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 شوري، منحنيتنش ،  تنش اكسيداتيو،ي پراكسيداسون ليپيد،اكسيدان   آنتيهاي  آنزيم:ها كليد واژه

OJIP –گندم دفاعي ، هاي ، مكانيسم تست. 

يعي از اراضي كشاورزي صولات كشاورزي ايران است كه در سطح وسحترين م  گندم از اصلي:چكيده
 عملكرد آن در مناطق رشد و نمو ودهنده  از عوامل اصلي كاهششوري  متاسفانه تنش .گردد كشت مي

 رقم گندم انتخاب و در شرايط آزمايشگاهي مورد 17 به همين دليل .آيد خشك و نيمه خشك به شمار مي
 برگي با استفاده از كلريد 4- 5رحله ارقام گندم به روش هوا كشت پرورش و در م. مطالعه قرار گرفتند

 روز در 10هاي گندم به مدت  گياهچه. ارزيابي شدند ) ميلي مولار200صفر و (شوري  سطح  دوسديم در
  .اعمال شده نگهداري شدشوري شرايط تنش 

  ايناكسيدان نشان داد كه در ارقام مورد مطالعه فعاليت هاي آنتي نتايج حاصل از مقايسه ميانگين آنزيم
افزايش در بين ارقام، رقم هيرمند بيشترين . اند نسبت به شاهد داشتهداري  ها در شرايط تنش تغيير معني آنزيم
نتايج حاصل نشان داد كه ميزان پراكسيداسيون . هاي آنتي اكسيداني را از خود نشان داد آنزيمفعاليت ميزان 

 دارد و براي جلوگيري از پراكسيداسيون ليپيدي ي آنتي اكسيدانها ليپيدي بستگي به فعاليت آنزيم
هاي  همكاري چندين آنزيم لازم بوده و كم شدن فعاليت يك آنزيم كليدي مي تواند باعث آسيب به سلول

   .گياه شود
علاوه بر اين نتايج حاصل از اين پژوهش نشان داد كه تغييرات شاخص پايداري غشا بستگي به محل 

دراثر شوريميزان همچنين . د كه اين ويژگي در رقم نيك نژاد مشاهده شدپراكسيداسيون ليپيدي دار
پتاسيم و نسبت  در حالي كه يون.  افزايش يافتدر ارقام مورد مطالعه نسبت به شاهد عناصرسديم و كلر

هاي محلول در  وهش ميزان كربوهيدراتژبعلاوه در اين پ. كاهش نشان دادگندم پتاسيم به سديم در ارقام 
نشان نيز نتايج حاصل از مقايسه ميانگين كلروفيل .  در شرايط تنش افزايش يافتند گندم مورد بررسيارقام

تواند ناشي از  افزايش اين پارامترها مي .است افزايش يافته b و a ميزان كلروفيل ،داد كه در برخي ارقام
نتايج حاصل از مقايسه . هاي گياهي موجود در واحد سطح باشد كاهش سطح برگ و افزايش تراكم سلول



 دستگاه فتوسنتزي در II تست نشان داد كه كارايي فتوسيستم - OJIPهاي حاصل از منحني ميانگين پارامتر
  به علت افزايش در ميزان 1رقم كرج گندم در بين ارقام . ارقام مورد مطالعه در سطح شوري متفاوت بود

داختن انرژي به مقطع عرضي برگ و سطح زير هاي مهم نظير شاخص عملكرد، نسبت به دام ان پارامتر
  .  تست از كارايي فتوسنتزي بهتري برخوردار است– OJIPمنحني

در  1اي نشان داد كه ارقام هيرمند، زاگرس و كرج  ع نتايج بدست آمده از آزمايشات گياهچهودر مجم
  .تر هستند مقايسه با بقيه ارقام به تنش شوري متحمل
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  مقدمه 
گندم يكي از مهمترين محصولات كشاورزي در جهان و ايران است كه نقش بسيار مهمي درتغذيه، امنيت 

 2800متوسط جهاني انرژي مصرفي روزانه هر فردي در حدود . كند غذايي و استقلال سياسي هر كشوري ايفا مي
 كالري و در كشورهاي جهان 3500هاي پيشرفته ميزان مصرف انرژي روزانه  ردر حالي كه در كشو. كالري است

هاي در حال توسعه نظير ايران  لازم به ذكر است كه در كشور. باشد  كالري مي2200سوم اين ميزان در حدود 
عيت افزايش روزافزون جم. گردد انرژي روزانه مورد نياز مردم از مصرف مستقيم گندم كسب مي% 50نزديك به 

جهان و ايران به همراه افزايش مصرف سرانه گندم بويژه به فرم نان، نياز به توليد بيشتر اين محصول را الزامي 
  :دستيابي به اين امر مهم از دو راه امكان پذير است. ساخته است

  :  گسترش سطح زير كشت- 1
پايداري توليد . امكان پذير استدر ايران افزايش سطح زير كشت فقط با به زير كشت بردن اراضي كم بازده 

هاي نامساعد نظير  هاي سازگار به محيط بالاتر در اينگونه اراضي نيز تابع عوامل مختلف از جمله استفاده از واريته
  ).1374كاظمي اربط،(شوري مي باشد 

  : افزايش عملكرد در واحد سطح- 2 
ستيابي به اين امر از طريق به زراعي و به د. امروزه به افزايش عملكرد در واحد سطح توجه خاصي شده است

هاي محيطي و نهايتاً داشتن  جهت اصلاح ارقام متحمل به شوري و يا ساير محدوديت. باشد نژادي امكان پذير مي
عملكرد مطلوب و پايدار بايستي نقاط ضعف و قوت ارقام  شناسايي گردد تا بر اساس آنها گزينش صورت 

  .گيرد
در اين . هاي محيطي از عمده عوامل كاهش دهنده عملكرد محصولات كشاورزي در سطح جهان هستند تنش

در تنش شوري اختلالات متابوليسمي ايجاد شده باعث . ها به شمار مي آيد ميان شوري يكي از مهمترين اين تنش
هاي دفاعي بر  ز يكسري مكانيسماختلالات ا اما گياه جهت مقابله با اين . شود آسيب به گياه و كاهش عملكرد مي
ها كارآمدترعمل كنند گياه در شرايط مطلوبتري قرار گرفته و آسيب به آن  خوردار است كه هرچه اين مكانيسم

هاي فيزيولوژيك و   گندم بر اساس شاخصهاي با توجه به اهميت شناخت الگوي رفتاري ژنوتيپ.گردد كمتر مي
هاي محيطي بويژه شوري كارهاي  هر كدام در راستاي غلبه بر تنشهاي  بيوشيميايي با هدف شناخت ويژگي

هاي موجود در  در حاليكه براي غلبه بر تمامي محدوديت. تحقيقاتي بسيار كمي در كشور صورت گرفته است
  . باشد راستاي افزايش توليد و پايداري آن شناخت تمامي خصوصيات ارقام الزامي مي

هاي  ه انتخاب و رفتارهاي آنها در قبال تنش شوري با استفاده از شاخص رقم گندم بهار17به همين دليل 
 ميلي 200شاهد و (اي در شرايط كنترل شده در دو سطح شوري  فيزيولوژيك و بيوشيميايي در مرحله گياهچه

 . اند مورد مطالعه قرار گرفته) مولار كلريد سديم
 



  
  
  

  فصل اول
  

  بررسي منابع



 ٤

                                                                      بررسي منابع -1
  گندم و اهميت مطالعه در مورد تحمل آن به شوري - 1-1

هاي وحشي و اهلي اين گياه به سه گروه  گونه. گندم يكي از غلات سردسيري است كه به تيره گرامينه تعلق دارد
هاي زراعي اكثراً به دو گروه تتراپلوئيد و هگزا  گونه .گزا پلوئيد تقسيم بندي شده اندتتراپلوئيد و ه ديپلوئيد،

، كاظمي اربط( دارد بيشترين سطح زير كشت را) هگزاپلوئيد(گندم نان  ،بعلاوه در اين بين. پلوئيد تعلق دارد
به همين دليل اين .  مي باشدها چربي، مواد معدني و انواع ويتامين گندم محتوي كربوهيدرات، پروتئين،). 1374

بعلاوه هر ساله .  است غذايي مطرحهاي  محصول به عنوان يكي از مهمترين محصولات زراعي در توليد فرآورده
گندم ) 2005(طبق گزارشات شائو و همكاران . رود هاي زراعي زير كشت اين محصول مي سطح وسيعي از زمين
بعلاوه در كشورهاي در حال توسعه نظير ايران بيش از  .دهد ل ميمردم دنيا را تشكي%  35غذاي اصلي بيش از 

تمامي . 1)2008 چاكماك(گردد  انرژي روزانه مورد نياز مردم از مصرف مستقيم اين محصول كسب مي%  50
اي در  موارد فوق حاكي از اهميت گندم بعنوان يك محصول استراتژيك بوده و سبب شده تا گندم نقش ويژه

 . استقلال سياسي و خود كفايي هر كشوري ايفا نمايدامنيت غذايي،

در حالي كه .  ميليارد نفر مي رسد10ميلادي به حدود  2050 بر اساس گزارشات محققين جمعيت جهان تا سال
بنابراين افزايش روز افزون  . 2)2001نورس برگر  (باشدمي% 8/1رشد بخش كشاورزي بسيار كند و سالانه 

نان، نياز به توليد بيشتر اين محصول را الزامي فرم   بهسرانه گندم به ويژهمصرف  به همراه جمعيت جهان  و ايران
 محيطي و زيستيهاي  اما متاسفانه رشد و عملكرد اين گياه در مناطق وسيعي از جهان بوسيله تنش. ساخته است
اشرف و ؛  4،2002مونس ؛32005ما هجان و توتج، ( كه مي توان به شوري اشاره نمودگردد محدود مي

 آبياري با آب شور، زهكشي  متاسفانه سطح اراضي شور به دليل)6،2008آلخورديو و مورات؛  5،2004هاريس
كشاورزي و  بارسازمان جهاني خواروطبق آمار .  در حال گسترش است همواره و بارندگيها نامناسب خاك

 % 6اين ميزان بيش از .  هستندهكل شوري مواج ميليون هكتار از اراضي دنيا با مش800 بيش از 7 )2008فائو (
 گزارش )2001( رضواني و كوچكي در ايران نيز. 8 )2008مونس و ته ستر،(مي شود زمين را شامل  كرهخشكي

 % 50 بيش از اين ميزان .هاي ايران را شوري در برگرفته است هكتار از خاكميليون  27 حدود اند كه كرده
خاك بيشتر  pHكنند موقعي كه  گزارش مي) 2002(سايرام و همكاران . شود  ميهاي قابل كشت را شامل زمين

كند كه ناشي از شوري خاك مي  عملكرد محصولات شروع به كاهش مي  باشد رشد وEC dsm-14 يا5/8از 
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ي شور .شود ه كلر و سديم استفاده ميژها، بوي بعلاوه از واژه تنش شوري براي بيان وجود بيش از حد يون. باشد
 .گردد كه در زير به آنها پرداخته شده است سبب بروز تنش يوني و اسمزي در گياهان ميناشي از كلريد سديم 

  تنش يوني -2-1
هاي   توسط ريشه گياه جذب شده و با انتقال به اندام خاكدرو كلر وجود مقادير بيش از اندازه عناصر سديم 

وه بر آسيب لامقادير بالاي اين عنصر ع. و ريشه گياه مي شودي يهاي هوا هاي اندام هوايي، سبب آسيب به سلول
حامد و  ؛1،2008گوتزن و پاولزيك (ها سبب ايجاد اختلالات متابوليسمي نيز خواهد شد به سلول
  .) 4،2002ماورميكال و ليكاندرو ؛3،2002سايرام و همكارن ؛2،2007همكاران

گردد كه از جمله آنها  ر ضروري مورد نياز گياه ميمقادير بالاي سديم در اراضي شور مانع از جذب عناص
در واقع بين جذب عناصر ياد شده و سديم رقابت وجود داشته و . توان به پتاسيم، كليسيم و منيزيم اشاره نمود مي

     ).2002سايرام و همكاران، ؛2007 حامد و همكاران،؛5،2005پاسكال و همكاران(تر است همواره سديم موفق
هاي غذايي و موفقيت  ها و كاتيون  با آنيون-Cl و+Naرقابت بين يون هاي ) 2005(ارشات پاسكال بر اساس گز

  زيادي يون كلر مانع از جذب نيترات مي گرددبعلاوه. آنها عامل اصلي كاهش رشد و عملكرد گياه است
 ).2007 حامد و همكاران،؛2008مونس و ته ستر،(

به مقدار فراوان جذب  ها ن خيلي فراوان در گياه است كه بوسيله ريشهپتاسيم يك عنصر غذايي مهم و يك كاتيو
ژيرس و ( دهد ماده خشك گياه را تشكيل مي% 10اين عنصر بيش از . هاي گياه پراكنش دارد و در كل بخش

م پروتئين، تنظيم اسمزي، تنظي هاي متابوليسمي سلول نظير فتوسنتز، بيوسنتز  فعاليت دراين عنصر. )6،2007ماسر
اي در باز بسته   پتاسيم نقش ويژه.)2007ژيرس و ماسر،( و نگهداري پتانسيل پلاسما مورد نياز است تورژسانس
همچنين اين عنصر در .  )7،2004چرال و همكاران (كند مي ايفاو تروپيسم ها، تنظيم پتانسيل اسمزي  شدن روزنه

علاوه بر اين پتاسيم باعث تسهيل  .8 )1995ر،مارسن(حركات برگ و رشد گياه نقش دارد  ها، بزرگ شدن ياخته
  .شود هاي گياهي مي انتقال مواد غذايي و آهن، در بافت

هاي گندم و نسبت  كنند براي حفظ ميزان معمول پتاسيم در سلول گزارش مي) 2003(نساردن و همكارا
K+/Na+   بايستي ميزانK+ها در حدود  سلول mM 150 و مقدار سديم در حدود mM30 در شرايط . شدبا

شابالا و (افتد تنش شوري كمبود پتاسيم در اثر زيادي يون سديم و آسيب به غشاي سلولي اتفاق مي
 تحمل با،ت مرتبط ا يكي از صف+K+/Naامروزه برخي از محققين معتقداند كه نسبت بالاي . 9 )2003همكاران،
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كنند كه يكي از  گزارش مي) 2003 (1پور انسترو و د و ته) 2008( در همين راستا زينگ و همكاران. شوري است
حفظ اين .  مي باشد+K+/Na  نسبتهاي موثر تحمل به شوري در گياهان توانايي آنها در حفظ مطلوب مكانيسم

ها، سنتز  ليت آنزيماها، فع سانس، عمل روزنهژنسبت در حد مطلوب براي ايجاد سازگاري اسمزي، نگهداري تور
شابالا و (استاي برخوردار   و فتوسنتز از اهميت ويژهي غشاهاي ياختهتعادل بارالكتريكپروتئين، 
   .)2003همكاران،

. شود جذب گياه مي )+Mg2(غذايي پر مصرف است كه به صورت كاتيون دو ظرفيتي منيزيم از جمله عناصر 
ول ان كسيلاز، فسفو كربو فسفات بي  هاي ريبولوز اين عنصر نقش بسيار مهمي در فعال كردن آنزيم

  .2 )2001وسژم و همكاران،بري(  پلي مراز و پروتئين كيناز دارد–RNA آز، - ATPكربوكسيلاز،  پيروات
هاي بيولوژيك از  در سيستم ATP كمپلكس اصلي بكار گيري  Mg-ATPامروزه مشخص شده است كه فرم 

رز اي بارگيري ساك آز انرژي لازم برا- ATP آنزيم ).3،1992كالماك و مارسچنر( آز استATP-جمله آنزيم 
يابد كه در نتيجه  رز از منبع كاهش ميابنابراين در اثر كمبود منيزيم عمل بارگيري و انتقال ساك. كند را تامين مي

از طرفي تجمع ساكارز علاوه بر كاهش . شود هاي هوايي مختل مي سنتزي بين ريشه و اندام آن تسهيم مواد فتو
كالماك و ( كند را نيز متوقف مي b,aمسول كد كردن پروتئين كلروفيل  ،Cab2فعاليت چرخه كالوين، بيان ژن 

  ).1992مارسچنر،
 وارد ساختمان پروتوپورفيرين ،اين عنصر توسط آنزيم منيزم شلاتاز. رود منيزيم در ساختار كلروفيل نيز به كار مي

IX م منيزيم شلاتاز سبب تجمع كمبود منيزيم ضمن كاهش فعاليت آنزي. كند شده و آن را به كلروفيل تبديل مي
هاي گياهي   سمي براي سلوليك متابوليت IXپورتوپورفيرين. گردد هاي برگ مي  در سلولIXپروتوپورفيرين 

 .)4،2008چاكمك و كيركبي(است و تجمع آن سبب كلروزه شدن برگ بويژه در شدت نور بالا خواهد شد
 همچنين منيزيم نقش بسيار مهمي در انتقال .تاثير دارداي  هاي ياد شده منيزيم در هدايت روزنه علاوه بر نقش

 هاي ريبولوز نزيمآ كمبود منيزيم باعث كاهش فعاليت . دارد II و Iهاي الكترون فتوسنتزي در بين فتوسيستم
  . شود فسفات كربوكسيلاز و فسفو انول پيروات كربوكسيلاز شده و باعث كاهش فتوسنتز مي بي 

هاي محيطي از جمله سرما، خشكي، فلزات سنگين و شوري نقش  گياهان به تنش در مقاومت )+Ca2(كلسيم 
سباننده چاز اجزاي تشكيل دهنده ديواره سلولي بوده و به صورت عامل  يون كليسيم. كنند اي ايفا مي عمده

 احمدي و( كند هاي ميتوزي ايفاي نقش مي اين عنصر در تقسيم سلولي در دوك. نمايد پكتات كليسم عمل مي
در تشكيل اتصالات بين سلولي باعث شده است كه اين يون نقش مهم و كليدي  +Ca2توانايي . )1383همكاران،

 كلسيم بعنوان يك پيامبر ثانويه در مسير انتقال .ها و ديواره سلولي داشته باشد در حفظ تماميت و ساختار غشا
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مين جهت جايگزيني سديم به جاي كليسيم در به ه .)1،2002شارپ و لنوبل(كند ها در سلول نيز عمل مي سيگنال
 شود وج پتاسيم و نيترات درون سلولي ميرغشاي سلول سبب كاهش خاصيت نيمه تراوايي غشا و در نتيجه خ

   .)3،1999 كينگس و گينگس؛2،1994كاچورو و همكاران(
 محلول خاك اغلب به بيشتر گياهان نيتروژن را از. ترين عنصر در كشاورزي است نيتروژن اغلب محدود كننده

هاي  هاي فتوسنتزي مخصوصاً روبيسكو و ساير پروتين نيتروژن در ساختار آنزيم. كنند فرم نيترات جذب مي
هاي نور  و ساختمان گيرنده) LHC(هاي دريافت كننده نور  هاي تيلاكوئيدي نظير كمپلكس استروماي، پروتئين

بنابراين كمبود نيترات در . )اسفندياري ومتابوليسم، دكترجزوه جذب (نمايد  مخصوصاً كلروفيل ايفاي نقش مي
  .شود اثر زيادي يون كلر باعث اختلال در فرايندهاي حياتي گياه مي

   تنش اسمزي- 3-1
كاهش پتانسيل آب برگ در شرايط تنش شوري ناشي از منفي شدن پتانسيل اسمزي خاك نسبت به پتانسيل 

). 2008مونس و ته ستر، (باشد  نها تنش خشكي فيزيولوژيكي ميهاي گياهي است كه برآيند آ اسمزي سلول
كنند كه شوري به علت كاهش پتانسيل آب در محيط رشد  گزارش مي) 2002(همكاران  بطوري كه سايرام و

گردد كه در  هاي ريشه كاهش داده و باعث تنش ثانوي اسمزي مي ريشه قابليت استفاده از آب را براي سلول
  .ده مي شودتنش خشكي نيز دي

هاي هوايي به خصوص سطح  باعث كاهش رشد ريشه و در نتيجه كاهش در رشد اندام ب در اثر شوري،آكمبود 
 فتوسنتزي گياهان بدين ترتيب به علت كاهش سطح برگ ظرفيت .)4،2007رجيلي و همكاران( برگ مي شود
 درصد ماده خشك گياه را 90وسنتز فتطي فرايند  تثبيت شده اكسيدكربن دياز آنجا كه . يابد نيز كاهش مي

 توليد ماده خشك و در نهايت ميزان ،دهد كه فعاليت فتوسنتز را كاهش عامليهر  بنابرين .دهد تشكيل مي
كاهش فتوسنتز در شرايط شوري ممكن است در اثر كاهش . دهد عملكرد گياهان زراعي را تحت تاثير قرار مي

روزنه به علامت شيميايي . )5،2003اسچولتز( ها نيز رخ دهد  شدن روزنهز و بستهاسانس برگ و تاثير آن بر بژتور
 زيانك و). 2003اسچولتز،( دهند يكه بوسيله ريشه در اثر كمبود آب تحت حالت شوري اتفاق مي افتد پاسخ م

ها و   در برگABAها تحت شرايط تنش نتيجه توليد  كه بسته شدن روزنه كنند گزارش مي )2006(همكاران 
گردد  ها مي در نتيجه باعث بسته شدن روزنه. يابد ها به شاخساره انتقال مي  بيشتري از ريشهABAه است كه ريش

 اكسيژن به اكسيدكربن دي انفعالات نسبت  ودر اثر اين فعل .كند كربن به گياه را محدود مي اكسيد و ورودي دي
  .شود رتيب باعث اختلال در فرآيند فتوسنتز ميبدين ت. كند  جلوگيري ميكربناكسيد كاهش يافته و از تثبيت دي
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توركان ( گردد مي تنش اكسيداتيو برآيند تنش يوني و اسمزي به علت توليد انواع اكسيژن فعال در گياه منجر به
تنش اكسيداتيو را ) 2010( ماري و همكاران - جيوباني).2،2010 ماري و همكاران-  جيوباني؛1،2008و دميرال

  . ها تعريف نمود آنتي اكسيدانو ) ن فعالژانواع اكسي(ها  سيدانتعادل بين اك عدم
  ROS(3(ن فعال معرفي انواع اكسيژ - 4-1

هاي جفت در  و به دليل داشتن الكترون دهد از كل تركيبات گازي موجود در اتمسفر را تشكيل مي% 21ن ژاكسي
هاي گياهي و  ي خود در سلولوكس بالااما اين عنصر به دليل پتانسيل رد. اوربيتال خود حالت پايداري دارد

هاي حياتي سلول نظير تنفس ، داراي    اكسيژن علاوه براثرات مفيد در فرآيند. هاي آن حضور فعال دارد اندامك
حدود فعال از اكسيژن  اثرات مضر انواع. ن فعال مي باشدژرات زيانباري است كه ناشي از توليد انواع اكسيثا

 بطور ، شدهن بوسيله موجودات اتوتروفي آزاد كننده اين عنصر وارد اتمسفركسيژبيليون سال بيش كه ا7/2
و تبديل آن  احياي كامل اكسيژن ).2004 ،4ميتلر و همكاران(  موجودات هوازي شده استناخواسته وارد حيات

ور همزمان اكسيژن بايد بط جهت انجام اين عمل، .هاي متابوليسمي صورت مي گيرد ب در مسير اصلي فرآيندآبه 
اما اين واكنش در شرايط ). 1- 1مدل(چهار الكترون و چهار پروتون دريافت نموده تا دو مولكول آب توليد نمايد

 دربطوري كه هرگاه ناقلهاي . از طرفي سلول هميشه در شرايط مطلوب به سر نمي برد ،مطلوب اتفاق خواهد افتاد
 
 
 
 
  
 
 
 
 
                                       
   

 مسير احياي اكسيژن: 1-1مدل                                                              

 مسير فرعي ديگري ،مسدود گردداصلي  در آيند و مسير ء به حالت احيابه هر دليلياصلي انتقال الكترون مسير 
در مسيرهاي فرعي چون  .گيرد  ميبراي انتقال الكترون فعال شده و جريان الكترون در مسيرهاي فرعي صورت

به طوري كه با . گردد  مي آن ناقصمنجر به احياكه اين امر دنشو ها تك تك بر روي اكسيژن منتقل مي الكترون
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1O2رون به ترتيب راديكال سوپر اكسيد الكت 3و1،2گرفتن 
و راديكال ) H2O2(2پراكسيد هيدروژن  ،)(-.

هاي  ها به دليل داشتن الكترون  اين راديكال.4 )2005ل و همكاران،آگاروا(تشكيل مي شود) ·HO (3هيدروكسيل
  ).2002ميتلر و همكاران،(ي دارند بسيار بالايهاي خود ميل تركيب جفت نشده در اوربيتال

ء ناقص اكسيژن است كه تنها با گرفتن يك همانطور كه شكل نشان مي دهد سوپر اكسيد اولين محصول از احيا
سوپراكسيـد، ليپـيدهاي غـشـايي را پراكـسيده نـموده و  .5 )2010بلوخينا و فاژرستت،( آيد الكترون بوجود مي

  ).2001 بريوسژم و همكاران، ؛6،2006زو و همكاران(گـردد  سـبب تضعيف غشاهاي سـلولي مـي
                                                                    – O:· 

بعلاوه پراكسيد هيدروژن در اثر فعاليت آنزيم . شود يژن سبب توليد پراكسيد هيدروژن مي بيشتر اكسءاحيا
پراكسيد هيدروژن ساختار غير .)7،2010سكين و همكاران (شود نيز توليد مي )SOD(اكسيد ديسموتاز  سوپر

       .راديكالي دارد
                                                                – O:: H    

طول عمر آن در حدود يك ميلي ثانيه بوده و ). 2010بلوخينا و فاژرستت،( اين مولكول داراي عمر طولاني است
اين راديكال اسيدهاي چرب غير ). 2001بريوسژم و همكاران، ( توانايي پراكنش بيشتري از محل توليد خود دارد

ين ترتيب ميزان نفوذپذيري انتخابي آنها را تحت تاثير قرار داده كند و بد اشباع ليپيدهاي غشايي را پر اكسيده مي
  ).2003يامازاكي و همكاران، (شود  ها مي باعث آسيب به غشا و

 كه از ميل تركيبي )8،2006پريور و همكاران( راديكال هيدروكسيل سمي ترين شكل انواع اكسيژن فعال است
  ). 2002ميتلر،( باشد ارا ميهاي حياتي سلول د مولكول بسيار زيادي با ماكرو

                                         · – O:H 
نيلي و ( آيد بوجود مي10يا واكنش فنتون 9 ويز - اين راديكال از احياي بيشتر اكسيژن و از طريق واكنش هابر

 ناقص اكسيژن، در اين مرحله از احياء )2006 بلوخينا و همكاران،؛2006 پريور و همكاران،؛11،2002همكاران
به فرم پايدار و اوليه راديكال سوپر اكسيد در حضور يك عنصر چند ظرفيتي نظير آهن با تبادل يك الكترون، 

به پر اكسيد هيدروژن منتقل و با تجزيه آن  +Fe2ولي در مرحله بعد اين الكترون توسط  .گردد خود بر مي
ديكال هيدروكسيل در حضور فلزات چند ظرفيتي نظير بنابراين تشكيل را. آيد راديكال هيدروكسيل بوجود مي

                                                
1 superoxide 
2 peroxide hydrogen 
3 hydroxyl radical 
4 Agarwal et al 
5 Blokhina and Fagerstedt 
6 Zhu et al 
7 Seckin et al 
8 Pryor et al 
9 Haber-Weize reaction 
10 Fenton reaction 
11 Neill et al 
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 ؛2006بلوخينا و همكاران،() 1- 2مدل (گردد كنند تسريع مي آهن كه به عنوان گيرنده و دهنده الكترون عمل مي
    ).2010وخينا و فاژرستت،بل

     
O2

·- + Fe3+ →   Fe2++ O2  
H2O2+Fe2+ → Fe3++OH-+HO· 

O2:و در مجموع
.- +H2O2 → O2 +OH- +HO.                                                                                           

 

 
  
  
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  

     
  
¹O2( اكسيژن نوزاد   

  .فرم ديگر انواع اكسيژن فعال است)  
                                                       – O: 

از مولكول بر انرژي دريافت  اكسيژن با. گردد هاي فتوشيمايي و شيميايي مختلف توليد مي اهاز ر 1اكسيژن نوزاد 
 آيد هاي موجود در اوربيتال خود را به مدار بالا فرستاده و به شكل برانگيخته در مي انگيخته، يكي از الكترون

   .)2004فوت،( )1- 3مدل(
  

                                                     
  توليد اكسيژن نوزاد: 1-3   مدل                                                                      

                                                
1 Singlet oxygen 

 Pinto et al., 2003 توليد اكسيژن فعال بوسيله فلزات سنگين : 1- 2مدل 
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تغيير چرخش به دور خود از يك الكترون روي پوشش الكترون ديگر از حالت تريپلت اكسيژن منجر به همچنين 
   ).2010خينا و فاژرستت،بلو(شود  توليد اكسيژن نوزاد مي

 ··O – تريپلت اكسيژن                                                               

هاي  در اثر تنش ماوراي بنفش يا در كلروپلاست در اثر حساسيت به نور از مولكول¹O2 در سيستم بيولوژيكي 
  .)1،2009 ترانتفيليدز و هاوگس؛2000همكاران، جونك و( شود كلروفيل توليد مي

  هاي توليد انواع اكسيژن فعال مكان  -1- 5 
آيد كه حتي در شرايط نرمال و  پذير متابوليسم سلول به شمار مي ناانواع اكسيژن فعال از جمله محصولات اجتناب

محيطي نظير تنش شوري ميزان توليد  هاي  تنش  اما در شرايط.)2002ميتلر،(شود  مطلوب محيطي نيز توليد مي
 ديواره پراكسي زوم، ، كلروپلاست .)3،1999 ساتيندرا و همكاران؛2،1993 و رننبريپول(يابد آنها افزايش مي

هاي گياهان به  انواع اكسيژن فعال در سلول هاي توليد از مهمترين محل ميتوكندري و غشاي پلاسماي سلولي،
ن و اكسيژن اكسيد، پراكسيد هيدروژ  در كلروپلاست سوپر.)2010ماري و همكاران، -جيوباني(آيند  شمار مي

 ؛6،2005 ادروا؛2002ر،ل ميت؛2000 ، جونك و همكاران؛5،2000سپانن؛ 4،1999آسادا(شود نوزاد تشكيل مي
گيرنده نهايي  +NADPهاي نوري فتوسنتز  بدين ترتيب كه در واكنش. )2010ماري و همكاران، -جيوباني

اسفندياري و (شود   تبديل مي +NADPH,Hالكترون در زنجيره انتقال الكترون است كه با گرفتن الكترون به
مصرف شده و دوباره به فرم اكسيدكربن  دي در چرخه كالوين براي تثبيت +NADPH,H). 1388همكاران، 

ها  گيرد روزنه ولي موقعي كه گياه تحت تاثير تنش شوري قرار مي. )7،2001آلن و ارت( آيد اكسيد خود در مي
 ،زيانك وهمكاران(شوند  بسيزيك اسيد بسته ميآو توليد  )8،2003اسچولتز( به علت كاهش پتانسيل آب برگ

زيانك و همكاران (گردد  كربن به داخل سلول محدود مي اكسيد در نتيجه ورود دي. )2003اسچولتز، - 2006
 و )9،2009فوير و نوكتر( شود كربن باعث اختلال در فعاليت آنزيم روبيسكو مي اكسد كاهش ميزان دي). 2006

 بر روي اكسيژن منتقل PSIگردد و بنابراين الكترون از   الكترون در زنجيره انتقال الكترون ميباعث تجمع
در نهايت به علت فعاليت آنزيم سوپر اكسيد . )1- 1شكل (گردد اكسيد مي شود و سبب توليد راديكال سوپر مي

 عدم مصرف نابراين به دليلب). 2010ماري و همكاران،-جيوباني (شود اكسيد هيدروژن توليد مي ديسموتاز، پر
NADPH,H+ نسبت NADP+/NADPH,H+ مسير انتقال الكترون  يابد و باعث مسدود شدن كاهش مي

الكترون از فرودكسين به  ها در مسير فرعي انتقال يافته و در اثر انتقال در نهايت الكترون .)2000سپنانن،(شود  مي
                                                
1Triantaphylides and Havaux  
2 Poll and Rennenbery 
3Satyendra et al  
4 Asada 
5 Seppanen 
6 Edreva 
7 Allen and   Ort 
8 Schultz 
9 Foyer and Noctor 
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اكسيد  راديكال مذكور نيز با فعاليت آنزيم سوپر) 2000نن،سپنا( شود اكسيژن، راديكال سوپر اكسيد توليد مي
ه در كلروپلاست بعلت انتقال انرژي از كلروفيل بر لاوبع. اكسيد هيدروژن تبديل خواهد شد ديسموتاز به پر

  ).1999آسادا،؛ 2000جونك و همكاران  (آيد انگيخته به اكسيژن، اكسيژن نوزاد بوجود مي
 شود مي هيدروژن توليد اكسيد اكسيد و پر هم سلولي است كه در آن سوپرهاي م ميتوكندري از اندامك

ماري و  -جيوباني ؛2009 بلوخينا و فاژرستت،؛3،2009 مورفي؛2،2007 ملر و همكاران؛1،2000دات(
شود  نزيم سوپر اكسيد ديسموتاز توليد ميآاكسيد هيدروژن در اثر فعاليت  در اين اندامك پر ).2010همكاران،

  ) .2010ماري و همكاران، - نيجيوبا(
هاي گلي كولات  هاي سلول گياهي است كه در آن به سبب فعاليت آنزيم پراكسي زوم يكي ديگر از اندامك

 - βو واكنش ) 2010ماري و همكاران، - جيوباني؛4،2001كورپاس و همكاران) (تنفس نوريدر مسير (اكسيداز 
اكسيد هيدروژن  پر) 2001كورپاس و همكاران،) ( چربكاتابوليسم اسيد هاي(هاي چرب  اكسيداسيون اسيد

). 2001كورپاس و همكاران،(اكسي زوم راديكال سوپر اكسيد نيز توليد مي شود  بعلاوه در پر. توليد مي شود
هاي گياهي را نشان مي   بطور خلاصه، مكانيسم، محل توليد و نوع اكسيژن فعال توليد شده در سلول1- 1جدول 

  .دهد

    
  
  
  
  
  
  
  
  
  
   

  
    

                                                
1 Dat 
2 Moller et al 
3 Murphy 
4 Cor pas et al 

 محل های توليد اکسيژن فعال در غشای تيلاکوئيدی : ۱-۱شکل
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  هاي گياهي   مكانيسم و محل توليد انواع اكسيژن فعال در سلول:1-  1جدول 

 محل توليد مكانيسم توليد
نوع اكسيژن فعال 

 توليد شده
 منبع

زنجير انتقال الكترون 
 كلروپلاست

 كلروپلاست
O2

˙ˉ  
  
 

 2010ماري و همكاران، -جيوباني
  1999آسادا،
 2002ميتلر،

 2000سپانن و همكاران،

 O2 1 كلروپلاست كلروفيل برانگيخته
  1999آسادا،

 2000جونك و همكاران 

فعاليت آنزيم سوپر اكسيد 
 ديسموتاز

 H2O2 كلروپلاست
2010 و همكاران، ماري-جيوباني

 2009فوير و نوكتر،

O2 ميتوكندريزنجير انتقال الكترون ميتوكندري
˙ˉ 

 2010ماري و همكاران،

 2000دات،

 H2O2 راكسي زومپ گلي كولات اكسيداز

و ماري  -جيوباني
 2010همكاران،

 1،2001ارپاس و همكارانك
 

O2 پراكسي زوم زانتين اكسيداز
 2001كارپاس و همكاران، ˉ˙

β – اكسيداسيون اسيد هاي 
 چرب

 2001كارپاس و همكاران، H2O2 پراكسي زوم

NADPH پلاسما  اكسيداز O2
˙ˉ 

يانك و  ؛2،2000گرانت و لواك
 3،2007همكاران

 2000دات، H2O2 آپوپلاست اگزالات اكسيداز

 4،1997آلن و فلوهر H2O2 آپوپلاست آمين اكسيداز

  پلي آمين اكسيداز
  دي آمين اكسيداز

 زانتين اكسيداز

 2010ماري و همكاران،-جيوباني H2O2 ديواره سلول

  
                                                
1 Corpas et al 
2 Grant and Loake 
3 Yang et al 
4 Allan and Fluhr 
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  اثرات مخرب انواع اكسيژن فعال - 6-1
هاي حياتي  ال از ميل تركيبي بسيار بالايي در واكنش با بيومولكولبرخلاف اكسيژن اتمسفري، انواع اكسيژن فع

را  انواع اكسيژن فعالاثرات مخرب  .)2002سايرام و همكاران، ،2003وگا و همكاران،(سلول برخوردار ا ست 
  .توان در دو بخش اثرات عمومي و اختصاصي تقسيم بندي كرد  مي
  اثرات اختصاصي -1- 1-6
                                اكسيد رراديكال سوپ - 6-1- 1-1

 به اكسيده نمودن اسيدهاي آمينه تريپتوفان، هيستيدين و متيونين اشاره كرد توان ازاثرات مضر اين راديكال مي
 . )2001بريوسم،(

سيد فرم آميدي ا ).1386 نقل از اسفندياري محبوب،(باشد   بيوسنتز اسيد نيكوتينيك مي اوليهسوبسترايتريپتوفان 
  ).1388اسفندياري و همكاران، ( شركت دارد +NAD و +NADP  در ساختمان نيكوتينيك

زنجير انتقال الكتروني در ميتوكندري بوده و همچنين عامل اصلي ايجاد گراديان آغازگر  +NAD احيا فرم
بعنوان   +NADPفرم احياء ).1999، 1اندو و همكاران( باشد مي در فرآيند تنفس ATPالكتروشيميايي و توليد 

 ).1988، 2هال و رائو(كند  تي ايفاي نقش ميـگيرنده نهايي الكتـرون در زنـجـير انتـقال الـكترون كلروپلاس
 بعنوان آغازگر چرخه بوده و پتانسيل هيدروژن مورد +NADPH,H آسكوربات، - وتاتيونلبعلاوه در چرخه گ

اجراي اين چرخه . كند  را فراهم ميوربات پراكسيدازآسكاكسيد هيدروژن توسط آنزيم  نياز براي جمع آوري پر
 ).1998 3ز و همكاراننجمي (كند به حفظ پتانسيل ردوكس سلول كمك مي

نيز  )2006 ،4بسسايو و همكاران(ملاتونين  و )2002ژائو و همكاران، ( اكسينهورمون در بيوسنتز تريپتوفان 
 و DNA كه نقش محافظت از ساختار  بودهظت كنندهاكسيدان محاف ملاتونين يك تركيب آنتي. كند شركت مي

  باعث افزايش ميزان ملاتونين بعلاوه. بر عهده داردهاي ناشي از انواع اكسيژن فعال آسيبمقابل در را غشاها
 ،5آنيسيموف و همكاران(ها نقـش موثري دارد   شده و در بيان ژن اين آنزيمدانياكس يآنتهاي  آنزيمهاي  فعاليت
2006.(  

اسفندياري، (  ها حضور دارد در جايگاه فعال آنزيم  به دليل داشتن ساختار ايميدازولي،آمينه هيستيدين داسي
كاتالاز حضور  و )7،2002هينر و همكاران؛ 6،1989فريديوچ( پراكسيدازهاي  ساختار آنزيمهيستيدين در ). 1386
 هاي مذكور خواهد شد ر فعال شدن آنزيمآسيب به اين اسيد آمينه توسط راديكال سوپر اكسيد موجب غي .دارد

   ).1989،فريديوچ(

                                                
1 Endo et al 
2 Hall  and  Rao 
3 Jimenez et al 
4 Besseau 
5Anisimov  
6Fridivich  
7 Hiner  et al 


