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  واكنش هاي تاريكي 

در اين بخش به اين موضوع مي پردازيم كه مولكول هاي پرانـرژي چگونـه بـراي توليـد     

  گياه قرار مي گيرند.  تركيبات قندي يا كربوهيدرات ها مورد استفادة 

سـه تـن از دانشـمندان بـه نامهـاي       1953تـا   1946چرخة كلوين: در سالهاي بين  -الف

ندروبنسون راه متابوليكي تبديل گازكربنيـك بـه قنـد را در    ملوين كلوين، جيمز بشام و آ

گياهان كشف كردند. آنها اين كار را از طريق پيگيري از بين رفتن گازكربنيك راديواكتيـو  

2نشان دار 

14CO  در كشت هاي سلول هاي جلبك انجام داده اند. آزمايشهاي اولية كلـوين

دتي كه دقيقه و يا بيشتر در معـرض گازكربنيـك نشـان دار    نشان داد جلبك هايي كه به م

قرار گرفته بودند، تركيب پيچيده اي از متابوليت هاي نشان دار، شامل قندها و اسـيدهاي  

ثانيه در معرض گازكربنيـك نشـان    5آمينه توليد كردند. با وجود اين ، تجزية جلبكي كه 

دار راديواكتيو فعال كه در جلبك تشـكيل  دار قرار گفته بود نشان داد كه اولين تركيب پاي

بوده است كه در ابتدا فقط از طرف گـروه كربوكسـيل    PG3فسفوگليسرات يا  -3گرديد 

(-COOH)     نشان دار شده است. اين نتايج بلافاصله اين پيشنهاد را مطرح مـي سـازد كـه

PG3  ـ  توسط كربوكسيلاسيون يك تركيب دوكربنه به دست آمده است. چنين مـادة  يش پ

ساختي تاكنون كشف نشده است. چنانچه واكنش كربوكسيلاسـيوني واقعـاً اتفـاق بيفتـد     

  انجام مي گيرد.   RU5Pفسفات يا  -5–كربنه به نام ريبولوز  5فقط روي يك قند 
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كربنه بـه دسـت    6فسفات، يك قند  -5–كربنة ريبولوز  5در نتيجة كربوكسيلاسيون قتند 

تجزيه مي گردد و هر كدام  از اين تركيبات سه كربنـه   مي آيد كه به دو تركيب سه كربنه

تبديل مي گردند. راه كلي اين تغيير و تبديل را كه در شـكل شـمارة    PG3به يك ملكول 

نشان داده شده است، چرخة كلوين و يا جرخة احسايي پنتوز فسفات مي نامند. اين  219

 -5–بازيافـت ريبولـوز    راه شامل كربوكسيلاسيونيك پنتـوز، تشـكيل تركيبـات قنـدي و    

  مي باشد.  Ru5Pفسفات يا 

در جريان جستجوي يافتن كربوكسيلاسيون مادة مور اثر، تركيبات حـد واسـط نشـان دار    

فقط كربن هاي شـماره     فراوان ديگري كشف گرديدند. به عنوان مثال در مراحل اولية راه،

ان دار هسـتند، ولـي در   نش ـ FBPبيس فسفات يا  -6، 1–كربنة فروكتوز  6در قند  4و  3

ايـن كـربن هـا     مراحل بعدي تعداد كمتري از كربن هاي اين قند نشان دار شده و شمارة 

راه است . مشاهدة جريان حركت كـربن نشـان دار    كمتر از تركيبات قند در مراحل اولية 

در انواع مختلف قندهاي سه، پنج، شش و هفـت كربنـه سـاختمان اصـلي راه متـابوليكي      

آمـده اسـت.    219كلوين را  مشخص مي كند كه به طور كامل در شكل شـمارة  پيشندي 

واقعيت بسياري از واكنش هايي كه قبلاً به صورت پيش بيني بيان شده بود در مطالعـات  

  بعدي آزمايشگاهي با استفاده از آنزيم هاي مختلف به تأييد رسيده است. 
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توليـد   GAPربنيـك  كلوين در يك فرايند دو مرحله اي از گاز ك  چرخة-1

  چرخة كلوين را مي توان به دو مرحله تقسيم كرد:  -مي كند

) كـه در آن سـه مولكـول    219 توليد (قسـمت بـالايي شـكل شـمارة      مرحلة -مرحلة اول

مولكـول   6بـا سـه مولكـول گازكربنيـك بـراي توليـد        Ru5pفسـفات يـا    -5–ريبولوز 

د. در ايــن واكــنش هــاي وارد واكــنش مــي شــون GAPفســفات يــا  -3–گليســرآلدئيد 

مورد استفاده قرار مي گيرد. طبيعـت   NADPHمولكول  6و  ATPمولكول  9بيوشيميايي 

چرخه اي اين راه متابوليكي باعث مي شود كه اين فرايند بتواند به ازاي هر سه مولكـول  

توليـد نمايـد.    GAPفسفات يا  -3–گازكربنيك مصرفي، معادل يك ملكول گليسرآلدئيد 

مي توانـد از چرخـه خـارج شـده و در      GAPقطه از راه متابوليكي يك مولكول در اين ن

  راههاي ديگر متابوليكي مورد استفاده سلول قرار گيرد.  

) كه در آن اتم هاي كـربن  219مرحلة دوم: مرحلة بازيافت ( قسمت پاييني شكل شمارة 

ز فسـفات، دريـك   باقيمانده ، شبه راه پنتـو  GAPفسفات يا  -3–مولكول گليسرآلدئيد  5

سري از واكنش هاي بيوشيميايي شركت مي كند تا اينكه در نهايت بـراي شـروع مجـدد    

فسفات توليد نمايند. اين مرحله را مي تـوان بـه چهـار     -5–چرخة، سه مولكول ريبولوز 
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سري واكنش به صورت زير تقسيم كـرد. شـماره واكـنش هـا بـا شـمارة آنهـا در شـكل         

  مطابقت دارد:   219 شمارة

  كلوين را در معادلة سادة ذيل خلاصه كرد:    به طور كلي مي توان چرخة

53 35 CC →  

دوم چرخة كلوين بـدون اسـتفاده از مولكـول هـاي      بايد به اين نكته توجه كرد كه مرحلة

  انجام مي گيرد.   NADPHو  ATPپرانرژي 

بـه كمـك    RU5Pيـا   فسـفات  -5–اولين واكنش چرخة كلوين فسفوريلاسيون ريبولـوز  

 RuBPبـيس فسـفات يـا     -5،  5-آنزيم فسفوريبولوكيناز است كه در اين واكنش ريبولوز

فسفوگليسـرات بـه    -3مولكول  RuBPتوليد مي گردد. بعد از كربوكسيلاسيون، مولكول 

تبديل شـده و سـپس بـه     BPGبيس فسفوگليسرات يا  -1،3دست آمده ابتدا به مولكول 

GAP .تبديل مي شود  

فسفات بـه   -3–كلوين با واكنش ايزومريزاسيون مولكول گليسرآلدئيد   رحلة دوم چرخةم

توسط آنزيم تريوز فسفات ايزومراز آغـاز مـي    DHAPدي هيدروكسي استون فسفات يا 

راه گليكـوليز اسـت. بعـد از ايـن       ،5شود كه اين واكنش برعكس واكنش معروف شمارة 

توانـد در مسـير دو راه يكسـان وارد واكـنش      دي هيدروكسي استون فسفات مي  واكنش،

، 11تـا   9و يا واكنش هاي شـمارة   8تا  6 هاي بيوشيميايي بعدي شود: واكنش ها شمارة 
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از چرخة كلوين، واكنش هـاي تـراكم عامـل آلدئيـدي بـا دي       9و  6واكنش هاي شمارة 

يز مـي  هيدروكسي استون فسفات است كه اين واكنش ها به كمك آنـزيم آلـدولاز كاتـال   

آن اتصال دي هيدروكسي استون فسـفات بـه يـك آلدئيـد اسـت. واكـنش        شوند . نتيجة 

و  7  ، راه گليكوليز است. واكنش هاي شـمارة 4همچنين برعكس واكنش شمارة  6شمارة 

واكنش هاي هيدروليز فسفات هستند كه از هر كدام از اين واكنش ها، يـك مولكـول    10

اين واكنش به ترتيب توسط آنزيم هـايي بـه نامهـاي     توليد مي شود و Piفسفات معدني 

كاتـاليز   sbpASEو سدوهپتولوز بيس فسفات از يا  FBPaseفروكتوز بيس فسفات از يا 

مي شوند. باقيماندة واكنش هاي چرخة كلوين توسط آنزيم هايي كاتاليز مي شوند كه در 

 11و  8واكنش هاي شمارة  آن پنتوز فسفات نيز همين واكنش ها ار كاتاليز مي نمايند. در

يك واحد دو كربنة ستوني از يك   كه هر دو توسط آنزيم ترانس ستولاز كاتاليز مي شوند،

 5فسفات منتقل مي گردد و در نتيجه يك قنـد   -3–قتند ستوزي به مولكول گليسرآلدئيد 

ايـن  توليد مي شود. در نتيجة انجام  Xu5Pفسفات يا  -5–كربنة ستوزي به نام گزيلولوز 

كربنة آلدوزي به  4واكنش ها فرآورده هاي ديگري نيز توليد مي شوند كه عبارتند از قند 

كه  R5Pفسفات يا  -5–و ريبوز  8كه از واكنش شمارة  E4Pفسفات يا  -4–نام اريتروز 

توليـدي در   E4Pفسـفات يـا   -4–به دست مي آينـد. قنـد اريتـروز     11از واكنش شمارة 

مي شود. مولكول  9يكي از دو واكنش گر، وارد واكنش شماره  به عنوان 8واكنش شمارة 
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بـه كمـك    11و  8توليدي در واكنش هاي شـمارة   Xu5Pفسفات يا  -5–هاي گزيلولوز 

تبديل مي  Ru5pفسفات يا  -5–به ريبولوز  12آنزيم فسفوپنتوزاپيمراز در واكنش شمارة 

نيـز بـه نوبـة خـود      11 ارةبه دست آمده از واكنش شـم  R5Pفسفات يا  -5–شود. ريبوز 

تبديل مي شـود و در   Ru5Pبه  13توسط آنزيم ريبوز فسفات ايزومراز در واكنش شمارة 

آنزيمي كه در چرخه كلـوين فعـال هسـتند،     11نتيجه چرخة كلوين تكميل مي گيردد. از 

وز ريبول  تنها سه آنزيم در بافت هاي حيواني وجود ندارند كه عبارتند از فسفوريبولوكيناز،

  .  SBPaseبيس فسفات كربوكسيلاز و سدوهپتولوز بيس فسفاتاز يا 

آنزيم ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز واكنش تثبيت گـاز كربنيـك را    -2

  كاتاليز مي نمايد: 

  يكي از مهمترين آنزيم هاي جهان كه واكنش تثبيـت گازكربنيـك را كاتـاليز مـي نمايـد،     

اسـت، زيـرا تقريبـاً تمـامي      RuBP carboxylaseريبولوز بيس فسفات كربوكسـيلاز يـا   

حيات روي كرة زمين بستگي به فعاليت آن دارد. اين پروتئين احتمالاً به علت پايين بودن 

راندمان كاتاليزوري بستگي به فعاليت آن دارد. اين پروتئين احتمالاً به علت پـايين بـودن   

13تقريباً برابر  Kcatراندمان كاتاليزوري ( −
s  درصد پـروتئين هـاي بـرگ را     50)، حدود

بنابراين فراوان ترين نوع پروتئين در عالم حيات است . آنـزيم ريبولـوز     تشكيل مي دهد،
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 8بيش فسفات كربوكسيلاز در گياهان عالي و اغلب موجـودات ذره بينـي فتوسـنتزي از    

اي توتون) رمز گشايي شـده  در برگه  باقيماندة اسيدهاي آمينة 477( (L)زير واحد بزرگ 

اســيد آمينــه)   باقيمانــدة 123( (S)زيــر واحــد كوچــك  8كلروپلاســت و  DNAتوسـط  

 88SLرمزگشايي شده توسط ژن موجود در هسته، تشكيل شده است و ايـن آنـزيم را بـا    

ويـد  ايواربرانـدن و دي -كه از ايـن آنـزيم توسـط كـارل     Xنشان مي دهند. مطالعات اشعة 

تقـارن يـك منشـور مكعبـي را      88SLايزنبرگ انجام گرفته است، نشان مي دهد كه آنزيم 

و يـك   β)(دارد. زير واحد بزرگ آنزيم از يك زنجير پلي پپتيدي با ساختمان غالب بتـا  

βαساختمان فنري شكل  تشكيل شده است (شـكل شـماره     زيم،حاوي جايگاه فعال آن /

  هنوز مشخص نشده است.   88SL). وظيفة زير واحد كوچك آنزيم 220

كربوكسيلاز كه در حد وسيعي توسط خود  RuBPنحوة عمل آنزيم   راهكار پذيرفته شدة

نشان داده شـده اسـت. در اولـين واكـنش      221 كلوين مشخص شده بود در شكل شمارة

ريبولوز بيس فسفات جذب مي كند. اين واكنش كـه   3 يم، يك پروتون از كربن شمارةآنز

محدود كنندة سرعت عمل آنزيم است مولكول انديولات توليد مي كند كه ايـن مولكـول   

در حملة هسته دوستي به مولكول گازكربنيك شركت مي كنـد. در نتيجـة ايـن واكـنش،     

مـورد حملـة آب قـرار     4 فاصله از كربن شمارةملكول بتاستواسيد به دست مي آيد كه بالا

كربنه حد واسط تبديل شده كه اين تركيـب بـه دو مولكـول     6مي گيرد و به يك تركيب 
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فسفوگليسـرات يـا    -3سه كربنه شكسته مي شود . محصول نهايي اين فرايند دو مولكول 

PG3  است. نيروي محركة توليد مولكول هايPG3     واكـنش تجزيـه تركيـب حدواسـط 

فيزيولوژيـك   PHبتاستواسيد مي باشد كه اين واكنش مي توانـد در شـرايط اسـتاندارد و    

)7=Ph كيلو ژول بر مول توليد نميد.  1/35) انرژي معادل  

داراي ساختمان چهـار بعـدي اسـت و     88SLنشان مي دهد كه پروتئين  220 شكل شمارة

ي باشد. همچنين ساختمان يك زير واحد بزرگ محورهاي چهارتايي آن به طرف بيننده م

βαو  αپروتئين را نشان مي دهد كه در آن دو نوع پروتئين  دو قسمت غالب پروتئين  /

  را تشكيل مي دهند. 

واكنش ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز از طريق توليد يك تركيب حد واسط انديولات 

نوكلئوفيلي به گاز كربنيك  يـك بتـا ستواسـيد     م مي گيرد كه با شركت در يك حملة انجا

  توليد مي گردد.  

آنزيم ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز براي فعاليت، نياز به يون منيـزيم دارد و احتمـالاً   

در پايدار كردن بارهاي منفي كه در جريان كاتاليز توليد مي شوند، شركت مي كنـد. يـون   

پيوند  (-NH-COO-)يم همچنين با يك گروه مهم كاتاليزوري به نام گروه كاربتامات منيز

  مي يابد. 
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فسـفات و سـاير    -1–فسفات پـيش سـاخت گلـوكز     -3-گليسرآلدئيد -3

  فراورده هاي بيوسنتزي است.

  مجموعة واكنش هاي چرخة كلوين را مي توان در معادلة ذيل خلاصه كرد:  

فسفات در راهاي متنوع متابوليكي خارج و  -3–ني گليسرآلئيد فتوسنتز، يع محصول اولية 

يا داخل كلروپلاست مورد استفاده قرار مي گيرد. به عنوان مثال به كمك آنزيم هاي ديگر 

فسفات و سپس به كمك آنـزيم هـاي    -6–راه كلوين، اين مولكول مي تواند به فروكتوز 

-1–فسفات تبديل شود. گلوكز  -1–ز فسفوگلوكز ايزومراز و فسفوگلوكوميوتاز به گلوك

فسفات، پيش ساخت قندهاي ديگر در گياهان به حساب مي آيد، كه مهمترين اين قنـدها  

عبارتند از ساكاروز (مهمترين قند حامـل بـراي تحويـل كربوهيـدرات هـا بـه سـلولهاي        

ن سـاختما   غيرفتوسنتزي)، نشاسته (پلي ساكاريد اصلي ذخيرهاي گياه) و سلولز (سـازندة 

مـورد اثـر     سلولي سلول هاي گياهي). با توجه به نوع گياه و راه متـابوليكي، مـادة   ديوارة 

و  GDP,-CDP,-ADP–فسفات با تشكيل يكي از تركيبات ماننـد  -1–آنزيم يعني گلوكز 

گلوكز فعال مي شـود. واحـد گلـوكز در نهايـت بـه پايانـة يـك زنجيـر پلـي           UDP–يا 

  گردد.   ساكاريدي در حال رشد اضافه مي
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گياهان در طول روشنايي روز، انرژي مورد نياز خـود را از   كنترل چرخة كلوين: -ب

طريق انرژي نوري و انرژي واكنش هاي فتوسنتز كه در پنـاه نـور (تـاريكي) انجـام مـي      

بايد از انرژي   گيرند تأمين مي كنند و در طول شب و تاريكي، مانند ساير موجوات زنده،

از طريـق   NADPHو  ATPتوليـد مولكـول هـاي پرانـرژي ماننـد      ذخيره اي خود براي 

راههاي متابوليكي گليكوليز، فسفوريلاسيون اكسيدي و پنتوز فسـفات اسـتفاده كننـد. بـه     

علت اينكه استروماي كلروپلاسـت حـاوي آنـزيم هـاي راه گليكـوليز، پنتـوز فسـفات و        

اس به نـور در اسـتروما   همچنين چرخة كلوين است، بنابراين بايد يك راهكار كنترل حس

  باشد تا از هدر دادن محصولات فتوسنتز جلوگيري نمايد.  

مطالعات نشان مي دهد كه كنترل مـواد ورودي بـه يـك راه متـابوليكي از طريـق تنظـيم       

فعاليت آنزيم مربوط به واكنش هايي انجام مي گيرد كه از حالـت تعـادل، بسـيار فاصـله     

مي توان چنين  37 آنها بسيار منفي است. از جدول شمارة، يعني تغييرات انرژي آزاد  دارند

استباط كرد كه بهترين واكنش هايي كه مي تواند در كنترل چرخة كلوين دخالـت نماينـد   

مي باشند كه به ترتيب توسط سه آنزيم  219از شكل شمارة  10، و 2واكنش هاي شمارة 

RuBP  ،ــيلاز ــوند. در  SBPaseو  FBPaseكربوكس ــي ش ــاليز م ــدمان   كات ــت ران حقيق

  كاتاليزري اين سه آنزيم در شرايط موجود زنده از يكديگر متفاوت مي باشد. 

  فعاليت آنزيم ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز بستگي به سه عامل وابسته به نور دارد:  
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1- PH        در روشنايي به علت پمپ شدن پروتـون از اسـتروما بـه طـرف حفـرة داخلـي :

افـزايش مـي يابـد.     0/8بـه   0/7اي كلروپلاست گيـاه تقريبـاً از   استروهم PHتيلاكوئيد، 

  است.  8فعاليت آنزيم ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز نزديك به  PHبهترين 

غلظت يون منيزيم: پروتون هايي كه در اثر تابش نور به حفرة داخلي تيلاكوئيد منتقل  -2

ز حفـرة داخلـي بـه طـرف     مي شوند در مقابل باعث حركت و خروج يون هاي منيـزيم ا 

استروما مي گردند. يون هاي منيـزيم خروجـي از حفـرة داخلـي تيلاكوئيـد در تحريـك       

  فعاليت آنزيم ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز دخالت دارند.

 CA1Pفسـفات يـا    -1–كربوكسي آرابينيتول  2–در بسياري از گياهان تركيبي به نام  -3

فقط  RuBPليت ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز يا توليد مي شود كه اين تركيب از فعا

  ).  222در تاريكي جلوگيري مي كند. (شكل شمارة 

ــزيم هــاي  ــزايش SBPaseو  FBPaseآن ــا اف ــين   PHب ــزيم و همچن ــون مني و غلظــت ي

NADPH  مي شوند. تأثير اين عوامل توسط يك سيستم كنترل كنندة ثانويه كه به پتانسيل

ما پاسخ مي دهد، كامل مي شود. يـك نـوع پـروتئين بـا وزن     اكسيداسيون و احياي استرو

كيلودالتون به نام تيوردوكسين كه در اغلـب انـواع سـلول هـا وجـود دارد،       12مولكولي 

مي باشد كـه بـه وط برگشـت پـذيري      (Cystine)حاوي يكگروه دي سولفيدي سيستين

ا به كمـك يـك   ر SBPaseو  FBPaseاحيا مي شود. تيوردوكسين احياشده، هردو آنزيم 
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). سـطح اكسيداسـيون و   223 واكنش تعويض دي سولفيدي فعال مي سازد (شكل شـمارة 

 -احيــاي تيوردوكســين توســط دومــين آنــزيم حــاوي دي ســولفيد بــه نــام فرودكســين 

تيوردوكسين رداكتاز ابقا مي شود. ايـن آنـزيم بـه طـور مسـتقيم بـه وضـعيت و حالـت         

ايـن پاسـخ بـه ميـزان       اسخ مي دهـد. انـدازة  اكسيداسيون و احياي فرودوكسين محلول پ

را  PFKروشناي بستگي دارد. سيستم تيوردوكسين همچنين آنزيم فسـفوفوركتوكييناز يـا   

غيرفعال مي سازد. اين آنزيم مهمترين عامل انجام واكنش هـاي متـابوليكي گليكـوليز بـه     

د ولـي از  حساب مي آيد. بنابراين در گياهان، نور باعث تحريك چرخة كلـوين مـي شـو   

فعاليت گليكوليز جلوگيري مي نمايد، در حالي كه تاريكي اثر معكوس دارد و بـه همـين   

  علت معروف است كه واكنش هاي فتوسنتزي تاريكي در تاريكي انجام نمي گيرند.  

به كمك نور،  SBPaseو  FBPaseنحوة عمل فعال سازي آنزيم هاي  -223 شكل شمارة

  محلول را احيا مي كند. (Fd)ال شده است فرودوكسين كه در اثر نور فع Iفتوسيستم 

 -نشان مي دهد كه چگونـه فردوكسـين احيـا شـدة آنـزيم فرودكسـين       223 شكل شمارة

خـود پيونـد دي سـولفيدي     تيورودكسين رداكتاز را احيا مي سازد  و اين آنزيم بـه نوبـة   

ي سـولفيد، يـا   تيورودكسين را احيا مي كند. تيوردوكسين احيا شده به كمـك تعـويض د  

بيس فسفاتاز غيرفعالي وارد واكنش مي شود و در نتيجه اين آنزيم كنتـرل كننـدة چرخـة    

  كلوين را فعال مي سازد.  
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ميلادي ايـن موضـوع شـناخته شـده بـود كـه گياهـان در         1960تنفس نوري: ازسال  -ج

رف روشنايي از طريق يك راه متابوليكي، جداي از فسفوريلاسيون اكسيدي، اكسيژن مص ـ

مي كند و گازكربنيك خارج مي سازند. در حقيقت در سطح پـايين گازكربنيـك و سـطح    

بالاي اكسيژن، فرايند تنفس نوري بر تثبيت گازكرينيك از راه فتوسنتز برتـري مـي يابـد.    

پدپدة تنفس نوري غير قابل انتظار است: اكسـيژن و گازكربنيـك بـه عنـوان      اساس و پاية 

ولوز بيس فسفات كربوكسلاز با هم رقابت مـي كننـد، بـه همـين     مواد مورد اثر آنزيم ريب

اكسيژناز يا روبيسـكو نيـز    -دليل اين آنزيم را همچنين ريبولوز بيس فسفات كربوكسيلاز

يعنـي ريبولـوز بـيس      اكسيژن با ماده مورد اثر ديگر آنزيم،  مي نامند. در واكنش اكسيژناز،

 -2و  pg3فسفوگليســرات يــا  -3 فســفات ، وارد واكــنش مــي گــردد و مولكــول هــاي

فسفوگليكولات به كمك آنـزيم   -2). 224 فسفوگليكولات را توليد مي كند (شكل شمارة 

هاي مخلتف در پراكسي زوم و ميتوكندريون تا حدودي اكسيد شده و بـه گـاز كربنيـك    

تبديل مي شود. بنابراين تنفس نوري، قسمتي از كارهاي فرآيند فتوسـنتز را بـي اثـر مـي     

  ازد.  س

راه متـابوليكي   -را از بـين مـي بـرد    NADPHو   ATPمولكول هـاي    تنفس نوري، -1

نشــان داده شــده اســت . مولكــول گليكــولات از  225  تــنفس نــوري در شــكل شــمارة

كلروپلاست وارد پراكسي زوم يا گلي اكسي زوم مي شـود و در آنجـا بـه كمـك آنـزيم      
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)يلات و پراكسيد هيدروژن گليكولات اكسيداز اكسيده شده و به گلي اكس )22OH   تبـديل

مي گردد. پراكسيد هيدروژن عامل اكسيد كنندة خطرناكي است كه به كمـك يـك آنـزيم    

حاوي هم به نام كاتالاز به آب و اكسيژن تجزيه مي شود. گلـي اكسـيلات مـي توانـد در     

يتوكنـدي گـردد. در داخـل    يك واكنش انتقال عامل آمين به گليسين تبديل شده و وارد م

ميتوكندري دو مولكول گليسين به يك مولكول سرين و يك مولكول گازكربنيـك تبـديل   

مي شود. اين واكنش منبع توليد گازكربنيك در تنفس نوري بـه حسـاب مـي آيـد. اسـيد      

آمينة سرين مجدداً به داخل پراكسي زوم بر مي گردد و در آنجا يك واكنش انتقال عامـل  

  را به هيدروكسي پيرووات تبديل مي كند.  آميني، آن

در ادامة راه متابوليكي تنفس نـوري هيدروكسـي پيـرووات، در داخـل پراكسـي زوم، بـه       

كمك آنزيم هيدوكسي پيرووات رداكتاز، احيا شده و به گليسـرات تبـديل مـي شـود. در     

ايـن  فسفوگليسرات تبديل مي شـود و  -3داخل سيتوزول، گليسرات فسفوريله شده و به 

تركيب مجدداً وارد كلروپلاست مي گردد و در آنجا توسط چرخة كلوين به مـادة اوليـه،   

يعني ريبولوز بيس فسفات تبديل مي گردد. نتيجة نهايي اين چرخة پيچيدة تـنفس نـوري   

كـه توسـط واكـنش     NADPHو   ATPاين است كه مقداري از مولكول هاي پرانـرژي  

، بدون اينكه مورد استفاده گياه قرار بگيرنـد، از بـين   هاي نوري فتوسنتز توليد شده بودند

  مي روند.  
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اگر چه تنفس نوري وظيفة متابوليكي شناخته شده اي ندارد، ولـي آنـزيم ريبولـوز بـيس     

فسفات كربوكسلاز جدا شده از انواع مختلف موجودات زنده فتوسنتزي كه تاكنون مـورد  

  از نيز مي باشند. داراي فعاليت اكسيژن  آزمايش قرار گرفته اند،

گاز كربنيك را متراكم مي كنند. در يك روز گرم و كاملاً روشـن ، زمـاني    4Cگياهان  -2

كه فرايند فتوسنتز غلظـت گازكربنيـك در كلروپلاسـت را كـاهش و غلظـت اكسـيژن را       

افزايش مي دهد، سرعت فتوسنتز، به سرعت تنفس نوري نزديك مـي شـود. ايـن پديـده     

امل محدود كننده شد بسياري از گياهان به حساب مي آيد كـه بـراي   يكي از مهمترين عو

رفع آن مطالعات زيادي انجام گرفته است. يكي از آنها اصـلاح سـاختار ژنتيكـي گياهـان     

است و هنوز به نتيجة مثبت نرسيده است. با وجود اين ،  انـواع معينـي از گياهـان ماننـد     

ه چرخه متابوليكي هستند كه مـي تواننـد   نيشكر، ذرت و اغلب علفهاي هرز مهم، مجهز ب

گازكربنيك را در سلولهاي فتوسنتزي متراكم كنند و در نتيجـة، تقريبـاً بـه طـور كامـل از      

از ويژگـي   4Cتنفس نوري جلوگيري مي شود. برگهاي گياهـان داراي چرخـة معـروف    

ك اين گياهـان بـه صـورت    هاي ساختماني خاصي برخوردار مي باشند. رگ برگهاي ناز

  متراكم از يك تك لايه به نام سلول هاي پوششي رشته اي احاطه شـده انـد و ايـن لايـة    

  پوششي توسط يك لايه از سلول هاي مزوفيل پوشيده شده است.
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را كشـف كردنـد (شـكل     4Cميلادي مارشال هچ و روجر اسلك چرخـة   1960در سال 

چرخة موقعي شروع مي شود كه سلول هاي مزوفيل فاقد آنزيم ريبولوز ). اين 226 شمارة

بيس فسفات كربوكسيلاز هستند و گاز كربنيك هوا را جذب مـي كننـد. آنـزيم كربنيـك     

)آنهيدراز گاز كربنيك جذب شده را به صورت يون بيكربنات  )3HCO    تثبيـت و متـراكم

 PEPه كمك آنزيم فسفوانول پيرووات كربوكسلاز يـا  مي كند و اين يون در واكنشي كه ب

انجام مي گيرد با يك مولكول فسفوانول پيرووات تركيب شده و به اگزالواسـتات تبـديل   

احيا شده و به مالات تبديل مي شـود   NADPHمي گردد. اگزالواستات به كمك كوآنزيم 

اسـت، بـه سـلوله اي     4Cو اين تركيب چهاركربنه كه مبناي نامگذاري ايـن چرخـة  بـه    

پوششي رشته اي وارد مي شود. در داخل سلول هاي پوششي رشته اي، مالات به كمـك  

+كوآنزيم 
NADP         و تحمل دكربوكسيلاسـيون اكسـيدي همـراه بـا حـذف يـك مولكـول

ي كـه بـه   تبديل مي شود. گـازكربنيك  NADPHگازكربنيك ، به پيرووات و يك مولكول 

اين شكل جمع مي شود وارد چرخة كلوين مي گردد. پيرووات به سلول هاي مزوفيل بر 

مي گردد تا پس از فسفوريلاسيون به تركيب اوليه، يعني فسفوانول پيرووات تبديل شـود.  

فسـفات دي كينـاز عمـل    –آنزيمي كه اين واكنش را كاتاليز مـي نمايـد يعنـي پيـرووات     

بـه طـوري كـه بـا       ازي گروه فسفات از خود نشـان مـي دهـد،   غيرمعمولي را در فعال س

توليد مـي   Ppiو يك ملكول پيروفسفات  AMPيك مولكول  ATPمصرف يك مولكول 
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است به دو  ATPكند و پيروفسفات با تجزية بيشتر كه معادل مصرف يك مولكول ديگر 

كربنيـك در  تبديل مي شود. بنابراين به ازاي تجمـع هـر گـاز     PIمولكول فسفات معدني 

مورد مصرف قرار مي گيرد. بنـابراين بـا    ATPسلول هاي پوششي رشته اي. دو مولكول 

به ازاي هـر   4Cمورد نياز در چرخة كلوين فرايند فتوسنتز در گياهان  ATPاحتساب سه 

  همراه است.   ATPمولكول  5به طور كلي با مصرف   مولكول گازكربنيك جذب شده،

در مناطق گرمسيري به فراواني ديده مي شوند، زيرا آنها مي توانند سـريع تـر    4Cهان گيا

به گياهاني گفته مي شود كه  3Cدر شرايط گرم و آفتابي رشد كنند. گياهان  3Cاز گياهان 

سيدسـيه كربنـه انجـام مـي گيـرد. در منـاطق       تثبيت گازكربنيك در آنها بـه كمـك يـك ا   

داراي امتياز هستند، زيـرا   3Cسردسيري كه ميزان تنفس نوري گياهان پايين است گياهان 

  اين دسته از گياهان براي تثبيت گاز كربنيك نياز به انرژي كمتري دارند.  

ذخيره مي كنند. و اريته هايي گازكربنيك را از طريق تغييري در چرخة  CAMگياهان  -3

گرفتن گاز كربنيـك و انجـام واكـنش هـاي       وجود دارند كه در آنها مرحلة 4Cاز گياهان 

چرخة كلوين از نظر زماني با هم اختلاف دارد. به عنوان مثال مـي توانـاز گياهـان آبـدار     

فتن گاز كربنيك در طول روشـنايي  كويري نام برد. اگر اين گياهان روزنة خود را براي گر

روز باز كند، مانند ساير گياهان، مقدار قابل توجهي رطوبت خود را در اثر تبخير از دست 

ايـن گياهـان آبـدار كـويري گـاز        مي دهند. براي به حداقل رسانيدن اين ضايعة رطوبتي،
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ي راه كربنيك را صرفاً در شب هنگـام دريافـت مـي كننـد و بـا اسـتفاده از واكـنش هـا        

آن را به صورت مالات ذخيره  مي سازند. اين فرايند را كراسيولاسن اسيد  4Cمتابوليكي 

مي نامند. علت استفاده از كلمة كراسولاسن اين است كه براي اولـين   CAMمتابوليسم يا 

پيـرووات  كراسولاسه كشف گرديد. مقدار قابل توجهي فسـفوانول    بار در گياهان خانوادة

گياه را كه با تجزية نشاسته از طريق گليكـوليز    لازم است تا گازكربنيك توليد شدة روزانة

به دست آمده است، ذخيره نمايـد. در جريـان روشـنايي روز، مـالات بـه گازكربنيـك و       

پيرووات شكسته مي شود. گازكربنيك به چرخة كلوين وارد شـده و پيـرووات در توليـد    

قادر هستند تا فتوسـنتز   CAMاستفاده قرار مي گيرد. بنابراين گياهان مجدد نشاسته مورد 

  را با كمترين ضايعات آب انجام دهند.  
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  متابوليسم ازت در گياهان

  مقدمه 

يكي از تركيبات تشكيل دهنده بسياري از مواد مهم موجود در سلولهاي زنده، ازت است. 

بارتند از اسيدهاي آمينه، پروتئين هـا  مهمترين اين تركيبات كه بيشتر مورد توجه هستند ع

در حالي كه ساير تركيبات ازت دار، مانند  (DNA , RNA)(آنزيم) و اسيدهاي نوكلئيك 

پلي آمين ها و كلروفيل ممكن است نقش مهمي در برخي از موجودات زنده ايفا نماينـد.  

ن نمـي تواننـد   اغلب جانوران توانايي هضم و استفاده از ازت غيرآلي را ندارند و همچنـي 

نيمي از اسيدهاي آمينة مورد نياز خود را توليد نمايند، مگر اينكه توليـد پـروتئين هـا بـه     

  كمك باكتريهاي، مانند باكترهاي شكمبة نشخواركنندگان، انجام گيرد.  

ولي صرفاً تعـدادي از بـاكتري هـا مـي       اگر چه ازت براحتي در هوا قابل دسترس است،

يت كنند و آمونياك توليد نمايند در نگاه اول به نظر مي رسد بحـث  توانند ازت هوا را تثب

زيرا گياهان قـادر بـه تثبيـت ازت در خـود نيسـتند.        تثبيت ازت در گياهان عجيب باشد،

تثبيت در پريكاريوت ها (باكتري ها) مانند سيانوباكترها كه مي توان آنها را گياهان اوليـه  

ات نشان مي دهد كه ارتباط بسيار نزديكي بين باكتري ناميد، به اثبات رسيده است . مطالع

هاي تثبيت ازت و گياهان آلي وجود دار كه اهميت آنها به اندازه اي است كه مـي تـوان   
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يك كتاب مستقل در اين مورد به رشتة تحرير در آورد. گياهان به يك منبع ازت غير آلي 

% آن را ازت موجـود  95/99دارد، نياز دارند. از مقدار كل ازتي كه در جهان زنـده وجـود   

تـن مـي باشـد     4×10 15در هوا و يا ازت محلول تشكيل مي دهد كه اين مقدار برابـر بـا  

اغلب گياهان ازت مورد نياز خود را از يون هاي نيترات و آمونيوم موجود در خاك و يـا  

ازتـه بـه   آب تأمين مي كنند و ساليانه ميليون ها پوند از اين تركيبات به عنـوان كودهـاي   

منظور بهبود و ابقاي كيفيت مناسب توليد فراورده هاي كشاورزي مورد استفاده قرار مـي  

گيرد. علاوه بر مشكل گراني كودهاي ازته، استفاده بيش از حد اين تركيبات باعـث ورود  

آنها به رودخانه درياچه ها و اقيانوس ها مي گردد و اضافه بر ايـن منبـع دقيـق كودهـاي     

  ورد بحث مي باشد. ازته هنوز م

در اغلب گياهان، نيترات تنها منبع ازت به حساب مي آيد كه توسط ريشة گيـاه از زمـين   

)جذب مي شود. آمونياك به صورت يون آمونيوم  )+4NH  در خاكهاي بدون هواي اسـيدي

يماً از ايـن  وجود دارد و برخي از گياهان مانند برنج و سوزني برگها مي توانند آن را مسق

نوع خاك ها جذب كنند. ازت پس از جذب در ريشه به قسمت هاي در حال رشد گيـاه  

منتقل مي شود. در نهايت ازت در بـذر ذخيـره مـي شـود و در محصـولاتي كـه از نظـر        

كشاورزي بسيار مهم هستند مانند غلات و حبوبات، ارزش اقتصادي بالائي به وجود مـي  

ادة مهمترين راههاي متابوليسم ازت را در گياه نشـان مـي   مسير س 227 اورد. شكل شمارة
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دهد. مطالعات سالهاي اخير پيشرفتهاي زيادي از دانش ما را نسبت به نحـوة رمزگشـايي   

بـه وجـود     تعدادي از ژن هاي مربوط به آنزيم هايي كه در متابوليسم ازت دخالت دارند،

  آورده است.  

  جذب نيترات

يواكتيو مناسب، مطالعات روي چگونگي جذب ازت بخوبي به علت فقدا يك نشانگر راد

−انجام نگرفته است . كوششهايي با استفاده از 

3

36
CLO     و در سالهاي اخيـر بـا اسـتفاده از

−ايزوتوپ ناپدار 

3

13
NO   منـتن   –به ريشة گياه يك منحني استاندارد سينتيكي ميكـائيليس

از خود نمايش داد و اين سيستم به عنـوان سيسـتم حمـل و نقـل بـا       )228(شكل شماره 

  نام گرفت.   HATSهمخواني بالا يا 

  احياي نيترات

نيترات در دو مرحله توسط آنزيم هاي  نيترات ردوكتاز و نيتريت ردوكتاز احيا شده و به 

  وكتاز:آمونياك تبديل مي گردد، نيترات تبديل مي گردد. نيترات توسط آنزيم نيترات رد

  و نيتريت توسط آنزيم نيتريت رودكتاز:

در حالي   تأمين مي گردد، NADHقدرت احياكنندگي براي احياي نيترات توسط كوآنزيم 

الكترون به منظور احياي نيتريت نياز به فرودوكسين مـي باشـد. احيـاي     6كه براي انتقال 
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ستگي به نوع گياه، سن رشد نيترات مي تواند در ريشه و يا در ساقة جوان اتفاق بيفتد و ب

و موجودي نيترات گياه دارد. به طور كلي با افـزايش غلظـت نيتـرات موجـود در خـارج      

بافت گياه، نسبتي كه براي انجام فرايند احيا به داخل ساقة جوان گياه وارد مي شـود نيـز   

ود افزايش مي يابد. آنزيم نيتريت ردوكتاز به طور كامل در كلروپلاست يـا پلاسـتيد وج ـ  

دارد. علي رغم مطالعات فرواني كه انجام گرفته اسـت تـا كنـون حضـور آنـزيم نيتـرات       

ردوكتاز كلروپلاست مورد تأييد قرار نگرفته است. اين آنزيم در سيتوپلاسم سـلول واقـع   

است، ولي به هنگام احياي نيترات ممكن است به طـور موقـت بـه غشـاي كلروپلاسـت      

تقال سريع نيتريت به داخل كلروپلاست مي شـود و  متصل گردد. چنين سيستمي باعث ان

  از توليد و تجمع متابوليت هاي سمي جلوگيري مي كند. 

  نيترات ردوكتاز 

، از دو زيـر  NADH، آنزيم وابسـته بـه كـوآنزيم    (NR)نتيرات ردوكتاز -ساختمان -الف

 -كيلو دالتون تشـكيل شـده اسـت و حـاوي موليبـدات، مـو       100واحد مساوي با تقريباً 

مي باشد. در اين آنزيم دو جايگاه فعال وجود دارد، در يك جايگـاه   FDAپترين، هين و 

NADH  بهFAD        الكترون مي دهد و اين الكتـرون هـاي بـه دسـت آمـده را در دومـين

پترين منتقل مي سازد. بنابراين نيترات  -جايگاه فعال به آهن هيم و از آنجا به موليبدن مو

يم به نيتريت احياء مـي شـود. سـه بخـش غالـب مشـخص در       در دومي جايگاه فعال آنز
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پروتئين حاوي آهن و -2  پترين،-مو -1قسمت پروتئيني آنزيم وجود دارد كه عبارتند از: 

باقيمانده اسيد آمينه بين  30تقريباً   ، دو منطقة محوري به اندازةFADجايگاه متصل به -3

  مي سازد.   بخشهاي غالب پروتئيني، آنزيم را به يكديگر متصل

بعد از مطالعات اوليه اي كه روي باكتري ها و قارچ ها  -ژنتيك و بيولوژي مولكولي -ب

بـوده   NRانجام گرفت، در گياهان آلي موتان هايي بررسي گرديد كه فاقد فعاليت آنـزيم  

تشخيص داده شد است. در موتان گياهاني  narlاند. در گياه جو يك ژن ساختماني به نام 

بـوده انـد  آنزيمـي بـا دو گـرايش ويـژه        Nadhنزيم نيترات ردوكتاز وابسته به كه فاقد آ

وجود دارد. در ساير گياهـان، شـواهدي وجـود دارد كـه      NADPHو  NADHوابسته به 

نشان مي دهد، حداقل دو ژن وجود دارد كه مسؤل رمز گشـايي آنـزيم نيتـرات ردوكتـاز     

  مي باشد.  NADHوابسته به 

نيترات رودكتاز در انواع مختلف گياهـان مـورد مطالعـه قـرار گرفتـه       تنظيم فعاليت آنزيم

كنترل فعاليت آنـزيم در گونـه هـاي مختلـف       است. همان طوري كه انتظار مي رود نحوة

گياهان متفاوت است، ولي در همة گياهان نقاط مشتركي نيز وجود دارد. موقعي كه يـك  

 ـ ل تـوجهي در فعاليـت قابـل اسـتخراج     گياه در معرض نيترات قرار مي گيرد، افزايش قاب

آنزيم نيترات قرار مي گيرد، افزايش قابل توجهي در فعاليت قابل استخراج آنزيم نيتـرات  
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ردوكتاز و پروتئين، در برگها و شاخه هاي جوان، ديده مي شود. در حقيقت آنزيم نيترات 

  اثبات رسيد. ردوكتاز يكي از اولين آنزيم هاي بود كه تولبد آن در گياهان آلي به 

  نيتريت ردوكتاز

، از يك زير واحد با وزن مولكـولي  (NiR)نيتريت ردوكتاز، آنزيم وابسته به فرودوكسين 

كيلو دالتون تشكيل شده است. زنجير پلي پپتيدي اين آنزيم، حاوي يـك گـروه    64تا  60

  در جايگاه فعال مي باشد.  S 4 – Fe4پروستتيك سيروهيم و خوشة 

هاي گياهاني كه فاقد فعاليت آنزيم نيتريت ردوكتاز هستند بسيار مشكل  جداسازي موتان

است. اين مشكل تا حدودي به علت سمي بودن آن است كه اثرهاي تخريب كننده هـاي  

روي متابوليسم خواهد داشت. اخيراً گزارشي مبني بر جداسازي موتان فاقد فعاليت آنزيم 

ت. گياه بايد روي محيطـي از غلظـت پـايين    نيتريت ردوكتاز از گياه جو گزارش شده اس

  آمونياك يا گلوتامين به عنوان منبع تأمين كنندة ازت باقي بماند.  

كروموزومي اسفناج و ذرت، مولد آنـزيم نيتريـت ردوكتـاز شناسـايي      DNAقطعه اي از 

شده است. ژن مولد اين آنزيم منشأ هسته اي دارد. همانندي قابل توجهي بين ترتيب قرار 

%) وجود دارد، ولـي ايـن   86ته اسيدهاي آمينه آنزيم هاي موجود در اسفناج و ذرت (گرف

  %) مي باشد. 66كروموزومي كمتر ( DNA همانندي در قطعة
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آنزيم نيتريت ردوكتاز توسط نيترات و نور كنترل مي شود. افزايش فعاليت اين آنـزيم بـه   

 ـ  روتئين حتـي در غيـاب كامـل    علت توليد پروتئين در گياه است، ولي فعاليت آنـزيم و پ

  نيترات نيز انجام مي گيرد.  

  مصرف آمونياك در گياه

همان طوري كه گفته شد محصول مصرف نيترات در گياه، آمونياك است. مطالعات قبلـي  

اگزوگلوتـارات كـه بـه     -2نشان مي داد كه آمونياك در واكنش آميناسيون احيائي ملكول 

كاتاليز مي شود، شركت كرده و به صـورت   GDHيا آنزيم گلوتامات دهيدروژناز   وسيلة

تركيب آلي از تـه در مـي آيـد. تحقيقـات بعـدي نشـان داد كـه ايـن آنـزيم موجـود در           

اگزوگلوتارات براي اسـتفاده در   -2ميتوكندري در جهت تجزية گلوتامات و تبديل آن به 

هيـدرات  واكنش هاي متابوليكي چرخة كربن، در شرايطي كـه امكـان دسترسـي بـه كربو    

فعاليت مي كند . در بافت هاي گياهي هفـت      محدود مي گردد، بويژه با شروع پيري گياه

تاكنون شناسايي شده است . مطالعاتي كه روي موتـان هـاي    GDHاز ايزوآنزيم از آنزيم 

گياه ذرت و آرابيدوپسيس تاليانا انجام گرفته است نشان مي دهد كه دو ژن در توليد ايـن  

دارند كه از آنها تكثير شده است. شواهد متعددي نشان مي دهد كـه آنـزيم    آنزيم دخالت

گلوتامين سنتتاز همراه با آنزيم گلوتامات سنتاز، تنها بندر ورودي آمونيـاك در سـاختمان   

  اسيدهاي آمينه در گياهان عالي مي باشد.
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  گلوتامين سنتتاز

مات را به گلوتـامين كاتـاليز   ، تبديل گلوتاATPواكنش وابسته به  (GS)گلوتامين سنتتاز 

). آنزيم فوق همخواني بسيار بالايي نسبت به آمونيـاك دارد و  230مي كند (شكل شمارة 

  در همة بافت هاي گياهي يافت مي شود.  

 400تا   350آنزيم گلوتامين سنتتاز يك پروتئين هشت زير واحد با وزن مولكولي طبيعي 

ساختمان نوع چهارم، اين آنزيم شباهت زيـادي بـه    كيلو دالتون مي باشد. از نظر اندازه و

آنزيم هاي جدا شده از حيوانات دارد، ولي با آنزيم موجود در باكتري ها متفاوت اسـت،  

زير واحد تشكيل شده انـد. از گـره هـاي ريشـة گياهـان كـه در        12زيرا اين آنزيم ها از 

سيار زياد استخراج شده است. تثبيت ازت فعال هستند، آنزيم گلوتامين سنتتاز با فعاليت ب

آنزيم هاي گلوتامين سنتتاز موجود در گره هاي ريشة لوبيا را مي توان به دو ايـزوزيم بـه   

شباهت زيادي بـه آنـزيم    2nGSتقسيم كرد كه دومين ايزوزيم يعني  2nGSو  1nGSنامهاي 

متهاي ريشه دارد. آزمايشهايي كه روي زير واحدهاي آنزيم گره هـاي  موجود در ساير قس

ريشه انجام گرفته است نشان مي دهد كه سه شـكل سـاختماني بـا نقطـة ايزوالكتريكـي      

αβمشخص به نامهاي  كيو دالتـون در سـاختمان آنهـا وجـود      43با وزن مولكوي  γو  ,

صرفاً از زير واحد  2nGSمي باشد،در حالي كه  γو  βحاوي زير واحدهاي   1nGSدارد. 

β  1تشكيل شده است. در برگها دو ايزوزيم مهم شناسايي شده اند، يكي ازGS  واقع در
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كه در كلروپلاست وجـود دارد. نسـبت ايـن دو ايـزوزيم بـه       2GSسيتوپلاسم و ديگري 

يكديگر ممكن است بسته به گياه مورد مطالعه و سن بافت گياهي متفاوت باشـد. شـكل   

راي در سيستم آوندي گياه ديده مي شود و احتمالاً در توليد گلوتامين ب GSسيتوپلاسمي 

انتقال به ساير بافت هاي گياه شركت مي كند. نوع كلروپلاستي آنزيم از يك زيـر واحـد   

تشكيل شـده اسـت. زنجيـر پلـي      ∆كيلو دالتون به نام  45تا  43بزرگ  با وزن مولكولي 

 ـ  ه پپتيدي اين آنزيم در ريبوزوم هاي سيتوپلاسمي توليد شده و با حذف يك پپيد ناقـل ب

  كيلو دالتون، به داخل كلروپلاست منتقل مي گردد.   4-5اندازة 

مطالعاي كه روي گياه لوبيا انجام گرفته است بخوبي نشان مي دهد كـه آنـزيم گلوتـامين    

سنتتاز به وسيلة يك خانوادة كوچك چند ژني رمزگشايي مي شـود. يـك مـدل سـاده از     

نشـان داده شـده اسـت.     231  شـماره  نحوة كنترل ژني توليد اين آنزيم در لوبيا در شـكل 

هنوز بدرستي مشـخص نشـده اسـت. در ايـزوزيم هـاي       ε−lngنقش پنجمين ژن يعني 

%) از نظر ترتيب قـرار  74موجود در كلروپلاست و سيتوپلايم، همخواني و تشابه زيادي (

  گرفتن اسيدها آمينه در ساختنان زنجير پپتيدي آنزيم وجود دارد.  

هور و فعاليت آنزيم گلوتامين سنتتاز موجود در كلروپلاست برگهـا، احتمـالاً از طريـق    ظ

فيتوكروم و يك گيرندة نور آبي، تنظيم مي گردد. در برگهاي گياه گندم فعاليت اين آنزيم 

با افزايش سن برگ زياد مي شود و ارتباط و وابستگي روشني بـين تـوان فعاليـت هـاي     
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پيامبر مربوط به ايـزوزيم    RNAياه وجود دارد. در گياه نخود، فتوسنتزي و تنفس نوري گ

2GS  ساعت تـابش نـور    72كلروپلاستي شاخه هايي كه در تاريكي روييده بودند بعد از

سيتوپلاسـمي در   1GSپيامبر مربوط به آنزيم  RNAبه آنها ، افزايش يافت. نسخه بردراي 

پيري و خشكي گياه افزايش مي يابد. فعاليت آنـزيم گلوتـامين سـنتتاز در گياهـان      شروع

  خانوادة نخود در جريان جوانه دهي و تشكيل گره چندين برابر افزايش مي يابد. 

  گلوتامات سنتاز

اگزوگلوتارات براي توليـد دو مولكـول   -2اين آنزيم در انتقال گروه آميني از گلوتامين به 

). از اين آنزيم دو شكل سـاختماني متفـاوت   232 يت مي كند (شكل شمارهگلوتامات فعال

در گياهان ديده شده : يكي از آنها از فرودكسـين احيـا شـده بـه عنـوان منبـع احياكننـده        

تأمين مـي    NADHاستفاده مي كند و ديگري الكترون هاي مورد نياز خود را از كوآنزيم 

  سي داراي ويژگي هاي متفاوتي هستند.كند . اين دو ايزوزيم از نظر ايمني شنا

آنزيم گلوتامات سنتازي كه وابسته به فرودكسين است، با غلظت بالايي در برگهاي گيـاه  

 -وجود دارد و صرفاً در كلروپلاست گياه ديده مي شود. اين آنزيم يك فلاووپروتين آهن

كيلو دالتون  140-165گوگوددار است كه از يك تك زنجير پلي پپتيدي با وزن مولكولي 

در  NADHتشكيل شده است. در حالي كه ايزوزيم ديگر يعني گلوتامات ستاز وابسته به 

برگهاي ستز با غلظت پاييني وجود دارد، ولي در آوندهاي برگهـاي گيـاه بـرنج، فعاليـت     
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زيادي از اين آنزيم ديده شده است. پديدة مذكور نمايانگر آن است كه اين آنـزيم همـراه   

ممكـن اسـت نقـش كليـدي      1GSمراه با آنزيم گلوتامين سنتتاز سيتوپلاسـمي  با آنزيم ه

مهمي در توليد اسيدهاي آمينة مورد نياز براي انتقـال ازت ايفـا نمايـد. آنـزيم گلوتامـات      

، به مقدار زيادي در گروه هاي ريشة گياهـان خـانوادة بقـولات    NADHسنتاز، وابسته به 

عال هستند، وجود دارد. اين ايزوزيم به صورت يـك مونـومر بـا وزن    كه در تثبيت ازت ف

كيلو دالتون ديده شده است كه به نظر مي رسد يكي از سنگين ترين  200مولكولي تقريباً 

  زير واحدهاي آنزيمي باشد كه تاكنون شناسايي شده است. 

  آمينوترانسفرازها

يـك   2گروه آميني را از موقعيت شماره آمينوترانسفرازها يا ترانس آمينازها واكنش انتقال 

اگـزو اسـيد    -2اگزواسيد براي توليد يك اسيد آمينه جديد و يـك   -2اسيد آمينه به يك 

جديد كاتاليز مي نماينـد. ايـن واكـنش هـاي برگشـت پـذير نيـاز بـه حضـور كـوآنزيم           

مـات  فسفات دارد كه به آنزيم آمينوترانسفراز پيونـد يافتـه اسـت. گلوتا   -5–پيريدوكسال 

مهمترين اسيد آمينه اي است كه در اين واكنش ها گروه آميني خود را تقديم مـي كنـد و   

  ).  233در دو واكنش مهم شركت مي كند (شكل شمارة 

اگزوگلوتـارات   -2در هر دو واكنش كه توسط آنزيم آمينوترانسـفراز كاتـاليز مـي شـود،     

اي گلوتـامين سـنتتاز و   توليد مي شود كه ممكن است پس از توليد بـه چرخـة آنـزيم ه ـ   
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گياهان و اندامك هـاي داخـل    گلوتامات سنتاز برگرداند. آنزيم آمينوترانسفراز  را در همة 

سلول پيدا كرده اند. در اندامك ها و جايگاه هاي داخل سـلول ايـن آنـزيم باعـث توليـد      

بوليت هاي ثانويه، حامل هاي ، توليد متا4Cاسيدهاي آمينه، تنفس نوري، فتوسنتز گياهان 

هيدروژن  و كربن ، انتقال و ابقاي مجموعة اسيدهاي آمينه نسـبتاً پايـدار مـي گـردد. در     

صورتيكه اگزواسيدهاي مناسـب، پـيش سـاخت هـاي اسـيدهاي آمينـه، فـراهم گردنـد.         

آمينوترانسفرازها قادرند تا به اسـتثناي پـرولين تمـام اسـيدهاي آمينـة شـركت كننـده در        

تمان پروتئين هاي طبيعي را توليد كنند. بنابراين ازت مي تواند براحتي از گلوتامات، ساخ

از طريق آسپارتات و آلانين، بين تمام اسيد آمينه هاي ديگر منتقل شود. برگشـت پـذيري   

كليـدي را    واكنش هاي انتقال عامل آميني، امكان تغيير ناگهاني در نياز به اسيدهاي آمينـة 

در راه هاي متابوليكي ويژه اي ماننـد تـنفس نـوري آنـزيم هـاي معينـي        مي دهد. اگرچه

تمايل به ايفاي وظيفه ، صرفاً در يك جهت واكنش دارند. آمينوترانسفرازها آنـزيم هـايي   

هستند كه مي توانند از تعداد متنوعي آمينو و اگزو اسيد به عنوان مادة مـورد اثـر اسـتفاده    

مختلفي هستند كه مهمترين آنها آسـپارتات آمينوترانسـفراز    نمايند. آمينوترانسفرازها انواع

مي باشد. ايزوزيم هاي متعددي از اين آنزيم در گياهان گزارش شده اسـت و   AspATيا 

مطالعات نشان مي دهد كه هر يك از اندامك داخل سلول مانند ميتوكندري، كلروپلاست 

زيم مربوط به خود مـي باشـند.   و پراكسي زوم و همچنين سيتوپلاسم هر كدام داراي ايزو
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كيلو دالتـون متفـاوت اسـت و از دو زيـر واحـد       110تا  95بين  AspATوزن مولكولي 

  تشكيل شده است.

  ازت و انتقال آن    ذخيرة

مواردي وجود دارد كه گياه نياز به انتقال ازت از يك بافت به بافت ديگر دارد. به عنـوان  

  : مثال مي توان به موارد ذيل اشاره كرد

  از گره هاي تثبيت كنندة ازت ريشه به برگها و ميوة گياه.   -1

  از برگهاي مسن به برگهاي جوان و ميوة گياه،  -2

  در حال رشد و نوك ريشه.    از لپة ها يا آندوسپرم بذر در حال جوانه زدن به ساقة -3

در موارد فوق معمولاً ميزان كربن قابل دسترس محدود مي شـود و ازت از طريـق بافـت    

و يا آبكش به صورت يك تركيب با نسبت ازت به كربن بـالا ، منتقـل مـي شـود.      چوبي

آسپاراژين در همة گياهان آلي به عنوان يك تركيب حمل كننده و ذخيـره اي ازت مـورد   

استفاده قرار مي گيرد، اگر چه گلوتامين و آرژينين، توسط برخي ديگر از گياهان اسـتفاده  

 2:4شود كه نسبت ازت به كربن در آسپاراژين برابـر بـا    مي شود. به اين نكته بايد توجه

  كاهش مي يابد. 1:5در حالي كه در گلوتامات اين نسبت به 

ازت گـروه آميـدي آسـپاراژين مسـتقيماً از گـروه آميـدي        -متابوليسم آسـپاراژين  -الف

ايد. كاتاليز مي نم ASگلوامين دريافت مي شود. اين واكنش را آنزيم آسپاراژين سنتتاز يا 
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). بنابراين آمونياك در يك واكنش بيوشيميايي و با مصرف دو مولكـول  234 (شكل شمارة

ATP       ًبه صورت مولكول آسپاراژين در مي آيد. مولكـول گلوتامـات مـي توانـد مجـددا

  توسط آنزيم گلوتامين سنتتاز به گلوتامين بازيافت گردد.

ت منـابع مهمـي از نظـر وجـود     لپه هاي بذور در حال جوانه زدن و گره هاي ريشة بقولا

آنزيم آسپاراژين سنتتاز به حساب مي آيند. اين آنزيم براي فعاليت خود نياز به يـون كلـر   

اين   دارد و در حضور يون كلسيم فعاليت آن متوقف مي گردد. به علت وجود مهار كنندة

  ه است.  آنزيم در برگ، ارزيابي و حتي پالايش آن از برگ گياه با موفقيت همراه نبود

ساده ترين راه كاتابوليسم آسپاراژين از طريق فعاليت آنـزيم آسـپاراژيناز اسـت . در ايـن     

). اين آنـزيم  235واكنش آسپاراژين به آسپارتات و آمونياك تبديل مي شود (شكل شمارة 

در برگهاي جوان در حال رشد وجود دارد و نقش مهمي در رشد و نمـو بـذور در حـال    

مي نمايـد. آمونيـاك آزاد شـده دوبـاره از طريـق فعاليـت آنـزيم هـاي         بلوغ بقولات ايفا 

گياه قرار مي گيرد. در بذور بقولات در   گلوتامين سنتتاز و گلوتامات سنتتاز مورد استفادة

حال بلوغ، فعاليت آنزيم ممكن است مستقل و يا وابسته به حضور پتاسيم باشـد .حالـت   

كيلـو   58شـده اسـت و وزن مولكـولي آن از     طبيعي اين آنزيم از دو زير واحـد تشـكيل  

  دالتون تغيير مي كند. 
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سه تركيب مهم بر اساس ساختمان شيميايي اوره در گياهـان يافـت شـده     -اورئيدها -ب

). آلانتوئين 236است كه عبارتند از : آلانتوئين آلانتوتئيك اسيدو سيترولين (شكل شماره 

موجـود در آونـد چـوبي بسـيار از گياهـان      درصد ازت آلي  90تا  50و آلانتوئيك اسيد، 

بقولي ، مانند سويا ، گياه آبله گاوي و لوبياي جـنس فـازئولس،     مناطق گرمسيري خانوادة

را تشكيل مي دهند. شواهد محكمي وجود دارد كه تركيبات مشتق از اوره در گـره هـاي   

ة سـويا بـه   ريشة بقولات پس از جذب ازت توليد مي شوند. بعد از اينكه گره هاي ريش ـ

2دقيقه در معرض  10مدت 

13
N   ،راديواكتيـويتي در تركيـب آلانتوئيـك    40قرار گرفـت %

  اسيد قرار مي گيرد.  

راه متابوليكي توليد مشتقات اوره طولاني و بسيار پيچيده و خارج از محدودة بحث ايـن  

پورين اينوزين مونوفسـفات بـه    كتاب است . آلانتوئين و اسيد آلانتوئيك از تركيبي به نام

دســت مــي آيــد. بــا تــأمين ازت از گلوتــامين، آســپارتات و گليســين، پــورين اينــوزين 

فسفات توليد مي شود. شابرت و بولنـد در يـك مقالـة علمـي      -5–مونوفسفات از ريبوز 

  بسيار ارزنده راه متابوليكي توليد اين تركيبات را بتفصيل ذكر كرده اند.  

، موقعي كه آلانتوئين و آلانتئئيك اسيد به بذور در حال رشد و يا جوانـه  شايان ذكر است

ها مي رسند، دريك راه متابوليكي به يك تركيب ازت دار مورد استفاده تبديل مي شـوند.  

بـه كمـك     تصور اوليه بر اين بوده است كه بعد از هيدروليز آلانتوئين به آلانتوئيك اسيد،
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به دو مولكول اوره و گلي اكسيلات تجزيه مـي شـود. بـا وجـود      اورئيد  آنزيم آلانتوئيناز،

اين، نقش اوره و تجزية بعدي آن به گازكزبنيك و آمونياك، مورد سؤال است و به همين 

چهـار اتـم از سـاختمان      دليل راه متـابوليكي ديگـري پيشـنهاد شـده اسـت. در ايـن راه،      

   ره ، بـه عنـون تركيـب حدواسـط،    آلانتئويك اسيد به صورت مستقيم و بدون اينكه به او

  )  237  به شكل آمونياك آزاد مي شود. ( شكل شمارة  تبديل گردد،

  نقش آمونياك در متابوليسم گياهان 

اين   قابل توجهي كه همواره در مطالعات مربوط به متابوليم گياهان به آن توجه شده، نكتة 

آيندهاي مختلف متابوليكي توليـد  است كه آمونياك همواره يكي از تركيباتي بود كه در فر

  مي شود.  

  آمونياك محصول احياي نيترات و تثبيت ازت در گياه است.   -مصرف اوليه -1

آمونياك با سرعت خيلي زياد در تبديل گليسين بـه سـرين در فرآينـد     –تنفس نوري  -2

تنفس نوري و در داخل ميتوكندري آزاد مـي شـود كـه اغلـب آمونيـاك توليـد شـده در        

  وپلاست مجدداً مورد استفاده قرار مي گيرد.  كلر

در جريان تخريب و شكسته شدن آسـپارژين، آرژينـين و    -متابوليسم تركيبات حامل -3

  اورئيدها آزاد مي شود.
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آمونياك در جريان واكنش هاي متابوليكي برخـي   –واكنش هاي اسيدهاي آمينة ويژة  -4

ا عبارتند از: تبديل فنيل آلانين به سينامات از اسيدهاي آمينه توليد مي شود. اين واكنش ه

در جريان توليد ليگنين، تبدل سيستاتيونين به هموسيستئين در جريـان توليـد متيـونين و    

  اگزوبوتيرات در جريان توليد اسيد آمينة ايزولوسين.  2–تبديل ترئونين به 

يـر شـدن برگهـا    پروتئين ها در جريان جوانه زدن بـذور و يـا پ   -كاتابوليسم پروتئين -5

ممكن است هيدروليز شوند. مطالعات بخوبي نشان مي دهد كـه قبـل از توليـد تركيبـات     

حامل در گياه، آمونياك احتمالاً از طريق فعاليت آنـزيم گلوتامـات دهيـدروژناز آزاد مـي     

  شود:  

بعد از ورود ازت به صـورت نيتـرات در ريشـة گيـاه و قبـل از اينكـه بـه ازت آلـي در         

وتئين ذخيره اي بذر تبديل گردد، ممكن است در موقعيت هاي متفـاوت بـه   ساختمان پر

صورت آمونياك آزاد شود. در هر يك از اين موقعيت ها آمونيـك بسـرعت بـه صـورت     

گروه آميدي گلوتامين دوباره مورد استفاده قرار ميگرد. اين واكـنش را گلوتـامين سـنتتاز    

روه آميـدي بـه سـاير اسـيدهاي آمينـه از      كاتاليز مي نمايد. بخش قابل توجهي از ازت گ ـ

طريق فعاليت آنزيم گلوتامات سنتاز منتقل مي گردد، ولي برخي از گلوتامين ممكن است 

  )229به طور مستقيم حمل شده و يا مورد استفاده قرار گيرد. ( شكل شماره 
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آنـزيم  اثبات اهميت بازيافت امونياك به كم استفاده از مهاركننده هاي ويژه اي نسبت بـه  

مانند متيونين سولفوكسيمين و فسينوتريسـين امكـان پـذير اسـت      (GS)گلوتامين سنتتاز 

  ).238(شكل شمارة 

استفاده از تركيبات شيميايي متيونين سولفوكسيمين و فسفينوتريسين در گياه تـأثير قابـل   

افت توجهي روي متابوليسم گياه دارد و باعث مي شود تا مقدار زيادي آمونياك در تمام ب

به علت كمبود اسـيدهاي   4Cو تا حدودي در گياهان  3Cهاي آن جمع گردد. در گياهان 

آمينة مورد نياز براي تبديل گلي اكسيلات به گليسين در چرخة تنفس نوري، از فتوسـنتز  

وفوزيتات يا باسـتا را  ممانعت مي گردد. تركيب اصلي يك علف كش بسيار مهم به نام گل

فسفواينوتريسين تشكيل مي دهد . مقاومت به اين علف كش را مي توان از طريق اصلاح 

  ژنتيكي گياه به كمك انتقال ژن مقاوم از استروپتومايسس به وجود آورد.
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  متابوليسم ثانويه

  مقدمه 

د دارد كـه در  در گياهان ، راههاي متابوليكي زيادي براي توليد متابوليت هاي اوليه وجـو 

حيوانات ديده نمي شود. تفاوت ديگري كـه در راههـاي متـابوليكي گياهـان و حيوانـات      

ديده مي شود اين است كه گياهان و قارچ ها حاوي راههاي متابوليكي متنوعي هستند كه 

از راههاي توليد متابوليت هاي اوليه منشعب شده و منجر به توليد تركيباتي مي شوند كه 

نيازي به آنها از نظر ادامة حيـات نـدارد. مجموعـة ايـن راههـاي متـابوليكي        موجود زنده

حاشيه اي را متابوليسم ثانويه مي نامند. متابوليسم ثانويه در حيوانات آلي بسيار نادر است 

. البته اين راهها را مي توان در برخي از انواع حشـرات و خزنـدگان نيـز جسـتجو كـرد.      

هاي متابوليكي، مانند لينگنين نفش مهمي در اسـتحكام گياهـان   فرآورده هايي را كه از راه

دارند و يا تعدادي از هورمون هاي گيـاهي ، كاروتنوئيـدها و اسـترول هـا كـه از طريـق       

راههاي متابوليكي ثانويه توليد مي شوند نيز وظيفة حياتي مهمي در گياهان ايفا مي نمايند 

ههاي متابوليكي ثانويه كه فاقد وظيفة مشـخص  . بنابراين ، اين تعريف از فرآورده هاي را

  حياتي هستند، در رابطه با همة گياهان صادق نيست. 
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نمي توان بين متابوليسم اوليه و متابوليسم ثانويه اخـتلاف پايـه اي يافـت. در هـر دو راه     

متابوليكي واكنش هاي بيوشيميايي مشـابهي اتفـاق مـي افتـد و در هـر دو راه، تركيبـات       

مايي به كمك مجموعة چند آنزيمي، از مواد اوليه ساده تر ، به دست مي آينـد.  پيچيدة شي

اختلاف عمدة ايـن دو را متـابوليكي صـرفاً در ميـزان تغذيـه راههـاي پيوسـتة بعـدي و         

چگونگي كنترل آنها مي باشد. در حالي كه در متابوليسم اوليه قسمت اعظم كربن، ازت و 

متابوليت هاي توليد    يرد، ولي در متابوليسم ثانويه،گوگرد گياهان مورد مصرف قرار مي گ

شده در حد بسيار ناچيز هستند. متابوليسم اوليه در يك فرايند پيچيده و به كمـك آنـزيم   

هاي آلواستريك كنترل مي شود، ولي در متابوليسم ثانويه محل انشعاب از واكـنش هـاي   

  ده قرار مي گيرد.  متابوليكي راههاي متابوليسم اوليه ، تحت كنترل پيچي

نشان داده شده است ، تعداد معدودي متابوليت اوليه  239  همان طوي كه در شكل شمارة

وجود دارد كه راههاي متابوليكي ثانويه از آنها منشعب مـي گردنـد. مهمتـرين متابوليـت     

هاي اوليه كه منشأ متابوليت هـاي ثانويـه بـه حسـاب مـي آينـد عبارتنـد از : فسـفوانول         

فسفوگليســـرات، اگزالوســـتات،   -3كـــوآنزيم،  -اســـتيل  ت، پيـــرووات ،پيـــرووا

آلفااگزوگلوتاريات و آلفا آمينواسيدها. مطالعات اخير پيرامون راه ايزوپرنوئيد، شرايط ايـن  

راه را پيچيده تر از قبل نشان مي دهد، زيرا در خصوص منبع ايزوپنتيـل پيروفسـفات يـا    

IPPقعطي نرسـيده   ها استفاده مي شود، هنوز به نتيجة  ، ايزوپرن فعال كه در ساختن ترپن
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در حيوانات ، اسيد موالونيـك اسـت كـه ايـن      IPP). منبع توليد 239است (شكل شماره 

اسيد از استيل كوآنزيم آ به دست مي آيد. با وجود اين، مطالعات جديد نشان مي دهد كه 

ار مي دهند، به طـوري كـه در   مورد استفاده قر IPPاين راه متابوليكي فوق را براي توليد 

داكسي گزيلولوز در كلروپلاست سلول توليـد   -1نباتات مونوترپن ها و كاروتنوئيدها از 

مي شوند و استرول ها از موالونات در سيتوزول سلول به دست مي آينـد. از خلاصـة راه   

 نمـايش داده شـده   239هاي متابوليكي فرآورده هاي ثانوية گياهان كه در شـكل شـمارة   

است مي توان به آساني نتيجه گرفت كه تنوع اين محصولات به جاي نوع در مواد اوليـه  

مورد استفاده در توليد اين تركيبات ، بستگي به آخـرين مرحلـة توليـد آنهـا دارد. شـكل      

راه متابوليكي فنيل پروپانوئيد را كه در آن لينگنين و فلاونوئيـدها توليـد مـي     240شمارة 

   شود، نشان مي دهد.

از نظر ساختمان شيميايي اگر چه برخـي از متابوليـت هـاي ثانويـه داراي شـباهت هـاي       

ساختماني با پيش ساخت هاي خود در متابوليسم اوليه هستند، ولي بسياري ديگر از ايـن  

  تركيبات از نظر ساختماني شيميايي كاملاً از پيش ساخت هاي خود متفاوت مي باشند.

بوليت هاي ثانويه خاصيت سمي غيرتخصصي دارند، گياهـان  به علت اينكه بسياري از متا

بايد مجهز به سيستم بسيار قوي خنثي سازي سم باشند. تا از مسموميت خود بـه خـودي   

جلوگيري گردد. مهمترين و فراوان ترين واكنش خنثي سازي آثار سم در گياهان، واكنش 
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يا آگيليكن جلوگيري مي نمايد. گليكوزيلاسيون است كه معمولاً از توليد متابوليت ثانويه 

آگليكن حاي مولكول قند، محول بوده و از نظر خاصيت سمي بي اثر است. تعداد زيادي 

 (SH-)، عامل تيولي (OH-)از عوامل هسته دوست يا نوكلئوفيل مانند عامل هيدروكسيل 

ين مي توانند گليكوزيله شوند. مهمترين قندهايي كه در ا (COOH-)و عامل كربوكسيلي 

واكــنش شــركت مــي كنــد عبارتنــد از گلــوكز، گــالاكتوز، گزيلــوز و رامنــوز. در شــكل 

شماي واكنش تركيب گلوكز با مادة سمي حاوي عامل هيدروكسيل كـه يـك    241 شمارة

دي  -5–نوع متابوليت ثانويه مي باشد. نشان داده شده اسـت. در ايـن واكـنش اوريـدين     

فعال مورد استفاده قرار مـي گيـرد. مشـتقات     گلوكز) به عنوان قند – NDPفسفوگلوكز (

UDP  .فراوان ترين دهندگان قند هستند كه در اين واكنش ها مورد استفاده قرار مي گرند

قندها مورد استفاده قرار مـي گيـرد توسـط آنـزيم هـاي       UDP–واكنش هايي كه در آنها 

لاسـمي دارنـد و وزن   گلوكوزيل ترانسفرازها كاتاليز مي شوند. اين آنزيم ها منشاء سيتوپ

كيلو دالتون مي باشـد و از مجموعـة پيچيـده اي از ايزوزيمهـاي      50مولكولي آنها حدود 

مورد اثر خود يا آگليكن و هـم نسـبت بـه     مختلف تشكيل شده اند كه هم نسبت به مادة 

UDP-  قند مورد نظر تمايل تركيبي ويژه نشان مي دهند. واكنش گليكوزيلاسيون در همة

ي تواند از نتيجة تركيب با يك مولكول قند معين باشد و يا از تركيب سلسـله وار  موارد م 

چند قند ساده در واكنش هاي متوالي تشكيل شده باشد كه در هر مرحلـه يـك مولكـول    
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باقيمانده قند ساده به مجموعة قبلي اضافه مي گردد. واكنش مهم ديگري كه در سيتوزول 

از باقيمانده مولكـول   6گروه هيدوركسيل كربن شماره  استري شدن  سلول اتفاق مي افتد،

قند توسط اسيد مالونيك و توليـد واكـنش هـاي گليكوزيلاسـيون اثـر بسـيار مهمـي در        

جاسازي متابوليت هاي ثانويه دارند، زيرا تركيبات مركب قنددار و ايـن متابوليـت هـا در    

ره مي شوند از آنزيم هـاي  واكوئل سلول تجمع مي يابند. اين تركيبات كه در واكوئل ذخي

هيدروليز كنندة خود كه در سيتوزول سلول موجودند در امان مي باشند و در اين صورت 

مي توانند مجدداً به تركيبات ثانويه تبدلي گردند. مهمترين آنـزيم هـاي هيـدروليز كننـدة     

نزيم هايي آ  گلوكوزيدازها. استرازها،-موجود در سيتوزول سلول عبارتند از استرازها و بتا

   گلوكوزيـدازها، -هستند كه استرهاي مالونيلي و گليكوزيدي را هيدروليز مي نمايند و بتـا 

پيوند اتر گليكوزيدي بين قند و آگلينكن را تجزيه مي كنند. اين آنزيم ها بسيار فعال بوده 

و به صورت چند شكلي ايزوزيمي وجود دارند كه در ويژه گزيني نسبت بـه آگليـنكن و   

انده هاي گليكوزيدي با هم اختلاف دارند. مطالعات اخير نشان مي دهد كه تركيبات باقيم

مركب متابوليت هاي ثانويه با قند بـه صـورت فعـال، برگشـت پـذير هسـتند. شـواهدي        

محدودي وجود دارد كه نشان مي دهد اين برگشت پذيري توسـط فعاليـت آنـزيم هـاي     

آنها، سيتوزول سلول مي باشـد. مطالعـات    هيدروليز كنده كنترل مي شود كه محل فعاليت

جديدتر احمال دخالت سرعت واردات و صادرات تركيبات مركب متابوليت هاي ثانويـه  
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با قند به داخل و خارج واكوئل را در كنترل برگشت پذيري آنها مـؤثر مـي دانـد، نحـوة     

مي دهـد  عمل ورود و خروج اين تركيبات هنوز در پردة ابهام است، ولي مطالعات نشان 

كه واكنش مالونيلاسيون اهميت زيادي در خصوص هدف گيري اين تركيبات نسـبت بـه   

ميلادي نشان دادند كه گروهـي از كاسـت    1998واكوئل دارد. ري و همكارانش در سال 

داخلي غشاي سيتوپلاسمي وجود دارنـد كـه     در لاية ABCيا  ATPهاي حامل متصل به 

  ثانويه به داخل واكوئل ايفا مي نمايند. نقش مهمي در واردات متابوليت هاي

ميلادي هلتون و كرنيش در مطالعه اي كه روي متابوليسم آنتوسيانيين گياه  1995در سال 

دادند. اهميت واكنش گليكوزيلاسيون و نقش كنترلي و اكوئل را در اين مورد  ذرت انجام

بخوبي مورد بررسي و تحقيق قرار داد. تجمع رنگدانه هاي آنتوسيانين در دانـة ذرت مـي   

تواند تحت تاثير موتاسيون ژن هايي كه آنزيم مؤثر در ورود و خـروج تركيبـات مركـب    

  با قند را در واكوئل كنترل مي نمايند، قرار گيرد.متابوليت هاي ثانويه (آنتوسيانين) 

  مهمترين انواع متابوليت هاي ثانويه

از مطالبي كه تاكنون به عنوان مقدمه بيان گرديد، نتيجه مي گيريم كه بـا تعـداد معـدودي    

پيش ساخت و تعداد مشخصي واكنش بيوشيميايي مي تـوان بـه تعـداد بسـيار زيـادي از      

ست يافت. موضوع جالب توجه اين است كه با توجه بـه توانـايي   متابوليت هاي ثانويه د

گياه در توليد تركيبات متنوع متابوليت هاي ثانويه ، صرفاً تعداد معدودي از اين فـرآورده  
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ها در هر گياه معين توليد مي شوند. گياهاني كه از لحاظ ژنتيكي بـا هـم ارتبـاط نزديـك     

  مشابهي توليد نمايند.   دارند مي توانند، متابوليت هاي ثانوية 

اين حقيقت مبين آن است كـه اخـتلاف موجـود در نـوع ايـن فـرآورده هـا، در گياهـان         

نتيجة حركت تكاملي گياهان در طول تحول تاريخي آنها است. اندازه گير درجة   متفاوت،

ر ارتباط بين گياهان از نظر نوع متابوليت هاي ثانويه با مقايسه نوع و ميزان اين تركيبات د

گياهان مختلف، وسيلة خوبي براي طبقه بندي گياهان به حساب مي آيد كـه ايـن نحـوة    

طبقه بندي گياهي را شيموتاگزونومي مي نامند. اختلافات اصـلي مـا بـين چگونـه هـاي      

مختلف گياهي از نظر متابوليت هاي ثانويه مربوط به ميزان ايزوپرنوئيدها، آلكالوئيـدها و  

غييرات ساختمان شيمايي و نوع گروههاي عاملي جايگزيني آنها، فنوليك ها، با توجه به ت

مي باشد. در برخي موارد اين اختلاف به علت وجـود و يـا عـدم وجـود يـك راه كامـل       

متابوليكي در يك نوع گياه ويژه نسبت به ساير گياهان مي باشـد. بـه عنـوان مثـال همـة      

اه متـابوليكي توليـد فلاوونوئيـد    گياهان تيرة پروانة آسا (نخوديان) حاوي شـاخه اي از ر 

هستند كه مي تواند ايزوفلاوونوئيدها را توليد نمايد و در ساير گياهان بندرت يافـت مـي   

شوند. به همين ترتيب اختلاف در متابوليت هاي ثانوية گونه هاي مخلتف گياهان ممكن 

انـد  است بستگي به وجود يك نوع آنزيم در گونة خاص گياهي داشته باشـد كـه مـي تو   
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آخرين واكنش متابوليكي تركيب نهايي را كاتاليز نمايد. در اين صورت اخـتلاف موجـود   

  بدين اين گونة گياهي و سايرين ناچيز خواهد بود.  

تركيبات فنلي، فراوان ترين متابويت هاي ثانويـه در   -متابوليت هاي تركيبات فنلي -الف

فنيـل پروپانوئيـدها و     زوئيـك، گياهان هستند. اين تركيبـات از اسـيدهاي هيدروكسـي بن   

تركيبات مشتق شده از اين پيش ساخت ها ، تشكيل شده اند. اغلب تركيبات فنلـي از راه  

متابوليكي اسيد شيكيميك و از طريق فنيل پروپانوئيدها همراه با توليد تعداد كمي از فنـل  

از نظـر   شيكيمك اسيد مشتق مي شوند، به دست  مي آينـد.  -دهيدرو-3هاي ساده كه از 

سم شناسي گياهي متابوليت هاي فنلي بندريت به صورت آگليكن هـاي آزاد يافـت مـي    

اما اغلب به صورت تركيبات گليكوزيدي در واكوئل هاي سلول ذخيره مي شـوند    شوند،

و يا به صورت تركيبات مركبي در ديوارة سلولي گياه وارد مـي گردنـد. نمونـه هـايي از     

  مشاهده كرد.   242در شكل شمارة تركيبات فنلي را مي توان 

بسياري از اسيدهاي هيدروبنزوئيك، مشتقات ساده اي از پيش سـاخت فنيـل پروپانوئيـد    

هستند . اسيد ساليسيليك كه در مقاومت گياهان در مقابل بيمـاري بسـيار مهـم اسـيد، از     

سيناميك اسيد توليد مي شـود. گـروه مهـم ديگـر از متابوليـت هـاي اسـيد هيدروكسـي         

زوئيك، تانن هاي قابل هيدروليز هستند كه از استري شدن گلوكز بـا چنـدين مولكـول    بن
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اسيد گاليك به دست مي آيند. اسيدهاي هيدروبنزوئيك ممكن است همچنين به آلدئيدها 

  و الكل هاي مرتبط مانند وانيلين احيا شوند.  

نيل پرپانوئيـد   نشان داده شده است، تركيات ناشي از 242  همان طوريكه در شكل شمارة

علاوه بر نقش محوري كه در متابوليسم تركيبات فنلي دارند به عنـوان يكـي از تركيبـات    

مهم تشكل دهندة گياه نيز محسوب مي شوند. به عنوان مثال استركوئينات اسـيد كافئيـك   

به نام اسيد كلروژنيك از ترانس استريفيكاسيون استرگلوكوزيل مربوط به اسيد كافئيك با 

كوئينك به دست مي آيد. اسيد كلروژنتيك به مقدار فـراوان در بسـياري از گياهـان    اسيد 

يافت مي شود. فنيل پروپانوئيدها مـي تواننـد فراينـد حلقـوي شـدن را ادامـه داده و بـه        

تركيباتي به نام كومارين ها مانند اسكوپولتين تبديل شـوند. كومـارين هـا بـه فراونـي در      

  فعاليت هاي بيولوژيكي متعددي شركت مي كنند.گياهان پراكنده هستند و در 

دومين پليمر موجـود در موجـودات زنـده      لينگنين از نظر فراواني، فراواني، -ليگنين -ب

است كه وظايف ساختماني مهمي در گياهان ايفا مي نمايد، بنابراين نمـي تـوان آن را در   

لينگنين مستقيماً از متابوليسم    زمرة تركيبات ثانوية كلاسيك به حساب آورد. با وجود اين،

ميلادي بودت و همكـارانش نشـان دادنـد     1995فنيل پروپانوئيد مشتق مي شود. در سال 

كه فرايند چوبي شدن يا ليگنيافيكاسيون شامل واكنش هـاي متـوالي هيدروكسـيله شـدن     

ك حلقه و ميتلاسيون اسيد كافئيك تا توليد اسيد كوماريك، اسيد فروليك و اسـيد سـيناپي  
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). در برخي از گياهان اين اسيدهاي حلقوي بـه صـورت آزاد   240  مي باشد (شكل شمارة

در فرايند چوبي شدن شركت مي كننـد و در برخـي ديگـر بـه صـورت استراسـيدها بـا        

وارد واكنش هاي پليمريزاسـيون مـي شـوند. اسـيد كوماريـك، اسـيدفروليك        Aكوآنزيم 

لكل كوماريل، الكل كـونيفري و الكـل سـيناپيل    واسيد سيناپيك احيا شده و به ترتيب به ا

بـه    NADPHتبديل مي شوند. اين واكنش هاي بيوشيميايي توسط آنزيم هاي وابسته به 

نام دهيدروژنازها كاتاليز مي شوند. مشتقات الكلي اين اسـيدهاي آلـي حلقـوي، ناپايـدار     

ز سـلولاز طريـق   هستند و در صورت عدم نياز گليكوليزله  مي شوند و يا در صورت نيـا 

اكسيژن، در غشاي ور به رشـد سـلول،    -كربن و كربن -تشكيل پيوندهاي شيميايي كربن

پليمريزيه شده و به ليگنين تبديل مي شوند. واكنش هـاي پليمريزاسـيون اكسـيدي بـراي     

توليد لينگنين از طريق تشكيل راديكال هاي آزاد فنوكسـي توسـط آنـزيم هـايي بـه نـام       

) در اطراف فيبرهاي 242يز مي شوند پليمر به دست آمده (شكل شمارة پراكسيدازها كاتال

نازك سلولز قرار مي گيرد. ليگنين، يك پليمر سخت است و تجمع آن در اطراف سـلولز  

باعث مي شود تا سلول نتواند به رشد و افزايش حجم خود ادامه دهد. سلول هاي چوبي 

  متابوليكي خود را از دست مي دهند. شده قادر به رشد بيشتر نيستند و تمامي وظايف 

عملكرد تركيب مشترك و قدرت كشش سلولز و طبيعت غيرقابل تراكم لينگنين بـه ايـن   

مفهوم است كه سلول هاي چـوبي شـده، بـويژه بسـيار قـوي و محكـم هسـتند. از ايـن         
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خاصيت بسيار مهم در استحكام سيستم آوندي گياهان عالي استفاده شده است. استحكام 

اومت آوندهاي چوبي گياهان امكان انتقال آب و ساير تركيبات محلول را تا مسافت و مق

بويژه در درختان داراي اهميت است و به همـين دليـل     زياد فراهم مي آورد. اين مطلب ،

درصد وزن خشـك   25تا  15درصد ليگنين در اين گياهان بيشتر از انواع ديگر بوده و به 

ر يك از الكلي كه به عنـوان مونـومر در سـاختمان ليگنـين     آنها مي رسد. تركيب نسبي ه

شركت دارند. تعيين كننده سخت بودن و يا نرم بودن چوب است، به طوري كـه ليگنـين   

موجود در چوبهاي سخت به طور نسبي، حاوي مقدار كمتري از كونيفريل الكـل نسـبت   

ري تمـامي آنـزيم   به چوب نرم مي باشد. كنترل فرايند چوبي شدن از طريق نسـخه بـردا  

نشان داده شده اند انجام مي گيرد. در سالهاي اخير علاقـه منـدي    240هايي كه در شكل 

شديدي به وجود آمده است تا بتوانند از طريق مهندسـي ژنتيـك ميـزان چـوبي شـدن را      

كنترل نمايند . هدف از اين برنامه افزايش قابليت هضم فرآورده هاي گيـاهي و همچنـين   

اذب از چوب مي باشد. آنزيم هايي كه براي رسيدن به ايـن اهـداف مـورد    تسهيل توليدك

مطالعه قرار گرفته اند عبارتند از : امتيـل ترانسـفرازها، سـنامويل الكـل دهيـدروژنازها و      

در مقالات علمي منتشر شده ، درجه هاي متفاوتي از پيشرفت تاكنون ثبـت    پراكسيدازها،

  شده است.  
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تركيبات فنلي هستند كه بـه فراوانـي در گياهـان      از مشتقات، گروهي -فلاوونوئيدها -ج

مختلف وجود دارند و از پيش ساخت هاي شيكيمات و استات و تركيبات چالكن توليـد  

). از ويژگي هـاي بـارز تركيبـات فلاوونوئيـد،     243و  240مي شوند. (شكل هاي شمارة 

بخوبي نشان داده  243  ةو مي باشد كه در شكل شمار A  ،Bداشتن سه تركيب حلقه اي 

شده است. اولين پيش ساخت هايي كـه در راه متـابوليكي توليـد فلاوونوئيـدها شـركت      

چالكن هاي ناپايدار مي باشند كه به آساني به ايزومر خود يا فلاوونوئيـد مربوطـه     دارند،

سـت  تبديل مي گردند. ميزان تركيبات چالكن در گياهان به علت ناپايداري، بسيار ناچيز ا

ولي مشتقات آنها پايدار بوده و در گياهان به فراواني يافت مي شوند. فلاوانون ها معمول 

فلاوونول ها،    ترين پيش ساخت در توليد تركيبات متعدد و فراوان ديگر مانند فلاوون ها،

آنتوسيانين ها، و ايزوفلاوون ها مي باشند. تبديل فلاوانون به اين سه مشـتق فلاوونوئيـد،   

  سه آنزيم اكسيژناز معين كنترل مي شود. توسط

  پلي كتيدها

در   به طور كلي منشأ توليد متابوليت هاي ثانويه در قارچ، مولكول هاي استات مي باشـد، 

حالي كه  پلي كتيدها در ساختمان شيميايي متابوليت هاي ثانوة اغلب گياهان شركت مي 

ان مثال تركيب ضد قارچي پلي استيلين كنند موارد استثنا در گياهان ديده شده اند. به عنو

متوكسي ملين كه در هـويج توليـد   -6–به نام ويرون كه در باقلا و همچنين ايزوكومارين 
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)  243و  244  هر دو به طور مستقيم از استات به دست مي آيند ( شكل شمارة  مي گردد،

اي توليـد  شركت دارند، همچنين مي توانند در متابوليت هـاي مشـتق شـده از تـرپن بـر     

  ).  244تركيبات پيچيده اي، مانند تتراهيدروكانابينل نقش داشته باشند (شكل شمارة 

  ايزوپرنوئيدها

، به عنوان يك مونومرفعال (شـكل شـمارة    IPPتركيب پنج كربنة ايزوپنتيل پيوفسفات يا 

)، واحدهاي ساختماني تمـامي ايزوپرنوئيـدها را تشـكيل مـي دهـد. در جريـان راه       246

نشان داده شده است، تركيـب پـنج كربنـة     245 ليكي ايزوپرنوئيد كه در شكل شمارهمتابو

 IPP  كربن به كار رفته است. سپس در واكنش  10براي ساختن اولين مونوترپن ها حاوي

كربنـة   20كربنة سسكوئيترپن هـا و بعـد از آن تركيبـات     15هاي متوالي بعدي، تركيبات 

  ديترپن ها به دست مي آيند. 

متابوليت هاي اولية ضروري گياهان مـي باشـد. ايـن      متابوليكي ايوپرنويد تامين كنندة راه

استرول ها و پلي پرنول ها كه در انتقال الكترون و   متابوليت ها عبارتند از: كاروتنوئيدها ،

توليد فراورده هاي ثانويه دخالت دارند. مونوترپين ها، سسكوئيترپن هـا و دي تـرپن هـا    

انواع متعددي از گياهان مورد استفاده قرار مي گيرند، در حـالي    ابوليسم ثانويةاغلب در مت

كه ايزوپرنويدها با وزن مولكولي برزگتر، مانند پلي پرنـول هـا بـه عنـوان رنگدانـه هـاي       

عامل رنگ زرد زعفران، مشـاركت دارنـد. تريتـرپن      غيرفتوسنتزي گياهان مانند كروسين،
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اغلب به صورت مشتقات تركيبات قندي يا گليكوزيـدها بـه   كربنه و استرول ها  30هاي 

عنوان متابوليت هاي ثانيه در گياهان وجود دارند. اين تركيبات گليكوزيدي بـه سـاپونين   

معروف هستند و به علت نفوذ غير تخصصي از غشاهاي مخلتف سلول ، داراي خـواص  

  قارچ كشي، حشره كشي ، نرم تن كشي و ماهي كشي مي باشند.

دو مورد از مهمترين آنـزيم هـاي متابوليسـم ثانويـة ايزوپرنوئيـدها،       246شكل شمارة در 

نشان داده شده اند. آنزيم پرنيل ترانسفراز در توليـد تركيبـات متعـددي از فـراورده هـاي      

  ،IPPثانويه شركت مي كند. اين آنزيم با استفاده از دي متيل آليل پيرووفسفات و ايزومـر  

واكـنش   246د اثر باعث اضافه شدن ايزوپرن مي گردد. شـكل شـمارة   مور به عنوان مادة 

بيوشيميايي پرنيلاسيون و كومارين آمبليفرون را كه در توليد فورانوكومارين ها در گياهان 

چتريان شركت مي كند، نشان مـي دهـد. آنـزيم هـاي سـيكلاز كـه داراي عمـل          خانوادة

و ديتـرپن هـا هسـتند، واكـنش هـاي       اختصاصي نسبت به مونوترپن ها، سسكوئيترپن ها

انشعابي از واكنش هاي سلسه وار راه متابوليكي اصلي توليد ايزوپرنوئيدها را كاتاليز كرده 

). فعاليت اين آنـزيم هـا   246و تركيبات حلقوي متعددي توليد مي نمايند. (شكل شماره 

آمـدن متابوليـت    همراه با آنزيم هاي ديگري مانند اكسيدازها و متيلازها باعث بـه وجـود  

هاي بسيار متنوعي از يك ترپن معين مي گردد. تركيبات مونوترپن ها و سسكوئيترپن ها 

اغلب به صورت فرار هستند و بخش اصلي روعن هاي ضروري گياهـان، اسـانس هـا و    
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نشـان داده   246تركيبات معطره را تشكيل مي دهند. مونوترپن هايي كه در شكل شـمارة  

از نظر ساختماني شميايي بسيار به هـم نزديـك هسـتند، وي داراي     شده اند، هر چند كه

عطر و طعم مشخصي مي باشند. در اندام ترشي يك گياه معين، ماننـد كركهـاي گيـاهي،    

روغن هاي ضروري توليد مي شود. در اين انـدامها مونـوترپن هـا مـي تواننـد مهمتـرين       

  ي را تشكيل دهند.  % وزن خشك بافت گياه30متابوليت هاي گياه باشند و تا 

علاوه بر شركت متابوليت هاي ثانوية ايزوپرنوئيد در ساختمان متابوليت هاي ديگر، ايـن  

تركيبات مي توانند در پاسخ به رشد گياه، استرس و آلودگي بـه طـور اختصاصـي توليـد     

شوند. فعاليت متابوليكي ويژه اي براي تنظـيم توليـد ايزوپرنوئيـدهاي مختلـف از طريـق      

ابي و فعاليت هاي محلي راههاي متابوليكي مسؤل توليد تركيبـات ايزوپرنوئيـدها   )جاي1(

) كنتـرل  2(  در محلهاي بخصوصي از داخل سلول مانند شبكة داخل سلولي و پلاستيدها،

و تنظيم فعاليت آنزيم هايي كه واكـنش هـاي انشـعابي از راه اصـلي متـابوليكي اوليـه را       

دد. تنظيم و كنترل راههاي متابوليكي توليد ايزوپرنوئيـدها  كاتاليز مي نمايند، اعمال مي گر

، در محلهاي معيني از سلولهاي غده سيب زميني ديده شده است . موقعي كه غدة سـيب  

زميني زخمي مي شود، يك راه بيوسنتيك فعال مي گردد و در نتيجه گليكوآلكالوئيـدهاي  

ر غـده هـاي سـيب زمينـي در     سمي كه از مشتقات استرول ها هستند توليد مي شود. اگ ـ

معرض آلودگي قرار گيرند، راه ديگري از راههاي متابوليكي توليد ايزوپرنوئيد فعـال مـي   
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شود، كه در نتيجه سسكوئيترپن هائي توليد مي كنند كه خاصـيت ضـد ميكروبـي دارنـد.     

دومين نوع كنترل و تنظيم فعاليت توليدي ايزوپرنوئيدها، تنظـيم سـرعت نسـخه بـرداري     

يم هاي كاتاليز كنندة واكنش هاي متابوليكي ذيربط مي باشد. ايـن آنـزيم هـا واكـنش     آنز

هاي انشعابي را از راه متابوليكي اصلي كاتاليز مـي نماينـد. مـوقعي كـه گيـاه توتـون در       

معرض حملة قارچ ها قرار مي گيرد. گياه تبديل ، سسكوئيترپن ها را براي توليد استرول 

آن، همة اين تركيبات را حلقـوي كـرده و بـه تركيبـات ضـد       متوقف مي سازد و به جاي

قارچي به نام سسكوئيترپن فينوآلكسين ها تبديل مي سـازد. ايـن هـدايت متـابوليكي بـه      

كمك كاهش رعايت توليد آنزيم سكوآلن سـنتتاز و افـزايش توليـد آنـزيم سسـكوئيترپن      

  سيكلاز امكان پذير است. 

  ازت دار متابوليت هاي ثانوية 

ولاً ميزان متابوليت هاي ثانويـة ازت دار نسـبت بـه تركيبـات فنلـي و ترپنوئيـدها در       معم

گياهان كمتر است، ولي به علت فعاليت حياتي آنها به عنـوان دارو و سـم داراي اهميـت    

آلكالوئيدها هستند كـه در   ازت دار گياهان،  ثانوية  كيفي فراواني هستند. مهمترين فراوردة 

افـت مـي شـوند. در تعـداد بسـيار زيـادي از متابوليـت هـا، ازت در         % گياهان عالي ي20

گروههـاي عـاملي آنهـا وجـود دارد. سـاير محصـولات ثانويـة حـاوي ازت عبارتنـد از:          

  گلوكزينولات ها، گليكوزيدهاي سيانوژني و اسيدهاي آمينة غيرپروتئيني. 
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فنيل    ليزين، اورنيتين، اسيدي آمينة  –آلكالوئيدي هاي مشتق شده از اسيدهاي آمينه  -الف

منابع ازت اغلب آلكالوئيدهاي موجود درگياهان   تريپتوفان و هيستيدين،  آلانين. تيروزين،

اولين مرحله در توليد آلكالوديد ذكربوكسيلاسـيون اسـت. ايـن      موارد،  مي باشند. در همة

اصـل   واكنش كه توسط دكربوكسيلاز ذيربط كاتـاليز مـي شـود در محـل انشـعاب از راه     

از اسـيداي   (COOH-)متابوليسم اوليه اتفاق مي افتد. پـس از حـذف عامـل كربوكسـيل     

آمينه، آمين هاي به دست آمده ممكن است مستقيماً در توليد آلكالوئيد به كار رونـد و يـا   

در واكنش هاي حلقوي شدن شركت نمايند. بـراي تشـريح چگـونگي توليـد آلكالوئيـد      

نشان  247ين حلقوي از اسيد آمينة اورنيتين در شكل شمارة تشكيل آلكالوئيدهاي پيروليد

داده شده است. توليـد آلكالوئيـدهاي حـل پيپريـدن از اسـيد آمينـة ليـزين از طريـق راه         

متابوليكي مشابهي انجام مي گيرد. آلكالوئيدها علاوه بر اينكه  مستقيماً از اسيدهاي آمينـه  

د ديگري نيز به دست آيند كه براي نمونه بـه  مي توانند از تركيبات متعد مشتق مي شوند، 

  اشاره شده است.  247راه توليد نيكوتين و هيوسسيامين در شكل شماره 

تركيب پيش ساخت هاي مختلف، مـي توانـد آلكالوئيـدهايي  توليـد نمايـد كـه از نظـر        

 ـ  پيچيدگي ساختماني از همة ت متابوليت هاي ثانويه پيچيه تر بوده و به علت داشتن فعالي

حياتي متنوع، داراي اهميت ويژه اي باشند . برخي نمونه هاي ايـن آلكالوئيـدهاي بسـيار    

مشـاهده كـرد. آلكالوئيـدهاي ايوكوئينـولين از      248پيچيده را مي توان در شـكل شـماره   
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اسيدهاي آمينة تيروزين يا فنيل آلانيل مشتق  مي شوند و نفيـل پروپانوئيـدها بـه مـرفين     

ردند. علاوه بر فنيل پروپانوئيدها، ايزوپرنوئيدهاو پلي كتيدها نيـز  خواب آور تبديل مي گ

در ساختن آلكالوئيدهاي اصلي مورد استفاده قرار مي گيرند . آلكالوئيـدهاي انـدل كـه از    

نظر دارويي فعال هستند، مانند استريكنين و وينكريسـتين از تريپتوفـان و ايزوپرنوئيـدها    

  مشتق مي شوند.  

ترپنوئيدها موقعي كه با متابوليت هاي اسيدهاي آمينه تركيب مـي   -دهاساير آلكالوئي -ب

شوند در توليد بسياري از آلكالوئيـدها نقـش دارنـد، ولـي در مـوارد معـدودي مشـتقات        

استرولي متابوليت هاي ثانويه ممكن است تمـامي اتـم هـاي سـاختمان آلكالوئيـد را بـه       

راه متابوليكي بـه   الوئيدها در آخرين مرحلة استثناي نيتروژن تامين كنند. اتم ازت اين آلك

كمك ترانس آمپناسيون يا انتقال عامل آمين كه احتمالاً از اسيد آمينة آرژينـين تـأمين مـي    

گردد، به مولكول آلكالوئيد اضافه مي شود. متابوليت هاي ثانويـة فـوق را آلكالوئيـدهاي    

رت گليكـول آلكالوئيـدهاي   كاذب مي نامند كه به طور نسبي كمياب مي باشند و به صـو 

مشتق شده از استرول ها در گونه هاي گياهاني از قبيل سيب زميني و بيخ گازران كه قـي  

). اسيد نيكوتينك همچنين مي تواند به عنوان 248 آور است، ديده مي شوند (شكل شمارة

يك پيش ساخت ازت دارد در توليد آلكالوئيدها مشاركت داشته باشـد و مـوقعي كـه بـا     

كيباتي مانند پيروليدين ها و پيپريدين ها تركيب مي شود مـادة اعتيـاد آور نيكـوتين را    تر
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). نوع مهم ديگري از آلكالوئيدها كه به طور نسـبي در  247  توليد مي نمايد (شكل شمارة

گياهان كمياب هستند از متابوليسم مولكول دو حلقه اي پورين مشتق مي شوند. به عنوان 

متيل گزانتوزين به دست مي آيد و يكـي از متابوليـت هـاي    -7يلاسيون مثال كافئين از مت

  مهم برگهاي در حال رشد گياه جاي و دانه هاي نابالغ قهوه مي باشد. 

علاوه بر آلكالوئيدها، گياهان حاوي تعداد وسيعي  –تركيبات قندي ازت دار و سمي  -ج

مومـاً بـه صـورت مشـتقات     از ساير متابوليت هاي ثانوية ازت دار سمي مي باشند كـه ع 

قندي ذيربط، در واكوئل سلول هاي گيـاهي ذخيـره مـي شـوند. گلوكززينـولات هـا در       

غلظت هاي بالا و درواكوئل ها تعـدادي از گياهـان زراعـي مهـم خـانواده شـب بـو يـا         

ايـن تركيبـات از تعـداد قابـل       چليپائيان ، مانند دانة شغلم روغني يا كلـزا وجـود دارنـد،   

اخت توليد مي شوند و پس از زخمي شدن بافت گياهي از داخل واكوئل توجهي پيش س

هاي سلولهاي گياهي آزاد مي شوند و توسط آنزيم موجـود در سـيتوزول سـلول بـه نـام      

) 249ميروزيناز هيدرولز شده و به ايزوتيوسيانات سمي تبديل مي گردند (شـكل شـمارة   

سياري از محصولات كشـاورزي مهـم   به همين ترتيب، تركيبات قندي سيانور دار كه در ب

مانند شبدر و مانيوك و برخي از ميوه هاي نرم وجـود دارنـد بـه عنـوان تركيبـات پـيش       

ساخت سم در واكوئل سلول هاي گياهي ذخيره مي شوند. به عنوان مثال آميگـدالين كـه   

در گيلاس هاي وحشي ديده مي شود بعد از زخمي شدن و پاره شدن بافـت گيـاهي در   



 ٥٦

يند دو مرحله اي هيدروليز شده و به سيانيد هيدروژن و بنزآلدئيد تبديل مي شود يك فرآ

). تركيب قندي ازت دار و سمي مهـم ديگـري كـه يكـي از متابوليـت      249 ( شكل شمارة

گياه به حساب مي آيد، سيكازين است كه در صورت هيدروليز به يك تركيب  هاي ثانوية

تبديل مي شود. تركيب سمي ديگـر ارگانونيتريـت    سرطان زا به نام متيل آروكسي متانول

ها مي باشند كه در صورت هيدروليز در گونه هاي مختلف گياه گـون بـه نيتريـت هـاي     

  سمي تبديل مي شوند.  

غيـر پروتئينـي ماننـد      علاوه بر اينكـه اسـيدهاي آمينـة    -اسيدهاي آمينة غير پروتئيني -د

ي متابوليكي اوليـه نقـش دارنـد برخـي از     به عنوان تركيبات حدواسط راهها  هوموسرين،

پروانه آسا و لاله ، اين دسته از اسيدهاي آمينه را بـه عنـوان     گياهان بويژه اعضاي خانوادة

محلول نهايي راههاي متابوليكي توليد مي كنند كه در اين صـورت ايـن تركيبـات را مـي     

وتئيني را مي توان بـويژه در  توان متابوليت هاي ثانويه واقعي ناميد. اسيدهاي آمينة غير پر

بقولات و يا ريبـوزوم گياهـان تيـرة     گياهان تيرة   بافت هاي ذخيره اي گياهان ، مانند دانة

لاله يا زنبق جستجو كرد. بسياري از اسيدهاي آمينـة غيـر پروتئينـي از نظـر سـاختماني،      

روتئينـي كـه بـه    آنالوگ اسيدهاي آمينة پروتئيني هستند. يكي از اين اسيدهاي آمينة غير پ

طور كامل مورد مطالعه قرار گرفته است، كاناوانين است كه از نظـر سـاختمان شـيميايي،    

). اسيد آمينـة كانـاوانين   250  آنالوگ اسيد آمينة پروتئيني آرژينين مي باشد ( شكل شمارة
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اي آسـا يافـت. اسـيده     پروانـة   عدادي از گياهان خانوادة را مي توان در نوعي لوبيا و دانة 

آمينة غير پروتئيني معمولاً براي دام هـا و موجـودات ذره بينـي سـمي هسـتند. شـباهت       

پروتئيني، علت اصلي خاصيت سمي آنها به شـمار مـي    ساختماني آنها با اسيد هاي آمينة 

آيد، زيرا اين اسيدهاي آمينه مي تواننـد جـايگزين اسـيدهاي آمينـة پـروتئين در تشـكيل       

يا با آنها در انـواع مختلـف فراينـدهاي متـابوليكي بـه رقابـت       ساختمان پروتئين شوند و 

پردازند . به عنوان مثال در صورتي كه در جريان ترجمه به جاي اسيدهاي آمينة پروتئيني 

در داخل ساختمام زنجير پلي پپتيدي وارد شوند، باعث توليد پروتئينـي مـي گردنـد كـه     

ي تواند ايفا نمايـد. اسـيدهاي آمينـة    وظيفة اصلي خودش را در واكنش هاي متابوليكي نم

غير پروتئيني همچنين در جريان توليد، انتقال و ساير فرايندهاي حياتي ايجـاد مزاحمـت   

  مي كنند.

  وظايف متابوليت هاي ثانويه در گياهان

آنها در رابطه بـا انسـان شـناخته      در اوايل مطالعه روي نقش متابوليت هاي ثانوية، وظيفة

ت آنها در گياهان بدرستي معلوم نبوده است. در حقيقت تصـور اوليـه   شده بود ولي اهمي

اين بوده است كه متابوليت هاي ثانويه نقشي در فعاليت هـاي حيـاتي گياهـان ندارنـد و     

فقط به عنوان تركيبات سريز در نتيجه فرايند مربوط به متابوليسم اوليه به دست مي آينـد.  

ي گياه به صورت متابوليت هاي اوليه به دسـت  به عبارت ديگر كربن ازت و گوگرد اضاف
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مي آيند. به عبارت ديگر كربن، ازت و گوگرد اضافي گيـاه بـه صـورت متابوليـت هـاي      

ثانويه تجمع يافته تا به هنگام نياز مجدداً تجزيه شده و از طريـق متابوليسـم اوليـه مـورد     

ياهـان ، ايـن فرضـيه    استفاده قرار گيرند. در نمونه هاي محددي از فراينـدهاي حيـاتي گ  

صدق مي كند. به عنوان مثال در برگهاي در حال رشد چاي و دانه هاي قهـوه آلكالوئيـد   

% وزن خشك را تشكيل مـي دهـد،   2% و 4) به ترتيب 248پوريني كافئين (شكل شماره 

ولي در جريان بلوغ  كافئين تجريه مي شود و ازت آن مجدداً در توليد اسيدهاي آمينـه و  

وكلئيك مورد اسـتفاده گيـاه قـرار مـي گيـرد. بـه همـين ترتيـب اسـيد آمينـة           اسيدهاي ن

% وزن خشك  آنها را تشكيل مي دهد، به 10غيرپروتئيني كاناوانين در دانة بقولات كه از 

عنوان ذخيره مورد استفاده قرار مي گيرد و حـداقل بخشـي از آن در جريـان جوانـه زدن     

  دانه به جريان در مي آيد.  

ين در اغلب گياهان سالم درصد كربن، ازت و گوگرد تثبيت شده در بافـت هـا   با وجود ا

بسيار پايين تر از آن است كه بتوان متابوليت هاي ثانويه را به عنوان تركيبـات ذخيـره اي   

مفيد اين عناصر براي استفاده در متابوليست اوليه قلمـداد كـرد. اكنـون دريافتـه انـد كـه       

يار مهمي در برقراري ارتباط بين گياهـان و محـيط اطرافشـان    متابوليت هاي ثانويه اثر بس

  دارند. اين تفكر از مشاهدات ذيل ناشي شده است: 
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اختصاصي بودن فرآورده هاي ثانيه نسبت به گونة گياهي و تنوع  فراوان آنهـا، بسـيار    -1

  وسيع تر از آن است كه توليدشان را در گياهان اتفاقي دانست.

ثانويه نسبت به انواع ديگر، در غلظت هاي مناسـب، فعاليـت   بسياري از فراورده هاي  -2

  بيولوژيكي از خود نشان مي دهند. 

غلظت متابوليت هاي ثانوية فعال زيستي در جريان فشارهاي حياتي و غيرحياتي گياه  -3

  افزايش مي يابد. 

مطالعاتي كه روي موجودات ذره بيني، حشرات و حيوانات انجام گرفته اسـت نشـان    -4

  ه متابوليت هاي ثانويه در تشخيص گياه ميزبان حياتي است. مي دهد ك

ميكروب هاي بيماريزاي گياهي و آفات نباتي بايد مجهز به سيستم هـايي باشـند كـه     -5

گياهي را خنثي نموده تا بتوانند براحتي از گياه ميزبـان   آثار سمي متابوليت هاي ثانوية 

  استفاده كنند. 

، اصلاح نژاد گيـاه و مهندسـي ژنتيـك در توليـد      مي توان به كمك ممانعت كننده ها -6

متابوليت هاي ثانويه، بدون اثر منفي روي رشد گيـاه ، اخـتلال ايجـاد نمـود و بـراي      

كمك همين فناوري كه مي توان به افـزايش مقاومـت گياهـان در برابـر بيماريزاهـا و      

  آفات دست يافت.  
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طـور دائـم در معـرض تعـداد     گياهان به  -ميكرب -نقش واكنش هاي متقابل گياه -الف

وسيعي از انواع ميكرب هاي بيماريزا، بويژه قارچ ها هستند. برخي از انواع اين قارچ هـا  

به طور اختصاصي به گياهان خصاي حمله كرده و برخي ديگر در صورت زخمـي شـدن   

بافت گياهي به آن حمله مي كنند كه آنها را قارچ هاي فرصت طلب مي نامند . در طـول  

كه گياهان با عوامل بيماريزا به صورت مشترك فعاليت مي كننـد، گياهـان از خـود    مدتي 

سيستم هاي دفاعي چند لايه براي مقاومت در مقابل حملة اين عوامل توليد مي نماينـد و  

از پروتئين ضد قارچ، پليمرهاي ساختماني و  آنتي بيوتيك ها استفاده مي كنند. متابوليسم 

اي ساختماني و توليد آنتي بيوتيكهاي مختلف در گياه نقش دارد. ثانويه در ساختن پليمره

از نظر نقش ساختماني و توليد آنتي بيوتيكهاي مختلف در گياه نقش دارد. از نظـر نقـش   

ساختماني، فنيل پروپانوئيدها در افزايش توان دفاعي گياه مهم هسـتند. ايـن تركيبـات در    

سلولي ، ليگنـين ، و سـوبرين     رهاي ديوارةساختمان ، مهمترين واحدهاي ساختماني پليم

كه يك پليمر خارج سلولي متشكل از اسيدهاي چرب و تركيبات فنلـي اسـت، وارد مـي    

شوند. اين دو پليمر بسرعت در اطراف محل آلودگي توليد مي شوند و بافت سـالم گيـاه   

دگي، را از قسمت آلوده جدا مي سازند. تحريك چوبي شدن گيـاه، از طريـق ايجـاد آلـو    

يكي از مهمترين قسمت هاي پاسخ دفاعي غلات در مقابل زنـگ هـاي قـارچي اسـت و     

از چـوبي   PALاهميت آن را مي توان به اين طريق نشان داد كه با ممانعت انتخابي آنزيم 
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شدن جلوگيري مي شود و باعث مي شود گياهي كه به طور طبيعي در مقابل اين آلودگي 

ن دهـد. تركيبـات فنلـي نيـز از طريـق واكـنش هـاي        مقاوم است از خود حساسيت نشـا 

استريفيكاسيون وارد ساختمان سلولز و همي سلولز تشكيل دهندة ديوارة سـلولي سـلول   

هاي گياهي مي شوند و به اين ترتيب مقاومت آنهـا را در مقابـل آنـزيم هـاي هيـدروليز      

  كنندة قارچ افزايش مي دهند. 

، پلي كتيدها و ترپنوئيدها به عنوان آنتي بيوتيـك  گياهان در حد وسيعي از تركيبات فنلي 

استفاده مي كنند. برخلاف آنتي بيوتيكهاي قـارچي و قـارچ كـش هـاي مصـنوعي، آنتـي       

بنابراين ، براي اينكـه بتواننـد     بيوتيك هاي گياهي به طور غير تخصصي فعاليت مي كنند،

 ـ د و تجمـع يابنـد. گياهـان    در حد مطلوب فعال باشند بايد با غلظت بالايي در گياه، تولي

گاهي براي دفاع از ساختار تركيبي خود فرآورده هاي ثانويه فعـال را در سـطح خـارجي    

بافت گياهي متراكم مي كنند . به عنوان نمونه متابويت هاي ضد قارج كومارين در سـطح  

خارجي شاخ و برگ گياه كرفس انباشته مي شوند. در اغلب موارد متابوليت هـاي ثانويـه   

كه خاصيت آنتي بيوتيكي دارند به صورت تركيبات قندي مربوطـه در واكوئـل هـاي     اي

سلول و يا متصل به تركيبات ديوارة سلولي ذخيره مي شوند. بعد از پاره شدن سـلول بـه   

كمك عوامل بيماريزا، اين تركيبات ممكن است در اثر فعاليت آنزيم هاي هيدروليزكننـدة  

مي شوند و در اختيار عامل بيماريزا قـرار گرفتـه و بـه    موجود در سيتوزول سلول تجزيه 
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) . اهميت ايـن  241آگليكون هاي فعال ذيربط هيدروليز مي شوند (شرح درشكل شمارة 

تركيبات مزدوج ساختماني و محصولات ثانويه در مقاومت گياه در مقابل بيماري، اخيـراً  

صـلاح شـدة ژنتيكـي توتـون     مورد تأييد قرار گرفته است اين مطالعه كه روي يك گيـاه ا 

 PALانجام گرفته ، نشـان مـي دهـد در صـورت تغييـر و اصـلاح ميـزان توليـد آنـزيم          

حساسيت گياه نسـبت بـه بيمـاري تحـت تـأثير قـرار مـي گيـرد. گيـاه توتـون معمـولاً            

فلاوونوئيدها و مقدار قابل توجهي اسيد كلروژنتيك در خود ذخيره مي كنـد. در گياهـان   

كمتر از معمول گردد، ميـزان متابويـت هـاي     PALميزان توليد آنزيم اصلاح شده اي كه 

ثانويه فوق به مقدار قابل توجهي كاهش مي يابد و در نتيجه گياه بيشـتر از حـد معمـول    

  نسبت به عامل آلودگي قارچي سركوسپورانيكوتيانه حساس مي شود.

، مي توانند به شكل مطالعات نشان مي دهد كه تركيبات دفاعي اوليه، بدون پارگي سلول 

براي دفاع گياه در مقابل عامل بيماريزا تبديل شوند. گياه مـي توانـد بـه      ساختماني فعال،

صورت انتخابي، اين تركيبات مشتق شده از قندها را از واكوئل سلول خارج كرده و آنهـا  

زيه  را به صورت تركيبات فعال آنتي بيوتيكي و يا پيش ساخت بلافاصلة آنتي بيوتيك، تج

خاصيت دفاعي پيدا مي كنند و از تركيبات   و تبديل كند، اين تركيبات كه در اثر تحريك،

اوليه ذخيره اي پيش سخت هاي قندي مشتق مي شوند و را فيتوآنتي سيپين ها مي نامند. 

فيتوآنتي سيپين ها يا تركيبات آنتي بيوتيكي دفاعي ديگري به نام فيتوآلكسين ها كـه آنهـا   
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ر تحريك به تركيبات آنتي بيوتيكي تبديل مي شوند، متفاوت هستند. فيتوآلكسين نيز در اث

ها وزن مولكولي پاييني دارند و از متابوليت هاي اوليه در پاسخ به آلودگي گياه توليد مي 

متابوليت هاي بسيار متنوعي هستند كـه    شوند، فيتوآلكسين ها از نظر ساختمان شيميايي،

وونوئيدها و سكوئيترپن ها بهترين نمونه هاي آنها بـه حسـاب مـي    تركيباتي ماند ايزوفلا

آيند. در گياهان خانواده پروانه آسا فيتوآلكسين هاي ايزوفلاوونوئيد، از شاخة فلاوونوئيد 

). بعـد از توليـد اسـكلت    243 راه متابوليكي فنيل پروپانوئيد توليد مي شوند (شكل شمارة

ني بيشـتري  مـورد نيـاز اسـت تـا گيـاه بتوانـد        ساختماني ايزوفلاوون، تشـكل سـاختما  

بنزوفوران هاي ضد قارچ ماننـد مـديكارپين كـه يـك فيتوآلكسـين معمـولي موجـود در        

). مديكارپين و بنزوفوران هاي مشابه، مي 251بقولات است را توليد نمايد (شكل شمارة 

يزوفلاوان ها و يا بـا  توانند به كمك واكنش احيا، بيتشر متابوليز شده و به تركيباتي مانند ا

نشـان داده شـده    246اضافه شدن گروههاي ايزوپنتنيل، همان طوري كه در شكل شمارة 

به ساير تركيبات تبديل شوند. از انواع ترپن ها كه مهمترين فيتوآلكسين هاي ضـد    است،

) هسـتند كـه در   250قارچ مي باشند، سسكوئيترپن هائي مانند كپسيديول (شكل شـماره  

متوكسـي   -6تون توليد مي شوند. فيتوآلكسين ها ممكن است از پلي كتيدها مانند گياه تو

ــاقلا مشــتق شــوند. تعجــب آور ايــن اســت كــه    ملــين در انــواع هــويج و ويــرون در ب

آلكالوئيدهاي معدودي به عنوان فيتوآلكسين تشخيص داده شده اند. البته در اين مورد نيز 
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اسكولرين هستن (شكل  -زوفنان تريدين مانند اساستثناي وجود دارد و آن آلكالئيدهاي 

). علي رغم تنوع زياد ساختماني به نظر مي رسد كـه همـه فيتـوآلكين هـا بـه      250 شمارة

روش يكسان عمل مي كنند . به اين ترتيب كـه ايـن تركيبـات، شـبيه مـواد پـاك كننـدة        

  تمام غشاي قارچ را از بين مي برند.   غيريوني،

ه نسبت به تنظيم و كنترل توليد آنها در گياه، توجه زيادي را به خـود  فيتوآلكسين ها، بويژ

جلب كرده اند. در همة موارد، تجمع آنها با افزايش توليد آنزيم هاي مؤثر در توليـد آنهـا   

در گياهان همراه است. اين موضوع به نوبة خـود بـه افـزايش ترجمـة ژن هـاي مربـوط       

يزوفلاوونوئيد، اين فعال سازي مـي توانـد. بـه طـور     ارتباط دارد. در مورد راه متابوليكي ا

قابل توجهي سريع باشد و در عرض چند دقيقه از زماني كه سلول گياهي حضـور عامـل   

بيماريزاي قارچي را تشخيص مي دهد، اتفاق افتد. سلول گياهي حضور عامل بيمـاريزاي  

ننده هاي حـاوي  سلولي و يا استخراج ك  قارچي را تشخيص اجزاي تشكيل دهندة ديوارة

تركيبات قارچ و ميزبان شناسايي مي كند. راه متابوليكي ايزوفلاوين در برخـي از گياهـان   

خانوادة پروانه آسا، مانند يونجه و لوبياي سبز بندرت در گياهان سالم اتفاق مي افتد ولـي  

ت و چالكون سنتاز بسـرع  palميزان فعاليت اختصاصي آنزيم هايي مانند   بعد از آلودگي،

برابر افزايش يابد. اين پديده  100افزايش مي يابد و ورودي به راه متابوليكي مي تواند تا 

باعث تجمع غلظت هاي بالاتر از ميلي مولار از فيتوآلكسين ها در گياه مي گردد. عـلاوه  
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بر اينكه افزايش فعاليت راه متابوليكي فنيل پروپانوئيد و فلاوونوئيد بسـيار سـريع اسـت،    

راههاي متابوليكي بسيار اختصاصي است. به طـوري كـه آلـودگي گيـاه باعـث       عمل اين

افزايش زياد در ورودي از طريق شاخة فلاوونوئيد مربوط به راه متـابوليكي توليـد فنيـل    

پروپاوئيد مي گردد، ولي ايزوفلاوون هابه جاي فلاوون ها و فلاونول ها تجمع مي يابند. 

اثر هنوز روشن نيست، ولي شواهدي وجـود دارد آنـزيم   مورد  دلايل اين انتخاب در مادة 

هايي كه به طور متوالي در واكنش هاي بيوشيميايي راه متابوليكي شركت دارند، بسيار بـه  

  هم نزديك هستند و يا حتي در يك محل جاسازي شده اند.  

اهميت فيتوآلكسين ها در مقاومت بيماريها به طور شفاف توسط برخي از محققين مـورد  

طالعــه قــرار گرفتــه اســت. ممانعــت كننــده هــاي شــيميايي كــه از توليــد فيتوآلكســين م

مي توانند گياه سويا را كه به طور معمـول نسـبت بـه      ايزوفلاوونوئيد جلوگيري مي كنند،

بيماري قارچي فيتوفترا مگاسپرما مقاوم است، حساس نمايند. به همين ترتيب جلـوگيري  

ن در غده هاي سيب زميني، آنهـا را نسـبت بـه بيمـاري     از توليد فيتوآلكسين سسكوئيترپ

نرمي باكتريايي ريشه آماده تر مي سازد. عـلاوه بـر ايـن مطالعـات نشـان داده اسـت كـه        

خاصيت سمي عواملي بيماري زاي نخود مربوط به قابليت آنها در حذف گروه متيلـي از  

  فيتوآلكسين نخود به نام پيزاتين مي باشد. 
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رد، قارچي مانند آسپرژيلوس نيجر را كـه در حالـت طبيعـي بيمـاريزا     اين امكان وجود دا

با وارد كردن ژني كه آنزيم پيزاتين دي متيلاز را رمزگشايي مي كنـد تغييراتـي بـه      نيست،

آن داد تا بيماريزا گردد. علاقه مندي شديدي به وجود آمده است كه از طريـق مهندسـي   

ي فيتوآلكسين گياهان ، بتوان مقاومت آنهـا را در  ژنتيك و تغيير و اصلاح راه هاي تابوليك

مقابل بيماريها افزايش داد. نتيجة جالب و موفقي به كمك تغيير ژنتيكـي گيـاه توتـون بـا     

ژني كه قادر به توليد آنزيم استيلبن سنتاز است، به دست آمده است. آنزيم استيبن سـنتاز  

و مالونيل كوآنزيم  Aاريل كوآنزيم مربوط به آنزيم چالكن سنتاز است و مي تواند از كوم

A       به عنوان مادة مورد اثر استفاده كند، ولي به جاي توليـد چـالكن هـا واكـنش تشـكيل

)، را كاتاليز مـي كنـد.   250فيتوآلكسين استيلبن ضد قارچ، مانند رزوراترول (شكل شمارة 

و گردآوري مـي  در توتون حاوي ژن مولد آنزيم استيلبن سنتاز، استيلبن رزوراترول توليد 

شود و اين گياه مقاومتر از نوع وحشي توتون نبت به بوتريتيس سينرا مي باشـد. گياهـان   

همچنين از متابوليت هاي ثانويه به عنوان علائم هشدار دهنده، در جريان واكنش متقابـل  

استفاده مي كنند.در چندين گونة گياهي مانند توتون، گنـدم، خيـار و بـرنج،      با بيماريزاها،

بعد از اينكه گياه توسط يك عامل بيماري مورد حمله قرار گرفت، تركيبـات مقاومـت در   

مقابل ساير بيماريزاها را در خود توليد مـي كنـد. ايـن مقاومـت تحـت عنـوان مقاومـت        

مي توانند از يك   ناميده مي شود، زيرا عوامل ايجاد مقاومت، SARاكتسابي سيستميك يا 
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تقل شوند. تا سالهاي اخير بر اين باور بوده اند كه مقاومت قسمت به قسمت ديگر گياه من

توسط اسيد ساليسيليك در گياه بـه وجـود مـي آيـد. اسـيد       SARاكتسابي سيستميك يا 

) در برگهـاي آلـوده   242 ساليسيليك، متابوليتي است كه از اسيد سيناميك (شـكل شـمارة  

نجـر بـه مقاومـت آن مـي     توليد مي شود و باعث افزايش حساسيت گياه و پاسخ سريع م

بـه كمـك آونـد     SARشود. مطالعات نشان مي دهد كه اسيد ساليسييك، قبـل از ظهـور   

آبكش گياه به بقية قسمت هاي آن منتقل مي شود. تحقيقات نشان داده است، اگـر اسـيد   

لازم اسـت، ولـي علامـت هشـدار دهنـدة       SARساليسيليك به طور قطـع بـراي پاسـخ    

بـه عنـوان     روزافزوني به اسيد ساليسـيليك،   د. با وجود اين،سيستميك به حساب نمي آي

يك عامل هشدار دهنـده، بـه وجـود آمـده اسـت. علـت توجـه جديـد بـه نقـش اسـيد            

ساليسيليك اين است كه مشتق متيلة آن از گياه آلوده به صورت يك تركيب قرار در هـوا  

  ه فعال نمايد.  را در نقاط اتصال شاخ و برگ گيا SARآزاد مي شود و مي تواند 

متابوليت هاي ثانويه علاوه بر اهميت در فعاليت هاي دفـاعي گيـاه عليـه موجـودات ذره     

به عنوان عوامل جذب كننده توسط موجودات ذره بيني خـارج از گيـاه نيـز مـورد       بيني،

استفاده قرار مي گيرند. به عنوان مثال گونه هاي مختلف بيماريزاي آگروباكتريوم از طريق 

ه متابوليت هاي فنلي متصاعد شده از محلهاي زخمي. گياه ميزبان را جايابي مـي  جذب ب

كنند. گياهان خانوادة پروانه آسا يا بقولات نيز مشـتقات تركيبـات فنلـي ناشـي از توليـد      
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فلاوونوئيد را مورد استفاده قرار مي دهند. استفاده اين گياهـان از تركيبـات فنلـي جهـت     

رف ريشه ها به منظور توليد گره هاي تثبيت كنندة ازت مـي  جذب باكتري ريزوبيوم به ط

  باشد. 

گياهان داراي ارتباط متقابل  -آفت -نقش متابوليت هاي ثانويه در ارتباط متقابل گياه -ب

پيچيده با دنياي آفات مي باشند. اين ارتباط به علت نياز گياهان به حشـرات بـراي گـرده    

آفات مي باشد. محققين بر اين عقيده هستند كه در  افشاني و تحمل اجباري آنها به عنوان

همة اين ارتباطات متقابل، متابوليت هاي ثانويه نقش كليدي را بـازي مـي كننـد. از نظـر     

نقش حشرات در گرده افشاني، متابوليت هاي ثانويه به عنوان رنگدانه هاي گل و جاذبـه  

تابوليتهـاي ثانويـه بـه عنـوان     هاي بو مورد استفاده قرار مي گرند. با وجود ايـن، نقـش م  

تركيبات دفاعي در گياهان عليه حشرات مزاحم بيشترين توجه را بـه خـود جلـب كـرده     

  است.  

مشاهدة اين واقعيت كه بسياري از انواع حشـرات گيـاه خـوار فقـط از يـك و يـا تعـداد        

قه مند باعث گرديد محققيني مانند ارليچ و راون علا  معدودي گياه ميزبان تغذيه مي كنند،

به پيشنهاد يك فرضيه علمي شوند. بر اساس اين فرضيه، متابوليت هاي ثانويه در گياهان 

نقش تعيين كننده اي در ويژه گزيني بين گياه ميزبان و حشـرة مـزاحم ايفـا مـي نماينـد.      

پيشهاد شده است كه يك آفت يا آفت هاي ويژه به يك گونة گيـاهي معـين عـادت مـي     
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آفات بخصوص تحت تأثير تركيبات ثانوية موجود در گياه ميزبـان   كنند، به طوري كه اين

به عنوان يك عامل دفاعي عليه ساير آفات ندارند، قرار نمي گيرد. بنـابراين تنـوع بسـيار    

زياد در انواع گونه هاي گياهي اين نياز را به وجـود مـي آورد كـه تركيبـات بيوشـيميايي      

آفات مزاحم توليد كنند و در نتيجه تنوع بسـيار  متعددي به عنوان تركيبات دفاعي بر عليه 

گياهان بايد وجود داشته باشد. از طرف ديگر انواع مختلف   زيادي در فراورده هاي ثانوية

گونه هاي آفات، از گياهان بخصوصي تغذيه مي كننـد و هـر كـدام از ايـن حشـرات بـه       

سيستم دفاعي گياه ميزبـان   هنگام تغذيه بايد تركيباتي توليد كنند كه بر تركيبات شيميايي

مشخص از اين نوع ارتباط را مـي تـوان در نـوعي     انتخابي خود، اغلب نمايند. يك نمونة 

سوسك بذرخوار به نام كاريدس برازيلينسيس جستجو كرد كه لارو اين نـوع حشـره بـه    

طرز اختصاصي از دانه هاي ييك از انواع بقولات به نام ديوكل مگاكارپا تغذيه مـي كنـد.   

% وزن خشـك خـود   13مانند ساير گياهان خانوادة پروانه آسا، بذور گياه ديوكل مگاكارپا 

) دارد. سوسك بـذرخوار  251اسيد آمينة غيرپروتئيني سمي به نام كاناوانين (شكل شمارة 

كاريدس برازيلينسيس به كمك تشخيص بين اسيد آمينة غيرپروتئينـي كانـاوانين و اسـيد    

ناقل، نسـبت   RNAن، آرژينين، در جريان توليد پروتئين و انتخاب آمينة پروتئيني مشابه آ

  به تركيبات بيوشيميايي دفاعي ميزبان خود عادت كرده است. به اين ترتيـب اسـيد آمينـة   

كاناوانين در داخل ساختمان شيميايي پروتئين هاي حشـره، وارد نمـي شـود. دو نـوع از     
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ارد در اين سوسكديده شده است (شكل آنزيم هايي كه معمولادًر ساير حشرات وجود ند

) . اين دو آنزيم يكي آنزيم دآميناز است كه در كاتابوليسم يا تجزية كانـاوانين  250شمارة 

بعد از تبديل كانـاوالين بـه كانـالين و      دخالت دارد و ديگري اوره آز مي باشد. اين آنزيم،

ربنيك تجزيه مي كند و ازت اوره توسط آنزيم آرژيناز، اورة حاصل را به آمونياك و گازك

به دست آمده از اين واكنش در بازيافت اسيد آمينة غيرپروتئيني كاناوانين مـورد اسـتفاده   

). بــه نظــر مــي رســد عــادت پــذيري در سوســك 250قــرار مــي گيــرد (شــكل شــمارة 

ه بنابراين حشره به گيا  برازيلينسيس، اگر از ساير منابع غذايي استفاده كند، زيان آور باشد،

  ميزبان مخصوص خود وابسته است.

اختصاصي بودن تغذية يك آفت از يك گياه ويژه اغلب به وسيلة متابوليـت هـاي ثانويـه    

تقويت مي شود. فراورده هاي ثانوية گياه در مقابل آفات خاصي اشتهاآور عمل مي كننـد  

 ـ وان نمونـه  و براي ساير گونه هاي آفات ، به عنوان ممانعت كننده از تغذيه هستند. به عن

ــدول    ــر ان ــد نظي ــي توان ــولات اســت م ــل گلوكوزين ــولات ســينيگرين يكĤلكي گلوكوزين

گگلوكزينولات تجزيـه شـده و بـه ايزوتيوسـيانات سـمي، تبـديل شـود. گلوكزينـولات         

سينيگرين به مقدار فراوان در گونه هاي جنش براسيكا مانند خردل و كلم موجود اسـت.  

تة كلم پيچ را در خوردن كلم كـه بـه ايـن مـاده سـمي      اين ماده لارو پروانة كلم پيچ و ش

عادت كرده اند، تحريك مي كند. همچنين تركيبات فراري، مانند ترپنئيدها (شكل شـمارة  
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حشره ايفا مي كنند و مي توانند قبل از اينكه حشره  –) نقشي در ارتباط متقابل گياه  246

  به سطح گياه برسد اين نقش را ايفا نمايند.  

نه هاي گياهي، حاوي تعدادي از متابوليت هاي ثانويه هستند و طيف وسيعي از اغلب گو

مي توانند در انتخاب ميزبـان    اين تركيبات، حتي اگر اغلب در سطوح نسبتاً پاييني باشند،

به وسيلة حشرات مشاركت كنند. پذيرش غذا به وسيلة لارو پروانة كرم ابريشم، نيازمنـد  

و فلاوونوئيدها در برگهـاي گيـاه تـوت مـي باشـد. فقـدان        وجود مخلوطي ازترپنوئيدها

  باعث مي شود تا كرم  ابريشم، از گرسنگي تلف شود.    تركيبات مفيد در توت معمولي،

حشرات به طور معمول فاقد متابوليسم ثانوية توليدي براي توليد تركيبـات دفـاعي خـود    

ت هـاي ثانويـه اي كـه از مـواد     مي باشند، ولي به جاي آن در بسياري موارد ، از متابولي ـ

غذيي گياه ميزبان به دست مي آورند، استفاده مي كنند. به عنـوان مثـال تركيبـات قنـدي     

مونـارك از مـواد غـذايي گيـاه ميزبـان و شـير         استروئيدي تغذيه شده توسط لارو پروانة

اي گياهان در بافت هاي حشره متراكم مي شوند. تركيبات قندي استروئيدي در پروانه ه ـ

بالغ به عنوان عامل بازدارنده شـكارچيان مـي باشـد. ايـن تركيبـات بـراي پرنـدگان، در        

صورتي كه از اين حشرات استفاده كنند، سمي و زيـان آور مـي باشـند. متابوليـت هـاي      

يـا بـه صـورت      گياه همچنين ممكن است به عنوان فرمون ها به وسـيلة حشـرات،   ثانوية 

مورد استفاده قرار گيرند. به عنوان مثال پروانه هاي   صلاحي،مستقيم و يا بعد از تغييرات ا
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دانيد آلكالوئيد پيروليزيدين جمع آوري شده از ترشحات گياه را به عنوان پايـه اي بـراي   

فرمون هاي جنسي مورد استفاده قرار مي دهند. تغيير و اصلاح متابوليت هاي ثانوية گيـاه  

ايند رفع خاصيت سـمي آنهـا اتفـاق مـي افتـد.      معمولاً شامل اكسيداسيون است كه در فر

حشرات گياه خوار غيرتخصصي مانند ملخ ها يا برخي از گونه هاي پروانه ها بـه كمـك   

آنزيم هاي اكسيداز چند منظوره ، قادر هستند از تعداد وسيعي متابوليتهاي ثانوية گياهـان  

  رفع سميت كنند. 

ليـت هـاي ثانويـه بـراي مقاصـد دفـاع       گياهان صرفاً خودشان را محدود به داشـتن متابو 

بيوشيميايي بر عليه آفات و عوامل بيماري نمي كنند، بلكه تعدادي از پروتئين هاي سـمي  

نيز در گياهان وجود دارند كه به نظر مي رسد آنها نيز در فعاليت هاي دفاعي  گياه نقـش  

يش توليـد  داشته باشند. موقعي كه گياه در معرض حملة حشـرات قـرار مـي گيـرد، افـزا     

پروتئين هاي دفاعي همراه با افزايش توليد آنزيم هاي مؤثر در توليد متابوليت هاي ثانويه 

  مشاهده شده است.  

پستانداران و پرنـدگان   -مهره داران -نقش متابوليت هاي ثانويه در ارتباط متقابل گياه -ج

نند. اين دسـته از  نيز مانند حشرات مي توانند نقش حياتي در چرخة زندگي گياهان ايفا ك

موجودات زنده مي توانند به عنوان گرده افشان ها يا از بين برندگان بـذور، ماننـد آفـات    

صدمه دهندة گياهان عمل كنند. گياهان از متابوليت هاي ثانوية خود براي جذب و يا دفع 
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ط گيـاه در ارتبـا    انتخابي حيوانات استفاده كامل مي كنند. اهميت متابوليـت هـاي ثانويـه   

متقابل با مهره داران را در اهلي شدن محصولات زراعي بخوبي نمايش داده شـده اسـت.   

در بستر گذشت زمان و كسب تجربه، بشر بتدريج گياهان حاوي ميزان بالاي عطر و طعم 

و رنگدانه هاي جذاب را انتخاب كرده است و گياهان حاوي تركيبات سمي و نامناسـب  

ات حذف كرده اسـت. همـان طوريكـه بـراي حشـرات      را از چرخة غذايي خود و حيوان

براي جذب گرده افشان هاي مهـره دار، بـه     توضيح داده شد، استراتژي شيميايي مشابهي،

مورد استفاده قرار مي گيرد. بسياري از انـواع ميـوه هـا      طور عمده گلهاي رنگي و معطر،

عـلاوة تركيبـات    حيوانـات و تركيبـات معطـر، بـه     حاوي ترپن هاي فرار و جذب كنندة 

  ديگري مانند لاكتون ها، آلدئيدها، و الك هاي مشتق شده از متابوليسم اسـيدهاي چـرب،  

)، يك مونوترپن بوده و تركيب اصلي 246مي باشند. به عنوان مثال ليمونن (شكل شماره 

در حالي كه  در موز تركيب فنلي وجنـول بـراي     مولد بوي موجود در مركبات مي باشد،

نات مورد استفاده قرار مي گيرد. تركيبات متابوليسم ثانويه همچنين به عنـوان  جذب حيوا

شيرين كننده در ميوه ها وجود دارند و مي توانند مورد اسـتفاده قـرار گيرنـد. بـه عنـوان      

) موجود در 243نمونه مشتق دي هيدروچالكن به دست آمده از نارينجنين (شكل شمارة 

  ازساكارز است.   برابر شيرين تر 500گريپ فروت، 
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گياهان اغلب براي جلوگيري از خورده شدن توسط جانوران و دفـاع از خـود زرادخانـة    

شيميايي گسترده اي براي دفاع از خودشان استفاده مي كنند. يك استراتژي دفاعي معمول 

مانند بسياري از تركيبـات ازت    دوركنندة جانوران،  در گياهان، توليد كردن تركيبات بدمزة

)، مـي باشـد. در برخـي از مـوارد تركيبـات      249 تلخ شامل آلكالوئيدها (شكل شمارة دار

به عنـوان مـواد افزودنـي غـذاي مـورد        دوركنندة حيوانات كه در گياهان توليد مي شوند،

استفاده قرار مي گيرند. به عنوان مثال مونوپرن هـاو تركيبـات آروماتپـك توليـد شـده در      

غـذاها مـورد     عنوان مـواد افزودنـي بـراي اصـلاح مـزة      علف هاي وحشي و ادويه ها به

استفاده قرار مي گيرند. گياهان همچنين از طيف وسيع تركيبات سمي بـراي فـراري دادن   

حيوانات از تغذية خودشان استفاده مي كنند كه بسـياري از آنهـا مـزة زننـده نيـز دارنـد.       

يپريـدين اسـت، ممكـن اسـت     مانند زهر گياه شوكران كه يك آلكالوئيد پ  تركيبات سمي،

بلافاصله بعد از هضم توسط حيوان، علائم بيماري حادي ايجاد كند. ساير تركيبات سمي 

مانند نورسسكوئيترپن پتاكوئيلوسيد كه در رويش گاههاي سرخس ديده مي شود، باعـث  

مسموميت مزمن، كوري و سرطان در حيوانات اهلي مي شوند. تركيب شيميايي سـافرول  

ن نوعي درخت امريكايي به نام سسفرس پيدا مي شود، در جريـان متابوليسـم   كه در روغ

در جگر به يك مادة سرطانزايي قوي تبديل مي شود. تركيبات ثانوية سمي گياهان ممكن 

است در موفقيت توليد مثل پستانداران علف خوار از طريق توليد نوزادان نـاقص الخلقـه   



 ٧٥

آلكالوئيدهاي سيب زمينـي باعـث تغييـر شـكل      اثر كند. اين تركيبات سمي مانند مصرف

)، و مصرف چندين نوع ايزوفلاوونوئيد موجـود در  248 جنين در حال رشد (شكل شمارة

  بقولات ، باعث جلوگيري از تخمك گذاري مي شوند.  

گياهان داراي متابوليـت هـاي    -گياه -نقش متابوليت هاي ثانويه در رابطة متقابل گياه -د

به عنوان علف كش و عوامل هشدار دهنده) در برقراري ارتباط با سـاير   متعددي ( ثانوية 

انواع گياهان مي باشند. بسياري از فرآورده هاي متابوليسم ثانوية گيـاه بـراي خـود گيـاه     

سمي هستند و مي توانند براي كنترل رشد ساير گياهان از گيـاه ميبـان بـه داخـل خـاك      

نامند. اگر چه گزارشهاي زيادي از موارد آللوپـاتي  ترشح شوند، اين پديده را آللوپاتي مي 

در گياهان منتشر شده است، ولي تعداد معدودي از آنها مورد تأييد قرار گرفته انـد. يكـي   

از اين موارد كه از نظر كشاورزي مهم است ، مرض ناشي از شبدر مي باشد. بـه طـوري   

وانه آسا به عنوان كود سـبز، بـراي   كه بعد از استفاده از شبدر قرمز يا ساير گياهان تيرة پر

افزايش ازت خاك، اين موضوع ثابت شده است كه رشد سبزيها و گياهان زراعي در ايـن  

نوع خاك دچار اشكال مي شود. به نظر مي رسد اين پديده مربوط بـه بـالا بـودن بسـيار     

نهـا  زياد غلظت ايزوفلاوونوئيدهاي سمي براي گياهان و فرآورده هاي حاصل از تجزية آ

باشد. اين تركيبات در خاك متراكم مي شوند و قدرت جوانه زني و رشد ساير گياهان را 

كاهش مي دهند. توانايي درختان گردو در جلـوگيري از رشـد سـاير گياهـان در محـيط      
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اطرف خود، بسيار معروف است. اين درختان، تركيبي به نـام تـري هيدروكسـي نفتـالين     

به ميزان فراوان توليد مي كنند. اين تركيـب از    وليت ثانويةمتصل به قند به عنوان يك متاب

برگها و ريشه اي درخت گردو به داخل خاك اطراف درخت نشت مـي كنـد و در آنجـا    

ابتدا هيدروليز مي شود و سپس اكسيد مي گردد و به يك نفتوكوئينـون بـه نـام جـاگلون     

ياهان تركيب سمي است و ) تبديل مي شود. جاگلون براي بسياري از گ252 (شكل شمارة

برسد، تعداد كمي از گونه هاي گياهي قادر بـه   M 3-10موقعي كه غلظت آن در خاك به 

  ادامة حيات خواهند بود.  

  گياهي براي انسان اهميت متابوليت هاي ثانوية

بشر از زمانهاي قديم گياهان را به عنوان منابع تأمين كننـدة داروهـا، تركيبـات شـيميايي     

ارنده ها، تركيبات معطر و رنگدانه ها، مورد استفاده قـرار داده اسـت. قسـمت    مفيد، نگهد

گياهـان تشـكيل مـي      متابوليت هاي ثانوية  اعظم اين مواد شميميايي و تركيبات متنوع را،

دهند. علاوه بر اين، چوب از سلولز متراكم تشكيل شده است و مشتقات تركيبـات فنلـي   

  اني قابل استفاده در مصارف متعدد است.  يك مادة ساختم  به نام ليگنين،

هم درمصارف خانگي و هم بـه    تركيبات ثانوية توليد شده در گياهان به طور روز افزون،

صورت فراورده هاي پالايش شدة طبيعي، موارد استفادة جديـد در داروسـازي پيـدا مـي     

در داروسازي كنند. استفاده از فراورده هاي طبيعي در داروسازي شاخة اختصاصي جديد 
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به طور فعال در مورد استفاده از عصاره هاي گياهي در روشهاي طبيعي درمان بيماري كه 

آن را اثنوبوتاني مي نامند، تحقيق مي كنند. بسياري از انواع گياهان دارويي اصلي تـاكنون  

شناسايي شده اند. به عنوان مثال در جوامع مختلف فرهنگي اثر پوسـت درخـت بيـد در    

، مورد تأكيد قرار گرفته است. اكنون به اين نتيجه رسيده اند كه پوست درخت كاهش تب

بيد حاوي غلظـت بـالاي ساليسـين اسـت و خـواص داريـي مشـابهي بـا اسـيد اسـتيل           

ساليسيليك كه معمولاً آن را به عنوان آسپيرين مي دانند، دارد. آلكالوئيـدهاي گيـاهي نيـز    

تند. آلكالوئيدهاي تروپـان بـه نـام هيوسـي آمـين      بويژه منابع غني از تركيبات دارويي هس

) و اسكوپل آمين كه از پيروليدين ها مشتق شده اند، داراي تعـدادي از  247 (شكل شمارة

ملايـم ماهيچـة مـي باشـند. از نظـر تـاريخي،         فعاليت هاي بيولوژيكي شامل آرام كننـدة 

تاج ريـزي بـه نـام     دة هيوسي آمين كه به داروي آتروپين معروف است از نوي گياه خانوا

بلادن يا بنگ دانه  استخراج شده است بلادن كه بـه معنـاي زن زيباسـت از زنـان دوران     

گيـاه تـاج ريـزي      رنسانس اروپا گرفته شده است. اين زنان از آتروپين موجود در عصارة

براي انبساط مردمك به منظور افزايش جذابيت اسفتاده مي كردند و اين ماده هنوز هم در 

شم پزشكي مورد استفاده قرار مي گيرد. آلكالوئيدهاي تروپان مفيد هسـتند و در سـطح   چ

تجاري هنوز از گياهان دارويي، ماتنند دوبوزيا جدا مي شـوند. ايـن گيـاه كـه از گياهـان      

بادمجانيان است نسبتاً براحتي تحـت تغييـر و اصـلاح سـاختار ژنتيكـي توسـط        خانوادة 
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ي گيرد. ميزان اسكوپل آمين در گياه بلادن به وسيلة انتقـال  فناوري مهندسي ژنتيك قرار م

بتاهيدروكسيلاز به دست آمده از هيوسياموس نيجر افزايش -6-ژن مولد آنزيم هيوسيامين

هيوسيامين را به تركيب مفيد تر اسكوپل آمين تبديل مي كند. يـك    يافته است. اين آنزيم،

كه از گياه خشخاش مولد ترياك جدا مي شـود،   نوع آلكالوئيد ايزوكوئينولين به نام مرفين

اگر چه اعتيادآور است، ولي به علت اينكه از بين برندة درد است، هنوز به طـور معمـول   

مورد استفاده قرار مي گيرد. متيلاسيون يا استيلاسيون مرفين منجـر بـه توليـد تعـدادي از     

يدهاي اندول نيـز همچـين   داروهاي نيمه سنتيك، مانند كدئين و هروئين مي شود آلكالوئ

) كـه بـه عنـوان مهمتـرين     218 جزو داروهاي فعال مهم  هستند. استريكنين (شكل شمارة

متابوليت در بذور سمي درخت آسيايي جوز المقي يا كچوله موجود است، سمي معروف 

مي باشد ولي در گذشته به عنوان تقويت كنندة اعصاب مـورد اسـتفادة قـرار مـي گرفتـه      

ت مشتقي، مانند كيواررين و توكسيفرين كه از دواستريكنين تشكيل شده اند، است. تركيبا

تركيبات فعال موجود در كيورير هستند و به عنوان آرام كنندة قوي عضلات در روشهاي 

گيـاهي همچنـين بـه عنـوان      جراحي مورد استفاده قرار مي گيرند. متابوليت هـاي ثانويـة   

د مي باشند. وينكريستين و وينبلاستين كه از گروه تأمين كنندة داروهاي ضد سرطان، مفي

آلكالوئيدهاي اندول هستند در گل تلگرافـي ماداگاسـكار توليـد مـي شـوند و در درمـان       

بيماري سرطان لنفيت يا مرض هوجكين و بيمار لوكيمي مورد استفاده قـرار مـي گيرنـد.    
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ده و سـبب ازديـاد   بمياري لوكيمي در اثر نقص فعاليت دستگاههاي مولد خون ايجـاد ش ـ 

 50گـرم وينكريسـتين،    1مفرط گلبول سفيد خون مي گردد. به طور تقريب براي توليـد  

كيلرم از مواد گياهي لازم است. به علت اينكه راندمان توليد اين تركيب مهـم دارويـي از   

گل تلگرافي بسيار كم است، اشتياق استفاده از مهندسي ژنتيك براي افـزايش توليـد ايـن    

يدها وجود دارد. براي رسيدن به اين هدف، كوشش هاي اولية، بيشتر بـه افـزايش   آلكالوئ

  توليد آنزيم تريپوتوفان دكربوكسيلاز، اولين آنزيم راه متابوليكي توليـد ايـن آلكالوئيـدها،   

متمركز شده اسـت. داروي ضـد سـرطان مهـم ديگـري از گيـاه سـرخدار اقيـانوس آرام         

  استخراج شده است. 

يت متابوليت هاي ثانويه در ساختن داروهاي گياهي، شواهد بيشـتري نشـان   علاوه بر اهم

مي دهند كه اين تركيبات در سلامتي عمومي انسـان نيـز بسـيار مهـم هسـتند. برخـي از       

متابوليتهاي ثانويه، به طور عمده فلاوونوئيدها و تركيبات فنلي، به عنوان جلوگيري كننده 

ال اكسيژن، و ممانعت از مسموميت سـلولي در انسـان   گيرندگان انواع فع  از اكسيداسيون،

فعاليت مي كنند. به نظر مي رسد ساير فراورده هاي متابوليسم ثانويه، مانند گلوكزينولات 

ها، براي انسان به طور انتخاب براي سلول هاي آمادة گرفتن سرطان سمي باشند و يا مي 

شـكيل سـلول هـاي سـرطاني را     توانند سيستم داخل ضد سم بدن را، براي اينكه خطـر ت 

  تقويت كنند.   كاهش دهند،
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علاوه بر اهميت بارزي كه مشاركت متابوليت هاي ثانويـه در مـزه و رنـگ مـواد غـذايي      

گياهي خواهند داشت، علاقه مندي زيادي به وجود آمده است تا متابوليت هاي ثانويـه را  

يبات سنتتيك، توسعه دهنـد،  به عنوان افزودني هاي مواد غذايي براي جايگزين كردن ترك

بويژه كيفيت نگهدارنـدگي و ممانعـت از اكسيداسـيون مشـتقات فنيـل پروپانوئيـد، ايـن        

تركيبات را به عنوان افزودني هاي طبيعي مواد غذايي مطلوب مي سازد. تانن هاي متراكم 

) هـر دو از  243 ) و همچنين تانن هاي هيدروليز شـده (شـكل شـمارة   242  (شكل شمارة

ا ققل براي افزايش نگهداري محصولات طبيعي و صـاف كـردن محلـول هـا مـورد      مدته

استفاده قرار گرفته اند. اين تركيبـات همچنـين بـه عنـوان عوامـل تغييـر ماهيـت دادن و        

غيرطبيعي كردن پروتئين ها عمل مي نمايند. اضافه بر ماركت روغن هاي روري در مـزه،  

عطرها نيز به شـمار مـي     ت مهم تشكيل دهندةطعم و بوي مواد غذايي همچنين از تركيبا

  آيند. روغن هاي ضروري از گياهان به روش تقطير استخراج مي شوند. 

اين موضع ثابت شده است كه متابوليت هاي ثانوية گيـاهي در تشـخيص اوليـة فعاليـت     

هاي بيولوژيكي مفيد بسيار سودمند هستند و متعاقـب آن مـي تواننـد بـه كمـك شـيمي       

ير و اصلاح شوند. نمونة بارز آن را مي توان در پيرترين ها ، تركيبـات ترپنـي   سنتتيك تغ

كه در گل مرواريد توليد مي شوند، جستجو كرد. شكل طبيعي تركيبات پيرترين ها بسيار 

حساس تر و ناپايدارتر از آن هستند تا بتوانند به عنـوان حشـره كـش هـاي مـؤثر مـورد       
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  مـيلادي،  1970، بعد از كشف ساختمان پيرترين در دهة استفاده قرار گيرند. با وجود اين

مشتقات پيرتروئيدي آنها به صـورت سـنتتيك توليـد شـدند و در حـال حاضـر يكـي از        

مهمترين حشره كش هاي موجود در بازار به حساب مي آيند. چنين اكتشـافاتي در حـال   

تنـوع فعاليـت   حاضر رو به گسترش مي باشند و متابوليت هاي ثانوية گياهـان بـه علـت    

زيستي خود مي توانند در بستر اين اكتشافات جديد باقي بمانند. گياهان كماكان يك منبع 

  غني از داروها و تركيبات شيميايي جديد به حساب مي آيند. 

  

  

 


