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  چکيده

ها  ن یکواپورآ  یاختلال به اثرات احتمال  نیاز ا  یشود که بخش  یم   شهیر  تیو اختلال در فعال  ژنیباعث کمبود اکس  ی تنش غرقاب

فعال و   آکواپورینبا تیمارهای شامل گیاه تحت تنش غرقابی دارای  تصادفی آزمایش فاکتوریل در قالب طرح کاملاًمربوط است. 

ساعت و   48در دو زمان کوتاه مدت یاه شاهد بدون تنش  آن متوقف شده بود و گ آکواپورینگیاه تحت تنش غرقابی که فعالیت 

وزن تر و خشک شاخساره و ریشه کاهش یافت و مدت زمان تنش   آکواپورینبا از بین رفتن فعالیت انجام شد.  روز10بلندمدت 

پتانسیل  تر از حالت غرقابی و شاهد بود و  منفی  آکواپورینپتانسیل آب برگ و ریشه در تنش غرقابی بدون    .نداشتاثری بر آن  

محتوای اسیدآبسیزیک در تنش غرقابی افزایش یافت  تر از تنش کوتاه مدت آن بود.  بلندمدت منفیآب ریشه در تنش غرقابی  

در مدت کوتاه افزایش    آکواپوریندر مدت طولانی باعث افزایش اسیدآبسیزیک و در عدم حضور    آکواپورینکه در حضور    طوریه  ب

در بلند مدت افزایش و در کوتاه مدت کاهش    آکواپورینریشه و برگ در تنش غرقابی و عدم حضور    آکواپورینیافت. بیان ژن  

در    اکسیدان بیشتر تحت تاثیر مدت زمان تنش قرار گرفت. میزان پتاسیم و اسیدآبسیزیک گیاهشاخص آنتی به طور کلی  یافت.

ساز تولید به عنوان پیش  کاروتنوئیدافزایش یافت تا با بستن روزنه محتوای آب گیاه را حفظ کند از طرفی    آکواپورینعدم حضور  

های ریشه در حفظ تعادل آب در فلفل در شرایط  رسد حضور آکواپورین به طور کلی به نظر می اسیدآبسیزیک نیز افزایش یافت.

 . کند غرقابی نقش مهمی ایفا می

 .روزنهوضعیت   ،روابط آبی پتانسیل آب،،  PIPژنبیان  زیک اسید،یآبس : های کلیدیواژه

 مقدمه 
گیاه در معرض آبیاری    و یا   دهد که بستر رشدی گیاه برای یک دوره طولانی مدت آبیاری شودزمانی رخ می  ی تنش غرقاب

گردد  بستر موجب خسارت به گیاهان مینبود زهکش مناسب در  های غیرقابل نفوذ و  وجود لایه  که با   بیش از حد قرار گیرد

(Ashraf, 2003.)  نتیجه کند در  را مختل می  اییاخته های  ز فعالیتبسیاری ااز طریق ممانعت تهویه مناسب در گیاهان    این تنش

تنفس کم   ،باعث تهویه نامناسب خاک  کمبود اکسیژن در شرایط تنش غرقابی در گیاهان،  .گذاردمی یمنفتاثیر  بر رشد گیاهان

در   آن  کمبود  از آنجایی که اکسیژن گیرنده نهایی الکترون در تنفس هوازی است،  شود.یا حتی عدم تنفس ریشه گیاهان می  و

در پی خواهد  برای گیاه  ا  که پیامدهای جبران ناپذیر ر  گرددن انتقال الکترون و چرخه کربس میباعث بلوکه شد  این نوع تنش

فعال اکسیژن است که به    های ترون در شرایط غرقاب، تولید گونهترین اثرات بلوکه شدن زنجیر انتقال الکداشت. یکی از مخرب

اثر تنش غرقابی در گیاه ایجاد  که در  دیگری    هایآسیب  .زنند  می  آسیب  اییاختهها و غشاهای  طیف وسیعی از ماکرومولکول

ها  شود شامل آسیب به فرآیند فتوسنتزی، روابط آبی، کاهش رشد ریشه و اندام هوایی، تداخل در تغذیه و تعادل هورمونمی

شود که یکی از مهمترین می  وظایف ریشهتنش غرقابی سبب اختلال در   (.Kafi and Mahdavi Damghani, 2001)  باشدمی

   .(Ashraf, 2003) کاهش اکسیژن در بستر و عدم دسترسی ریشه گیاه به اکسیژن کافی برای رشد استها آن 
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اتانول و متابولیت)فراینـد تخمیـر(  کمبود اکسیژن سبب ایجاد شرایط بی هوازی   انباشـته   با  شودمیهای سمی  و تولید 

در اثر آسیب به ریشه قابلیت جذب و انتقال عناصر    مثلا   کندرا از طرق مختلف مختل میرشد گیـاه    اسـتالدئید   شـدن اتـانول و

  و کـاهش یافته  و همچنین با کاهش تولید کلروفیل یا تجزیه آن شـدت فتوسـنتز    شودمی  محدود   های هوایی غذایی به اندام

نشان دهنده ظرفیت انتقال    میزان کلروفیل فلورسانس  (.Araya et al., 2010)  گردد میها در گیاه  کمبود کربوهیدرات   منجربه

 یابد همچنینکاهش می  IIهای فتوسیستم  رنگدانه   در اثر تخریب سیستم فتوسنتزی و دگرگونی در تغییراست که     PSIIالکترون

که با    شودمی  کاروتنوئیدهای فتوسنتزی فعال همچون کلروفیل،  رنگدانه موجب تجزیه شدن    کلروفیلاز، های تجزیه کننده  آنزیم

مشاهده  بر روی فلفل دلمه    در پژوهشی  (.Araya et al., 2010)  وجود تنش غرقابی در گیاه تغییرات ذکر شده گزارش شده است

 تحت فلفل گیاه هایبرگ در دهد،می تغییر گیاهان در  را بیوشیمیایی و فیزیولوژیک فرایندهای از بسیاری غرقابی که تنش  شد

   .داد نشان افزایش تیمار  تحت گیاهان در ریشه پروتئین یامحتو ولی یافت کاهش پروتئین یامحتو غرقابی، تنش

بسیار  هورمون  نقش  رسانی    مهمی ها  پیام  تنش    ییاختهدر  شرایط  در  مهمترین  .  دارندبویژه  از  یکی  اسیدآبسیزیک 

عنوان یک واسطه موجب شود و بهکاهش تعرق و حفظ آب تولید می  برای  آبی   تنش های گیاهی است که براثر اعمال  هورمون 

های نگهبان روزنه،  یاختهبا افزایش هورمون اسیدآبسیزیک در (. Bienert et al., 2011)  گرددکاهش حساسیت گیاه به تنش می

و بدین صورت آب درون  نشوها بسته میروزنه    های   روتئینپ   براین،   علاوه  (.Bienert et al., 2011)  شودحفظ می  اییاخته د 

تقسیم باشند که در چهار گروه  می  یاخته های مختلف غشاء در  دقیق حرکات آب از بخش     نقش حیاتی در تنظیماکواپورین  

های  (، پروتئینTIPsتونوپلاست )های درونی  پروتئین  (، PIPsپلاسما )های ذاتی غشای  پروتئین که عبارتند از:  شوند  بندی می

 های کوچکتری قرار زیر گروهدر    DNAبراساس توالی    که(  SIPsهای بازی کوچک )پروتئین  و   (NIPs)  26غشایی شبه نودولین

تقسیم  PIP2 و  PIP1  دو دسته  آب بهها و فعالیت کانال  گیاهی را براساس توالیهای ذاتی غشای پلاسما  پروتئین.  گیرندمی

   .(Bienert et al., 2011)کنند  می

ها    بیشتر تحقیقات به نقش آن  ها در انتقال آب در شرایط غرقابی در گیاه مشخص نیست وآکواپوریننقش  جایی که  از آن 

ای گیاه فلفل دلمه  ریشه در  آکوپورینو میزان نقش    هدف از این پژوهش بررسی فعالیت  معطوف شده است لذا در تنش خشکی 

 باشد. در اثر اعمال تنش غرقابی می، حرکت آب و تغییرات  بیان ژن گیاههای فیزیولوژیک و پاسخ

 مواد و روش
 غرقابی   تنش  اعمال شرایط  و   گیاه  کشت

  اسپی ( رقم.Capsicum annuum Lای )در قالب طرح کاملاً تصادفی روی گیاه فلفل دلمه به صورت فاکتوریل این آزمایش
دمایشرایط    در  1301 رطوبت    درجه سلسیوس  25/18  ±2شبانه  /روزانه متوسط  بهار  درصد    60نسبیو  گلخانهدر  های  در 

صنعتی   دانشگاه  کشاورزی  دانشکده  اول:    شامل  تیمارها.  شد   انجام  اصفهان  تحقیقاتی  دارای عامل  غرقابی  تنش  تحت  گیاه 

غرقابی  گیاه شاهد بدون تنش  و  (  aq-Dآن متوقف شده بود )  آکواپورین( و گیاه تحت تنش غرقابی که فعالیت  aqDفعال )  آکواپورین

در سینی    ایبذرهای فلفل دلمهابتداساعت در محیط ریشه متوقف شد.    6جیوه به مدت  فعالیت اکواپورین با اعمال نیترات   .بود

ظاهر شد، با    ها برگ حقیقی نهال  هنگامی کهکشت شدند.   2به    1با نسبت حجمی  یت  کولانشا حاوی بستر پرلایت و ورمی

حاوی  لیتر    1متر و حجم  سانتی  13و ارتفاع    16قطر  با  سیاه رنگ  به ظروف پلاستیکی    به کمک آب مقطرشستشوی کامل ریشه  

اعمال تنش  برای  .  دیگرد  ی هواده  قهیدق  5به مدت    قه،یدق  15هر  در شاهد    و   ( 1)جدول  ندافتی انتقال    Johnsonمحلول غذایی  

محلول غذایی به مدت یک هفته در ظروف کاملا بسته و بدون اکسیژن نگهداری   ،در ابتدا برای حذف اکسیژن محلول  ، غرقابی

پوشانده شد و در محیط کشت   در محل طوقه کاملا سطح ظروف  ند. به ظروف منتقل شد برگی  6تا   4چه هاسپس گیاه. گردید

های فیزیولوژیک گیاه بسیار موثر است  مدت زمان اعمال تنش بر پاسخنجایی که  آاز    .قرار گرفتندبدون هوادهی    هیدروپونیک

کوتاه مدت گیاه به -. در غرقابی گردیداعمال  )عامل دوم(  روز    10ساعت و بلندمدت    48تنش غرقابی در دو زمان کوتاه مدت  

به منظور   .شد  انجامهای مربوطه  شاخصگیری  اندازه   برای  نمونه گیری  ،یکباره در معرض تنش غرقابی قرار گرفت و پس از دو روز
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  10گیاه به تدریج طی سه روز با کاهش هوادهی محلول غذایی در شرایط تنش قرار گرفت و به مدت    ، بلندمدت-غرقابی  تنش

 .(Young Jang et al., 2004) شد حفظروز در شرایط تنش 

 اصر غذایی در محلول غذایی جانسون.ترکیبات عن -1جدول 
Table 1. Mineral compounds in Johnson's nutrient solution. 

 غلظت نهایی  
Final 

conc. 
ppm 

 عنصر
Element 

 

لیتر استوک در لیتر محلول  میلی

 نهایی 
ml stock per liter final 

sol. 

غلظت استوک  
Stock 

conc. 

)1-l g( 

 غلظت استوک 
Stock 

conc. 

(M) 

وزن  

 مولکولی 
M.W 

 ترکیب
Compound 

224 N 6.0 101.10 1.0 101.10  نیترات پتاسیم 

3KNO 
235 K 4.0 236.16 1.0 236.16  آبه  4نیترات کلسیم 

O2.4H2)3Ca(NO 
160 Ca 2.0 115.08 1.0 115.08 فسفات هیدروژندیآمونیوم 

4PO2H4NH 
 

62 P 1.0 246.49 1.0 246.49 آبه  7منیزیم  سولفات 
O2.7H4MgSO 

32 S      

24 Mg    (mM)   

1.77 Cl 1.0 3.72 50 74.55  کلریدپتاسیم 
KCl 

0.27 B 1.0 1.54 25 61.84  اسیدبوریک 

3BO3H 

0.11 Mn 1.0 0.33 2.0 169.01 منگنز تک آبهسولفات 

O2.H4MnSO 
0.13 Zn 1.0 0.57 2.0 287.55  آبه   7سولفات روی 

O2.7H4ZnSO 
0.03 Cu 1.0 0.12 0.5 249.71  آبه  5سولفات مس 

O2.5H4CuSO 
0.05 Mo 1.0 0.081 0.5 161.97 سید مولیبدات ا 

4MoO2H 
2.80 Fe 1.0 21.53 50 346.08  کلات آهن 

Fe-EDTA 
 

  50نقره به میزان  نیترات استفاده شد به این شکل که    و همکاران  Jyostnaروش ثابت شده    ازها  آکواپورین توقف فعالیت    برای

 (. Jyostna et al., 2012) گردید به محلول غذایی اضافه  مولار میلی

 مورفوفیزیولوژیک های  گیری شاخص  اندازه

پس از  بلافاصله    ها و پاسخ ابتدایی گیاه در این شرایطآکواپورینمبنی بر تأثیر زمان بر فعالیت    Alexandersson  طبق نظر

پس از    (.Alexandersson et al., 2010)   د ش  م انجا  مختلفهای  شاخصگیری  اندازه  برای  گیرینمونه  ، اتمام زمان تنش غرقابی 

.  جدا گردیداز هم  اندام هوایی و ریشه    ی تیزچاقو  به کمکآب مقطر شسته و    با ها  ریشه  ،خارج کردن گیاهان از ظروف پلاستیکی

های کاغذی قرار گرفتند و  پاکت  طور جداگانه در ه  و ریشه ب. سپس شاخساره  شد توسط ترازویی دیجیتال وزن تر توزین  سپس  

گیری کارآیی  اندازهمنظور    هب  خشک و سپس با ترازوی دیجیتال توزین شدند.  سلسیوسدرجه    70ساعت در آون    48  به مدت 

های مخصوص در تاریکی قرار داده شدند  وسیله گیرههای میانی بهبرگ گرهدقیقه    20(، به مدت  Fv/Fm) II فتوسیستممی  کوانتو 

های  سبزینگی برگ از برگ گیری شد. اندازهانگلستان(    ،RS 232سنج )مدل با استفاده از دستگاه فلورسانس  Fv/Fmاز آن    و پس

)درمجموع   مجزا  برگ  سه  روی  بر  قرائت  سه  گیاه  هر  از  صورت  به  بوته  انتهای  تکرار(    9بالغ  هر  در  دستگاه  قرائت  توسط 

توسط   ، کاروتنوئیدو    b، کلروفیل  aکلروفیل    انجام و سپس میانگین آن ثبت شد. ساخت انگلستان(    CL-01سنج )مدل  کلروفیل

میزان جذب   UV-600Aهای فتوسنتزی استخراج گردید و با استفاده از دستگاه اسپکتوفتومتر مدل  رنگیزه  100حلال استون%
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 طبق فرمول زیر  کاروتنوئید  در انتها و  b، کلروفیل  aنانومتر به ترتیب برای کلروفیل    470و    645،  663موج    نور در سه طول

  (.Arnon, 1967) شد خوانش

Carotenoids = 100(A470) ‐ 27/3 (mg Chl. a) ‐ 104(mg Chl. b)/227 

های میانی بوته و ریشه به همراه طوقه و توسط دستگاه بمب  ، در زمان بیشینه دمای هوا از برگپتانسیل آب ریشه و برگ

گیری محتوای نسبی آب برگ  اندازه  برای  (.Turner, 1988)   گیری شـد اندازه  (SKPM1405, GBR) یا محفظه فشاری    فشار

های  دیسک بلافاصله  ( به دست آمد. پس از آن  FWها )  تر آنتوزین شدند و وزن  واز برگ سوم سه گیاه جدا    که  های برگیدیسک

( با گرفتن آب  TWهای برگی )ساعت در تاریکی قرار گرفتند. وزن اشباع دیسک 24در پتری دیش به مدت  مقطربرگی در آب 

ساعت   48درجه سلیسیوس به مدت    85های برگی در آون  ها بدست آمد. پس از قرار دادن دیسک سطحی و سپس توزین آن 

 Martinez et)  بدست آمد. در پایان محتوای نسبی آب برگ از رابطه زیر محاسبه گردید  (DWهای برگی )وزن خشک دیسک 

al., 2004 .) 

𝑅elative water content =  
𝐹𝑊 − 𝐷𝑊

𝑇𝑊 − 𝐷𝑊
× 100 

درجه   25ساعت در دمای اتاق )  24و به مدت    شدندآب دیونیزه شستشو    باسه بار  و  تهیه  دیسک برگی  یونی  میزان نشت  

آن    از  (، بعد1ECگیری شد )متر اندازه  ECساعت میزان هدایت الکتریکی محلول توسط    24( قرار گرفتند و پس از  سلسیوس

محلول اندازه    ECشد و بعد از سرد شدن مجدداً  در اتوکلاو قرار داده    سلسیوسدرجه    120و دمای  دقیقه    20ها به مدت  نمونه 

 (. et al.,Lutts 1996) یونی به دست آمد(. سپس با استفاده از رابطه زیر میزان نشت 2ECگرفته شد )

 EL= ) EC1/ EC2(×100 

 نیآن با دورب  یو عکسبردار  40X  یی بزرگنما  با (  آلمان  -HP-PI120)مدل    ینور  کروسکوپیبرگ با م  درمیروزنه اپ   تیوضع 

   ژاپن( انجام شد.  Canon-DS126271)مدل  کروسکوپیمتصل به م

 پتاسیم و    پرولین   سنجش

 خوانشنانومتر  595موج  ها، میزان جذب در طولد پس تهیه نمونه شاستفاده  Bradfordروش  گیری پروتئین از برای اندازه 

برای   (.Bradford, 1976)  لیتر به دست آمدگرم بر میلییلیشد و براساس مقایسه با منحنی استاندارد، غلظت پروتئین برحسب م 

های  کردن دستگاه اسپکتروفتومتر از غلظت  کالیبره  برایهای پرولین استاندارد از پرولین خالص استفاده گردید.  تهیه محلول 

 520موج  میزان جذب در طولو منحنی استاندارد رسم گردید.    شد مختلف پرولین و از تولوئن خالص به عنوان شاهد استفاده  

تر زن ها برحسب میکرومول در گرم وغلظت پرولین نمونهانجام شد و  ها  پس از تهیه نمونه نانومتر توسط دستگاه اسپکتروفوتومتر  

های گیاهی خشک استفاده و در مدت  نمونه  پتاسیم از  صرمیزان غلظت عن   (.Bates et al., 1973)   نمونه محاسبه و بیان گردید 

با دمای    24 الکتریکی  نمونه  550ساعت در کوره  برای هضم  اسیدکلریدریک دو مولار  درجه سلسیوس خاکستر شدند.  از  ها 

از دستگاه فلیم فتومترمیلی  50استفاده شد و در نهایت حجم     (JENWAY, PFP-7)لیتر رسانیده شد. در نهایت با استفاده 

شداندازه فنولیک  (.Hamada and El-Enany, 1994)  گیری  ترکیبات  روش   میزان  دستگاه    با   Singleton & Rossiاز 

استاندارد میزان فنول نمونه به دست    شکل نهایت با استفاده از    گیری شد. درنانومتراندازه  765موج  اسپکتروفوتومتری با طول

   (.Singleton and Rossi, 1965) آمد

 فعالیت آنتی اکسیدانی    بررسی

نانومتر  517موج در طول  DPPH (2,2-diphenyl-1-picrylhydrazyl)به شیوه  یاکسیدانآنتیظرفیت گیری اندازه به منظور 

  محتوای گیری  اندازه برای    (.Yu et al., 2010)ساخت کشور انگلستان( استفاده شد    UV-600Aاز دستگاه اسپکتروفتومتر )مدل  

کاملا    گرم پلی وینیل پیرولیدون در دمای چهار درجه سلیسیوس  1/0و    % 80تازه، با متانول  برگ  آبسیزیک اسید یک گرم بافت  

  . متانول توسط خلا رسانده شد  8آن به    pHو    جدا شددقیقه سانتریفوژ و محلول رویی    15دور به مدت    4000در    ویکنواخت  

لیتر آب دیونیزه اضافه و حل گردید. این عمل دو بار دیگر تکرار شد. در انتها به آن میلی  5مقدار    محلول  ماندهتبخیر و بر باقی

محلول حاوی سه درصد متانول    لیترمانده یک میلیدر خلع صورت گرفت. بر رسوب باقی  استات اضافه گردید و مجددا تبخیراتیل

 ,Diamonsic)متر عبور داده شد و به ستون فازمعکوس )میلی  45/0. سپس از صافی  گردید  مول اسید استیک اضافه و حل  1/0و  
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, 5µm18C    متر در دستگاه  میلی  6/4متر و قطر  سانتی  25به طولHPLC  (200, UK-Crystal-Unicam  تزریق )فاز متحرک شد .

متانول )%   گرادیان  استیک  میلی97-3اسید  با سرعت چهار  اسید (  استاندارد  از  استفاده شد.  دتکتور  به همراه  دقیقه  لیتر در 

ی استخراجی کالیبراسیون برای سنجش نمونه   استفاده شد تا پیک خروجی با  Sigma  شرکتساخت    %97/99آبسیزیک با خلوص  

های خروجی مقدار نمونه مجهول استخراجی تعیین . براساس سطح زیر منحنی و موفقیت آن در پیکرفتاستفاده قرارگ  مورد

  (.Flexas et al., 2006) شد

 (PIP1)  یک   ن یژن آکواپوربیان    بررسی

 سلسیوسدرجه  -80ازت مایع در یخچال  تهیه گردید و در    )سه تکرار(  هایی از قسمت ریشه و برگدر پایان آزمایش نمونه 

درجه   - 80در دمای    ریشه و برگهای نگهداری شده  نمونه از    RNAاستخراج  ،  آکواپورینبیان ژن  بررسی  برای  نگهداری شدند.  

استخراج    RNA   الکتروفورز  با   سپس.  شد  انجام  (Iraizol, RNA Biotech Co, Iran)عمل کیت ایرایزول  الطبق دستور   سلسیوس

  Picodrop P200 (Alpha Biotech Ltd., Glasgow, UK) نانو دراپ دستگاهنیز ارزیابی با کمک و ( %1) بر روی ژل آگاروزشده 

کل استخراج شده با استفاده از RNA میکروگرم  cDNA،  1ساخت رشته  برای    .شدپرداخته  RNA   به تعیین کیفیت و کمیت

Revert Aid M-Mulv Reverse Transcriptas    با توجه به دستورالعمل کیت(Thermo Scientific, USA)بررسی  .، سنتز شد  

  با   آغازگرها  طراحیانجام شد.    Real time PCRاستفاده از    اب  (PIP1, accession number: JX402929.1)  نیبیان ژن آکواپور

دمای    ،pcr productژن ها، طول    دسترسی  شماره  ها، آغازگر. این جدول دارای توالی  (2  جدول)  شدانجام    ..Oligo 7افزار  نرم

داخلی    کنترلبه عنوان  (accession number: GQ339766.1)  نیژن اکت  از   ژن،سازی بیان این    نرمال منظور    به (.  pcrاتصال در  

میکرولیتر   SYBR Green (Gent Bio. PRK)   ،8/1میکرولیتر  5، حاوی   PCR  میلی لیتر  10استفاده شد. در یک مخلوط واکنش  

به  سلسیوسدرجه  95 شرایط دمایی شامل . انجام شد ROX واحد  2/0میکرولیتر از هر آغازگر و   free DNase / RNase ،1آب 

درجه   72ثانیه و    30به مدت    سلسیوسدرجه    55ثانیه،    30به مدت    سلسیوسدرجه    95دور،    40دقیقه، به دنبال آن    10مدت  

  Livak)  محاسبه شد      TCدلتا    با استفاده از روش   )PIP1 (  یک آکواپورین  . بیان نسبی ژناعمال شد ثانیه  30به مدت    سلسیوس

and Schmittgen, 2001).  

 

 Real time PCRآغازگرهای مورد استفاده در   -2 جدول

Table 2. Primers used in Real time PCR 
نام  

 پرایمر 

Primer 

name 

 دمای اتصال 

Connection 

temperature 

 توالی پرایمرها 

Sequence of primers 

 اندازه باند )جفت باز(

Band size (open pair) 

شماره 

 دسترسی ژن 

Gene access 

number 
PIP1 55  F 5′-AGGGATTCATGCAAGGACCA-3′ 

R 5′-TGGTGGCCAAATGAACCAAG-3′ 
228 JX402929.1 

Actin 55  F 5′-GTCCTCTTCCAACCATCCAT -3′ 

R 5′-TACTTTCTCTCTGGTGGTGC -3′ 
231 GQ339766.1 

 

 آماری   واکاوی

بندی  استفاده از نرم افزار اکسل طبقه   ها با دادهدر نهایت تکرار انجام شد.    10آزمایش فاکتوریل دو عامله بر پایه کاملا تصادفی با  

درصد محاسبه    5، در سطح احتمال   LSDها به کمک آزمونو مقایسه میانگین داده  ند آنالیز شد  Statestix 8و با برنامه آماری  

 شد. 

 و بحث  نتایج
های رشد نشان داد که در تنش غرقابی میزان وزن تر شاخساره در حضور و عدم بر شاخص  آکواپوریننتایج اصلی وجود  

کاهش یافت. وزن تر ریشه در   آکواپورینکه وزن خشک فقط در تنش غرقابی با فعالیت    در حالی  افتی  کاهش  آکواپورینفعالیت  

تاثیر   bو    aتنش غرقابی بر شاخص سبزینگی و کلروفیل    . افتی  کاهشو وزن خشک در تنش غرقابی    آکواپورین  حضور  عدم
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داری نداشت  شد و بر شاخص سبزینگی تاثیر معنی  bو    aتنش بلندمدت موجب بیشترین میزان کلروفیل  داری نداشت.  معنی

 (. 3جدول)

 

 . آکواپورین حضوردر شرایط حضور و عدم ای فلفل دلمه  فیزیولوژیکشاخص رشدی و تاثیر تنش غرقابی بر  -3 جدول
Table 3. The effect of flooding stress on the growth and physiological index of sweet pepper at presence and 

inactivity of aquapurine. 

 تیمار
Treatment 

تر  وزن

 شاخساره 
Shoot 

fresh 

weight 

(g ) 

وزن  

خشک  

 شاخساره 
Shoot 

dry 

weight 

(g ) 

تر   وزن

 ریشه 
Root 

fresh 

weight 

(g ) 

وزن  

  خشک

 ریشه 
Root 

dry 

weight 

(g ) 

فلورسانس  

 کلروفیل
Chlorophyll 

fluorescence  
(Fv/Fm) 

شاخص  

 سبزینگی 
Chlorophyll 

index 
(SPAD ) 

 bکلروفیل
Chlorophyll 

b 

(mgg ̵ ¹ FW) 

 

 aکلروفیل
Chlorophyll 

a 

(mgg ̵ ¹ 

FW) 

 

 شاهد 

Control 

a 5.92 a 0.69 a 3.46 a 0.20 a 0.82 a 51.13 a 1.146 a 2.32 

 غرقابی 
Flooding 

b 2.84 c 0.22 a 2.95 b 0.06 a 0.82  a 47.18 a 1.057 a 2.37 

 بدون  غرقابی 

 aq  
Flooding- 

aq 

b 4.29 a 0.50 b 0.68 a 0.20 a 0.82 a 54.85 a 0.83 a 1.79 

 مدت زمان تنش 
 Duration of stress  

 

 بلندمدت 
Long time 

a 5.45 a 2.97 a 1.05 a 0.21 a 0.82 a 51.65 a 1.448 a 2.94 

 کوتاه مدت 

Short time 

b 3.25 b 1.75 a 0.83 b 0.10 a 0.81 a 50.45 b 0.574 b 1.38 

 . ندارند دارمعنی اختلاف درصد 5سطح  در هستند مشترک حروف دارای که هاییستون، میانگین هر در
Means with same letters in each column are no significantly different at 5% level 

 

و تنش غرقابی با حضور آکواپورین باعث افزایش   (تریمنف)  ساقه  و  شهیرعدم فعالیت آکواپورین باعث کاهش پتانسیل آب  

 آکواپورین کاهش یافت. آن شد و محتوای نسبی آب برگ در تنش غرقابی افزایش اما در عدم حضور 

پرولین تفاوت معنی  داری نداشت اما میزان پروتئین کل در تنش غرقابی و خصوصا عدم حضور آکواپورین نشت یونی و 

  داری نداشتمدت زمان تنش به جز پتانسیل آب ریشه که در تنش ناگهانی کاهش یافت در سایر صفات اثر معنی . افتی  کاهش

 (. 4)جدول 

اکسیدانی و بیان ژن  آکواپورین کاهش و ظرفیت آنتی  حضور  عدم تیمار غرقابی    پتاسیم در  اثرات اصلی تنش نشان داد غلظت

آکواپورین برگ در آن افزایش یافت در حالی که محتوای اسیدآبسیزیک و بیان ژن آکواپورین ریشه در تنش غرقابی بدون فعالیت  

. محتوای فنول و میزان کاروتنوئید برگ به ترتیب افزایش و کاهش در تنش غرقابی در حضور و عدم  افتی  کاهش آکواپورین  

حضور آکواپورین داشت. در تنش کوتاه مدت میزان کاروتنوئید و محتوای اسیدآبسیزیک برگ علاوه بر بیان ژن آکواپورین ریشه 

 (. 5)جدول  افتی  کاهش
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 . در شرایط حضور و عدم فعالیت آکواپورینای تاثیر تنش غرقابی بر برخی صفات فیزیولوژیک فلفل دلمه -4جدول 

Table 4. The effect of flooding stress on some physiological traits of sweet pepper when the aquapurine is activated 

or inactivated. 

 تیمار

Treatment 

پتانسیل آب  

 برگ 
Leaf 

water 

potential 

(MPa) 

آب  پتانسیل

 ریشه 
Root 

water 

potential 

(MPa) 

 محتوای نسبی آب 
Relative water 

content (%) 
 نشت یونی 

Electrolyte 

leakage 
(%) 

 پروتئین کل
Total protein 

(mgg ̵¹ FW) 

 پرولین
Prolin 

(µmol g ̵   
¹FW) 

 شاهد 

Control 

b 3.03- c 4.83- b 66.81 a 43.21 a 0.51 a 20.05 

 غرقابی 
Flooding 

b 4.25- b 6.48- a 83.32 a 34.16 b 1.32 a 19.78 

   aq بدون غرقابی 

Flooding- aq 
a 21.00- b 10.53- b 63.65 a 32.73 c 0.50 a 19.80 

 Duration of stress   مدت زمان تنش

 بلندمدت 
Long time 

a 10.35- a 9.46- a 70.69 a 38.96 a 0.43 a 19.69 

 کوتاه مدت 
Short time 

a 8.50- b 5.10- a 71.82 a 34.453 a 0.46 a 19.72 

 . ندارند دارمعنی اختلاف درصد 5سطح  در هستند مشترک حروف دارای که هاییستون، میانگین هر در

Means with the same letters in each column are no significantly different at P-value ≤ 0.05. 
 

 . در شرایط حضور و عدم فعالیت آکواپورینای های تنشی در فلفل دلمه تاثیر تنش غرقابی بر برخی شاخص -5 جدول
Table 5. The effect of flooding stress on some stress indexes in sweet pepper when the aquapurine is activated or 

inactivated. 

 تیمار
Treatmen

t 

 غلظت پتاسیم 
Potassium 

(mgg ̵ ¹ DW) 

 محتوای فنول 
Phenol 

(mg g ̵¹ 

FW) 

ظرفیت آنتی  

 اکسیدانی 
Total 

Antioxid

ant (%) 

ید تنوئ روکا  
Carotenoid 
(mgg ̵¹FW) 

محتوای  

 اسیدآبسیزیک 
ABA 

gr 1-(mg

Fw) 

بیان ژن  

آکواپورین  

 برگ 
PIP1 

expressio

n  in 

leaves 

بیان ژن  

آکواپورین  

 ریشه 

 

PIP1 

expression  

in roots 
 شاهد 

Control 
a 29.65 b 24.04 b 57.43 a 23.27 15.93 c 1.07 a 1.25 c 

 غرقابی 
Flooding 

ab 28.09 a 31.28 b 56.13 b19.24  38.37 a 0.51 b 3.64 a 

  بدون غرقابی 
aq  

Flooding

- aq 

ab 25.36 a 35.50 a 60.26 b17.94  36.27 b 0.95 a 2.42 b 

  مدت زمان تنش
Duration of stress 

 بلندمدت 
Long 

time 

a 25.07 a 16.68 a 59.90 a 23.99 32.40 a 0.96 a 3.18 a 

 کوتاه مدت 

Short 

time 

a 30.33 a 23.20 a 55.99 b16.32  27.98 b 0.73 a 1.68 b 

 . ندارند دارمعنی اختلاف درصد 5سطح  در هستند مشترک حروف دارای که هاییستون، میانگین هر در

Means with common letters in each column are no significantly different at P-value ≤ 0.05. 
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وزن تر و خشک شاخساره و    آکواپورین  غیرفعال شدن  و مدت زمان اعمال تنش نشان داد که با از  غرقابی  تنش    برهمکنش

د(. قابل توجه است که شاهد تنش کوتاه مدت نسبت به  -الف  1ل  )شک  و مدت زمان تنش اثری بر آن نداشت  افت ی کاهشریشه  

خشک شاخساره و ریشه کمتری نسبت به شاهد طولانی مدت دارد و این    بلند مدت به دلیل زمان کمتر رشد دارای وزن تر و

 (.  د- الف 1شکل تفاوت به دلیل مدت زمان رشد گیاه است )

 

 

 
(،  A)  شاخساره  وزن ترصورت کوتاه مدت و بلندمدت بر میزان  ریشه به  آکواپورینتنش غرقابی در حضور و عدم فعالیت    برهمکنش  -1ل  شک

 حروف دارای که هاییدر هر ستون، میانگین .  ایدلمهفلفل  (  D)  خشک ریشه(، وزن  Cریشه )  وزن تر،  (Bوزن خشک شاخساره )

 ندارند.  دارمعنی  اختلاف درصد  5سطح   در هستند مشترک

Fig. 1. Effect of flooding stress when the aquapurine is activated or inactivated in short time and long time on  
the shoot fresh weight (A), shoot dry weight (B), root fresh weight(C), and root dry weight (D) of sweet 

peppers. Means with common letters in each column are no significantly different at P-value ≤ 0.05. 

 

  یی به اندام هوا  ییکاهش آب جهت انتقال مواد غذا  لیوزن تر شاخساره به دل  زانیم  شده  اعمال  تنش  اثر  از  حاصل  جینتا  طبق

جذب آب    یبرا  اهیگ  شتری تلاش ب  لیهر دو زمان به دل  یط  یدر تنش خشک  شهیدر وزن تر و خشک ر  نی. همچنافتی کاهش  

کاهش    شهیرشد ر  زانیم  ی هوازیب  طیدر شرا  شهیقرار گرفتن ر  لیبه دل  یداد اما در تنش غرقاب  شیرا افزا  شهیرشد ر  زانیم  شتریب

  اه یبر گ  ی اعمال تنش ناگهان   ل یمقابله با تنش مشاهده شد اما به دل  یبرا  شتریدر جهت حفظ آب ب  ی جیکاهش تدر  نیو ا  افت ی

  لیدل  نیتواند به ایتنش م  طیدر شرا  شهیوزن خشک ر  یژگی را نشان نداد. کاهش و  شهیر  شتری رشد ب  ییتوانا   اهی در کوتاه مدت گ

توانند آب ی نم  شهیر  یهااختهی  نیبنابرا  و  شودیم   ییغذا  محلول  یاسمز  لیپتانس  کاهش  سبب  اهیگ  در  آب  کمبود  که  باشد

رشد و   جهیمحلول در آب محدود و درنت  ییغذا  یعنصرها  یجذب برخ   اهیدر گ  نیرا جذب کنند؛ بنابرا  اهیرشد گ  یبرا  ازیموردن

  با   یخشک تنش طیشرا در  اهانیگ  که ی عموم روند . شودیم کم  اه یساز گ ونقص در سوخت  لیو وزن خشک کل به دل اه ینمو گ

  دای شد  یخشک  تنش  تحت  اهیگ  دی(. راندمان تولFarooq et al., 2009)  است  اه یگ  خشک  و   تر  وزن   دیتول  کاهش   هستند  روبرو  آن

 (. Urban et al., 2017)  شودیم مرتبط( توده  ستی)ز وماسیب یموقت عیمواد و توز یبنددسته  یندهایفرآ به
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را در دو زمان اعمال تنش و    bل نداشت و کلروفیل  ی شاخص سبزینگی و فلورسانس کلروفتیمارها تاثیری بر    برهمکنش

افزایش و در  کوتاه مدت  تنش  در حضور اکواپورین در    کارتنویید در تنش غرقابی  . کاهش داد  آکواپورینحضور    عدم  و  حضور

 (. 2)شکل   اکواپورین در تنش کوتاه مدت کاهش یافت حضور غرقابی بدونتنش  در شاهد و   a. کلروفیل شاهد کاهش یافت

 

 

 

 
  مدت و بلندمدت بر میزان فلورسانس کلروفیل صورت کوتاه برهمکنش تنش غرقابی در حضور و عدم فعالیت آکواپورین ریشه به  -2ل  شک

(A،)  شاخص سبزینگی  (B  کلروفیل،)a  (C،)  کلروفیلb  (D  )تنویید  وو کار(E  )دارای که هاییستون، میانگین  هر  در.  ایفلفل دلمه 

 . ندارند دارمعنی اختلاف  درصد  5سطح   در هستند مشترک حروف

Fig.  2.  Effect of flooding stress when the aquapurine is activated or inactivated  in short time and long time on 

chlorophyll fluorescence (A), chlorophyll index (B), chlorophyll a (C), chlorophyll b (D), and carotenoids 

(E) of sweet peppers. Means with common letters in each column are no significantly different at P-value 

≤ 0.05. 

 

یکی از دلایل کاهش فتوسنتز، عدم انتقال مواد فتوسنتزی است که تحت تاثیر تنش خشکی قرار گرفته و موجب اشباع شدن  

نموده    عیها را هم تسرآن  یریضمن کاهش سطح برگ، پ   یکند. تنش خشکشود و فتوسنتز را محدود میها از این مواد میبرگ
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  کاهش دهد   ابد،ییم  لیاز کاهش فتوسنتز خالص تقل  یاز آنچه به علت اثرات ناش  شتریرا برشد    زانیم  تواندیم  لهیوس  نیو بد

(Vaidya et al., 2015).  وزن  کاهش  باعث  دی شد  یکه تنش رطوبت  داد   نشان  شنیآو  یبررو  شده  انجام   قاتیتحق  در  ن یهمچن 

ها اولین اندام گیاه هستند که اثراث تنش غرقابی را تجربه ریشه   .(Alavi Samani et al., 2013)   شودیم  ییهوا  اندام  خشک

کمبود اکسیژن هوا در خاک در شرایط    .(Dat et al., 2004)  گیرندهای هوایی تحت تأثیر تنش قرار میکنند و پس از آن انداممی

ای دچار اختلال شده و گیاه  شود بنابراین سیستم ریشهغرقابی باعث عدم دسترسی گیاه به اکسیژن کافی برای رشد ریشه می

شود. در حالت غرقابی اگرچه فقط تواند آب را به خوبی جذب کند و در نتیجه باعث پژمردگی و کاهش نرخ فتوسنتز گیاه مینمی

رسد. از عوارض  های گیاه آسیب میگیرند ولی به کل اندامزی در معرض کمبود اکسیژن محیطی قرار میریشه گیاهان خشکی

 ,.Acosta et al )  توان به کاهش رشد ریشه و در نهایت کاهش رشد اندام هوایی، عملکرد و اجزای عملکردی اشاره نمودآن می

ها، تعداد برگ و وزن خشک کل اندام  غرقابی سطح برگتنش  گزارش کردند که      و همکارانIssarakraisila پژوهشی،  در    (.2005

 . (Issarakraisila and Turner, 2007) هوایی را در کلم معمولی کاهش داد

از حالت غرقابی و شاهد بود و فقط پتانسیل آب ریشه    ترمنفی  آکواپورینپتانسیل آب برگ و ریشه در تنش غرقابی بدون   

داری  تر از تنش کوتاه مدت آن بود اما در تیمارهای دیگر این دو زمان اعمال تنش تفاوت معنیبلندمدت منفیدر تنش غرقابی  

محتوای نسبی آب برگ در تنش غرقابی در هر دو زمان اعمال تنش پس از غرقابی و عدم فعالیت   الف و ب(.  3)شکل   دیده نشد

 (پ  3آکواپورین و شاهد بود )شکل 

 

 
  ( A)  مدت و بلندمدت بر میزان پتانسیل آب برگصورت کوتاه برهمکنش تنش غرقابی در حضور و عدم فعالیت آکواپورین ریشه به  -3ل  شک

  5سطح   در هستند مشترک حروف دارای که هاییستون، میانگین  هر  در.  ایفلفل دلمه  (C)  آب ، محتوای نسبی(B)  و ریشه

 . ندارند دارمعنی اختلاف درصد

Fig. 3 Effect of flooding stress at the presence and absence of root aquapurin activity in short time and long time 

on Leaf water potential (A), root water potential (B) and relative water content (C) sweet peppers. Means 

with common letters in each column are no significantly different at P-value ≤ 0.05. 
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پس از تنش غرقابی غرقابی و شاهد بود و در تنش طولانی مدت بیش    آکواپورینمیزان پرولین در تنش غرقابی و عدم حضور  

اکسیدانی و پتاسیم  ظرفیت آنتی  (.4ل  )شکداری نشان نداد  بود اما پروتئین تغییر معنی  آکواپوریناز کوتاه مدت در عدم حضور  

اکسیدان با افزایش  که ظرفیت آنتی  طوریه  داری نداشت اما تحت تاثیر زمان تنش قرار گرفت بدر بین تیمارها تفاوت معنی

در مدت کوتاهی افزایش   آکواپورین مدت زمان تنش در تنش غرقابی افزایش و در تنش غرقابی افزایش و در تنش غرقابی بدون 

افزایش معنی میزان فنول در تنش غرقابی در حضور و عدم حضور   داری داشت.یافت اما میزان پتاسیم در مدت کوتاه تنش 

 (. ذ-4ل )شک رسید آکواپورینافزایش یافت و به بیشترین مقدار خود در شرایط ناگهانی تنش بدون  آکواپورین

 

 

 

  
کل    آنتی اکسیدان(،  A)  فنولمدت و بلندمدت بر  صورت کوتاه برهمکنش تنش غرقابی در حضور و عدم فعالیت آکواپورین ریشه به  -4ل  شک

(B  ،)پرولین  (C،)  پروتئین کل  (D)،  پتاسیم  (E)  ،سدیم  (F  )مشترک حروف دارای که هاییستون، میانگین   هر  در . ایفلفل دلمه 

 . ندارند دارمعنی اختلاف درصد  5سطح   در هستند

Fig. 4.  Effect of flooding stress at the presence and absence of root aquapurin activity in short time and long time 

on phenol (A), total antioxidants (B), proline (C), total protein (D), potassium (E), sodium (F) sweet 

peppers. Means with common letters in each column are no significantly different at P-value ≤ 0.05. 

 

اثر بر قابلیت جذب و انتقال عناصر غذایی    (1از:    غرقاب شدن از طرق مختلف بـر رشـد و نمو گیاه تاثیرگذار است که عبارتند

های هوایی، بـرای مثـال کاهش قابلیت جذب نیتروژن بـرای گیـاه در خـاک بـه دلیـل هدر رفتن آن از طریق فرآینـد به اندام
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های سمی بـرای گیاه پس از غرقاب شدن بـر اثـر  تولید اتانول و متابولیت  ( 2بـروز کمبـود نیتروژن در گیاه،  زدایـی و  نیتـرات 

شود و سـبب تـشکیل و انباشـته شـدن  هـوازی )فراینـد تخمیـر( انجـام میهای گیاه متابولیسم بـیکمبـود اکـسیژن، در ریشه

هوازی )فرآیند تخمیر( انرژی  در متابولیـسم بی(.  Ashraf, 2003)   زنـدد که به رشد گیـاه آسـیب مـیگرداتـانول و الکتـات می

کاهش تولید کلروفیل یا تجزیه آن سـبب    .گرددهای گیاه مییاختهشدن وظایف  شـود کـه سبب مختل  کمتـری تولیـد مـی

کند و غرقــاب شــدن خــاک  گردد که رشد گیـاه را کم میر گیاه میها دکـاهش شـدت فتوسـنتز و بروز کمبود کربوهیدرات 

انتقــال هورمــون اندام  از ســاخت و  به  نتیجــه رشــد های هوایی جلوگیری مـیهــای سیتوکینین و جیبرلین  در  کنـد؛ 

 (.Araya et al., 2010) یابــدگیــاه کــاهش مــی

های  ها، کنترل عبور آب به شیوهآکواپورین کنترل ورود و خروج آب از عرض غشا بسیار حائز اهمیت است. با توجه به تنوع  

ها )با تغییرات ساختاری و باز آکواپورین ها را در دو گروه جای داد: یکی تنظیم فعالیت  توان آن گیرد که میمختلفی صورت می

 ای یاختهجایی درونها در غشا )با تغییر در بیان ژن و همچنین جابهآکواپورین ها( و دیگری تنظیم تراکم  شده منفذ آنو بسته  

ویژه درگیاهان و مخمر دارای ها بهآکواپورین گیرند؛ اما انواعی از  های همیشه باز در نظر میها را کانالآکواپورینمعمولاً    ها( آن 

 آکواپوریندهد که منفذ این  صورت گرفته است، نشان می (PIP2) اسفناج  آکواپوریندریچه هستند. مطالعاتی که در ارتباط با  

ها در غشای پلاسمایی که  آکواپورین تنظیم تراکم    .(Ishikawa et al., 2005)  شودآبی یا غرقابی بسته مییط کمشرا  در پاسخ به

درونبا جابه آن  اییاختهجایی  ژن  بیان  در  تغییر  اتفاق میو همچنین  از غشای ها  آب  عبور  کنترل  برای  دیگری  افتد، روش 

بعدی  جا شکل سهشود، هماندر شبکه آندوپلاسمی زبر ساخته می  آکواپورینپپتیدی مونومر  که زنجیره پلی  هنگامی. هاستیاخته

 ,.Jang et al)  شود ، ساختاری تترامر تشکیل میآکواپورینآورد؛ سپس از کنار هم قرار گرفتن چهار مولکول  خود را به دست می

2004) . 

  آکواپورین محتوای اسیدآبسیزیک در تنش غرقابی افزایش یافت و مدت زمان تنش در شرایط تنش در حضور و عدم حضور   

در   آکواپوریندر مدت طولانی باعث افزایش اسیدآبسیزیک و در عدم حضور    آکواپوریناثر بر عکس داشت بطوریکه در حضور  

 (.5ل مدت کوتاه افزایش یافت )شک

 
اسید برگ    بسیزیکمیزان آ  مدت و بلندمدت برصورت کوتاه برهمکنش تنش غرقابی در حضور و عدم فعالیت آکواپورین ریشه به  -5ل  شک

 . ندارند دارمعنی  اختلاف درصد  5سطح   در هستند مشترک حروف دارای که هاییمیانگین ستون،    هر  در .ایفلفل دلمه

Fig. 5. Effect of flooding stress at the presence and absence of root aquaporin activity in short time and long time 

on Abscisic acid content of sweet peppers. Means with common letters in each column are no significantly 

different at P-value ≤ 0.05. 

 

در بلند مدت افزایش و در کوتاه مدت کاهش یافت    آکواپورینریشه و برگ در تنش غرقابی و عدم حضور    آکواپورینبیان ژن  

ل  برگ در کوتاه مدت و در ریشه در بلند مدت بیشتر بود )شک  آکواپوریناما در تنش غرقابی روند مشابهی نداشت یعنی بیان ژن  

6 .) 
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و   (A) مدت و بلندمدت بیان ژن برگصورت کوتاهبرهمکنش تنش غرقابی در حضور و عدم فعالیت آکواپورین ریشه به  -6ل شک

دلمه  (B)  ریشه میانگین  هر  در.  ایفلفل   اختلاف درصد  5سطح   در  هستند مشترک حروف دارای که هاییستون، 

 . ندارند دارمعنی

Fig. 6. Effect of flooding stress at the presence and absence of root aquaporin activity in short time and long time 

on of aquaporin leaf gene (A) and root gene (B) sweet peppers. Means with common letters in each 

column are no significantly different at P-value ≤ 0.05. 

 

 PIP به عنوان یک هورمون در سیگنالینگ تنش خشکی نقش مهمی در تنظیم محتوای و فعالیت چندین  اسیدآبسیزیک 

متفاوت است که نشان می دهد تنظیم   اسیدآبسیزیک آب و  تنش به   PIP دارد. با این حال، پیشنهاد شده است که پاسخگویی ژن

ها   PIP ارزیابی بیان  علاوه بر این، در طول کمبود آب می باشد. اسیدآبسیزیک شامل مسیرهای سیگنالینگ مستقل از PIP ژن

در شرایط خشکسالی شبیه سازی شده، با توجه به مدت زمان و شدت تنش در بین ایزوفرم ها، تغییری را در سطح رونویسی 

  ها دیگر آکواپورینها به طور قابل توجهی افزایش یافته بود، در حالی که   PIP ها مشاهده شده است، در حالی که بیان برخی  آن

تواند گیاه را به مقاومت در برابر آسیب ناشی از خشکسالی، اختلال تعادل اسمزی و  بدون تغییر یا تنظیم بودند. همچنین می

های مرتبط با آب مقاوم  ؛ به تنشMaPIP1بیانمهار فرآیندهای فیزیولوژیک کمک کند. به عنوان مثال، خطوط ترانس ژنیک با  

های غشایی و بهبود تنظیم  ها و کاهش میزان پراکسیداسیون لیپید و آسیبولین بالاتر در برگهستند و با داشتن محتوای پر

در تنظیم وضعیت آب گیاه و بیان ژن های   هاآکواپورین  ها، ارتباط بالقوه بین نقشرغم این یافتهشوند. علیاسمزی مشخص می

های  در حالی که بیان دیگران توسط محرک   شوندبه طور سازنده بیان می هاآکواپورین  بعضی از.  ها مشخص نیستتنظیم آن 

های گیاهی بر  PIP   .شودها یا شرایط محیطی نامطلوب مانند خشکی و شوری تنظیم میمختلف مانند مرحله رشد، هورمون

سطح بالایی از فعالیت   PIP2 پروتئین تقسیم کرد،  PIP2 و  PIP1توان به دو دسته عمده،  فعالیت کانال آب میها و اساس توالی

اغلب دارای نفوذپذیری  PIP1 دهد؛ در حالی که پروتئینهای مخمر نشان میو حنجره Xenopus هایکانال آب را در تخمک 

می تواند بخش قابل توجهی از   AtPIP1,2   نشان داده است که آرابیدوبسیس هاینسبتا کم به آب است. تجزیه و تحلیل جهش

تحت تنش خشکی در برگ  PIP  نشان داد که رونویسی آرابیدوبسیس در  آکواپورین هایحمل و نقل آب انتقال دهد. بررسی ژن

 .(Postaire et al., 2010) ستکه تنظیم شده اAtPIP2;5 و   AtPIP1;4 استثنای  بهمعمولا به صورت تدریجی تنظیم می شوند،  

جالب توجه است، که ژن  های دیگر نشان دادند.ها را نسبت به ارگانتر رونویسی در برگسطوح پایین هاآکواپورین  اما بسیاری از

فیزیولوژیکی،  های  ها در حفظ فعالیتکه آن  دهنده این نکته استنشان  و    بافت خاصی نیست  در CsSIP، CsNIP زیرخانواده

و سایر گیاهان     آرابیدوبسیس هایبیان متفاوت در همان زیرخانواده با داده کنند.مانند حمل و نقل مواد مغذی یا عنصر عمل می

 Johanson et) تحریک کندرا رونویسی و ترجمه آکوپورین  عواملممکن است  کمبود آب .(Nguyen et al., 2013) موافق است

al., 2001).   در پاسخ به تنش خشکی    یاختهبه    یاختهتنش خشکی بر روی هدایت هیدرولیکی ریشه اثر منفی دارند انتقال آب

به طور مستقیم درگیر   تواندمی   PIP دهد که کانال های آب نوعها به شدت کاهش یافته است، این پدیده نشان میدر ریشه 

  کوتاه مدتپس از تنش  .گیردگیاهان توتون و تنباکو تحت تأثیر تنش خشکی قرار میدر ریشه  NtPIP بنابراین، رونویسی شود.

  کنند کهها یک فرضیه را ایجاد مینتایج یافته  .(Mahdieh et al., 2009) در ریشه گیاه تنباکو کاهش یافت  PIP1میزان بیان ژن  

At PIP1  تواند نقش ویژه ای را برای جذب آب باقیمانده تحت تنش خشکی که با تنظیم اسمزی برای انتقال بسترهای خاص  می
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انتقال مولکول آلی  مانند  اسیدهای  قندها،  مانند گلیسرول،  از    اکسیدکربندی یا  هایی  از گیاهان  برای محافظت  آب  به جای 

تجزیه و  .دارد اکسیدکربندیدر نتیجه تأثیر بر میزان فتوسنتز و میزان انتقال   به هدایت مزوفیل و PIP خشکسالی بازی کند.

دهد که کاهش سطح بیان آکوپورین در شرایط آب و هوایی، نشان می آرابیدوبسیس تحلیل ترانس ژنیک گیاهان تنباکو، برنج و

را کاهش داد  اکسیدکربندی  سبب سرکوب جذب از حد جذب  بیان بیش  . (Flexas et al., 2006)  خالص شد، در حالی که 

طولانی مدت    تنشدهد. در  و مدت زمان آن، تنظیمات بالا و پایین را نشان می  تنشهای خاص آکوپورین بسته به نوع،  ایزوفرم

انجام شده بر  . طی مطالعات  (Bienert et al., 2011)  شودها مشاهده شد که سبب جبران کمبود آب میفعالیت بالاتر آکوپورین

داد    5روی   نشان  آرابیدوپسیس،  گیاه  ژن  ایزوفرم   13رقم  داشتند  PIP1های  متفاوتی  بیان  میزان  خشکی  تنش    تحت 

(Alexandersson et al., 2010  .)  بر وضعیت رشد و فتوسنتز گیاه می  کوتاه مدت تنش اثر منفی   Chaves and)   گذاردباعث 

Oliveira, 2004)در گیاه انگور، برنج و آرابیدوپسیس تحت تنش خشکی آکواپورین هایتوجه میزان بیان ژن . ابتدا با کاهش قابل -

کوتاه  تحت تنش خشکی ملایم در   ، و متعاقب آن افزایش مقادیر بیان بعد از یک هفته در کمبود آب مشخص شد ولانی مدت ط

ن اتغییرات بی میزان بیان افزایش داشته است. کوتاه مدت-میزان بیان کاهش یافت در صورتی که تحت تنش خشکی قوی مدت

 PIPبیان ژن در برگ    طولانی مدت  -دار شده است و در برخی موارد تحت تنش خشکیژن در اثر تنش خشکی در برگ معنی

تواند موجب کاهش انتقال  می  طولانی مدت  -در اثر تنش خشکی  هاآکواپورینروند مخالف با بیان ریشه دارد.کاهش اولیه بیان  

ای شود که در حفظ آب گیاه موثر است. در تنش شدید زمانی که آب در دسترس گیاه به  و از دست رفتگی آب و هدایت روزنه 

 ;Johanson et al., 2001 )  شودموجب افزایش نفوذپذیری غشاء برای جذب و انتقال آب می   PIPرسد بیان بیشترحداقل می

Young Jang et al., 2004) باشد در صورتی که گیاه  تحت تاثیرنوع ایزوفرم و نوع تنش اعمال شده می ها آکواپورین . میزان بیان

. طی بررسی ارزیابی بیان ژن (Jang et al., 2004)  در ریشه نسبت به برگ بیشتر است  PIP1;1تحت تنش نباشد میزان بیان  

که تحت تنش خشکی متوسط    .گیاهانی(Jang et al., 2004)  باشدتنش میزان بیان در برگ بیشتر از ریشه می  تحت  هاآکواپورین 

یابد که ممکن است به دلیل نقش اصلی ریشه برای انتقال آب برگ افزایش میدر  گیرند میزان بیان ژن  قرار می  کوتاه مدتدر  

غرقابی    (.Luu and Maurel, 2005) باشد تنش  آبطی  جریان  فضای افزایش  می  در  بیانآپوپلاستی  کاهش  باعث   تواند 

 Visser and) وابستگی حمل و نقل آب در ریشه شود و همچنین مزایای نفوذ پذیری انتخابی را به خطر اندازد و هاآکواپورین 

Voesenek, 2005.)    تواند این گونه تعبیر شود که اولا مهار میکوتاه و بلند مدت  میزان تفاوت در بیان ژن تحت دو تنش زمانی

 یاخته تواند به دلیل آماس  باشد، ثانیا افزایش بیان می  اییاخته تواند به دلیل یک مکانسیم جلوگیری کننده از کاهش آب  بیان می

تغییر    PIP1پس از رخداد تجمع باشد. در نتایج بدست آمده در این پژوهش، مشاهده شد با اعمال تنش به گیاه، الگوی بیان ژن  

طور  به  بر بیان است.  دهنده اثرگذاری این تیمارهانشان  های اعمال شده این تغییرات  کرد. با بررسی میزان بیان ژن تحت تنش

باشد. جالب توجه بر اینکه حتی الگوی کلی افزایش یا کاهش میزان بیان ژن نشان دهنده درک تنش توسط گیاه و پاسخ آن می

متفاوت مشاهده شد که این مساله بیانگر تغییر روند مولکولی گیاه طی مدت    کوتاه و بلند مدت  بیان ژن تحت تیمار زمانی  

میزان گشودگی روزنه در تنش غرقابی بلند مدت کمتر از کوتاه مدت و در  باشد.  های متفاوت اعمال تنش و پاسخ به آن میزمان

به    Daq،  D-aq  ، شاهددر    تنش غرقابی بلندمدت کمتر بود بطوریکه درصد گشودگی روزنه در    آکواپورینعدم فعالیت    شرایط

 . (8و  7ل شکدرصد بود ) 62 و 72و 90ترتیب   به تنش غرقابی کوتاه مدتدرصد در   25و  66، 65ترتیب 
 

 
 aq-D ج( aqDروزنه الف( شاهد ب(  باز بودن  اثر تنش غرقابی بلندمدت بر وضعیت    -7ل  شک

Fig 7. The effect of long time flooding on opening of status a) Control b) D-aq c) D-aq 
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 aq-Dج(    aqDروزنه الف( شاهد ب(    باز بودن  اثر تنش غرقابی کوتاه مدت بر وضعیت  -8ل  شک

Fig 8. The effect of short time flooding on opening of status a) Control b) D-aq c) Daq. 

 

 نتيجه گيری 
تر به دلیل عدم امکان جذب ای منفیریشه متوقف شد گیاه برای پتانسیل ریشه  آکواپورینرسد زمانی که فعالیت  به نظر می

تنش مـاننـد پرولین و فنول افزایش یـافـت    هـایفـاکتورو بـه دنبـال آن محتوای آب برگ نیز کـاهش یـافـت و بـه دنبـال آن  بـافـت  ب  آ

اخص آنتی یزیک گیاهاما شـ یدآبسـ یم و اسـ تر تحت تاثیر مدت زمان تنش قرار گرفت. میزان پتاسـ یدان بیشـ رایط تنش   اکسـ در شـ

ــا ــوص ــور  عدم خص ــتن روزنه محتوای آب گیاه را حفظ کند از طرفی   آکواپورین  حض به عنوان    کاروتنوئیدافزایش یافت تا با بس

های ریشـه در حفظ تعادل آب در آکواپورینرسـد حضـور  سـاز تولید اسـیدآبسـیزیک نیز افزایش یافت. به طور کلی به نظر میپیش

 .کندفلفل در شرایط غرقابی نقش مهمی ایفا می
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 Flooding stress causes a lack of oxygen and impaired root activity, part of which is related 

to the possible effects of aquaporins.The factorial experiment was performed in a CRD design 

with treatments including the flooded plants with active aquaporin and the flooded plant with 

active aquaporin at two or 10 days after stress. With the loss of aquaporin activity, the fresh 

and dry weight of the shoots and roots decreased and the duration of the stress did not affect it. 

The potential of leaf and root water in aquaporin’s-free flood stress was more negative than in 

flood and control, and the potential of root water under long-term flood stress was more 

negative than the short-term stress. The content of abscisic acid in flood stress increased so that 

in the presence of aquaporin for a long time it increased the abscisic acid and in the absence of 

aquaporin increased in a short time. Expression of the root and leaf aquaporin gene increased 

in flooding stress and the absence of aquaporin in the long term decreased in the short term. In 

general, the antioxidant index was more affected by the duration of stress. The amount of 

potassium and abscisic acid in the plant increased in the absence of aquaporin to maintain the 

water content of the plant by closing the stomata. On the other hand, carotenoids as a precursor 

to the production of abscisic acid increased. In general, the presence of root aquapurins seems 

to play an important role in maintaining water balance in pepper in flooded conditions. 

Keywords: Abscisic acid, PIP gene expression, Water potential, Water relations, Stomata 

status. 
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