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 تخميري  -هاي گليكوليتيك طول دوره غرقابي و دما بر فعاليت آنزيم تاثير

 گندم هاي در گياهچه

 
 زراعت و اصلاح نباتات دانشگاه زابل گروهدانشجوي دكتراي مريم طهماسبي، 

 گروه زراعت دانشگاه علوم كشاورزي و منابع طبيعي گرگان تاداسگالشي،  االلهسر

 گروه زراعت دانشگاه علوم كشاورزي و منابع طبيعي گرگان استادP P،افشين سلطاني

 گلستاندانشگاه  زيستگروه  يارحميدرضا صادقي پور، استاد

36TP2Fاحمد ابراهيمي

∗
P36T،  زراعت و اصلاح نباتات دانشگاه زابل گروهدانشجوي دكتراي 

 

 هچكيد
اثرات مخرب زيادي بر كيفيت و كميت توليدات زراعي دارد. اين تحقيق به منظور بررسي  تنش غرقابي 

) در مرحله 8019Nفسفات آلدولاز در برگ گندم ( بيس 6و1ي الكل دهيدروژناز و فروكتوز  ها فعاليت آنزيم

تجزيه مركب با طرح پايه  برگي) تحت تأثير طول دوره غرقاب در دماهاي متفاوت در قالب 5تا  4رويشي (

گراد) با  درجه سانتي 20و  10، 5سطح دما ( 3ساعت) و  96و  48، 24، 0سطح غرقاب ( 4كاملاً تصادفي در 

تكرار انجام شد. نتايج نشان داد كه اثر دما، طول دوره غرقابي و اثر متقابل دما در طول دوره غرقابي بر  4

دار بود. با افزايش  معني %1 سطح دربيس فسفات آلدولاز  6و1كتوز فروو  الكل دهيدروژنازها  فعاليت آنزيم

 10و  5بيس فسفات آلدولاز در دماهاي  6و1فروكتوز و  الكل دهيدروژنازها  فعاليت آنزيمطول دوره غرقاب 

ساعت  48گراد با افزايش طول دوره غرقاب تا  درجه سانتي 20گراد افزايش يافت. در دماي  درجه سانتي

ساعت فعاليت هر دو آنزيم كاهش  96هر دو آنزيم افزايش ولي با افزايش طول دوره غرقاب تا فعاليت 
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 مقدمه
كاهش ). 4د تنش گويند (العمل گياه را از حد مطلوب خارج ساز هرگونه تغيير در شرايط محيطي كه عكس 

P3Fاكسيژن به زير سطح مطلوب (هيپوكسي

1
Pهاي مرطوب است. هيپوكسي  ترين شكل تنش در خاك ) رايج

ورند اما تاج  هاي كوتاه غرقاب يا آب ايستادگي در آب غوطه ها در طول دوره افتد كه ريشه زماني اتفاق مي
P4Fيژن (آنوكسيگياه در شرايط كمبود اكسيژن قرار ندارد. فقدان كامل اكس

2
P زماني اتفاق خواهد افتاد كه (

اي بدون توجه به متحمل  تر تجربه كرده باشد. كاهش تنفس ريشه خاك آب ايستادگي را به مدت طولاني
گياهان از طريق تغيير  ).12باشد (  يا غير متحمل بودن گياه، اولين پاسخ گياهان تحت تنش آنوكسي مي

P5Fدهند. زيرا در اثر تنش كمبود اكسيژن، توليد   پاسخ مي قابي الگوي سنتز پروتئين نيز به تنش غر

3
P ATP 

NADP6Fيابد و براي جبران اين كاهش بايد  كاهش مي

4
P  .از مسير ديگري كه نياز به اكسيژن ندارد تأمين شود

كنند. در طول تنش غرقاب گليكوليز از طريق تخمير  هوازي استفاده مي در نتيجه گياهان از مسير تنفس بي
يابد. انرژي توليدي از مسير تخميري  ولي و يا در ميزان كمتر از طريق مسير تخمير لاكتات ادامه مياتان

يي كه به طور اختصاصي در  ها ). پروتئين2دهد ( پايين است. بنابراين، گياه مسير گليكوليز را افزايش مي
P7Fهوازي يا  پپتيدهاي بي شوند پلي  هوازي ساخته مي پاسخ به شرايط بي

5
P A36TP

NP
P36Tشوند كه شامل   ناميده مي

FBPبيس فسفات آلدولاز ( -6و1-ساكارز سنتاز، فسفوهگزوز ايزومراز، فروكتوز P8F

6
P  آلدولاز)، پيروات

ADHP9Fدكربوكسيلاز، لاكتات دهيدروژناز و الكل دهيدروژناز (

7
P11باشند ( ) مي.( 

ي گليكوليتيك  ها نزيمفسفات آلدولاز جزء آ بيس 6و1فركتوز  و ي الكل دهيدروژناز ها بنابراين آنزيم
كه الكل دهيدروژناز غالب بوده و بيشتر مطالعه شده است. از آنجائي  هوازي پپتيدهاي بي پلي هستند. از بين

با فقدان پذيرنده نهايي الكترون در تنفس هوازي، زنجيره انتقال الكترون و چرخه تري كربوكسيليك اسيد 
افتد،  ريشه از طريق گليكوليز اتفاق ميها و بافت هاي قسمت سلول هوازي در  متوقف شده و تخمير بي

 گردد.  ) و منجر به تجمع اتانول مي8بنابراين فعاليت الكل دهيدروژناز در اكثر گياهان افزايش يافته (

                                                 
1. Hypoxia  
2. Anoxia 
3. Adenosine Three Phosphate 
4. Nicotinamide adenine dinucleotide 
5. Anaerobic polypeptides 
6. fructose 1,6 bisphosphate aldolase 
7. Alcohol dehydrogenase 
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هاي الكل  روز ماندابي در گندم منجر به افزايش فعاليت 5) گزارش كردند 1384نژاد و شهبازيان ( ايران
روز ماندابي، سطح الكل دهيدروژناز در  5/6گردد. پس از  يروات دكربوكسيلاز ميدهيدروژناز و پ

 ). فعاليت الكل دهيدروژناز،1نسبت به رقم حساس ساكنن بيشتر بود ( 57آز اچ هاي رقم مقاوم جواي ريشه
در گياهان حساس (ذرت و نخود) در ريشه بيش از برگ و در گياهان مقاوم (برنج و سوروف) در برگ 

) بر روي آرابيدوبسيس 1993اي كه جاريلو و همكاران ( ). در مطالعه3ش از ريشه مشاهده شده است (بي
افزايش يافت، كه دليل اين افزايش  تاليانا انجام دادند دريافتند كه در دماي پايين فعاليت الكل دهيدروژناز

ايين مربوط دانستند. بنز و را، به افزايش غلظت هورمون اسيد آبسزيك اسيد در اثر تنش آب در دماي پ
) فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز را بر سه قسمت از بافت ريشه گياه پيرويكيوتا 2007همكاران (

ساعت غرقابي  12ها نشان داد كه تا  كارولينيانا در شرايط كمبود اكسيژن خاك بررسي كردند، نتايج آن
و به افزايش داشت ولي با افزايش طول دوره فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز در هر سه بافت روندي ر

ساعت فعاليت آنزيم به علت حساس بودن گياه به تجمع اتانول و مواد سمي و در تنيجه  16غرقابي تا 
 توقف ميسر تخمير كاهش پيدا كرد.

 FBPبيس فسفات آلدولاز ( 6و1) گزارش نمودند كه فعاليت آنزيم فروكتوز 2004سينگلا و همكاران (

يابد. فعاليت  افزايش مي %25تا  10هاي سورگوم غرقاب شده در حدود  هاي گياهچه ) در ريشهآلدولاز
شود. همچنين غرقابي  هاي اين گياهان در مقايسه با شاهد دو برابر مي ساعت در ريشه 72آنزيم پس از 

 FBPيت گردد. افزايش فعال هاي اين گياهان مي موجب افزايش قابل توجه فعاليت اين آنزيم در برگ

). اكسو و 6هوازي نيز گزارش شده است ( هاي ذرت تحت شرايط بي هاي گياهچه آلدولاز در ريشه
 FBPاي بر روي دو رقم اگروستيس گراس تحت تنش دمايي بالا فعاليت  ) در مطالعه2008هيوآنگ (

گراد فعاليت  جه سانتيدر 20ها دريافتند در هر دو رقم با افزايش دما تا  گيري كردند، آن آلدولاز را اندازه
FBP  گراد، فعاليت آنزيم در رقم حساس به  درجه سانتي 40آلدولاز افزايش يافت ولي با افزايش دما تا

دماي بالا كاهش يافت ولي در رقم مقاوم همچنان روندي افزايشي داشت، و دليل آن را به مقاومت بيشتر 
 ربط دادند. رقم مقاوم در دماي بالا جهت كاهش مصرف انرژي تنفسي 

ي گياه، حتي ارقام زراعي در  هاي فتوسنتزي به گونه شدت اثرات غرقابي بر روي رشد و توليد فرآورده
و ميزان مواد آلي) و به ويژه دماي خاك  pHهاي خاك (مانند  يك گونه، مرحله تكوين گياه، ويژگي

 هاي ميكروارگانيسم و جانوران ن،گياها ريشه توسط اكسيژن مصرف رود مي بالا دما كه زماني بستگي دارد.

). 6كند ( تخليه خاك آب از كامل طور به ساعت 24 از كمتر مدت در را اكسيژن تواند خاك مي در موجود
هاي ناشي از غرقابي در  يابد، بنابراين، آسيب چون با كاهش دما نياز به اكسيژن براي تنفس كاهش مي

). كافي و همكاران 5ك از شدت كمتري برخوردار است (دماهاي پايين در مقايسه با دماهاي بالاي خا
هوازي كامل به دليل فعاليت ميكروبي پايين و  ها شرايط بي ) گزارش كردند در برخي از انواع خاك1388(
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 تخليه هستند، ركود حالت در گياهان و بوده پايين دما كه افتد زيرا زماني يا دماي كم هرگز اتفاق نمي

 است. ضرر بي بتاًنس و كند خاك اكسيژن
هاي  در واقع هدف اصلي اين تحقيق بررسي اثر طول دوره غرقاب در دماهاي مختلف بر پاسخ

  هاي نشانگر آن مثل آنزيم فيزيولوژيكي برگ گياه گندم به خصوص فرآيند متابوليسم تخميري و آنزيم
تر بودن  ن به دليل حساسفسفات آلدولاز در مراحل اوليه رشد آ بيس 6و1الكل دهيدروژناز و فروكتوز 

 گياه نسبت به مراحل پاياني رشد بود.
 

 مواد و روش ها
فسفات آلدولاز در برگ بوته  بيس 6و1ي الكل دهيدروژناز و فروكتوز  ها در اين آزمايش فعاليت آنزيم 

گندم در طول دوره غرقاب در دماهاي مختلف مورد بررسي قرار گرفت. تيمارهاي مورد مطالعه شامل 
تكرار،  4گراد) در  درجه سانتي 20و  10، 5ساعت) و دما ( 96و  48، 24، 0هاي غرقابي ( دوره طول

متر و  سانتي 25هايي با قطر دهانه  دار شده در گلدان بذر جوانه 25بودند. براي انجام اين آزمايش تعداد 
از مزرعه دانشكده متر در گلخانه كشت شدند. خاك مورد نياز براي اجراي آزمايش  سانتي 17ارتفاع 

سيلت  %62رس،  %28كشاورزي دانشگاه علوم كشاورزي و منابع طبيعي گرگان تهيه شد. اين خاك داراي 
واحد  1( 2به  1شن بود، علاوه بر خاك پرليت نيز جهت سبك كردن ساختمان خاك به نسبت  %10و 

)، هدايت %49خاك (واحد خاك) در هر گلدان اضافه شد. همچنين درصد رطوبت اشباع  2پرليت، 
متر مكعب) خاك     گرم در سانتي 7/1زيمنس بر متر) و وزن مخصوص ظاهري ( دسي 8/0الكتريكي (

روز پس از كاشت)، براي  28برگي ( 4ها به مرحله  توسط آزمون خاك محاسبه شدند. پس از رسيدن بوته
ر بالاي سطح خاك غرقاب شدند) و مت سانتي 3ها به طور مساوي تا ارتفاع  اعمال تيمارهاي غرقابي (بوته

 ) قرار داده شدند. WEISS TECHNIK-QSدما در اتاقك رشد (مدل
هاي الكل دهيدروژناز و  گيري فعاليت آنزيم در اين آزمايش پس از اتمام اعمال تنش، استخراج و اندازه

گيري فعاليت  دازه) انجام شد. براي ان2003فسفات آلدولاز به روش فوكو و همكاران ( بيس 6و1فروكتوز 
گيري  دقيقه اندازه 3نانومتر براي مدت زمان  340آنزيم الكل دهيدروژناز افزايش جذب نور در طول موج 

). فعاليت آنزيم بر اساس اتانول تجزيه شده در هر دقيقه به ازاي هر گرم بافت برگ با 1شد (شكل 
L.mmol ) برابر باєضريب خاموشي ( P

-1
P.cm P

-1
P 62200 اي محاسبه فعاليت آنزيم از تغييرات بيان شد. بر

 جذب نور در يك دقيقه اول واكنش استفاده شد.
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ساعت در دماي  96تغييرات جذب نور با زمان در مخلوط واكنش آنزيم الكل دهيدروژناز در گندم (تيمار غرقابي  -1شكل 

 گراد) درجه سانتي 20
 

 فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز محاسبه شد: 1استفاده از رابطه  در نهايت با
 

(فعاليت)  Activity = 
dt
dA

V
VV








 ×

2

13
910

ε
)1معادله (    

 
 كه در اين رابطه:

VR1R ليتر). برابر با حجم كل عصاره آنزيمي است كه در آزمايش استفاده شد (بر حسب ميلي 
VR2R گيـري اسـتفاده شـد (بـر حسـب       آزمـايش بـراي انـدازه    برابر با حجم محلولي از عصاره است كه در

 ليتر). ميلي

VR3R ليتر) است. برابر با حجم كل مخلوط واكنش (بر حسب ميلي 
dA  برابر تغييرات جذب نور 
dA .برابر تغيير زمان بر حسب دقيقه است 

  
 324ول موج فسفات آلدولاز افزايش جذب نور در ط بيس 6و1گيري فعاليت آنزيم فروكتوز  براي اندازه

). براي محاسبه فعاليت آنزيم از تغييرات جذب 2گيري شد (شكل  دقيقه اندازه 3نانومتر براي مدت زمان 
نور در يك دقيقه اول واكنش استفاده شد و ميزان فعاليت آنزيم بر حسب تغيير جذب نور بر دقيقه بر گرم 

 بيان گرديد. )OD. min-1. g-1( وزن تر بافت
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 96فسفات آلدولاز در گندم (تيمار غرقابي  بيس 6و1تغييرات جذب نور با زمان در مخلوط واكنش آنزيم فروكتوز  -2شكل 

 گراد) درجه سانتي 20ساعت در دماي 
 

 اريهاي حاصل از اين آزمايش در قالب تجزيه مركب با طرح پايه كاملاً تصادفي به كمك برنامه آم داده
SAS دار ها نيز با استفاده از آزمون حداقل اختلافات معني تجزيه شدند و ميانگين )LSD ( 5در سطح% 

 مورد مقايسه قرار گرفتند.
  

 بحث و نتايج

) نشان داد كه اثر دما، طول دوره غرقابي و اثر متقابل دما در طول دوره 1نتايج تجزيه واريانس (جدول 
 %1 سطح دربيس فسفات آلدولاز  6و1فروكتوز و آنزيم  ل دهيدروژنازالكفعاليت آنزيم غرقابي بر 

 دار بود.  معني
بيس  6-1هاي الكل دهيدروژناز و فروكتوز  تجزيه واريانس (درجه آزادي و مجموع مربعات) فعاليت آنزيم :1جدول 

 فسفات آلدولاز در سطوح مختلف غرقابي و دما

 الكل دهيدروژنازفعاليت آنزيم  درجه آزادي منابع تغييرات
بيس فسفات  6-1فعاليت آنزيم فروكتوز 

 آلدولاز

P 2 دما

**
P329/0 P

**
P1154/0 

 9 1اشتباه
P

ns
P0239/0 P

ns
P0083/0 

P 3 طول دوره غرقابي

**
P573/0 P

**
P2011/0 

P 6 دما× غرقابيطول دوره 

**
P96/54 P

**
P1928/0 

 0259/0 074/0 27 2اشتباه
 38/9 33/7  (%)ضريب تغييرات 

P

*
P ،P

**
P  وP

ns
P دار و غيرمعني %1، %5دار در سطح احتمال  ه ترتيب معنيب 
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 ي گليكوليتيك هستند. از بين ها فسفات آلدولاز جزء آنزيم بيس 6و1فركتوز  و ي الكل دهيدروژناز ها آنزيم
ANP الكل دهيدروژناز غالب بوده است. با فقدان پذيرنده نهايي الكترون در تنفس هوازي، زنجيره   ها

هوازي در ريشه از طريق  ن و چرخه تري كربوكسيليك اسيد متوقف شده و تخمير بيانتقال الكترو
) و منجر به 8افتد. بنابراين فعاليت الكل دهيدروژناز در اكثر گياهان افزايش يافته ( گليكوليز اتفاق مي

دليل  ها مشاهده شد كه احتمالاً هاي برگ گردد. در اين آزمايش زرد شدن و مرگ سلول تجمع اتانول مي
) در مطالعه خود بر روي گياه 2004تواند به علت افزايش اتانول باشد. سينگلا و همكاران ( آن مي

 ها شد.  فسفات آلدولاز در برگ بيس 6و1سورگوم نشان دادند كه غرقابي باعث افزايش آنزيم فروكتوز 
 

 اثر غرقابي و دما بر فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز
ساعت  96و  48، 24(به عنوان شاهد)،  0ليت آنزيم الكل دهيدروژناز در تيمارهاي ) ميزان فعا3در شكل (

شود در دماي  طور كه ملاحظه مي گراد ارائه شده است. همان درجه سانتي 20و  10، 5غرقاب در دماهاي 
 50854/0ساعت غرقابي)  0گراد ميزان فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز در تيمار شاهد ( درجه سانتي 5

نانومول بر دقيقه بر گرم بافت برگ بود كه با افزايش طول دوره غرقابي فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز 
نانومول بر دقيقه  80353/0ساعت غرقابي ميزان فعاليت آن به  96كه در تيمار  نيز افزايش يافت به طوري

يم الكل دهيدروژناز نيز همانند گراد ميزان فعاليت آنز درجه سانتي 10بر گرم بافت برگ رسيد. در دماي 
گراد با افزايش طول دوره غرقابي ولي با شدت بيشتري افزايش يافت كه اين افزايش  درجه سانتي 5دماي 

 0گراد در تيمار شاهد ( درجه سانتي 10دار بود. ميزان فعاليت آنزيم در دماي  نيز از نظر آماري معني
نانومول بر دقيقه بر گرم بافت برگ  9639/0و  52078/0ساعت غرقابي به ترتيب  96ساعت غرقابي) و 

 بود. 
درجه  10و  5گراد ميزان فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز نيز همانند دماهاي  درجه سانتي 20در دماي 

ساعت غرقابي روندي رو  24ساعت غرقاب) تا  0گراد با افزايش طول دوره غرقابي از تيمار شاهد ( سانتي
ولي پس از آن با افزايش طول دوره غرقابي ميزان فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز كاهش به افزايش داشت 

گراد در  درجه سانتي 20دار بود. ميزان فعاليت آنزيم در دماي  يافت كه اين كاهش از نظر آماري معني
قه بر نانومول بر دقي 43848/0و  57395/0ساعت غرقابي به ترتيب  96ساعت غرقابي) و 0تيمار شاهد (

درجه  20ساعت غرقاب در دماي  96گرم بافت برگ بود كه فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز تيمار 
گراد كاهش يافت. بنز و همكاران  درجه سانتي 5ساعت غرقاب در دماي  96گراد نسبت به تيمار  سانتي

وتا كارولينيانا در ) فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز را بر سه قسمت از بافت ريشه گياه پيرويكي2007(
ساعت غرقابي فعاليت آنزيم  12ها نشان داد كه تا  شرايط كمبود اكسيژن خاك بررسي كردند، نتايج آن

 16الكل دهيدروژناز در هر سه بافت روندي رو به افزايش داشت ولي با افزايش طول دوره غرقابي تا 
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مواد سمي و در نتيجه توقف ميسر  ساعت فعاليت آنزيم به علت حساس بودن گياه به تجمع اتانول و
تخمير كاهش پيدا كرد. كه اين نتايج مشابه نتايج به دست آمده در اين آزمايش بود. در اثر تنش كمبود 

از مسير ديگري كه نياز به  NADيابد و براي جبران اين كاهش بايد  كاهش مي ATPاكسيژن توليد 
كنند. در طول تنش غرقاب  هوازي استفاده مي ير تنفس بياكسيژن ندارد تامين شود. در نتيجه گياهان از مس

يابد. انرژي  گليكوليز از طريق تخمير اتانولي و يا در ميزان كمتر از طريق مسير تخمير لاكتات ادامه مي
 ).2دهد ( توليدي از مسير تخميري پايين است. بنابراين، گياه مسير گليكوليز را افزايش مي

 
 ي در دماهاي مختلف بر فعاليت آنزيم الكل دهيدروژنازتأثير تنش غرقاب -3شكل 

 

هاي الكل  روز غرقابي در گندم منجر به افزايش فعاليت 5) گزارش كردند 1384نژاد و شهبازيان ( ايران
روز ماندابي، سطح الكل دهيدروژناز در  5/6گردد. پس از  دهيدروژناز و پيروات دكربوكسيلاز مي

). گياهان از طريق تغيير 1نسبت به رقم مقاوم ساكنن بيشتر بود ( 57آز اچ هاي رقم حساس جواي ريشه
در ، دهند. فعاليت الكل دهيدروژناز هوازي نيز به تنش غرقابي پاسخ مي پپتيدهاي بي الگوي سنتز پلي

گياهان حساس (ذرت و نخود) در ريشه بيش از برگ و در گياهان مقاوم (برنج و سوروف) در برگ بيش 
 ). 3اهده شده است (از ريشه مش

 

بيس فسفات آلدولاز 6و1اثر غرقابي و دما بر فعاليت آنزيم فروكتوز   
(به عنوان شاهد)،  0بيس فسفات آلدولاز در تيمارهاي  6و1) نيز ميزان فعاليت آنزيم فروكتوز 4در شكل (

طور كه  نگراد ارائه شده است. هما درجه سانتي 20و  10، 5ساعت غرقاب در دماهاي  96و  48، 24
بيس فسفات آلدولاز در تيمار شاهد در هر سه دما  6و1شود ميزان فعاليت آنزيم فروكتوز  ملاحظه مي

گراد ميزان  درجه سانتي 5دار بود. در دماي  كمتر از تيمارهاي ديگر بود كه اين افزايش از نظر آماري معني
بر  OD 20925/0ساعت غرقابي)  0بيس فسفات آلدولاز در تيمار شاهد ( 6و1فعاليت آنزيم فروكتوز 
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بيس فسفات  6و1دقيقه بر گرم بافت برگ بود كه با افزايش طول دوره غرقابي فعاليت آنزيم فروكتوز 
بر  OD 384/0ساعت غرقابي ميزان فعاليت آن به  96كه در تيمار  آلدولاز نيز افزايش يافت به طوري

بيس  6و1گراد ميزان فعاليت آنزيم فروكتوز  انتيدرجه س 10دقيقه بر گرم بافت برگ رسيد. در دماي 
گراد با افزايش طول دوره غرقابي ولي با شدت بيشتري  درجه سانتي 5فسفات آلدولاز نيز همانند دماي 

بدون  دار بود. ميزان فعاليت آنزيم در تيمار شاهد ( افزايش يافت كه اين افزايش نيز از نظر آماري معني
بر دقيقه بر گرم بافت برگ بود. در  OD 479/0و  2165/0ي به ترتيب ساعت غرقاب 96) و غرقاب
و  5بيس فسفات آلدولاز نيز همانند دماهاي  6و1گراد ميزان فعاليت آنزيم فروكتوز  درجه سانتي 20دماي 

ساعت غرقابي  24) تا غرقاببدون  گراد با افزايش طول دوره غرقابي از تيمار شاهد ( درجه سانتي 10
و به افزايش داشت ولي پس از آن با افزايش طول دوره غرقابي ميزان فعاليت آنزيم فروكتوز روندي ر

تواند دليل آن  دار بود، كه مي بيس فسفات آلدولاز كاهش يافت كه اين كاهش از نظر آماري معني 6و1
تا حدي يابد و گياه  هاي گياهي باشد، زيرا با افزايش دما تنفس نيز افزايش مي مرگ تدريجي سلول

 0گراد در تيمار شاهد ( درجه سانتي 20تواند اين شرايط را تحمل كند. ميزان فعاليت آنزيم در دماي  مي
بر دقيقه بر گرم بافت برگ بود  OD 1677/0و  248/0ساعت غرقابي به ترتيب  96ساعت غرقابي) و 

درجه  20ر دماي ساعت غرقاب د 96بيس فسفات آلدولاز تيمار  6و1كه فعاليت آنزيم فروكتوز 
 كاهش يافت. %32/56گراد  درجه سانتي 5ساعت غرقاب در دماي  96گراد نسبت به تيمار  سانتي

 
 بيس فسفات آلدولاز 6و1آنزيم فروكتوز تأثير تنش غرقابي در دماهاي مختلف بر فعاليت  -4شكل 

 

 FBPفسفات آلدولاز (بيس  6و1) گزارش نمودند كه فعاليت آنزيم فروكتوز 2004سينگلا و همكاران (

افزايش يافت. فعاليت  %25تا  10هاي سورگوم غرقاب شده در حدود  هاي گياهچه آلدولاز) در ريشه
هاي اين گياهان در مقايسه با شاهد دو برابر شد. همچنين غرقابي  ساعت در ريشه 72آنزيم پس از 

آلدولاز  FBPرديد. افزايش فعاليت هاي اين گياهان گ موجب افزايش قابل توجه فعاليت اين آنزيم در برگ
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). 2000 ˓هوازي گزارش شده است (دنيس و همكاران هاي ذرت تحت شرايط بي هاي گياهچه در ريشه
 دست آمده در اين آزمايش مطابقت داشت.هاين نتايج با نتايج ب

ان داد (جدول بيس فسفات آلدولاز نش 6و1نتايج مقايسه ميانگين آنزيم الكل دهيدروژناز و آنزيم فركتوز 
تر شدن  ) در ابتدا با افزايش ساعت غرقابي بر ميانگين فعاليت هر دو آنزيم افزوده شد، ولي با طولاني2

گراد كاهش سطح فعاليت هر دو آنزيم مشاهده  درجه سانتي 20ساعت) در دماي  96طول دوره غرقاب(
 ضرر بي نسبتاً و كند خاك اكسيژن هتخلي هستند، ركود حالت در گياهان و بوده پايين دما كه شد. زماني

 موجود هاي ميكروارگانيسم و جانوران گياهان، ريشه توسط اكسيژن رود مصرف مي بالا دما كه زماني است.

 بقاي و رشد كند. تخليه خاك آب از كامل طور به ساعت 24 از كمتر مدت در را اكسيژن تواند خاك مي در

 تري چرخه اكسيژن غياب در حال هر به يابد. مي كاهش شرايط اين تحت زيادي حد تا از گياهان بسياري

بنابراين  ).6( گيرد مي صورت تخمير فرآيند طريق از تنها ATPتوليد  و نيست فعال كربوكسيليك اسيد
تواند به دليل از هم پاشيدن اجزاء داخلي گياه به دليل فعاليت هورموني و  شايد بتوان گفت اين كاهش مي

 3) نشان دادند كه در ارقام حساس برنج و گندم پس از 2009شد. اسماعيل و همكاران (تجمع اتانول با
روز غرقابي نشاسته به دليل به هم خوردن تعادل هورموني بويژه افزايش هورمون اتيلن از هم پاشيده شد. 

بي و ساعت غرقا 96گراد در تيمار  درجه سانتي 10در هر دو آنزيم بيشترين ميزان فعاليت در دماي 
ساعت غرقاب مشاهده شد، افزايش فعاليت آنزيم با  96درجه در تيمار  20كمترين ميزان فعاليت در دماي 
هوازي باشد. افت ناگهاني  تواند به دليل حساسيت گياه در برابر شرايط بي افزايش طول دوره غرقابي مي

 از تنش شدت غرقابي در گياه باشد. تواند به دليل صدمات ناشي فعاليت نيز با توجه به ديگر پارامترها مي
بيس فسفات آلدولاز  6و1ميانگين فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز نسبت به ميانگين فعاليت آنزيم فروكتوز 

). هر 2تحت تنش غرقابي بيشتر تحت تاثير قرار گرفت و در هر سه دما داراي مقدار بيشتري بود (جدول 
). با اين 6شوند ( مي ها القا سنتزآن پايين اكسيژن شرايط تحت ستند كههايي ه ها جزء پروتئيين دو اين آنزيم

بيس فسفات آلدولاز در ابتداي مسير گليكوليز باعث كاتاليز تبديل فركتوز  6و1تفاوت كه آنزيم فروكتوز 
گيرد، ولي  شود كه اين فرآيند در شرايط هوازي هم صورت مي فسفات به فسفوگليسروآلدئيد مي 6و1

شود تحت تاثير مستقيم  بديل استالدئيد به اتانول كه توسط آنزيم الكل دهيدروژناز كاتاليز ميفرآيند ت
 كمبود يا فقدان اكسيژن است.
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: مقايسه ميانگين فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز (نانومول بر دقيقه بر گرم بافت برگ) و فعاليت آنزيم فركتوز 2جدول 
درجه  20و  10، 5يقه بر گرم بافت برگ) در تيمارهاي غرقابي در دماهاي بر دق ODبيس فسفات آلدولاز ( 6و1

 % 5در سطح احتمال  LSDگراد به روش  سانتي
گراد) دما (درجه سانتي  

5 10 20 LSD  (ساعت) غرقابيتيمار  
   فعاليت آنزيم الكل دهيدروژناز  
0 508/0 e 521/0 e 573/0 e 0476/0  
24 747/0 d 862/0 bc 877/0 bc 0476/0  

48 763/0  d 929/0 ab 576/0 e 0476/0  
96 

LSD 
803/0 cd 

038/0  

964/0 a 

038/0  

438/0 f 

038/0  

0476/0  

بيس  6و1فعاليت آنزيم فركتوز   
 فسفات آلدولاز

  

0 209/0  ef 216/0 e 248/0 e 0282/0  

24 351/0 d 418/0 bc 427/0 abc 0282/0  

48 36/0 d 458/0 ab 249/0 e 0282/0  

96 
LSD 

384/0 cd 

0225/0  
479/0 a 

0225/0  

167/0 f 

0225/0  

0282/0  

 ندارند داري معني اختلاف %5 سطح در آماري نظر از يكسان حروف با هاي ميانگين 
 

و  الكل دهيدروژنازها  فعاليت آنزيماثر دما، طول دوره غرقابي و اثر متقابل دما در طول دوره غرقابي بر 
دار بود. با افزايش طول دوره غرقابي فعاليت هر دو  معني %1 سطح دربيس فسفات آلدولاز  6و1فروكتوز 

درجه بود. كه  20تر از دماي  ) نسبتاً ثابت10و  5تر ( آنزيم افزايش يافت. اين روند افزايشي در دماي پايين
 تواند در دماي پايين بهتر از دماي بالا در شرايط غرقابي مقاومت كند. دهد گياه زراعي گندم مي نشان مي
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