــــد الغشــــاء، ممــــا يو  ,درجــــات الحــــرارة المنخفضــــة

مشـــبعة (أي التـــي بهـــا الغيـــر اض ت الأحمـــبـــالعكس اســـتبدال الـــدهون ذواللبـــرودة. و 
روابــط ثنائيــة) بــدهون أخــرى ذات ذيــول مشــبعة يقلــل مــن ســيولة الغشــاء عنــد درجــات 

  تحمل النبات للحرارة الزائدة.  مما يساهم في ,الحرارة المرتفعة
شـــاء البلازمـــي للخليـــة مـــن تبـــديل الـــدهون فـــي الغوتعتبـــر عمليـــة إحـــلال و 

الحــرارة خاصــة فــي نباتــات المنــاطق لبــرودة و مــة المصــاحبة للتــأقلم لمهالالعمليــات 
 ,الباردة التي تنخفض فيها درجة الحرارة في الشـتاء إلـى مـا تحـت الصـفر المئـوي

فــإن انتشــار المــاء  ,ضــافة إلــى ذلــكبالإتعــاود الارتفــاع فــي فصــل الصــيف. و  ثــم
مــن خــلال  أيضًــاوغيــر العضــوية يــتم  ,الكثيــر مــن العناصــر الغذائيــة العضــويةو 

  الفصل الأول). انظرون المزدوجة (طبقة الده
بـل هـي  ,والدهون ليسـت مجـرد وحـدات بنائيـة خاملـة فـي الأغشـية الخلويـة

ة نشــيطة، فالــدهون الفســفورية يمكــن أن تنــتج مجموعــة مــن يچأيضًــا مكونــات فســيولو 
المركبـــــات التـــــي تعمـــــل كإشـــــارات حيويـــــة وذلـــــك بفعـــــل الإنزيمـــــات المحللـــــة للـــــدهون 

وحمـــض  ,ن هـــذه المركبـــات الإينوزيتـــول ثلاثـــي الفوســـفات). مـــ6-3الفســـفورية (شـــكل 
أن  ,والداي أسايل جليسرول. يمكن لهـذه المركبـات وبتركيـزات منخفضـة ,الفوسفاتيدك

ات تحمـل الإجهـاد، ولكـن التركيـزات المرتفعـة چينـتعمل كإشارات حيوية تنشط بعض 
تكـــون بـــل يمكـــن أن  ,منهـــا يمكـــن أن تكـــون علامـــة علـــى وجـــود مضـــاعفات للإجهـــاد

ــــد شــــقائق أكســــ ــــة  چينمضــــرة للنبــــات. يــــذكر هنــــا أن هــــذه المركبــــات أيضًــــا تول فعال
)Reactive oxygen species: ROS((17)  ات التـي ربمـا تخـتص چينـوهـي تنشـط بعـض ال

) بـــدورها تعمـــل كإشـــارات ROS( چينبإزالــة المـــواد الســـامة مـــن الخليـــة. شـــقائق الأكســـ
  ة تركيزها تضر بالخلية ضررًا بالغاً. بينما عند زياد ,ثانوية بتركيزات منخفضة
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يتكون الجزيء من رأس قطبي به مجموعة  .الدھون الفسفورية)3/5شكل رقم ( 
 .نول امين أو سيرينو إيثاأسفات يمكن أن يرتبط بھا كولينوف

دھون. )3/6شكل رقم (  ل ال ات تحل ل إنزيم ة بفع ات متنوع فورية مركب دھون الفس تج ال تن
 ,توضح المستطيلات الزرقاء الإنزيمات التي تعمل على الدھون الفسفورية

 .النواتج الأساسية لعمل كل إنزيم أما الدوائر الحمراء فتحتوي على بعض
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تصـــنف مســـارات استشـــعار الإجهـــاد مـــن خـــلال الـــدهون الفســـفورية علـــى 
بالتــالي يمكــن أن توجــد لــد الإشــارة مــن الــدهن الفســفوري. و أســاس الإنــزيم الــذي يو 

)، "د"فســفوليبيز مــن فســفوليبيز "أ" وفســفوليبيز "ج" و  مســارات (مســار لكــل ةثلاثــ
لكنهـــا مســـتقلة عـــن رى تعتمـــد علـــي الـــدهون الفســـفورية و رغـــم وجـــود مســـارات أخـــ

  الإنزيمات المحللة للدهون.  
فــي تحمــل النبــات للإجهــاد المــائي غيــر  )أ(الــدور الــذي يلعبــه فســفوليبيز و 

ـــــت الحاضـــــر. أمـــــا فســـــفوليبيز ـــــدهن الفســـــفوري  )ج( واضـــــح فـــــي الوق ـــــل ال فيحل
-Phosphatidylinositol 4,5)فوســـــفات ثنـــــائي ال – 5,4فوســـــفاتيدايل إينوزيتـــــول 

bisphosphate: PIP2)  ًثلاثــي الفوســفات  5,4,1الإشــارة الثانويــة إينوزيتــول  مكونــا
)Inositol 1,4,5-triphosphate: IP3 الــداي أســايل جليسـرول ) و(Diacylglycerol: 

DAG) يعمــل .IP3 الخليــة كالشــبكة  علــى تحريــر الكالســيوم مــن داخــل عضــييات
على تنشيط كـاينيز  DAGبينما يعمل  ,الميتوكوندريامية والبلاستيدات و الإندوبلاز 

لــذلك يم الأخيــر لا يوجــد فــي النباتــات و لكــن يبــدو أن هــذا الإنــز . و )جبــروتين (ال
نفســـــه كإشـــــارة ثانويـــــة مـــــن خـــــلال تحولـــــه إلـــــى حمـــــض  DAGيمكـــــن أن يعمـــــل 

  الفوسفاتيدك.
ي النباتــات أثنــاء فــ IP3تشــير العديــد مــن الدراســات إلــى ارتفــاع مســتويات 

فــــي بروتوبلاســــت  IP3مســــتويات  أيضًــــاترتفــــع ). و (20)و (19)و (18)و (17)الإجهــــاد (
فــي بــادرات الأرابيدوبســس عنــد و  (Vicia faba)(21)الحارســة لنبــات الفــول   الخلايــا

هــــي و  IP3لتخليــــق  (Precursor). المــــادة البادئــــة (22)المعاملــــة بحمــــض الأبسيســــك
PIP2  ُ5ي الفوســفات ـثنائــ -4زيم فوســفاتيدايل إينوزيتــول خلــق عــن طــرق الإنــت- 

. هـذا بـدوره يزيـد (Phosphatidylinositol 4-phosphate 5-kinase: PIP5K)كـاينيز 
ـــــــة بحمـــــــض الأبسيســـــــك فـــــــي و  ,نشـــــــاطه أثنـــــــاء الإجهـــــــاد المـــــــائي عنـــــــد المعامل

ذاتــــــــــــــــــه ينشــــــــــــــــــط فــــــــــــــــــي  )ج(الفســــــــــــــــــفوليبيز  چــــــــــــــــــين. و (23)الأرابيدوبســــــــــــــــــس
أثنـاء الإجهـاد   (Arabidopsis thaliana phospholipase C: AtPLC1)الأرابيدوبسـس

أن يحـــرر الكالســـيوم مـــن  IP3. يســـتطيع (24)لأســـموزيالمـــائي ســـواء الملحـــي أو ا
يوم ـتدل الدراسات على أن زيادة مستوى الكالسـ. و (25)الفجوات العصارية المعزولة

  ).7-3(شكل  (26)ات ذات الصلة بتحمل الإجهادچينالفي السيتوبلازم يحفز 
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أن تلطيـف  ,على النباتات المعدلـة وراثيـاً التي أجريت وأظهرت الدراسات 
مـــن  (Antisense)عـــن طريـــق إدخـــال نســـخة غيـــر فعالـــة  )ج(نشـــاط الفســـفوليبيز 

لترجمـــة, ممـــا يقلـــل النشـــاط امـــع النســـخة الأصـــلية أثنـــاء النســـخ و تتنـــافس  چـــينال
ـــــــيض مســـــــتويات النهـــــــائي ل ـــــــزيم، أو تخف ـــــــد  IP3لإن ـــــــل الزائ ـــــــق التفعي عـــــــن طري

(Overexpression) الإنــزيم الــذي يحلــل  چــينلIP3 (IP3 5-phosphatase) يجعــل ،
كمـــا تتباطـــأ اســـتجابتها للمعاملـــة  ,النباتـــات أقـــل اســـتجابة للإجهـــاد أثنـــاء الإنبـــات

ـــالعكس وجـــد فـــي الطـــراز المطفـــر مـــن الأرابيدوبســـس . و (27)بحمـــض الأبسيســـك ب

ؤدي الإ)3/7شكل رقم (  دھون الفسفورية. ي ق ال ائي عن طري اد الم اد إستشعار الإجھ جھ
ي ـــالمائي إلى تنشيط العديد من الإنزيمات المحللة للدھون الفسفورية الت

ت ز تن ن أن تحف ات يمك زيم چج مركب ذب الإن اد. يھ ل الإجھ ات تحم دھون  FRY1ين ارات ال إش
بإزالة مجموعات الفوسفات (بمساعدة إنزيمات  IP3الفسفورية عن طريق التحكم في مستوى 

 أخرى) وتحويله إلى إينوزيتول.
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(fry1) الفعــال الــذي يحلــل  چــينالــذي يفتقــر إلــى الIP3, ات چينــأن زيــادة نشــاط ال
فــي  IP3لحمــض الأبسيســك يصــاحب زيــادة مســتويات التــي تســتجيب للإجهــاد و 

  النبات. 
ســـية للإجهـــاد الملحـــي أكثـــر حسا fry1 مـــن المـــدهش أن الطـــراز المطفـــرو 

ات تحمـل الإجهـاد بـه. ربمـا يشـير هـذا چينـالبرودة رغم زيـادة نشـاط والأسموزي و 
ـــــى أن ـــــي تهـــــذيب ا مباشـــــرً يلعـــــب دورً  FRY1الســـــائد  چـــــينال إل  (Attenuation)ا ف

 چـــينأن تطفيـــر هـــذا الو  IP3إشـــارات الإجهـــاد عـــن طريـــق الـــتحكم فـــي مســـتويات 
ربمــا كــان النشــاط ح النبــات أكثــر حساســية للإجهــاد. و فيصــب ,يضــر بهــذه العمليــة

تج من هـذه ات تحمل الإجهاد محاولة من النبات لإصلاح الضرر الناچينالزائد ل
التـــي تفتقـــر إلـــى و  (sos1)الطفـــرة. تحـــدث اســـتجابة مماثلـــة فـــي الطـــرز المطفـــرة 

الإنــزيم الفعــال الــذي يعمــل كمضــخة للصــوديوم. هــذه النباتــات تــراكم المزيــد مــن 
رغــم و  ,مواجهــة الإجهــاد الملحــي لعجــز فــيالبــرولين ربمــا لتعــويض النبــات عــن ا

يمكن التنبـؤ بـأن ن الطراز البري. و اسية للملوحة مذلك فالنبات المطفر أكثر حس
ا علـى زيـادة ربما كان أكثر حساسية للملوحـة لـو لـم يكـن قـادرً sos1 النبات المطفر

 مستويات البرولين.

 حمض الفوسـفاتيدك  منتجاً  ,ون الفسفوريةـفيحلل الده )د(أما الفسفوليبيز 

(PA)  د( ). ينشـــط الفســـفوليبيز6-3ر حســـب تركيـــب الـــدهن (شـــكل ـآخـــ اً ركبـمـــو( 
ــــــــــــــــــــــاء الإ ــــــــــــــــــــــبســــــــــــــــــــــرعة أثن ي الأرابيدوبســــــــــــــــــــــس جهــــــــــــــــــــــاد الأســــــــــــــــــــــموزي ف

ليســت بالترتيــب). و  (29)و (28)(  (Craterostigma plantagineum)الكراتيروســتجماو 
ففــي الكراتيروســتجما وجــد  ,تســتجيب للإجهــاد المــائي )د(ات الفســفوليبيز چينــكــل 
ــ ,ان لهــذا الإنــزيمچينــ الآخــر و  , (Constitutively expressed)اأحــدهما مفعــل دائمً

). غيـر أن تنشـيط .Error! Bookmark not definedينشـط اسـتجابة للإجهـاد المـائي (
ون علامـة لحـدوث بـل ربمـا يكـ ,في حد ذاته ليس وسـيلة للتكيـف )د(الفسفوليبيز 

وجـد  (Vigna unguiculata)تحلـل أغشـيتها. ففـي نبـات اللوبيـا ضرر في الخلايـا و 
للجفــاف منــه فــي  ينشــط بمعــدل أعلــى فــي ســلالة أقــل تحمــلاً  )د(أن الفســفوليبيز 

ا) فــي الخليــة منبهــا (محفــزً  PA. لهــذا ربمــا يكــون وجــود (30)الســلالة الأكثــر تحمــلاً 
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أو إزالــة المــواد الســامة كطريقــة  ,ولة عــن حمايــة مكونــات الخليــةللإنزيمــات المســئ
 اد على أغشية الخلية.لعلاج الأثر الضار للإجه

  :استشعار الإجھاد المائي عن طريق حمض الأبسيسك 6-3
). يلعب هـذا الهرمـون 8-3هرمون نباتي (شكل (ABA) حمض الأبسيسك 

رًا فــــي تنظــــيم نمــــو وتطــــور النبــــات وكمــــون البــــذور وإنباتهــــا وانقســــام الخلايــــا دو 
الكائنـات والبـرودة و  الجفـافالبيئيـة الخارجيـة مثـل الملوحـة و  استجاباتها للتغيـراتو 

فـي النباتـات الـدنيا والراقيـة علـى  ABAالأشعة فـوق البنفسـجية. يوجـد الممرضة و 
ا خصوصًــ ,تالوظيفــة الأهــم ربمــا تكــون تنظــيم العلاقــات المائيــة للنبــاالســواء. و 

علــى غلــق الثغــور بشــكل فــوري ثابتــة بشــكل  ABAقــدرة أثنــاء الإجهــاد المــائي. و 
كـــون إشـــارة ثانويـــة فـــي المســـارات التـــي ســـبق تيمكـــن أن  ABAمؤكـــد. رغـــم أن 

ــــدهون الفســــفورية  ــــز مســــار ال ــــال يســــتطيع تحفي ــــى ســــبيل المث وصــــفها (فهــــو عل
) إلا أن دوره لا يقتصــر علــى ذلــك 7-3شــكل  انظــرلاستشــعار الإجهــاد المــائي، 

تشـتمل  بل يتعداه. علاوة على أنه ربما توجـد مسـارات أخـرى غيـر معلومـة حاليـاً 
  .  ABAعلى 

ربما لا تسمح بوضع تصور دقيق لمسـار استشـعار  ومات المتاحة حالياً المعلو 
ات چينـلتعـدد ال نظـرًالـذين سـبق وصـفهما، لكما فـي المسـارين ا ABAعلى  يعتمد كلياً 

تشـابك طـرق عملهـا بـين الأنـواع المختلفـة مـن الإجهـاد التي تستجيب لهـذا الهرمـون و 
النبـــات للإصـــابة بالكائنـــات الحيـــوي النـــاتج مـــن عوامـــل خارجيـــة حيويـــة مثـــل تعـــرض 

امـل بيئيـة فيزيائيـة مـن الملوحـة الممرضة أو الرعي إلخ، وغير الحيـوي النـاتج مـن عو 
  الأشعة فوق البنفسجية وغير ذلك.والجفاف والبرودة و 

  

  
  

 التركيب الكيميائي لحمض الأبسيسك)3/8شكل رقم (
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ات ـفـــي تنظـــيم اســـتجابة النبـــ ABAه ـوري الـــذي يلعبــــح الـــدور المحــــيتضـــ
فــــــي  ABAر إلــــــى ـفــــــرة التــــــي تفتقــــــرز المطـائي مــــــن خــــــلال الطـــــــاد المـــــــللإجهــــــ

 Lycopersicon)الطمـــاطم و , (Nicotiana tabacum)الـــدخان و  ,(31)الأرابيدوبســـس

esculentum),  الـذرةو(Zea mays)  (32)ي ـو بشـكل طبيعــ. هـذه النباتـات المطفـرة تنمـ
راري ـرية بالضـــبط) فـــي غيـــاب الإجهـــاد المـــائي أو الحــــرز البــــ(لـــيس كالطـــ بياً ـنســـ
)Error! Bookmark not defined. الطرز المطفرة مـن الأرابيدوبسـس ). و(aba1, aba2, 

aba3)   ًتتميز بالتقزم حتى فـي غيـاب الإجهـاد. ربمـا يرجـع هـذا إلـى تعـرض  مثلا
أو  ,النبات لفترات إجهاد وجيـزة لا يمكـن تفاديهـا حتـى فـي ظـروف النمـو المثاليـة

ا عنـــد انقســـام الخلايـــا. أمـــفـــي تنظـــيم النمـــو و  ABAيكـــون الســـبب هـــو أهميـــة  قـــد
تموت سريعا إذا طـال أمـد التعـرض للإجهـاد، كمـا فهذه تذبل و  ,التعرض للجفاف

 .(33)أن الإجهاد الملحي يثبط نموها بشكل حاد

  :تنظيم تخليق حمض الأبسيسك أثناء الإجهاد المائي 3-6-1
في النبات. هـذه الزيـادة ربمـا  ABAادة تركيز يؤدي الإجهاد المائي إلى زي

متعـددة  ABAكذلك تثبيط تكسيره. عملية تخليق و  ,ABAتنتج عن تحفيز تخليق 
يز چينذرة كربــون بواســطة داي أكســ 40تشــمل تكســير كاروتينويــد بــه و  ,الخطــوات
مركـــب آخـــر. يتحـــول الزانثـــونين إلـــى ذرة كربـــون) و  15ركـــب الزانثـــونين (لتنـــتج م
ســيس إيبوكســي كاروتينويــد داي  -9الإنــزيم و  .ABAلأبسيســك ثــم إلــى ألدهايــد ا

يبـدو أنـه يـتحكم فـي  (cis epoxycarotenoid dioxygenase: NCED-9) يز چينأكسـ
م يـزداد معـدل ـهذا الإنزيـ .ككل) ABAدل تخليق ـددة (التي تحكم معـالخطوة المح

بعــض الإنزيمــات الأخــرى بالمثــل )  و (36)و (35)و (34)نســخه أثنــاء الإجهــاد المــائي (
) (38)و (37)و .ABA )Error! Bookmark not definedالتــي تســاعد فــي تخليــق 

ات يصـاحبه چينـرغم أنه لا يوجـد دليـل مباشـر علـى أن زيـادة معـدل نسـخ هـذه ال
 .يچنـــزيم الفســـيولو , أو فـــي نشـــاط الإيـة البـــروتين الإنزيمــــزيـــادة فـــي كميـــ أيضًـــا

بالتحديد طبيعة الخطوات ما بين اكتشـاف الإجهـاد وتحفيـز تخليـق  ليس مفهوماً و 
ABA.  
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حمـــض اســـتجابة لكـــل مـــن الإجهـــاد المـــائي و ات التـــي تنشـــط چينـــال 3-6-2
  :الأبسيسك

ـــيـــزداد تفعيـــل العديـــد مـــن ال ات فـــي النبـــات أثنـــاء الإجهـــاد الملحـــي أو چين
 ,بسـبب البـرودة أيضًـاات تنشـط چينـمـن تلـك ال الأسـموزي أو كليهمـا. نسـبة كبيـرة

ات التـي تسـتجيب چينـ). عـدد الABAأو عند معاملة النبات بحمـض الأبسيسـك (
ا كمــا تشــير طــرق التحليــل الــوراثي الحديثــة التــي تعتمــد علــى للإجهــاد يبــدو كبيــرً 

نـواتج النسـخ فـي هـذا  چـينوته ,ات نبـات مـاچينـمن  اً استخدام شرائح تحمل نسخ
ات چينــ. رغــم أنــه لا يمكــن حصــر ال (Gene microarrays) تلــك الشــرائحالنبــات ب

النموذج النبـاتي الأرابيدوبسـس. حتى في  التي تستجيب للإجهاد في النبات حالياً 
 (40)و (39)وم للإجهــاد (چينــات فــي الچينــمــن ال% 8فــي الخميــرة يســتجيب حــوالي و 
 ).(41)و

لـى مجمـوعتين حسـب ات التي تستجيب للإجهـاد إچينيمكن أن تصنف الو 
ل دقـائق مـن بدايـة فوري خلا فبعضها ينشط بفعل الإجهاد بشكلطبيعة تفعيلها. 

ن مكونـــات الاستشـــعار , إذ إلا يتطلـــب ذلـــك تخليـــق بروتينـــات جديـــدةو  ,الإجهـــاد
علــى المــدى   يبقــى نشــيطاً لكــن قــد لاو  ,بهــا موجــودة بالخليــة علــى الــدوامالخاصــة 

 -خـلال سـاعات مـن بدايـة الإجهـاد  -أبطأ البعض الآخر ينشط بشكل و  ,البعيد
للإجهـاد. تشـكل المجموعـة الأولـى  النبـات معرضـاً  طالما بقـي لكنه يبقى نشيطاً و 

تنشـط  منهـا عوامـل النسـخ التـيو  ,ات التي تستجيب للإجهـادچينن النسبة قليلة م
  ات التي تستجيب للإجهاد.چينالتي تشكل غالبية الو  ,بدورها المجموعة الثانية

ات الخاصـة بعوامـل النسـخ التـي تنشـط چينـف على عـدد مـن الالتعرُّ  أمكن
ات علـى عوامـل نسـخ أخـرى چينـ. ربمـا تعتمـد هـذه الABAا بفعـل الإجهـاد أو فورً 

 . عوامــل النســخ دائمــة التفعيــل يمكــن(Constitutively expressed)دائمــة التفعيــل 
فعـــل كـــاينيزات لكـــن فـــي صـــورة خاملـــة تنشـــط بو  ,أن توجـــد بروتيناتهـــا فـــي الخليـــة

 !Errorفتحفــز بــدورها تفعيــل عوامــل النســخ التــي تســتجيب للإجهــاد ( ,البــروتين

Bookmark not defined. 9-3) (شكل  .(  
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بــل ينشــط  ,ABAات التــي تنشــط بالإجهــاد تعتمــد علــى چينــليســت كــل الو 
لـــى ذلــــك الدراســـات التـــي أجريــــت علـــى النباتــــات عنــــه. تـــدل ع بعضـــها مســـتقلاً 

ــ  أو التــي لا تستشــعره ABA (ABA deficient mutants)ج ـالمطفــرة التــي لا تنت

(ABA insensitive mutants) يمكـن لهـذه النباتـات أن تنشـط  ,. علـى سـبيل المثـال
 چـين. كمـا أن الABAلكن بشكل غير كامل) رغـم غيـاب دور (و  RD29A چينال

يــــة يســــتجيب چينرو بــــه تتــــابع مــــن القواعــــد النيت (Promoter)حفــــز يحتــــوي علــــى م
. يسـمى هـذا التتـابع ABAحتى في غيـاب  چينيكفي لتنشيط الو  ,للإجهاد المائي

 Dehydration)المســـتجيب للإجهـــاد المـــائي   (cis element)العنصـــر الـــداخلي

Responsive Element: DRE) أنـه يخـتص  ,المقصـود بمصـطلح عنصـر داخلـي. و
 trans) الـــذي يوجــد بـــه. أمــا عناصـــر التنشــيط الخارجيـــة  چــينشــيط ذات البتن

elements)  عـلاوة علـى تلـك التـي توجـد بهـا.  ,ات أخـرىچينفهي تختص بتنشيط
. يمكـــن DNAعناصـــر التنشـــيط الخارجيـــة قـــد تكـــون عوامـــل نســـخ أو أجـــزاء مـــن 

ض )3/9شكل رقم (  ا بحم اد وعلاقتھ تجابة للإجھ ة الاس ة وبطيئ ات فوري يط الجين تنش
الأبسيسك. يحفز اكتشاف الإجھاد كاينيزات البروتين التي تفسفر عوامل 

ل فتنشط ال دورھا تنشط الچالنسخ دائمة التفعي اد وھي ب ة الاستجابة للإجھ ات فوري ات چين ين
  بطيئة الاستجابة للإجھاد.
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 DREB2B (Dehydration Responsive Elements و DREB2Aلعوامــل النســخ 

Binding factors)  أن ترتبط بالعنصر الداخلي المستجيب للإجهـادDRE,  تنشـط و
  . ABA(42)دون الحاجة إلى وجود و   RD29A چيننسخ ال

 CBF4. فعامــل النســخ ABAعــن  مســتقل تمامــاً  DREلكــن هــذا لا يعنــي أن و 
(Cold Responsive Element Binding Factor)  يعتمــد فــي نشــاطه علــىABA  الــذي

تصـــــبح  ,هـــــذا العامـــــل (Overexpression)عنـــــد زيـــــادة تفعيـــــل يـــــة نســـــخه. و يحفـــــز عمل
بــل ربمــا تنتمــي  ,دائمــة التفعيــل (عــادة لا تكــون كــذلك DREات المحتويــة علــى چينــال
. يــدل (43)البــرودةويــزداد تحمــل النبــات للجفــاف و  ,د)ات فوريــة الاســتجابة للإجهــاچينــلل

 .ABAو DREلو غير مباشرة بين هذا على وجود علاقة و 

ميت بــذلك لأنهــا تحتــوي علــى عوامــل النســخ ذات مشــد اللوســين القاعديــة (سُــ
ـــين فــي تتـــالحمــض الأمينــي لوســ  Basic leucine)رى القمــيص) ـدو كأنــه عُـــابع يب

zipper transcription factors)  تـــــرتبط بالعنصـــــر الـــــداخلي المســـــتجيب لحمـــــض
ات المســـتجيبة چينـــفتنشـــط ال (ABA Responsive Element: ABRE) الأبسيســـك 

للإجهاد المائي والبرودة المحتوية على هذا العنصر. أمكن التعرف على أربعة من 
فــي  (ABRE Binding Factors: ABF1, ABF2, ABF3, ABF4) هــذه العوامــل 

ممـا  ,RD29A چـينالأرابيدوبسس. يمكن لعوامل النسخ هذه أن تسـاهم فـي تنشـيط ال
  .  ABA(44)و RD29Aوجود علاقة ما بين  أيضًايعني 

فــي أحــد الطــرز المطفــرة مــن الأرابيدوبســس الــذي يفتقــر إلــى أحــد إنزيمــات 
ات الإجهـــاد مثـــل چينـــوجـــد أن تفعيـــل مجموعـــة مـــن  ,ABA (los5/aba3)تخليـــق 
RD29A وP5CS )لكنه و  ,ات تخليق البرولين) ينخفض بشدةينتج أحد إنزيم چين

لنباتـات بحمـض الأبسيسـك. يعود إلى مستوى مناظر للطراز البري عنـد معاملـة ا
ات الإجهــاد حتــى لــو كــان چينــضــروري لتنظــيم تفعيــل  ABAيــدل هــذا علــى أن 

يوجــــد تضــــارب بــــين هــــذا  . ربمــــاABA (45)للتفعيــــل بــــدون تــــدخل  بعضــــها قــــابلاً 
ـــة تفعيـــل الاســـتدلال و  فـــي النباتـــات التـــي  RD29Aالاســـتدلال الســـابق مـــن إمكاني
السبب في ذلك قد يكون اختلاف و  ,هض الأبسيسك أو التي لا تستشعر تفتقر لحم

ات التـــي تســـتجيب لحمـــض چينـــليســـت كـــل الو  طبيعـــة الطفـــرة فـــي كـــل منهمـــا.
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لحمـض يستجيب بالفعل للجفـاف و  RD22 چينفال ,ABREالأبسيسك تحتوي على 
  في محفزه. ABREالأبسيسك رغم عدم وجود 

مـــاً فـــي تنشـــيط مه ايلعـــب دورً  ABAأن  ,يمكـــن التوصـــل لاســـتنتاج هنـــاو 
ات التـــي يمكـــن أن تنشـــط دون الحاجـــة لتدخلـــه ربمـــا چينـــأن الات الإجهـــاد. و نـــچي

 ,تحتاج لوجوده بشـكل مـا لتنظـيم نشـاطها. علـى أن هـذه الصـورة لا تبـدو مكتملـة
  بل ينقصها الكثير من العناصر التي مازالت بحاجة لفهم أكثر.

  :الفعالة في استشعار الإجھاد المائي چيندور شقائق الأكس 3-7
غيـر أنـه يمكـن أن يسـبب  ,ضروري لنمو النبات بشـكل طبيعـي چينالأكس

البنـــاء يـــة مـــن عمليـــات حيويـــة مثـــل التـــنفس و تكـــوين شـــقائق فعالـــة كنـــواتج جانب
إلــى ســوبر أكســيد باكتســاب إلكتــرون واحــد.  چينالضــوئي. يتحــول جــزئ الأكســ

ي بتكــــوين فــــوق أكســــيد يــــدخل الســــوبر أكســــيد فــــي سلســــلة مــــن التحــــولات تنتهــــ
وفـوق  ,(السـوبر أكسـيد ةالجزيئـات الثلاثـشقائق الهيدروكسيل. هـذه و  ينچالهيدرو 

ـــة  چينشقــــائق أكســـشـــقائق الهيدروكســـيل) تعمـــل كو  ,چينأكســـيد الهيـــدرو   فعال

(Reactive oxygen species: ROS)  ًبالأحمــاض النوويــة ا يمكــن أن تلحــق ضــرر
جـــة زيـــادة الـــدهون. يمكـــن أن يـــزداد معـــدل تكـــون هـــذه الشـــقائق نتيوالبروتينـــات و 

) بسـبب ظـروف الإجهـاد البيروكسـيديزبعض الإنزيمات (مثـل الأكسـيديز و  نشاط
 ,ت الخليـة المختلفـةالنشط من عضـييا چينقائق الأكسـتنتج غالبية شالخارجية. و 

) أو Diamine oxidaseيمكــن لإنزيمــات موجــودة فــي جــدار الخليــة ( أيضًــالكــن و 
ــــي ذلــــك أن تســــاهم NADPH oxidase)الغشــــاء البلازمــــي ( الفصــــل  انظــــر( ,ف

  السابع). 
. مثـــــــل الكتـــــــاليز ROSتوجـــــــد فـــــــي النباتـــــــات إنزيمـــــــات خاصـــــــة لإزالـــــــة 

بسـبب اخـتلال  ROSتـزداد مسـتويات يديز والسوبر أكسـيد دسـميوتيز. و البيروكسو 
كفـاءة إنزيمـات الخليـة فـي إزالتهـا. يـؤدي تعـرض و  ROSالاتزان بين معدل تكون 

مؤكســدا. يمكــن  اإجهــادً  ل بهــذا الاتــزان مســبباً النبــات للإجهــاد المــائي إلــى الإخــلا
الـذي  چينأن تعمـل كإشـارات ثانويـة خصوصـا فـوق أكسـيد الهيـدرو  ROSلبعض 

درتــه علــى الانتشــار خــلال الــدهون والأوســاط قنصــف و يتميــز بطــول فتــرة عمــر ال
بالترتيـــب  YAP-1و OxyRالخميـــرة تـــؤدي عوامـــل النســـخ المائيـــة. فـــي البكتيريـــا و 

نشـاط عوامـل النسـخ هـذه عـن  ROSفي تحمل إجهـاد الأكسـدة. تـنظم  اا حيويً دورً 
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يمكــــن أن تعمــــل  هبهــــا ممــــا يــــوحي بأنــــ (SH)طريــــق أكســــدة مجموعــــات الثيــــول 
ا فـي مـن الأرابيدوبسـس يلعـب دورً  چـينقد أمكن تعريف نوية بذاتها. و كإشارات ثا

كتيريـا اذ الطـرز المطفـرة مـن البمقاومة إجهاد الأكسدة عن طريـق قدرتـه علـى إنقـ
الخميرة التي تفتقر إلـى عوامـل النسـخ المـذكورة (بهـا طفـرات متنحيـة تمنـع عمـل و 

  ربما يكون له دور مشابه في النبات.و  ).(47)و (46)عوامل النسخ) (
أن تنشــط كــاينيزات بــروتين خاصــة.  ROSتســتطيع  ,بالإضــافة إلــى ذلــك

  (MAPK3 and MAPK6) 6و 3ينشط كـاينيزات البـروتين  چينو فوق أكسيد الهيدر 
هــــو كــــاينيز الكــــاينيز الكــــاينيز و  ANP1فــــي الأرابيدوبســــس مــــن خــــلال البــــروتين 

يعمـــل علـــى  أساســـاً  ANP1الكـــاينيز ). و (50)و (49)و (48)( (MAPKKK)ي چينالميتـــو 
هـو (و  NPK1 چـينزيادة تحمل النبـات للإجهـاد. فنباتـات الـدخان دائمـة التفعيـل لل

 !Errorالحــــرارة المرتفعــــة (والملوحــــة و ) تتميــــز بتحملهــــا للبــــرودة ANP1ينــــاظر 

Bookmark not defined. .( رغم أن كيفية عمل كاينيزات البروتين التي تنشط بفعـل و
ROS نه يمكن التنبؤ بـأن هـذه الكـاينيزات قـد تنشـط إنزيمـات إزالـة غير معلومة فإ
ROS.   

يــؤدي  ABAقــد وجــد أن أثنــاء الإجهــاد المــائي. و الخلايــا فــي  ABAيتــراكم 
 ROSمــن خــلال تنظــيم كميــات  ABAلــذلك ربمــا يعمــل . و أيضًــا ROSإلــى زيــادة 

 ABAربمـا يكـون مـن الصـعب الوصـول لتصـور عـام حـول علاقـة في الخلايـا. و 
  من حيث نشاطهما  في استشعار الإجهاد المائي. ROS و

مل علـــى تتشــو  ,اد المــائي معقــدةن عمليــة استشــعار الإجهــ, إكمــا ســبق القــول
مازالـــت الصـــورة بعيـــدة عـــن و  ,العديـــد مـــن المســـارات والعناصـــر التـــي يتـــداخل عملهـــا

غير أجـزاء مـن ما أن المزيد من الدراسات ربما يكونها واضحة أو مفهومة بالكامل. ك
 غير ترتيب بعض عناصرها., أو على الأقل يالصورة الموجودة حالياً 

  :استشعار الإجھاد المائي دور الكالسيوم في 3-8
 ,تطـــورهت و الكالســـيوم أحـــد العناصـــر الغذائيـــة الكبـــرى اللازمـــة لنمـــو النبـــا

كمــا أشــرنا فيمــا و الماغنســيوم. و  ,والبوتاســيوم ,والفوســفور ,چينشــأنه شــأن النيتــرو 
  ات الإجهاد. چينكعامل أساسي لتفعيل  SOSيدخل الكالسيوم في مسار  ,سبق

ســتجابة لشــقائق ات الإجهــاد) اچينــور (تفعيــل كمــا يمكــن أن يــؤدي نفــس الــد
بل إنه يدخل كإشـارة ثانويـة  ,لا يقتصر دور الكالسيوم على هذاالنشط. و  چينالأكس
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أو عمليــات  ,دفــي العديــد مــن عمليــات الاستشــعار ذات الصــلة بشــتى أنــواع الإجهــا
التـــي تشـــتمل علـــى تغييـــر مســـتويات الكالســـيوم فـــي الخلايـــا. و  ,نمـــو وتطـــور النبـــات

 ,يـب اللقـاح أثنـاء تلقـيح الأزهـارالكالسيوم يدخل في عمليـات تطوريـة مثـل نمـو أنابف
تكـوين و  ,والجـذور الجانبيـة ,رات الجذريـةكما يلزم لنمـو الشـعي ,إخصاب البويضاتو 

مثــل  ,فــي اســتجابة الخلايــا للهرمونــات النباتيــة ا وســيطاً يلعــب دورً يــة. و العقــد الجذر 
  ح وغلق الثغور. وفت ,انقسامهااستطالة الخلايا و 

يساهم في العمليات الدفاعيـة ضـد الكائنـات الممرضـة. عـلاوة علـى دوره و 
في استشعار الإجهاد المائي. يشير هذا إلى تعدد العمليـات الحيويـة التـي يسـاهم 

يتضح هذا من خلال وجود عدد كبير من بروتينـات كالسيوم في النبات. و فيها ال
تعتمـد  ,أو بمعنـى آخـر ,لارتباط بالكالسـيومالنبات التي تحتوى على نطاق قابل ل

 . (51)في نشاطها على الكالسيوم

التــي تشــتمل و  ,نصــرًا فــي هــذه العمليــات المتنوعــةإذا كــان الكالســيوم عو 
على العديد من البروتينـات التـي تسـتجيب للكالسـيوم، كيـف إذن يـتم التمييـز بـين 

أو عمليــات تطوريــة) أو هرمونــات  الإشــارات المختلفــة مــن حيــث المنشــأ (إجهــاد
العمليــة مازالــت  المشــتركة فيمــا بينهــا مــن حيــث اعتمادهــا علــى الكالســيوم؟ هــذهو 

لكن يفترض أن كل عملية استشعار تغيـر مسـتويات الكالسـيوم و  ,تشبه الأسطورة
بالتالي يكون لكـل عمليـة بصـمة و  ,معدلات وبطرق مميزة لكل عمليةفي الخلية ب
بحيـــث  ,تميزهـــا عـــن بصـــمة بـــاقي العمليـــات(Calcium signature) كالســـيومية 

 تستجيب لهذه البصمة فقط البروتينات المعنية.

يمكــــــن تقســــــيم عمليــــــة الاستشــــــعار مــــــن خــــــلال الكالســــــيوم إلــــــى ثــــــلاث و 
  :(52)خطوات

  .توليد البصمة الكالسيومية في السيتوبلازم أو النواة( أ ) 
  .التعرف على البصمة بواسطة مجسات الكالسيوم(ب) 
 .بيق الإشارةتط (جـ)

أو  ,تبـــدأ عمليـــة الاستشـــعار بتوليـــد البصـــمة الكالســـيومية فـــي الســـيتوبلازم
مضــــخات آزر لمجموعــــة مــــن قنــــوات ونــــاقلات و النــــواة عــــن طريــــق النشــــاط المتــــ
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). قنــــوات الكالســــيوم هــــي بروتينــــات (56)و (55)و (54)و (53)الكالســــيوم فــــي الخليــــة (
بـل يمـر الكالسـيوم  ,اتجـاه مـروره غشائية تسمح بمرور الكالسيوم دون التحكم في

 ,مــن الجانــب ذي التركيــز الأعلــى إلــى الجانــب ذي التركيــز الأقــل. أمــا النــاقلات
حتــى لــو كــان اتجــاه النقــل  ,فهــي تنقــل الكالســيوم مــن حيــز لآخــر داخــل الخليــة

فهــي تعتمــد علــى الفــرق فــي الجهــد الكهربــي بــين جــانبي  ,عكــس مــدرج التركيــز
 أيضًـــات البروتونـــات. بينمـــا مضـــخات الكالســـيوم تنقـــل الغشـــاء الـــذي تولـــده نـــاقلا

لكنهــا لا تعتمــد علــى مــدرج الجهــد و  ,يوم بغــض النظــر عــن مــدرج التركيــزالكالســ
بــــل تعتمــــد علــــى الطاقــــة الناتجــــة مــــن تحليلهــــا  ,الكهربــــي بــــين جــــانبي الغشــــاء
   . للأدينوسين ثلاثي الفوسفات

ســيوم بــين عضــييات ة الكالالمضــخات تحكــم حركــهــذه القنــوات والنــاقلات و 
ممـــا  ,البروتوبلاســـتكمـــا تحكـــم حركتـــه بـــين الأبوبلاســـت و  ,الســـيتوبلازمالخليـــة و 

يســمح لهــا بــالتحكم الــدقيق فــي تركيــز الكالســيوم فــي كــل نطــاق فــي الخليــة. هــذا 
ــــة للكالســــيوم  ــــات الناقل رغــــم أن المعلومــــات المتاحــــة عــــن تنظــــيم نشــــاط البروتين

رغم قلة المعلومات المتاحـة عـن . و (57)ت قليلةبأنواعها خاصة أثناء الإجهاد مازال
البروتينـــات التـــي تخـــرج الكالســـيوم مـــن البروتوبلاســـت إلـــى الأبوبلاســـت إلـــى أن 

خصوصـا و  ,ا للتعامـل مـع إشـارات الكالسـيوموجود مثل هذه البروتينات يبدو مهم
و لتهــــذيب تلــــك الإشــــارات أو إزالتهــــا بالكامــــل عنــــد انخفــــاض مســــتوى الإجهــــاد أ

ينشـأ عنـه  مـا انتشـار الإشـارات الإجهاديـة غالبـاً فتعرض النبـات للإجهـاد و زواله. 
عند زوال الإجهاد الماء المتاح للنبات. و تباطؤ نمو النبات بما يتناسب مع كمية 

يكـــون مـــن المهـــم إزالـــة إشـــارات  ,بتـــوافر المـــاء أو بتخفيـــف الأمـــلاح فـــي التربـــة
  الإجهاد حتى يعاود النبات نموه بمعدل طبيعي.

بـــدو أن مســـتويات الكالســـيوم فـــي كـــل حيـــز فـــي الخليـــة محكومـــة بنظـــام يو 
بحيــث يعــدل مســتويات الكالســيوم فــي حيــز أو  ,دقيــق يســتجيب لعوامــل الإجهــاد

ربمـا يـؤدي إلـى  ,حدوث خلـل فـي هـذا النظـامالبصمة الكالسيومية. و  مولداً  ,كثرأ
لســـــيوم ناقـــــل الكا چـــــينيـــــادة تفعيـــــل اخـــــتلال اســـــتجابة النبـــــات للإجهـــــاد. عنـــــد ز 

الـذي ينقـل الكالسـيوم إلـى  (Calcium/Hydrogen antiporter)البروتونـات التبـادلي و 
حساســـــية للإجهـــــاد الملحـــــي  تصـــــبح النباتـــــات أكثـــــر ,داخـــــل الفجـــــوة العصـــــارية
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عـــزى هـــذا إلـــى أن الاســـتجابة الطبيعيـــة للإجهـــاد هـــي خـــروج ربمـــا يُ . (58)والبـــرودة
كمــا لــوحظ فــي حالــة تعــرض  ,زمالكالســيوم مــن الفجــوة العصــارية إلــى الســيتوبلا

زيادة تفعيل ناقل الكالسيوم التبـادلي فـي غشـاء الفجـوة . و (59)الأرابيدوبسس للبرودة
ــــادة مســــتوى الكالســــيوم فــــي الســــيتوبلازم ــــل تنشــــيط  ,يعــــوق زي ــــممــــا يعرق ات چين

  الإجهاد.
تعتمـــد طبيعـــة البصـــمة الكالســـيومية مـــن حيـــث كيفيـــة توليـــدها علـــى نـــوع و 

مــن عضــييات يخــرج الكالســيوم  ,بسيســك علــى ســبيل المثــالالإجهــاد. فحمــض الأ
الشــبكة الإندوبلازميــة ميتوكونــدريا والفجــوات العصــارية و الالخليــة كالبلاســتيدات و 

بينمــا التعــرض للبــرودة يــدخل الكالســيوم مــن الأبوبلاســت إلــى  ,إلــى الســيتوبلازم
ز تركيــــالبــــرودة كليهمــــا يزيــــدان . رغــــم أن حمــــض الأبسيســــك و (60)البروتوبلاســــت

  ن مصدر هذا الكالسيوم مختلف.الكالسيوم في السيتوبلازم فإ
أن يـــرتبط بقابليـــة عاليـــة بمواقـــع علـــى الشـــبكة الإندوبلازميـــة  IP3يســـتطيع 

ار الإجهـاد فـي استشـع IP3ربمـا يكـون دور فترض أن تكـون قنـوات للكالسـيوم. و ي
ى الشــبكة البــرودة مــن خــلال تنشــيطه لقنــوات الكالســيوم علــالملحــي والأســموزي و 

  )..Error! Bookmark not definedالإندوبلازمية (
 Calcium)ات الكالســيوم ـيومية علــى تنشــيط مجســـة الكالســـتعمــل البصمــ

sensors)  تـنظم عن طريـق ارتبـاط أيونـات الكالسـيوم بهـذه المجسـات التـي بـدورها
التــي تظهــر فــي النهايــة اســتجابة الخليــة أو النبــات و  ,ةعمــل البروتينــات المســتهدف

). مـــن البروتينـــات (62)و (61)للإشـــارة الأصـــلية التـــي ولـــدت البصـــمة الكالســـيومية (
كـاينيزات البـروتين و  (Calmodulin)التي تعمل كمجسات للكالسـيوم الكـالموديولين 

 (63)( (Calcium Dependent Protein Kinases: CDPKs) المعتمـدة علـى الكالسـيوم
ممـا يــؤدي لحــدوث تغيـر فــي شــكله  ,). يـرتبط الكــالموديولين بالكالســيوم(65)و (64)و

ات چينــــتفعيــــل الو  ,درة علــــى تنظــــيم نشــــاط البروتينــــاتفيكتســــب القــــ ,المعمــــاري
  )..Error! Bookmark not definedالمستهدفة (

) فيتكـون مـن أربعـة CDPKsين المعتمد على الكالسيوم  (أما كاينيز البروت
  نطاقات: 



    الفصل الثالث : استشعار النبات للإجھاد المائي
   

 

  

119

 

طــــرف أمينــــي يختلــــف مــــن كــــاينيز لآخــــر مــــن حيــــث  :النطــــاق الأول ●
  التركيب.

  نطاق سيرين/ثريونين الحفاز.  :النطاق الثاني ●
  تثبيط ذاتي. نطاق حفز و  :النطاق الثالث ●
  نطاق شبيه بالكالموديولين.  :النطاق الرابع ●
 ,نطيقــات قابلــة للارتبــاط بالكالســيوم ةي النطــاق الأخيــر علــى أربعــيحتــو و 

لــــيس علــــى يز يعتمــــد علــــى الكالســــيوم مباشــــرة و ممــــا يــــدل علــــى أن هــــذا الكــــاين
التثبــيط الموقــع الحفــاز يــاب الكالســيوم يثــبط نطــاق الحفــز و الكــالموديولين. فــي غ

فـي يحدث تغيـر فن أما عند ارتباط الكالسيوم بالنطاق شبيه الكالموديولي ,للكاينيز
يصــبح ثبــيط بحيــث يتحــرر النطــاق الحفــاز و التالشــكل المعمــاري لنطــاق الحفــز و 

 ,تــنظم بــدورها نشــاط البروتينــات (66)ا علــى فســفرة بروتينــات محــددةقــادرً الكــاينيز 
 ).(68)و (67)ات ذات الصلة بالإشارة الأساسية (چينتفعيل الو 

مثـل  ,شـتى مـن الإجهـادفي تنظـيم اسـتجابة النبـات لأنـواع  CDPKsتدخل 
ــــرودة ,والأســــموزي ,د الملحــــيالإجهــــا ــــل والكائنــــات الممرضــــة. و  ,والب ــــأثر تفعي يت

 الأرزالإجهاد في كل من الأرابيدوبسس و بفعل هذه الأنواع من  CDPKsات چين

(Oryza sativa)   29فــي دراســة تفصــيلية علــى و  ).(72)و (71)و (70)و (69)الــدخان (و  
CDPKs  ات منهــا (چينــوجــد أن أربعــةOsCDPK6, OsCDPK13, OsCDPK17, 

OsCDPK25(73)البرودةو  ,والحراري ,والأسموزي ,د الملحي) تتأثر تفعيليا بالإجها. 

تبقـــى كيفيـــة  ,كمجســـات للكالســـيوم CDPKsرغـــم الدراســـات العديـــدة علـــى و 
ات المستهدفة بحاجة چينغيرها (مثل الكالموديولين) مع التعامل هذه المجسات و 

ات بواســــطة چينـــمـــن الدراســـات لفهـــم الآليــــة الجزيئيـــة لتنشـــيط تلـــك الإلـــى مزيـــد 
  إما مباشرة أو من خلال وسائط أخرى. ,المجسات
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  الرابع الفصل

  والبناء الضوئي ..والعلاقات المائية ..الإجھاد المائي 
  

  :مقدمـــــة 4-1
رق فـــي ا بـــالفيـــدخل المـــاء جـــذور النبـــات مـــدفوعً  ,فـــي التربـــة موفـــورة المـــاء

ينتقــل عبــر أوعيــة الخشــب تحــت و  ,ومحلــول التربــة ,الجهــد المــائي بــين الجــذور
حيـث يتبخـر خـلال ثغورهـا إلـى  ,لأوراقتأثير قوة السحب الناشئة عن النتح إلى ا

ي مـا فقط من إجمـال% 10الهواء الجوي. يحتفظ النبات بنسبة قليلة قد تصل إلى 
أو بـالبخر  ,يفقد النسبة الباقية بالنتح خلال الثغـورو  ,يمتصه من الماء من التربة

 ,المباشــر مــن أنســجة المجمــوع الخضــري. يفقــد النبــات غالبيــة المــاء أثنــاء النهــار
بــالتوافق مــع عمليــة البنــاء  تغلــق لــيلاً و  الثغــور فــي الغالــب تفــتح نهــارً لأن ا رًانظــ

  ).  1-4الضوئي (شكل 
يبــدو أن النباتــات الخضــراء لا حيلــة لهــا مــع فقــد المــاء مــن الثغــور بهــذه و 

 ,(Glycine max) ول الصــوياـالصــورة. فالجهــد المــائي للنباتــات الوســطية مثــل فــ

الجهـد المـائي للهـواء ميجـا باسـكال. و  0.5-و 0.3-ن يتـراوح بـي(Zea mays) الـذرة و 
ا إذا كانت الرطوبة النسبية منخفضة (جـدول خصوصً  ,ا أقل من ذلكالجوي دائمً 

 ,أو أقــل% 50قــد تصــل الرطوبــة النســبية فــي المنــاطق الصــحراوية إلــى ). و 4-1
مـاء الجو يحتم سـرعة تبخـر الا في الجهد المائي بين النبات و رً كبي مما ينشئ فرقاً 

ـــالبخر مـــن خـــلال  ـــذلك لا يمكـــن للنباتـــات أن تتفـــادى فقـــد المـــاء ب مـــن النبـــات. ل
الثغـور هـي ممـر ثـاني الأنسجة المعرضة للهواء الجـوي. و أو مباشرة من  ,الثغور

ل المحــــدد لمعـــــدل البنـــــاء هــــو العامـــــو  ,الكربـــــون إلــــى الأنســـــجة التمثيليـــــةأكســــيد 
تعــــــريض النبــــــات و  ,غــــــور معنــــــاه إعاقــــــة البنــــــاء الضــــــوئيغلــــــق الثالضــــــوئي. و 

 منهـــــا أن الطاقـــــة الضـــــوئية التـــــي يمتصـــــها اليخضـــــور –لمضـــــاعفات خطيـــــرة 
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(Chlorophyll)  فـي يمكن أن تتراكم إلى حد يضـر بأنسـجة النبـات مـا لـم تسـتهلك
بالتـالي تظـل الثغـور مفتوحـة علـى حسـاب ميزانيـة و  -عملية بديلة للبناء الضوئي

ء متاحـا بقــدر كــاف. المـا كــان المــاط ,النبـات مــن المـاء مــن أجــل البنـاء الضــوئي
؟ فـي هـذه  لكن ماذا لو أصـبحت كميـة المـاء المتـاح للنبـات مـن التربـة محـدودةو 

بحيث يصبح الحفاظ على الماء أكثر أهميـة  ,الحالة يعدل النبات سياسته المائية
عليــه أن يعــالج الآثــار الجانبيــة لبنــاء الضــوئي بالمعــدل الطبيعــي. و مــن مواصــلة ا

 لى تباطؤ أو حتى توقف البناء الضوئي.المترتبة ع

   

  
  
  
  

  

 هـائلاً  رغم أن الجهد المائي للهواء في المناطق الصحراوية يشـكل ضـغطاً 
ن بعــض النباتــات تســتطيع أن تنمــو بــات مــن حيــث خطــورة فقــد المــاء, فــإعلــى الن

حب)4/1شكل رقم (  اء يس ورة الم ة موف ي الترب ى  ف ذر إل جة الج ر أنس اء عب ات الم النب
واء ــــالخشب وخلاله إلى المجموع الخضري حيث يتبخر غالبيته إلى الھ

 الجوي خلال الثغور أو البشرة بفعل الفرق في الجھد المائي بين الھواء الجوي وأنسجة النبات.
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بنجـــاح فـــي البيئـــة الصـــحراوية. تلجـــأ بعـــض هـــذه النباتـــات إلـــى تكـــوين مجـــاميع 
فتــتمكن مــن جمــع كميــات مــن  ,يــرة تصــل إلــى أعمــاق بعيــدة فــي التربــةجذريــة كب

قد تكون المجاميع الجذرية لبعض النباتات متشعبة في ماء تدعم نمو النبات. و ال
المـاء (فـي موسـم المطـر) بكفــاءة. الطبقـة السـطحية مـن التربـة لتـتمكن مــن جمـع 

الأوراق والســيقان تشــريحية فــي  تتميــز الكثيــر مــن النباتــات الصــحراوية بتغييــراتو 
لشــرح مفصـل). تعتمــد فئـة أخــرى  (1)ر تسـاعد فــي تحمـل الإجهــاد (المرجـعالجـذو و 

لنمـــو مـــن النباتـــات الصـــحراوية علـــى الهـــروب مـــن فصـــول الجفـــاف عـــن طريـــق ا
إتمــام دورة حياتهــا بتكــوين البــذور بحلــول فصــل و  ,ســريعاً مــع بدايــة فصــل المطــر

نبـت مـع بدايـة فصـل المطـر ربة حتـى تالجفاف التالي. تبقى البذور كامنة في الت
  هكذا.التالي و 
  

  
   

  الجهد المائي (ميجا باسكال)  الرطوبة النسبية للهواء (%)
100  0.00  
99.6  -0.54  
99  -1.36  
90  -14.2  
80  -30.1  
70  -48.2  
60  -70.0  
50  -93.6  
20  -217.3  
10  -310.8  
  (ما لانهاية) ∞ -  0

  

أن التــأقلم التركيبــي لــيس هــو الوســيلة الوحيــدة لكــن تشــير الدراســات إلــى و 
ى الجزيئي من حيـث بل يصاحبه تأقلم على المستو  ,للتغلب على الإجهاد المائي

سبية. يقل الجھد المائي للھواء الجوي كلما قلت الرطوبة الن )4/1( جدول 
 .(2)مئوية 20البيانات في الجدول عند درجة حرارة 
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بخاصــة فــي النباتــات و  ,للبروتينــات الناتجــة يچالفســيولو النشــاط و  ,اتچينــفعيــل ال
يمكــن القــول بــأن تعــيش تحــت إجهــاد لا يكــاد ينقطــع. و الصــحراوية المعمــرة التــي 

خاصـة  ,بـل ربمـا يفوقـه أهميـة ,تأقلم الجزيئي لا يقل أهمية عن التأقلم التركيبـيال
  إذا كانت قدرة النبات على التكيف التركيبي محدودة.

  :الحالة المائية للنباتالإجھاد المائي و  4-2
يتـــراوح المحتـــوى المـــائي للأنســـجة الغضـــة غيـــر الخشـــبية فـــي النبـــات مـــن 

خاصـــة الخشـــب الصـــميمي  ,جة الخشـــبيةيقـــل عـــن ذلـــك فـــي الأنســـو  ,80-95%
(Heart wood) يحـافظ النبـات علـى هـذه ي توقف عن أداء وظيفـة التوصـيل. و الذ

فقده عن طريـق النـتح، ان بين امتصاص الماء من التربة و النسبة عن طرق الاتز 
مـن المـاء فـي حالـة  عشـرة أضـعاف مـا يحتاجـه فعليـاً  بحيث يمتص النبات تقريباً 

  فورة الماء.نموه في التربة مو 
 :مؤشرات الحالة المائية في النبات

إمـا إيجابيـة أي فـي الحـدود الطبيعيـة  -يمكن تقدير الحالة المائيـة للنبـات 
ــــل مــــن الحــــدود الطبيعيــــة ــــق عــــدة قياســــات، منهــــا  - أو ســــلبية أي أق عــــن طري

مثــل  ,للنبــات أو لأجــزاء منــه  (Actual water content)المحتــوى المــائي الفعلــي
الفعلــــي بتجفيــــف النبــــات  يقــــاس المحتــــوى المــــائيالســــاق أو الجــــذر. و  الورقــــة أو

ا إلــى الــوزن الــوزن الجــاف) منســوبً ن المــاء (الفــرق بــين الــوزن الغــض و إيجــاد وز و 
  الغض كنسبة مئوية: 

   :1-4معادلة 

 ن طريـق المحتـوى المـائي النسـبي ـيمكن تقـدير الحالـة المائيـة للنبـات عـو 

(Relative water content)   ســـبي بـــين المحتـــوى المـــائي الفعلـــي هـــو مقيـــاس نو
يقــاس المحتــوى المــائي شــبع (الامــتلاء التــام للخلايــا). و المحتــوى المــائي عنــد التو 

ف ســاعة) فــي ظــرو  24عنــد التشــبع بحفــظ النبــات فــي مــاء مقطــر لمــدة كافيــة (
ضـــة) حتـــى تتشـــبع الخلايـــا درجـــة حـــرارة منخفتمنـــع العمليـــات الأيضـــية (ظـــلام و 

إيجــاد الفـرق بــين مـائي عنــد التشـبع بتجفيــف النبـات و سـب المحتــوى اليحبالمـاء. و 
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يحسـب المحتــوى المــائي النســبي مــن المحتــوى وزنـه الجــاف ووزنــه عنــد التشــبع. و 
  المائي الفعلي كنسبة مئوية للمحتوى المائي عند التشبع: 

    :2-4معادلة 

فـاض تتضح من خـلال انخ ,الحالة المائية السلبية للنبات تحت ظروف ما
 Water)  ز المـائي التشـبعيـالعجا. و ـي الفعلي أو النسبي أو كليهمـوى المائـالمحت

saturation deficit)  مقياس لمـدى العجـز فـي الحالـة المائيـة للنبـات تحـت ظـروف
  ما مقارنة بالظروف المثالية:

   :3-4معادلة 

  
لجهــــد كمؤشــــر للحالــــة المائيــــة للنبــــات. فا أيضًــــاســــتخدم الجهــــد المــــائي يُ و 

بســبب فقــد الامــتلاء مــن  ,المــائي للخلايــا يــنخفض بشــكل واضــح عنــد فقــد المــاء
توجـد العصير الخلوي مـن ناحيـة أخـرى. و  وزيادة تركيز المواد المذابة في ,ناحية

محتواهـــا المـــائي. فانخفـــاض الجهـــد ين الجهـــد المـــائي لأنســـجة النبـــات و علاقـــة بـــ
لكــن قــد والعكــس صــحيح. و  المحتــوى المــائي المــائي قــد يشــير إلــى انخفــاض فــي

 ,الضـــرورة انخفـــاض المحتـــوى المـــائييتنـــاقص الجهـــد المـــائي دون أن يصـــاحبه ب
عنــد ثبــات ضــغط الامــتلاء. ممــا  ذلــك إذا زادت المــذابات المتوائمــة فــي النبــاتو 

لمحتــوى المــائي أو ا لانخفـاض اأن انخفــاض الجهـد المــائي قــد يكـون مؤشــرً  يعنـي
  ما تدل على زيادة المحتوى المائي للنبات. الباً لا. أما زيادة الجهد المائي فغ

تميـــل الحالـــة المائيـــة للنبـــات نحـــو الســـلبية  ,فـــي وجـــود الإجهـــاد المـــائيو 
)، فالنباتــات 2-4بنســب متفاوتــة حســب قــدرة النبــات علــى تحمــل الإجهــاد (شــكل 

لـى أكثـر قـدرة علـى الحفـاظ ع ,للإجهاد سواء الملحي أو الأسموزي الأكثر تحملاً 
ا أن . تحـاول النباتـات عمومًـمـن تلـك الأقـل تحمـلاً  المائي أثناء الإجهـاد محتواها

لكــن قــد يصــل الإجهــاد إلــى حــد و  ,محتواهــا المــائي أثنــاء الإجهــاد تتجنــب تنــاقص
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فـي صـورة ذبـول خاصـة فـي يحتم هذا التناقص، عندئذ تظهر أعراض فقد المـاء 
مكـــن زوالـــه إذا تـــوافر بـــل ي ,الـــذبول لا يعنـــي فقـــدان الحيويـــة بالضـــرورةالأوراق. و 
لكــــن اســــتمرار تعــــرض النبــــات بــــات فــــي مــــدة وجيــــزة (ذبــــول مؤقــــت). و المــــاء للن

  موت النبات.ي قد يؤدي إلى الذبول المستديم و للإجهاد المائ
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ئي فــي الأنســجة يمكــن هنــا أن نميــز بــين حــالتين لنقصــان المحتــوى المــاو 

هــي الحالــة و   (Desiccation)لــيس البــذور). إحــداهما القحــولالخضــرية للنبــات (و 
بحيـث يـنخفض محتـواه  ,بروتوبلاسـتالتي يفقد فيها النبات كل الماء الحـر فـي ال

د هـي فقـو  (Dehydration)الأخـرى هـي الـرمض . و %25المائي بشدة إلى أقل من 
تتحمـــل  ,غالبيـــة البـــذور حســـب هـــذا التعريـــفجزئـــي للمـــاء مـــن البروتوبلاســـت. و 

القحـول القحول حتى بـذور النباتـات الوسـطية. يمكـن لـبعض النباتـات أن تتحمـل 
عندئـذ يتزايـد محتواهـا المـائي  ,ءحتـى تـوافر المـا يچبأن تدخل في كمـون فسـيولو 

 ة بشكل طبيعي.يچتعاود مباشرة وظائفها الفسيولو و 

رجس)4/2شكل رقم (  ات بصل الن ائي لنب وى الم نخفض المحت  (Pancratium maritimum) ي
 ً  (Prosopis alba)البروسوبس ألبا اتـــالمحتوى المائي النسبي لنب) و(يمينا

ارًا) بع ھ(يس ي ماد تعرض اد الملح ل  .للإجھ ن بص ة م لاً للملوح ر تحم وبس أكث ن البروس ولك
بينما يتناقص  ,ملي مولار كلوريد صوديوم 300ولھذا يحتفظ بمحتواه المائي ثابتا عند  ,النرجس

ي  و ف رجس أن ينم تطيع بصل الن ز. ولا يس د نفس التركي رجس عن ائي لبصل الن وى الم المحت
 ).(4)و (3)ملي مولار كلوريد صوديوم ( 600وجود 
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 330يوجــد . و ســت شــائعة فــي المملكــة النباتيــةظــاهرة تحمــل القحــول لي
مــن العــدد الإجمــالي قــادر علــى  %0.15مــن النباتــات الوعائيــة أي حــوالي  اً نوعــ

تات القحوليـة فـي عشـر عـائلات مـن النباتـات ). توجد النبا(6)و (5)تحمل القحول (
. أمـــا (Pteridophytes)تســـع مـــن النباتـــات السرخســـية و (Angiosperms) الزهريـــة 

فغالبيتهـــا يتحمـــل (Bryophytes) النباتـــات غيـــر الوعائيـــة كالحزازيـــات المنبطحـــة 
يســـتطيع  (Mosses)الحزازيـــات القائمـــة و القحـــول علـــى الأقـــل لمـــدد زمنيـــة وجيـــزة. 

ن يتحمــل القحــول لمــدد طويلــة تصــل إلــى عشــر ســنوات حتــى لــو فقــدت بعضــها أ
فــي  ت القحــولي ميتــاً محتواهــا المــائي بشــكل مفــاجئ خــلال دقــائق. قــد يبــدو النبــا

طبيعـي كمـا لـو كـان بعـث عند اكتسـاب المـاء يعـاود النمـو بشـكل و  ,حالة الكمون
 (Resurrection plants) طلــق مصــطلح النباتــات المســتحياه لهــذا يُ و  ,مــن المــوت

هــو هنــا منــاظر لمصــطلح النباتــات القحوليــة. ومــن أشــهر و  ,علــى تلــك النباتــات
هـو و   (Craterostigma plantagineum)النباتـات القحوليـة الوعائيـة الكراتيروسـتجما

هـو مـن النباتـات التـي و  ,لقـة ينتمـي إلـى فصـيلة حنـك السـبعنبات زهري ثنـائي الف
  جهاد المائي.خضعت للعديد من الدراسات عن تحمل الإ

  كيف يحد النبات من فقد الماء أثناء الإجھاد؟ 4-3
ـــى النباتـــات ـــر ســـلبي عل ـــد أن  ,إذا كـــان نقـــص المحتـــوى المـــائي ذا أث فلاب

المنطقيـة هـي الـتحكم فـي المنفـذ للحد منه. والوسيلة المباشرة و  تكون لديها وسائل
الثغــور أو  غلــقي يســلكه المــاء خارجــاً مــن البنــات وهــو الثغــور. و الأساســي الــذ

علــى الأقــل انخفـــاض نفاذيتهــا مــن الآثـــار المبكــرة للإجهــاد المـــائي علــى النبـــات 
يقـل كـل مـن   (Vitis vinifera)حتى في حالة التجفيـف الجزئـي للنبـات. فـي العنـب

كـذلك معـدل البنـاء الضـوئي عدل النتح ومعدل النمـو الخضـري و منفاذية الثغور و 
فصـــل المجمـــوع  لجـــذور (عـــن طريـــقعنـــد تعـــرض النباتـــات للتجفيـــف الجزئـــي ل

ري أحــــــد و  ,قســــــم فــــــي أصــــــيص منفصــــــل تنميــــــة كــــــلو  ,الجــــــذري إلــــــى قســــــمين
بالتــالي نقــص و  ,وربمــا يكــون نقــص نفاذيــة الثغــور. (7) ر)ـالأصيصــين دون الآخــ

 من أسباب نقص معدل النمو الخضري.  أساسياً  معدل البناء الضوئي سبباً 

 ,بيئيـــة أخـــرى مثـــل الضـــوء بعوامـــل أيضًـــاعلـــى أن نفاذيـــة الثغـــور تتـــأثر 
لكــن ذلــك. و  غيــراء وفــي أنســجة الورقــة و تركيــز ثــاني أكســيد الكربــون فــي الهــو و 
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بـل  تجدر الإشارة هنا إلى أن غلق الثغور لا يعني توقف فقد النبـات للمـاء تمامـاً 
عن طريـق البخـر المباشـر مـن الأوراق أي النـتح الأدمـي  أيضًايفقد النبات الماء 

Cuticular transpiration).(  
. فبخــار النــتح الأدمــي شــكل مــن أشــكال انتشــار المــاء فــي وســط كــارهو 

تغطيها لكي يتبخـر إلـى  الطبقة الشمعية التيو  ء يمر خلال الأدمة الكيوتينيةالما
رغـــم أنهـــا تختلـــف مـــن  ,منخفضـــة نفاذيـــة الأدمـــة لبخـــار المـــاء عمومـــاً الهـــواء. و 

بل تختلـف درجـة نفاذيـة  ,). ليس هذا فحسب2-4مجموعة نباتية لأخرى (جدول 
الأدمة لبخار الماء باختلاف ظروف نمو النبات. فأوراق النباتات التي نمـت فـي 

مقاومــة لنفــاذ بخــار المــاء مــن تلــك ثــر جفافــاً تمتلــك أدمــة أكثــر ســمكاً و ظــروف أك
مــن الصــعب التمييــز تجريبيــاً  ,حــال علــى أيلتــي نمــت فــي بيئــة موفــورة المــاء. و ا

تحديــد مــدى مســاهمة كــل منهمــا فــي و  ,الثغــري والأدمــيوبشــكل كمــي بــين النــتح 
  فقد الماء من النبات.

  
  

  /ثانية)2نفاذية الأدمة لبخار الماء (ملي مول/م  المجموعة النباتية
  20-10  النباتات العشبية

  10-6  الأشجار متساقطة الأوراق
  5-3  المخروطياتالأشجار دائمة الخضرة و 

  0.5  النباتات الصحراوية العصيرية
  

لــى أنهــا تعمــل كممــر إ ,يرجــع تعــدد العوامــل المــؤثرة فــي نفاذيــة الثغــور
ة بالتــالي تتــأثر بالعوامــل البيئيــن وثــاني أكســيد الكربــون. و يچلبخــار المــاء والأكســ

ســواء كانــت تلــك العوامــل  ,معــدل البنــاء الضــوئيو  ,التــي تــؤثر فــي الحالــة المائيــة
هذه العوامل المتعـددة لا تـؤثر فـي  خارجية أو داخلية تخضع لتحكم النبات ذاته.

) بـل تتـداخل مـع بعضـها. فالحالـة الثغور بشكل منفـرد (أي كـل علـى حـدةنفاذية 
المائيــة الســلبية للنبــات تخفــض نفاذيــة الثغــور ممــا يعــوق عمليــة البنــاء الضــوئي 

نقـــص ثـــاني أكســـيد د الكربـــون أو تثبـــيط الإنزيمـــات. و بســـبب نقـــص ثـــاني أكســـي
لـو بشـكل جزئـي للإبقـاء علـى حـد لثغور إلـى البقـاء مفتوحـة و يدفع االكربون ربما 

 ختلف نفاذية الأدمة لبخار الماء من مجموعة نباتية لأخرى.ت )4/2( جدول 
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يــؤثر بالتــالي فــي الحالــة و  ,ممــا يحــتم فقــد المــاء بــالنتح ,وئيأدنــى مــن البنــاء الضــ
  المائية. 

فـــي وجـــود تركيـــزات (Arabidopsis thaliana) عنـــد تنميـــة الأرابيدوبســـس 
ـــون ( ـــاني أكســـيد الكرب لإجهـــاد تعريضـــه ل) و ميكـــرو مول/مـــو  740مرتفعـــة مـــن ث

مقارنة بالنباتات التـي نمـت فـي تركيـزات  أسموزي تنخفض النفاذية الثغرية سريعاً 
عـزى هـذا إلـى أن النبـات يبقـى علـى مسـتوى أقل من ثاني أكسيد الكربـون. ربمـا يُ 

لكنـه و  ,ائي لإنفاذ ثاني أكسيد الكربونمعين من النفاذية الثغرية أثناء الإجهاد الم
فر ثاني أكسيد الكربون بسبب زيـادة تركيـزه فـي الهـواء. يقلل هذه النفاذية متى توا

هذا يعني أن الكفاءة المائية للنبات أثناء الإجهاد المائي قد تتضـاعف فـي وجـود 
 . (8)تركيزات عالية من ثاني أكسيد الكربون

الخارجيـــة فهـــذا يب للعديـــد مـــن العوامـــل الداخليـــة و إذا كانـــت الثغـــور تســـتج
تعــدد  أيضًــاممــا يعنــي  ,التــي تنتجهــا تلــك العوامــل أنهــا تســتجيب للإشــارات يعنــي

أي مـدى نفاذيتهـا للمـاء  -الثغـور تداخل عملها بحيث تكون استجابة الإشارات و 
محصــلة لتــأثير تلــك العوامــل بمــا  - ثــاني أكســيد الكربــون تحــت ظــروف معينــةو 

  يتواءم مع مدى تكيف النبات.
كـذلك حسـب و  ,لآخـرتتبـاين مـن نبـات استجابة الثغور للإجهاد المائي و 

بســرعة تضــيق ثغورهــا و  ,ل علــى ســبيل المثــالظــروف نمــو النبــات. نباتــات الظــ
مــت فــي ضــوء بينمــا نباتــات الشــمس التــي ن ,عنــد التعــرض لعجــز مــائي طفيــف

ل تحتـــاج بــ ,غورهــا بمســـتويات مماثلــة مـــن العجــز المـــائيأشــد، لا تتــأثر نفاذيـــة ث
 ,علـــى تطـــور الثغـــور أيضًـــايـــؤثر الإجهـــاد المـــائي لعجـــز أكبـــر لكـــي تســـتجيب. و 

, اأقـل حجمًـر جفافاً تكـون ثغـورًا أكثـر كثافـة و فالنباتات التي نمت في ظروف أكث
أن الأولـــى ة موفـــورة المـــاء. هـــذا بالإضـــافة إلـــى مقارنـــة بتلـــك التـــي نمـــت فـــي بيئـــ

يـــة أكثـــر كثافـــة. ربمـــا يســـاعد ذلـــك علـــى لعائدمـــة أكثـــر ســـمكاً وأنســـجة الأتكـــون 
  توصيل الماء.فاذية الثغور والنتح الأدمي و بات في نسرعة تحكم الن

 ,فقد الامتلاء فـي خلايـا الورقـة تنخفض نفاذية الثغور لبخار الماء بسببو 
كــذلك اســتجابة لحمــض الأبسيســك القــادم مــن الجــذور. فمجــرد تعــرض الجــذور و 

 نقلــه ســريعاً يــدفعها لتخليــق حمــض الأبسيســك و  ,فضلتربــة ذات جهــد مــائي مــنخ
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الفصــل الثالــث: استشــعار النباتــات للإجهــاد).  انظــروراق (عبــر الخشــب إلــى الأ
تتغيــر  يســتطيع حمــض الأبسيســك أن يغلــق الثغــور أو يقلــل نفاذيتهــا حتــى لــو لــم

فـــي تجـــارب التجفيـــف الجزئـــي للنبـــات بتعـــريض نصـــف الحالـــة المائيـــة للنبـــات. و 
مقارنــة بالنباتــات % 80يــنخفض معــدل النــتح إلــى  ,مجموعــه الجــذري لتربــة جافــة

. ربمـــا يــدل هـــذا علــى أن فقـــد (9)فـــي تربــة موفـــورة المــاء تــي نمــت جـــذورها كليــاً ال
ــا ثــم  ,ســريع مــن نفاذيــة الثغــورتج مــن الإجهــاد يقلــل بشــكل مباشــر و الامــتلاء الن

فــــي معــــدل النــــتح علــــى المــــدى البعيــــد مــــن خــــلال حمــــض  يــــتحكم النبــــات كميــــاً 
الــتحكم طويــل الأبسيســك. علــى أن هــذا لا ينفــي أن تتــداخل عوامــل متعــددة فــي 

درجـة تحملـه للإجهـاد مـن هـذه وقد يكون البناء الضوئي و  ,النتحالأمد في معدل 
 ,يفتــرض أن تكــون نقــط الــتحكم فــي نفاذيــة الثغــور قريبــة مــن الورقــة. و (10)العوامــل
ربمــا تفــوق ســرعة  ,لأن اســتجابتها لتغيــر الحالــة المائيــة فــي التربــة ســريعة نظــرًا

مـــــن الجـــــذور إلـــــى المجمـــــوع  حتـــــى الهيدروليكيـــــةانتقـــــال الإشـــــارات الحيويـــــة أو 
لكــن مازالــت كيفيــة تنظــيم نفاذيــة الثغــور أثنــاء الإجهــاد المــائي غيــر و  ,الخضــري

  .واضحة تفصيلاً 
  :أثر الإجھاد المائي على النفاذية الھيدروليكية للنبات 4-4

أن أوعيـة الخشـب تعمـل كممـر للمـاء مـن التربـة إلـى  )1-4(يوضح شـكل 
منه إلى الهواء. تتعرض أوعية الخشب لضغط سـالب أثنـاء و  ,ريالمجموع الخض

فــي ر المــاء مــن الورقــة إلــى الهــواء. و ينــتج مــن قــوة الشــد الناشــئة عــن تبخــ ,النــتح
أوعيــــة الخشــــب بســــبب الضــــغط داخــــل  بعــــض النباتــــات يكــــون الضــــغط موجبــــاً 

عنــد  نهــارًالكــن هــذا الضــغط الموجــب يــزول و  ,وأثنــاء توقــف النــتح لــيلاً  ,الجــذري
 ,الضــغط السـالب يسـحب المــاء مـن الجـذر إلــى المجمـوع الخضــريادة النـتح. و يـز 

ند انخفاض الجهـد عمن الماء من التربة. و  صاص مزيدمما يمكن الجذر من امت
هــو مــا يعبــر و  ,قــل معــدل ســريان المــاء فــي النبــاتي ,غلــق الثغــورو  ,المــائي للتربــة

ســــالب داخــــل الأنســــجة يــــزداد الضــــغط الالنفاذيــــة الهيدروليكيــــة للنبــــات. و عنــــه ب
 (11)الوعائيــة للخشــب أثنــاء الإجهــاد المــائي لدرجــة قــد تــؤدي إلــى تــداعي جــدرانها

شـئ عـن النـتح ) بسبب وقوع أوعيـة الخشـب بـين قـوتين همـا الشـد النا3-4(شكل 
ربما يسـاهم غلـق الثغـور وانخفاض إمداد الجذر بالماء. و  ,في المجموع الخضري



    الفصل الرابع : الإجھاد المائي والعلاقات المائية والبناء الضوئي
   

 

  

137

بــذلك يحميهــا مــن التــداعي. عيــة الخشــب و أو فــي تلطيــف الضــغط الســالب داخــل 
للإجهــاد المــائي إلــى زيــادة ســمك جــدر أوعيــة  لهــذا تلجــأ النباتــات الأكثــر تحمــلاً 

بخـــلاف النباتـــات  ,لتزيـــد مـــن تحملهـــا للضـــغط الســـالب أثنـــاء الإجهـــاد ,الخشـــب
  خاصة إذا نمت في وفرة من الماء. ,الوسطية التي تتميز أوعيتها بجدر أرق

  

  
  
  
  
  

  

داعي أوعيــة الخشـب ربمــا يكـون مــن آثـار الإجهــاد المـائي علــى تركيــب تـو 
يؤدي إلى خلل وظيفـي فـي تلـك الأوعيـة دون أن  أيضًاالنبات. غير أن الإجهاد 

ل الوعــاء, ربمــا يــؤدي إلــى يغيــر تركيبهــا بالضــرورة. فزيــادة الضــغط الســالب داخــ
عــل هــذا الوعــاء ممــا يج ,بســبب دخــول فقــاقيع الهــواء ,مــود المــاء داخلــهانقطــاع ع
عنـدما  ,مود الماء داخـل الخشـبعلى توصيل الماء. يحدث انقطاع ع غير قادر

أغشــية النقــر  خصوصــاً و  ,لمــائي قــدرة مقاومــة عناصــر الخشــبيتجــاوز الإجهــاد ا
لنفــــاذ الغــــازات خلالهــــا، إذ يعتقــــد أن فقــــاقيع الهــــواء تنفــــذ إلــــى داخــــل العناصــــر 

  ). (13)و  (12)الوعائية خلال تلك الأغشية (
مــود المــاء داخــل ن تصــلح الخلــل النــاتج مــن انقطــاع عالنباتــات يمكنهــا أو 

يعتقـــد أن يفيـــة حـــدوث ذلـــك مازالـــت محـــل جـــدل. و رغـــم أن ك ,عناصـــر الخشـــب
لكن ليس كـل النباتـات عض النباتات يلعب دورًا في ذلك. و الضغط الجذري في ب

مـــع  كمـــا أن الضـــغط الجـــذري يتلاشـــى تـــدريجياً  ,تســـتطيع تكـــوين ضـــغط جـــذري
الارتفاع عن سطح الأرض بسبب الجاذبية الأرضـية. يعتقـد أن الضـغط الجـذري 

فــي المــاء الموجــود بعناصــر يســاعد علــى ذوبــان فقــاقيع الهــواء  متــى كــان متاحــاً 

ائي )4/3شكل رقم (  اد الم اء الإجھ ات مخروطي أثن قصيبات الخشب (الأسھم) في نب
ات مستديرة في ــــا). تظھر القصيبارً ـــالطفيف (يمينا) والشديد (يس

ف  اد الطفي اء الإجھ اع العرضي أثن ا ت ,القط اد بينم اء الإجھ درانھا أثن تفلطح وتلتصق ج
ديد. ود  الش اد. الخط الأس ن زوال الإجھ بوع م د أس ي بع كلھا الطبيع تعيد القصيبات ش تس
 .ميكرومتر  100يساوي 
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مــود المــاء اتصــاله. ولكــن تجــدر الإشــارة هنــا إلــى أن بالتــالي يعــاود عو  ,الخشــب
ا فــي حالــة الإجهــاد توليــد ضــغط موجــب داخــل أوعيــة الخشــب قــد يكــون مســتبعدً 

ك فــي الظــروف الطبيعيــة. لــذلك تبــدو حتــى فــي النباتــات التــي يمكنهــا ذلــ ,المــائي
مــود المــاء بإزالــة فقــاقيع الغــاز غيــر مفهومــة حتــى فــي النباتــات عمليــة إصــلاح ع

  التي تستطيع تكوين ضغط جذري. 
  انخفاض معدل النتح؟وماذا بعد غلق الثغور و  4-5

لمائيــة لمشــكلة الحالــة ا انخفــاض معــدل النــتح حــلاً ربمــا يكــون غلــق الثغــور و 
لكنـه فـي الحقيقـة بدايـة للعديـد مـن التغييـرات الوظيفيـة التـي السالبة أثناء الإجهاد، و 

تعمــل الثغــور كممــر لــدخول  ,تترتــب علــى التعــرض للإجهــاد. فكمــا أشــرنا مــن قبــل
  وكذلك لخروج بخار الماء.  ,ورقةثاني أكسيد الكربون إلى ال

كســيد الكربــون هــو العامــل المحــدد للبنــاء الضــوئي أثنــاء الإجهــاد ثــاني أو 
ـــاء الضـــوئي ـــاني  ,المـــائي الطفيـــف، أي يتوقـــف معـــدل البن أكســـيد علـــى تركيـــز ث

 خصوصـاً ي و ليس على نشـاط إنزيمـات البنـاء الضـوئالكربون في أنسجة الورقة و 
. (Ribulose 1,5-bisphosphate carboxylase oxygenase: Rubisco)الروبســكو 

تركيـــز ثـــاني أكســـيد الكربـــون فـــي  أيضًـــاعنـــد انخفـــاض نفاذيـــة الثغـــور يـــنخفض و 
  ). (16)و (15)و (14)فينخفض معدل البناء الضوئي ( ,الورقة

بسبب  فيتأثر معدل البناء الضوئي سلباً  ,أما أثناء الإجهاد المائي الشديد
ائي للورقـة لـنقص المحتـوى المـ نظرًاانخفاض نشاط إنزيمات البناء الضوئي ربما 

ربمـا أكثـر  أيضًـاا محـددً  يصبح النشاط الإنزيمـي عـاملاً . و زيادة تركيز الأيوناتو 
لا يقتصــر أثــر الإجهــاد و . (17)أهميــة مــن  تركيــز ثــاني أكســيد الكربــون فــي الخلايــا

المائي الشديد على الروبسكو على خفض نشاطه النوعي (النشاط الإنزيمي لكـل 
. )4-4إلــى نقــص كميــة الإنــزيم (شــكل  أيضًــا بــل يــؤدي ,وحــدة بــروتين إنزيمــي)

يـؤثر فـي معـدل نمـو النبـات لـيس فقـط مـن  انخفاض معدل البناء الضوئي حتماً و 
خلال تعثر عملية تكوين المركبات الكربونية التي تدخل فـي تكـوين الكتلـة الحيـة 

التـــي تكــــون الشــــح فـــي الطاقـــة المتاحــــة للنبـــات و مـــن خـــلال  أيضًــــابـــل  ,للنبـــات
منهـا طـرد الأمـلاح خـارج الخلايـا أو و  ,الجة الآثـار السـلبية للإجهـادمعضرورية ل

  حصرها في الفجوات العصارية.
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لا يقتصـر أثــر الإجهــاد المـائي علــى منظومــة البنـاء الضــوئي علــى عرقلــة 
بــل يتبــع ذلــك تنشــيط عمليــة بديلــة هــي التــنفس الضــوئي  ,عمليــة البنــاء الضــوئي

(Photorespiration) ُلإنــــزيم الأهــــم فــــي البنــــاء زى التــــنفس الضــــوئي إلــــى أن اعــــ. ي
 Calvin)الــذي يحفــز الخطــوة الأولــى فــي دورة كــالفن  ,و الروبســكوـهــوئي و ـالضــ

cycle) ةـز إمـــــــا كربنــــــــع أن يحفــــــــيستطيـــــــ(Carboxylation)  دة ـأو أكســـــــ 

(Oxygenation),  5-4ثنائي الفوسفات (شكل  -5,1السكر الخماسي ربولوز.(  
ربنة هو الخطوة الأولى فـي دورة كـالفن التـي تـؤدي إلـى تكـوين تفاعل الكو 

مكونة الكربوهيـدرات فـي النهايـة. , الفوسفوجليسرات التي بدورها تكمل دورة كالفن
ــــاعل الأكسـأمـــا تفـــ بالإضـــافة  ,(Phosphoglycerate-3)ـرات ج الفوسفوجليســــدة فينتــــ

. لا تــــــــدخل (Phosphoglycolate-2)إلــــــــى النــــــــاتج الجــــــــانبي الفوســــــــفوجلايكولات 
هـــــو التـــــنفس  ا بـــــديلاً لكنهـــــا تـــــدخل مســـــارً و  ,لفوســـــفوجلايكولات فـــــي دورة كـــــالفنا

ن الموجـــــــود فـــــــي الضـــــــوئي. الهـــــــدف مـــــــن هـــــــذا المســـــــار هـــــــو انتشـــــــال الكربـــــــو 
لكـن هـذا ة كالفن في صـورة فوسفوجليسـرات. و إعادته إلى دور الفوسفوجلايكولات و 

ن مــــن الكربــــو % 25ادل يصــــاحبه إعــــادة إطــــلاق ثــــاني أكســــيد الكربــــون بمــــا يعــــ
ــــة مهــــدرة و  ,الموجــــود فــــي الفوســــفوجلايكولات ــــنفس الضــــوئي عملي ــــذلك يعــــد الت ل

  ).  4-6للكربون (شكل 
  

ات )4/4شكل رقم (  ت نبات ديد. عومل اد الش اء الإجھ كو أثن ن الروبس ة م وى الورق ل محت يق
ملي مولار)  300-0وديوم (بصل النرجس بتركيزات متزايدة من كلوريد الص

ل  قة وفصلت بالتفريد الكھربي علىثم استخلصت بروتينات الور د. يشير حجم ك ولي أكريلاماي الب
 حزمة إلى كمية الروبسكو عند كل معاملة.
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علــى النســبة بــين تركيــز تفاعــل الكربنــة اعــل الأكســدة و تعتمــد النســبة بــين تف
تركيـــــز ثـــــاني أكســـــيد الكربـــــون فـــــي الخليـــــة. بمعنـــــى أن زيـــــادة نســـــبة و  ينچالأكســـــ
العكـــس لأكســـدة علـــى حســـاب تفاعـــل الكربنـــة و تزيـــد مـــن معـــدل تفاعـــل ا ينچســـالأك

أو كلاهمــا  ينچنضــوب ثــاني أكسـيد الكربــون فــي الخلايـا أو زيــادة الأكســو . صـحيح
يترتــب علــى غلــق الثغــور أو قلــة نفاذيتهــا أثنــاء الإجهــاد المــائي. يشــجع هــذا عمليــة 

ا يزيــد مــن كميــة الكربــون ممــ ,ا مــن الفوســفوجلايكولاتالتــنفس الضــوئي فينــتج مزيــدً 
فــــوق أكســــيد  أيضًــــابــــل ينــــتج مــــن التــــنفس الضــــوئي  ,المفقــــود. لــــيس هــــذا فحســــب

  الفصل السابع). انظرفي الخلية ( ا تأكسدياً الذي يولد إجهادً  چينالهيدرو 
مــدى أهميــة التــنفس الضــوئي أثنــاء  ,علــى وجــه التحديــد لــيس واضــحاً و  

ن بعـــض البـــاحثين ة للكربـــون فـــإه يبـــدو عمليـــة مهـــدر الإجهـــاد المـــائي. فـــرغم أنـــ
تحولهـا قة الضوئية التي تمتصها الورقـة و لتصريف الطا يفترض أنه يشكل طريقاً 

التـي لا تسـتهلك فـي البنـاء الضـوئي بسـبب و  ,ATPإلى طاقة كيميائية في صـورة 
لنضوب ثاني أكسـيد الكربـون، إلا أن هـذا الـدور مـازال بحاجـة لمزيـد  نظرًا ,تعثره

  ييمه.من الدراسات لتق
  

  

وز )4/5شكل رقم (  ي ربول كر الخماس دة للس ة والأكس اعلا الكربن فات  -5,1تف ائي الفوس ثن
يد الكربون ـــز ثاني أكســة بين تركيبــب النســو حسـكــا الروبســـزھمـــيحف

ة چوالأكس تج تفاعل الكربن ة ين زات عالي ون بتركي اني أكسيد الكرب دما يتواجد ث ين في الخلية. عن
ز الأكس ادة تركي د زي الفن. وعن دخل دورة ك ي ت رات الت دة چالفوسفوجليس ل الأكس زداد تفاع ين ي

دخل في منتجاً الفوسفوجليسرات إلى جانب ال ل ت الفن ب فوسفوجلاكولات والأخيرة لا تدخل دورة ك
نفس الضوئي ذي مسار آخر ھو الت د  ال ى فوسفوجليسرات مع فق ا إل % من 25ينتھي بتحويلھ

 الكربون الموجود بھا في صورة غاز.
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 C3) ينطبق الوصف السابق للتنفس الضوئي على النباتات ثلاثية الكربون

Plants) تفــاعلات و  ,تحــدث تفــاعلات الظــلام ,النباتــات . فــي هــذه المجموعــة مــن
الجزء الحساس لتركيز ثـاني أكسـيد تمعة في النسيج الوسطي للورقة. و الضوء مج

كالفن). يعني هذا أن النبات لكـي يحـافظ الكربون هو تفاعلات الظلام (أي دورة 
الكربـون فـي جميـع  لابد أن يركز ثـاني أكسـيد ,على معدل أفضل للبناء الضوئي

ائي. وحتــى فــي خاصــة أثنــاء الإجهــاد المــ ,هــذا أمــر يبــدو صــعباً و  ,أنســجة الورقــة

دريا )4/6شكل رقم (  تيدات والميتوكون ين البلاس آزر ب تم بالت وئي ت نفس الض اعلات الت تف
 .سوماتوالبيروكسي
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عمليـــة البنـــاء  چينفـــي وجـــود وفـــرة مـــن المـــاء يثـــبط الأكســـو  ,الظـــروف الطبيعيـــة
  . (18)%40قد تصل إلى الضوئي بدرجة 

ي ففيها تحدث تفاعلات الظلام ف(C4 Plants) أما النباتات رباعية الكربون 
). 7-4هــو غـلاف الحزمــة الوعائيــة (شــكل جـزء محــدود ومتخصــص مـن الورقــة و 

مــن خــلال  ولــذلك يســهل تركيــز ثــاني أكســيد الكربــون فــي مكــان تواجــد الروبســكو 
ـــى غـــلاف  ـــة متخصصـــة لضـــخه إل ـــة فـــي صـــورة منظومـــة إنزيمي الحزمـــة الوعائي

مــن هنــا جــاءت التســمية لأن لكربــون (المــالات أو الأسـبرتات: و مركبـات رباعيــة ا
 ,أول مركــب نــاتج مــن تثبيــت ثــاني أكســيد الكربــون الجــوي بــه أربــع ذرات كربــون

مركـــب نـــاتج مـــن تثبيـــت ثـــاني  ن أول, حيـــث إباتـــات ثلاثيـــة الكربـــونمقارنـــة بالن
  به ثلاث ذرات كربون).يسرات و سيد الكربون هو الفوسفوجلأك

 ,بمعـــدلات أعلـــى مـــن البنـــاء الضـــوئيلـــذلك تتميـــز النباتـــات رباعيـــة الكربـــون 
نســــب أقــــل مــــن التــــنفس الضــــوئي مقارنــــة بالنباتــــات ثلاثيــــة الكربــــون فــــي الظــــروف و 

تتميــــز النباتــــات رباعيــــة الكربــــون بمعــــدل بنــــاء ضــــوئي أفضــــل ممــــا فــــي و  الطبيعيـــة.
لـــــذلك تتركـــــز  .)(20)و (19)نـــــد درجـــــات الحـــــرارة المرتفعـــــة (النباتـــــات ثلاثيـــــة الكربـــــون ع

حيـث الحـرارة المرتفعـة  ,مـن الأرضالنباتات رباعية الكربـون فـي المنـاطق الاسـتوائية 
أن بعضــها ينمــو فــي المنــاطق المعتدلــة بخــلاف  أيضًــاهــذا لا يمنــع والضــوء الأشــد. و 

  المناطق المعتدلة. للنمو في التي تبدو أكثر تكيفاً  ,النباتات ثلاثية الكربون
التـي يـزداد بهـا معـدل التـنفس  ,على العكس من النباتـات ثلاثيـة الكربـون

تشــير الدراســات إلــى أن هــذه العمليــة لا تتــأثر و  .الضــوئي أثنــاء الإجهــاد المــائي
لا يبــدو أن  ,رغــم ذلــكو . (21)بالإجهــاد المــائي فــي النباتــات رباعيــة الكربــون اكثيــرً 

عامة النباتات رباعية الكربـون أكثـر تحمـلا للإجهـاد المـائي مـن ثلاثيـة الكربـون. 
أخـرى ملحيـة أو صـحراوية. قـد و  ,مل علـى نباتـات وسـطيةتشـجمـوعتين تا المتفكل

يكـــون الســـبب فـــي ذلـــك أن التكيـــف للإجهـــاد المـــائي يحتـــاج إلـــى عمليـــات أكثـــر 
جـــنس الســـويدا  ,علـــى ســـبيل المثـــلو مـــن مجـــرد تنظـــيم التـــنفس الضـــوئي.  اتعقيـــدً 

(Suaeda spp.) بعضـــها و  ,بعضـــها ثلاثـــي ,نـــواع الملحيـــةمـــن الأ تتكـــون غالبيتـــه
أو ربـــاعي الكربـــون ربمـــا لا  اً ربـــاعي الكربـــون. ممـــا يعنـــي أن كـــون النبـــات ثلاثيـــ

  ا في درجة تحمله للإجهاد المائي.يؤثر كثيرً 
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  :الإجھاد المائيالبناء الضوئي الكرازولي و 4-6
يبدو أن البناء الضوئي الأكثر تكيفا لـنقص المـاء أو ثـاني أكسـيد الكربـون 

  .(Crassulacean Acid Metabolism: CAM)هو البناء الضوئي الكرازولي 
 فالنباتــات ذات البنــاء الضــوئي الكرازولــي تثبــت ثــاني أكســيد الكربــون لــيلاً 

ي الفجـــوات التـــي تختـــزن فـــ(Malate) فـــي مركـــب ربـــاعي الكربـــون هـــو المـــالات 
فيتحــرر ثــاني أكســيد الكربــون مــن المــالات ليــدخل  ,العصــارية. أمــا خــلال النهــار

حيــث  ,لــيلاً  فــي دورة كــالفن. هــذا معنــاه أن فــتح الثغــور وتبــادل الغــازات يحــدث
ممــا  ,كــذلك شــدة الضــوء بينمــا الرطوبــة النســبية أعلــىو  ,درجــة الحــرارة منخفضــة

ات لا يحتــاج لفــتح الثغــور بــنال أنو  ,ورد المــاء بــالنتح مــن خــلال الثغــيقلــل مــن فقــ
مـن ثـاني أكسـيد الكربـون فـي المـالات الموجـودة فـي  اً لأن لديه مخزونـ نظرًا انهارً 

  ).8-4الفجوات العصارية (شكل 
  

  
 

  
  

  

ون (C3)قطاع عرضي في ورقة نبات ثلاثي )4/7شكل رقم (  اعي الكرب . تحدث  (C4)وآخر رب
دو ــزمة ولھذا تبـتفاعلات الظلام في النباتات رباعية الكربون في غلاف الح

 ً ا ر حجم ة  خلاياه أكب ات ثلاثي ا في النبات ى البلاستيدات الخضراء من نظائرھ واء عل ر احت وأكث
 .(22)الكربون
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    لبناء الضوئي الكرازولي إلى أربع مراحل:يمكن تقسيم ا
ــة الأولــى ثــاني   فيهــا يثبــتو  ,توحــةدث خــلال الليــل والثغــور مفتحــ :المرحل

أكســـيد الكربـــون الجـــوي أو النـــاتج مـــن التـــنفس بواســـطة إنـــزيم الفوســـفينول بيروفـــات 
 -إلــى الأوكسالوأســيتات  (Phosphenolpyruvate carboxylase: PEPC)كربوكســيليز 

طة التــي تتحــول إلــى المــالات بواســ -بإضــافة ثــاني أكســيد الكربــون إلــى البيروفــات
  تختزن في الفجوة العصارية. يز و چيندرو إنزيم المالات ديهي

ثبيـــت ثــــاني أكســــيد فيهـــا يبقــــى تو  ,تحــــدث عنـــد الفجــــر :لمرحلـــة الثانيــــةا
ثـــاني أكســـيد الكربـــون الـــذي يبـــدأ  الروبســـكو مثبتـــاً  أيضًـــاينشـــط و  ,الكربـــون جاريـــاً 

  تحرره من المالات المختزنة في الفجوة العصارية إلى دورة كالفن. 

ل . يج الوسطيــي خلية من النســـف البناء الضوئي الكرازولي)4/8شكل رقم (  اء اللي أثن
ت النب ـيثب يـ ون ف يد الكرب اني أكس الوأسيتات ـالأوكس ات ث

ط يليز ،بواس ات كربوكس فينول بيروف ى  (PEPC)ة الفوس يتات إل ول الأوكسالوأس م تتح ث
درو (Malate) الات ـــالم زن في الفجوتو (NAD + Malate DH) يز چينبواسطة المالات ديھي  ةخت

ا ,وتخرج المالات من الفجوة العصاريةغلق الثغور ت . أثناء النھارالعصارية  حيث يتحرر منھ
 ليدخل في دورة كالفن. (NADP+ Malic enzyme) بواسطة إنزيم المالك ثاني أكسيد الكربون 
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ثـــاني أكســـيد فيهـــا يتحـــرر و  ,حـــدث خـــلال النهـــارفت :حلـــة الثالثـــةأمـــا المر 
بينمــا يعــاد يــدخل فــي دورة كــالفن عــن طريــق الروبســكو. و  ,الكربــون مــن المــالات
  تخزينها باستخدام البيروفات الناتجة. تخليق الكربوهيدرات و 

فــي  ممــا يســبب نقصــاً  ,تكــون المــالات قــد نضــبت :فــي المرحلــة الرابعــة
يعمــل الروبســكو علــى و  ,فتفــتح الثغــور ,خلايــاربــون فــي التركيــز ثــاني أكســيد الك

تســتمر حتــى بدايــة و  ,ن الجــوي مباشــرة إلــى دورة كــالفنتثبيــت ثــاني أكســيد الكربــو 
الليــــل التــــالي، أي أن هــــذه المرحلــــة تشــــبه البنــــاء الضــــوئي فــــي النباتــــات ثلاثيــــة 

 (23)الكربون، رغم أن الفوسفينول بيروفات كربوكسيليز قد ينشط قبل بدايـة الليـل (
 ).(24)و

بــل توجــد  ,ذه الصــورةـا علــى هــلكـن البنــاء الضــوئي الكرازولــي لــيس جامـدً و 
 Obligate)اوتة. فهنــاك النباتــات إجباريــة البنــاء الضــوئي الكرازولــي ـنمــاذج متفــ

CAM plants),  حـــدث غالبيـــة تثبيـــت ثـــاني أكســـيد الكربـــون أثنـــاء الليـــلفيهـــا تو, 
ار اليــــوم. أي أن ثغــــور هــــذه بالإضــــافة إلــــى تغيــــر تركيــــزات المــــالات علــــى مــــد

النباتـــات حتـــى فـــي وجـــود وفـــرة مـــن المـــاء. و  ,ارالنباتـــات تبقـــى مغلقـــة أثنـــاء النهـــ
يــة نباتــات ثلاث (Facultative CAM plants)اختياريــة البنــاء الضــوئي الكرازولــي 
لكنهــا تســتطيع أن تتحــول إلــى البنــاء الضــوئي الكربــون فــي الظــروف الطبيعيــة, و 

ا للإجهــاد المــائي. أمــا النباتــات مكوكيــة البنــاء الضــوئي الكرازولــي عنــد تعرضــه
تركيــزات المــالات علــى مــدار فتتميــز بتغيــر   (CAM cycling plants)الكرازولــي

لكنهـا لا تكتسـب و  ,باريـة البنـاء الضـوئي الكرازولـيشأنها شـأن النباتـات إج ,اليوم
ا لو كانـت ثلاثيـة نهارًا كمأي أن تبادل الغازات يحدث  ,ثاني أكسيد الكربون ليلاً 

يوجــد جــنس واحــد مــن النباتــات يمكنــه أن يتحــول مــن البنــاء الضــوئي الكربــون. و 
هـــو جـــنس ي أو يجمـــع بينهمـــا فـــي نفـــس الوقـــت و ربـــاعي الكربـــون إلـــى الكرازولـــ

  . (.Portulaca spp) (25)الرجلة 
يــرة المحتــوى المــائي بــين الــوفرة تعــيش النباتــات الكرازوليــة فــي بيئــات متغ

تستفيد من قدرتها علـى التحـول مـن البنـاء الضـوئي ثلاثـي الكربـون إلـى و  ,والندرة
أثنـاء الإجهـاد المـائي و  .(26)أي عنـد نـدرة المـاء فـي التربـة ,الكرازولـي عنـد الحاجـة

بينمـا  ,للحفاظ على الماء لاً ونهارًاالشديد تلجأ بعض النباتات إلى غلق الثغور لي
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تلـف و  ,وبهـذا تتجنـب تـراكم الطاقـة ,يـومتركيز المـالات علـى مـدار ال أيضًايتغير 
ة فور توفر يكما تضمن سرعة العودة إلى الحالة الطبيع ,منظومة البناء الضوئي

 ).(29)و (28)و (27)الماء (

 توجد النباتات ذات البناء الضوئي الكرازولي في المناطق المدارية
ردة. كما تندر أو لكنها تندر في المناطق غزيرة الماء أو الباو  ,المناطق القاحلةو 

. يدل هذا على أن (30)تكاد تنعدم في الصحاري الباردة مثل صحراء سيبيريا
تنمو  ,رغم ذلكو علاقة بتحمل الإجهاد المائي. و البناء الضوئي الكرازولي ذ

بعض النباتات ذات البناء الضوئي الكرازولي في بيئات غزيرة الماء العذب مثل 
عن طريق  النبات ثاني أكسيد الكربون ليلاً  . يثبت هذا(Isoetes)الأيزويتس 

نهارًا  ثم يعيد تحريره ,امتصاص ثاني أكسيد الكربون أو البيكربونات من الماء
الهدف من البناء الضوئي الكرازولي هنا ليس التكيف ليدخله إلى دورة كالفن. و 

ن في لكنه التكيف للتغيرات اليومية لتركيز ثاني أكسيد الكربو و  ,مائيللإجهاد ال
لاستهلاكه  نظرًاالماء. فخلال النهار ينضب ثاني أكسيد الكربون في الماء 

بينما يتزايد تركيزه خلال الليل لتوقف تلك النباتات  ,بواسطة النباتات الأخرى
!) فتكون الفرصة مواتية للأيزويتس أيضًاعن تثبيته (إلا إذا كانت كرازولية 
لذلك يبدو أن الهدف من  .(31)منازعبلا  لامتصاص ثاني أكسيد الكربون ليلاً 

التكيف لعوامل  أيضًاو  ,زولي هو التكيف للإجهاد المائيالبناء الضوئي الكرا
  نقص تركيز ثاني أكسيد الكربون في الوسط المحيط. ,بيئية أخرى منها

تتضح أهمية البناء الضوئي الكرازولي للتكيف للإجهـاد المـائي مـن خـلال 
نـــــــــــاء الضـــــــــــوئي ثلاثـــــــــــي (مثـــــــــــل نبـــــــــــات تحـــــــــــول بعـــــــــــض النباتـــــــــــات مـــــــــــن الب

(نبــــــات ) أو ربــــــاعي الكربــــــون  :Mesembryanthemum crystallinumالــــــثلج
) إلــى البنــاء الضــوئي الكرازولــي عنــد التعــرض للإجهــاد  :.Portulaca sppالرجلــة

يمكــــن أن يلاحــــظ ذلــــك مــــن خــــلال المشــــاهدات الحقليــــة للمجتمعــــات المــــائي. و 
ــــ ــــع تنمــــو العدي ــــة. فــــي فصــــل الربي ــــاطق النباتي ــــة فــــي المن د مــــن النباتــــات الحولي

ـــ الصـــحراوية التـــي تحظـــى بـــبعض المطـــر. تنمـــو هـــذه النباتـــات ســـريعاً  تم دورة لت
قبـــل اشـــتداد الجفـــاف. مـــن بـــين تلـــك النباتـــات نبـــات حياتهـــا مـــع بدايـــة الصـــيف و 

بعــــد مــــوت غالبيــــة النباتــــات  ) أن يبقــــى حيــــاً 9-4الــــثلج. يســــتطيع الــــثلج (شــــكل 
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الصـيف رغـم الجفـاف أو الملوحـة أو كليهمـا لمـدد قـد المصاحبة لـه خـلال فصـل 
تصــــل إلــــى أســــابيع بفضــــل تحولــــه مــــن البنــــاء الضــــوئي ثلاثــــي الكربــــون إلـــــى 

  الكرازولي.
 

  
  
  

  

  :علاقته بالإجھاد المائيات البناء الضوئي الكرازولي وچينتفعيل  4-7
يســتلزم تحــول النبــات مــن البنــاء الضــوئي ثلاثــي أو ربــاعي الكربــون إلــى 

ات التـي تعمـل عـادة چينـأو تجنيـد العديـد مـن ال ,ات جديدةچينتنشيط  ,لكرازوليا
ضــمن منظومــة البنــاء الضــوئي الســابقة. توجــد عــدة نظــائر للفوســفينول بيروفــات 

ــــــكربوكســــــيليز تنتجهــــــا أربعــــــة  ــــــات تُ و  ,اتچين ســــــمى فصــــــيلة الفوســــــفينول بيروف

 )4/9شكل رقم ( 
ثلج ات ال وي) وعشيرة  الجزء(  (Mesembryanthemum crystallinum) نب العل

  .)بالترتيب (36)و (35)منه نامية في بيئة ساحلية (الجزء السفلي). (
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لخاصـــة بالبنـــاء كربوكســـيليز. تنشـــط نظـــائر الفوســـفينول بيروفـــات كربوكســـيليز ا
بينمــا لا يتغيــر تفعيــل  ,الضــوئي الكرازولــي فــي النباتــات الإجباريــة أو الاختياريــة

 (32)وم بوظـــائف غيـــر متعلقـــة بالبنـــاء الضـــوئي (ـة التـــي تقــــائر الباقيــــات النظـــچينـــ
يــــة لإنزيمــــات أخــــرى يخــــتص بعضــــها چينبالمثــــل توجــــد عــــدة عــــائلات ). و (33)و

الــــبعض الآخــــر بنظــــائر تــــؤدي و  ,لكرازولــــيخاصــــة بالبنــــاء الضــــوئي ابإنزيمــــات 
ــــاء ة فــــي البنــــاء الضــــوئي الكرازولــــي. و وظــــائف دون المشــــارك عنــــد التحــــول للبن

  الضوئي الكرازولي تنشط النظائر الخاصة به دون غيرها.
 ين البنـاء الثلاثـي الكربـونـل الإنزيم ذاته في كل مــقد يعم ,في مقابل ذلك

 Pyruvate)روفات أرثوفوسـفات داي كــاينيزـعلـى سـبيل المثــال البيـ ,أو الكرازولـي

orthophosphate dikinase: PPDK)  كمــا يــؤدي التحــول إلــى البنــاء الضــوئي .
الكرازولي إلى زيادة نشاط إنزيمات تحلل النشا لتـوفير البيروفـات كمسـتقبل لثـاني 

  .(34)أكسيد الكربون
ـــ ـــاء ات چينـــط الإجهـــاد الملحـــي أو الأســـموزي النســـبة الأكبـــر مـــن ينشِّ البن

ـــ ,الضـــوئي الكرازولـــي ل منهـــا اســـتجابة للإجهـــاد المـــائي بينمـــا يـــزداد تفعيـــل القلي
 (Circadian rhythm)لمــؤثرات أخــرى مثــل حمــض الأبسيســك أو التآقــت اليــومي و 

ات يشـمل بشـكل أساسـي زيـادة چينـتنظـيم تفعيـل تلـك ال). و (37)(مسح مرجعي في 
هـذا فـي  .(38)نبـات الـثلج نسـخها فـي غضـون سـاعات مـن بدايـة الإجهـاد كمـا فـي

ات البناء الضوئي الكرازولـي بمقـدار سـتة أضـعاف چينيزداد معدل نسخ  ,النبات
إلـى الكرازولـي عنـد التعـرض  يأثناء التحـول مـن البنـاء الضـوئي الثلاثـي الكربـون

ات چينـ). و يعتمد مقدار الزيـادة فـي معـدل نسـخ (41)و (40)و (39)للإجهاد الملحي (
 (42)المرحلـــة التطوريـــة للنبـــات (لكرازولـــي علـــى درجـــة الإجهـــاد و ئي االبنـــاء الضـــو 

ل في حالة الفوسفينول بيروفات كربوكسـيليز يعقـب الزيـادة فـي معـد). و (44)و (43)و
بالتـالي فـي كميـة البـروتين الإنزيمـي. رغـم ذلـك و  ,النسخ زيادة في معدل الترجمـة

ات چينـــتنظـــيم تفعيـــل احـــة عـــن الآليـــة الجزيئيـــة لتنشـــيط و مازالـــت المعلومـــات المت
  البناء الضوئي الكرازولي أثناء الإجهاد المائي محدودة.

ـــادة معـــدل چينـــلا يقتصـــر تنشـــيط  ـــي علـــى زي ـــاء الضـــوئي الكرازول ات البن
مــن (Posttranscriptional control) إلــى مــا بعــد النســخ  أيضًــابــل يمتــد  ,نســخها
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قـد يـؤدي إلـى  mRNAثبـات  الناتج. فزيادة  mRNAخلال التحكم في مدى ثبات 
 mRNAزيــادة كميــة البــروتين النــاتج مــن الترجمــة عــن طريــق ترجمــة نفــس جــزئ 

ينخفض أثناء التحـول إلـى  مرات عديدة. رغم أن معدل تخليق البروتينات عموماً 
إلا أن معـــــــدل تخليــــــق بعـــــــض البروتينــــــات مثـــــــل  ,البنــــــاء الضـــــــوئي الكرازولــــــي

  يزداد.  الضوئي الكرازولي الخاص بالبناء روفات كربوكسيليزـوسفينول بيـالف
 ي بعــد إتمــام عمليــة الترجمــة ـاط البــروتين الإنزيمـــم النبــات نشـــكمــا ينظــ

(Posttranslational control) كمــا فــي الفوســفينول بيروفــات  ,عــن طريــق الفســفرة
ا يجعلـــه أكثـــر قابليـــة ممـــ ,ا خـــلال الليـــلكربوكســـيليز. فهـــذا الإنـــزيم يبقـــى مفســـفرً 

بالتــالي أكثــر قــدرة علــى إنتاجهــا عــن ة لتــراكم المــالات (و للبيروفــات وأقــل حساســي
 ,نهــارًاتــزال الفســفرة لاطريــق تثبيــت ثــاني أكســيد الكربــون فــي البيروفــات)، بينمــا 

طالمــــا لــــم  نهــــارًالــــذلك يبقــــى مثبطــــا و  ,ح الإنــــزيم أكثــــر حساســــية للمــــالاتفيصــــب
مـع عمليـة فسـفرة بـالتوافق ). و (46)و (45)تستهلك المالات التي أنتجها خلال الليل (

الفوســفينول بيروفــات كربوكســيليز يــزداد تفعيــل الفوســفينول بيروفــات كربوكســيليز 
لنبـات  أثنـاء الإجهـاد المـائي (Phosphenolpyruvate carboxylase kinase) كـاينيز 

حيـــث يجـــب أن يفســـفر  ,بـــل يـــزداد معـــدل نســـخه لـــيلاً  ,الـــثلج. لـــيس هـــذا فحســـب
  .(47)نهارًامرة مقارنة بمعدل نسخه  20بمقدار  الفوسفينول بيروفات كربوكسيليز،
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  الخامس الفصل

  والقصر الأيوني ..الاتزان الأسموزي 
  

  :مقدمـــــة 5-1
ينتقـــل المـــاء مـــن محلـــول التربـــة إلـــى النبـــات بســـبب ســـالبية جهـــد النبـــات 

 نظــرًاا يتغيــر دائمًــ ,الجهــد المــائي لمحلــول التربــةالمــائي بالنســبة لمحلــول التربــة. و 
ابـة بـه. الجهـد المـائي للتربـة تركيـز الأمـلاح المذو  ,لتغير محتوى التربة من الماء

ـــاً  0.2-عنـــد الســـعة المائيـــة الحقليـــة يســـاوي  إذا كـــان تركيـــز  ميجـــا باســـكال تقريب
بـــالطبع يقـــل الجهـــد المـــائي للتربـــة ملـــي مـــولار. و  40الأمـــلاح الذائبـــة أقـــل مـــن 
  أو زيادة تركيز الأملاح الذائبة أو كليهما. ,بانخفاض محتواها المائي

بحيــــث تبقــــى قــــادرة علــــى  ,ر جهــــدها المــــائيتســــتطيع النباتــــات أن تغيــــ
ر امتصاص المـاء مـن التربـة رغـم تغيـر جهـدها المـائي. فـي الظـروف الحقليـة يتبخـ

 بالتـدريج. مواكبـة لـذلك أيضًـايقـل جهـدها المـائي و  ,الماء بشـكل تـدريجي مـن التربـة
ن الجهــد المــائي لمحلــول بحيــث يكــون أقــل مــ ,تخفــض النباتــات جهــدها المــائي أن

مــع اســتمرار انخفــاض الجهــد المــائي للتربــة قــد لا يســتطيع النبــات مواصــلة و  التربــة.
يبـدأ فـي الـذبول. رغـم ذلـك إذا و  ,فيعجز عـن امتصـاص المـاء ,المائي خفض جهده

تـزول و  ,قـد يعـاود النبـات امتصـاص المـاء ,توافر الماء في التربة عنـد هـذه المرحلـة
أما إذا بقيت التربـة جافـة لمـدة فالذبول في هذه الحالة مؤقت.  ,أعراض نقص الماء

  يموت. يذبل النبات بشكل مستديم و  ,طويلة
ثـر . فالنباتـات الصـحراوية أكتختلف درجـة تحمـل النباتـات لجفـاف التربـة

 ,يرجــع هــذا الاخــتلاف إلــى أســباب عديــدة منهــاتحمــلاً مــن النباتــات الوســطية. و 
د المـائي لأنسـجة وجود آليات أكثر كفاءة لدى النباتـات الصـحراوية لخفـض الجهـ

أي قـادرة علـى امتصـاص  ,مع محلـول التربـة بحيث تكون متزنة أسموزياً  ,النبات
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ة تتميــز المــاء منهــا. يحــدث الاتــزان الأســموزي عــن طريــق تــراكم مركبــات خاصــ
ممـــا يمنـــع دخولهـــا فـــي  ,شـــراهتها للـــذوبان فـــي المـــاءبصـــغر أوزانهـــا الجزيئيـــة و 

ابليتهـا للتفاعـل مـع يـز هـذه المركبـات بعـدم قالأغلفة المائيـة للبروتينـات. لهـذا تتم
دت بتركيــــزات ـى إذا وجــــا للخليـــة حتـــبب ضـــررً ـهـــي بالتـــالي لا تســـو  ,البروتينـــات

  . (Compatible solutes) عالية. هذه المركبات هي المذابات المتوائمة 
خفـــــض الجهـــــد  :أولاهمـــــا ,متـــــينمهتـــــؤدي المـــــذابات المتوائمـــــة وظيفتـــــين 

 أيضًـــابحيـــث يـــنخفض  - أي تجعلـــه أكثـــر ســـالبية –ت الأســـموزي للبروتوبلاســـ
ظيفـة الو أكثر قـدرة علـى امتصـاص المـاء. و بالتالي , فتصبح الخلية الجهد المائي
أغشـــية الخليـــة مـــن الضـــرر النـــاتج عـــن نقـــص حمايـــة بروتينـــات و  :الأخـــرى هـــي

خاصـــة إذا  ,المحتـــوى المـــائي. بعـــض المـــذابات المتوائمـــة تـــؤدي كلتـــا الـــوظيفتين
الــبعض لتغييــر الجهــد الأســموزي للخليــة، و ودة بتركيــزات كبيــرة تكفــي كانــت موجــ

يعمــل كـــدروع الآخــر الــذي يوجـــد بتركيــزات أقـــل مــن أن تغيـــر الجهــد الأســـموزي 
  بروتينات الخلية. أسموزية تحمى أغشية و 

العامل الأساسي الـذي يحكـم الجهـد المـائي لمحلـول التربـة بالإضـافة إلـى و 
مســــاحات الأراضــــي المتـــــأثرة . و الأمـــــلاح الذائبــــةهــــو تركيــــز  ,محتواهــــا المــــائي

مليـون  2000أي حـوالي  ,مليون هكتار 800إذ تبلغ  ,ا ليست قليلةبالملوحة عالميً 
. تنشـــأ الأمـــلاح (1)مـــن مســـاحة اليابســـة% 6فـــدان. هـــذه المســـاحة تكـــافئ حـــوالي 

كلوريــــدات الصــــوديوم والكالســــيوم ممــــا يســــبب انطــــلاق  ,نتيجــــة تعريــــة الصــــخور
كلوريـــد . و (2)البيكربونــاتالإضــافة إلــى الكبريتــات و ب ,يوم بشــكل أساســيالماغنســو 

الصـــوديوم هـــو الأكثـــر غـــزارة بـــين هـــذه الأمـــلاح. المصـــدر الثـــاني للملوحـــة هـــو 
المحيطـات علـى الأراضـي القريبـة لاح المحمولـة بـالريح مـن البحـار و ترسيب الأم

 ,د صــوديومملــي جرام/لتــر كلوريــ 50-6مــن الشــواطئ. يحتــوي مــاء المطــر علــى 
 10ويقــل هــذا التركيــز بالابتعــاد عــن الشــاطئ. يرســب المطــر الــذي يحتــوي علــى 

مــــم مطــــر فــــي  100كجــــم مــــن الملــــح لكــــل  10ملــــي جرام/لتــــر كلوريــــد صــــوديوم 
. علـى أن (3)مما يساهم في زيادة ملوحة التربة علـى المـدى البعيـد ,الهكتار سنوياً 

لارتفـــاع  نظـــرًاالملوحـــة بالتربـــة إلـــى ارتفـــاع نســـبة  أيضًـــاالنشـــاط الزراعـــي يـــؤدي 
 ,ومــــا يترتــــب عليــــه مــــن تبخــــر المــــاء ,بــــالري المتكــــرر يســــوب المــــاء الأرضــــمن
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حيــث تنمــو جـــذور  ,بالتــالي تركيــز الأمــلاح فــي الطبقــات الســـطحية مــن التربــةو 
  النباتات. 

أمــا ملوحــة التربــة فتســبب  ,للنبــات ا أســموزياً يســبب جفــاف التربــة إجهــادً 
ضـــافة إلـــى الشـــق الأســـموزي. فوجـــود تركيـــزات مرتفعـــة مـــن بالإ ,ا ملحيـــاً إجهـــادً 

 ا. كمـاالأملاح في التربة يقلل جهـدها المـائي حتـى لـو كـان محتواهـا المـائي كبيـرً 
لمجمـــوع مـــن ثـــم تنتقـــل عبـــر الخشـــب إلـــى او  ,أن هـــذه الأمـــلاح تمتصـــها الجـــذور

تخــــل بوظــــائف الأغشــــية الخلويــــة. هــــذا الإجهــــاد فتثــــبط الإنزيمــــات و  ,الخضــــري
ــــة يســــت ــــى إزال ــــادرة عل ــــة ق ــــزان الأســــموزي أن تكــــون الخلي ــــى الات لزم بالإضــــافة إل
ـــات الصـــوديوم و الأ ـــاً أيون ـــات (غالب ـــور) مـــن البروتوبلاســـتيون إمـــا بطردهـــا  ,الكل

ـــة أو بقصـــرها فـــي الفجـــوة العصـــارية ـــل مـــن تواجـــدها فـــي  ,خـــارج الخلي حتـــى تقل
  السيتوبلازم.

حيــث  ,ســيئة الصــرف ا فــي الأراضــيتــزداد مشــكلة ملوحــة التربــة تعقيــدً 
الــدول يــزداد معــدل تــراكم الأمــلاح. توجــد هــذه المشــكلة بوضــوح فــي المجتمعــات و 

تشــكل قنــي دون الإدارة الجيــدة لــلأرض. و التخلــف التحيــث يحــول الفقــر و  ,الفقيــرة
مـــن إجمــالي مســـاحة الأراضــي التـــي % 20الملوحــة المتزايـــدة مشــكلة فـــي حــوالي 

مـن % 15لأراضي المعتمدة على الري تشكل رغم أن ا. و تعتمد على الري عالمياً 
 نظـرًا ,تنتج حوالي ثلـث الغـذاء العـالمي , فإنإجمالي المساحات المزروعة عالمياً 

لارتفاع إنتاجيتها مقارنة بالأراضي التي تعتمد على المطر. لذلك تشكل الملوحـة 
ل خاصــة للــدو  ,ا حقيقيــاً المتزايــدة بمــا تســببه مــن انخفــاض إنتاجيــة الأرض تهديــدً 

  الفقيرة التي تعاني من نقص مواردها المائية. 
ملوحــــة اطق التــــي تعــــاني بالفعــــل مــــن جفــــاف و الــــوطن العربــــي مــــن المنــــو 

مليـــون هكتـــار  1402تقـــدر المســـاحة الإجماليـــة للـــوطن العربـــي بحـــوالي الأرض. 
لا تتجــاوز مســاحة الأراضــي و مليــون كيلــومتر مربــع).  14(أي مــا يعــادل حــوالي 

مــن % 14.1وهــو مــا يعــادل نســبة  ,مليــون هكتــار 197نهــا ســوى القابلــة للزراعــة م
المســاحة الكليــة للــوطن العربــي. وتشــير الإحصــائيات إلــى أن المســاحة الزراعيــة 

 ,مليـــون هكتـــار فقـــط 70حـــوالي  2000الكليـــة فـــي المنطقـــة العربيـــة وصـــلت عـــام 
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ربــي أن حــوالي ثلثــي الرقعــة الأرضــية القابلــة للزراعــة فــي الــوطن الع ,ويعنــي ذلــك
  . لا يزالان غير مستغلين

 ,النشـاط الزراعـي فـي وادي النيـل ينحصـر ,في مصـر علـى سـبيل المثـال
فـــي  يالســـبب الرئيســـســيناء. و اء الشـــرقية والغربيـــة و منــاطق متفرقـــة مـــن الصــحر و 

توافر الخبـرات يمكـن أن يؤديـا إلـى رغم أن الإدارة الجيدة و  ,المياه ذلك هو نقص
بــل تتزايــد ملوحــة  ,ضــي الزراعيــة. لــيس هــذا فحســبزيــادة كبيــرة فــي مســاحة الأرا

 ,المتوسـطالتربة بشكل مزعج في أراضي الدلتا خاصة القريبة مـن شـاطئ البحـر 
هـي صـلاحيتها لمحاصـيل معينـة. النتيجـة الحتميـة لـذلك مما يقلل إنتاجيتها بـل و 

الإحصــاء ئــة و بحســب إحصــائيات مركــز التعبنقــص مــوارد الغــذاء بشــكل حــاد. و 
حـوالي و  ,مـن احتياجاتهـا مـن زيـوت الطعـام% 85تورد مصـر حـوالي المصري تس

  من احتياجاتها من القمح.% 40
  كيف يعمل الاتزان الأسموزي؟ 5-2

للفـرق فـي الجهـد  نظـرًاإذا وضعت خلية نباتية فـي مـاء نقـي تمـتص المـاء 
ذلــك  ا, بينمــا يزيــد علــىالمــائي بينهمــا. فالجهــد المــائي للمــاء النقــي يســاوي صــفرً 

قلــل جهــدها ممــا ي ,الخليــة بســبب وجــود مــواد ذائبــة فــي ســيتوبلازم الخليــة داخــل
لكــن امتصــاص الخليــة للمــاء لا يســتمر حتــى يتعــادل ). و 1-5الأســموزي (شــكل 

جهدها الأسـموزي مـع الجهـد الأسـموزي للمـاء! بـل يسـتمر حتـى يتعـادل جهـدهما 
لى جـدار ع من ثم يضغطو  ,الماءالمائي. يزيد حجم بروتوبلاست الخلية بدخول 

حيــث  ,لكــن تمــدد جــدار الخليــة يتوقــف عنــد حجــم معــينالخليــة ويدفعــه للتمــدد. و 
تكـون الخليـة عندئـذ فـي حالـة و  ,ها فيعادل ضغطها الأسموزيمتلائيزداد ضغط ا

ا فيتوقــــف امــــتلاء تــــام. عنــــد هــــذه النقطــــة يصــــبح الجهــــد المــــائي للخليــــة صــــفرً 
  امتصاصها للماء.

يخـرج المـاء مـن  ,محلـول ملحـي مركـزلكن إذا وضعت هذه الخليـة فـي و 
لكــن خــروج المــاء لا ). و 1-5رق فــي الجهــد المــائي (شــكل بــدافع الفــ أيضًــاالخليــة 

بل يتوقف عند حد معين، إذ يؤدي خروج الماء  ,يستمر حتى تجف الخلية تماماً 
عنـد و ممـا يقلـل جهـدها الأسـموزي والمـائي.  ,إلى تركيز المواد المذابـة فـي الخليـة

يتوقف خروج الماء. يصـاحب  ,د المائي للخلية مع المحلول الخارجيتعادل الجه
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واضــحاً علــى حجــم يبــدو ذلــك و  ,مــن الخليــة انكمــاش البروتوبلاســتخــروج المــاء 
تكـون الخليـة و  ,بط ضـغط جـدارها إلـى الصـفر سـريعاً لـذلك يهـو  ,الفجوة العصارية

الفقـد الشـديد  البلزمة هي شكل من أشكال. و (Plasmolysis)عندئذ في حالة بلزمة 
  للامتلاء. على أن ضغط جدار الخلية يصل إلى الصفر قبل أن تبدأ البلزمة.

  

  
  
  
  
  

ـــة  تتعـــرض النباتـــات التـــي تنمـــو فـــي تربـــة جافـــة أو مالحـــة لظـــروف مماثل
مـن حيـث تواجـد جـذورها فـي تربـة  ,للخلية التي وضعت في محلول ملحـي مركـز
ات أن تتجنــب الــذبول إذا نجحــت فــي منخفضــة الجهــد المــائي. يمكــن لهــذه النباتــ

بحيـث تحـافظ علـى جهـد مـائي سـالب بالنسـبة لمحلـول  ,خفض جهدها الأسموزي
التربة، إذ لا يستطيع الجذر امتصاص الماء من التربة مـا لـم يكـن جهـده المـائي 

  أقل من جهد محلول التربة المائي. 
ــة ــة جفــاف الترب ائمــة فــي يكفــي للنبــات أن يــراكم المــذابات المتو  ,فــي حال

مـن ثـم جهـدها المـائي، أمـا فـي و  ,ت الخلايا لخفض جهدها الأسـموزيبروتوبلاس
أن يـــتخلص مـــن أيونـــات  -بالإضـــافة لمـــا ســـبق - التربـــة المالحـــة فلابـــد للنبـــات

إمــا بإعــادة ضــخ هـــذه  ا,عنهــ الكلــور التــي تــدخل إلــى الخلايـــا رغمــاً الصــوديوم و 

ائي للصفـيدخ)5/1شكل رقم (  دھا الم ى يصل جھ ة حت ي للخلي اء النق تلاء ـل الم ر والام
 2.5-ده المائي ــنھا إذا وضعت في محلول ملحي جھا يخرج مـالتام، بينم

 ميجاباسكال حتى يتعادل جھدھا الأسموزي مع المحلول الخارجي.
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ت فــي الفجــوة العصــارية عــن الأيونــات إلــى خــارج النبــات أو بحصــر هــذه الأيونــا
طريــــــق إنزيمــــــات متخصصــــــة. هــــــذا بهــــــدف الحــــــد مــــــن تواجــــــد الأيونــــــات فــــــي 

إذ تخــل بالشــكل الفراغــي للبروتينــات بانحشــارها فــي الأغلفــة المائيــة  ,الســيتوبلازم
ة التـي ـبخلاف المـذابات المتوائمـ ,اـفي نشاطه ا ًـبب هبوطـفتس ,ات البروتينـلجزيئ

  ).2-5ات الخلية (شكل ـمع بروتينا بتواجدها ر ًـلا تشكل خط
  
   

  
  
  
  

  

تلجــــأ الكثيــــر مــــن النباتــــات الملحيــــة إلــــى حصــــر الأيونــــات فــــي الفجــــوات 
بــل تعتمــد عليــه فــي حــل مشــكلة ملوحــة التربــة. تمــتص هــذه النباتــات  ,العصــارية

فيــنخفض  ,تـدخلها إلـى الفجـوات العصـاريةو  ,ميـات كبيـرة مـن كلوريـد الصـوديومك

رو)5/2قم (شكل ر  ائي ذي(أ) ب لاف م اط بغ روتين  تين مح ي. (ب) ب ي طبيع كل فراغ ش
وم والكلور في غلافه ــيل الفراغي بسبب تداخل أيونات الصودمختل الشك

ائي  المائي. (ج) بروتين سليم رغم وجود جزيئات البرولين حوله لأنھا لا تتداخل في غلافه الم
 بل تفضل تكوين أغلفة مائية خاصة بھا نظرًا لذوبانيتھا العالية في الماء.
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لكــن يصــبح عندئــذ مقارنــة بمحلــول التربــة. و  ,كل كبيــرلخلايــا بشــالجهــد المــائي ل
أن الفجــــوة  ممــــا يعنــــي ,الجهــــد المــــائي للفجــــوة العصــــارية أقــــل منــــه الســــيتوبلازم

لكـــــي يتعـــــادل الجهـــــد المـــــائي الســـــيتوبلازم مـــــع الفجـــــوة ســـــتجفف الســـــيتوبلازم. و 
طيع النبـات العصارية يراكم النبات المذابات المتوائمة في السيتوبلازم. بـذلك يسـت
إمــا بســبب  ,أن يخفـض جهــده المــائي كلمــا انخفــض الجهـد المــائي لمحلــول التربــة

  ).  3-5الجفاف أو الملوحة أو كليهما (شكل 
  

  

  
  
  

  

لكــــن لمــــاذا لا تعتمــــد النباتــــات الناميــــة فــــي تربــــة مالحــــة علــــى المــــذابات و 
لمـذابات المتوائمة بشكل كلي لضبط جهدها المائي؟ السـبب فـي ذلـك أن تخليـق ا

ا. تتراكم ملحيً المجھد (Spinacia oleracea) بانخ ـــن ورقة نبات الســخلية م)5/3شكل رقم ( 
اريةوة العصــي الفجــرة فــزات كبيــالكلور بتركيوديوم وـــونات الصـــأي

ايين)  ,وبتركيزات أقل في السيتوبلازم بينما تتركز المذابات المتوائمة (منھا ھنا الجلايسين بيت
 في السيتوبلازم.
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بـــون الكر ء مـــن ميزانيـــة النبـــات مـــن الطاقـــة و المتوائمـــة يحتـــاج إلـــى اســـتهلاك جـــز 
  ا.خاصة إذا كان الإجهاد شديدً  ,، مما يقلل من معدل نمو النباتينچالنيترو و 

اقــة لضــخها إلــى إذ يســتلزم فقــط ط ,فهــو أقــل تكلفــة ,أمــا توظيــف الأيونــات
للازمــة لــذلك. ربمــا يفســر هــذا قــدرة علــى تنشــيط الإنزيمــات او  ,الفجــوة العصــارية

اجــد كلوريــد إذا تو  ,زيــادة تحمــل بعــض النباتــات الملحيــة مثــل الأتــربلكس للجفــاف
 ,ذا النبــات يمــتص الصــوديوم ســريعاً لــو بتركيــزات قليلــة. هــالصــوديوم فــي التربــة و 

 ,تحســن معــدل امتصــاص الجــذور للمــاءفي ,يســتخدمه فــي خفــض جهــده المــائيو 
  و.بالتالي يزداد معدل النمو 

ــــات أو الأيونــــات  ــــى محصــــلة الجزيئ يعتمــــد الجهــــد الأســــموزي للخليــــة عل
الموجودة حتى لو كانت لمركبات مختلفة. لذلك تلجأ النباتـات أثنـاء الإجهـاد إلـى 

فــــي  أيضًــــاو  ,ابات المتوائمــــة فــــي الســــيتوبلازممراكمــــة أنــــواع مختلفــــة مــــن المــــذ
ذه المـذابات المتوائمـة الميتوكونـدريا. تعمـل هـعضييات الخلية مثل البلاستيدات و 

إمـا لخفـض الجهـد الأسـموزي أي تجعلــه أكثـر سـالبية خاصـة إذا كانـت تركيزاتهــا 
قد تؤدي كلتا الوظيفتين. تتنوع و  ,البروتينات والأغشية الخلوية مرتفعة أو لحماية

ي ذات تختلف فو  ,ومن نبات لآخر ,متوائمة من فصيلة نباتية لأخرىالمذابات ال
  من أهمها:جهاد، و النبات حسب نوع الإ

  غيرها.والسكروز والتريهالوز و  البنيتوللسكريات البسيطة مثل المانيتول و ا -1
البروتينـــات) وغيـــر  الأحمـــاض الأمينيـــة البروتينيـــة (التـــي تـــدخل فـــي تركيـــب -2

  من أشهرها البرولين.البروتينية و 
ـــات النيت -3 ـــايين و چينرو المركب ـــل الجلايســـين بيت ـــايين الألايـــة مث والبـــولي نـــين بيت

دورهـــا فـــي الاتـــزان ء التـــالي يصـــف بعـــض هـــذه المركبـــات و الجـــز أمينـــات. و 
 .الأسموزي

  :سكريات الاتزان الأسموزي 5-3
الســـكريات مكـــون مـــن مكونـــات الأيـــض الأساســـي فـــي النبـــات. غيـــر أن 

 إما بهدف الاتـزان ,بعض السكريات تعمل كمذابات متوائمة أثناء الإجهاد المائي
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الأغشـــية الخلويـــة أو كليهمـــا. تختلـــف طبيعـــة البروتينـــات و أو حمايـــة  ,الأســـموزي
ي نفـس النبـات بل تختلف فـ ,السكريات التي تتراكم أثناء الإجهاد من نبات لآخر

لكـــن ســـنكتفي و  ,لهـــدف هنــا لـــيس حصــر هـــذه الســكرياتاحســب نـــوع الإجهــاد. و 
  .بوصف بعض الأمثلة للسكريات الأكثر شيوعاً 

  :المانيتول 5-3-1
ينــتج مــن اختــزال الســكر  (Sugar alcohol: Mannitol)كحــولي  المــانيتول ســكر

يــزداد تركيــزه و  ,ل فــي الكثيــر مــن النباتــات. يوجــد المــانيتو (Mannose)السداســي مــانوز
بعـض أثناء الإجهاد الأسموزي. في بعض النباتات يعتمد تراكم المانيتول على تثبـيط 

 أيضًـاكمـا يعتمـد  ,ريات أخرىالتي تؤدي إلى تخليق سكو  ,المسارات المنافسة لتخليقه
 )Apium graveolens(تثبــيط هدمــه. فــي نبــات الكــرفس علــى زيــادة معــدلات تخليقــه و 

بينمـــا لا يبـــدو أنـــه يـــؤثر فـــي  ,)، يثـــبط الإجهـــاد المـــائي تخليـــق الســـكروز4-5(شـــكل 
اسـتهلاك  . في نفس الوقت تتناقص معـدلات(4))5-5إنزيمات تخليق المانيتول (شكل 

  الجـذور الحديثـة. كمـا يخفـض الإجهـاد المـائي نشـاط الإنـزيمالأوراق و المـانيتول فـي 

 NAD-dependent mannitol)يز چينالمؤكسـد  للمـانيتول فـي الكـرفس مـانيتول ديهيـدرو 

dehydrogenase).  
يتضــح دور المــانيتول فــي زيــادة تحمــل النبــات للإجهــاد المــائي مــن خــلال 

.  (Nicotiana tabacum)لـــدخانات تخليـــق المـــانيتول إلـــى نبـــات اچينـــنقـــل أحـــد 
لا ينــتج المــانيتول. عنــد نقــل ن هــذا النبــات لا يتحمــل الإجهــاد و الطــراز البــري مــ

-NAD-dependent mannitol-1) يزچينفوسفات ديهيدرو  -1- الإنزيم مانيتول چين

phosphate dehydrogenase)  فوسـفات إلـى مـانيتول -6- الذي يحول الفركتـوز -
يصـبح  ,ريا إلى الـدخاني) من البكت5-5ختلفة عما في شكل فوسفات (بآلية م -1
مـن ثـم يـزداد تحملـه للملوحـة مقارنـة بـالطراز و  ,بات قادرًا على إنتـاج المـانيتولالن

البري. رغم ذلك لا يبـدو أن المـانيتول مـن السـكريات الشـائعة فـي النباتـات سـواء 
  في الظروف الطبيعية أو أثناء الإجهاد المائي. 
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  :البنيتول 5-3-2
يوجـد فـي بعـض الفصـائل و  ,البنيتول سكر كحولي حلقي به سبع ذرات كربـون

البنيتـول فـي النباتـات  غيرها. يفـوق تركيـزقولية والصنوبرية والقرنفلية و النباتية مثل الب
 Sesbania)الصــحراوية تركيــزه فــي النباتــات الوســطية. فــي نبــات السيســبان الملحيــة و 

sesban)  ـــثلج و ـــد (Mesembryanthemum crystallinum) ال يـــزداد تركيـــز البنيتـــول عن
حيـــث  ,يتضـــح هـــذا بشـــكل أكبـــر فـــي نبـــات الـــثلجو  تعـــرض النبـــات للإجهـــاد الملحـــي.

  .(5) نبات الكرفس يراكم سكر المانيتول أثناء الإجھاد المائي)5/4شكل رقم ( 

 أحد مسارات تخليق المانيتول في النبات.)5/5شكل رقم ( 



    الفصل الخامس : الاتزان الأسموزي والقصر الأيواني
   

 

  

165

165

مــن إجمــالي الســكريات الذائبــة % 70لدرجــة أنــه قــد يشــكل أكثــر مــن  ,ليتــراكم البنيتــو 
بينمـا لا يتجـاوز تركيـز  ملـي مـولار كلوريـد صـوديوم، 400عند نمو النبـات فـي وجـود 

توبلازم يتـــــــراكم البنيتـــــــول فـــــــي الســـــــيمجهـــــــدة. و الغيـــــــر فـــــــي النباتـــــــات % 5ل البنيتــــــو 
ممـــا يـــدل علـــى أنـــه يعمـــل  ,لـــيس فـــي الفجـــوات العصـــاريةو  ,والبلاســـتيدات الخضـــراء

  كمذاب متوائم. 
يعتقد أن تخليق البنيتول يتم عن طريق إضافة مجموعة ميثايل إلـى سـكر 

 myo-inositol)ميثايل ترانسفيريز  -0-6طة الإنزيم ميوإينوزيتول الإينوزيتول بواس

6-O-methyltransferase) ًـــا فـــي النباتـــات مغطـــاة   (Ononitol)الأنونيتـــول  ، مكون
فـي معـراة البـذور. كـلا المـركبين يتحـول إلــى   (Sequoyitol)البـذور أو السـكويتول

). فــي نبــات الــثلج 6-5 (شــكل( (Epimerase) ول بواســطة إنــزيم الإبيمريــزـالبنيتــ
 60ميثايل ترانسفيريز بمقـدار  -0-6الإنزيم ميوإينوزيتول  چينيزداد معدل تفعيل 

 چـينضعف أثناء الإجهاد الملحي بـالترافق مـع تـراكم البنيتول.كمـا أن نقـل هـذا ال
ربمـا و ممـا يؤيـد دوره فـي تخليـق البنيتـول  ,إلى الـدخان يزيـد كميـة الأونونيتـول بـه

  ن تحمل النبات للإجهاد.ن ذلك ميحسِّ 
أن نشير إلى أن تـراكم سـكر بعينـه لا يعنـي زيـادة تحمـل  ,من المهم هناو 

علــى أنــواع مختلفــة  لأن النباتــات تعتمــد عمومــاً  ,النبــات بصــورة مطلقــة للإجهــاد
بالإضافة إلـى مركبـات أخـرى  ,كمذابات متوائمة اواحدً  اليس سكرً من السكريات و 

بالتــالي يمكــن أن نتوقــع أن زيــادة قــدرة و  ,اء التاليــة)(كمــا ســيرد فــي الأجــز متعــددة 
قـد تـؤدي فقـط إلـى زيـادة طفيفـة فـي تحمـل  ,نبات ما على مراكمة أحد السـكريات

ما تختبر في ظروف معملية مختلفـة  النبات للإجهاد. كما أن هذه النباتات غالباً 
دة مـن علـى مـدى فتـرة محـدو و  ,لية أثناء النمو الخضري للنباتعن الظروف الحق

  حياته. 
ربمــا تتطلــب زيــادة تحمــل النباتــات فــي الظــروف الحقليــة أكثــر مــن مجــرد 

حتـى لـو ثبـت أن تـراكم سـكر مـا نبات على مراكمة أحد السـكريات. و زيادة قدرة ال
ــ فمــن المهــم اختبــار هــذا النبــات  ,ن تحمــل النبــات للإجهــاد بشــكل محســوسيحسِّ

ورة حيـاة النبـات كاملـة. كمـا على مدى دو  ,حت ظروف مماثلة للظروف الحقليةت
سـواء بدلالـة النمـو  ,أنه من المهم تقييم أثر أي تعديل وراثي على إنتاجية النبـات

  الخضري أو بدلالة إنتاج البذور أو الثمار.
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  :السكروز 5-3-3
في النبـات أثنـاء الإجهـاد  ) من أكثر المركبات تراكماً 7-5السكروز (شكل 
صـدر الكربـون الـلازم لتـراكم السـكروز مـن تحلـل النشـا. فـي المائي. ربما يكون م

زيم ــالإن چينزداد تفعيل ـذور. يــات مغطاة البــول في النباتــــق البنيتـــتخلي)5/6شكل رقم ( 
 (myo-inositol 6-O-methyltransferase)ايل ترانسفيريز تميث -0- 6ميوإينوزيتول 

 .لالثلج مما يزيد من تراكم البنيتو أثناء الإجھاد الملحي لنبات



    الفصل الخامس : الاتزان الأسموزي والقصر الأيواني
   

 

  

167

167

نشـاط الإنزيمـات المحللـة  هـو نبـات بقـولي يـزدادو  (Cajanus cajan)بازلاء الحمام 
الســكروز فوســفات و  (Sucrose synthase) كــذلك نشــاط الســكروز ســينثيز و  ,للنشــا

لســكروز، ذين يشــتركان فــي تخليــق الــال  (Sucrose phosphate synthase)ســينثيز
يصاحب ذلك زيادة محتوى النبات من السكروز. رغـم ذلـك لا يمكـن القـول بـأن و 

ا علــــى مواصــــلة النمــــو بشــــكل فعــــال أثنــــاء تــــراكم الســــكروز يســــاعد النبــــات فعليَــــ
 علــى كربــون أكثــر مقارنــة بالســكريات الأبســط تركيبــاً  يالإجهــاد. فالســكروز يحتــو 

أكثـر كلفـة للنبـات مـن تلـك  أيضًـايعـد بدلالـة الطاقـة المانيتول أو البنيتول. و مثل 
رغـــم أنـــه  ,علـــى معـــدل نمـــو النبـــات الســـكريات. لهـــذا يـــؤثر تـــراكم الســـكروز ســـلباً 

  أثناء الإجهاد. يساعد على بقاء النبات حياً 
  

  
  
  

  

  :التريهالوز 5-3-4
غير شائع فـي النباتـات الزهريـة. هو و  ,)8-5لتريهالوز سكر ثنائي (شكل ا

الوز باســـــتثناء النباتـــــات الزهريـــــة لا تســـــتطيع مراكمـــــة التريهـــــغالبيـــــة النباتـــــات و 
دورًا أساسـياً فـي بخلاف ذلك يلعـب التريهـالوز  (Resurrection plants)(6) المستحيا

التريهـــالوز ات تخليــق چينــرغــم وجــود د المــائي. و الخميــرة للإجهــاتحمــل البكتيريــا و 
    نه يخلق كميات ضئيلة من هذا السكر.في الأرابيدوبسس فإ

الخميـــرة التريهـــالوز مـــن خـــلال مســـار ذي خطـــوتين. فـــي تخلـــق البكتيريـــا و 
فوســـفات  -6-فوســـفات مـــن كـــل مـــن الجلوكـــوز -6- الأولـــى يتكـــون التريهـــالوز

 -6-بواسـطة التريهـالوز (Uridine diphosphate: UDP)اليوردين ثنائي الفوسفات و 

 في النباتات أثناء الإجھاد. السكروز من أكثر السكريات تراكماً)5/7شكل رقم ( 
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الأخـرى يتحـول  فـي. و (Trehalose-6-phosphate synthase: TPS)فوسفات سـينثيز 
فوســفات إلــى التريهــالوز بعــد إزالــة مجموعــة الفوســفات بواســطة  -6- التريهــالوز

  .(Trehalose-6-phosphate phosphatase: TPP)الفوسفاتيز 
  

  
  
  

  

 الخميـرة دافعـاً ل الإجهاد المائي في البكتيريـا و كان دور التريهالوز في تحم
ادة قـدرة بعـض النباتـات هرية. غير أن زيـاته في النباتات الز چينللباحثين لهندسة 

ثـــار ســـلبية علـــى نمـــو , أدت إلـــى آالبطـــاطس علـــى مراكمـــة التريهـــالوزكالـــدخان و 
إلــى  ات التريهــالوز أدتچينــالنبــات أبرزهــا التقــزم. ربمــا نــتج هــذا عــن أن هندســة 

لي اسـتهلاك قـدر كبيـر بالتـاو  ,سواء فـي وجـود الإجهـاد أو غيابـهتراكم التريهالوز 
الكربــون فــي عمليــة غيــر ضــرورية فــي حالــة زوال الإجهــاد. كمــا أن اقــة و مــن الط

بــل ربمــا يعمــل  ,دور التريهــالوز لا يبــدو أنــه يقتصــر علــى عملــه كمــذاب متــوائم
  التريهالوز على تنظيم بعض الأنشطة الأيضية المتعلقة بالكربوهيدرات. 

 Oryza) رز الوز فـي الأـق التريهــي تخليــچينـة ـأمكن هندسـ ,ن ذلكـم دلاً ـب

sativa) ـــــث ـــــتم بحي ـــــدمـــــج ال ي ان تحـــــت ســـــيطرة عنصـــــر يســـــتجيب لحمـــــض چين
ن فقـط فـي وجـود الإجهـاد الـذي بـدوره يـدفع النبـات ياچينـالأبسيسك حتـى ينشـط ال

الفصل الثالـث: استشـعار النبـات للإجهـاد).  انظرإلى تخليق حمض الأبسيسك (
ثلاثــة أضــعاف مقارنــة  أدى هـذا إلــى زيــادة محتــوى النبــات مــن التريهــالوز بمقــدار

رغــم  .البــرودةو  ,ة تحمــل الأرز للملوحــة والجفــافبــالطراز البــري. رافــق هــذا زيــاد
ذلــك لا يبــدو أن التريهــالوز يعمــل كمــذاب متــوائم فــي النباتــات الزهريــة. فنباتــات 

وحدتي جلوكوز.من التريھالوز يتكون )5/8شكل رقم ( 
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ن يهـــالوز يرتفــع أثنـــاء الإجهــاد فـــإالأرز المهندســة هنـــا رغــم أن محتواهـــا مــن التر 
اهم فــي الاتــزان الأســموزي أو فــي حمايــة مكونــات ـأن يســتركيــزه يبقــى أقــل مــن 

ا يعمــل كمـنظم لأيــض ـد أنـه ربمــيعتقــمجم/جـم وزن غـض). و  1الخليـة (أقـل مــن 
  . (7)الكربوهيدرات أثناء الإجهاد

بـل تنـتج  ,لا تميل لمراكمة التريهـالوز لأن النباتات الزهرية عموماً  نظرًاو 
ــ لــهفمــن المتوقــع أن يكــون  ,كميــات ضــئيلة منــه  ,ادور أكثــر دقــة ممــا يعتقــد حاليً

ة يچفســــيولو ت استشــــعار النبــــات لعوامــــل بيئيــــة و ربمــــا يعمــــل كجــــزء مــــن مســــاراو 
  ازال بحاجة للكثير من الدراسات ليفهم.ـذا الدور مـة. على أن هـمعين

  :دور الأحماض الأمينية في الاتزان الأسموزي 5-4
). 9-5(شـــكل  تينيــاً برو  أمينيـــاً  يوجــد فــي الكائنـــات الحيــة عشـــرون حمضــاً 

) علــى العكــس 10-5النباتــات تســتطيع أن تخلــق جميــع هــذه الأحمــاض (شــكل و 
بــد أن تحصــل عليهــا ولا ,تفتقــر للقــدرة علــى تخليــق بعضــها مــن الحيوانــات التــي

الأمينيــة المختلفــة حســب النبــات  كجــزء مــن غــذائها. يختلــف مســتوى الأحمــاض
  ناء اليوم.من وقت لآخر أث اأيضً يختلف بل و  ,ةيچلنسيج والحالة الفسيولو او 

ق الـــتحكم فـــي يـــتحكم النبـــات فـــي مســـتويات أحماضـــه الأمينيـــة عـــن طريـــ
النبـات يخلـق استقلابه (تحويلـه لمركـب آخـر). و  معدلمعدل تخليق كل حمض و 

لــذلك لا تميــل غالبيــة النباتــات  إلــى و  ,لأحمــاض لكــي يبنــي بهــا بروتيناتــههــذه ا
رغــــم وجـــود بعــــض  ,الظــــروف الطبيعيـــةمراكمـــة الأحمــــاض الأمينيـــة الحــــرة فـــي 

الـذي يحتـوي علـى كميـات  , (Portulaca oleracea)الاستثناءات مثل نبـات الرجلـة
  كبيرة من الأحماض الأمينية في الظروف الطبيعية. 

ل النباتـــات مـــن مســـتويات الأحمـــاض عنـــد التعـــرض للإجهـــاد المـــائي تعـــدِّ 
ل تغيير معدل أو من خلا ,االأمينية عن طريق تغيير معدل تخليقها أو استقلابه

 دالشـدي خصوصاً  -يؤدي الإجهاد المائي  ,في غالبية النباتاتتخليق البروتين. و 
أي تكسـيره وتحريـر  ,زيادة فـي معـدلات اسـتقلابهو  ,إلى تباطؤ تخليق البروتين -

الأحمـــاض الأمينيـــة منـــه. تـــؤدي هـــذه العمليـــات فـــي النهايـــة إلـــى زيـــادة محتـــوى 
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لأمينية الحرة، رغـم أن مقـدار التغييـر يختلـف مـن حمـض النبات من الأحماض ا
  ).12-5و 11-5لآخر (شكل 

  

  
  
  

  
  

يرجــع الســبب فــي تبــاطؤ تخليــق البــروتين أثنــاء الإجهــاد إلــى تغييــر نظــام 
ات تحمل الإجهاد علـى حسـاب چينبحيث تنشط  ,اتهاچينتحكم الخلية في تفعيل 

ل في تركيب ــرين التي تدخــة العشــاض الأمينيـــائي للأحمـــــالتركيب الكيمي)5/9شكل رقم ( 
 ة. تخلق ھذه الأحماض كمشتقات من مركبات ـات الحيــفي الكائن اتــالبروتين

ين).  ى اليم ة (عل ةكربوني اء قاعدي تطيلات الزرق ي المس ة ف اض الأميني تطيلات  ,الأحم ا المس بينم
ا برمز ثلاثي الأحرف أو رمز من الحمراء تميز الأحماض الأمينية الحامضية.  يرمز لكل حمض إم

 .(8)الرموز بالإنجليزية أسفل الأسماء بالعربية .حرف واحد
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يـة الخليـة مـن الطاقـة والكربـون ن ميزانا ليس بالقليل مات. كما أن جزءً چينبقية ال
المركبــات بــات بكميــات كبيــرة مثــل الســكريات و يخصــص لتخليــق مرك چينالنيتــرو و 

يـــة. هـــذا بالإضـــافة إلـــى الأثـــر الســـلبي للإجهـــاد علـــى كفـــاءة منظومـــة چينالنيترو 
 ,في أثناء الإجهـاد الشـديدوخصوصاً الريبوسومات. و  ,ي الخليةتخليق البروتين ف
أو نقـص الجهـد المـائي  ,لبروتينات للتلـف بسـبب الأمـلاح الزائـدةتتعرض بعض ا

  مما يؤدي إلى سرعة استقلابها بواسطة آليات متخصصة. ,للخلية
  

   
  
  
المختلفـة علـى كـل هـذه العوامـل. ونظـرًا  يعتمد مستوى الأحمـاض الأمينيـة

ربمــــا تصــــعب معرفــــة مصــــدر تغييــــر مســــتوى الكثيــــر مــــن  ,تــــداخلهالتعــــددها و 
يــة  خصوصــاً اض الأمينيــة أثنــاء الإجهــاد. تتــراكم بعــض الأحمــاض الأمينالأحمــ

لدرجة يمكن عندها أن تساهم في الاتزان الأسـموزي (شـكل  البرولين والجلوتامين

ً )5/10شكل رقم (  نفا ات مص ي النب ة ف اض الأميني ق الأحم وني  تخلي ب الكرب ب المرك حس
 .(9)الأب
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). غيــر أن الزيــادة الطفيفــة فــي مســتويات بقيــة الأحمــاض الأمينيــة 12-5و 5-11
 ســموزي مســتبعدة،فــي الاتــزان الأ الإجهــاد تجعــل مســاهمتها كــل علــى حــدةأثنــاء 

ـــو بقـــدر ضـــئيلو  -رغـــم أنهـــا فـــي مجموعهـــا قـــد تســـاهم  فـــي خفـــض الجهـــد  - ل
  الأسموزي للخلية. 

الـذي و  ,صلة بالإجهـاد المـائيالبرولين أشهر الأحماض الأمينية ذات الو 
ـــادة  خضـــع للعديـــد مـــن الدراســـات (ربمـــا آلاف الدراســـات!). يرجـــع هـــذا إلـــى الزي

رغـم أن  ,لكثير من النباتات عند تعرضها للإجهادالكبيرة في كميته في االفورية و 
بعــض النباتــات لا تــراكم البــرولين أثنــاء الإجهــاد. هــذه الزيــادة ســببها زيــادة نشــاط 

 Proline) انخفـاض نشـاط البـرولين ديهيـدروجنيز ) و 13-5(شـكل  ات تخليقـهچينـ

dehydrogenase)  .الذي يؤكسد البرولين 

ن مـــن وتامـــات مـــن خـــلال مســـار مكـــوِّ البـــرولين فـــي النبـــات مـــن الجل ينشـــأ
 -5- ). الإنـزيم الأول هـو البيـرولين13-5ثلاث خطوات يحفزهـا إنزيمـان (شـكل 

هــو الإنــزيم المحــدد و  (Pyrroline-5-carboxylate synthase)كربوكســيلات ســينثيز 
أي يكفي تنشيط هذا الإنزيم لكي تزيد كمية البرولين  ,لمعدل إنتاج البرولين ككل

ــــــي ينتجهــــــ ــــــر ا المســــــار. يحــــــوِّ الت ــــــى بي ــــــزيم الجلوتامــــــات إل -5-ولينل هــــــذا الإن
كربوكســيلات  -5- الإنــزيم الثــاني هــو البيــرولينكربوكســيلات علــى خطــوتين. و 

-5-ين الــــذي يختــــزل البيــــرول(Pyrroline-5-carboxylate reductase) ردكتيــــز 
بــل  ,لـيس هـذا هــو المسـار الوحيـد لتخليــق البـرولينكربوكسـيلات إلـى البــرولين. و 

 خلق البرولين من الحمـض الأمينـي غيـر البروتينـي الأورنيثـين أن يُ  أيضًايمكن 

(Ornithine)  عتقــــد أن مســــار الجلوتامــــات هــــو لكــــن يُ مــــن خــــلال مســــار آخــــر. و
 لتخليق البرولين سواء في الظروف الطبيعية أو أثناء الإجهاد. يالمصدر الرئيس

بواسـطة  كربوكسـيلات-5- ولينأما استقلاب البرولين فيحدث بأكسـدته إلـى البيـر 
  هو عكس التفاعل الأخير في مسار تخليق البرولين.و  ,يزچينالبرولين ديهيدرو 
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بكلوريد الصوديوم  إجھاده ملحياًبعد  (Pancratium maritimum) نبات بصل النرجسأوراق ض الأمينية في تركيز الأحما)5/11شكل رقم ( 
 .(10)لمدة عشرة أيام
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ت الجزيئية أثناء الإجھاد
سيولوجيا وبيولوجيا النبا

ف

  .بالمانيتول لمدة عشرة أيام وزياً تركيز الأحماض الأمينية في أوراق نبات بصل النرجس بعد إجھاده أسم)5/12شكل رقم ( 
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ئم لخفـض الجهـد الأسـموزي للخليـة فترض أن البرولين يعمل كمذاب متـوايُ 
ها أثناء الإجهاد. لذلك افترض الباحثون أن زيادة قدرة النبـات علـى حماية تراكيبو 

المحـدد  چـينعنـد زيـادة تفعيـل ال .مراكمة البرولين ربما تحسن نموه أثنـاء الإجهـاد
 ,كربوكسـيلات سـينثيز) فـي نبـات الـدخان -5- لمعدل إنتـاج البـرولين (البيـرولين

كمــــا أصــــبحت  ,كبيــــر وجــــد أن قــــدرة النبــــات علــــى إنتــــاج البــــرولين زادت بشــــكل
النباتـــات أكثـــر قـــدرة علـــى خفـــض جهـــدها المـــائي أثنـــاء الإجهـــاد مقارنـــة بـــالطراز 

 .(11)الإزهار أثناء الإجهاددى هذا إلى تحسن في نمو الجذور و البري. كما أ

قـــد يكـــون دور البـــرولين أثنـــاء الإجهـــاد المـــائي أكثـــر مـــن مجـــرد مـــذاب و 
بــالبرولين  أو أســموزياً  مجهــدة ملحيــاً متــوائم. فعنــد إمــداد نباتــات بصــل النــرجس ال

النباتـــات علـــى إنتـــاج وجـــد أنـــه يزيـــد مـــن قـــدرة  ,كأحـــد مكونـــات الوســـط الغـــذائي
لمضـــادة الإنزيمـــات ذات الصـــلة بتحمـــل الإجهـــاد مثـــل الإنزيمـــات االبروتينـــات و 

اليوبكــوتين مقارنــة بالنباتــات المجهــدة بــدون بــرولين. إلا للأكســدة والديهيــدرينات و 

 -5-خلق البرولين في النبات من الجلوتامات بحفز إنزيمين ھما البيرولين يُ )5/13شكل رقم ( 
ز الخطوتين الأولى والثانية مكونا بيرولين ـــكربوكسيلات سينثيز الذي يحف

كربوكسيلات إلى  -5كربوكسيلات ردكتيز الذي يختزل البيرولين  -5-كربوكسيلات والبيرولين  -5
البرولين. يتحكم الإنزيم الأول في معدل تخليق البرولين من خلال تحكمه في معدل تكوين البيرولين 

 كربوكسيلات. -5
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م زيـادة يؤد إلى تحسن ملحوظ في نمو تلك النباتات أثناء الإجهاد رغـأن ذلك لم 
 Hordeum)أدى إمـداد نباتـات الشـعير ,بـالعكس مـن ذلـكمحتواها من البرولين. و 

vulgare)   المجهــدة ملحيــا بــالبرولين إلــى تحســن ملحــوظ فــي النمــو ســواء بدلالــة
ات چينـل فعيـالوزن الغض أو الجاف دون أن يصاحب ذلك تغيير في معـدلات ت

حــدث تحســن مماثــل فــي نمــو النباتــات المجهــدة عنــد إمــدادها الإجهــاد الســابقة. و 
بأحمـــاض أمينيـــة أخـــرى مثـــل الجلوتاميـــك أو الجلايســـين. فـــي هـــذه الحالـــة ربمـــا 

 ,يچينـالجلايسـين كمصـدر نيترو كون النبات قـد اسـتخدم البـرولين والجلوتاميـك و ي
  مما ساعد على تحسن النمو. 

الإجهـــاد يتبـــاين مـــن  القـــول بـــأن دور البــرولين فـــي تحمـــلمــن ذلـــك يمكـــن 
أن تراكم البرولين لا يؤدي بالضرورة إلى تحسن فـي تحمـل النبـات نبات لآخر، و 

للإجهــاد. كمــا أن تحمــل النبــات للإجهــاد لا يســتلزم بالضــرورة أن يــراكم البــرولين 
لحـــي الـــذي يتحمـــل الإجهـــاد الم(Atriplex halimus) كمـــا فـــي نبـــات الأتـــربلكس 

 ,الشديد دون تراكم البرولين إلى حدود تسمح له بالمساهمة في الاتزان الأسموزي
  أو حتى حماية تراكيب الخلية.

  :الإجھاد المائيالجلايسين بيتايين و 5-5
فــي بعــض فصــائل النباتــات   (Glycine betaine)يوجــد الجلايســين بيتــايين

جلايسـين بيتـايين فصـيلة قـدم ر الفصائل النباتيـة التـي تخلـق الـهأش منو الزهرية. 
جميــــع النباتــــات التــــي تنتمــــي لهــــذه الفصــــيلة تخلــــق و . (Chenopodiaceae)الأوزة 

الجلايســين بيتــايين بخــلاف الفصــائل الأخــرى (مثــل النجيليــة) حيــث تقتصــر هــذه 
الصفة على بعض الأنواع. يتراكم الجلايسين بيتـايين فـي النباتـات عنـد تعرضـها 

بخــــلاف ). و 14-5نزيمــــات المخلقــــة لــــه (شــــكل ط الإللإجهــــاد بســــبب زيــــادة نشــــا
البــرولين الــذي تســتطيع النباتــات أن تســتقلبه عنــد زوال الإجهــاد، لا توجــد حتــى 

  روفة يمكنها استقلاب الجلايسين بيتايين.ـة معـالآن إنزيمات نباتي
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يخلـــــق النبـــــات الجلايســـــين بيتـــــايين مـــــن الكـــــولين مـــــن خـــــلال مســـــار ذي 
 :Spinacia oleracea, Family). فـــــي الســـــبانخ (14-5خطـــــوتين (شـــــكل 

Chenopodiaceae يوجـــد هـــذا المســـار فـــي البلاســـتيدات الخضـــراء. فـــي الخطـــوة (
فــي يتــايين ألدهايــد. و يز أكســدة الكــولين إلــى بچينالأولــى يحفــز الكــولين مونوكســ

يز أكســــدة البيتــــايين ألدهايــــد إلـــــى چينالأخيــــرة يحفــــز البيتــــايين ألدهايــــد ديهيــــدرو 
ين الإنـــزيمين علـــى وجـــه التحديـــد. تعريـــف هـــذجلايســـين بيتـــايين. أمكـــن تنقيـــة و ال
يــزداد معــدل  ,للإجهــاد (Beta vulgaris) عنــد تعــرض نبــات مثــل بنجــر الســكرو 

يصـاحب ذلـك و  ,كذلك النشاط الإنزيميو  mRNAين بدلالة كمية چينتفعيل كلا ال
بيتــايين فــي نباتــات زيــادة فــي كميــة الجلايســين بيتــايين. كمــا يتــراكم الجلايســين 

البرودة والشعير أثناء الإجهاد الملحي والأسموزي و (Zea mays) متعددة مثل الذرة 
 ).(14)و (13)و (12)(

يشارك الجلايسين بيتايين في الاتزان الأسموزي في النباتـات التـي تراكمـه إلـى 
يمكـن ت الخليـة عنـد التركيـزات الأقـل. و بينما يمكن أن يحمي مكونـا ,مستويات عالية

ــايين أن يحمــي أغشــية النظــام الضــوئي  خــارج  II  (Photosystem II)للجلايســين بيت
تحمـل بـادرات الأرز عنـد هندسـتها  سـاعد علـى)، كمـا (16)و (15)الخلية أثنـاء الإجهـاد (

وراثيــا لتخليقــه. هــذا رغــم أن كميــات الجلايســين بيتــايين التــي أنتجتهــا النباتــات أثنــاء 
  .  (17)م في الاتزان الأسموزيالإجهاد أقل من أن تساه

هــذه البيانــات تشــير إلــى أن زيــادة قــدرة النباتــات علــى مراكمــة الجلايســين 
 ,رات)فـي البـاد بيتايين تحسن النمـو أثنـاء الإجهـاد فـي مرحلـة نمـو محـددة (غالبـاً 

لكــن هــذا لا يعنــي أن تلــك النباتــات يمكــن أن تكــون بالضــرورة أفضــل أداء مــن و 

  ات.تخليق الجلايسين بيتايين من الكولين في النب )5/14شكل رقم ( 
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ميــة وف الحقليــة. يحتــاج تخليــق الجلايســين بيتــايين إلــى كالطــرز البريــة فــي الظــر 
إنتاجيتــه. كمــا وهــذا يــأتي علــى حســاب نمــو النبــات و  ,كبيــرة مــن الكربــون والطاقــة

يـؤدي إلـى  أن عجز النباتات عن استقلاب الجلايسين بيتايين بعـد زوال الإجهـاد
ودية القيمـة يساهم في محد أيضًاهذا و  ,إهدار كمية الكربون والطاقة الموجودة به

  .الحقلية لهذا النوع من النباتات المعدلة وراثياً 
  :القصر الأيوني 5-6

نــاء الإجهــاد الملحــي والأســموزي تحتــاج النباتــات إلــى الاتــزان الأســموزي أث
لانخفــاض الجهــد المــائي للتربــة فــي كــل تلــك الظــروف. غيــر أن  نظــرًا ,البــرودةو 

 Ion) مـة هـي قصـر الأيونـات مه النمو في وجود الملوحة يستلزم عمليـة إضـافية

sequestration) , الكلـور. رغـم أن النمـو فـي البيئـة المالحـة الصوديوم و  خصوصاً و
ن ر بشــكل زائــد إلــى جســم النبــات, فــإالكلــو يــؤدي إلــى دخــول أيونــات الصــوديوم و 

الصوديوم يصل إلى تركيزات سامة قبل الكلور في غالبية النباتات. هذا رغـم أن 
  ثـر سـمية مـن الصـوديوم فـي بعـض النباتـات مثـل فـول الصـويا الكلور يعتبـر أك
(Glycine max)  العنب و (Vitis vinifera)  الموالحو(Citrus spp)  )(18) (19)و.(  

عزلهـــا فـــي حيـــز محـــدد داخـــل النبـــات أو  هـــو المقصـــود بقصـــر الأيونـــات
العضو أو الخلية يكون أقل حساسية لتراكمها. يرجع هـذا لأن الأيـض فـي جميـع 

لنباتــات الزهريــة حســاس لتــراكم الأمــلاح، حتــى فــي النباتــات الملحيــة التــي تنمــو ا
ملـي مـولار كلوريـد صـوديوم). لا  600في بيئات عاليـة الملوحـة (بعضـها يتحمـل 

أن تعمــل فــي وجــود تركيـزات زائــدة مــن كلوريــد  تسـتطيع إنزيمــات النباتــات عمومـاً 
إلى عـزل الأيونـات فـي مواقـع  ). لذلك تلجأ النباتات2-5الجزء  انظرالصوديوم (
مـــن الناحيـــة الأيضـــية. أهـــم هـــذه المواقـــع هـــي الفجـــوة العصـــارية أو  أقـــل نشـــاطاً 

  التراكيب المتخصصة مثل الشعيرات الغدية إن وجدت.
  :الأثر السلبي للملوحة على النبات 5-6-1

فــي انخفــاض الجهــد يتمثــل  ,الأثــر الســلبي المباشــر للملوحــة علــى النبــات
نقــص المــاء المتــاح للنبــات. ينــتج عــن ذلــك انخفــاض فــوري فــي و  ,بــةالمــائي للتر 

معدل النمو. مما يعني أن ملوحة التربة تخفض معدل النمو حتى قبل أن تتـراكم 
تنـتج عـن  عـن ذلـك متعـددة فضـلاً  االأيونات داخل النبات. غير أن للملوحـة آثـارً 

ثــبط كــل مــن م النبــات. يالكلــور بشــكل زائــد إلــى جســدخــول أيونــات الصــوديوم و 
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ملـي مـولار  400يكفـي  عمومـاً ر العمليات الأيضية في النبات. و الكلو الصوديوم و 
مــن الأيونــات أن تثــبط غالبيــة الإنزيمــات بســبب تغيــر توزيــع الشــحنات الكهربيــة 

مما ينتج عنه انفلات في شكلها الفراغي الذي يعد عمـاد  ,على جزيئات البروتين
وم على وجه الخصوص يثبط الإنزيمات عند لكن الصودي. و (20)نشاطها الإنزيمي

 Specific ion) اً خاصــ اً أيونيــ اممــا يــدل علــى أن لــه أثــرً  ,تركيــزات أقــل مــن ذلــك

effect)   (21)على العمليات الأيضية اً مباشر و .  
وهـو  -من أهم الآثار السلبية للملوحة أنهـا تعرقـل امتصـاص البوتاسـيوم و 

فــي النباتــات  هــذا الأثــر أكثــر وضــوحاً مــن التربــة. يبــدو  -أحــد العناصــر الكبــرى
أن يكــون تركيــز البوتاســيوم أعلــى مــن  أحاديــة الفلقــة التــي يتطلــب نموهــا طبيعيــاً 

لـيس المهـم هنـا هـو التركيـز . و  (High K+/Na+ ratio)تركيز الصوديوم في الخليـة
بل المهم هو النسبة بينهما. بشـكل عـام يعتمـد النبـات فـي  ,المطلق لكلا الأيونين

اصــه للبوتاســـيوم علـــى وجــود جهـــد كهربـــي ســالب داخـــل الغشـــاء البلازمـــي امتص
ــــين  ــــراوح ب ــــا الجــــذر يت ــــت ( 200 -و 120 -لخلاي ــــي فول هــــذا  .)(24)و (23)و (22)مل

ــــــى تــــــراكم الصــــــوديوم فــــــي جســــــم النبــــــات  الجهــــــد الســــــالب يمكــــــن أن يــــــؤدي إل
ضـعف تركيـزه  1000إلـى مـا يقـارب  (Passive absorption) بالامتصـاص الرخـو 

ممـــا يترتـــب عليـــه آثـــار بالغـــة الخطـــورة علـــى النبـــات. لكـــي تتجنـــب  ,فـــي التربـــة
بانخفــــاض الجهــــد الســــالب و . (25)تخفــــض جهــــد خلاياهــــا الســــالب ,النباتــــات ذلــــك

لكـن فـي نفـس الوقـت يـنخفض معـدل و  ,خفض امتصاص الصوديوم مـن التربـةين
لايـا بـل ربمـا يتسـرب البوتاسـيوم مـن خ ,امتصاص البوتاسـيوم. لـيس هـذا فحسـب

بالنســـبة بـــين تركيـــز البوتاســـيوم  ) ممـــا يخـــل(27)و (26)الجـــذر إلـــى خـــارج النبـــات (
في دراسة على سـلالات مـن الشـعير يوم فيؤثر في النمو بشكل خطير. و الصودو 

 وجــــد أن الســــلالات الأكثــــر تحمــــلاً  ,ذات قــــدرات مختلفــــة علــــى تحمــــل الملوحــــة
تســربه للتربــة أثنــاء الإجهــاد  منــعقــدرة علــى الاحتفــاظ بالبوتاســيوم و للملوحــة أكثــر 

  .  الملحي مقارنة بالسلالات الأقل تحملاً 
  تناقلها في النبات أثناء الإجهاد الملحي؟دخول أيونات الصوديوم و  5-6-2

أن تنقــل الصــوديوم إلــى  أيضًــايفتــرض أن أنظمــة امتصــاص البوتاســيوم يمكــن 
خفاض قدرة تلـك الأنظمـة لان نظرًاداخل النبات عند زيادة تركيز الصوديوم في التربة 

لكــن لا يوجــد دليــل مباشــر علــى  الأيــونين فــي البيئــة المالحــة. و علــى التمييــز بــين كــلا
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ذلـــك. فـــي المقابـــل يمكـــن أن يكـــون دخـــول الصـــوديوم إلـــى جســـم النبـــات عـــن طريـــق 
     بشكل أساسي. (Non selective cation channels)القنوات الكاتيونية غير الانتقائية 

بتركيــزات تصــل إلــى لــى أن إمــداد النبــات بالكالســيوم و هنــا إ تجــدر الإشــارة
ـــ 10 ن تحملـــه للملوحـــة مـــن خـــلال قـــدرة الكالســـيوم علـــى تثبـــيط ملـــي مـــولار يحسِّ

ممــا يقلــل مــن كميــة الصــوديوم التــي تنفــذ إلــى  ,القنــوات الكاتيونيــة غيــر الانتقائيــة
النبـات بالكالســيوم ). بالإضـافة إلـى ذلــك يقلـل إمـداد (30)و (29)و (28)داخـل النبـات (

دور  هـذا فضـلاً عـن .(31)من معـدل تسـرب البوتاسـيوم النـاتج عـن الملوحـة الزائـدة
ات عالية الحساسية للملوحة الـذي يخـتص بلفـظ چينالكالسيوم في تنشيط مسار ال

الفصــل الثالــث: استشــعار  انظــرالصــوديوم خــلال الغشــاء البلازمــي إلــى التربــة (
  النبات للإجهاد المائي).

ن لنبــات غيــر مفهومــة بشــكل تــام، فــإم أن آليــات دخــول الصــوديوم إلــى ارغــو 
والهــدف مــن هــذه الآليــات هــو إمــا آليــات نقلــه داخــل النبــات مفهومــة بشــكل أفضــل. 

سـواء بإخراجـه مـن الجـذور  (Sodium exclusion)الصوديوم خارج النبات  طرد وإخراج
مى الغــدد الملحيــة إن أو مــن الأوراق إلــى شــعيرات غديــة متخصصــة تســ ,إلــى التربــة

بحيــث يبقــى   (Sodium sequestration)أو حصــره داخــل الفجــوات العصــارية ,وجــدت
  تركيزه في السيتوبلازم أقل ما يمكن. 

 ,الحصـــر علــى إنــزيم متخصـــص فــي نقــل الصـــوديومو  يعتمــد الطــرد والإخــراج
. يوجـد  (Sodium/Hydrogen antiporter) چينالهيـدرو وهـو الناقـل التبـادلي للصـوديوم و 

في غشاء الفجـوة العصـارية (التونوبلاسـت). و  ,اقل في الغشاء البلازمي للخليةهذا الن
عمـل فـي إطـار منظـومي يو  ,SOS1ناقل الصوديوم الموجود في الغشـاء البلازمـي هـو 

الفصـــل الثالـــث: استشـــعار النبـــات  انظـــر( SOS3و SOS2خـــرين همـــا مـــع بـــروتينين آ
رغــم اعتمــاده علــى  ي فيعمــل بشــكل أكثــر اســتقلالاً للإجهــاد). أمــا الناقــل التونوبلاســت

. ينتمــي هــذا الناقــل إلــى  (Pyrophosphatase) رى مثــل البيروفوســفاتيزاتـإنزيمــات أخــ
 NHX2 وNHX1 تضــم هــذه الفصــيلة ســتة نظــائر (تســمى و . NHXفصــيلة النــاقلات 

فـي  لكنهـا تختلـف فيمـا بينهـاو  ,الصوديوم إلى الفجـوة العصـارية جميعها تضخ هكذا)و 
يبــدو وهكــذا. و والآخــر فــي الثمــرة  ,فــي الورقــة عضــها ينشــط, فبالنســيج التــي تنشــط بــه

ية فـــي ول عـــن ضـــخ الصـــوديوم إلـــى الفجـــوة العصـــار مـــن الدراســـات أن النظيـــر المســـئ
أمـــا النظـــائر  ,NHX1بالتـــالي زيـــادة تحمـــل النبـــات للملوحـــة هـــو و  ,الأجـــزاء الخضـــرية

  ).  (33)و (32)تحديد (الأخرى فوظائفها غير معلومة على وجه ال
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علــــى وجــــود فــــرق جهــــد  چينالهيــــدرو عتمــــد الناقــــل التبــــادلي للصــــوديوم و ي
ــــائي  ــــل  (Electrochemical gradient)كهروكيمي ــــذي ينق ــــى جــــانبي الغشــــاء ال عل

). ينشـــأ هــــذا الجهــــد عـــن طريــــق نقــــل أيونــــات 15-5(شــــكل  الصـــوديوم خلالــــه
البلازمــــي بواســــطة (البروتونــــات) مــــن جانــــب لآخــــر عبــــر الغشــــاء  چينالهيــــدرو 
عبــر التونوبلاســت بنظيــر و  (H-ATPase)أدينوســين تــراي فوســفاتيز -چينالهيــدرو 

 بيروفوسـفاتيز - چينبالإضـافة إلـى  إنـزيم الهيـدرو  ,تونوبلاستي من نفس الإنزيم
(H-Pyrophosphatase) )(34) لذلك تتطلب عملية لفظ أو حصـر الصـوديوم (35)و .(

مــن الطاقــة يتزايــد كلمــا ازدادت شــدة الإجهــاد تخصــيص جــزء مــن ميزانيــة النبــات 
  الملحي.
  

  
  
  
  

  
  

 تحكم فــي تناقــل الصــوديومتــحــاول العلمــاء وضــع نمــوذج أو نمــاذج لنقــاط 
الأوراق. غيــــر أن هــــذه النمــــاذج يصــــعب فــــي النبــــات مــــن الجــــذر إلــــى الســــاق و 

مـــن حيـــث درجـــة  ,لاخـــتلاف اســـتجابة النباتـــات للإجهـــاد الملحـــي نظـــرًا ,تعميمهـــا

الموجود في التونوبلاست والغشاء  چينالناقل التبادلي للصوديوم والھيدرو)5/15شكل رقم ( 
 داول ـــــن تـــول عـــئو المســـھ  (Na+-H+ antiporter and SOS1)يــالبلازم

ى الف خه إل ة بض ي الخلي وديوم ف د جالص تعانة بالجھ ة بالاس ارج الخلي ه خ ارية أو لفظ وة العص
را -چينرودكيميائي عبر الغشاء الناتج من نشاط الھيوالكھر  چينرودفوسفاتيز والھيي أدينوسين ت

 في التونوبلاست دون الغشاء البلازمي. بيروفوسفاتيز -چينيوجد الھيدرو البيروفوسفاتيز. -
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. بعكـس النباتـات بالتالي التباين فيما بينها فـي كيفيـة تـداولها للصـوديومو  ,حملهات
الصـوديوم إلـى  إخراج وطردجاهدة النباتات الوسطية التي تحاول و  ,أحادية الفلقة

قــد تضــحي بالبوتاســيوم فــي مقابــل ذلــك، تســعى النباتــات الملحيــة ثنائيــة و  ,التربــة
مــن الجــذر إلــى المجمــوع  ونقلهــا ســريعاً الفلقــة إلــى امتصــاص كميــات كبيــرة منــه 

ممـا يسـاهم  ,الخضري. هذا الصوديوم يضخ إلى الفجوات العصارية بشكل فعـال
الصـوديوم  كبيـر. بعـض النباتـات الملحيـة تحـوِّوافي خفض جهدها المائي بشكل 

لأن الفجـوات العصـارية تشـغل  نظـرًاملـي مـولار! و  1000إلى تركيزات تصل إلى 
يصبح من اليسـير للنبـات أن يخفـض  ,الناضجة الخلايا خصوصاً ا من ا كبيرً حيزً 

الجهـــــد الأســـــموزي للســـــيتوبلازم بمراكمـــــة المـــــذابات المتوائمـــــة التـــــي تصـــــل إلـــــى 
مـــن ميزانيـــة النبـــات مـــن الكربـــون  تركيـــزات عاليـــة دون اســـتهلاك كميـــات كبيـــرة

ــــالفجوات,لصــــغر حجــــم ال نظــــرًاالطاقــــة و  ــــة ب تكــــون المحصــــلة ف ســــيتوبلازم مقارن
نهائيـة لــذلك زيــادة قـدرة النبــات علــى امتصـاص المــاء مــن التربـة رغــم ملوحتهــا. ال

لهــذا يمكــن القــول بــأن النباتــات الملحيــة تعتمــد علــى الصــوديوم ذاتــه فــي التغلــب 
  على مشكلة الإجهاد الملحي. 

تحتــاج النباتــات الملحيــة إلــى تركيــزات مــن الصــوديوم قــد  ,عــن ذلــك فضــلاً 
ملــي مــولار لكــي تنمــو بشــكل أفضــل. ربمــا  150-50بــين مــا تصــل إلــى تتــراوح 

أنها تعتمد على الصوديوم كمادة أقـل تكلفـة مـن حيـث  إلى يرجع السبب في ذلك
 ,قدرة الخلايـا علـى امتصـاص المـاءالطاقة مقارنة بالمذابات المتوائمة، في زيادة 

النمو. أمكن الاستدلال على ذلك من خلال ملاحظـة أن وبالتالي على الانقسام و 
مو نباتات الطماطم في وجود كلوريد الصوديوم أفضل من نموها على تركيـزات ن

دون أن يمتصــــه  ا أســــموزياً مــــن المــــانيتول الــــذي يســــبب إجهــــادً  مكافئــــة أســــموزياً 
علــى الصــوديوم فــي الاتــزان  النبــات. يرجــع ذلــك إلــى أن الطمــاطم تعتمــد جزئيــاً 

يـات أكبـر مـن المـذابات فلابـد مـن تخليـق كم ,أمـا فـي حالـة المـانيتول ,الأسموزي
  .(36)المتوائمة تأتي على حساب نمو النبات

ح أن الناقــــل التبــــادلي للصــــوديوم اتضــــ ,مــــن خــــلال الدراســــات العديــــدةو 
فـي تحمـل الملوحــة سـواء فـي النباتــات  ا محوريـاً يلعــب دورً (NHX1)  چينالهيـدرو و 

ع النباتــات لكــن مــادام هــذا الناقــل يوجــد فــي جميــو  الملحيــة أو النباتــات الوســطية.
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لماذا تتباين من حيث تحملها للملوحة؟ ربما يكون السبب في ذلـك ف ,على السواء
 ,فـــي الوقـــت المناســـب چـــينتفعيـــل ال عـــدم قـــدرة النباتـــات الوســـطية علـــى تنشـــيط

  تنجح النباتات الملحية في ذلك. بينما  ,بالمعدل المناسب عند تعرضها للملوحةو 
 چـــينك إذا أمكـــن هندســـة هـــذا الالســـؤال المنطقـــي الـــذي يترتـــب علـــى ذلـــو 

  بحيث يزداد تفعيله أثناء الإجهاد هل يتحسن تحمل النبات للملوحة؟
. (Eduardo Bulmwald)من الـرواد فـي هـذا المجـال العـالم إدواردو بلموولـد 

 چينالهيــدرو ناقــل التبــادلي للصــوديوم و تمكــن إدواردو بلموولــد مــن زيــادة تفعيــل ال
. (37) (Arabidopsis thaliana) ا الأرابيدوبســسـولهــكــان أ ,اتـن النباتـــفــي عــدد مــ

حســــب إدواردو تحســــن نمــــو الأرابيدوبســــس فــــي وجــــود تركيــــزات مــــن الملوحــــة و 
من المعروف أن الطراز البـري مـن الأرابيدوبسـس و  ,ملي مولار 200وصلت إلى 

ملـــي  100بحيـــث لا يســـتطيع أن يكمـــل دورة حياتـــه فـــي وجـــود  ,حســـاس للملوحـــة
منهــا  چــينوديوم. تبــع ذلــك هندســة عــدد مــن النباتــات بــنفس المــولار كلوريــد صــ

 القطـنو  (39) (Brassica napus)الشلجم و  (38)  (Lycopersicon esculentum)الطماطم
)Gossypium barbadense( (40) . إلـى تحسـن أدى تفعيل الناقل التبادلي في القطـن

الوقـت حصـل علمـاء في إنتاجيتـه مـن الأليـاف. فـي نفـس و  في أداء النبات حقلياً 
في القمح (في الحقيقة بعضـهم  ,چينصينيون على نتيجة مشابهة بتفعيل نفس ال

لكـن مـن أصـل و  ,چـينبتفعيـل نفـس ال أيضًـاو  (41) كـان يعمـل مـع إدواردو بلموولـد)
فــي . و چــيندســة نباتــات متعــددة بــنفس ال. كمــا تبــع ذلــك هن(42)بكتيــري فــي الأرز

تحمل الأرابيدوبسس للملوحـة بتفعيـل كـل  تمكن آخرون من تحسين ,نفس السياق
. فـي (43)البيروفوسفاتيز, و چينالهيدرو و  چينلتبادلي للصوديوم والهيدرو من الناقل ا

ـ الحالة الأخيرة ربما ساهم البيروفوسـفاتيز لكـن و  ,لملوحـةل النبـات لفـي زيـادة تحمُّ
  ليس من الواضح حجم هذه المساهمة. 

ن النباتات المختلفة التي هندست بالناقل ربما يكون من المفيد المقارنة بيو 
لمعرفــة  التبــادلي بمفــرده أو بمصــاحبة البيروفوســفاتيز تحــت ظــروف بيئيــة موحــدة

كــذلك لمعرفــة مــا إذا كــان العامــل المحــدد لكفــاءة و  ,مــدى التحســن فــي كــل نبــات
أم  ,النبــات فــي ضــخ الصــوديوم إلــى الفجــوة العصــارية هــو الناقــل التبــادلي ذاتــه



  يا النبات الجزيئية أثناء الإجھاد المائيچيا وبيولوچفسيولو                                         
  

 

  

184

184

 

مازالت منظومة تـداول الصـوديوم فـي  ,عن ذلك افعة التي تحركه. فضلاً القوة الد
  الدراسات لكي تتضح كل تفاصيلها. الخلية بحاجة لمزيد من

ــــــى فــــــرق الجهــــــد  ,چينالهيــــــدرو فالناقــــــل التبــــــادلي للصــــــوديوم و  يعتمــــــد عل
الكهروكيميائي الذي تولده إنزيمات أخـرى. مـن البـديهي أن تنشـيط هـذا الناقـل لا 

بـنفس ذات الوقت و  افقه تنشيط مماثل لمولدات الجهد الكهروكيميائي فيبد أن ير 
ن الناقــل التبــادلي لا يســتطيع نقــل الصــوديوم دون قــوة دافعــة. فهــل المعــدل، إذ إ

توجـــد فـــي و  ,حـــدة تعظـــم نشـــاطها أثنـــاء الإجهـــادتخضـــع هـــذه الإنزيمـــات لآليـــة مو 
لعصـــارية دون ا النباتـــات الملحيـــة التـــي تضـــخ الصـــوديوم بكفـــاءة إلـــى الفجـــوات

هـــل هنـــاك عامـــل أو عوامـــل نســـخ ليـــة؟ و مـــا هـــي هـــذه الآالنباتـــات الوســـطية؟ و 
ات تــداول الصــوديوم مجتمعــة. ربمــا تكــون الإجابــة عــن چينــإجهاديــة تــنظم عمــل 

ـــاً هـــذه الأســـئلة خ ـــات وراثي ـــة لتحمـــل و  طـــوة نحـــو هندســـة النبات بشـــكل أكثـــر فاعلي
  الإجهاد المائي.
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  السادس الفصل

  الديھيدرينات واستقلاب البروتينات 
  

  :مقدمـــــة 6-1
تمر النباتات الزهرية بمراحل محددة خلال دورة حياتها. تبدأ هـذه المراحـل 

النجمــة إلــى  - ية المناســبةچالفســيولو التــي تنبــت فــي الظــروف البيئيــة و  -ة بالبــذر 
ن فتكـوِّ  ,فـي مرحلـة التكـاثر ثـم تـدخل ,تنمو إلى حـد كمـال الخضـرةالتي بادرة) (ال
هكــذا. يختلــف مــدى تحمــل النباتــات للإجهــاد التــي تنــتج بــدورها البــذور و  ,زهــارالأ

المائي أثناء النمو الخضري أو التكاثر من نبات لآخر. غير أن غالبية النباتـات 
هــي البــذرة. البقيــة ة شــديدة التحمــل للإجهــاد المــائي و تشــترك فــي أنهــا تمــر بمرحلــ

قادرة على الإنبات مباشـرة دون أن تجـف أو تمـر  االنباتات تكون بذورً القليلة من 
 ,إذ تمــوت البــذرة إذا جفــت (.Mangifera spp)كمــا فــي المــانجو  ,بمرحلــة كمــون

  من ذلك تستنبت مباشرة بعد إخراجها من الثمرة.  لكنها بدلاً و 
مــــو متــــى تــــوافرت الظــــروف الداخليــــة فالبــــذرة نبــــات كــــامن قــــادر علــــى الن

بحيـــث يصـــل  ,لكنهـــا رغـــم ذلـــك تتحمـــل القحـــولو  ,لكرجيـــة التـــي تســـمح بـــذالخاو 
أثنــاء تتحمــل البــرودة أو حتــى التجمــد. و  كمــا ,أو أقــل% 20محتواهــا المــائي إلــى 

ائيـة مـن بروتينـات وكربوهيـدرات يبـدأ تـراكم المـواد الغذ ,تكوين البذور بعـد التلقـيح
اكتمــال تطــور البــذرة  عنــد اقتــرابتوازي مــع تطــور الجنــين ونضــوجه. و دهــون بــالو 

يبــدأ الجفــاف التــدريجي عــن طريــق فقــد المــاء مــن البــذرة أو الثمــرة. يحــدث هــذا 
بمـا تشـتمل  ,ية المصاحبة لتطـور البـذرةچالجفاف رغم استمرار العمليات الفسيولو 

  عليه من إنزيمات تحفز عمليات حيوية مختلفة. 
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ل عزى تحمُّ ايد؟ يُ كيف إذن يتسنى لتلك العمليات أن تتم رغم الجفاف المتز 
 إلـى تنشـيط تفعيـل فصـيلة مـن البروتينـات التـي البذور للجفاف على الأقـل جزئيـاً 

الإبقــاء عليهــا فــي شــكل نشــط رغــم الجفــاف تعمــل علــى حمايــة مكونــات البــذرة و 
 Late)المتزايــــد. هــــذه البروتينــــات هــــي بروتينــــات التخلــــق الجنينــــي المتــــأخر 

Embryogenesis Abundant proteins: LEA) التــــي تضــــم الديهيــــدرينات 

(Dehydrins) .  اكتشـفتLEA  بدايـة عنـد دراسـة تخلـق بـذرة القطـن. تشـملLEA 
 ,تي يحتمل أن تـؤدي وظـائف متنوعـةعلى ثماني عشرة فصيلة من البروتينات ال

بعــد ذلــك فــي العديــد مــن النباتــات  LEAبعضــها غيــر معلــوم الوظيفــة. اكتشــفت و 
ــالقول بأنهــا توجــد رغــم  LEAفــي غالبيــة النباتــات. أهــم مــا يميــز  لدرجــة تســمح ب

  جفاف البذرة.أنها تتراكم أثناء اختلاف وظائفها 
  :الديھيدرينات  6-2

الديهيــــدرينات عائلــــة مــــن البروتينــــات غيــــر الإنزيميــــة (لا تحفــــز عمليــــات 
-LEA Dسـمى تُ و  ,ات التخلق الجنينـي المتـأخرـوتيني إلى فصيلة بر ـة) تنتمـأيضي

إلــى  أيضًــابــل يمتــد  ,ليــق هــذه البروتينــات علــى أنســجة البــذرة. لا يقتصــر تخ11
الملحـي الورقـة عنـد تعـرض النبـات للإجهـاد لأنسجة الخضرية كالجـذر والسـاق و ا

كــذلك عنــد معاملــة النبــات بحمــض الأبسيســك حتــى و  ,أو الأســموزي أو البــرودة
ات بدون إجهـاد. كمـا توجـد هـذه البروتينـات فـي الأنسـجة الخضـرية لـبعض النباتـ

زن الجزيئـــــي فـــــي وفـــــرة مـــــن المـــــاء. يتـــــراوح الـــــو اســـــبة و الناميـــــة فـــــي ظـــــروف من
لا يوجــد تشــابه و دالتــون علــى جــل الأكريلامايــد. و كيلــ 200و 9للديهيــدرينات بــين 

لأمينيــــة فــــي أي مــــن الديهيــــدرينات وأي مــــن الإنزيمــــات بــــين تتــــابع الأحمــــاض ا
  ستبعد أن تعمل كإنزيمات. لذلك يُ و  ,المعروفة

  :ينات الديهيدريناتچيل تفع 6-2-1
بداية مـن  توجد الديهيدرينات في مجموعات مختلفة من النباتات الخضراء

). تم الاستدلال على (3)و (2)و (1)حتى النباتات مغطاة البذور (البكتيريا التمثيلية و 
 انظـرذلك عن طريق الكشف المناعي باسـتخدام أجسـام مضـادة لفقـرة اللايسـين (
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 ســب هــذه الطريقــة تعــرف الديهيــدرينات علــى أنهــا البروتينــاتالأجــزاء التاليــة). ح
راكمهـا النبـات أثنـاء ليس بالضـرورة تلـك التـي يو  ,التي تحتوي على فقرة اللايسين

النــواة بشــكل أساســي رغــم د الديهيــدرينات فــي الســيتوبلازم و توجــ عمومــاً الإجهــاد. و 
  إمكانية تواجدها في أجزاء أخرى من الخلية في بعض النباتات.

اتات الوســطية ـيختلــف تفعيــل الديهيــدرينات مــن نبــات لآخــر. فــي بعــض النبــو 
لا  ,(5)  (Helianthus annuus)دوار الشـــمسو  (4) (Hordeum vulgare) مثـــل الشـــعير

توجد كميات محسوسة مـن الديهيـدرينات فـي الأنسـجة الخضـرية للنباتـات الناميـة فـي 
فــي  إمــا أن تكــون خاملــة تمامــاً  ,تينــات الديهيــدريناچممــا يعنــي أن  ,وفــرة مــن المــاء
عنــد التعــرض بالكشــف عنهــا. و أو أن تفعيلهــا محــدود لدرجــة لا تســمح  ,هـذه الظــروف

  ).1-6في الأوراق (شكل  للإجهاد المائي تتراكم العديد من الديهيدرينات خصوصاً 
هي مجموعة من النباتات تتحمل فقـدان كميـات ، و في النباتات المستحياة

ي ثــم تعــاود نموهــا چالمــائي بحيــث تــدخل فــي كمــون فســيولو  كبيــرة مــن محتواهــا
الطبيعـــي متـــى تـــوافر المــــاء، يوجـــد عـــدد قليـــل مــــن الديهيـــدرينات فـــي الأنســــجة 

درينات الجديــدة بينمــا تظهــر العديــد مــن الديهيــ ,الخضــرية للنباتــات غيــر المجهــدة
 ) توجـد2-6(شكل   (Pancratium maritimum)ل النرجسـفي بصأثناء الإجهاد. و 

 ,الخضـرية للنباتـات غيـر المجهـدة مجموعة كاملة من الديهيـدرينات فـي الأنسـجة
لكــن تعــرض النبــات للإجهــاد لا يــؤدي إلــى تخليــق ديهيــدرينات جديــدة بــل يغيــر و 

قــد يشــير هــذا إلــى أن الديهيــدرينات و ). 1-6كميــات البروتينــات الموجــودة (شــكل 
لكـن وظيفتهـا غيـر و  ,هـادربما تساهم في الأيض الأساسي للنبات في غياب الإج

فـي  خصوصـاً  ,معلومة علـى وجـه التحديـد. كمـا أن تحفيـز تفعيلهـا أثنـاء الإجهـاد
مـة أو مهيـدل علـى أنهـا تـؤدي وظيفـة  ,النباتات التي تتحمل الجفـاف أو الملوحـة

  أكثر في حماية النبات من الإجهاد. 
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  :الملامح التركيبية المميزة للديهيدرينات 6-2-2

غنيـــــة  اً أمينيـــــ اً حمضـــــ 15ن تتميـــــز الديهيـــــدرينات بوجـــــود فقـــــرة مكونـــــة مـــــ
ســـمى بفقـــرة اللايســـين. تتـــابع الأحمـــاض الأمينيـــة فـــي فقـــرة لـــذلك تُ و  ,باللايســـين

 - أيزولوسـين - جلايسـين - لايسين – لايسين - اللايسين كما يلي: جلوتاميك
 لايسين - لوتاميكج - لايسين - زولوسينـأي – لايسين - أسيرتيك - ميثايونين

. يختلــف عــدد فقــرات اللايســين الموجــودة فــي (6)جلايســين - بــرولين - لوســين –
إحـدى عشـرة فقـرة. ويتـراوح بـين فقـرة واحـدة و  ,لآخـر جزئ الديهيـدرين مـن بـروتين

سمى فقرة السيرين. هذه الفقـرة كما تتميز الديهيدرينات بوجود تتابع من السيرين يُ 
كمقدمـة لتوجيـه الديهيـدرين إلـى النـواة. الفقـرة الثالثـة هـي  ربما تكون قابلة للفسـفرة

 - أســــبرتيك -ثريــــونينأو فقــــرة التيروســــين. تتــــابع هــــذه الفقــــرة كمــــا يلــــي: فــــالين 

ي )6/1شكل رقم (  ي ف اد الملح اء الإجھ ة وأثن روف الطبيعي ي الظ درينات ف ل الديھي تفعي
ملي مولار  200: في وجود "ب" اد،ــدون إجھـــــ: ب"أ"نباتي الشعير (
رجس ( د صوديوم) وبصل الن اد و""تكلوري دون إجھ ود "ث": ب ي وج ولار  300: ف ي م مل

اد ويلاحظ أن  كلوريد صوديوم). اء الإجھ ا أثن تشير الأسھم إلى الديھيدرينات التي ينشط تفعيلھ
ة الكشف  د طريق دة. تعتم ات المجھ بعض ديھيدرينات بصل النرجس يقل تفعيلھا أيضًا في النبات

اعي ات (الكشف المن ذه البروتين د  Immunoblottingعن ھ ات بالتفري ات النب ى فصل بروتين ) عل
ى  ات عل ز البروتين ادة تمت ن م اء صناعي م ى غش ا إل م نقلھ د ث ل الأكريلاماي ى ج ي عل الكھرب
درينات  ن الديھي د حق ون عن درينات (تتك ة بالديھي ادة خاص ام مض افة أجس د إض طحھا. وعن س

ى الغ ين) إل رة اللايس د فق ب ض أر أو الأرن ي الف ا ف اة كيميائي ام المنق ك الأجس رتبط تل اء ت ش
ادة  ام المض ع الأجس درينات م ب الديھي ك الكشف عن متراك د ذل ن بع ط ويمك درينات فق بالديھي

 .بكواشف كيميائية خاصة
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رات ـد هــذه الفقـــبــرولين. توجــ - چينأســبر  – جلايســين – تيروســين – جلوتاميــك
 (Highly conserved domains) الثبــات  يفــي جميــع الديهيــدرينات بشــكل عــال

للتبسيط عند كتابة تتابع الأحماض ). و 3-6(شكل  ها فقرات أقل ثباتاً يفصل بينو 
ســـوف نســـتخدم الرمـــز الأحـــادي أو الثلاثـــي لكـــل حمـــض  ,الأمينيـــة لبـــروتين مـــا

  .  )1-6(حسب جدول 
  

  
  
  
  

ثــرة الأحمــاض كبنــدرة السيســتايين والتربتوفــان و  أيضًــاتتميــز الديهيــدرينات 
ممــا يجعلهــا محبــة للمــاء بشــكل كبيــر. لــذلك تبقــى  ,القطبيــةو الأمينيــة المشــحونة 

هـي خاصـية و  ,مئويـة 100حتى عنـد درجـة حـرارة  هذه البروتينات ذائبة في الماء
  .(7)تفتقر إليها غالبية البروتينات المعروفة

اف بدرجة  ,بصل النرجس من نباتات الكثبان الرملية)6/2شكل رقم (  ز بتحمل الجف ويتمي
دوح من د.مم ةداــــي. الصورة مھــي والتركيبـكبيرة نظرًا للتكيف الوظيف

 .مصر) - جامعة المنصورة - سراج (كلية العلوم
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  :دور الديهيدرينات في حماية النبات من الإجهاد 6-2-3
لنبـات باشـر علـى أن الديهيـدرينات تحمـي ارغم عدم وجود دليـل تجريبـي م

مقارنـــة  ن شـــيوعها فـــي النباتـــات التـــي تتحمـــل الإجهـــادأثنـــاء الإجهـــاد المـــائي, فـــإ
يـــدل علـــى أهميتهـــا فـــي هـــذا  ,دتحفيـــز تفعيلهـــا أثنـــاء الإجهـــابالنباتـــات الوســـطية و 

ممــا  ,يفتــرض أن الديهيــدرينات قــادرة علــى الارتبــاط بالمــاء بقابليــة عاليــة الصــدد.
عد الخلايــا ويســا ,ع فقــد المــاء مــن الخلايــا حتــى درجــة الجفــاف القاتــل للنبــاتيمنــ

  ).(9)و (8)حية ( على الاحتفاظ بحد أدنى من الماء لتبقى
مــن الأضــرار الخطيــرة التــي تحــدث بالخلايــا أثنــاء الإجهــاد المــائي الشــديد 

تج عنـــه ممـــا ينـــ ,منهـــا البروتينـــاتو  ,يـــة حـــدوث ترســـيب لمكونـــات الخلايـــااحتمال
النبــات بالتــالي. يمكــن للديهيــدرينات أن تســاهم فــي و  ,ارتبــاك فــي وظــائف الخليــة

منع هذا عن طريق عملها كمذابات متوائمة مشابهة فـي ذلـك السـكروز. يفتـرض 
ـــانوي  ـــيس لهـــا تركيـــب ث ـــة شـــكلها الفراغـــي (ل ـــدرينات تعتمـــد علـــى مرون أن الديهي

ممــا يقلــل مــن  ,يــةأغشــية الخلتكــون أغلفــة رطبــة حــول بروتينــات و  ثابــت) بحيــث
يمنـع ترسـيبها عنـد نقـص المحتـوى و  ,ضار لنقص المحتـوى المـائي عليهـاالأثر ال

بمـــا تتفـــوق الديهيـــدرينات علـــى الســـكروز مـــن هـــذه ر). (11)و (10)المـــائي للخليـــة (

ى فق)6/3شكل رقم (  درينات عل وي الديھي درينات. تحت ب الديھي ـتركي ـنط رات (ـ )  اقاتـ
  (S) والسيرين(K) رات اللايسين ــات ھي فقـــن الثبـــة مـــذات درجة عالي

رة اللايسين  (Y)والتيروسين د فق دف . توج تخدم كھ روتين وتس يلي للب د الطرف الكربوكس عن
اعي.  لتفاعل الأجسام المضادة للتعرف الكمي والكيفي على الديھيدرينات باستخدام الكشف المن
ة  يمكن أن تكون فقرة السيرين ھدفاً للفسفرة. والفقرات المتباينة ھي تتابعات من أحماض أميني

ب بمرون ذا التركي ت. يسمح ھ ط ثاب ا نم يس لھ ن ل ه م درين تمكن كل الفراغي للديھي ي الش ة ف
 التفاعل مع بروتينات الخلية بتكوين أغلفة رطبة حولھا.
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حيــث تفــوق مقاومــة الديهيــدرينات للترســيب عنــد نقــص المحتــوى المــائي  ,الناحيــة
  مقاومة السكروز. 

  
  

  

  الرمز الأحادي (حرف واحد)  الرمز الثلاثي (ثلاثة حروف)  مينيالحمض الأ
  Gly G  جلايسين
  Pro  P  برولين
  Ala  A  ألانين
  Val  V  فالين
  Leu  L  لوسين

  Ile  I  أيزولوسين
  Met  M  مثايونين
  Cys  C  سيستايين

  Phe  F  فينايل ألانين
  Tyr  Y  تيروسين
  Trp  W  تربتوفان
  His  H  هستدين
  Lys  K  لايسين
  Arg  R  أرجنين

  Gln  Q  جلوتامين
  Asn  N  چينأسبر 

  Glu  E  جلوتاميك
  Asp  D  أسبرتيك
  Ser  S  سيرين
  Thr  T  ثريونين
  

 ,تتــراكم الأيونــات خاصــة الصــوديوم داخــل النبــات ,أثنــاء الإجهــاد الملحــي
أو علـــى الأقـــل تخفـــض مـــن معـــدل  ,لتصـــل إلـــى تركيـــزات مرتفعـــة تتلـــف الخلايـــا

تحــدث حالــة مشــابهة نتيجــة  ,حالــة الإجهــاد الأســموزي فــييضــية. و العمليــات الأ
ــادة تركيــز الأمــلاح فــي الخليــة عنــد انخفــاض المحتــوى المــائي. يفتــرض بنــاء  زي

 .الرموز الثلاثية والأحادية للأحماض الأمينية البروتينية )6/1( جدول 
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ــــدرينات ــــة للديهي ــــى الخــــواص التركيبي ــــى  ,عل ــــات عل ــــزاز الأيون أنهــــا تســــتطيع امت
  مما يقلل من نشاط الأيونات الكيميائي. ,سطحها
تــراكم الديهيــدرينات فــي النبــات  بــين رغــم وجــود دليــل جيــد علــى العلاقــةو 

ه البروتينــــات مازالــــت غيــــر ن وظــــائف هــــذفــــإ (12)ادة تحملــــه للإجهــــاد المــــائيزيــــو 
تضم عـددًا  الافتراضات السابقة تحتاج إلى إثبات. كما أن الديهيدريناتو  ,محددة

يحتـاج النبـات إلـى تغييـر معـدلات  ,في كثير من الحالاتو  ,كبيرًا من البروتينات
. ربمــا يشــير هــذا اً واحــد اً لــيس ديهيــدرينيهيــدرينات عديــدة أثنــاء الإجهــاد و تخليــق د
يس بشـــكل مســـتقل عـــن بعضـــها لـــالديهيـــدرينات تعمـــل فـــي مجموعـــات و  إلـــى أن

ات الديهيــدرينات فــي هندســة چينــســتخدم لــذلك مــن غيــر المنطقــي أن تُ الــبعض. و 
على الأقل فـي  يالنباتات لزيادة تحملها للإجهاد المائي بنوعيه الملحي والأسموز 

  في ظل ما هو متاح من معلومات. و  ,الوقت الحاضر
  :استقلاب البروتينات أثناء الإجھاد المائي 6-3

الوراثيـة. هـذه المرونـة يحتمهـا كـون ة و لوچيالنباتـات بالمرونـة الفسـيو تتميز 
النباتـــات كائنـــات ثابتـــة لا يمكنهـــا التنقـــل مـــن مكـــان لآخـــر فـــي حـــال أصـــبحت 

 يتــأقلم النبــات للتغييــرات ,مــن الانتقــال لبيئــة أفضــل يئة. فبــدلاً الظــروف البيئيــة ســ
التــأقلم يســتلزم تعــديل وظــائف النبــات الــذي التــي تطــرأ علــى محيطــه الخــارجي. و 

مــن كمــا أن النبــات يعــدل مــن وظائفــه و  اتــه.چينعلــى تعــديل نشــاط  يعتمــد أساســاً 
ة لوچيســيو حســب العضــو. فالعمليــات الفلمرحلــة التطوريــة و اتــه حســب اچيننشــاط 

الخضــري التــي تحــدث أثنــاء الإنبــات تختلــف عــن تلــك التــي تحــدث أثنــاء النمــو 
بالمثــل تختلــف تلــك العمليــات مــن عضــو لآخــر وأثنــاء التكــاثر وتكــوين البــذور. و 

فمـــا يحـــدث فـــي الورقـــة يختلـــف عمـــا يحـــدث فـــي الجـــذر. جميـــع تلـــك العمليـــات 
وره خطـوة فـي مســار ات يخـتص كـل منهـا بـإنزيم أو بـروتين يـنظم بـدچينـتنظمهـا 
  أو يدخل كعنصر تركيبي في جزء ما من الخلية.  ,أيضي ما

ـــيمكـــن أن نتصـــور إذن أن نشـــاط  يخضـــع لتنظـــيم  ات النبـــات عمومـــاً چين
الظـــروف البيئيـــة والمرحلـــة التطوريـــة للنبـــات و  ,عضـــومحكـــم يعتمـــد علـــى نـــوع ال

مـو فـي وفـرة ات التـي يحتـاج النبـات لتنشـيطها أثنـاء النچينالمحيطة. بمعنى أن ال
مواصــلة الطفيــف و مــن المــاء تختلــف عــن تلــك التــي تعــد مهمــة لتحمــل الإجهــاد 
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يبـدو أن كفـاءة دون نمـو أثنـاء الإجهـاد الشـديد. و النمو أو للبقاء على قيـد الحيـاة 
ات تنفـــي كفاءتـــه فـــي تنشـــيط چينـــالنبـــات فـــي تنشـــيط إحـــدى المجمـــوعتين مـــن ال

 ,المـاءيز بـالنمو الجيـد فـي وفـرة مـن أي أن النباتات التي تتم ,المجموعة الأخرى
يتـأثر نموهـا بشـكل حـاد إذا أجهـدت. وبالمثـل النباتـات و  ,لا تقاوم الإجهاد المائي

التي تتحمل الإجهاد لا تنمو بنفس كفاءة الأولى عند توافر المـاء. يبـدو هـذا مـن 
خـــلال ملاحظـــة تحمـــل الكثيـــر مـــن نباتـــات المحاصـــيل للإجهـــاد المـــائي مقارنـــة 

البريــة. فــالكثير مــن الأســلاف البريــة للمحاصــيل يتحمــل درجــات عاليــة  بأســلافها
 بمـا فـي ذلـك الإجهـاد المـائي كمـا فـي الطمـاطم  ,مـن أشـكال شـتى مـن الإجهـاد

(Lycopersicon esculentum)  القمــح و(Triticum aestivum)  يبــدو أن والشــعير. و
كـزت فـي الغالـب ر  ,الانتخـاب منـذ عـرف الإنسـان الزراعـةبية النبـات و عمليات تر 

علـــى انتخـــاب الســـلالات الأكثـــر إنتاجيـــة دون أن يـــدرك المربـــون أنهـــم فـــي ذات 
ات مقاومــة چينــلمحاصــيلهم مــن  (Gene pool)الوقــت ينضــبون المعــين الــوراثي 

  الإجهاد بأنواعه. 
رغــم ذلــك تســتجيب النباتــات للإجهــاد كــل حســب قدرتــه علــى التحــول مــن 

مواصـلة النمـو ماء إلـى حالـة تحمـل الإجهـاد و ن الحالة النمو الطبيعي في وفرة م
مغذيــة أو إلــى  عناصــرالمــوارد المتاحــة للنبــات مــن مــاء و بمعــدل أقــل يتوافــق مــع 

ا. يمكـن محاولة البقاء على قيد الحياة إذا كـان الإجهـاد شـديدً التوقف عن النمو و 
مع ملاحظة اخـتلاف درجـة تحمـل كـل  ,القول بأن هذا يحدث في جميع النباتات

بالنسـبة لنبـات أكثـر  قـد لا يشـكل شـيئاً  ,. فالإجهاد الذي يهدد حيـاة نبـات مـامنها
  .تحملاً 

يعتمد التحول من حالة النمو الطبيعي إلى حالة النمو تحت الإجهاد على 
ات الإجهـــاد. چينـــبحيـــث تكـــون الأولويـــة لتنشـــيط  ,ات الخليـــةچينـــإعـــادة برمجـــة 
بالتنـــاغم مـــع تعـــديل  (Proteome)تغييـــر المنظومـــة البروتينيـــة  أيضًـــايســـتلزم ذلـــك 

ي. أي أن النبـات يحتـاج عنـد تعرضـه للإجهـاد أن يسـتقلب (يحلـل) چينـالنشاط ال
يســتبدلها ببروتينــات أكثــر و  ,لــم تعــد ضــرورية لمواجهــة الإجهــادالبروتينــات التــي 

فاعليــة فــي هــذا الشــأن. كمــا أنــه يحتــاج لمواصــلة النمــو أن يســتقلب البروتينــات 
جهاد ليعيد استخدام أحماضها الأمينية في تخليـق بروتينـات التي تتلف بسبب الإ

جديدة فعالة. يحـدث اسـتقلاب البـروتين فـي النبـات بواسـطة منظومـة متخصصـة 
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. تخـتص هـذه المنظومـة باسـتقلاب (Ubiquitin system)هـي منظومـة اليوبكـوتين 
بـروتين يحتمل وجـود آليـات أخـرى لاسـتقلاب الوتين في السيتوبلازم والنواة. و البر 

  ا.إلا أنها غير مفهومة تحديدً  ,في أجزاء أخرى من خلايا النبات
  :منظومة اليوبكوتين لاستقلاب البروتين 6-3-1

ـــروتين صـــغير يتكـــون مـــن  ـــ اً حمضـــ 76اليوبكـــوتين ب ). 4-6(شـــكل  اً أميني
 انتهـــاءً ا بـــالخميرة و بـــدءً  ,ت حقيقيـــة النـــواةيوجـــد هـــذا البـــروتين فـــي جميـــع الكائنـــاو 

ة فــي اليوبكــوتين مــن نبــات لآخــر.  يختلــف تتــابع الأحمــاض الأمينيــبالإنســان. لا
يختلــف يوبكــوتين النباتــات الزهريــة عــن يوبكــوتين الطحالــب فــي حمــض أمينــي و 

يـــرًا أخلخميـــرة حمضـــان أمينيـــان. و اأن الفـــرق بـــين يوبكـــوتين النبـــات و  واحـــد. كمـــا
. يدل هذا (13)يةيوبكوتين الحيوان ثلاثة أحماض أمينالفرق بين يوبكوتين النبات و 

ى أنــه يـــؤدي التشــابه المــدهش لجـــزئ اليوبكــوتين فـــي الكائنــات حقيقيـــة النــواة علـــ
أن آلية هذه الوظيفة متشـابهة فـي الكائنـات حقيقيـة النـواة و  ,وظيفة واحدة مشتركة

  قاطبة. 
نطـــاق خطـــي عنـــد الطـــرف و  ,ون جـــزئ اليوبكـــوتين مـــن نطـــاق كـــرييتكـــ

جلايســـين. يعتمـــد ثبـــات النطـــاق الكـــري  ينتهـــي بـــالحمض الأمينـــي ,الكربوكســـيلي
ا مميـزً  كيميائيـاً  ية التي تمنح البروتين ثباتاً چينعلى عدد كبير من الروابط الهيدرو 

فـي درجـات الحـرارة المرتفعـة. كمـا تمـنح هـذه والقاعديـة و  في المحاليل الحامضية
فــي الــروابط اليوبكــوتين القــدرة علــى أن يســتعيد شــكله الفراغــي (تركيبــه الثــانوي) 

  ).(16)و (15)حالة تهدمه (
البروتينات التي تحتـاج الخليـة إلـى (labelling) يعمل اليوبكوتين على وسم 

بمســـاعدة إنزيمــات متخصصـــة. يـــتم  اســتقلابها عـــن طــرق الارتبـــاط بهـــا كيميائيــاً 
مجــرد و ذلــك عــن طــرق ربــط جــزئ يوبكــوتين أو أكثــر بــالبروتين المــراد اســتقلابه. 

تين مــــا يوجهــــه إلــــى عضــــيية متخصصــــة فــــي هضــــم ارتبــــاط اليوبكــــوتين ببــــرو 
ســــفيدبرج (ســــفيدبرج  26حجمهــــا  (Proteasome)البروتينــــات هــــي رحــــى البــــروتين 

يـــر التـــي يصـــعب الكب ذات الـــوزن الجزيئـــيوحـــدة لقيـــاس وزن الجزيئـــات الحيويـــة 
  في الطرد المركزي).  هي تعتمد على سرعة ترسيب الجزيءو  ,قياسها بالدالتون
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  (أ)

  
  (ب)

  
  
  
  

يـــرتبط اليوبكــــوتين بـــالبروتين المســــتهدف فـــي ثــــلاث خطـــوات مــــن خــــلال 
ينشـــــط  ,). فـــــي الخطـــــوة الأولـــــى5-6العمـــــل التتـــــابعي لثلاثـــــة إنزيمـــــات (شـــــكل 

مـن خـلال  E1الجلايسين عند الطرف الكربوكسيلي لليوبكوتين بارتباطـه بـالإنزيم 
. فــي (ATP)رابطــة ثيــول. يســتهلك فــي هــذه الخطــوة أدينوســين ثلاثــي الفوســفات 

وتين. (أ) )6/4شكل رقم (  جي) اليوبك ون البنفس ا (الل زون ألف ح حل م يوض م مجس رس
اض الأمينية من ــــطط لتتابع الأحموصفائح بيتا (اللون الأحمر). (ب) مخ

ام تحاليل الأش ا بالأرق ة و ترتيبھ الرموز الثلاثي ة ب ة مكتوب عة فوق البنفسجية. الأحماض الأميني
 .(14)عند الطرف الكربوكسيلي 76عند الطرف الأميني إلى  1من 
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ينتقـل اليوبكـوتين المنشـط إلـى مجموعـة ثيـول فـي لبنـة سيسـتايين  ,الخطوة الثانيـة
ســمى حامــل اليوبكــوتين. فــي الخطــوة الثالثــة ينتقــل اليوبكــوتين يُ و  ,E2فــي الإنــزيم 

يـــــرتبط طرفـــــه الكربوكســـــيلي بإحـــــدى لبنـــــات اللايســـــين فـــــي البـــــروتين و  E2مـــــن 
  . E3المستهدف بمساعدة الإنزيم 

ف بسلسلة من جزيئـات اليوبكـوتين ن يرتبط جزئ البروتين المستهديمكن أ
بحيث يـرتبط  ,ليس فقط بجزئ واحد عن طريق إضافة جزيئات يوبكوتين جديدةو 

الطــرف الكربوكســيلي لجــزئ اليوبكــوتين القــادم بإحــدى مجموعــات اللايســين فــي 
وظيفتـه  لأن نظـرًا ,واحد فـي النباتـات E1. يوجد إنزيم (17)جزئ اليوبكوتين السابق

لكــن يوجــد العديــد مــن هــي تنشــيط نفــس البــروتين. و و  ,لا تختلــف مــن نبــات لآخــر
 E3. ربما يعزى تنوع الأخيرين إلـى أن E3العديد من العائلات من و  E2إنزيمات 

ذلـــك , و هـــي متباينـــة بـــالطبعو  ,تعـــرف علـــى البروتينـــات المســـتهدفةيعمـــل علـــى ال
  .E2بمشاركة حامل اليوبكوتين 

تتجـــه البروتينـــات الموســـومة بـــاليوبكوتين إلـــى رحـــى  ,حيـــانفـــي غالـــب الأ
د تبقــى تلــك البروتينــات دون قــ ,البــروتين لتهضــم، رغــم أنــه فــي بعــض الحــالات

يتكــون مــن و  ,ســفيدبرج 26ســبب ذلــك. يــزن رحــى البــروتين  لــيس معلومــاً و  ,هضــم
بمســـاعدة  يتحـــدان ســـوياً  ,ســـفيدبرج 19غطـــاء وزنـــه و  ,ســـفيدبرج 20جـــوف وزنـــه 

 ,مـات الهاضـمة للبـروتين). يحتوي الجوف على الإنزي(19)و ATP )(18)من  الطاقة
الغطاء على تنظيم عملية دخـول البروتينـات الموسـومة إلـى الجـوف.  بينما يعمل

ينفصــــل اليوبكــــوتين عــــن البــــروتين المســــتهدف ســــليما قبــــل دخــــول الأخيــــر إلــــى 
ات قصــيرة إلــى أحمــاض أمينيــة حــرة أو إلــى ببتيــد ويتحــول حيــث يهضــم ,الجــوف

تخرج إلى السيتوبلازم ليكتمل هضمها بواسطة إنزيمات أخرى هاضمة للبروتين. 
تعتمــد عمليــة اســتقلاب البـــروتين بمنظومــة اليوبكــوتين علـــى الطاقــة مــن بـــدايتها 

كما أنها  ,تجميع رحى البروتينو  ,لطاقة لازمة لتنشيط اليوبكوتينحتى النهاية. فا
 مستهدفة في جوف الرحى.لهضم البروتينات ال أيضًامطلوبة 

 ,ب البــروتين عمليــة مهــدرة للطاقــة والمــادة فــي آن واحــدقـد يبــدو أن اســتقلا
لكــن الحقيقــة أن أهميــة هــذه العمليــة تبــرر مــا تســتهلكه. فهــو يســمح للنبــات بــأن و 

 ,أو الظــروف البيئيــة ,يغيــر منظومــة بروتينــه حســب مــا تمليــه المرحلــة التطوريــة
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بإعادة استخدام الأحماض الأمينية الناتجة مـن ذلـك فـي تخليـق  أيضًاكما يسمح 
لـيس هنـا مجـال لسـرد وظـائف اسـتقلاب البـروتين فـي الأيـض و بروتينات جديدة. 

لكـــن الهـــدف هـــو التركيـــز علـــى أهميـــة و  ,عـــام للنبـــات فـــي الظـــروف الطبيعيـــةال
  . (20)البروتين أثناء الإجهاد المائياستقلاب 

  :تين أثناء الإجهاد المائيدور استقلاب البرو  6-3-4
  :التخلص من البروتينات التالفة بسبب الإجهاد - أولاً 

ــ غيــره مــن ات للتلــف أثنــاء الإجهــاد المــائي و تتعــرض بعــض بروتينــات النب
). يحــــدث ذلــــك لأســــباب متعــــددة منهــــا زيــــادة شــــقائق (22)و (21)أنــــواع الإجهــــاد (

المائي للخلية بشـكل كبيـر  . كما يمكن أن يؤدي تغير الجهد(23)الفعالة چينالأكس
تفشــل عمليــات إصــلاحها. وبقــاء بعــض البروتينــات لشــكلها الفراغــي و إلــى فقــدان 

وظيفــة فــي حالــة تراكمهــا و  فــي الخليــة يضــر بالخليــة تركيبــاً  مثــل هــذه البروتينــات
  بكميات كبيرة. 

فـــي هـــذه الحالـــة يجـــب أن تـــزال تلـــك البروتينـــات حتـــى لـــو كـــان اســـتقلابها 
مينيــــة فــــي تخليــــق إذ يتــــيح إعــــادة اســــتخدام أحماضــــها الأ ,الطاقــــةبدلالــــة  مكلفــــاً 

مــن وجــود البروتينــات التالفــة.  وظيفيــاً و  ويحمــي الخليــة تركيبيــاً  ,بروتينــات جديــدة
 ,تزداد أهمية استقلاب البروتينات التالفة عندما يكون معدل انقسام الخلايا بطيئـاً 

 بحيث لا يسمح بتخفيف هذه البروتينات.

  :ظيم الأيضتن -ثانياً 
يحتـــــاج النبـــــات إلـــــى تعـــــديل نشـــــاط المســـــارات الأيضـــــية المختلفـــــة أثنـــــاء 

زيـادة  ,مـن أبـرز الأمثلـة علـى ذلـككبـر علـى التكييـف. و بما يتيح قـدرة أ ,الإجهاد
بخاصـة ة مثـل الجلايسـين بيتـايين والأحمـاض الأمينيـة و تخليق المذابات المتوائمـ

ـــات المجهـــدة.  ـــد زوال و البـــرولين فـــي النبات ينبغـــي أن يعـــود النشـــاط  ,الإجهـــادعن
ن اســتمرار تخليــق هــذه المركبــات , إذ إالأيضــي فــي النبــات إلــى الحالــة الطبيعيــة

الكربـون ليـل مـن مـوارد النبـات مـن الطاقـة و غيـر ق بمعدلات عالية يستنزف جانباً 
  .  چينالنيترو و 
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ى: ــالخطوة الأولبكوتين. واسطة منظومة اليوبوسم البروتينات لھضمھا )6/5شكل رقم ( 
 . الخطوة الثانية:ةـــباستخدام الطاق E1ينشط اليوبكوتين باتحاده بالإنزيم 

وتين  البروتين المستھدف بمساعدة  E2ينتقل إلى حامل اليوبك ذي يربطه ب في الخطوة  E3ال
ان الثالثة م ينفصل الإنزيم وتين ث ك عدد من وحدات اليوبك د ذل  E3و E2. يمكن أن يضاف بع

 .ليھضم يتوجه البروتين الموسوم إلى رحى البروتينو
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رجمـة تت الأيضـية يشـتمل علـى تنظـيم نسـخ و رغم أن تنظيم نشاط المسارا
فعالــة للتنظــيم ن الــتخلص مــن الإنزيمــات ذاتهــا يعــد طريقــة ســريعة و اتهــا, فــإچين

 ,الترجمـــةتنظـــيم الأيـــض علـــى مســـتويي النســـخ و  لـــو اقتصـــرالمباشـــر للأيـــض. و 
حتـى  ,دد غيـر قصـيرةلبقيت بعض المسارات الأيضية غير الضرورية نشيطة لمـ

    .البقاء بروتيناته نظرًااتها چينترجمة بعد توقف نسخ و 
 ,تتميـــز منظومـــة اليوبكـــوتين لاســـتقلاب البـــروتين بالاختياريـــة عمومـــاً و 

ســـب مـــا تتطلبـــه المرحلـــة حيـــث تـــتحكم فـــي مـــدة بقـــاء كـــل بـــروتين فـــي الخليـــة ح
أن فترة بقاء بعـض البروتينـات فـي  لذلك ليس غريباً التطورية والظروف البيئية. و 

إلــــى أســــابيع.  بينمـــا تمتــــد فـــي الــــبعض الآخـــر ,الخليـــة لا تتجــــاوز بضـــع دقــــائق
الســـبب فـــي قصـــر فتـــرة بقـــاء بعـــض البروتينـــات دون غيرهـــا لـــيس كونهـــا تالفـــة و 

بــل يبــدو أن فتــرة بقــاء كــل بــروتين فــي الخليــة محكومــة بنظــام دقيــق  ,بالضــرورة
  الظروف البيئية. تحكمه المرحلة التطورية للنبات و 

ـــاً و  ـــة اســـتقلاب البـــروتين تطوري ـــى أهمي ـــال عل ـــ خيـــر مث ة فـــي البـــذور الزيتي
. تعتمــد البــادرة علــى الــدهون  (Ricinus communis)لــبعض النباتــات مثــل الخــروع
وقبــل أن تبــدأ فــي التمثيــل  ,لنمــو فــي مراحلهــا الأولــىالمختزنــة فــي الإندوســبروم ل

الــذي   (Glyoxylate pathway)ذلــك مــن خــلال مســار الجليــوجزيلاتالضــوئي و 
يوكسيســـومات يحـــدث الجـــزء الأساســـي منـــه فـــي عضـــييات متخصصـــة هـــي الجل

(Glyoxysomes) . تكــون  ,بــدء التمثيــل الضــوئيو  ,البــادرة إلــى الضــوء عنــد بــزوغو
فيـزال مسـار الجليـوجزيلات  ,البادرة قد أتت على غالبية الدهون المختزنة أو كلها

ــــي التــــنفس  ــــي الاشــــتراك ف ــــدورها ف ــــدأ ب ــــي تب بالكامــــل مــــن الجليوكسيســــومات الت
. يحـدث هـذا التحـول عـن (Peroxisomes) فتتحول إلـى بيروكسيسـومات ,الضوئي

إحـلال إنزيمـات التـنفس الضـوئي و طريق استقلاب إنزيمات مسـار الجليـوجزيلات 
فـــي  ا أساســـياً محلهـــا. توجـــد أدلـــة جيـــدة علـــى أن منظومـــة اليوبكـــوتين تلعـــب دورً 

 ,مرحلـة تطوريـة لأخــرىالانتقـال مــن ب البروتينـات بهـدف تنظــيم الأيـض و اسـتقلا
  .(24)ن البروتينات التالفة بفعل الإجهاد المائيكذلك بهدف التخلص مو 

 يــزداد تركيــز اليوبكــوتين فــي النباتــات المجهــدة ملحيــاً  ,فــي بصــل النــرجس
). قـد يكـون السـبب فـي ذلـك 6-6(شـكل  أكثر منه في النباتات المجهـدة أسـموزياً 
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ــــاف و أن بصــــ لــــذلك لا تحــــدث أضــــرار بالغــــة ل النــــرجس بطبيعتــــه يتحمــــل الجف
ممـا لا يسـتلزم زيـادة نشـاط منظومـة اليوبكـوتين. غيـر  ,ناء الإجهادبالبروتينات أث

لهذا يحتاج إلـى مزيـد مـن اليوبكـوتين و  ,ت لا يتحمل الملوحة بنفس القدرأن النبا
 لاستقلاب البروتينات التالفة.

رغــم ذلــك لا يمكــن الجــزم بــأن منظومــة اليوبكــوتين هــي وحــدها المســؤولة 
بــل يحتمــل أن تشــارك إنزيمــات أخــرى محللــة عــن اســتقلاب البــروتين فــي النبــات 

ــــروتين  ــــز Proteases) بروتييــــزات: (للب ــــة. هــــذه الإنزيمــــات تتمي فــــي هــــذه العملي
ـــدرو  ـــرقم الهي ) وعـــدم احتياجهـــا 7-6كل ي للوســـط (شـــچينبانخفـــاض حساســـيتها لل

). تشــير خــواص تلــك تحليلهــا للبروتينــات بشــكل غيــر اختيــاري (عشــوائياً للطاقــة و 
  اجدها في الفجوة العصارية. ى تو الإنزيمات إل

فــالفجوة العصــارية ليســت  ,الكــن دور تلــك الإنزيمــات غيــر مفهــوم تحديــدً و 
خاصـة  ,لا يوجد بها الكثير مـن البروتينـاتو  ,وى للكثير من العمليات الأيضيةمأ

لا توجــد معلومــات تشــير الفجــوات التــي تختــزن البــروتين. و  باســتثناء ,الإنزيمــات
نات من باقي أجـزاء الخليـة إلـى الفجـوة العصـارية لتسـتقلب إلى إمكانية نقل بروتي
د العديــد مــن نظــائر البروتييــزات فــي نباتــات بصــل النــرجس ـبهــا. رغــم ذلــك يوجــ
  أو حتى غير المجهدة. أو أسموزياً  ا ًـسواء المجهدة ملحي

 بــل يزيــد نشــاط بعــض هــذه النظــائر خاصــة فــي النباتــات المجهــدة ملحيــاً 
جــود هــذه الإنزيمــات فــي النباتــات غيــر المجهــدة علــى ). ربمــا يــدل و 8-6(شــكل 

أنهــا تــؤدي وظيفــة مــا فــي الأيــض الأساســي للنبــات كمــا أن بقاءهــا فــي النباتــات 
  في تحمل النبات للإجهاد. أيضًاالمجهدة يدل على أنها تساهم 
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رغــم  ,زالــت غيــر مفهومــة بالكامــلالواضــح أن آليــات تحمــل الإجهــاد مامــن و 
فــي  هائــل مــن الدراســات التــي نشــرت حتــى الآن. يبــدو الأمــر أكثــر غموضــاً العــدد ال

لأن الكثيـــر مـــن البـــاحثين يفضـــلون  نظـــرًا ,للإجهـــاد النباتـــات البريـــة الأكثـــر تحمـــلاً 
كنبـات تجريبـي   (Arabidopsis thaliana, family: Cruciferae)اسـتخدام الأرابيدوبسـس

تــه قصــيرة لا دورة حياســتزراع و . فالأرابيدوبســس ســهل الاأكثــر مــن أي نبــات آخــر
 ,كامــلوم الأرابيدوبســس معــرف بالچينــالأهــم مــن ذلــك أن و  ,تتعــدى بضــعة أســابيع

بخصوصه. معلومة  البيانات العالمية للحصول على أييسهل الدخول إلى قواعد و 
مـن غيـر و  ,بيدوبسس حساس للملوحـة والجفـافلكن النقطة الأهم في ذلك أن الأراو 

لأنهــا لا توجــد  ,آليــات تحمــل الإجهــاد المــائي فــي هــذا النبــاتالمنطقــي البحــث عــن 
  في الأساس! 

  

د صوديوم)  300-0(أثر الإجھاد الملحي )6/6شكل رقم (  ي مولار كلوري والأسموزي مل
ل ـــوبكوتين في بصــل جين اليــعلى تفعيول) ــملي مولار مانيت 0-600(

اد تزيد كمي .بدلالة كمية اليوبكوتين في الكشف المناعي النرجس ة الإجھ وتين في حال ة اليوبك
ا يرجع السبب في  اد الأسموزي. ربم ة الإجھ الملحي بشكل ملحوظ بينما لا تكاد تتغير في حال
ذلك  اد الملحي ول ا يتحمل الإجھ ر مم اد الأسموزي أكث ذلك إلى أن بصل النرجس يتحمل الإجھ

 .لحالة الأخيرةف بمعدل أكبر في اتزداد الحاجة لاستقلاب البروتينات التي ربما تتل
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مــن المفيــد فــي هــذا الشــأن اســتخدام النباتــات الصــحراوية أو الملحيــة التــي 
الجزيئيـة لتحمـل ة و لوچيفي دراسة الآليات الفسيو  تتحمل الإجهاد المائي بطبيعتها

ــلقــي الضـوء علــى كالنباتــات المسـتحياة ت كمــا أن دراسـة الإجهـاد. ل تلــك يفيـة تحمُّ

ذي )6/7شكل رقم (  د ال بروتييزات الورقة في بصل النرجس مفصولة على جل الأكريلاماي
ً ــلاتين كمادة تفاعـــيحتوي على الجي بالكوماسي. تظھر نظائر  ل مصبوغا

ر من چالبروتييزات كحزم شفافة نتيجة ھضم ال ى أكث وي عل ا تحت رة ربم ة الكبي ين. الحزم يلات
 .8.2إلى  5.0يني من چتتأثر ھذه النظائر بتغير الرقم الھيدرو نظير. لا

ذور ـــف العلوي) وجــتوجد عدة نظائر من البروتييزات في أوراق (النص)6/8شكل رقم ( 
 ذه النظائرى ھــ(النصف السفلي) نباتات بصل النرجس غير المجھدة. تبق

اد الملحي و اء الإجھ د الصوديوم الأسموزي بواسطة تركينشيطة أثن دة من كلوري زات متزاي
د  اً عن دة ملحي ات المجھ والمانيتول بالترتيب. يلاحظ زيادة حجم الحزم في أوراق وجذور النبات

 ملي مولار كلوريد صوديوم. 300
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حتـــى النباتـــات  ,هـــي صـــفة تفتقـــر إليهـــا الكثيـــر مـــن النباتـــاتو  ,النباتـــات للقحـــول
  ).9-6الملحية أو الصحراوية (شكل 

  
  
  
  

يجــب أن نشــير هنــا إلــى أن الإجهــاد المــائي ينشــط مجموعــات أخــرى مــن 
إنزيمـــات التحلـــل المـــائي هـــي روتييـــزات. و ل المـــائي فضـــلاً عـــن البإنزيمـــات التحلـــ

الأحمــــاض النوويــــة إلــــى ا و ـت كبــــرى مثــــل البروتينــــات والنشــــاـالتــــي تحلــــل جزيئــــ
 ات النيــــوكلييزات ـذه الإنزيمـــــاء. تشــــمل هـــــود المـــــا البنائيــــة فــــي وجـــــوحداتهــــ

(Nucleases)  الريبونيــــــوكلييزات و(Ribonucleases)  التــــــي تحلــــــل كــــــلا مــــــنDNA 

تجما )6/9شكل رقم (  ل الكراتيروس ل  (Craterostigma plantagineum)يتحم ث يص ول بحي القح
  .(25)بيعي متى توافر الماءثم يعاود النمو بشكل ط% 20محتواه المائي إلى 
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كون الزيادة في نشاط هذه الإنزيمات أكبر ما يمكن فـي حالـة تبالترتيب.  RNAو
الإجهـــــاد الشـــــديد. مـــــن المعـــــروف أن الإجهـــــاد الشـــــديد يعجـــــل مـــــوت الأنســـــجة 

ت المبـــرمج تحلـــل ممـــا يـــؤدي إلـــى نفضـــها. يســـبق هـــذا المـــو  ,الأوراق خصوصـــاً 
  ة من النبات.نقلها إلى الأنسجة الحديثة قبل أن تنفصل الورقمكونات الخلايا و 

كجـزء التحلل المائي دور في تحليل مكونـات الخلايـا  ما يكون لإنزيماترب
رغــم ذلــك لا يمكــن الجــزم بــأن هــذه هــي الوظيفــة مــن عمليــة المــوت المبــرمج. و 

الوحيــدة لتلــك الإنزيمــات. كمــا لا يمكــن الجــزم بــأن هــذه الاســتجابة علامــة علــى 
تحلــل تكيــف و لــى عــدم قــدرة النبــات علــى التكييــف النبــات إذ قــد تكــون علامــة ع

  مكونات خلاياه.
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  ابعالس الفصل

  الإجھاد المائي ومضادات الأكسدة 
  

  :مقدمـــــة 7-1
فـي  چينمن مكونـات الهـواء الجـوي. رغـم أن الأكسـ% 21ين چيمثل الأكس

إلا أن حـــدوث بعـــض العمليـــات  ,اتـا علـــى النبـــحالتـــه الطبيعيـــة لا يشـــكل خطـــرً 
نشــــاط ديدة الـديد مــــن الشــــقائق شـــــن العـــــؤدي إلــــى تكويـــــة فــــي وجــــوده يـــــالأيضيــــ

ائق ـشقـــــ الاً ـذاتـــــه يطلـــــق عليهـــــا إجمـــــ چينالكيمـــــائي إذا قورنـــــت بجـــــزيء الأكســـــ
ونات السـوبر ـ. مـن هـذه أيـ(Reactive oxygen species: ROS)الفعالـة  چينالأكسـ
 :Hydrogen peroxide) چينفــوق أكســيد الهيــدرو و  (Superoxide: ·O2) أكســيد

H2O2)  شــــــقائق الهيدروكســــــيل و(Hydroxyl radicals: ·OH)  چينالأكســــــو 
تنــتج الثلاثــة شــقائق الأول مــن تفــاعلات النقــل  .(Singlet oxygen: 1O2)المثــار
المثـار نتيجـة  چينبينمـا ينـتج الأكسـ ,(1)چينكتروني إذا تمت فـي وجـود الأكسـالإل

نقلهــا جزيئــات متخصصــة مثــل الكلوروفيــل و  امتصــاص الطاقــة الضــوئية بواســطة
بحيث يزداد نشـاطها الكيميـائي  ,كتروناتهمما يغير توزيع إل چين,إلى جزئ الأكس
  .ا شرساً مؤكسدً  المثار عاملاً  چينمما يجعل الأكس

أو علــى  ,النباتــات الخضــراء مصــممة لكــي تعــيش فــي وفــرة مــن المــاء
الأقل في وجود حد أدنى منه يسمح بنمو النبات بشـكل طبيعـي. رغـم ذلـك توجـد 

لأقـل خـلال فتـرات وجيـزة مـن لدى النباتات آليـات للتكيـف للإجهـاد المـائي علـى ا
يــة لأخــرى. فالنباتــات دورة حياتهــا. تتبــاين كفــاءة هــذه الآليــات مــن مجموعــة نبات

ثــــم تتبعهــــا النباتــــات  ,الملحيــــة تمثــــل قمــــة التكيــــف للإجهــــاد المــــائيالصــــحراوية و 
لفترات محدودة غيـر تتحمل درجات طفيفة من الإجهاد و  الوسطية التي يمكن أن

ثـــم ينتهـــي الأمـــر بالنباتـــات  ,إنتاجيتـــهت و نمـــو النبـــا أن ذلـــك يـــأتي علـــى حســـاب
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يتحمــل أحــدها الملوحــة أو الجفــاف المائيــة (نباتــات المــاء العــذب) التــي ينــدر أن 
  لو بدرجة طفيفة. و 

 چينمـــن الأعـــراض الجانبيـــة للإجهـــاد المـــائي زيـــادة تكـــوين شـــقائق الأكســـ
ت جميــع النباتــا ض النبــات للإجهــاد التأكســدي. يحــدث هــذا فــيممــا يعــرِّ  ,الفعالــة

الصــحراوية إذا زادت درجــة الإجهــاد عــن حــدود الملحيــة و  ,بمــا فــي ذلــك النباتــات
  .(2)تحمل النبات

ات للإصـــــابة ـابة النبــــــا فـــــي استجـــــالة دورً ـالفعـــــ چينائق الأكســــــتلعـــــب شقـــــ
 Programmed)بحيــث تحفــز عمليــة مــوت الخلايــا المبــرمج ,بالكائنــات الممرضــة

cell death)   يفتــــرض أن تــــؤدي شــــقائق (3)مــــة تلــــك الكائنــــاتكوســــيلة لمقاو .
الفعالــة وظيفــة مزدوجــة أثنــاء الإجهــاد المــائي. فمــن الممكــن أن تعمــل  چينالأكســ

ـــا فتحفـــز  ـــة فـــي الخلاي ـــة للإجهـــاد إذا تكونـــت بتركيـــزات قليل ـــكإشـــارة ثانوي ات چين
الـــث: استشـــعار النبـــات للإجهـــاد). الفصـــل الث انظـــر) ((5)و (4)مقاومـــة الإجهـــاد (

إذا فقــد النبــات الســيطرة علــى تركيــزات هــذه الشــقائق بحيــث تتــراكم داخــل  لكــنو 
فإنهـا تعـرض النبـات حينئـذ للإجهـاد التأكسـدي  ,الخلية لتصل إلى تركيزات عالية

  ).1-7(شكل  (6)ربما موتهادي إلى أضرار بالغة في الخلايا و الذي يؤ 
  الفعالة؟ چينكيف تنتج النباتات شقائق الأكس 7-2

و كانـــت الفعالـــة فـــي النباتـــات الخضـــراء حتـــى لـــ چينق الأكســـتتكـــون شـــقائ
فـــي ظـــروف بيئيـــة طبيعيـــة. غيـــر أن تركيـــزات تلـــك ناميـــة فـــي وفـــرة مـــن المـــاء و 

شــقائق الهيدروكســيل تتكــون بتركيــزات قليلــة المثــار و  چينقائق تتبــاين. فالأكســالشــ
ـــا (7)جـــداً  ـــتج النبات ـــدرو  ت كـــلاً بينمـــا تن ســـيد الســـوبر أكو  چينمـــن فـــوق أكســـيد الهي

   .(8)بمعدلات عالية في الظروف الطبيعية
 چينلشـــــقائق الأكســـــ البلاســـــتيدات مـــــن أكثـــــر عضـــــييات الخليـــــة إنتاجـــــاً و 
ل إلـــى . أثنـــاء عمليـــة البنـــاء الضـــوئي تقتـــنص الطاقـــة الضـــوئية ثـــم تنقـــ(9)الفعالـــة

فــي  (Photosystem I and Photosystem II)الثــاني النظــامين الضــوئيين الأول و 
ذلـــــك سلســـــلة مـــــن تفـــــاعلات الأكســـــدة  دات الخضـــــراء. يعقـــــبأغشـــــية البلاســـــتي

الظـلام) مـن خـلال انتقـال الإلكترونـات التـي تنتهـي وء و الاختزال (تفاعلات الضو 
ـــاً   بوصـــول الإلكترونـــات إلـــى ثـــاني أكســـيد الكربـــون. غيـــر أن الإلكترونـــات أحيان
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تزل . في النظام الضوئي الأول يخ(10)چينتنتقل إلى مستقبلات أخرى منها الأكس
باكتســـــاب الإلكترونـــــات مـــــن بعـــــض مكوناتـــــه منتجـــــا فـــــوق أكســـــيد  چينالأكســـــ
  .The Mehler reaction)( (11)السوبر أكسيد من خلال تفاعـل ميلـر (و  چينرو الهيد

. رغـم أن هـذا يعـد (12)من إلكترونات البناء الضوئي إلى تفاعل ميلـر% 10يسري 
ة منظومـــة نقـــل الإلكترونـــات يعتقـــد أنـــه يزيـــد مـــن كفـــاء , فإنـــهللإلكترونـــات تســـرباً 

الأساسية عن طرق تخفيف العبء عنهـا بشـكل مؤقـت. مـن ناحيـة أخـرى يتكـون 
  .(13)چينالمثار عن طريق نقل الطاقة من الكلوروفيل إلى الأكس چينالأكس

  

  
  
  
  

 انظــــرالتــــنفس الضــــوئي ( أيضًــــاالفعالــــة  چينمــــن مصــــادر شــــقائق الأكســــ
البنــاء الضــوئي). ينــتج فــوق لعلاقــات المائيــة و االفصــل الرابــع: الإجهــاد المــائي و 

مـــــــن أكســـــــدة الجلايكـــــــولات فـــــــي البيروكسيســـــــوم بواســـــــطة  چينأكســـــــيد الهيـــــــدرو 

أثران مفترضان لشقائق الأكسجين الفعالة أثناء الإجھاد. يمكن )7/1شكل رقم ( 
 تات الإجھاد إذا تكونــينچز ــة تحفـــارات ثانويـــأن تعمل كإش

بتركيزات قليلة تخضع لتحكم النبات ولكنھا تضر بالخلايا إذا تكونت بتركيزات عالية.
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البيروكسيسـوم يحتـوي علـى إنـزيم الكتـاليز ). و 2-7جلايكولات أوكسيديز (شـكل ال
النـاتج فـي الظـروف الطبيعيـة. بالإضـافة إلـى  چينالذي يهدم فوق أكسيد الهيـدرو 

جـه لكن بكميات أقل ممـا تنتو  ,كوندريا في إنتاج السوبر أكسيدالميتو تساهم  ,ذلك
مـن  %2-1يحتمل أن يتحـول لبيروكسيسومات من شقائق فعالة. و االبلاستيدات و 

  .(14)الذي يستهلك في التنفس الميتوكونديري إلى سوبر أكسيد چينالأكس
  :ظومة دقيقةالفعالة بواسطة من چينتتحكم النباتات في تركيز شقائق الأكس 7-3

فـــإن النباتـــات فـــي  ,ا حتميـــاً الفعالـــة أمـــرً  چينإذا كـــان تكـــون شـــقائق الأكســـ
بحيـــث لا تصـــل إلـــى  ,المقابـــل لـــديها آليـــات للـــتحكم فـــي مســـتويات هـــذه الشـــقائق

مــن حشــد مــن المكونــات الإنزيميــة  درجــة الســمية للخلايــا. تتكــون هــذه المنظومــة
الفعالـــة بدقـــة  چينالأكســـق ـشقائـــ (Scavenging)م ـل علـــى قــــغيـــر الإنزيميـــة يعمـــو 

 Superoxide)تشـمل منظومـة القـم هـذه إنـزيم السـوبر أكسـيد دسـميوتيز متناهيـة. 

dismiutase: SOD)  جلوتــــــاثيون  - عناصــــــر دورة الأســــــكورباتو(Ascorbate-

glutathione cycle) زيم الكتـاليز ـإنـة و ـر الإنزيميــالإنزيميـة وغيـ (Catalase: CAT) 
ذي الـ ,توجد هذه المكونات في عامة أجزاء الخليـة باسـتثناء الكتـاليز  ).(16)و (15)(

الناتج مـن  چينرو يختص بهدم فوق أكسيد الهيدو  ,في البيروكسيسوم يوجد أساساً 
  التنفس الضوئي.

لأن الســـوبر  نظـــرًا SODالفعالـــة هـــو  چينأهـــم إنزيمـــات قـــم شـــقائق الأكســـ
للسـوبر طفـاء القـوة المؤكسـدة علـى إ SODفي الخليـة. يعمـل  أكسيد يتكون سريعاً 

). و لكــن هــذا 1-7(معادلــة  چينفــوق أكســيد هيــدرو و  چينأكســيد بهدمــه إلــى أكســ
 چينهـو فـوق أكسـيد الهيـدرو و  ,وينـتج آخـر فعـالاً  اً فهـو يهـدم شـق , ينهي الخطرلا

البروتينــات التـي تحتــوي علـى مجموعــات ثيـول. لــذلك يحتــاج  الـذي يهــاجم سـريعاً 
 (Ascorbate peroxidase: APX) الأسـكوربات بيروكسـيديز الأمـر إلـى الكتـاليز أو

 .چينلهدم فوق أكسيد الهيدرو 
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الكتـــاليز يهـــدم فـــوق أكســـيد مـــن الأســـكوربات بيروكســـيديز و  كـــلاً  رغـــم أن
ن خواصــهما فــي هــذا الصــدد تختلــف. فالكتــاليز أقــل قابليــة لفــوق چين, فــإالهيــدرو 

ســيديز، بمعنــى أن الأول يحتــاج إلــى تركيــزات مقارنــة بالبيروك چينأكســيد الهيــدرو 
بينمـــا  ,(ملـــي مـــولات) لكـــي يبـــدأ فـــي هدمـــه چينأعلـــى مـــن فـــوق أكســـيد الهيـــدرو 

فـي حـدود ميكـرو مـولات. يهدمه حتـى لـو كـان تركيـزه قلـيلاً و الأخير يستطيع أن 

ين من أكسدة الجلايكولات في البيروكسيسوم كجزء چينتج فوق أكسيد الھيدرو)7/2ل رقم (شك 
 ويقم بواسطة الكتاليز (الإطار الأحمر المتقطع). من تفاعلات التنفس الضوئي.
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الفــرق الثــاني أن الكتــاليز لا يحتــاج إلــى مــادة مختزلــة لينقــل إليهــا القــوة المؤكســدة 
إلــــى مــــاء  چينفــــوق أكســــيد الهيــــدرو  ، فهــــو يحــــولچينوق أكســــيد الهيــــدرو مــــن فــــ

فيحتاج إلى مادة مستقبلة للأكسـدة و  ز). أما البيروكسيدي2-7(معادلة  چينأكسو 
  ).  3-7هي الأسكوربات (معادلة 

   

  
  

كلها تهدم فـوق أكسـيد  اتيوجد العديد من إنزيمات البيروكسيديز في النبات
المؤكسـدة منـه إلـى مـادة مـا. بعـض هـذه الإنزيمـات يعمـل بنقل القـوة  چينالهيدرو 

إلــى مــادة مســتقبلة بعينهــا  چينعلــى نقــل القــوة المؤكســدة مــن فــوق أكســيد الهيــدرو 
بينمــــا يســــتطيع بعضــــها أن يســــتخدم مــــواد  ,كمــــا فــــي الأســــكوربات بيروكســــيديز

ولــــى بشــــكل أساســــي فــــي متنوعــــة لهــــذا الغــــرض. توجــــد إنزيمــــات المجموعــــة الأ
ة الأخيــرة عــادة فــي جــدار الســيتوبلازم. بينمــا توجــد إنزيمــات المجموعـو  البلاسـتيدة

لأكسـدة مـواد متنوعـة لتنـتج  چينتعمل على استخدام فوق أكسيد الهيدرو و  ,الخلية
مركبات فينولية تتشابك جزيئاتها فيمـا بعـد لتكـون مـواد معقـدة مثـل اللجنـين الـذي 

لـــذلك يبـــدو أن للبيروكســـيديز . (17)مـــن مكونـــات جـــدار الخليـــة أساســـياً  يعـــد مكونـــاً 
الفعالــة  چينوظــائف متنوعــة فــي النبــات لا تقتصــر فقــط علــى قــم شــقائق الأكســ

ــتحكم  أيضًــابــل تمتــد  ,عنــدما تتواجــد بتراكيــزات قليلــة أو كبيــرة فــي الخليــة إلــى ال
بالإضافة لتوظيف تلـك الشـقائق لبنـاء الجـدر الخلويـة. أمـا  ,الدقيق في مستوياتها

قتصر دوره على قم تلك الشقائق عندما توجد بتركيـزات كبيـرة فـي الكتاليز فربما ي
في تعدد نظائر البيروكسـيديز  أثناء الإجهاد. قد يكون هذا سبباً  الخلية خصوصاً 
  .(18)مقارنة بالكتاليز

بينمـــا  چينلا يحتــاج الكتـــاليز إلــى مـــواد أخـــرى ليهــدم فـــوق أكســيد الهيـــدرو 
سـكوربات كمسـتقبل للقـوة المؤكسـدة مـن يحتاج الأسكوربات البيروكسـيديز إلـى الأ

الأســـكوربات التـــي تتأكســـد تحتـــاج إلـــى آليـــة خاصـــة و  .چينفـــوق أكســـيد الهيـــدرو 
لاختزالها بحيث يمكن إعادة استخدامها كمستقبل. يسمى مسار هـدم فـوق أكسـيد 

إعادة اختـزال الأسـكوربات بمسـار بواسطة الأسكوربات بيروكسيديز و  چينالهيدرو 
 ).3-7ثيون (شكل جلوتا-الأسكوربات
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ينــــــــتج مــــــــن أكســــــــدة الأســــــــكوربات بواســــــــطة الأســــــــكوربات بيروكســــــــيديز 
التــي يعــاد ترتيــب  (Monodehydroascorbate: MDHA)مونوديهيــدرو أســكوربات 

جــزئ و  ,واحــد مــن الأســكورباتبحيــث ينــتج مــن كــل جــزيئين منهــا جــزئ  ,ذراتهــا
ل دورة آخــــــر مــــــن الديهيــــــدرو أســــــكوربات. تختــــــزل الديهيــــــدرو أســــــكوربات خــــــلا

ــــــــــــــز -الأســــــــــــــكوربات ــــــــــــــدرو أســــــــــــــكوربات ردكتي ــــــــــــــاثيون بواســــــــــــــطة الديهي جلوت
(Dehydroascorbate reductase: DHAR)  ــــذي يحفــــز اختــــزال و هــــو الإنــــزيم ال

يعــاد ســدة مــادة أخــرى هــي الجلوتــاثيون. و الديهيــدرو أســكوربات علــى حســاب أك
  .NAD(P)Hاختزال الجلوتاثيون بواسطة الجلوتاثيون ردكتيز في وجود 

جلوتـــاثيون ليســـت هـــي الخيـــار الوحيـــد لإعـــادة اختـــزال -ة الأســـكورباتدور 
أن تختـزل فـي النظـام الضـوئي الأول  أيضًـابـل يمكـن  ,المونوديهيدرو أسـكوربات

) ممــا 3-7كناقــل للإلكترونــات (شــكل (Ferredoxin: FD) بواســطة الفيريدوكســن 
جـزاء أخـرى نتشـاره لأعـدم افي مكان تكونه و  چينكسيد الهيدرو يضمن هدم فوق أ

مــن البلاســتيدة  چينرغــم ذلــك يمكــن أن ينتشــر فــوق أكســيد الهيــدرو مــن الخليــة. و 
يمكــن أن يهــدم بواســطة  ,لثباتــه النســبي. فــي هــذه الحالــة نظــرًاإلــى الســيتوبلازم  

فــوق أكســيد  أيضًــاالأســكوربات بيروكســيديز الموجــود فــي الســيتوبلازم الــذي يهــدم 
. بالإضـــافة (19)د دســـميوتيز الســـيتوبلازميالـــذي ينتجـــه الســـوبر أكســـي چينالهيـــدرو 

إلــــى ذلــــك يســــتطيع إنــــزيم المونوديهيــــدرو أســــكوربات ردكتيــــز أن يختزلهــــا إلــــى 
  ).3-7(شكل  NAD(P)Hالأسكوربات في وجود 

بـل يمكـن أن  ,لا يقتصر دور الجلوتاثيون على إعادة اختـزال الأسـكوربات
مثــــار أو شــــقائق ال چينيعمــــل بشــــكل مباشــــر فــــي قــــم شــــقائق فعالــــة مثــــل الأكســــ

. كمـــا تعمـــل أصـــباغ مثـــل الكـــاروتين چينالهيدروكســـيل أو فـــوق أكســـيد الهيـــدرو 
ـــار) علـــى قـــم يچية البلاســـتيدات (حيـــث يتكـــون الأكســـالموجـــودة فـــي أغشـــ ن المث

. تجــدر الإشــارة هنــا إلــى أنــه لا يوجــد تفاعــل (20)المثــار بكفــاءة كبيــرة چينالأكســ
ممـا يـوحي بخطورتهـا علـى  ,لنبـاتإنزيمي معـروف لقـم شـائق الهيدروكسـيل فـي ا
  .(21)الخلية خصوصا إذا تواجدت بتركيزات كبيرة

  

 



  يا النبات الجزيئية أثناء الإجھاد المائيچيا وبيولوچفسيولو                                                
  

 

  

218

 
  
  
  
  

   

  
  :الفعالة أثناء الإجھاد المائي چينيزداد تكوين شقائق الأكس 7-4

الجــذور هــي الخــط الأمــامي للنبــات الــذي يكتشــف نقــص المــاء فــي التربــة 
. يتبـــع ذلـــك تكـــون رســـائل بســـبب الملوحـــة أو الجفـــاف أو البـــرودة أو جميـــع ذلـــك

ثانويـــة مـــن أهمهـــا حمـــض الأبسيســـك الـــذي ينتقـــل عبـــر الخشـــب إلـــى المجمـــوع 
بـذلك يحـدث تعـديل فـي الأيـض و  ,يث يؤدي مباشرة إلى غلق الثغـورالخضري ح

  بحيث يكون الهدف هو الحد من فقد الماء. ,العام في النبات
 ,و بتقليـل نفاذيتهـاا أثغـور تمامًـغلـق المكن للنبات أن يحد من فقد الماء بي

 ,يقلل تركيز ثاني أكسيد الكربون المتاح لعملية التمثيـل الضـوئي أيضًالكن هذا و 
 (23)و (22)الفعالـة ( چينيحفـز تكـوين شـقائق الأكسـو  ,على كفاءتهـا ر سلبياً مما يؤث

تج   (SOD)إطفاء السوبر أكسيد بواسطة السوبر أكسيد دسميوتيز)7/3شكل رقم (  ين
ات ـــكوربــطة الأســـدم بواسـذي يھــين الچدروـــيد الھيــوق أكســف

يديز  درو أسكوربات  (APX)بيروكس ى المونوديھي كوربات إل د الأس اد (MDHA)ويؤكس . يع
درو أس زال المونوديھي ااخت لاث: إم رق ث كوربات بط ى أس طة  :1: كوربات إل بواس

ام   (FD)بواسطة الفيريدوكسن: 2أو   (MDHAR)المونوديھيدرو أسكوربات ردكتيز في النظ
 .من خلال دورة الأسكوربات جلوتاثيون: 3أو  الضوئي الأول
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الفعالــــة أثنــــاء  چينيــــزداد معــــدل تكــــوين شــــقائق الأكســــ  ).(27)و (26)و (25)و (24)و
ي بعـدة طـرق. مـن أهـم هـذه الطـرق زيـادة معـدل تفاعـل ميلـر الـذي الإجهاد المـائ

تقـدر  (Triticum aestivum) . فـي نبـات القمـح چينيسرب الإلكترونات إلـى الأكسـ
مقارنــــة % 50الزيــــادة فــــي معــــدل تفاعــــل ميلــــر فــــي النباتــــات المجهــــدة بحــــوالي 

 ارتــات دو معــدل تفاعــل ميلــر فــي نبا أيضًــاكمــا يزيــد  .(28)بالنباتــات غيــر المجهــدة
    .(29)أثناء الجفاف  (Helianthus annuus)الشمس

التـــــنفس  الفعالـــــة هـــــي چينالثانيـــــة لزيـــــادة تكـــــوين شـــــقائق الأكســـــ ةالطريقـــــ
الضـــوئي. غلـــق الثغـــور أو انخفـــاض نفاذيتهـــا يقلـــل تركيـــز ثـــاني أكســـيد الكربـــون 

بنـة ممـا يزيـد معـدل تفاعـل الأكسـدة مقارنـة بتفاعـل الكر  ,المتاح لإنزيم الروبيسكو
الفصـــل الرابـــع). تحـــتم الزيـــادة فـــي معـــدل تفاعـــل الأكســـدة زيـــادة معـــدل  انظـــر(

فــــــي  چينمــــــا يصــــــاحبه مــــــن تكــــــوين فــــــوق أكســــــيد الهيــــــدرو الضــــــوئي و التــــــنفس 
الناتجــة مــن  چين). تقــدر كميــة فــوق أكســيد الهيــدرو 2-7البيروكسيسـومات (شــكل 
ي يكونــه الـذ چينمـن إجمــالي فـوق أكسـيد الهيــدرو % 70التـنفس الضـوئي بحــوالي 
ـــــاء الإجهـــــاد ـــــوق أكســـــيد . و (30)النبـــــات أثن ـــــد مصـــــدر ف لكـــــن مـــــن الصـــــعب تحدي

ا علـى الانتشـار مـن مكـان لآخـر أثناء الإجهاد بدقة بسبب كونه قادرً  چينالهيدرو 
     داخل الخلية.

للبلاســـتيدات أن  أيضًـــايمكـــن  ,چينبالإضـــافة إلـــى فـــوق أكســـيد الهيـــدرو 
. چينالكيميائيــة لفــوق أكســيد الهيــدرو  تكــون شــقائق الهيدروكســيل أثنــاء التحــولات
هـا ة مكونـات الخليـة رغـم أن فتـرة بقائيمكن لشقائق الهيدروكسيل أن تؤكسد غالبي

 1فـــي الخليـــة (عمـــر النصــــف) قصـــيرة بالمقارنـــة بغيرهــــا مـــن الشـــقائق الفعالــــة (
  ).ميكرو ثانية تقريباً 

  :الفعالة أثناء الإجھاد چينقم شقائق الأكس 7-5
ـــة و  چيننباتـــات شـــقائق الأكســـم اليحتمـــل أن تســـتخد ـــة الفعال بتركيـــزات قليل

يجــب أن ســائل الدفاعيــة بالقــدر المطلــوب. و كمؤشــرات لدرجــة الإجهــاد تحفــز الو 
 ,ن زيادتهــا يخــرب الخليــة, إذ إليــةتبقــى تركيــزات تلــك الشــقائق تحــت ســيطرة الخ

الفعالـة  چينللكشف عن معدل تكوين شقائق الأكسـو يعجل عمليات الشيخوخة. و 
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مكـن قيــاس بعــض الأعـراض المصــاحبة لتراكمهــا مثـل أكســدة الــدهون. علــى أن ي
بـل يمكـن أن  ,قغياب تلك الأعراض لا يعني بالضرورة عدم زيادة تكوين الشقائ

  يلازمها زيادة في كميات الإنزيمات القمّامة.تحدث تلك الزيادة و 
 الفعالــة أو نشــاط چينات إنزيمــات قــم شــقائق الأكســچينــيــدل مــدى تفعيــل 

الإنزيمات ذاتها على مدى كفاءة النبـات فـي مقاومـة الإجهـاد التأكسـدي المترتـب 
ـــل تلـــك ال ـــادة تفعي ـــى التعـــرض للإجهـــاد المـــائي. فزي ـــعل ـــادة النشـــاط  اتچين أو زي

على قدرة النبـات علـى مقاومـة الإجهـاد التأكسـدي.  هما يعد دليلاً الإنزيمي أو كلي
شــير إلــى نقــص دد، فــالبعض يرغــم ذلــك تتضــارب نتــائج الدراســات فــي هــذا الصــ

لتفســير . و الــبعض الآخــر يشــير إلــى زيادتهــا أثنــاء الإجهــادو  ,نشــاط إنزيمــات القــم
م فــي ات أو إنزيمــات القــم يقــيَّ چينــهــذا يجــب أن نأخــذ فــي الاعتبــار أن اســتجابة 

النمـو فـي ون لـدى النبـات قـدرة علـى التكيـف و ضوء استجابة النبـات ككـل. قـد تكـ
ــ الملحيــة ه بطبيعتــه يتحمــل الإجهــاد كمــا فــي النباتــات ظــروف الإجهــاد بســبب أن

يصـــاحبه تحســـن فـــي قـــدرة النبـــات علـــى الـــتخلص مـــن  هـــذا غالبـــاً والصـــحراوية، و 
ات والإنزيمـــات چينـــالفعالـــة يســـتدل عليهـــا مـــن زيـــادة نشـــاط ال چينشـــقائق الأكســـ

ـــات القـــدرة علـــى التكيـــف قـــد يفقـــد الن ,علـــى الجانـــب الآخـــرالضـــرورية لـــذلك. و  ب
مواصلة النمو إما بسبب زيادة شدة الإجهـاد بحيـث تتعـدى قـدرة النبـات و للإجهاد 

أو بسـبب أن النبـات بطبيعتـه لا يتحمـل الإجهـاد كمـا فـي النباتـات  ,على التحمـل
نشــاط إنزيمــات القــم ات و چينــدرجــة تفعيــل الوســطية. فــي هــذه الحالــة قــد تتنــاقص 

أن و  ,علــى الــتحكم فيهــا الــم يعــد قــادرً  بــل لأنــه ,لــيس لأن النبــات لا يحتــاج إليهــا
  إنزيمات القم نفسها تضررت بفعل الإجهاد شأنها شأن بقية الإنزيمات.

مـة مهيبدو أن تنشيط السوبر أكسيد دسـميوتيز أثنـاء الإجهـاد يعـد وسـيلة و 
 چـــين  (Overexpression) لتكيــف النبــات. يتضــح هــذا مــن خــلال زيــادة تفعيـــل

فــي  (Manganese Superoxide dismutase: MnSOD)الســوبر أكســيد دســميوتيز 
 Oryza) الأرزو   (Medicago sativa)(31)في كل من البرسيم الحجازي   البلاستيدات

sativa) (32)  يحســن تحملهمــا للجفـــاف. هــذا رغـــم أن بعــض الدراســـات تشــير إلـــى
غيــره فــي بعــض النباتــات مثــل تنــاقص نشــاط الســوبر أكســيد دســميوتيز أو عــدم ت

 أثناء الإجهاد. (36)والبرسيم الحجازي (35)دوار الشمسو  (34)والأرز (33)القمح
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ـــــاثيون (الأســـــكوربات بيروكســـــيديز جلو  - أمـــــا إنزيمـــــا دورة الأســـــكوربات ت
ــاثيون ردكتيــز) فتشــير الكثيــر مــن الدراســات إلــى تزايــد نشــاط أحــدهما أو و  الجلوت

 Phaseolus)الفاصــولياو  (37)فــي نباتــات متعــددة مثــل القمــح كليهمــا أثنــاء الإجهــاد

vulgaris)  )(38) لكـــن كمـــا فـــي حالـــة الســـوبر أكســـيد و  غيرهـــا.و  (40)) والأرز(39)و
دســـميوتيز يشـــير عـــدد قليـــل مـــن الدراســـات إلـــى عـــدم تغيـــر نشـــاط الأســـكوربات 

  بيروكسيديز أو حتى إلى تناقصه أثناء الإجهاد. 
ات لاخـتلاف النباتـ نظـرًامن الصعب إيجاد تفسير لهذه النتائج المتضـاربة 

حتى في حالة استخدام النبات ذاتـه فـي أكثـر مـن جريت عليها الدراسات. و التي أ
ــــة الدراســــات ببعضــــها أيضًــــايصــــعب  ,دراســــة ف الظــــروف لاخــــتلا نظــــرًا ,مقارن
ا إلـى لكـن اسـتنادً اتات المسـتخدمة. و ـب الـوراثي للنبـالتركيـو  ,ةـريبية لكل دراســالتج

  (Solanum tuberosum)ات البطــاطسـريت علــى نباتـــات التــي أجـــنتــائج الدراســ
الســــوبر أكســــيد الأســــكوربات بيروكســــيديز و ي چينــــبزيــــادة تفعيــــل  المعدلــــة وراثيــــاً 

التــــي تميــــزت بقــــدرة أكبــــر علــــى تحمــــل الإجهــــاد و دســــميوتيز فــــي البلاســــتيدات 
الفعالـة  چينتحسـين كفـاءة إنزيمـات قـم شـقائق الأكسـ يمكـن اسـتنتاج أن (41)المائي
 المائي.تحمل النبات للإجهاد  من نيحسِّ 

ـــه بالنســـبة الا يختلـــف الأمـــر كثيـــرً  ـــاليز عن لكـــل مـــن الســـوبر  بالنســـبة للكت
جلوتــــاثيون. فــــبعض الدراســــات  - إنزيمــــي دورة الأســــكورباتأكســــيد دســــميوتيز و 

بينمـا يسـير الـبعض الآخـر إلـى تناقصـه.  ,تشير إلـى زيـادة نشـاطه أثنـاء الإجهـاد
 ,بزيادة تفعيل الكتاليز البكتيـري أن نباتات الدخان المعدلة وراثياً  أيضًالكن وجد و 

تتحمـــل بشــــكل أفضــــل الضــــوء الشــــديد أثنــــاء الإجهــــاد المــــائي. كمــــا يفتــــرض أن 
  . (42)من البيروكسيديز أثناء الإجهاد المائي الكتاليز أكثر ثباتاً 

ـــأن النباتـــات تعتمـــد علـــى البيروكســـيديز فـــي  مـــن ذلـــك يمكـــن الاســـتنتاج ب
عنــــد تركيــــزات منخفضــــة. فــــي هــــذه  چينضــــبط مســــتويات فــــوق أكســــيد الهيــــدرو 

لانخفـــاض قابليتـــه لهـــدم فـــوق  نظـــرًا ,ربمـــا يكـــون الكتـــاليز أقـــل أهميـــة ,الظـــروف
، بينما يصبح الكتاليز أكثر أهميـة إذا كـان معـدل تكـوين فـوق چينأكسيد الهيدرو 
ذلــك و  ,بحيــث يفــوق قــدرة البيروكســيديز علــى ضــبطه ,اكبيــرً  چينأكســيد الهيــدرو 
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فـــي حمايـــة مكونـــات  ي الشـــديد. عندئـــذ يكـــون الكتـــاليز مهمـــاً أثنـــاء الإجهـــاد المـــائ
  .چينبما في ذلك البيروكسيديز نفسه من فوق أكسيد الهيدرو  ,الخلية

  :مضادات الأكسدة غير الإنزيمية 7-6
 چيندور الإنزيمـــات الأساســـية فـــي قـــم شـــقائق الأكســـ ,وصـــفنا فيمـــا ســـبق

مســـتقبلة للقـــوة المؤكســـدة الفعالـــة. علـــى أن تلـــك الإنزيمـــات لا تعمـــل بـــدون مـــواد 
ــاليز. فكــل باســتثناء الجلوتــاثيون ضــروريان لإتمــام عمليــة مــن الأســكوربات و  الكت

بديهي أن توافر كل منهما بتركيـزات لال الدورة التي تحمل اسميهما. و القم من خ
يلعـــب  ,لهـــذه العمليـــة. عـــلاوة علـــى ذلـــك أيضًـــامناســـبة أثنـــاء الإجهـــاد ضـــروري 

فــــــي قــــــم شــــــقائق  مــــــاً مها دورً  (Alpha-tocopherol)ل توكــــــوفيرو  - مركــــــب الألفــــــا
ـــــة. يمنـــــع الألفـــــا چينالأكســـــ فيرول تكـــــوين شـــــقائق الهيدروكســـــيل توكـــــو  - الفعال

 Lipid peroxyl)ون البيروكسيلية ـائق الدهـم شقـع قـكما يستطي ,ارـالمث چينالأكسو 

radicals) (43)  اسـية توكـوفيرول مـن العناصـر الأس - يعتبر الألفـا). و 4-7(شكل
البلاستيدية، لذلك يتراكم هذا المركـب فـي  خصوصاً في حماية الأغشية الخلوية و 
. هــــذا بالإضــــافة إلــــى دور الكــــاروتين فــــي قــــم (44)النبــــات أثنــــاء الإجهــــاد المــــائي

بـل هـذه  ,ة فـي النبـاتلسنا هنا بصدد سـرد مضـادات الأكسـدو  المثار. چينالأكس
  ى مواد متنوعة تعمل لهذا الغرض.الواقع أن النباتات تحتوي علو  ,مجرد أمثلة
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  :دور التنفس الضوئي في مقاومة التأكسد 7-7
) مـن المصـادر الأساسـية لتكـوين 5-7رغم كون التنفس الضوئي  (شـكل 

يعتبــــر وســــيلة لتلطيــــف الإجهــــاد  , فإنــــهأثنــــاء الإجهــــاد چينفــــوق أكســــيد الهيــــدرو 
دما يقل نشاط الروبيسكو بسبب التأكسدي الناتج من التعرض للإجهاد المائي عن

نضـــوب ثـــاني أكســـيد الكربـــون. فهـــو فـــي المقـــام الأول وســـيلة لتصـــريف الطاقـــة 
 نظــرًايتعســر اســتخدامها فــي البنــاء الضــوئي و  لالضــوئية التــي يمتصــها الكلوروفيــ

لتباطئـــه بســـبب الإجهـــاد. هـــذه الطاقـــة قـــد تتلـــف منظومـــة البنـــاء الضـــوئي مـــا لـــم 
مــا أن التــنفس الضــوئي ينقــل مكــان تكــوين فــوق ك .(45)تصــرف فــي طريــق بــديل

لهـذا  من البلاستيدة إلـى البيروكسيسـوم الـذي يعـد أكثـر تحمـلاً  چينأكسيد الهيدرو 

ات.)7/4شكل رقم (  ة في النب ر الإنزيمي الأسكوربات ھي  بعض مضادات الأكسدة غي
ين حيث چمستقبل الأساسي للقوة المؤكسدة من فوق أكسيد الھيدروال

اثيون المكون  ى ديھيدروأسكوربات. الجلوت ا إل تتحول إلى مونوديھيدرو أسكوربات ومنھ
ي  ة ھ اض أميني ة أحم ن ثلاث ون م اثيون يتك كوربات جلوت ات دورة الأس ن مكون اني م الث

المختزلة). عند تأكسد الجلوتاثيون تنزع  الجلايسين والسيستايين والجلوتاميك (في الحالة
درو ا چذرة ھي رًا الألف ول. وأخي وعتي الثي ه ويرتبطان من خلال مجم  -ين من جزيئين من

 توكوفيرول يعمل بكفاءة على حماية الأغشية الخلوية من التأكسد أثناء الإجھاد.
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لوجــود الكتــاليز الــذي يهدمــه دون الحاجــة  نظــرًاالمركــب المؤكســد مــن البلاســتيدة 
أن تشــترك نظــائر الأســكوربات  أيضًــاإلــى مــادة مســتقبلة للقــوة المؤكســدة. يمكــن 

فـــــي  چيند الهيــــدرو بيروكســــيديز البيروكسيســــومية فـــــي عمليــــة هـــــدم فــــوق أكســـــي
الـــــذي يـــــدخل فـــــي تخليـــــق  التـــــنفس الضـــــوئي ينـــــتج الجلايســـــينالبيروكسيســــوم. و 

   كما يمكن أن يعمل كمذاب متوائم. (46)الجلوتاثيون
   

  
  
  
  
  
  
  
  
  

صورة بالمجھر الإلكتروني لقطاع في ورقة نبات ثلاثي الكربون. في )7/5شكل رقم ( 
ي عملية التنفس ـترك فـسومات وتشـر البيروكسيـات تكثــــه النباتھذ

ديل لتصريف  ار ب نفس الضوئي كمس ل الت دريا. يعم تيدات والميتوكون ع البلاس الضوئي م
ون  يد الكرب اني أكس رًا لنضوب ث ل الضوئي نظ ر التمثي ر تصريفھا عب ي يتعس ة الت الطاق

ائي للن وى الم ا وانخفاض المحت يس بھ ة بسيطة ل ات. البيروكسيسومات عضييات خلوي ب
ه  ر البيروكسيسوم وب ي الصورة يظھ رد. وف ة بغشاء مف ة ومحاط ائية داخلي تراكيب غش

ة لجسم ب ات رباعي ة في النبات ذه الثلاثي ل ھ لوري عبارة عن إنزيم الكتاليز. يندر وجود مث
دل  الكربون لوجود آلية بديلة لتركيز ثاني أكسيد الكربون حول ل من مع ا يقل الروبسكو مم

 التنفس الضوئي بشكل كبير.
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قـــدرتها علـــى التكيـــف تتميـــز البيروكسيســـومات بمرونتهـــا و  ,فـــوق كـــل ذلـــك
. فهـــي تغيـــر وظيفتهـــا بتغيـــر المرحلـــة (47)يـــة والبيئيـــةچلبـــات النبـــات الفســـيولولمتط

ـــات ـــة للنب ـــات البـــذور  ,التطوري ـــاء إنب ـــة تحـــول الجليوكسيســـومات أثن كمـــا فـــي حال
تبـدأ فـي التمثيـل الإنبـات و  عمليـة البـذرةالدهنية إلى البيروكسيسـومات عنـدما تـتم 

هــو و  ,فــي النبــات چينلهيــدرو وق أكســيد انهــا تتكــاثر عنــد تــراكم فــالضــوئي. ثــم إ
  .(48)ما يمكن أن يحدث أثناء الإجهاد المائي أيضًا
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