
ةـــیـــبـــة الشعـــیـــراطــقــمـــة الدیـریـزائــة الجـوریـھـمـــالج
ميـــلـــحث العـــالي والبـــم العـــلیـــوزارة التع

ةــــــنــیـــطـــنـســـــوري قـــتـــنــــة مــــعـــــــامــــــــج
اةـــیـــة والحـــعـــیـــبـــطـــوم الـــلـــة عـــیـــلـــك

علم البیئةالبیـولـوجیـا وم ـــســـق

لومـعـتوراه الـادة دكـیل شھـلندمةـمقة ـالـرس
جیا النباتوبیولوجیا وفزیول: صصــتخ

......./......:رقــــم
......./......:سلسلة

ة ـیـــیة للأوعـفـوظیـة والـیــریحــشـة التـیـمــالأھ

بيـــشــخـاز الـھـة في الجـیـیة الحـتـالف

البـالطدادـإع
فـس یوسـحلی

دكتورتاذ التحت إشراف الأس
السنوسي محمد مراد

2012-2011جامعيالسنةال

:لجنة المناقشة

رئیساجامعة منتوري بقسنطینة                ةیخلف نادی:الأستاذة الدكتورة

ممتحناجامعة منتوري بقسنطینةبـاقة امبـارك: الأستـاذ الدكتـور

ممتحناالمدرسة العلیا للأساتذة بالقـبة         بوجنیـبة مسـعود:الأستاذ الدكتور

ممتحنافجامعة فرحات عباس بسطیبوزرزور حمنة:الأستاذ الدكتور

ممتحناجامعة فرحات عباس بسطیف      بن عمر محمد:الأستاذ الدكتور

ا   مشرفجامعة العربي بن مھیدي بأم البواقي   السنوسي محمد مراد:الأستاذ الدكتور

الـعـنـوان



بـسـم االله الـرحـمـن الـرحـیـــم
In the Name of Allah, the Most Merciful, the Most Compassionate

وعلى آلھ الحمد الله رب العالمین والصلاة والسلام على سیدنا محمد 

؛وأصحابھ إلى یوم الدین

من من ساعدنا إلى كلوالامتنانفي البدایة نود أن نتوجھ بجزیل الشكر

إتمام ھذا العمل سواء من الناحیة العلمیة والعملیة قریب أو من بعید على

.والمادیة وحتى المعنویة



یــوســـف: الإســم
05/2012/ 23: تـاریــخ المـنـاقشةحــلــیــس: اللـقـب

عة أم البواقيمخـبـر الجـزیئات الحیویة وتحسین النباتات، معھد علوم الطبیعة، جام

:الـعـنـوان

شـبي

صـــخــلـمال

تواجد وانتظام الأوعیة الحیة ضمن الشبكة الخشبیة للسیقان والجذور . 1: الأھداف الرئیسیة لھذه الرسالة ھي دراسة
. 3یة الحیة على نمط حركة الماء وأھمیة التدفق الجانبي في النقل الفعال عبر الحزم النامیة، تأثیر الأوع. 2النباتیة النامیة، 

. المساھمة المحتملة للأوعیة الحیة في تزوید الخلایا المجاورة بالمغذیات
التلوین الذي للكشف عن الأوعیة الحیة ومتابعة المراحل المختلفة لنمو وتطور الأنسجة الخشبیة استعملنا اختبار السحب و

طریقة التلوین الصبغي لتقدیر سعة . 1: لتوضیح قیمة وأھمیة التدفق الجانبي استعملنا. یعتمد على انتشار الملون الأبوبلاستي
تأثیر التركیزات الأیونیة . 3تأثیر الزیادة في مسافة النقل باستعمال تجارب الناقلیة الھیدرولیكیة، . 2الحركة الجانبیة للماء، 

.  ناقلیة في كل من السیقان النامیة والبالغةعلى ال
لقد بینت النتائج بأن الأوعیة الحیة تتواجد باستمرار على طول الحزم الخشبیة النامیة، ھذه العناصر تتوضع عند النھایات 

وعیة المیتة لكنھا في نفس الوقت تشكل عامل ربط بین الأ. النامیة للأوعیة، مشكلة بذلك حاجزا أمام الحركة الحرة للماء
علاوة . والخلایا الحیة المجاورة وھو ما یرجح إمكانیة مساھمتھا في توصیل المواد بین الأنسجة الحیة والشبكة الوعائیة المیتة

على ذلك، النتائج المتعلقة بسعة التدفق الجانبي وتأثیر الزیادة في المسافة وتأثیر الأیونات كلھا تدعم فرضیة المساھمة الكبیرة 
.ق الجانبي في عملیات النقل والإمداد الكلي ضمن الحزم الخشبیة النامیةللتدف

ح الھندسة التشریحیة والھیدرولیكیة للحزم الخشبیة النامیة لكل من السیقان اعتمادا على نتائج السحب والتلوین قمنا بتوضی
والجذور الحدیثة، ووفقا للتأثیرات الھیدرولیكیة للأوعیة الحیة وأھمیة التدفق الجانبي فقد قمنا بتوضیح نموذج ونمط حركة 

ء فعالیة وكفاءة النقل ضمن الأنسجة الخشبیة أخیرا، فقد تم تفسیر ومناقشة كل النتائج على ضو. الماء داخل الحزم النامیة
.النامیة للأعضاء النباتیة الحدیثة

أوعیة فتیة حیة، أوعیة ناضجة میتة، ھندسة تشریحیة، النقل الھیدرولیكي، تدفق جانبي، ممرات جانبیة، : الكلمات المفتاحیة
.، عنب الزینة، جذور النخیلنبات العنب،تدفق عمودي، الاتصالات بین الأوعیة، حزم نامیة، خشب نامي

:أمــام اللــجــنــة
جامعة منتوري بقسنطینة                         رئیسایخلف نادیة:الأستاذة الدكتورة
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.

ل

جا. 

]Zimmermann°1983 ،Tyree°&°Zimmermann°2002[.

خلال 

.

،ى

.

:إن الأھداف الأساسیة لھذا البحث تتلخص في ثلاثة نقاط

الفتیةلأوعیةلتواجد المكاني والزماني الدراسةحولدوروھو ی:للأوعیة الحیةالتأثیر التشریحي.1

لك قمنا في ھذا الجزء من البحث لذ. لشبكة الخشبیة النامیةعلى النمط التشریحي لوتأثیرھا الحیة 

طریقة حاولنا أن نبین و

الاختلافات التشریحیة بین الجھاز الخشبي كذلك توزیعھا وانتظامھا بین مختلف الخلایا الخشبیة و

وھذا كلھ لتوضیح الھندسة التشریحیة .العناصرھذه النامي والجھاز الخشبي البالغ في ظل تواجد 

الماء (وكیفیة تأثیر ھذه الھندسة التشریحیة على نمط حركة النسغ للنظام الخشبي في حالة النمو 
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اعتمدنا في ھذه الحالة على اختبارات السحب والتلوین من أجل الكشف عن الأوعیة ). والعناصر

شبي من القمة إلى القاعدة ومن ثم متابعة مراحل تمایز الحیة ودراسة تواجدھا على طول الجھاز الخ

طبقنا ھذه الاختبارات على . ونمو ونضج الأوعیة الخشبیة لمختلف الطبقات الوعائیة المتتالیة
والعنب العذراء Vitis viniferaالعنب (السیقان الحدیثة للنباتات المتسلقة 

ParthenocissusSquinquefolia ( لأنھا تمثل نموذجا مثالیا للتطبیق وذلك لما تتمیز بھ من

أما في حالة الجذور فقد استعملنا . أوعیة خشبیة واسعة وطویلة جدا مقارنة بباقي الأنواع النباتیة

الذي یتمیز بجذور كبیرة الحجم خاصة عند المناطق الحدیثة PhoenixSdacteliferaنبات النخیل 

. وقرب القمة النامیة

وھو یتعلق بدراسة تأثیر الأوعیة الحیة على حركة ونقل :لتأثیر على وظیفة الشبكة الخشبیةا.2

السوائل ضمن الشبكة الخشبیة للسیقان الحدیثة، خاصة فیما یخص اتجاھات الحركة سواء الاتجاه 

تي العمودي أو الاتجاه الجانبي، والممرات والطرق التي تسلكھا السوائل أثناء عملیات النقل وال

وھذا طبعا لنبین . یمكنھا أن تتغیر نتیجة لتواجد الأوعیة الحیة والنمو التدریجي للنسج الخشبي

الاختلافات في حركة ونقل السوائل بین الشبكة الخشبیة النامیة والشبكة الخشبیة البالغة للسیقان 

و التدریجي للشبكة وعلى كل حال، لقد افترضنا بأنھ نتیجة لتواجد الأوعیة الحیة والنم.النباتیة

الخشبیة فإن كمیات كبیرة من الماء تتحرك في الاتجاه الجانبي عبر الممرات الجانبیة بین الأوعیة 

المتجاورة، وبمعنى آخر افترضنا بأن النقل الجانبي یساھم بشكل كبیر في عملیات النقل ضمن 

ذه الفرضیة اعتمدنا على ثلاثة لإثبات ھ. الشبكة الخشبیة النامیة مقارنة بالشبكة الخشبیة البالغة

طبقنا . تأثیر التركیزات الأیونیة. 3تأثیر زیادة مسافة النقل، . 2سعة النقل الجانبي، . 1تجارب ھي 

ھذه التجارب على نباتي العنب والعنب العذراء وقارنا النتائج بین السیقان الحدیثة والسیقان النامیة 

حصائیا لإعطائھا المدلولیة المعنویة حتى یكمن الاعتماد علیھا تم تحلیل النتائج إقد لھذین النباتین، و

.في المناقشة والاستنتاجات

فرغم أن الأوعیة الحیة تعتبر حاجزا بالنسبة : نقلعملیات الالمساھمة المحتملة للأوعیة الحیة في .3

ل البطيء للحركة الحرة للمواد داخل الشبكة الخشبیة إلا أن ھذه العناصر یمكن أن تساھم في النق

الداخلي وقصیر المدى، حیث یمكنھا أن توفر بعض المغذیات للخلایا المجاورة عن طریق النقل 

یمكن لھذه الأوعیة أن تلعب دور الوسیط بین العناصر الخشبیة . SymplasticStransportالحي

ة الدور لذلك سوف نحاول في ھذا الجزء أن نناقش مسأل. البالغة المیتة والخلایا النشطة الحیة
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المحتمل للأوعیة الحیة في عملیة النقل وذلك استنادا على المعطیات التشریحیة وقرائن الدراسات 

الفسیولوجیة والنسیجیة لمختلف الأنسجة والعینات المنبثقة من ھذا البحث، إضافة إلى الأسس العلمیة 

البحوث الأكادیمیة والمعطیات التجریبیة والنتائج والفرضیات المتاحة في مختلف الدراسات و

.  المتعلقة بالموضوع

خاصة 

.

ل

 .

 .

 .

.
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والأوعیة الفتیة الحیةالنـظام الخشبي
Xylem System and Immature Living Vessels

I.1.امـتعریف ع: النسیج الخشبي
Xylem tissue: general definition

أحد المكونات الرئیسیة والأجھزة الفاعلة، فھو النسیج Xylemفي العالم النباتي، یعتبر الخشب

بید أن ھناك وظائف ثانویة . والتركیبة الدعامیة خاصة عند النباتات الوعائیةوالأملاحصل للماءالمو

تؤدیھا بعض الخلایا الخشبیة مثل البرنشیمة الخشبیة والأشعة الخشبیة، مثل ادخار النشاء والزیوت ومواد 

].Eames°&°McDaniels°1947[أخرى ومواد من البلورات والأصماغ والراتنج 

لجھاز الخشبي ھو نسیج معقد یتكون من مجموعة متنوعة من الخلایا تتوضع وتتشابك فیما وا

نجد في الجھاز الخشبي خلایا . بینھا لتكون شبكة معقدة من الأنابیب والألیاف والخلایا البرنشیمیة

یم القصیبات التي تقوم بوظائف التوصیل والتدعیم كما نجد الألیاف وھي أیضا متخصصة جدا في تدع

أما خلایا البرنشیمة فھي تعمل على ادخار المغذیات كما تعمل أیضا في التوصیل خاصة . الأعضاء النباتیة

وأھم العناصر في النسیج الخشبي ھي الخلایا الوعائیة، وھي مسؤولة عن التوصیل . في الاتجاه الجانبي

، Eames°&°McDaniels°1947[بكل كفاءة ونجاح، خاصة في النباتات الزھریة 

Tyree°&°Zimmermann°2002 .[ ھذا ونجد تراكیب وعناصر أخرى في خشب بعض الأنواع

النباتیة مثل أنابیب اللبن النباتي وممرات الراتنج كما في خشب بعض الصنوبریات والتي ھي عبارة عن 

اتات فراغات بین الخلایا الخشبیة مملوءة بمواد راتنجیة تنتجھا خلایا برنشیمة الخشب عند ھذه النب

).1شكل(

بصفة عامة، یختلف التركیب التشریحي للخشب باختلاف الزمر النباتیة، حیث نجد القصیبات 

بصفة سائدة عند النباتات البسیطة مثل السراخس والحزازیات كما نجدھا بكثرة عند النباتات عاریات 

الخشبیة وھي العناصر التي أما الشكل السائد من الخلایا في خشب النباتات الراقیة فھي الأوعیة. البذور

تجعل خشب ھذه النباتات أكثر جدارة في نقل وتوصیل الماء وھذه إحدى العوامل التي تجعل ھذه النباتات 

في دراستنا ھذه سوف ]. Eames°&°McDaniels°1947[أكثر تنوعا وسیطرة على وجھ الأرض 
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ولتوضیح النظام الخشبي سوف نتطرق نھتم بالأوعیة الخشبیة وبشكل خاص الأوعیة الفتیة الحیة، لكننا

.باختصار إلى المكونات الأخرى للجھاز الخشبي

I .2 . مكونات النسیج الخشبيXylem structure

Tracheids (Trachearyالقصیبات. أ elements)

ھي خلایا أنبوبیة متطاولة ذات أطراف مستدقة، میتة عند البلوغ وتجویفھا ) 2شكل(القصیبات 

تقوم القصیبات بوظیفة التوصیل بالدرجة ). بروتوبلاست(غ ولا یحتوي على العصارة الخلویة الخلوي فار

ھذا النوع من الخلایا یوجد بكثرة في خشب النباتات الدنیا مثل الحزازیات . الأولى والتدعیم بالدرجة الثانیة

) لمخروطیاتا(وتعتبر القصیبات المكون الرئیسي لخشب النباتات عاریات البذور . والسراخس

Gymnosperms مغلفات البذور(كما أنھا تتواجد في خشب النباتات الزھریة (Angiosperms .

تشریحیا یتمیز جدار القصیبات بوجود عدد كبیر من النقر المضفوفة التي تسمح باتصال القصیبات 

خاصة عند على المستوى النسیجي، تتوضع القصیبات بشكل متراكب ومتداخل. المتجاورة فیما بینھا

الأجزاء الطرفیة أین نجدھا تتصل فیما بینھا عن طریق عدد كبیر من النقر وھو الشيء الذي یسمح بحركة 

ولھذا فإن النقل ]. Tyree°&°Zimmermann°2002 ،Zimmermann°1983[الماء والمغذیات

.المتداخلةعلى مستوى شبكة القصیبات یتم عبر النقر الموجودة على الجدران الجانبیة والجدران

في بعض الأحیان نجد خلایا قصیبات رقیقة جدا وھي التي تعرف بالقصیبات اللیفیة، وھي خلایا 

أقرب إلى الألیاف منھا إلى القصیبات، كما أن ھذه النوع من القصیبات یتمیز بعدد قلیل من النقر 

.التوصیلالمضفوفة، على العموم ھذه القصیبات اللیفیة تعمل في التدعیم أكثر منھ في

یرى العدید من الباحثین أن القصیبات مھیأة للقیام بوظائف التوصیل كما أنھا تساھم بجدرانھا 

فإن القصیبات تعوضھا في ھذه ) الألیاف(الغلیظة في التدعیم، فعند النباتات التي تفتقر إلى الخلایا الداعمة 

من ].Eames°&°McDaniels°1947[الوظیفة أین نجدھا تلعب دورا مھما في تدعیم العضو النباتي 

الناحیة التطوریة وعلم الحفریات المستحاثة، فإنھ یعتقد أن القصیبات كانت وحدھا تكون الخشب في 

، أما حالیا فإن النباتات الحیة تتمیز بنسیج خشبي معقد التركیب والوظیفة، حیث نجد في البدائیةالنباتات 

. الأوعیة والألیاف والبرنشیمة والقصیباتالنسیج الواحد عدد متنوع من الخلایا مثل 
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Xylemألیاف الخشب . ب fibres

ھي خلایا سكلرنشیمیة مستطیلة، مدببة الأطراف وذات جدران متخشبة وقاسیة تحتوي على نقر 

تجاویف الألیاف الخشبیة ضیقة جدا وقد . بعض العلماء یعتبرون الألیاف خلایا قصیبات مختزلة.صغیرة

عند معظم أنواع الخشب تكون الخلایا الناضجة للألیاف میتة وخالیة من المحتویات . تغلق تماما

یختلف حجم وشكل الألیاف الخشبیة باختلاف الأنواع النباتیة وموقعھا في العضو .والعضیات الخلویة

تلعب ]. Kishore°&°Rao°2003[النبات، وحتى في الخشب نفسھ فھي تختلف من موضع لآخر

یة وظیفة دعامیة، فھي تنتظم في كتل طویلة وتتشابك فیما بینھ وبین خلایا الخشب الأخرى، الألیاف الخشب

لھذه الأسباب، فإن وجود نسبة عالیة من الألیاف في خشب .بالإضافة إلى جدرانھا المتخشبة الصلبة

احبعض النباتات یعتبر من المیكانیزمات التي تعتمد علیھا لمقاومة الظروف الخطرة مثل الری

]Dennis°et°al.°2001.[

Xylemالبرنشیمة الخشبیة . ج parenchyma cells

بالإضافة إلى القصیبات والألیاف الخشبیة، نجد في معظم النباتات نوع آخر من الخلایا یعرف 

عمودیة أو جانبیة من الخلایا التي تتواجد بین العناصر وعي عبارة عن صفوف . مة الخشبیةبالبرنشی

على النقیض من القصیبات والعناصر الوعائیة ومعظم ،والخلایا البرنشیمیة في الخشب. خرىالخشبیة الأ

تشریحیا، خلایا . أنواع الألیاف، تبقى حیة ما بقي النسیج الذي یحتوي علیھا قائما بوظیفة التوصیل

النقر البرنشیمة الخشبیة تتمیز بجدران رقیقة كما أنھا تتصل مع باقي الخلایا الخشبیة عن طریق

أما عن وظیفة الخلایا البرنشیمیة فھي ادخار المواد المغذیة والطاقة في الخشب، كما أنھا تؤدي . المزدوجة

أیضا یمكن لھذه الخلایا أن ].Eames°&°McDaniels°1947 ،Carlquist°1988[دور التوصیل

التجویف الوعائي والذي تلعب دورا حاسما في حمایة الأوعیة من الأضرار الناجمة عن دخول الھواء إلى 

یسبب انقطاع في العمود المائي وتوقف سیر وانتقال النسغ، حیث تقوم الخلایا البرنشیمیة بإفراز الماء في 

العناصر المصابة وملئھا من جدید لتعید بذلك استمراریة العمود المائي 

]Holbrook°&°Zwieniecki°1999.[لخشبي نجد ما یعرف ومن أھم الخلایا البرنشیمیة في النسیج ا

، وھي عبارة عن حزم من الخلایا الخشبیة التي تمتد شعاعیا في سیقان Xylem raysبالأشعة الخشبیة 

ھذه الحزم الشعاعیة تلعب العدید من الأدوار؛ فبالإضافة إلى عملھا في . النباتات من النخاع إلى اللحاء

، Van°Bel°1990[لى خلایا اللحاء والكامبیوم ادخار المغذیات فإنھا تعمل على نقل النسغ من الخشب إ

Lev-Yadun°&°Aloni°1995 ،Sauter°&°Kloth°1986.[
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Xylemالأوعیة الخشبیة . د vessels

ونادرا جدا أو ینعدم ) مغلفات البذور(تتواجد الأوعیة الخشبیة بشكل أساسي عند النباتات الراقیة 

الأوعیة ھي العناصر المسؤولة ). لمخروطیات وما تحتھاا(وجود ھذه العناصر في خشب النباتات السفلى 

یتكون الوعاء الخشبي من مجموعة من الخلایا الخشبیة . عن النقل طویل المدى للماء والعناصر المغذیة

لة أنبوبا مجوفا فارغا تعرف بالخلایا الوعائیة، حیث تتصل ھذه الخلایا عمودیا مع بعضھا البعض مشك

في ھذه العناصر غیر ضروري فلیست ھناك حاجة للإمداد بالطاقة أو رة الخلویةوجود العصا. من الداخل

.كما أن العصارة الخلویة یمكنھا أن تعیق الماء والمغذیات عبر ھذه الناصر. آلیات نشطة للنقل

یطلق على الأنبوب الخشبي ) القصبة الخشبیة(لا بد أن نشیر ھنا بأن مصطلح الوعاء الخشبي 

وعة من الخلایا الوعائیة المتوضعة فوق بعضھا البعض والمتصلة مع بعضھا عمودیا المتكون من مجم

لذلك فإن . عن طریق الجدر العرضیة التي قد تختفي تماما سامحة بذلك مرور الماء في خط مستقیم تقریبا

عاء الخشبيمصطلح الخلیة الوعائیة یشار بھ إلى الخلایا الفردیة أو الوحدات الخلویة التي یتكون منھا الو

. ) 5، 2شكل (

عموما ینظر علماء التطور النشوئي للعناصر الوعائیة على أنھا شكل متطور من القصیبات حیث 

یكون الجدار العرضي عند . تتسع ھذه الأخیرة في القطر وجدرانھا العرضیة كثیرة الثقوب أو غائبة كلیا

تدق ویسمح لھا أن تتداخل مع الخلایا القصیبات مائل نحو محور الخلیة مما یجعل طرف القصیبة مس

المجاورة الطرفیة، بینما یكون الجدار العرضي للخلایا الوعائیة في كثیر من الأنواع عمودي على الجدر 

سمك الجدار الخلوي للأوعیة قریب من سماكة جدران القصیبات، إلا أنھ یكون في بعض الأحیان . الجانبیة

.أكثر سماكة

ة یكون في العادة قاسیا جدا ومتشبع بمادة الخشبین، عموما یتكون الجدار الجدار الخلوي للأوعی

إن صلابة وقساوة الجدار الخلوي . الخلوي من طبقتین متخشبتین تعرفان بالجدار الأولي والجدار الثانوي

ضروریة جدا لمقاومة قوى الشد الناتجة عن سحب وامتصاص الماء عبر العناصر الناقلة 

]Hacke°&°Sperry°2001 .[ الجدران الجانبیة للأوعیة تحتوي على النقر المزدوجة، أما الجدران

الطرفیة فھي غائبة تماما أو تحتوي على فتحات واسعة تعرف بالثقوب الوعائیة وھي التي تستخدم في 

والجدیر بالذكر أن النقر المزدوجة تختلف تماما عن الثقوب الوعائیة، فالأولى . التوصیل المباشر للماء
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عبارة عن صمامات تعمل على مراقبة حركة ومرور العناصر بین الخلایا بینما الثقوب الوعائیة ھي 

.مجرد ثقوب واسعة یمكن للماء والعناصر أن تنتقل خلالھا بكل حریة

تكون النقر على الجدران الجانبیة للأوعیة كثیرة العدد وھي تتوزع بنماذج محددة، وبدیھي أن 

فمثلا، إذا جاور الوعاء وعاء . لدرجة الأولى على طبیعة الخلایا الملاصقة ووضعھاتوزع النقر یعتمد با

على أن عددا قلیلا من . آخر فإن الجدار یكون كثیر النقر في ذلك الجزء من سطحھ الملامس للوعاء الآخر

النقر وبالمثل فإن. النقر، أو لا شيء منھا على الإطلاق یوجد في الجھة المواجھة للألیاف الخشبیة

المزدوجة بین وعاء والقصیبات، أو بینھ وبین خلایا البرنشیمة الخشبیة أو خلایا الأشعة الخشبیة تعتمد 

بالنسبة لموضعھا وعددھا ونوعھا على نوع التنقیر العادي في ھذه الخلایا 

]Eames°&°McDaniels°1947.[

اقیة حیث تكون العناصر الوعائیة ھي السائدة مكونات النسیج الخشبي عند النباتات الر.1شكل 
. 3مقطع طولي؛ . 2مقطع عرضي؛ . 1. والمسؤولة عن النقل عند ھذه الشعبة من النباتات

.برنشیمة شعاعیة. 7الألیاف الخشبیة؛ . 6الأوعیة؛ . 5الخشب الباكر ؛ . 4الخشب التالي ؛ 
]Eames°&°McDaniels°1947: [المصدر
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لاتصال بین وعائین متجاورین، تتواجد الثقوب الوعائیة في الجدر الطرفیة للأوعیة وفي مناطق ا

PerforationSplateویطلق على ھذه المنطقة من الجدار حیث یحدث التثقیب مصطلح صفیحة التثقیب 

]. Eames°&°McDaniels°1947[وھي الجدار الطرفي في العادة 

أما عن طول الأوعیة واتساعھا فیختلف على حسب الأنواع النباتیة، نوع الخشب، نوع العنصر 

ھذا وقد یصل طول الأوعیة . عائي، وموقع الوعاء في النبات نفسھ وكذلك معدل النمو للعضو النباتيالو

ویشك العلماء . إلى أكثر من متر عند بعض النباتات، إلا أنھا غالبا ما تكون أقل من ذلك عند معظم الناتات

معروفة باتساعھا وكبر حجم وعلى الرغم من أن الأوعیة. في وجود أوعیة تمتد من قمة الجذر إلى الساق

. تجویفھا الخلوي إلا أنھ من الطریف أن بعض الأوعیة تكون ضیقة جدا وأقل حتى من القصیبات المثالیة

قد تتسع بعض الأوعیة إلى أكثر من الملمتر بقلیل، وتوجد أوسع الأوعیة بشكل خاص عند نباتات خاصة 

.]Eames°&°McDaniels°1947 ،Esau°1977[مثل الذرة، الكروم، والنباتات المتسلقة

من الناحیة الوظیفیة تعتبر الأوعیة الخشبیة العناصر الأكثر فاعلیة في الناقل السریع والحر للماء، 

إن الفجوات . وھذا بطبیعة الحال یرجع إلى الخصائص الشكلیة والتشریحیة التي تتمیز بھا الأوعیة الخشبیة

رفیة نتیجة للطول الكبیر للأوعیة وكذلك وجود العدید من النقر الواسعة والعدد القلیل من الجدران الط

والممرات على جدران الأوعیة، كل ھذه الخصائص تجعل العناصر الوعائیة في وضعیة مھیأة أكثر للقیام 

بوظیفة النقل السریع للماء وذلك مقارنة بالأنماط الأخرى من العناصر الخشبیة كالقصیبات مثلا

]Hacke°&°Sperry°2001[ .
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I.3.تمایز ونمو ونضج الأوعیة الخشبیة
Vessel differentiation and development

تتمایز خلایا الخشب بما فیھا الأوعیة الخشبیة من خلایا الكامبیوم الأولي أو من مشتقات الكامبیوم 

بعض، ویتضمن ھذا في الأطوار الأولى للنمو تلتحم أطراف الخلایا بعضھا مع. مثل الكامبیوم الوعائي

الالتحام فقدان الجدر الطرفیة أو أجزاء منھا، وبذلك تصبح تجاویف الخلایا متصلة تماما مع بعضھا 

عموما، یلاحظ أن نضج وبلوغ الخلایا الوعائیة لا . البعض وتكون في ھذه الحالة مع الجدر أنبوبة طویلة

بعد تمایز الأوعیة ].Esau°1977[صغر عمرا الأتتم في دفعة واحدة، بل تتقدم تدریجیا من الأكبر إلى 

أثناء ھذه النمو یبقى . من خلایا الكامبیوم تبدأ في النمو والكبر بسرعة، وتزداد في الاتساع زیادة كبیرة

الجدار الابتدائي ثابت فیما عدا المساحات التي تتلاشى فیما بعد عند تكوین الثقوب 

]Yata°et°al.°1970.[كثیفة ونشیطة طوال فترة النمو والتطور، كما لوحظ وجود السیتوبلازما تكون

.)3شكل(أكثر من نواة في الخلیة الوعائیة ولكن ھذا یبقى نادرا

رسم تخطیطي یوضح شكل وتركیب الأوعیة والقصیبات الخشبیة كما یبین .2شكل 
.الاختلافات التشریحیة بینھما

]Hacke°&°Sperry°2001: [درالمص
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عند نضج الجدار الابتدائي یبدأ تكوین الجدار الثانوي على الجدر الجانبیة للوعاء أما الجدران 

طبقتین من الجدار الابتدائي مع طبقة بین الطرفیة فلا یتكون علیھا جدار ثانوي وتبقى فقط مكونة من 

بعد اكتمال تكوین الجدر الثانویة تبدأ البروتوبلازما في التحلل التدریجي والاختفاء بواسطة التحلل . خلویة

، عندھا تتشوه العضیات الخلویة ویتناقص عددھا ویصبح مظھر البوتوبلاست حبیبي )3شكل(الذاتي 

التحلل تصبح النواة صغیرة ومفلطحة ومطمورة في قدر ضئیل من في المراحل المتقدمة من. المقام

السیتوبلازما في الجزء القریب من الصفیح المثقبة ولاحقا تصبح البروتوبلاست بالكاد مرئیة في فجوة 

في ھذه الأثناء یبدأ الغشاء البلازمي في التحلل ھو الآخر، وفي منطقة الثقوب یصبح الجدار رقیق . الوعاء

أ في الذوبان والتفكك بواسطة الأنزیمات، كما أن بقیة الجدار یمكنھا أن تتفكك وتتحطم بفعل تدفق جدا ویبد

أخیرا یختفي الجدار الابتدائي تاركا مكانھ ثقوبا ]. Yata°et°al.°1970 ،Esau°1977[العصارة والماء

في كثیر من الأحیان، ھذا و. واسعة مما یفسح المجال للتجاویف الوعائیة في الاتصال مع بعضھا البعض

وفي النھایة تتصل الأوعیة الناضجة حدیثا مع الأخرى الناضجة سلفا . قد یختفي الجدار الطرفي تماما

لتساھم معھا في نقل الماء والعناصر المغذیة بواسطة آلیات النقل الحر تحت قوى الشد والنتح وعبر شبكة 

.)3شكل(من الأنابیب المجوفة

تتحلل الأغشیة التابعة للنقر المضفوفة التي تنتمي للجدران الجانبیة للوعاء في كثیر من الحالات، 

مفتوحة على ھذه الجدران مما یسمح بالحركة الجانبیة للنسغ من وعاء إلى ثقوبوتتحول ھذه النقر إلى 

ي كما أشار الباحثون إلى أن الخلایا البرنشیمیة المجاورة للأوعیة تعمل على تكوین جدار بكتین. آخر

بالتزامن مع تحلل الأوعیة المجاورة لھا، ویبدو أن دور ھذا الجدار ھو حمایة الخلایا البرنشیمیة من 

]. Yata°et°al.°1970[التحلل بفعل الأنزیمات والنشاطات الحاصلة في الأوعیة 

من الناحیة التركیبیة فقد دلت الاختبارات الكیمیائیة بأن الجدار الطرفي للأوعیة والذي سوف 

تحلل لاحقا عند نضج الوعاء یتكون فقط من الألیاف السلیلوزیة الدقیقة المختلطة بمركبات ھلامیة ذات ی

أما . طبیعة بكتینیة متعددة السكاكر، حیث یعطي تفاعلات إیجابیة مع الكاشفات الخاصة بالسلیلوز والبكتین

ا تؤكده الاختبارات الكاشفة، فعلا ي لا تتوضع على الجدر الطرفیة وھذا مھف) الخشبین(المواد اللجنینیة 

سبیل المثال لا یتلون الجدار الطرفي بالأزرق عند معاملتھ بالكاشف أزرق التولویدین 

ToluidingLBlue-O الذي یلون مادة اللجنین بالأزرق .
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یظھر النقر المضفوفة على جدران العناصر الخشبیة لنبات الدردار ملاحظة بواسطة المجھر .4شكل 
.الإلكتروني الماسح

)A ( تظھر الجدران العمودیة للقصیبات وھي تضم عدد من النقر)السھم.(
)B ( تكبیر للصورة)A (وھي تظھر بوضوح النقر الجانبیة التي تربط بین العناصر الناقلة.

]Zwieniecki°&°Holbrook°2000: [المصدر

.رسم تخطیطي یوضح مراحل نمو ونضوج الوعاء الخشبي وتحلل الجدار الطرفي . 3شكل 
(P) مجاورة برنشیمیة خلیة جھة تواجد(V)لیة وعائیةجھة تواجد خ.

بدایة : أوعیة حیة. 3؛ أوعیة فتیة حیة ذات جدران رقیقة أولیة. 2خلیة كامبیومیة مولدة للوعاء؛ . 1
مراحل تحلل . 5. 4التغلظ الثانوي على الجدران الجانبیة مع بقاء الجدار الطرفي بدون تغلظ ثانوي؛ 

وعاء . 6وجھة للخلایا البرنشمیة؛ لاحظ تكوین طبقة بكتینیة على الجھة الم. الجدران غیر المتخشبة
]Eames°&°McDaniels°1947: [المصدر. ي ناضج ومیتخشب



14

: فـصل

I .4 . النقر والثقوب على جدران الأوعیة
Pits and perforations on vessel walls

دار الخلوي للأوعیة الناقلة یتمیز بسماكة كبیرة وتتوضع علیھ طبقات متخشبة قاسیة لما كان الج

وممرات تسمح بتحرك الماء ثقوبتمنع مرور الماء، فإنھ من الضروري أن یحتوي ھذا الجدار على 

ولھذا نجد على الجدران الخشبیة للأوعیة ما یعرف بالنقر. وذلك حتى تقوم الأوعیة بوظیفتھا المطلوبة

، وھي الممرات التي تعمل على ربط ]kitin°et°al.°2004[الواسعةالثقوبكما نجد ) النقر المزدوجة(

).4شكل(وتوصیل العناصر الخشبیة بعضھا ببعض وتحقق بذلك بالشبكة الخشبیة المستمرة للنقل 

)5ع،4شكل(ھي عبارة عن فتحات دقیقة وذات تركیبة خاصة على جدران الأوعیة Pitsوالنقر 

. تعمل على ربط الأوعیة المجاورة وتوفیر ممرات جانبیة لمرور الماء والعناصر بشكل منظم ومراقب

والنقر ھي تراكیب منظمة ومعقدة نوعا ما، فھي عبارة عن مناطق میكروسكوبیة أین نجد الجدار الثانوي 

ع تكوین الجدار الخلوي تتكون النقر بالموازات م. غائب والجدار الأولي رقیق ومثقب یعرف بغشاء النقرة

في فتحة النقرة یعمل على مراقبة وحراسة حركة المواد من وعاء إلى ) جدار أولي(وتتمیز بوجود غشاء 

آخر، حیث یسمح ھذا الغشاء بمرور الماء والشوارد المعدنیة ویمنع المركبات الأكبر حجما كما یمنع 

الوظیفیة أنھا لست ممرات للماء فحسب وإنما ھي عموما ینظر إلى النقر من الناحیة. مرور فقاعات الھواء

توجد النقر على الجدران الجانبیة للأوعیة ]. Fujii°et°al.°2001[مراكز مراقبة حركة ھذه السوائل 

عادة ما یطلق على النقر ]. kitin°et°al.°2004[وخاصة في مناطق الاتصال بین الأوعیة المتجاورة 

Pitبالنقر المزدوجة  pairs لأن كل نقرة على الجدار الخشبي لأحد الأوعیة تقابلھا وتكملھا نقرة وذلك

والغشاء الموجود عي وسط النقرة یعرف بغشاء النقرة . مماثلة على جدار الوعاء المجاور

PitLmembrane وھو یتكون من ثلاث طبقات ھي الجدار الأولي للخلیتین والصفیحة الوسطى، ولذلك

ن الألیاف السلیلوزیة الدقیقة المختلطة مع مركبات مختلفة أخرى أھمھا فإن الغشاء یتكون من شبكة م

على حسب تركیبة وشكل النقر یتم تصنیفھا وتسمیتھا إلى نقر مضفوفة وأخرى بسیطة حیث أن . البكتین

النقر المضفوفة تتمیز بوجود حلقة سمیكة تحیط بالنقرة على شكل الضفة أما النقر البسیطة فلا توجد فیھا 

وھي التي تعمل Torusكذلك، یوجد في مركز غشاء النقر كتلة سمیكة تعرف بـ . الحلقة البارزة ھذه

عمل الصمام، حیث تسد فجوة النقرة عندما تندفع نحو إحدى جوانب النقرة وتلتصق مع الضفاف السمیكة، 

.)4شكل(وھي عملیة فعالة لمنع تدفق وانتقال فقاعات الھواء من عنصر خشبي إلى آخر



15

: فـصل

على الجدران الوعائیة ھي عبارة عن فتحات واسعة لا تحتوي Perforationsمن جھتھا الثقوب

ونجد ھذه الثقوب غالبا في الصفیحة المثقبة . على غشاء فاصل وتسمح بالمرور الحر للماء والعناصر

PerforationLplateائي والثقوب ھي مساحات من الجدار الوع. التي تفصل بین خلیة وعائیة وأخرى

ممرات واسعة بین الثقوبوعلى العموم توفر ھذه . تتحلل بفعل الأنزیمات أثناء نضج العناصر الوعائیة

وھي عكس النقر لا تراقب . الأوعیة لتسھیل حركة السوائل وزیادة فاعلیة النقل لدى الأنابیب الوعائیة

].kitin°et°al.°2004[حركة المواد ویمكن للمركبات الكبیرة نوعا ما أن تمر خلالھا بكل حریة 

ببعض وتشكیل شبكة مستمرة وتعمل كلا من النقر والثقوب على ربط العناصر الوعائیة بعضھا 

من الأنابیب سواء في الاتجاه العمودي أو الجانبي، كما تربط العناصر الوعائیة مع الخلایا الخشبیة 

تكون الثقوبكذلك نشیر إلى أن حركة السوائل عبر . الأخرى مثل القصیبات والألیاف والخلایا البرنشیمیة

ھذا وننوه إلى أنھ في ]. kitin°et°al.°2004[ء النقري أسرع وأسھل منھا عبر النقر نتیجة لوجود الغشا

لا توجد الصفائح المثقوبة في خشبھا لأنھا لا تملك أوعیة خشبیة، لذلك ) المخروطیات(النباتات الصنوبریة 

، Flynn°1995[یكون النقل كلھ عند ھذه الأنواع عبر النقر وھو ما یبین أھمیة النقر في النقل 

Siau°1984 .[لا تؤثر على حركة السوائل لأنھا منافذ واسعة ومفتوحة الثقوبر العلماء إلى أن كذلك یشی

ولا تشكل أیة مقاومة للحركة، عكس النقر التي تتمیز بوجود الغشاء الفاصل الذي یقاوم ویعیق قلیلا تماما

یؤثر على الحركة وبالتالي فالنقر توثر على سرعة وطبیعة حركة السوائل عندما تمر خلالھا، وكل عامل

سوف یؤثر حتما على طبیعة الحركة عبر النقرة) مثل الأیونات(طبیعة الغشاء 

]Schulte°et°al.°1989.[
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صورة بواسطة المجھر الإلكتروني الماسح تظھر الخلایا الوعائیة وھي تتوضع . 5شكل 
النقاط التي تظھر مثل الحبیبات على . فوق بعضھا البعض لتكون الأنبوب الوعائي

مثل خلایا وعائیة وھي التي تa ،b ،c.جدران الخلایا تمثل مواقع النقر المزدوجة
تتوضع فوق بعضھا لتكون الأنبوب الوعائي

]Fujii°et°al.°2001: [المصدر

I.5 .الاتصالات الجانبیة بین الأوعیة والممرات الجانبیة للسوائل
Lateral connections between vessels and lateral pathways for solutions

یج الخشبي، یلاحظ أن أنابیب الأوعیة الناقلة لا تسیر في خط مستقیم ولا تمتد في كتلة النس

إنھا لیست أنابیب مستقیمة تماما في اتجاه واحد ولكنھا تسیر في حط منعرج . متوازیة مع بعضھا البعض

ئي على العموم، الأنبوب الوعا. )6شكل(ویظھر على محورھا الطولي العدید من الإلتواءات والانحرافات

الذي ینقل السوائل عبر المحور الطولي للأعضاء النباتیة یمتد في اتجاھات عشوائیة نوعا ما، حیث نجده 

یأخذ مسارات ملتویة أو حلزونیة كما أنھ قد یتفرع في بعض الأحیان وینقسم إلى أنبوبین أو أكثر  

]Fujii°et°al.°2001 ،Burggraaf°1972 .[ناقلة تلتقي وتتجاور لھذه الأسباب، نجد أن الأوعیة ال

تتواجد العدید من . )6شكل(وتحتك مع أوعیة أخرى في كثیر من النقاط والمواقع خلال مسارھا العمودي

عند مواقع الاتصالات بین الأوعیة الناقلة وھو ما یوفر ممرات جانبیة یمكن للسوائل أن قوبالنقر والث
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ھا تعمل كجھاز وصل بین الخشب واللحاء ، كما أن)5شكل(تنتقل عبرھا من أنبوب وعائي إلى آخر

ھذا ویمكن للأوعیة أن تنتقل من حزمة وعائیة إلى . للتبادلات المائیة والغذائیة كما في الأوراق والجذور

أخرى أو من جانب في النظام الخشبي إلى جانب آخر وھي بذلك تربط وتوصل بین مختلف القطاعات 

مح لھجرة المواد من جانب إلى آخر ویربط مختلف الأعضاء والأجزاء في الجسم النباتي، وھذا ما یس

إن ھذه الاتصالات والممرات الجانبیة تجعل الأعضاء . بعضھا ببعض ویسھل تبادل المواد فیما بینھا

النباتیة كالأوراق والجذور الموجودة على الجوانب المختلفة للنبتة تتصل فیما بینھا بواسطة الشبكة 

، Tyree°&°Zimmermann°2002 ،kitin°et°al.°2004[الوعائیة الخشبیة 

Orians°et°al.°2002 .[

. یبین المسارات المتعرجة التي تأخذھا العناصر الخشبیة على طول العضو النباتي.6شكل 
ء لاحظ كیف تلتقي بعض الأوعیة وتتصل فیما بینھا في اتصالات جانبیة تسمح بمرور الما

.فیما بین العناصر الوعائیة
]Burggraaf°1972: [المصدر
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I.6 .الأوعیة الفتیة الحیةImmature living vessels

ھذه ھي العناصر الخشبیة التي تدور حولھا الدراسة الحالیة وترتكز علیھا مختلف الأھداف 

امیة والمراحل الأولى للأوعیة البالغة الأوعیة الفتیة الحیة ھي الخلایا الن. المسطرة في ھذا البحث

المتخشبة، فخلال النمو والتطور التشریحي تكون الأوعیة الخشبیة حیة ونشطة وملیئة بالسیتوبلازما 

سیتوبلازمي نشط وفعال، كما أن الجدار الخلوي غیر مكتمل ، تحاط بغشاء)3شكل(والعضیات الخلویة

ھذه الخلایا فجوات كبیرة وسیتوبلازما كثیفة القوام، تمتلك]. Milburn°1996[النمو وغیر متخشب 

والشبكة الھیولیة متطورة ومتعددة dictyosomesحیث نجد فیھا العضیات الخلویة مثل 

]Cronshaw°&°Bouck°1965 ،Kitin°et°al.°2001 .[ عموما، تمتلئ الأوعیة الحیة بعصارة

في ھذه ]. Milburn°1996[أنھا تكون أقل تركیزا شبیھة جدا بتلك الموجودة داخل العناصر اللحائیة إلا 

المراحل تكون الأوعیة نشطة جدا وتنمو بسرعة، كما أنھا تتمیز بضغط انتباجي كبیر نوعا ما، وھذا 

الضغط الإنتباجي یلعب دورا ھاما حیث یساعد في استطالة وانتفاخ الخلایا الوعائیة كما أنھ یواجھ 

طوال فترة النمو والاستطالة، ]. Milburn°1996[شیمیة المجاورة الضغوط القادمة من الخلایا البرن

الأوعیة الحیة عبارة عن خلایا فردیة مرتبة فوق بعضھا البعض ومفصولة بواسطة الجدران الطرفیة ىتبق

. )3شكل(قبل أن تتحلل ھذه الأخیرة وتتحد الخلایا الوعائیة لتكون الأنبوب الوعائي) العرضیة(

]. Milburn°1996[وم بجمیع العملیات الحیویة للخلایا الحیة باختصار، إنھا تق

نتیجة لوجود الجدران الطرفیة الفاصلة والغشاء السیتوبلازمي النشط والبروتوبلازما الكثیفة فإن 

، عكس الأوعیة البالغة التي تكون فارغة ومجوفة )3شكل(الأوعیة الحیة تكون مصمتة ومسدودة تماما

وعلى كل حال، . الأسباب، فإن النسغ لا یمكنھ أن یتحرك بحریة عبر الأوعیة الحیةولھذه . مثل الأنبوب

وعلى ھذا . فالأوعیة الحیة عند تواجدھا في الشبكة الخشبیة فإنھا تمنع وتوقف الحركة الأبوبلاستیة للماء

اس لفھم فإن معرفة التواجد الزمني والمكاني لھذه العناصر وامتدادھا في النسیج الخشبي تمثل الأس

].Wang°et°al.°1994[میكانیزمات النقل والإمداد بالمغذیات  في الأنسجة الخشبیة النامیة 

I .7  .وعیة الحیةلأاد ـتواج
Occurrence of living vessels

من الناحیة النظریة، تتواجد الأوعیة الفتیة الحیة في جمیع الأعضاء النباتیة، خاصة الأعضاء 

ن یمكنھا أن تكون إحدى المكونات المؤثرة ضمن النسیج الخشبي، وحتى في الأعضاء الحدیثة الخضراء أی
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القدیمة المتخشبة كالجذوع مثلا، فإن ھذه العناصر تتواجد بنسبة معینة وذلك لأن الكامبیوم الثانوي ینتج 

.أوعیة جدیدة بشكل مستمر

لنامیة باستمرار مادام الخشب من البدیھي جدا أن الأوعیة الحیة تتواجد ضمن الأنسجة الخشبیة ا

حیث تكون . فخلال موسم النمو یقوم الكامبیوم بإنتاج خلایا خشبیة جدیدة بشكل مستمر. في نمو وتطور

بمعنى آخر، الأوعیة المتمایزة حدیثا من الخلایا الأم . الأوعیة الحدیثة القریبة من الكامبیوم حیة ونشطة

سبیل المثال، نجد في جذوع وأفرع النباتات أن الأوعیة الحیة على . للكامبیوم تكون حیة وفي حالة نمو

].Milburn°1996[تشكل طبقة تحیط بالساق، حیث نجد بعد طبقة الكامبیوم طبقة من الأوعیة الحیة 

I .8 .التصورات الحالیة حول الأوعیة الحیة
Current views about living vessels

Anatomicallyتشریحیا .أ

خلال المعلومات والمعطیات المتوفرة أن الأوعیة الفتیة الحیة، ورغم أھمیتھا یلاحظ من

التشریحیة والوظیفیة، لم تحض بدراسات موسعة خاصة فیما یتعلق بتأثیراتھا ودورھا المحتمل في 

إن الدراسات المھتمة بھذا النوع من الخلایا محدودة جدا ولا تكفي لإزالة الغموض وتفسیر. عملیات النقل

بصفة عامة یلاحظ أن التعریفات التشریحیة . الظواھر المائیة المعقدة في الأنسجة الخشبیة النامیة

والتصورات الحالیة حول النسیج الخشبي قد ساھمت بشكل كبیر في إھمال وإقصاء الأوعیة الفتیة الحیة، 

كبیر وحاد في الدراسات وقد انعكس ذلك على باقي الجوانب البیولوجیة لعلم النبات، حیث أن ھناك نقص 

في الدراسات والنتائج والتعریفات التشریحیة یلاحظ أن . المھتمة بالدور الفسیولوجي لھذه العناصر الفتیة

الأوعیة الفتیة الحیة ینظر إلیھا كشكل أولي وغیر مكتمل من الأوعیة الناقلة، أي أنھا مرحلة مؤقتة وعابرة 

ا ھي إلا خلایا عابرة وغیر وظیفیة وسرعان ما تختفي من مراحل نمو وتطور الوعاء الخشبي، وم

وتتحول إلى أوعیة بالغة میتة، وبمعنى آخر فإن معظم التعریفات التشریحیة الحالیة لا تعتبر الأوعیة الفتیة 

.كمكون رئیسي وفاعل في الجھاز الخشبي

مل والفعال والوظیفي، إن التعریفات التشریحیة تفترض بأن الأوعیة البالغة المیتة ھي الشكل المكت

أما الأوعیة الفتیة الحیة فتؤخذ على أنھا مرحلة مؤقتة وخلایا غیر وظیفیة وغیر مكتملة النضج، ولھذا 

السبب نجد أن جمیع الدراسات التشریحیة تطبق على الأجزاء البالغة المتخشبة معتبرة إیاھا الشكل 

فقط على الأوعیة المتخشبة المیتة، ونكاد لا نجد النموذجي الكامل كما أن دراسة الخصائص التشریحیة تتم

سوى المعلومات المتعلقة بھذه الأوعیة في مختلف المراجع والبحوث التشریحیة، أما فیما یخص الأوعیة 
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الفتیة الحیة فإنھ لا توجد دراسات كافیة لوصف وتعریف خصائصھا الشكلیة والتركیبیة، وھذا ما جعل 

حض بدراسات تشریحیة كافیة، حیث أھملت بشكل كبیر نتیجة لاعتبارھا خلایا الأوعیة الفتیة الحیة لا ت

.مؤقتة ولیست من المكونات الرئیسیة للجھاز الخشبي

الدراسات والبحوث الوحیدة التي یمكن أن تتطرق إلى الأوعیة الفتیة الحیة ھي الدراسات المتعلقة 

تشكل الوعاء الخشبي إلا أن جمیع ھذه بتطور ونمو العناصر الناقلة والتي تدرس مراحل تطور و

الدراسات لا تھتم بالأوعیة الفتیة كمكون أساسي وإنما تھتم فقط بوصف المراحل المتتالیة لنمو وتشكل 

على الرغم من ذلك، ھناك عدد محدود جدا من الدراسات التي أظھرت بعض الاھتمام .الوعاء الخشبي

احثین إلى وجود العناصر غیر البالغة في المنطقة القریبة من بالعناصر الفتیة الحیة، فقد أشار بعض الب

القمة الجذریة لنباتات الذرة وأن وجود ھذه العناصر یؤثر في امتصاص وحركة المركبات ضمن 

]. Frensch°&°Steudle°1989 ،St°Aubin°et°al.°1986[المجموع الكلي لشبكة الجھاز الخشبي 

ض الخصائص الممیزة للأوعیة الفتیة الحیة وأعطى توضیحا بع]  Milburn°1996[كذلك بین ملبورن 

.  واسعا لتواجد وتأثیر ھذا النوع من الخلایا

Physiologicallyوظیفیا .ب

كما في الدراسات والتقاریر التشریحیة المھتمة بدراسة تركیب الجھاز الخشبي، فإن الأوعیة الفتیة 

لدراسات الفسیولوجیة، ومما یلاحظ في ھذا المجال أن جمیع الحیة تبدو مھملة ولیس لھا اعتبار كبیر في ا

النظریات المفسرة لحركة وتنقل النسغ تھمل تأثیر الأوعیة الفتیة، فعندما نلاحظ مختلف النظریات السائدة 

مثل نظریات الدفع الجذري والنظریة الحیویة ونظریة الشد والتماسك وكثیر من النظریات الأخرى نجد 

ومن جانب آخر، . ماء یعتمدون على التعریفات والتصورات الكلاسیكیة للجھاز الخشبيأن ھؤلاء العل

یلاحظ أن حتى التقنیات والطرق التجریبیة لقیاس الضغط والقوى الأسموزیة داخل العناصر الناقلة تعتمد 

: نیات نجدعلى التصورات الكلاسیكیة وتعتبر بأن جمیع الأوعیة الخشبیة بالغة ومیتة، ومن أھم ھذه التق

Pressure، تقنیات غرفة الضغط ]Pressure probe technique]Steudle°1993مجس الضغط 

chamber method]Scholander°et°al.°1965[ اختبار الضغط والحجم ،Pressure volume

method]Tyree°et°al.°1995[ إن ھذه الاختبارات تقدم نتائج قیمة وتساعد كثیرا في قیاس ،

ائص المتعلقة بالضغط والشد والتوتر السطحي للمحالیل المتنقلة عبر الأوعیة الناقلة، ولكن قد تكون الخص

ھناك بعض الاحتیاطات عندما نأخذ بالحسبان تواجد وتأثیر الأوعیة الفتیة الحیة، كما أنھ من الضروري 
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النمو والتطور للجھاز إعادة النظر في ھذه القیاسات والتجارب على ضوء المعطیات المتعلقة بعامل 

. الخشبي والاختلافات التشریحیة عند مختلف الأعضاء النباتیة

I .9 .العلاقة بین الأوعیة الحیة والھندسة التشریحیة للشبكة الخشبیة
Relationship between living vessels and anatomical architecture of xylem network

ونمط انتشار العناصر الناقلة وتموضعھا بالنسبة للمسار إن البنیة العامة للنسیج الخشبي

الھیدرولیكي للماء یتأثر كثیرا بتواجد العناصر الخشبیة الحیة، فھذه الأخیرة ونتیجة لخصائصھا الخلویة 

والتركیبیة تمثل مكونات مغلقة أو بالأحرى كتل مصمتة ومسدودة وتتسبب في تشكیل مناطق مقفلة ضمن 

لعامة والتي تكون في العادة مفتوحة أمام الحركات السریعة والحرة للسوائل والمواد عند الشبكة الخشبیة ا

لھذا السبب تكون الشبكة الخشبیة الحدیثة النامیة مختلفة بشكل جذري عن الشبكة . مرحلة النضج الكامل

ھي عبارة عن شبكة الخشبیة البالغة، فھذه الأخیرة تنطبق علیھا التصورات التقلیدیة حول الجھاز الخشبي ف

لكن بالمقابل . مستمرة ومتصلة من الأوعیة المیتة المفتوحة والتي تسمح بالحركة السھلة والسریعة للمواد

النمو التدریجي لمختلف . 1: نجد أن تركیبة وھندسة الشبكات الخشبیة النامیة تخضع لعاملین رئیسیین ھما

تواجد وتموضع . 2طور ونضج العناصر الخشبیة، والطبقات الوعائیة والناتج عن التدرج في تمایز وت

نتیجة لھذین العاملین فإن الشبكة الخشبیة النامیة لا بد . الأوعیة الحیة عند النھایات الطرفیة للأوعیة النامیة

أولا مجال الأوعیة المفتوحة البالغة وھو المجال الذي یوفر : أن تتكون من مجالین مختلفین تماما ھما

لاستي الحر للماء، وثانیا مجال الأوعیة الفتیة الحیة وھو الجانب المقفل من الشبكة النامیة المسار الأبوب

.والذي یشكل حاجزا أمام حركة الماء الأبوبلاستیة الحرة

ھذه ھي الأسباب الرئیسیة الذي جعلتنا نولي اھتماما خاصة بالأوعیة الحیة ونحاول دراسة 

الأنظمة الخشبیة الحدیثة، وھذا طبعا یكتسي أھمیة بالغة في معرفة وفھم تأثیراتھا التشریحیة والوظیفیة في 

ومما یزید من أھمیة الموضوع . عملیات النقل والتزوید بالماء والمغذیات خلال مراحل النمو والتطور

الدور الكبیر الذي یلعبھ النقل الفعال في ضمان عملیات النمو والتطور، فھذه العملیات تعتمد بشكل حاد 

لى تكاثر ونمو الخلایا الأم والخلایا المتمایزة والمتخصصة وھذا بدوره یعتمد كثیرا على التزوید السلیم ع

كذلك ومن جھة أخرى نجد أن كل من الأوراق والثمار ومختلف الأعضاء . والصحیح بالماء والمغذیات

لنامیة، فالماء الذي یذھب الخضریة تتحصل على حاجیاتھا المائیة والمعدنیة مباشرة من الحزم الخشبیة ا

إلى ھذه الأعضاء یمر خلال الحزم النامیة وبالتالي فھو یتأثر بدرجة النمو وتواجد الأوعیة الحیة، وھذا 



22

: فـصل

یشیر إلى أن تأثیر الأوعیة الحیة قد یتعدى مجرد التأثیر على حركة الماء ولكن أكثر من ذلك فھي قد تؤثر 

. لى ذلكعلى نمو وخصائص الأوراق والثمار وما إ

لما كانت الأعضاء النباتیة الحدیثة النامیة، مثل الأفرع الخضراء، ھي الأعضاء الفعالة والمنتجة 

عند النباتات الراقیة فإن معرفة الھندسة التشریحیة والوظائف الھیدرولیكیة للأنسجة الخشبیة عند ھذه 

نمو والتطور ناھیك عن وظائف الأعضاء سوف یساعد بلا شك في فھم العملیات الحیویة المرتبطة بال

أیضا قد . التمثیل الضوئي والتنفس المرتبطتان كثیرا بعملیات النقل والتزید بالعناصر وكذلك عملیات النتح

تساھم ھذه المعلومات في تحدید وضعیة الأوعیة الحیة وھل أنھا مجرد حاجز أمام حركة الماء أم أنھا قد 

لیات النقل أو في العملیات الأخرى ذات العلاقة المباشرة بالنسیج ترقى إلى عامل أكثر أھمیة سواء في عم

عموما كل ھذه القرائن تستدعى إعادة الاعتبار للأوعیة الحیة ومراجعة تصوراتنا التشریحیة . الخشبي

.حول الأنسجة الخشبیة النامیة

لخشبي النامي، فإن ولتوضیح ھذا التأثیر المھم للأوعیة الفتیة الحیة على تركیبة وھندسة النظام ا

الجزء الأول من البحث یھتم بدراسة تواجد الأوعیة الحیة ضمن الشبكات الخشبیة للسیقان والجذور 

الحدیثة، ویعتمد في ذلك على تقنیات التلوین بواسطة الصبغیات الأبوبلاستیة والتي أدمجت في اختبار 

لتمایز ونمو ونضج الطبقات الوعائیة المتتالیة ھذا بالإضافة إلى تتبع المراحل التدریجیة . السحب والتلوین

وھو الشيء الذي سوف یساعد على تشكیل الصورة الكاملة للھندسة التشریحیة للشبكة الخشبیة في مرحلة 

تواجد و.1: عموما التجارب المتعلقة بالجزء الأول من البحث تتلخص في دراسة. محددة من العمر

تمایز ونضج الأوعیة في السیقان و.2ة في السیقان والجذور والأوعیة الحیة على طول الحزم النامی

سوف نتعرف على الطرق التجریبیة التي اتبعناھا بحثمن ھذا الالفصل الثالثفي .والجذور النامیة

.على النمط التشریحي للحزم الخشبیة النامیةكیفیة تأثیرھا للكشف عن الأوعیة الفتیة الحیة والتعرف على 

أجل أن نضع خریطة تشریحیة للحزم النامیة ولتحدید نموذج مفصل للمسار الخشبي أثناء وھذا طبعا من 

إن ھذه التجارب سوف تساعدنا، بلا شك، على فھم الھندسة التشریحیة للحزم الخشبیة التي . فترة النمو

أثناء انتقالھ مازالت في طور النمو، وھو الشيء الذي من شأنھ أن یسمح لنا باقتراح المسار الحقیقي للماء 

.عبر الحزم الخشبیة الحدیثة
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النقـل والحـركة في النظام الخشبي
Transport and Movement in the Xylem System

II .1 .الأنسجة النباتیةفي اءحركة الم
Water movement in the plant tissues

من % 90-80إنھ یشكل . الماء ھو العنصر الأساس في حیاة الكائنات الحیة بما فیھا النباتات

. لوزن العام للنبات، حیث أنھ المكون الرئیسي للعصارة الخلویة ویساھم في العدید من النشاطات الحیویةا

كل العناصر المعدنیة والعضویة تنتقل عبر الماء، كما أن إنتباج الخلایا بالماء یساعدھا على الزیادة 

لمعلوم أن الحركات الممیزة لبعض كما أنھ من ا. وحتى الأنزیمات فكلھا تعمل فقط في وجود الماء. والنمو

الانتباجیة الناتجة عن فعل الماءتتم بمساعدة التغیرات ) اللاحمة(النباتات 

]Kramer°&°Boyer°1995.[

أطول المسارات التي یستقلھا الماء خلال رحلتھ من الخشبي عند معظم النباتات یمثل النسیج 

من مسار الماء داخل النبات % 99وعموما، أكثر من .. .الجذور إلى الخلایا المستقبلة للأوراق والسیقان

ومقارنة مع الأنسجة الأخرى مثل أنسجة الجذور الماصة، نجد أن الجھاز . یتم عبر الشبكة الخشبیة

الخشبي عبارة عن مسار بسیط ولا یتضمن مقاومة كبیرة لحركة السوائل 

]Kramer°&°Boyer°1995 .[بصفات تشریحیة تؤھلھا لنقل كمیات إن العناصر الناقلة الخشبیة تتمیز

. كبیرة من المواد بكفاءة عالیة

بصفة عامة، یتحرك الماء عبر الأنسجة النباتیة المختلفة بطریقة سلبیة بسیطة نتیجة للاختلافات 

والنقل الفعال الذي یتطلب الطاقة یوجد بشكل نادر عند النباتات ولا . الأسموزیة وتبعا لتدرج قوى الشد

في حالات خاصة ومحدودة، وھذه طبعا من بین الإستراتیجیات الحیویة الممیزة للكائنات النباتیة یحدث إلا

وعلى الرغم من أن . لاستغلال القوى الطبیعیة وخصائص المركبات والحفاظ على الطاقة الثمینة للحیاة

كل دقیق ھذه الحركة عن الماء في النباتات یتحرك بآلیات سلبیة بسیطة إلا أن النباتات تتحكم وتراقب بش

، أو في الآلیات الأخرى كالوصلات الخلویة في حالة النقل عبر طریق التحكم في نسبة النتح والتبخر

).النقل الداخلي الحي(الخلایا الحیة 
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على مستوى الأنسجة النباتیة بصفة عامة والنسیج الخشبي بصفة خاصة یتحرك الماء في مسارین 

فالمسار المیت یتم . Symplastالحيالمسار الداخليوApoplastالخارجي المیت المسار مختلفین ھما 

یتم داخل الخلیة فالمسار الحي خارج الخلیة أي على الجدران الخلویة أو في الشبكات الخشبیة المیتة، أما 

نقاط الھامة إن فھم ھذه المسارات یعتبر من ال. الخلویة أو عبر الغشاء البلازميالحیة سواء عبر الوصلات

، لذلك سوف نتطرق بالتفصیل إلى ]Steudle°1994[كة الماء عبر النظام الخشبي لفھم آلیات النقل وحر

، حیث أن المسار الخارجي المیت یتعلق بحركة الماء ضمن الشبكة الوعائیة ھذین النوعین من المسارات

أما المسار . وتغیر اتجاه ھذه الحركةالمیتة وبالتالي فھو یتأثر كثیرا بوجود الأوعیة الحیة التي تعیق

الخلیة الحیة وھذا مھم جدا في الجزء الخاص بالمساھمة داخلالداخلیة الحي فھو یتعلق بنقل الماء 

على كل حال، التعرف على ھذین النوعین من . المحتملة للأوعیة الحیة في النقل الحي لمسافات قصیرة

بنیة على مختلف التجارب سھیل المناقشات والاستنتاجات المالمسارات یبدو ضروریا في ھذه الدراسة لت

.الصبغیة والھیدرولیكیة التي اعتمدنا علیھا

II .2.المیتيخارجالمسارال
Apoplastic pathway (Dead passage)

على الجزء غیر الحي من النسیج النباتي، وھو یتمثل في Apoplastتطلق كلمة الأبوبلاست 

لمجال بین الخلایا وفجوات العناصر الخلویة المیتة والتي تتصل فیما بینھا مكونة نظاما الجدار الخلوي وا

تجري ]. Apoplast]Steudle°&°Frensch°1996مستمرا یعرف بالممر الخارجي أو المسار المیت 

یا حركة الماء الخارجیة أساسا على مستوى الجدار الخلوي والأجزاء الخارجیة غیر الحیة المحیطة بالخلا

بمعنى آخر، یتحرك خارج الخلایا الحیة في . )7شكل(من دون أن یدخل إلى الخلیة عبر الغشاء الخلوي

. المجال بین الخلایا وعلى الجدار الخلویة وضمن الفجوات المیتة للخلایا مثل فجوات العناصر الخشبیة

ب للخلایا النباتیة وھذا لأن بھذه الطریقة، یتحرك الماء ملتصقا بالجدار الخلوي السلیلوزي أو المتخش

تركیبة الجدار تسمح بذلك، حیث تتوضع ألیاف السلیلوز والمركبات الھلامیة البكتینیة ومركبات اللجنین 

في حالة الخلایا المتخشبة بطریقة منظمة ومعقدة تجعل الجدار الخلوي یحتوي على العدید من القنوات 

وھذه القنوات الدقیقة إضافة إلى النقر والثقوب . شبعة بالماءوالممرات الدقیقة جدا والتي تكون مملوءة وم

، كلھا توفر مجالا خارج )8شكل(والتي ھي فتحات كبیرة على الجدار الخلوي ومع المجال بین الخلایا

وھو یتیح مجالا وشبكة من الفراغات تسمح للماء والمواد Apoplastالخلیة الحیة یعرف بالمجال المیت 

]. Steudle°1994[یة نوعا ما عن طریق ظاھرة الانتشار البسیط  أن تتحركة بحر
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باختصار، على الجدران الخلویة وفي المجالات بین الخلویة وعبر النقر والثقوب وخلال الفجوات 

. )7شكل(الكبیرة للخلایا المیتة یمر الماء عن طریق الانتشار البسیط وھي الحركة الأبوبلاستیة للماء

ولما .أن حركة الماء عبر الممرات المیتة تكون أسرع بكثیر من حركتھ داخل الخلیة الحیةوالجدیر بالذكر

كان النسیج الخشبي یتكون أساسا من عناصر میتة فإنھ من الطبیعي أن یكون النقل الأبوبلاستي ھو السائد 

ران الخلویة حیث یتحرك الماء ضمن العناصر الناقلة المیتة وعلى الجد. على مستوى الجھاز الخشبي

ولھذا نجد الباحثین في مجال النقل عبر . )8شكل(الرابطة بین مختلف العناصروالثقوبویمر عبر النقر 

.النسیج الخشبي یھتمون كثیرا بالمسار الأبوبلاستي سواء من ناحیة التركیب أو من ناحیة الوظیفة

ى على مستوى لماء خلال تنقلھ من خلیة إلى أخري یسلكھا ارسم تخطیطي یوضح الممرات الت.7شكل 
) البروتوبلازمي( الممر الحيA: عموما یوجد ممران أساسیان ھما.منطقة الشعیرات الماصة للجذور

وممر عابر ) A1(بمكن تقسیم الممر الحي إلى ممر سیمبلاستي ). الأبوبلاستي(الممر المیت Bو 
مبلاستي یتحرك الماء من خلیة إلى أخري عبر الوصلات الخلویة، بینما في الممر السی). A2(للخلایا 

.في الممر العابر للخلیة فإن الماء یتحرك عن طریق عبور الغشاء الخلوي
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II .2 .1.المحوري(العمودي النقل (Axial transport

في النظام الخشبي تتم في اتجاھین مختلفین ھما النقل ) الأبوبلاستیة(الخارجیة المیتة الحركة

الرئیسیة في الأبوبلاستیة ھي الحركة فلحركة المحوریة للماء بالنسبة ل. العمودي المحوري والنقل الجانبي

تجاه العمودي في الا. النسیج الخشبي، ویبدو أن عناصر الخشب مھیأة تشریحیا للقیام بھذه الوظیفة

خلال ھذا . المحوري یتحرك الماء بشكل أسرع وبتدفق أكبر عبر فجوات الأوعیة وخلال الصفائح المثقبة

المسار یمكن للماء أن ینتقل إلى مسافات طویلة بحریة وبسرعة نسبیة حیث لا یلقى الكثیر من المعوقات 

معظم النباتات بأنھ نظام النقل الأقل ولھذه الأسباب، یعتبر النسیج الخشبي عند. )10شكل(والحواجز

مقاومة في الاتجاه المحوري، أي أن مقاومة الحركة المحوریة ھي الأقل مقارنة بالحركات الأخرى مثل 

ینتقل الماء عبر المسار المحوري من خلیة إلى أخرى وعبر الثقوب الكبیرة الواسعة، . الحركة الجانبیة

لفجوات تحت قوى الشد والتوتر الناتجة من تبخر الماء من سطح ویكون في ھذه الشبكة المستمرة من ا

الحركة المحوریة ھي الصفائح المثقبة ) نوعا ما(عموما، المقاومة الوحیدة التي یمكنھا إعاقة . الأوراق

وعلى ]. Thompson°&°Holbrook°2003[الموجودة في المنطقة الرابطة بین خلیة وعائیة وأخرى 

اقة لیست كبیرة إلا أن العلماء یولونھا بعض الاھتمام كونھا تساھم في التأثیر على الرغم من أن ھذه الإع

.الحركة والنقل داخل الخشب

بطبیعة الحال، تنتج الحركة المحوریة داخل الشبكة الخشبیة من التدرج في قوى الشد الناتج أصلا 

ه المحوري مطلوبة جدا لتغطیة الطلب لا شك أن الحركة السریعة غیر المقیدة في الاتجا. عن النتح والتبخر

على العكس، لیست ھناك حاجة للحركة الكبیرة والسریعة في الاتجاه . الحاصل نتیجة النتح والتبخر

الجانبي لدى النباتات، حیث لا یوجد طلب كبیر في الأنسجة الجانبیة مثل ما ھو موجود على مستوى 

اء عبر الساق ونحو الأوراق سریعة وغیر مقیدة ولا لیس من الغریب أن تكون حركة الملھذا. الأوراق

عموما یرى الباحثون بأن المقاومة في الاتجاه . تواجھ الحواجز التشریحیة وذلك مقارنة بحركتھ الجانبیة

المحوري لسیر الماء یمكن إھمالھا بالمقارنة مع المقاومة في لاتجاه الجانبي 

]Rowse°&°Goodman°1981.[

II .2 .2.لجانبيالنقل اLateral transport

على الرغم من أن الماء في خشب النباتات یتحرك في الاتجاه العمودي بشكل رئیس، إلا أنھ یمكنھ 

ھناك العدید . )10شكل(الجانبیة وذلك لمسافات قصیرةوالثقوبأن یتحرك في الاتجاه الجانبي عبر النقر 

ل المثال، یلاحظ أن الماء یتحرك في عدد من الحلقات من الظواھر التي تثبت وجود ھذه الحركة؛ فعلا سبی
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السنویة في سیقان الأشجار المتخشبة بینما یكون سحب الماء فقط خلال الحلقة السنویة الأخیرة، أي أن قوة 

السحب انتقلت من العناصر الخارجیة إلى العناصر الأعمق في الساق عبر الممرات الجانبیة 

]Kitin°et°al.°2009 .[لاحظ أن النباتات یمكنھا أن تستمر في الحیاة والنمو عندما یتم تزوید كذلك ی

، Fort°et°al.°1998[مجموعة جانبیة من الجذور بالماء بینما تحرم المجموعة الأخرى  

Hansen°&°Dickson°1979.[

بیة؛ لقد بین العدید من العلماء أھمیة الممرات الجانبیة لضمان فعالیة ونجاح النقل في الشبكة الخش

فبالإضافة إلى ضمان نقل وتوزیع المغذیات على مختلف الأعضاء الحیویة،  فقد أشار تانیدا وتاتینو 

بأن النقل الجانبي على مستوى السیقان یساھم بشكل فعال في إمداد الأوراق بالماء والمغذیات ) 2007(

]Taneda°&°Tateno°2007[ یتین وآخرون وك) 2001(؛ من جھتھم أشار كلا من فیوجي وآخرون

بأن الممرات الجانبیة تلعب دورا حاسما في تغذیة الكامبیوم النشط والعناصر الخشبیة النامیة ) 2009(

]Fujii°et°al.°2001 ،Kitin°et°al.°2009 .[ علاوة على ذلك، تعتبر الممرات الجانبیة بین الأوعیة

النقل؛ فتواجد ھذه الممرات والقابلیة عاملا رئیسیا في حمایة الجھاز الخشبي من الأضرار وفقدان وظیفة 

الكبیرة للحركة الجانبیة تعمل كآلة حمایة للنظام الخشبي الناقل خاصة في حالات الجروح أو دخول 

فقاعات الھواء، فالممرات الجانبیة توفر مسلكا بدیلا للماء لتخطي ھذه العقبات التي من شأنھا أن توقف 

].Tyree°&°Ewers°1991 ،Tyree°et°al.°1994[الحركة 

ھناك جانب أساسي في ھذه المجال، حیث لا یمكن إھمال التركیبة المعقدة للنظام الخشبي في 

دراسة الحركة المحوریة والجانبیة للعناصر، فالمناطق المختلفة من النسیج الخشبي تتمیز بدرجات مختلفة 

انسة ومتشابھة على طول الأعضاء من المقاومة لحركة الماء، وذلك لأن تركیبة النظام الخشبي لیست متج

.   النباتیة

II .2 .3.علاقة النقر بالنقل الجانبي
Relationship between pits and lateral transport

ونادرا )9شكل(لما كانت الاتصالات الجانبیة بین الأوعیة الناقلة تتم عن طریق النقر المزدوجة

ئل الجانبیة تتأثر كثیرا بطبیعة النقر كما تتأثر طبعا بالعوامل فإن حركة السواالثقوبما تتم عن طریق 

المؤثرة على ھذه النقر مثل الأیونات المعدنیة، والشوائب الموجودة في النسغ وكذلك الأضرار التي یمكن 

یحدد وبشكل )9، 4،8شكل(على كل حال، تواجد وتوزیع النقر في النسیج الخشبي. أن تصیب النقر
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كمیة النقل الجانبي بین الأوعیة والحزم الناقلة وھو الذي یحدد درجة الاتصالات بین أساسي درجة و

]. Kitin°et°al.°2009[الأعضاء النباتیة ونسبة التوزیع الجانبي والعمودي للمواد 

على ھذا الأساس تكون الحركة الجانبیة للسوائل أبطأ بكثیر من الحركة العمودیة وذلك لأن 

، عكس )9شكل(عتمد على النقر المزودة بغشاء فاصل والذي یعمل على مقاومة الحركةالحركة الجانبیة ت

الواسعة فھي لا تلاقى الثقوبالحركة العمودیة التي تسیر على طول الأنابیب المجوفة للأوعیة وعبر 

ستوى بالإضافة إلى ذلك یؤدي الشد الناتج من التبخر والنتح على م. مقاومة كبیر وتتم بشكل سھل وسریع

الأوراق إلى زیادة قوى الشد والامتصاص في الأنابیب الوعائیة مقارنة بالاتجاه الجانبي وھو الأمر الذي 

]. Zwieniecki°&°Holbrook°2000[یجعل الحركة العمودیة ھي السائدة 

من العوامل التي قد تزید في قیمة الحركة الجانبیة ھي اختلاف قوى الشد في الأنابیب الوعائیة 

متجاورة، حیث تؤدي ھذه الاختلافات خلق تباین في الشد على جانبي النقرة أو الممر الجانبي مما یزید ال

وكما سوف نرى في ھذا البحث فإن الشوارد ]. Ellmore°et°al.°2006[في درجة الحركة والنقل 

ى النقل الجانبي تؤثر على طبیعة غشاء النقر مما یجعلھا تؤثر علKClالمعدنیة مثل كلورید البوتاسیوم 

].Zwieniecki°et°al.°2001 ،Zwieniecki°et°al.°2003[عند النباتات 

یات الفلقة توضح المسار المیت صور بالمجھر الالكتروني الماسح لخشب إحدى ثنائ.8شكل 
والذي یتمثل في فجوات الأوعیة والفجوات بین الخلایا الخشبیة والنقر وجدران العناصر ) الأبوبلاستي(

صورة توضح الجدران والفجوات الوعائیة كما تبین الأسھم في الصورة الفجوات بین ) A. (الخشبیة
ر إلیھا بالسھم في الصورة السابقة حیث تظھر للمنطفة المشارھذه الصورة ھي تكبی) B. (الأوعیة

یشیر السھم في ھذه الصورة إلى النقرة بین الوعائیة ) C. (الجدران والفجوات بین الأوعیة بوضوح
.تكبیر یوضح بنیة النقرة الموجودة بین الأوعیة) D. (المتجاورین

].Kitin°et°al.°2009[: المصدر
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یوضح تركیب النقر الخشبیة عند النباتات .9شكل 
. الوعائیة

وھو نفسھ یشكل الغشاء الجدار الأولي للخلیة. 1
.الفاصل للنقرة ولكن بعد تحوره نوعا ما

.فجوة النقرة. 2
.فتحة النقرة.3
.الجدار الثانوي للخلیة. 4
.الصفیحة الوسطى في جدار الخلیة. 5
النقرة) محیط(ف ضفا. 6

الأسھم . یوضح إتجاھات الحركة للسوائل في الأنابیب الخشبیة.10شكل 
العریضة ذات الخطوط المستمرة تشیر إلى الحركة المحوریة، الأسھم

. المتقطعة الخطوط تشیر إلى الحركة الجانبیة
]Tyree°&°Ewers°1991: [المصدر
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II .2 .4.تأثیر الأیونات على النقل الجانبي
Ion effects on lateral transport

لوحظ في العدید من الدراسات أن زیادة تركیز الأیونات المعدنیة في السوائل الخشبیة تؤثر على 

حیث وجد أن زیادة تركیز الأیونات . ة النقل في الجھاز الخشبي وبالأخص في الاتجاه الجانبيسرعة وكمی

وقد أرجع . تزید من نسبة الحركة الجانبیة للمواد، أو بمعنى آخر، یقلل من المقاومة تجاه الحركة الجانبیة

ن تركیبة الأغشیة الفاصلة العلماء ذلك إلى تأثیرات الأیونات المعدنیة على طبیعة النقر المزدوجة حیث أ

ولقد بین العلماء أن الألیاف . تتغیر عند وجود تراكیز عالیة من المعادن في تیار النسغ)9شكل(للنقر

السلیلوزیة والمركبات البكتینیة المكونة للأغشیة الفاصلة تنكمش وتنقبض بفعل الأیونات مما یختزل 

ا تنخفض المقاومة لتیار النسغ  ویفسح المجال لمرور وكنتیجة لھذ. حجمھا ویوسع المسافات فیما بینھا

، Zwieniecki°et°al.°2001[كمیات أكبر من السوائل عبر فتحات النقر المزدوجة 

Van°Ieperen°et°al.°2000 .[

العدید من الدراسات الحدیثة أكدت ھذه الظاھرة ودعمت التفسیرات المقترحة للتأثیرات الأیونیة 

فعلى سبیل المثال، وجد أن النقل الجانبي للمواد عبر سیقان . عبر النقر المزدوجةعلى میكانیزمات النقل

إلى المحلول KClملیمول من كلورید البوتاسیوم 20عند إضافة % 50إلى 20نبات الطماطم یزید بنسبة 

إضافة إلى ذلك وجد أن ھناك تداخل في تأثیرات الأیونات ]. Zwieniecki°et°al.°2003[الخشبي 

مختلفة عند تواجدھا في نفس المحلول، فقد تخفض بعض الأیونات عمل أیونات أخرى مثل ما لوحظ في ال

حیث تنخفض التأثیرات CaCl2عند وجود أیونات أخرى مثل KClالدراسة المتعلقة بتأثیرات أیونات 

ت وعلى العموم فالتأثیرا]. van°Ieperen°&°van°Gelder°2006[على المقاومة الھیدرولیكیة 

المقترحة للأیونات واردة في كل الحالات وكلھا تؤثر على ألیاف ومركبات الغشاء الفاصل للنقر 

.المزدوجة

من جھة أخرى، واستنادا لھذه الملاحظات فقد ذھب بعض العلماء إلى اقتراح وجود علاقة بین 

ل النشط للأیونات من المقاومة الھیدرولیكیة للخشب ونشاط العناصر اللحائیة المجاورة، حیث یمكن للنق

وقد اقترحوا . العناصر اللحائیة إلى الأوعیة الخشبیة أن یؤثر على آلیات النقل على مستوى الشبكة الخشبیة

أنھ یمكن للحاء أن یتحكم في نشاط الخشب وحركة المواد عن طریق التحكم في نسبة الأیونات في النسغ 

ال من خلال العناصر اللحائیة الحیة الخشبي وذلك بإفراز الأیونات بواسطة النقل الفع

]Zwieniecki°et°al.°2004.[
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II .2 .5.أبوبلاست(المیتة الخشب الشبكةالنظریات المفسرة لحركة الماء في(
Theories explaining the sap movement in the dead xylem network (Apoplast)

الشبكةصعد إلى أعلى النبات خلال من المعروف أن الماء یدخل إلى النبات عبر الجذور وی

. ثم یصل إلى الأوراق ومن ثم یتبخر معظمھ إلى الجو الخارجي عبر المسامات الورقیةة المیتةالخشبی

من الماء تستفید منھ % 1من الماء الذي تمتصھ النبتة یتم طرحھ ویتبخر إلى الھواء وماعدا % 99حوالي 

رغم أن عملیة النتح تبدو عملیة . عملیاتھا الأیضیة المختلفةالخلایا للحفاظ على ضغطھا الانتباجي وفي

بالإضافة . إھدار للماء إلا أنھا تساعد النبات على رفع ونقل الماء دون الحاجة إلى استعمال الطاقة الثمینة

إلى ھذا یعمل النتح والتبخر على امتصاص الحرارة وبالتالي فھو یساھم في تنظیم حرارة النبات، فحرارة 

درجة مئویة حتى في الأیام الحارة الصیفیة وذلك بفضل النتح الذي یجعل 40وراق نادرا ما تتعدى الأ

الأوراق والجو المحیط أكثر انتعاشا ورطوبة وھو الشيء الذي یجذب الحیوانات وحتى البشر إلى ظل 

]. Kramer°&°Boyer°1995[الأشجار خلال الأجواء الحارة  

ء في النسیج الخشبي؟ ما ھي العوامل المتحكمة في اتجاه حركة الماء ما ھي القوى المحركة للما

عبر شبكة من ؟ كیف یمكن للماء أن یصعد إلى قمم النباتات والأشجار العالیةالمیتةفي الشبكة الوعائیة

؟ ما ھي الخصائص التشریحیة والفسیولوجیة لنقل الماء عبر مسافات طویلة في النباتات؟ الأنابیب المیتة

ھذه ھي التساؤلات التي تسعى مختلف ... ف یتم تنظیم عملیات نقل الماء في الأعضاء النباتیة؟ كی

.النظریات لتفسیرھا وشرح عملیة صعود الماء في الجسم النباتي

ن اللافت للنظر في ھذا الموضوع ھو أن آلیات النقل وعملیات صعود الماء عند النباتات بقیت إ

سنة خلت، ولحد الیوم مازال الجدل قائم حول ھذا 150النبات لأكثر من موضوع جدال واسع بین علماء

رغم أن نظریة الشد والتماسك تفسر العدید من الجوانب المتعلقة بالموضوع، إلا أن ھناك . الموضوع

العدید من الظواھر والملاحظات البیولوجیة المرتبطة بالخشب والماء لا یمن فھمھا أو تفسیرھا استنادا 

ظریة الشد والتماسك ویمكن فقط فھمھا انطلاقا من تفسیرات النظریات الأخرى كالضغط الجذري على ن

.]Zimmermann°1983 ،Holbrook°&°Zwieniecki°1999[على سبیل المثال

لقد وضعت العدید من النظریات لتفسیر حركة وتنقل الماء عبر النسیج الخشبي وكیفیة صعوده 

وتختلف النظریات المقدمة على حسب مبدئھا وتبعا للظواھر التي . یة للنباتاتإلى الأجزاء الھوائیة العال
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. 2النظریات الحیویة؛ . 1: تعالجھا، وعموما یمكن تقسیم ھذه النظریات إلى ثلاثة أصناف رئیسیة وھي

، Zimmermann°1983[نظریات القوى الفیزیائیة. 3نظریة الدفع الجذري؛ 

Holbrook°&°Zwieniecki°1999[.

II .2 .5 .1. النظریات الحیویةVital force theories

فإنھا تفترض بأن حركة وصعود الماء ضمن Vital force theoriesبالنسبة للنظریات الحیویة 

ویعتبر العالم واسترمایر . تنتج عن النشاطات الحیویة للخلایا الحیة النباتیةالشبكة الخشبیة المیتة

Watermairرة القوى الحیویة، حیث یرى بأن الخلایا البرنشیمیة الحیة ھي التي توفر أول من اقترح فك

من جھة . القوى اللازمة لتحریك العمود المائي، في حین تكون العناصر الوعائیة مجرد خزانات للماء

أخرى اقترح علماء آخرون بأن صعود الماء ینتج عن التغیرات الدوریة في الضغط الانتباجي لخلایا 

ة وخلایا الأشعة النخاعیة، حیث تؤدي ھذه التغیرات إلى دفع الماء من وإلى العناصر الوعائیة البرنشیم

تشبیھ لنبض (ھذا وقد اقترح بعض العلماء وجود قوى النبض . مما یساھم في تحریك العمود المستمر للماء

جود في الأوعیة للتحرك وذلك في خلایا القشرة الداخلیة، حیث تؤدي ھذه القوى إلى دفع الماء المو) القلب

لكن الدراسات المتوالیة أدحضت ھذه النظریة وأثبتت بأن الخلایا الحیة لیست ضروریة . نحو الأعلى

أو حمض HgCl2لصعود النسغ، فعلى سبیل المثال لوحظ بأن قتل الخلایا الحیة بواسطة كلور الزئبق 

، Zimmermann°1983[البكریلیك لا یوقف حركة وصعود النسغ في الأعضاء النباتیة

Holbrook°&°Zwieniecki°1999[ .

II .2 .5 .2. نظریة الدفع الجذريpressure theoryRoot

، وھي تفترض بأن الضغط الھیدروستاتیكي Priestleyاقترحت لأول مرة من طرف بریستلي 

ل النباتات، لوحظ الضغط الجذري عند العدید ولیس ك. الناتج من الجذور ھو المسؤول عن صعود النسغ

عموما یلاحظ الضغط الجذري بشكل واضح عند . كما أنھ ینتج في ظروف خاصة ولیس في كل الأوقات

النباتات النامیة في ظروف التھویة والرطوبة الجیدة، أي عندما یكون الامتصاص في الدرجات العالیة 

خروج (والإدماع ) ن المقطوعةخروج الماء من السیقا(ظاھرتي الإدماء . ویكون النتح في الدرجات الدنیا

لكن وبشكل عام، لا یمكن تفسیر . ھما أھم الظواھر المرتبطة بالدفع الجذري) الماء من حواف الأوراق

صعود النسغ بواسطة نظریة الضغط الجذري وذلك لعدة أسباب أھمھا أن النباتات المخروطیة وھي من 
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ضغط الجذري یكون ضعیفا جدا خلال الصیف وھو النباتات العالیة لا تمتلك الضغط الجذري، كما أن ال

كذلك لوحظ أن نسبة صعود الماء تكون عالیة . الوقت الذي تحتاج فیھ النباتات إلى كمیات أكبر من الماء

ھذا وقد لوحظ بأن بعض النباتات تتمیز بضغط سلبي على مستوى . حتى في غیاب الضغط الجذري

، Zimmermann°1983[یتدفق إلى الأعلى عند قطع الساقالجذور أي أن الماء ینسحب إلى الجذر ولا

Holbrook°&°Zwieniecki°1999[.

II .2 .5 .3. نظریات القوى الفیزیائیةforce theoryPhysical

. ھذه النظریات تقترح بأن صعود الماء خلال العناصر الخشبیة ینتج عن بعض القوى الفیزیائیة

التي تعتبر الأوعیة Capillary force theoryقوى الشعریة من أھم ھذه النظریات نجد نظریة ال

لكن ما یدحض ھذا . والقصیبات عبارة عن أنابیب شعریة وأن الماء یصعد خلالھا نتیجة للخاصیة الشعریة

الرأي ھو أنھ لا یمكن تشبیھ العناصر الخشبیة بالأنابیب الشعریة وذلك لأن التركیب التشریحي لھا أكثر 

بوجود الصفائح والجدران العرضیة ونھایات العناصر المغلقة وھلم جرا، ھذا بالإضافة إلى تعقیدا ویتمیز

ھناك . أمتار حتى في الظروف المثالیة3أن القوى الشعریة لا بمكنھا رفع العمود المائي إلى أكثر من 

والتي تفترض أن حركةImbibationSforceStheoryنظریة أخرى تعرف بنظریة قوى الإدمصاص 

الماء تتم على الجدران عن طریق قوى الادمصاص حیث یفترض بأن جدران العناصر الخشبیة المكونة 

من السیلیلوز والبكتین تمتص وتجذب الماء، لكن ھذه الفرضیة أیضا غیر كافیة ولا یمكنھا التوافق مع كل 

والتي ترى بأن ChainStheoryیضاف أیضا النظریة المعروفة بنظریة السلسلة . الظواھر الخشبیة

جزیئات الماء وجزیئات الھواء تنتظم بالتوالي على طول العناصر الخشبیة وأن صعود الماء ینتج عن 

. ]Zimmermann°1983 ،Holbrook°&°Zwieniecki°1999[تدفق الھواء عبر السلسلة

بنظریة لكن النظریة الأكثر قبولا في الوقت الحالي ھي نظریة الشد والتماسك والتي تعرف أیضا 

إن الفرضیات والتفسیرات المقدمة . وھي أھم النظریات المصنفة ضمن النظریات الفیزیائیة. العمود المائي

. تغطي تقریبا معظم الظواھر المتعلقة بصعود الماء عند النباتات
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tension theory-ohesionCنظریة الشد و التماسك

فإن نتح وتبخر الماء على مستوى ] Dixon°&°Joly°1894[على حسب نظریة التماسك والشد 

إن الماء الذي یملأ الأوعیة . الأوراق ھو المسؤول عن نقل ورفع الماء للأوراق ومختلف الأنسجة الھوائیة

الناقلة یسحب إلى أعلى نتیجة لقوى الشد الناتجة عن النتح ویتحرك عمود الماء نتیجة لوجود قوى التماسك 

.لحدوث تقطعات خلال ھذا العمودبین جزیئات الماء التي لا تسمح

تفترض ھذه النظریة أن عمود الماء مستمر خلال كامل النبات من الأوراق حتى الجذور، فالماء 

یشكل استمراریة متماسكة خلال كامل الشبكة الخشبیة ولا توجد انقطاعات أو فواصل في ھذه 

ة لتبخر كمیة من الماء عبر المسامات تحدث حركة الماء خلال ھذه الشبكة المستمرة نتیج. الاستمراریة

الورقیة والذي یجعل الخلایا الورقیة تسحب الماء من الأوعیة المجاورة فیتسبب ذلك في خلق قوة شد على 

وبما أن العمود المائي مستمر خلال كامل النبات فإن قوة السحب . الماء فتسحبھ لتعوض الكمیة الناقصة

امل الشبكة الخشبیة وتصل حتى الجذور وبذلك تتحرك كتلة الماء سوف تنتقل حتما من الأوراق وعبر ك

في العادة تكون نسبة الحركة عبر العناصر ]. Tyree°1997[استجابة لھذا الطلب وھذه القوى الساحبة 

.الوعائیة مساویة تقریبا لنسبة النتح على سطح الأوراق

د من أن یبقى العمود المائي مستمر لكن لكي تستمر آلیة النقل وفقا لنظریة الشد والتماسك لا ب

على . ومتماسك على طول الشبكة الخشبیة، ولا یتحقق ھذا إلا بوجود قوى تماسك كافیة بین جزیئات الماء

العموم، دلت الخصائص الكیمیائیة والتجارب الفیزیائیة أن قوى التماسك بین جزیئات الماء كبیرة بما 

في الواقع، یمكن لعمود الماء في الأوعیة . لبي لقوى السحبیكفي لنجاح آلیات النقل تحت الضغط الس

الخشبیة أن تحدث لھ انقطاعات بواسطة فقاعات الھواء، وھناك العدید من العوامل التي یمكنھا إحداث ذلك 

الصغیرة، الثقبومنھا؛   دخول الھواء للعناصر الناقلة من العناصر المجاورة أو المساحات الھوائیة عبر 

وھكذا ]. Tyree°1997[أن یأتي الھواء من الفقاعات الثابتة  الموجودة في شقوق الجدار الخلوي أو یمكن 

ونتیجة لوجود الھواء في العناصر الناقلة یصبح الوعاء الخشبي مغزولا عن العناصر الناقلة ویحدث إعاقة 

لماء لذلك یكون على ا]. Zimmermann°1983 ،Holbrook°&°Zwieniecki°1999[لنقل الماء 

. في مجرى النتح أن یجد مسارا بدیلا عن العناصر المسدودة وھذا طبعا یخفض الناقلیة في النسیج الخشبي
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عموما ھناك العدید من العوامل التشریحیة في الشبكة الخشبیة التي تمنع توقف العمود المائي نتیجة لوجود 

التي تفصل بین العناصر وھي تعمل فقاعات الھواء وأھمھا وجود الصفائح العرضیة والنقر المزدوجة 

. على منع الھواء من الانتقال لمسافات أطول

II .2 .6. رجیة المیتةاوالحركة الخالعلاقة بین الأوعیة الحیة
Relationship between living vessels and the Apoplastic movement

یسیة التي تعالجھا ھذه الدراسة ھذه ھي النقطة المھمة في ھذا الموضوع وھي نفسھا المسألة الرئ

الشبكة وذلك نظرا لوجود علاقة مباشرة ووثیقة بین تواجد الأوعیة الحیة ونمط الحركة والتنقل عبر 

إن الفھم الدقیق لعملیات النقل خلال فترة النمو تتطلب الوقوف على . النامیةالمیتة في الأعضاءالخشبیة

حیة للخشب النامي والذي بدوره یتطلب الأخذ في الاعتبار التصور الصحیح والمناسب للھندسة التشری

الأول أن الأوعیة الحیة ونظرا لأنھا لمحوركما رأینا سابقا في ا. تواجد وتأثیر العناصر الخشبیة الحیة

، ولھذا السبب فإن البالغةخلایا مغلقة تماما فإنھا توقف الحركة الأبوبلاستیة الحرة خلال الشبكة الوعائیة

ع التشریحي لھذه العناصر یعتبر العامل المحدد لطبیعة الشبكات الخشبیة النامیة ولنمط الحركة التوض

. والنقل عبر ھذه الشبكات

في الواقع ھناك العدید من العقبات أمام الماء أثناء تحركھ في الشبكة الخشبیة والتي منھا الجدران 

تدفق الأصماغ أثناء الجروح وما إلى ذلك، لكن العرضیة وأغشیة النقر والثقوب ووجود فقاعات الھواء و

كل ھذه العقبات یمكن أن تحدث في الخشب البالغ مثل الخشب النامي، كما أن تأثیراتھا عشوائیة ومتماثلة 

في مختلف الأنسجة الخشبیة فھذه العوامل مألوفة ومنتشرة ولیست مختصة في نوع معین الأنسجة الخشبیة 

في حین أن الأوعیة الحیة تتواجد بشكل محدد في الخشب الحدیث . نباتأو في وقت محدد من عمر ال

ھذا بالاضافة إلى أنھا تتواجد في الفترة الحرجة من النمو والتطور ،النامي ولھا تأثیرات واضحة ومنتظمة

ا لذلك یمكن اعتبار الأوعیة الحیة من أھم الحواجز والعقبات التي یصادفھ. وفي الأعضاء النشطة والفعالة

تیار الماء خلال الشبكات النامیة، وھو الأمر الذي یستدعي المزید من الاھتمام حول ھذا النوع من 

.العناصر الخشبیة

الدراسات المتعلقة بھذه المسألة نادرة جدا إن لم نقل منعدمة، حیث لا توجد محاولات جادة 

. جة والشبكات الخشبیة الفتیة النامیةلتوضیح الفرق في أنماط الحركة والتنقل بین الشبكات الخشبیة الناض

فكل التقاریر العلمیة والمؤلفات الأكادیمیة تشرح عملیات النقل بصفة عامة وموحد وتعتمد في ذلك على 
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التصورات الكلاسیكیة للنظام الخشبي، فالماء یوصف بأنھ ینتقل عبر شبكة مفتوحة ومتصلة و یتحرك 

بكة الخشبیة ابتداءا من قوى النتح والتبخر، وطبعا ھذه تحت قوى السحب التي تنتشر عبر كامل الش

لكن ھذا التصور لا یتوافق مع الھندسة . التفسیرات تطبق على الخشب البالغ مثل الخشب النامي

إن نمط الحركة والذي . الھیدرولیكیة للشبكات الخشبیة النامیة والتي، كما رأینا، تتحدد بعامل الأوعیة الحیة

جاه وكمیة الماء المتدفق یكون أكثر تعقیدا في الأنظمة الخشبیة النامیة منھ في الأنظمة یعبر عن سرعة وات

الخشبیة البالغة، وھذا یرجع إلى التعقید في البنیة والتركیب الناتج عن وجود الأوعیة الحیة في الأنظمة 

.النامیة

ة التي تظھر فیھا تأثیرات تعتبر الحزم الخشبیة النامیة للسیقان الخضراء من أھم الأنسجة الخشبی

فعلى طول الحزم الساقیة تكون الأوعیة الحیة عكس اتجاه الحركة . الأوعیة الحیة بشكل كبیر وواضح

لذلك تضطر كمیات كبیرة من الماء وتحت قوى السحب إلى . وتعمل على توقیف المسار العمودي للماء

على ھذا الأساس، في الجزء . الأوعیة المتجاورةالمرور في اتجاه جانبي عبر الممرات الجانبیة التي تربط 

الثاني من الدراسة قمنا بتطبیق مجموعة من التجارب من أجل توضیح كیفیة تأثیر الأوعیة الحیة على نمط 

ھذه التجارب تعتمد على تقنیات . الحركة، وقد أخذنا كمثال على ھذا الحزم الخشبیة النامیة للسیقان النباتیة

تأثیر زیادة مسافة النقل، (كما تعتمد على تقنیات الناقلیة الھیدرولیكیة ) سعة النقل الجانبي(التلوین والصبغ 

ھذه التقنیات توفر الإثبات التجریبي لفرضیاتنا القائلة بأنھ نظرا للنمو ). وتأثیر التركیزات الأیونیة

برة من الماء والمواد تنتقل التدریجي للحزم الخشبیة وتواجد الأوعیة الحیة في مسار النسغ فإن كمیات معت

. في الاتجاه الجانبي عبر الممرات الجانبیة بین الأوعیة المتجاورة

إن النقل الجید والفعال ضمن الحزم الخشبیة النامیة یحتاج إلى التكامل بین الحركة العمودیة 

یقة للحركة العمودیة والحركة الجانبیة للماء، فالنمو التدریجي للحزم الخشبیة ووجود الأوعیة الحیة المع

یجعل كمیات كبیرة من الماء المنقول تتحرك في الاتجاه الجانبي بین الأوعیة المتجاورة، بمعنى آخر، 

.یساھم النقل الجانبي للماء بشكل رئیسي في عملیات النقل عند الحزم الخشبیة النامیة
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II .3 .المسار الداخلي الحي
Symplastic pathway (Living passage)

وھو الجزء الحي من الخلایا ویتمثل في كلا من الغشاء البلازمي والعصارة الخلویة 

حیث یدخل الماء إلى داخل الخلیة الحیة عبر الغشاء السیتوبلازمي ومن ثم یصبح داخل ). البروتوبلازما(

لخلویة أین ینتقل من خلیة حیة إلى أخرى عبر الوصلات ا) الممر الداخلي الحي(العصارة الخلویة 

Plasmodesmata .  وتعرف حركة الماء داخل الخلیة الحیة بالنقل الحيSymplasticLTransport

]Evert°et°al.°1996 ،Steudle°1994 .[ یلاحظ ھذا النوع من النقل في الأنسجة الحیة وعبر الطبقات

یمیة للأشعة الخشبیة للجذر وطبقات الخلایا البرنش) الأدمة الداخلیة(الخلویة مثل طبقات الأندودیرمس 

إلخ وعموما نجد ھذه الحركة في الكتل الخلویة الحیة والمتراصة فیما ...وعبر طبقات البرنشیمة الورقیة

).7شكل(بینھا والتي تتصل ببعضھا عن طریق الوصلات الخلیة والجدران المشتركة 

ھي امتدادات سیتوبلازمیة من خلیة إلى أخرى، وھي Plasmodesmataالوصلات الخلویة 

. Symplastتشكل امتداد واستمراریة للسیتوبلازما من خلیة إلى أخرى مجاورة یعرف بالممر الحي 

والوصلات الخلویة تتكون من قنوات مرتبطة عبر الغشاء البلازمي تعبرھا العدید من الأنابیب الدقیقة 

نابیب تمثل امتدادات للشبكة الھیولیة الداخلیة وھذه الأDesmotubulesتعرف بـ

]Evert°et°al.°1996 ،Roberts°&°Oparka°2003.[ كلما احتوت الخلایا على عدد كبیر من

وھذا ما یلاحظ مثلا على مستوى الخلایا الورقیة التي تنتقل . الوصلات الخلویة كلما كان النقل الحي أكبر

یل الضوئي فإن ھذه الخلایا تتمیز بوجود عدد كبیر من  الوصلات خلالھا كمیات كبیرة من مركبات التمث

]. van°Bel°&°Gamalei°1992[الخلویة 

ھنا إلى وجود نوع آخر من الممرات الحیة عبر الخلایا وھو الممر عبر الغشاء البلازمي ونشیر

أین یتم النقل خلال قنوات متخصصة، وتعرف ھذه الممرات بالمسار العابر للخلیة 

TranscellularLpath]Steudle°1994 .[ في ھذه الطریقة من النقل، یدخل الماء إلى الخلیة عبر

قنوات خاصة في الغشاء البلازمي ثم یخرج منھا بنفس الطریقة ویخل إلى الخلیة المجاورة، وھكذا من 

لنقل لا تعتمد لكن على العموم ھذا النوع من ا. خلیة إلى أخرى في سلسلة من الخلایا حتى یصل إلى الھدف

كذلك وبما أنھ لا . علیھ الخلایا بشكل كبیر وھو لا یحدث إلا قلیلا مقارنة بالنقل عبر الممر السیمبلاستي

یمكن التمییز تجریبیا بین النقل السیمبلاستي والنقل العابر للخلایا فإنھ في العادة یشار إلى ھذین النوعین 

.خلیة إلى خلیةمن الممرات بالممر الخلوي الحي أي الممر من
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بما أنھ في النسیج الخشبي لا توجد خلایا حیة ما عدى الخلایا البرنشیمیة والخلایا النامیة غیر 

أي . لا توجد سوى في ھذه الخلایاSymplasticالناضجة مثل الأوعیة الحیة فإن الحركة الداخلیة الحیة 

أو بكلمة . Apoplasticنقل الخارجي أن نقل السوائل في النسیج الخشبي یتم بشكل رئیسي بواسطة ال

أخرى، حركة الماء الرئیسیة في النسیج الخشبي تتم بواسطة المسار الخارجي المیت ما عدا نسبة قلیلة من 

الماء تنقل في المسار الداخلي الحي وھي الموجودة في حالة البرنشیمة الخشبیة أو العناصر الوعائیة 

عب دورا مھما في حیاة الخلایا النباتیة النشطة، وھذا ما سوف نتطرق الحیة، لكن ھذه النسبة الصغیر قد تل

.إلیھ لاحقا في الفصل الرابع عند مناقشة إمكانیة مساھمة الأوعیة الحیة في عملیات النقل والإمداد

عموما، سوف نتطرق إلى مختلف الجوانب المتعلقة بالنقل الحي للماء داخل الخلایا وذلك لأن 

صر الخشبیة الحیة لابد أن یكون داخلي وبشكل بطيء مثلھ مثل النقل عبر الخلایا الحیة النقل عبر العنا

بما أن الأوعیة الفتیة الحیة تختلف جذریا عن الأوعیة البالغة المیتة، فإن النقل عبر الأوعیة . بشكل عام

ینتقل بحریة تقریبا فإذا كان الماء. الحیة إن كان موجودا سوف یختلف بشكل كبیر عنھ في الأوعیة المیتة

، فإن تنقلھ عبر الشبكة أو )Apoplastالنقل المیت (في الشبكة الوعائیة المیتة عن طریق النقل الخارجي 

المنظومة الوعائیة الحیة سوف یكون  قصیرا وبطیئا، كما أنھ سیكون مقیدا ومراقبا بواسطة السیتوبلازما 

وانطلاقا من ھذا الأساس، فإننا سوف نتطرق . ائیة الحیةالفعالة والعضیات الخلویة النشطة للعناصر الوع

وأنواعھ وتواجده، وكذلك SymplasticLtransportبشيء من التفصیل إلى آلیات النقل الداخلي الحي

، وھذا سوف یساعدنا كثیرا في مناقشة المساھمة المحتملة للأوعیة الحیة في أھمیتھ في حیاة الكائن النباتي

.النقل

II .3 .1 .سیمبلاست(والشبكة الحیةالوصلات الخلویة(
Plasmodesmata and the living network (Symplast)

في الخلایا الحیة مثل الأوعیة الفتیة الحیة یتم النقل الداخلي الحي عبر ما یعرف بالوصلات 

ئص التركیبیة والوظیفیة الحیة لابد أن نتعرف على الخصاالعناصرالخلویة، لذلك ولفھم عملیة النقل عبر 

في العادة تكون الخلایا الحیة المتجاورة متصلة مع بعضھا البعض بواسطة الوصلات .للوصلات الخلویة 

التي تعرف كامتدادات خارجیة للسیتوبلازما تعبر من خلیة إلى أخرى Plasmodesmataالخلویة 

حد وقد تمتد ھذه الشبكة السیتوبلازمیة الحیة وبالتالي تشكل شبكة مستمرة من السیتوبلازما في النسیج الوا

فالخلایا الحیة لیست وحدات منعزلة بل إنھا متصلة . في كامل العضو النباتي أو حتى كامل الجسم النباتي
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ھذا ھو الطریق الذي ینتقل عبره . ومرتبطة ببعضھا البعض ویمكن للمواد أن تنتقل عبر ھذه الإتصالات

، وطبعا ھو مسار للحركة البطیئة SymplasticLPathwayلداخلي الحي الماء فیما یعرف بالمسار ا

الذي یسمح للحركة السریعة ApoplasticLPathwayوالمراقبة مقارنة مع المسار الخارجي المیت 

].Roberts°&°Oparka°2003[والحرة مثل ما ھو موجود في الشبكة الوعائیة المیتة 

بین Plasmodesmataالأم تتكون الوصلات الخلویة خلال انقسام وتمایز الخلایا المولدة 

الخلایا الجدیدة لتشكل امتداد واتصال سیتوبلازم بین الخلایا المتجاورة في النسیج المتشكل 

]Mezitt°&°Lucas°1996  .[ ھذه الوصلات الخلویة التي تتشكل خلال انقسام الكامبیوم تسمى

إن . ا بعد تشكل الجدار الخلوي تسمى الوصلات الثانویةالوصلات الأولیة بینما الوصلات المتشكلة لاحق

تشكل الوصلات الثانویة تسمح للخلایا بتدعیم قدرتھا على التوصیل ونقل المواد خاصة بین الخلایا 

.المختلفة للأنسجة المختلفة مثل الأوعیة الحیة والخلایا المجاورة

II .3 .2 .تركیب الوصلات الخلویة
The structure of Plasmodesmata

اعتمادا على تركیب الوصلات الخلویة یمكن تمییز نوعین ھما الوصلات البسیطة والوصلات 

فالوصلات البسیطة تتكون من ثقب أو قناة واحدة تعبر الجدار الخلوي، بینما الوصلات . المتفرعة

بواسطة المجھر یوضح تركیب الوصلات البسیطة 11الشكل. المتفرعة تتكون من عدة ثقوب خلال الجدار

عموما یمكن للعدید من الوصلات البسیطة أن تتجمع في مجال النقر الخلویة خاصة في . الالكتروني

مثل ) الأقل تطورا(الأنسجة غبر البالغة كما أن الوصلات البسیطة توجد في الغالب عند النباتات الدنیا 

الأنسجة البالغة وھي تتواجد كثیرا في حین تكون الوصلات المتفرعة منتشرة في . الطحال والحزازیات

یذكر بانھ خلال تشكل الوصلات الخلویة تكون . مثل النباتات الوعائیة) الأكثر تطورا(عند النباتات الراقیة 

بسیطة التركیب سواء بالنسبة للوصلات البسیطة أو المتفرعة، لكن مع النمو تتطور الوصلات إلى أشكال 

]. Roberts°et°al.°2001 ،Roberts°&°Oparka°2003[معقدة ومتراكبة

نتیجة للصعوبة الكبیرة في عزل مكونات الوصلات الخلویة بشكل نقي فإن المعلومات المتعلقة 

تشیر الدراسات حول . بتركیب وتوضع ھذه المكونات كلھا تعتمد على دراسات المجھر الالكتروني
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ي الجدار الخلوي، عبر ھذا الثقب الجداري الوصلة الخلویة خاصة البسیطة بأنھا عبارة عن ثقب مستقیم ف

في المركز یعبر مركب أنبوبي الشكل من . یمر الغشاء الخلوي الذي یربط بین الخلیتین المتجاورتین

الشبكة الھیولیة وھو بدوره یحیتوي على قضیب مركزي محاط بمركبات بروتینیة ترتبط فیما بینھا 

التركیبات تسبح في السیتوبلازما الخلویة وحتى الفجوة وطبعا كل ھذه. بواسطة تشكیلات خیطیة دقیقة

لھذا الكثیرون یرون بأن الكثیر من . )11أنظر الشكل(الدقیقة لثقب الجدار فھي ملیئة بالسیتوبلازما 

أنبوبة (المركبات وبعض الفیروسات یمكنھا أن تستعمل المجال السیتوبلازمي بین أنبوبة الوصلة الخلویة 

المسار الرئیسي للنقل عبر الوصلات الخلویة لكن]. Epel°1994[والغشاء البلازمي ) الشبكة الھیویلیة

ھو التنقل عبر أنبوبة الشبكة الھیولیة لأن المجال السیتوبلازمي غالبا ما یكون مليء بالمركبات البروتینیة 

ال، إلا أن ھذه للوصلة مما یجعل قنوات التوصیل أقل قطرا وھو ما یعیق عملیة الحركة خلال ھذا المج

التركیبات البروتینیة والتي أھمھا الأكتین والمیوزین یعتقد بأنھا تساھم في مراقبة حركة المواد عبر 

حالیا المعلومات المتوفرة حول طبیعة البروتینات ]. Lucas°&°Wolf°1993[الوصلات بین الخلایا

د إذا لم یكن معظم البروتینات مازالت المكونة للوصلات الخلویة مازالت قلیلة جدا وغیر كافیة، والعدی

كما تجدر الإشارة إلى أن ھذا النموذج الذي شرحناه حول الوصلات . تحتاج إلى العزل الدقیق والدراسة

الخلویة ینطبق على أغلبیة الحالات، إلا أنھ توجد بعض الاختلافات الھامة بین الأنواع النباتیة وكذلك بین 

]. Roberts°&°Oparka°2003[احد والتي یجب أخذھا بعین الاعتبار الأنسجة المختلفة للنبات الو
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راق البالغة لنبات مقطع طولي عبر الوصلات الخلویة بین خلایا البرنشیمة الخشبیة في الأو) A(.11شكل 
). الشبكة الھیولیة. ER. (قصب السكر

)B ( مقطع عرضي عبر الوصلات الخلویة بین خلایا البرنشیمة الخشبیة في الأوراق البالغة لنبات قصب
.السكر

)C ( ر)D ( رسم تخطیطي للتركیب الدقیق للوصلات الخلویة في مقطعھ الطولي)C ( والعرضي)D.(
ER .،الشبكة الھیولیةCV . ،جدار الخیةCS . ،مادة السیتوبلازماD . ،أنبوبة الوصلةCR . القضیب

بروتین معقد . DPبروتین معقد للغشاء، . PMPامتدادات خیطیة، . SPالغشاء الخلوي، . PMالمركزي، 
.للأنبوب
].Roberts°&°Oparka°2003[: المصدر
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II .3 .3.النقل عبر الوصلات الخلویةTransport via Plasmodesmata

النقل خلال الوصلات الخلویة یتم بشكل رئیسي بواسطة الامتدادات السیتوبلازمیة التي تعبر قناة 

لكن یمكن لبعض المواد أن تنتقل خلال المجال السیتوبلازمي الذي یملأ حیز . أخرىالوصلة من خلیة إلى

فقد دلت العدید من التجارب أن المواد التي . الوصلات الخلویة، وذلك عن طریق ظاھرة الانتشار السلبي

یضا أن تسبح في المجال السیتوبلازمي تنتقل من خلیة إلى أخرى تحت قوى الانتشار الطبیعیة كما دلت أ

].Tucker°1987[تحطم السیتوبلازما أو تحللھا لا یؤثر على ھذا الانتشار

إن أغلب الدراسات تشیر إلى أن الشبكة الھیولیة ھي الممر الرئیسي والطریق المھم للنقل عبر 

الوصلات الخلویة، حیث أن كل الدراسات المعتمدة على المجھر الإلكتروني أشارت إلى وجود علاقة 

إن الامتدادات الأنبوبیة للشبكة الھیولیة التي تعبر قناة . ین الشبكة الھیولیة والوصلات الخلویةوثیقة ب

الوصلة الخلویة ھي المسؤولة بشكل مباشر على النقل، فھذه التركیبات الغشائیة الأنبوبیة توفر ما یشبھ 

جارب المعتمدة على حقن المركبات الدلیل القوي على ھذا یأتي من الت. القناة الدقیقة لمرور الماء والمواد

عموما لقد . الصبغیة الدقیقة مباشرة في الشبكة الھیولیة لأحد الخلایا ومتابعة تنقلھا إلى الخلایا المجاورة

دلت كل التجارب على انتقال المواد المحقونة في الشبكة الھیولیة إلى الخلایا المجاورة

]Cantrill°et°al.°1999 .[نابیب الھیولیة للوصلات الخلویة یتم بواسطة ثلاثة طرق إن التنقل عبر الأ

بواسطة الانتشار على ) 2(بواسطة التدفق السلبي خلال الفجوة الدقیقة للأنبوبة الھیولیة، ) 1(رئیسیة ھي 

) بروتینیة مثلا(بواسطة ارتباطھا مع مركبات متخصصة ) 3(سطح الغشاء البلازمي للأنبوبة الھیولیة، 

.تنقل والعبورتساعدھا على ال

من الناحیة التجریبیة، دراسة وتتبع حركة الماء عبر العناصر الخشبیة الحیة تعتمد على التمییز 

وھي ملونات لا CarboxyfluoresceinSdiacetateS(CFDA)بواسطة الملونات السیمبلاستیة مثل 

ـفة للفـلورة ترى بالعین المجردة أو بالمجاھر العادیة وإنما بالاستعانة بالمجاھر الكاش

StereoSfluorescenceSmicroscope التي تبین الومیض الخاص بھذه الملونات في المنطقة التي

فإذا أردنا أن نتتبع حركة الماء عبر الوصلات الخلویة فإننا نحقن الملون السیمبلاستي مثل . یتحرك فیھا

CFDAذه الخلایا بواسطة المجھر إلى الخلایا الھدف ثم نقوم بفحص المقطع العرضي أو الطولي لھ
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الكاشف للفلورة أین یمكننا تمییز بكل وضوح المسار الذي سلكھ الماء عبر ھذه الأنظمة الحیة 

]Katarzina°&°Beata°2007 .[ أسفلھ12أنظر الشكل.

یمكن الاعتماد على ھذه الطرق التجریبیة للتأكد من الحركة الداخلیة الحیة في الأنسجة النباتیة، 

شك فإن ھذه التجارب توفر الدلیل القاطع والبرھان الثابت للنقل خلال الوصلات الخلویة، أنظر ومن دون

عموما لا توجد دراسات تھتم بھذا الجانب ولذلك نود أن نوجھ اھتمام الباحثین إلى ھذه المسألة . 12الشكل

ائل الخاصة بھذا النوع من المھمة وھذا المجال المفتوح للدراسة والبحث، ھذا طبعا یحتاج إلى توفر الوس

التجارب، لكن الأكید أن النتائج سوف تكون رائدة وسوف تضیف إسھامات غیر مسبوقة في مجال 

.الأنسجة الخشبیة وآلیات النقل، خاصة في حالة الأوعیة الخشبیة الحیة

لمقطع عرضي ) A(والمجھر الكاشف للفلورة ) B(مثال عن صورة بواسطة المجھر العادي .12شكل 
carboxyfluoresceinتشار الملون الفلوري بعد انAcer pseudoplatanusعلى سیقان نبات 

diacetate (CFDA)لاحظ أن الملون الفلوري . في كتلة النسیج الخشبي لتمییز الحركة السیمبلاستیة
وھي الخلایا الناقلة الحیة التي نقلت الماء Xrقد انتشر خلال خلایا أشعة الخشب Aفي الصورة 

.والملون في المجال الحي
].Katarzina°&°Beata°2007[: المصدر
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II .3 .4.تنظیم ومراقبة النقل عبر الوصلات الخلویة
Regulation and control of transport via Plasmodesmata

بصفة عامة تتم عملیة تنظیم التدفق في حركة المواد عبر الوصلات بواسطة التحكم في تركیبة 

المواد والمركبات المكونة للوصلات الخلویة وھذا بدوره یخضع إلى العدید من العوامل منھا ما ھو یتعلق 

ضع للظروف الفسیولوجیة مثل الإجھادات المائیة بعمر الخلیة ومنھا ما یتعلق بنوعیة الخلیة وأخرى تخ

أي ) لا نوعي(إن النقل عبر الوصلات الخلویة قد یكون غیر محدد . وظواھر الانتباج والضغط الخلوي

تتحكم فیھ مركبات بروتینیة متخصصة أھمھا بروتینات ) نوعي(مفتوح لمختلف المواد أو قد یكون محدد 

وبروتینات Actineات الوصلة الخلویة وھي بروتینات الأكتین الھیكل الخلوي الموجودة ضمن مكون

.Myosineالمیوزین 

specific transport and cell age-Nonالنقل اللانوعي وعمر الخلیة .أ

یتأثر النقل اللانوعي بنمو وتطور الخلیة النباتیة وبالعدید من العوامل الخلویة الأخرى، فعلى 

شفات الصبغیة المفلورة تتحرك بحریة في خلایا الأوراق الحدیثة أین الوصلات سبیل المثال لوحظ أن الكا

الخلویة مازالت بسیطة في التركیب، لكن حركة ھذه المواد تتقید في خلایا الأوراق البالغة أین الوصلات 

، Roberts°et°al.°2001[الخلویة تكون متفرعة وأكثر تعقیدا في التركیب 

Oparka°&°Turgeon°1999[، وھذا یرجع إلى أن الفجوات السیتوبلازمیة للوصلات تختزل مع نمو

ونضج الخلایا، وقد تغلق ھذه الفجوات بشكل تام عند بعض الأنواع الخلویة لبعض الأنسجة وھو ما یسبب 

إلا أنھ بصفة عامة یلاحظ أن قنوات التوصیل تكون . عزل الخلایا أو الأنسجة المختلفة عن بعضھا البغض

اعا عند الخلایا الفتیة وتكون بذلك الاتصالات بین الخلایا أكثر تطورا، وعلى ھذا الأساس فإن أكثر اتس

الأوعیة الفتیة الحیة یتوقع أن تكون ذات اتصالات كبیرة وواسعة فیما بینھا وبین الخلایا المجاورة، وھو 

، Roberts°et°al.°2001[ما یزید في دعم الفرضیة القائلة بمساھمة الأوعیة الحیة في عملیات التوصیل

Oparka°&°Turgeon°1999 .[ من جھة أخرى العدید من الدراسات أشارت إلى أن ناقلیة الوصلات

لوحظ أن بعض المواد تنتقل بین . الخلویة اللانوعیة تختلف باختلاف الأنسجة والأعضاء والأنواع النباتیة

یا التابعة لأنسجة أخرى وھو ما یدل على اختلافات الخلایا المتجاورة لنفس النسیج لكنھا لا تنتقل إلى الخلا

]. Roberts°&°Oparka°2003[في تركیبة الوصلات الخلویة بین ھذه الأنسجة 



45

: فـصل

Specific transport and cytoskeletonالنقل النوعي والبروتینات الھیكلیة .ب

ر الوصلات الخلویة، بالمقابل ھناك العدید من المواد التي تخضع للمراقبة والنقل المحدد عب

ویرجح أن ھذه المراقبة تتم بواسطة البروتینات الھیكلیة أھمھا بروتینات الأكتین والمیوزین التي ترتبط مع 

العدید من . الشبكة الھیولیة وتتواجد على طول القناة في الجدار الخلوي التي تضم الوصلات الخلویة

ت الخلویة تعمل على التحكم في حجم وطول القناة المؤلفین یعتقدون أن البروتینات المتخصصة للوصلا

الجداریة للوصلة وبالتالي تتحكم في عملیات النقل، لأن توضعھا على الشكل الحلزوني لربط أنبوبة الشبكة 

الھیولیة بالغشاء البلازمي یوفر آلیة حیویة للتحكم في حجم المجال السیتوبلازمي عن طریق عملیات 

العملیة تتأثر بواسطة الأیونات مثل الكالسیوم وبعض العناصر الأخرى وذلك لأنھا ھذه . الانقباض والتمدد

العلماء یرون بأن المركبات البروتینیة تساھم مباشرة في ضلكن بع. تؤثر على نشاط البروتینات الھیكلیة

ى أن بعض عملیة النقل أكثر من أنھا تتدخل في تنظیم نفاذیة الوصلات وعملیة التوصیل وھذا استنادا إل

النتائج التي تشیر إلى أن تثبیط ھذه البروتینات أو تحطیمھا لا یؤثر على عملیة النقل، لكن ھذه النتائج 

متعلقة بالمواد الدقیقة جدا ولا تتعلق بالمواد الكبیرة التي تنقل عبر الوصلات، كما أنھا لیست أدلة قویة 

ة في تنظیم النقل عبر الوصلات  مقارنة بالأدلة التي تبین أھمیة البروتینات الھیكلی

]White°et°al.°1994 ،Radford°&°White°1998 ،Blackman°&°Overall°2001 .[ من

دیفالوالبین التجارب المؤكدة لذلك ھي أن تثبیط الألیاف الدقیقة لبروتینات الأكتین بواسطة مركبات 

Phalloidesذلك أشارت الدراسات أن ألیاف بالإضافة إلى. ینتج عنھ توقف النقل من خلیة إلى أخرى

الأكتین التي تنقل المواد لا تتحرك من خلیة إلى أخرى بل تبقى ثابتة في نفس الخلیة بینما تقوم بالتوصیل 

عموما الألیاف البروتینیة للأكتین المرتبطة بالشبكة الھیولیة للوصلات تقوم بتوصیل . عبر آلیات معینة

لعملیة بشكل مھم عند الخلایا البرنشیمیة الحیة لخشب الأنواع الشجریة العدید من المواد وقد لوحظت ھذه ا

تلعب دورا مھما جدا في توفیر الاستمراریة الحیة بین ) أكتین(أین وجد أن ألیاف البروتینات الھیكلیة 

ومن ھنا یمكن أن نتوقع أن الأوعیة الخشبیة ]. Chaffey°&°Barlow°2001[الخلایا الخشبیة الحیة

ند مساھمتھا في عملیات النقل فإنھا تعتمد كثیرا على دور الألیاف البروتینیة لتنظیم ھذه العملیة، الحیة ع

ورغم أن ھذا یحتاج إلى الدعم التجریبي إلا أن النتائج المتوفرة في الدراسات القریبة من الموضوع تضع 

.  قاعدة قویة یمكن الاعتماد علیھا للانطلاق في دراسة ھذه الظاھرة
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جھة أخرى، وإن كانت بروتینات الأكتین الھیكلیة ثابتة وغیر متحركة، فإن بروتینات من 

في الحقیقة . المیوزین یعتقد أنھا أكثر حركیة ویمكنھا أن تنتقل على طول الغشاء البلازمي للشبكة الھیولیة

لذلك یمكن أن ). تینأك(الشبكة الھیولیة بالبروتینات الثابتة الھیكلیة طبروتینات المیوزین تعمل على رب

تساھم بروتینات المیوزین في علیة النقل عن طریق ارتباطھا بالمواد ونقلھا مباشرة عن طریق الحركة 

وعلى العموم یشیر العدید من الباحثین أن بروتینات . المباشرة على سطح الغشاء البلازمي للشبكة الھیولیة

التحرك والتنقل حتى إلى الخلایا المجاورة وبالتالي ومركبات الغشاء البلازمي للشبكة الھیولیة یمكنھا 

المواد المرتبطة بغشاء الشبكة سوف تنتقل معھا، عكس بروتینات الغشاء البلازمي المحیط بالوصلات 

ونتیجة لمشاركة بروتینات ]. Grabski°et°al.°1993[الخلویة الذي یتمیز بالثبات وعدم الحركة 

الألیاف الأكتینیة فإن عملیة النقل سوف تكون أحادیة الاتجاه نحو المیوزین في عملیة التوصیل عبر 

القطب السالب أو الموجب لألیاف الأكتین، وھذا ھو الشيء الذي یمكنھ تفسیر الحركة الموجھة التي 

فعلى سبیل المثال یلاحظ عند العدید من . تلاحظ في كثیر من الحالات في النقل عبر الوصلات الخلوي

ركة المنتجات الأیضیة تكون ذات اتجاه محدد ونحو جانب واضح للخلیةالنباتات أن ح

]Ding°&°Tazawa°1989.[

ھذا ویذھب بعض الباحثین إلى الخوض في البحث عن المكان المحدد للتحكم في عملیة مراقبة 

على طول النقل عبر الوصلات الخلویة، فمنھم من یعتقد أن عملیة التحكم تتم على طول القناة الجداریة أي

في حین یرى آخرون أن مكان التحكم یكون عند مدخل القناة الجداریة أي في الجھة . الأنبوبة الھیولیة

السطحیة للجدار الخلوي المقابلة للسیتوبلازما، وھذا استنادا لوجود بروتینات انقباضیة في ھذه المنطقة 

یوم حیث ینتج عن وجود ھذه الجزیئات تتأثر بالعدید من الجزیئات مثل الأنزیمات والأیونات كالكالس

]. Martindale°&°Salisbury°1990[إغلاق الفتحة النھائیة للقناة

Effect of turgor and cell pressureتأثیر الإنتباج والضغط الخلوي.ج

من المعروف أن النقل عبر الوصلات الخلویة یتأثر ویتغیر نتیجة للتغیرات في حالات الانتباج 

فعلى عكس التنظیم المحكم بواسطة البروتینات الھیكلیة التي رأیناھا سابقا، فإن . ط الخلويوالضغ

الاستجابة للتغیرات الانتباجیة تمثل آلیة لمراقبة النقل ومقاومة الاجھادات المائیة الناتجة عن الجفاف أو 

خلایا الأوراق الحدیثة من الملاحظات المرتبطة بالموضوع وجد أن زیادة الضغط الانتباجي في. الجروح
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لنبات التبغ تؤدي إلى توقف التوصیل الداخلي عبر الوصلات الخلویة حیث لوحظ توقف حركة الصبغات 

السیمبلاستیة التي تم حقنھا داخل ھذه الخلایا عند ارتفاع الضغط الخلوي، لكن تحت الضغط الخلوي 

]. Oparka°&°Prior°1992[لمجاورة الضعیف یلاحظ استمرار تدفق وتنقل الملونات نحو الخلایا ا

ھذا بالإضافة إلى أن . دقائق10غلق الوصلات الخلویة یحدث في مدة زمنیة قصیرة نوعا ما ولا یتعدى 

تغیرات الناقلیة في الوصلات الخلویة نتیجة للضغط الخلوي ھي أیضا  تتأثر بحالات الأنزیمات الخلویة 

ین وبعض العوامل الخارجیة، عموما نقص التھویة عند حالات الداخلیة التي تتأثر بدورھا بتوفر الأكسج

ضروریة لغلق ATP aseالانتباج یؤدي إلى عدم غلق الوصلات وھذا یعني أن الأنزیمات التنفسیة 

على كل حال الدلائل كثیرة في ھذا الموضوع وكلھا تصب في قالب واحد ھو أن . الوصلات الخلویة

لویة تخضع للتحكم بواسطة الحالات الھیدرولیكیة للخلیة الحیة عملیة التوصیل عبر الوصلات الخ

]Oparka°&°Prior°1992.[

Callose)صمغ الجروح(الكالوز .د

أو Calloseمن بین العوامل التي یعتقد أنھا تتحكم في الناقلیة عبر الوصلات الخلویة نجد الكالوز 

یحدث بشكل بطيء، فإن ھذه العملیة تستعمل ولما كان إنتاج وتوضغ الكالوز. ما یعرف بصمغ الجروح

یتوضع . لمقاومة الجروح والإصابات المیكروبیة أكثر مما تستعمل كآلیة سریعة لمراقبة النقل بین الخلایا

الكالوز على مدخل الوصلات الخلویة ویمنع بذلك الاتصال الخارجي للخلیة، وتكون ھذه العملیة مختلفة 

أیضا یمكن للكالوز أن یعمل على حمایة الخلایا المولدة . لف الأنواع الخلویةفي الطریقة والسرعة بین مخت

أثناء فترة السكون، حیث یتوضع على الوصلات ویغلق الاتصلات الخارجیة وبذلك یعزل ) كامبیوم(

لكن بالإضافة للجروح ]. Rinne°&°van°der°Schoot°1998[الخلایا المولد عن الأنسجة المجاورة

میكروبیة، یمكن للكالوز أن یتشكل نتیجة للتغیرات الھرمونیة أو الانتباجیة للخلایا، والأدلة والإصابات ال

].Rinne°&°van°der°Schoot°1998 ،Wolf°et°al.°1991[على ذلك كثیرة ومتنوعة

Block or loss of Plasmodesmataتوقیف أو حذف الوصلات الخلویة.ھـ

مكنھا التحكم في نشاط وفعالیة الوصلات الخلویة وبالتالي التحكم بالإضافة للعوامل السابقة التي ی

في النقل الحي بین الخلایا، یمكن للخلیة أن تتحكم في عدد الوصلات الخلویة النشطة عن طریق غلق 
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على سبیل المثال وجد عند . وتوقیف بعضھا  أو حتى إزالت بعضھا الآخر سواء بشكل مؤقت أو دائم

وراق النباتات أنھ أثناء نمو ونضج ھذه الخلایا تتوضع بعض المركبات الجداریة على الخلایا الحارسة لأ

معظم الوصلات الخلویة مما یسبب في غلقھا بالكامل وھو الشيء الذي یؤدي إلى عزل ھذه الخلایا عن 

ل مثال آخر على ھذه الظاھرة لوحظ عند الخلایا النق]. Wille°&°Lucas°1984[باقي الخلایا الورقیة 

لأوراق الذرة البالغة، حیث وجد أنھ یتم غلق الوصلات الخلویة التي تربط الخلایا البرنشیمیة الخشبیة 

بخلایا غمد الحزم الوعائیة في العروق الورقیة، وذلك ما یمنع انتقال السكروز من الخلایا الورقیة إلى 

حظ اختزال في عدد الوصلات الخلویة إضافة إلى ذلك، عند العدید من الأوراق النباتیة یلا. الحزم الخشبیة

.عند خلایا المیزوفیل وذلك بعد نضج وبلوغ الأوراق

انطلاقا من المعطیات التي رأیناھا بالنسبة للوصلات الخلویة سواء الموجودة في الأنسجة النباتیة 

ثابتة عبر النامیة أو المتخصصة فإنھ یمكن الاستنتاج بأن الوصلات الخلویة لیست مجرد ثقوب أو قنوات

الجدران الخلویة للخلایا المتجاورة، بل إنھا تمثل أنظمة أكثر تعقیدا ودینامیكیة حیث یمكنھا تحدید ومراقبة 

ورغم أن معظم الدراسات المنشورة تصف الوصلات الخلویة بشكلھا البسیط مثل الموجود في . تنقل المواد

من الاختلافات في تركیب وتوضع الوصلات إلا أنھ من الواضح وجود العدید) 11شكل(الشكل السابق 

ھذا إضافة إلى الاختلافات الجذریة في . بین مختلف الأنسجة وكذلك بین مختلف الخلایا للنسیج الواحد

المواد التي یمكن لمختلف الوصلات أن تنقلھا بین الخلایا، ومن ھذا المنطلق لن یكون مفاجئا في المستقبل 

.ة إلى عدة مجموعات مختلفة في التركیب والوظیفةأن یتم تقسیم الوصلات الخلوی

II .3 .5.النقل الداخلي الحي الأوعیة الخشبیة الحیة و
Living xylem elements and the symplastic transport

صحیح أن الأوعیة الحیة تمثل عائقا أمام الحركة الخارجیة الحرة عندما تتواجد في الشبكة 

قت نفسھ یمكنھا أن تساھم في النقل الداخلي الحي، حیث یمكن لكمیات معینة من الخشبیة، لكنھا في الو

ھناك احتمال . الماء أن تنتقل داخلیا عبر الوصلات الخلویة التي تربط الأوعیة الحیة بالخلایا المجاورة

یات النقل خضع بشكل كبیر إلى آلوھذا التنقل یالأوعیة الفتیة الحیةكبیر لتنقل الماء وبشكل بطيء داخل
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الداخلي الحي، وھذا طبیعي جدا لأن الأوعیة الحیة تمتلك جمیع الخصائص البیولوجیة للخلیة النباتیة 

.الحیة

تحت قوى الانتشار والشد ة الخشبیة المیتة یتم عبر التدفق الخارجيإذا كان النقل عبر الشبك

فإن النقل عبر الخلایا الخشبیة الحیة لا والتماسك التي تنشأ من عملیات التبخر والنتح عند سطح الأوراق،

یمكنھ أن یتم بھذه الطریقة وھذا لأن الخلایا الحیة ھي أنظمة مغلقة وكتل ملیئة بالسیتوبلازما والعضیات 

إن الحركة الأبوبلاستیة الحرة لا تتحقق في الخلایا الحیة ولا یمكن لقوى الشد والتماسك أن تعمل . الخلویة

مثل البرنشیمة الخشبیة(ھو السبب الذي یجعل آلیات النقل في العناصر الخشبیة الحیةھذا. في ھذه الحالة

في الحقیقة تتم و. یختلف كثیرا عن ذلك الموجود عند العناصر الخشبیة المفتوحة المیتة)والأوعیة الحیة

یعتمد على والذيSymplasticعملیة النقل عبر العناصر الخشبیة الحیة بواسطة النقل السیمبلاستي 

)الوصلات الخلویة(من خلیة إلى أخرىالتي تمتد شبكة الامتدادات السیتوبلازمیة عبر تحرك الماء 

]Evert°et°al.°1996 ،Roberts°&°Oparka°2003 .[ من الجدیر بالذكر أن الوصلات الخلویة

خشب وبرنشیمة ومتطور عند البرنشیمة الخشبیة الناقلة مثل أشعة اللوحظ بأنھا تتواجد بشكل كبیر

.العناصر الخشبیة النامیة مثل الأوعیة الحیةفي وكذلك الممصات عند النباتات المتطفلة

سوف نخصص جزءا كبیرا من ھذه الدراسة لمناقشة النقل الداخلي الحي عبر الأوعیة الفتیة 

راسات والتقاریر دراستنا الحالیة أو من الدمن الحیة، وسوف نستعرض العدید من البراھین والأدلة سواء 

ھي أن الأوعیة الفتیة الحیة في ھذه الحالة والفرضیة الرئیسیة التي نحاول تدعیمھا . المتعلقة بھذه الظاھرة

بین الشبكة الخشبیة المیتة والخلایا الحیة، بمعنى آخر، تقوم الأوعیة الحیة بنقل توصیلتعمل كنظام 

.الحي وذلك من وإلى الشبكة الخشبیة المیتةوتوصیل الماء لمسافات قصیرة عبر النقل الداخلي 
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رقـائل والطـالوس
Materials and Methods

III .1 . العـینات النباتیةPlant materials

في البدایة تجدر الإشارة إلى أنھ تم اختبار العدید من الأنواع النباتیة والتي تنتمي إلى عائلات 

نذكر على . معبرةنتائج واضحة وتي تعطي تحدید العینات المناسبة لتجاربنا والمختلفة، وھذا من أجل 

Lycopersicumوالطماطم Cucrbita maximaسبیل المثال نباتات مثل القرع  esculentum

Ipomoeaونبات العلیق  pes-capraeلكن معظم ھذه النباتات لم تكن . والعدید من الأنواع الأخرى

ع التي أثبتت صلاحیتھا وأعطت نتائج الأنوا. مناسبة لاختبارات السحب والتلوین ولم تعطي نتائج واضحة

Vitisنبات العنب المزروع ھيوتقرر استعمالھا كنباتات تجریبیة في ھذا البحثمشجعة vinifera

Parthenocissusونبات العنب العذراء  quinquefolia وأخیرا نبات النخیلPhoenix dactelifera

III .1 .1 . سیقان عنب المائدةVitis vinifera L.

كونھ من النباتات المتسلقة، یعتبر نبات عنب المائدة أحد النماذج التجریبیة المناسبة لدراسة الجھاز 

النظام الخشبي لھذا النبات یتمیز بعناصر وعائیة واسعة وطویلة قد تمتد إلى عدة . الخشبي النامي للسیقان

.یمكن تمییزھما بسھولةالحزم الوعائیة واضحة والخشب الأولي والثانوي . سلامیات عبر الساق

یعتبر نبات عنب المائدة من النباتات واسعة الانتشار بسبب أھمیتھ التجاریة والغذائیة، فھو من 

أوراقھ متوالیة . الشجیرات المتسلقة ذات السیقان الطویلة والتي قد تمتد إلى عدة أمتار من دون أن تتفرع

). 13شكل(خمسة فصوص ذات حواف متعرجة على الساق وتتمیز بعنق طویل ونصل واسع ومقسم إلى 

.1والخصائص التصنیفیة للعنب موضحة في الجدول 

جمیع العینات تم الحصول علیھا من الأشجار البالغة المزروعة في الحقل خلال فترة النمو 

استعملت الأفرع الحدیثة النامیة لدراسة الخشب الفتي، حیث ). من شھر ماي إلى جویلیة(القصوى للنبات 

تم قطعھا في الصباح الباكر عند ظروف الحرارة والرطوبة المناسبتین وجمعت في أكیاس بلاستیكیة 

وقد كانت الأفرع الخضراء مكونة من حوالي . مغلقة لحفظھا من الجفاف ومن ثم نقلت مباشرة إلى المختبر

البالغة المتخشبة من جھة أخرى، استعملت السیقان. سم180سم إلى 130سلامیة وطولھا تراوح بین 25
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لذلك قطعنا العینات من السیقان التي تجاوز عمرھا السنة الواحدة، . في التجارب المتعلقة بالخشب الناضج

10حیث اخترنا السیقان المستقیمة والسلیمة وغیر المتفرعة وقمنا بقطع عینات مكونة من حوالي 

العینات تحصلنا علیھا من معھد البیولوجبا .رسلامیات وحفظت في الأكیاس البلاستیكیة لنقلھا إلى المختب

بجامعة أم البوافي، ھذا بالاضافة إلى بعض العینات التي جلبت من المزارع المستثمرات الفلاحیة، طریق 

.عین البیضاء ــ أم البواقي

III .1 .2. سیقان العنب العذراءParthenocissus quinquefolia (L.) Planchon.

التشریحیة أو من الناحیة - ھ جدا نبات العنب الشائع سواء من الناحیة الشكلیةھذا النبات یشب

ذكرناھا تيلذلك فإن خصائص السیقان لھذا النبات تشبھ الخصائص ال. )1جدول(الوظیفیة-التطوریة

ب، عموما سیقان العنب العذراء تكون رقیقة نوعا ما مقارنة بنیات العن. أعلاه بالنسبة لنبات العنب العادي

من الناحیة التشریحیة تكون الأوعیة الخشبیة الناقلة لھذا النبات . كذلك طول السلامیات یكون أقصر قلیلا

في حزم عمودیة قریبة جدا من تلك التي یملكھا نبات عنب المائدة ، والأوعیة تكون واسعة وبارزة جدا في 

.المقاطع العرضیة

ة، أما النصل فھو مقسم إلى خمسة وریقات أوراق العنب العذراء تتمیز بعنق طویلة ورقیق

متطاولة وھي بذلك تختلف عن نبات عنب المائدة الذي تكون أوراقھ مقسمة إلى خمسة فصوص ولیس 

یزرع ھذا النبات للزینة فقط وھو غیر منتشر بكثرة مثل العنب ). 14أنظر الشكل(وریقات واضحة 

من الحدائق والمشاتل المتخصصة في نباتات المزروعة، لذلك كان الحصول على عینات ھذا النبات 

. الزینة

كما ھو الحال بالنسبة للعنب المزروعة، فإن العینات المستعملة في ھذه الدراسة كانت من الأفرع 

النامیة الخضراء، والتي جمعت في الظروف المناسبة في الصباح الباكر وتم نقلھا مباشرة إلى المختبر في 

120سلامیة وطولھا تراوح بین 25انت الأفرع الخضراء مكونة من حوالي ك. أكیاس بلاستیكیة خاصة

أما تجارب الخشب البالغة فقد استعملت فیھا الأغصان البالغة المتخشبة ذات العمر الذي . سم160سم إلى 

جمیع العینات تم جلبھا من حدیقة التجارب لجامعة أم البواقي، كما تم جلب بعض . یتجاوز السنة الكاملة

.العینات من بعض الحدائق الشخصیة في مدینة أم البواقي
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.سیقان وثمار العنب المزروعة.13شكل 

).عنب الزینة(سیقان وثمار نبات العنب العذراء .14شكل 
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III .1 .3. جذور النخیلPhoenix dactelifera L.

إن دراسة الجذور بواسطة اختبار السحب والتلوین یعتبر من العملیات الصعبة نوعا ما، وذلك لأن 

یستحیل في كثیر من الأحیان أغلب الجذور رقیقة جدا وحساسة خاصة عند المناطق القریبة من القمة أین

التعامل مع ھذا النوع من الأعضاء، والحل الوحید لھذه المعضلة ھو إیجاد نباتات تمتلك الجذور المناسبة، 

فإن نباتات العائلة النخلیة تتمیز بجذور سمیكة وكبیرة حتى عند المنطقة القریبة من القمة ظولحسن الح

من القمة النامیة حتى المناطق الأكثر بلوغا، ) سم1حوالي (ك واحد النامیة فجذور ھذه النباتات تنمو بسم

وتكون بذلك مادة مناسبة جدا لتطبیق اختبار السحب والتلوین ودراسة الأوعیة الفتیة الحیة للمجموع 

ھي الأشجار الأكثر شیوعا وھي النباتات Phoenix dactyleferaوطبعا فإن نخیل التمر .  الجذري

.د علیھا الدراسةالتي سوف تعتم

تكون جذور النخیل غلیظة ومتشحمة، یغلب علیھا اللون الأبیض وسطحھا أملس تبدو علیھ بعض 

الشعیرات(الجذریةالشعیراتلا تمتلكیشار إلى أن جذور النخیل). 15الشكل(التعرجات الصغیرة 

البعضیسمیھاوالتيللجذع،المنتفخةالقاعدةمنالجذورتخرج.]Shabbir et al.°2011[)الماصة

وتتمیزالنخلة،قاعدةمنمباشرةالتي تخرجوھي)الرئیسیة(الأولیة الجذورنمیزویمكن أن،بالبصلة

تتفرع التيوھيالفرعیةالجذورنمیزأنكما یمكنطویلة،لمسافاتوتمتدسم،1یتعدىقدبسمك كبیر

.)15شكل(یلاطوولا تمتدصغیربسمكوتتمیزالرئیسیة،الجذورمن

وطریقة الزراعةالجوفیةالمیاهعمقباختلاففي التربةوتشعبھالجذريالمجموعامتدادیختلف

فوقھاأوالتربةمن سطحقریباتخرجالتيفالجذورالعمومالمزروع، وعلىللصنفوتبعاالتربةوطبیعة

أماالماء،فيالجذورباقيا غمرتإذخاصةالتنفسفيرئیسیادوراتلعبالتنفسیة، وھيبالجذورتعرف

المعدنیةالعناصرمعظملأنوذلكبالجذور الغذائیة،فتعرفمتوسطةأعماقأفقیا وفيالتي تمتدالجذور

العمق بجذورفيتمتدالتيالجذورتعرفالجذور، وأخیرا،ھذهبواسطةتمتصالنباتالتي یحتاجھا

.عن المیاهباحثةبةالترفي أعماقتغوصلأنھاوذلكالإمتصاص،
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خلال دراستنا ھذه تم الحصول على جذور النخیل من الأشجار النامیة في الغـوط أو ما یعرف 

جمعت الجذور خلال فترات النمو السریعة أي خلال أشھر . بحفر النخیل الموجودة في منطقة وادي سوف

لبحث عن العینات خلال الصباح ، حیث یتم حفر التربة وا)من شھر ماي إلى شھر أوت(الربیع والصیف 

سم بدایة من القمة النامیة، 75تقطع الأجزاء الطرفیة بطول . الباكر أین الرطوبة والحرارة المناسبتین

حیث تحتوي ھذه الأجزاء على القمة المیرستیمیة والأجزاء النامیة من الجذر وھي المطلوبة في ھذه 

ى المختبر في حاویات ملیئة بالماء حیث تغمر الجذور كلیا تنقل العینات مباشرة وبشكل سریع إل. الدراسة

.1الجوانب التصنیفیة للنخیل موضحة في الجدول .في الماء لضمان سلامتھا لأطول مدة ممكنة

لاحظ أن النھایات القمیة للجذور خالیة من الشعیرات . الجذور الحدیثة النامیة لأشجار النخیل. 15شكل 
.، وھذه من الخواص الممیزة لنبات النخیلالماصة
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.]Mebberley°et°al.°2008[الخصائص التصنیفیة لمختلف النباتات المستعملة :1جدول 

النخیلالعنب العذراءعنب المائدة

النوع

species

Vitis

vinifera L.

Parthenocissus

quinquefolia (L.) Planchon.

Phoenix

dactelifera L.

الجنس

Genus
VitisParthenocissusPhoenix

العائلة

Family
VitaceaeVitaceaeArecaceae

الرتبة

Order
RhamnalesRhamnalesArecales

الطائفة

Class
لفلقةثنائیات ا

Magnoliopsida

ثنائیات الفلقة

Magnoliopsida

ثنائیات الفلقة

Liliopsida

الشعبة

Division
النباتات الزھریة

Magnoliophyta

النباتات الزھریة

Magnoliophyta

النباتات الزھریة

Magnoliophyta

المملكة

Kingdom
المملكة النباتیة

Plantae

المملكة النباتیة

Plantae

لكة النباتیةالمم

Plantae
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III .2. اختبار السحب والتلوینSuction-coloration test

لقد تم تصمیم اختبار السحب والتلوین وتطویره وفقا للتجارب الأولیة والقوانین الفیزیوكیمیائیة 

وھو عبارة عن اختبار تجریبي یھدف إلى الكشف عن . وخصائص الجھاز الخشبي وعناصره الناقلة

وعیة الفتیة الحیة ویسمح بتحدید نسبتھا وتوزیعھا في مختلف الأعضاء النباتیة، وقد تم تصمیم ھذا الأ

والبیولوجیة للأوعیة الناقلة مع متابعة وتحلیل لاعتماد على المبادئ الفیزیائیةالاختبار وتطویره با

إضافة إلى اختیار الوسائل التجارب الأولیة والمحاولات المخبریة لتحسین الأداء وزیادة درجات الدقة، 

المناسبة والمواد الموافقة والمراحل التجریبیة الملائمة وتجنب الوسائل النادرة والإجراءات المعقدة 

والشروط الصعبة، وقد روعي في تصمیم الاختبار أن یكون بسیطا وسھل التطبیق ولا یحتاج إلى مراقبة 

.والمحددةالظروف الخارجیة ولا یتطلب توفر الشروط الخاصة 

III .2.1 . مبدأ الاختبارPrinciple of the test

یعتمد اختبار السحب والتلوین على مبدأ أساسي یرتكز على الخصائص التركیبیة للوعاء الخشبي، 

فمن الناحیة التشریحیة تكون الأوعیة البالغة المیتة عبارة عن أنابیب متصلة وفارغة وتسمح بالمرور 

لى عكس الأوعیة الفتیة الحیة فھي مسدودة ومقفلة بالجدران العرضیة والسیتوبلازما المباشر للمحالیل، ع

وانطلاقا من ھذه الخصائص یمكن التعرف على الوعاء . الحیة وھي لا تسمح بمرور المحالیل والمركبات

بسحب المحلول الملون عبر الأوعیة الخشبیة عن طریق وذلكالمیت وتمییزه عن الوعاء الحي

حیث نقوم بتوصیل ، )16شكل(اص والسحب بواسطة المضخة الماصة وتحت ضغط سلبي كبیر الامتص

الطرف العلوي لقطعة الساق أو الجذر بأنبوبة السحب أما الطرف الآخر فیغمس في المحلول الملون، وبعد 

ھا تشغیل عملیة السحب فإن المحلول الملون سوف یمر عبر شبكة الأوعیة المیتة للعینة وھو ما یجعل

إجراء مقطع عرضي لذلك عند. تتلون، أما الأوعیة الحیة فتبقى غیر ملونة لأنھا لا تسمح بدخول الملون

یمكن ملاحظة الأوعیة الملونة والتي تمثل الأوعیة البالغة المیتة، أما ةالمدروسالعینة النباتیةفي منتصف 

عا، ھناك عدة احتیاطیات وإجراءات یجب وطب. الأوعیة التي لم تتلون فإنھا تمثل الأوعیة الفتیة الحیة

إتباعھا لضمان النتائج الصحیحة والواضحة مثل اختیار الأعضاء النباتیة المناسبة، والتطبیق السریع 

.إلخ...والجید للإختبار

الملونات التي یجب استعمالھا في ھذا الاختبار یجب أن تنتمي إلى صنف الملونات الأبوبلاستیة 
ApoplasticSdyesالملونات التي تتحرك بحریة عبر الشبكة الخشبیة وتمر خلال النقر والثقوب يأ

عموما ھناك الكثیر من ھذه . بین العناصر الوعائیة ولكنھا في نفس الوقت لا تدخل إلى الخلایا الحیة
، البنفسج ToluidineSblue-OS(TBO)، أزرق التولویدین Safraninالملونات مثل الصفرانین 
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، BasicSfuchin، الفوشین القاعديEvansSblue، أزرق إیفانس CrystalSVioletي الكریستال
.AlcianSblueأزرق الألشیان 

من الجدیر بالذكر ھو أن اختبار السحب والتلوین یمكن تطبیقھ بالطریقة العكسیة تماما وتكون 

Pressure-colorationLtestالنتائج نفسھا تقریبا، وھو ما یدعى باختبار الضغط والتلوین

ففي ھذه الحالة یتم ضخ المحلول الملون في العینة النباتیة بدلا من سحبھا، حیث یتحرك ). 16،17شكل(

الملون في الشبكة الخشبیة المیتة تحت قوى الضغط، وھو ما یلون العناصر المیتة ویترك العناصر الحیة 

، )17شكل(ھل وأضمن من اختبار الضغط لكن ومن الناحیة العملیة یكون اختبار السحب أس. بدون تلوین

فعندما نطبق الضغط العالي لدفع الملون عبر الجھاز الخشبي یمكن لأنبوب الضغط أن ینفصل عن العینة 

على العكس، . ویتسبب في تطایر الملون وإفشال التجربة مع تعریض الباحث والمختبر لمشاكل عدیدة

تلوین، یبقى أنبوب المضخة مربوط بالعینة النباتیة مھما ارتفعت درجت السحب في اختبار السحب وال

.وذلك لأن السحب یزید من التحام الطرفین نتیجة لقوى الشفط

رسم تخطیطي یوضح المراحل المتبعة في اختبار السحب والتلوین واختبار . 16شكل 
.المخطط لا یخضع لمقیاس رسم. الضغط
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III .2.2 . أزرق التولویدین (محلول التلوینToluidine blue O(

في ToluidineSblue-OS(TBO)في ھذه الدراسة محلول أزرق التولویدین استعملنا 

لوین وكذلك في مختلف التجارب الخاصة بالشبكة الخشبیة والنقل الجانبياختبارات السحب والت

العناصر الخشبیة لمعةھذا الملون یتحرك بحریة ضمن الجھاز الخشبي حیث ینتقل عبر . )17شكل(

، في حین لا ]Chatelet°et°al.°2006[وخلال النقر المزدوجة والصفائح المثقوبة للجدران العرضیة 

لویدین أن یدخل إلى الخلایا الحیة لأن الغشاء السیتوبلازمي یمنع مرور الجزیئات یمكن لمحلول التو

تركیز المحلول المستعمل في التجارب المختلفة ]. Shane°et°al.°2000[الكبیرة لھذا المحلول الأزرق 

.ل/غ01كان 

باستعمال قوى . في اختبار السحب والتلوین) Aشكل (وعملیة الضغط ) Bشكل (یوضح عملیة السحب .17شكل 
من المستحسن استعمال أنبوب . الضغط العالیة یتم سحب أو دفع المحلول الملون خلال النسیج الخشبي للعینة النباتیة

.كي یسمح بملاحظة حركة ومرور الملون عبر العینةبلاستیكي شفاف للربط بین العینة النباتیة ومضخة الضغط ل



59

: فـصل

III .2.3 .الفحص المجھري وصور المقاطع
Microscopy and photomicrography

ZeissSKF2جمیع العینات والمقاطع المجھریة تم فحصھا باستعمال المجھر الضوئي طراز 

Zeiss KF2 compound light microscope (Carl Zeiss, West Germany).

-MoticSDMB1تم التقاطھا بالاستعانة  بالمجھر الرقمي طراز ) 18شكل(الصور المجھریة  2MP

Motic Digital Microscope (DMB1- 2MP, Motic Instruments Inc., Xiamen, China).

ومخب إلى أن معظم التجارب المخبریة قد تمت على مستوى مخبر الكیمیاء النباتیةنشیرا، أخیر

بجامعة أم البواقي، كما أن بعض التجارب المكملة قد تم إجراؤھا على الجزیئات الحیویة وتحسین النباتات

النباتیة في محطة التجارب لمركز البحث العلمي والتقني للمناطق الجافة مستوى مخابر الفسیولوجا

CRSTRAبمدینة تقرت.
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III .3.التأثیر على النمط التشریحي للشبكة الخشبیة: الجزء الأول
First part: the effect on the anatomical pattern of xylem network

كیف یؤثر تواجد وتوزیع الأوعیة الحیة على تركیبة وتشریح الھدف من ھذه التجارب ھو إظھار

بما أن الأوعیة الحیة تمثل مناطق مغلقة من الشبكة الخشبیة، فإن تواجدھا یشكل . الحزم الخشبیة النامیة

قید والتداخل ضمن الشبكة الخشبیة، وبالتالي یؤثر على طبیعة مكونا تشریحیا ھاما ویضیف نوعا من التع

.لحركة الخارجیة الحرة ضمن الشبكة الخشبیة المیتةواتجاھات ا

لھذا السبب قمنا بدراسة تواجد وتوضع الأوعیة الحیة ضمن الشبكة الخشبیة النامیة وذلك لوضع 

إن ھذه التجارب . خریطة تشریحیة للحزم النامیة و لتحدید نموذج مفصل للمسار الخشبي أثناء فترة النمو

التشریحیة للحزم الخشبیة التي ھي في طور النمو، وھو الشيء الذي من سوف تساعدنا على فھم الھندسة

في ھذا الجزء من البحث .شأنھ أن یسمح لنا باقتراح المسار الحقیقي للماء أثناء انتقالھ عبر الحزم الفتیة

استعملنا اختبار السحب والتلوین لدراسة التواجد التشریحي للأوعیة الحیة على طول الحزم الخشبیة 

. النامیة للسیقان والجذور، وھذا لمعرفة توضعھا التشریحي عند المناطق المختلقة البعیدة عن القمة النامیة

بعد ذلك ومن أجل رسم خریطة تفصیلیة للشبكة الخشبیة النامیة سواء بالنسبة للسیقان أو الجذور فقد قمنا 

. ا أیضا باستعمال اختبار السحب والتلوینوھذبتتبع المراحل المختلفة لتمایز ونمو ونضج الأوعیة الخشبیة 

III .3.1 . المواد النباتیةPlant materials

ونبات VitisSviniferaالعینات النباتیة المستعملة في ھذه التجارب تنتمي إلى نبات العنب

بالنسبة للدراسات الخاصة بالأعضاء الھوائیةParthenocissusSquinquefoliaالعذراء العنب

أما بالنسبة للأعضاء السفلیة فقد استعملت الجذور الحدیثة لنبات . )13،14شكل(

یتم إحضار العینات المناسبة والخالیة من العیوب في . )15شكل(PhoenixLdacteliferaالنخیل

الصباح الباكر وتوضع في أكیاس بلاستیكیة محكمة الغلق لمنع التبخر الشدید ودخول الھواء خاصة إلى 

في المختبر یستحسن أن تتم جمیع عملیات قص وتقسیم الأجزاء النباتیة تحت الماء . خشبیةالأنسجة ال

.لتجنب المشاكل التجریبیة المصاحبة لتدفق فقاعات الھواء إلى الأوعیة الخشبیة
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III .3.2.تواجد الأوعیة الحیة في السیقان النامیة
Presence of living vessels in developing stems

دراسة التواجد والتوضع التشریحي للأوعیة الحیة على طول المسار الخشبي للسیقان النامیة ل

، تم فحص الجھاز الخشبي لقطع من الساق )عنب المائدة ، العنب العذراء(الخضراء للنباتات المدروسة 

ن القمة حتى السلامیة مأخوذة من مسافات متتالیة من القمة النامیة وذلك بدءا من السلامیة الرابعة القریبة م

سم ویوضع مباشرة في الماء لمنعھ من 06من كل سلامیة نقطع جزءا من الساق طولھ . 21السفلیة رقم 

.الجفاف أو دخول الھواء إلى النظام الخشبي

في اختبار . )16شكل(استعملنا كلا من اختبار السحب واختبار الضغط للكشف عن الأوعیة الحیة

وتربط مع أنبوبة شفافة للمضخة الساحبة عبر ) سم06طولھا (القطعة الساقیة السحب والتلوین تأخذ

بعد ذلك تطبق القوة ). أزرق التولویدین(طرفھا العلوي، أما الطرف السفلي فیغمس في المحلول الملون 

، تترك القطعة تحت السحب لمدة قصیرة (KPa 120-)كیلو باسكال 120-الساحبة بقوة ضغط تساوي 

. ثوان أي عندما یظھر المحلول الملون في الطرف العلوي للقطعة المربوط بأنبوبة السحب10ى إل5من 

بعدھا یوقف السحب وتأخذ القطعة للفحص المجھري، حیث نعمل مقطع عرضي عند منتصفھا تقریبا 

عند . )100×و 40×عادة بین (لحیة تحت المجھر الضوئي عند التكبیر المناسباونلاحظ تواجد الأوعیة 

الفحص یمكن تمییز الأوعیة البالغة المیتة من الأوعیة الحیة عن طریق التلوین، حیث تكون الأوعیة المیتة 

. )16شكل(ملونة بالأزرق بینما تكون الأوعیة الحیة غیر ملونة تماما

خذ القطعة الساقیة وتربط عند طرفھا السفلي بمضخة الضغط عن ؤفي اختبار الضغط والتلوین، ت

، أما الطرف العلوي فیوجھ نحو كأس بیشر لجمع الملون )17شكل(أنبوبة شفافة مملوءة بالملونطریق 

ثوان وبعدھا یقف لتنقل 10لمدة قصیرة لا تتعدى ) كیلو باسكال120(یشغل الضغط  العالي . المتدفق

نلاحظ حیث وبنفس الطریقة نعمل مقطع عرضي عند منتصفھا و. )16شكل(العینة نحو الفحص المجھري

.تواجد الأوعیة الحیة تحت المجھر الضوئي

III .3.3.تواجد الأوعیة الحیة في الجذور النامیة
Presence of living vessels in developing roots

بنفس الطریقة التي استعملت مع السیقان النامیة، بواسطة اختبار السحب والتلوین قمنا 

من أجل التعرف على تواجد وتوزیع الأوعیة الفتیة الحیة ضمن بفحص الجذور النامیة لنبات النخیل

) سم الأخیرة من الجذر90(نأخذ الجزء الطرفي للجذر والذي یحتوي على القمة النامیة . الجھاز الخشبي

عند . تحفظ القطع الجذریة في الماء لحمایتھا من الجفاف. سم10ونقسمھ إلى عدة قطع متساویة بطول 
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الجزء السفلي . التلوین تأخذ كل قطعة جذریة وتوصل عند طرفھا العلوي بأنبوبة السحباختبار السحب و

ثوان على ضغط عال نوعا 10یغمر في المحلول الملون ومن ثم تشغل قوة السحب لمدة قصیرة لا تتعدى 

عند الانتھاء من الاختبار نعمل مقطع عرضي في منتصف القطعة الجذریة ). كیلو باسكال120-(ما 

.)16شكل(مشاھدة الأوعیة الحیة وكیفیة توضعھا التشریحيل

یمكن الحصول على نفس النتائج باستعمال اختبار الضغط، أین یتم استعمال قوة الضغط بدلا من 

لكن في ھذه الحالة على الباحث أن . السحب لتمریر الملون خلال الشبكة الخشبیة لتلوین الأوعیة المیتة

الجذریة بحیث توصل بأنبوبة الضغط عند طرفھا السفلي ولیس العلوي لضمان ینتبھ إلى اتجاه القطعة

.)16شكل(النتائج الأحسن ولتوجیھ المحلول في الاتجاه الطبیعي للنسغ

رسم تخطیطي یوضح الطبقات المتتالیة من الأوعیة الثانویة وترتبھا ابتداءا من النخاع في .19شكل 
محاذیة للخشب الأولي وھي ) 1الطبقة (تكون الطبقة الأولى . لساقمركز الساق إلى القشرة خارج ا

الطبقة التي تظھر مبكرا خلال تكون الحزم الخشبیة حیث تلاحظ ھذه الطبقة قریبا من القمة النامیة 
بھذه الطریقة . وھكذا تبدأ الطبقات المتتالیة في الظھور والنضج كلما ابتعدنا عن قمة الساق. للساق

.تدرج في تمایز ونمو الطبقات الوعائیة خلال التجارب التالیة في ھذه الدراسةسوف نتابع ال
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III .3.4 .تمایز ونضج الأوعیة في السیقان النامیة
Vessel differentiation and maturation in developing stems

واجد التشریحي للأوعیة الحیة بشكل عام، ننتقل إلى الدراسة المفصلة والتي تھدف بعد دراسة الت

وذلك من أجل ) 19شكل(إلى تحدید التقدم التدریجي لعملیات التمایز والنضج لمختلف الطبقات الوعائیة 

عائیة معرفة مكان التمایز ومكان النضج لمختلف الأوعیة ورسم النمط الطبیعي للنمو المتدرج للحزم الو

وھو ما سوف یساعدنا على فھم . ومعرفة حجم الأوعیة الحیة وكیفیة انتظامھا على طول الشبكة الخشبیة

.وبالتالي فھم عملیات النقل والتوصیل خلال مرحلة النموالنامیة حزمللالھندسة الھیدرولیكیة لھذه 

القمة النامیة حتى من أجل أن نتابع النمط الكامل لتمایز وتطور ونضج الأوعیة الخشبیة من

القاعدة، اعتمدنا على طریقة تلوین الأوعیة المیتة وتمییزھا بالملون ثم وبواسطة المقاطع العرضیة نفحص 

كامل الجھاز الخشبي من القمة إلى القاعدة ونلاحظ مكان ظھور الأوعیة ومكان نضجھا على طول الساق 

ة الحیة والأوعیة المیتة ومن ثم یمكننا أن نحدد فھذه الطریقة تتیح لنا أن نمیز بین الأوعی). 20شكل(

. بالضبط طول الأوعیة الحیة ومكان تمایزھا والمكان الذي تتحول فیھ إلى أوعیة میتة

وقسمناھا إلى قطع ) عنب المائدة والعنب العذراء(أحضرنا الأفرع الخضراء للنباتات المدروسة 

توضع القطع الساقیة . بھا الأصلي من القمة إلى القاعدةترقم القطع وترتب طبقا لترتی. سم20ساقیة بطول 

كل قطعة ساقیة تجرد من الأوراق وتربط تحت الماء عند طرفھا السفلي بأنبوبة . في الماء لتبقى رطبة

، یشغل الضغط ویدفع الملون داخل القطعة Toluidine blue-Oالضغط المملوءة بالمحلول الملون 

بعد ھذه المدة وعندما یظھر . دقیقة15كیلو باسكال وذلك لمدة 120الساقیة تحت ضغط عالي یساوي 

بعد ذلك ولتتبع النمو . الملون بشكل واضح عند الطرف العلوي یوقف الضغط وتغسل القطعة جیدا بالماء

بفحص الجھاز الخشبي على مسافات متتالیة من الطرف التدریجي ونضج الأوعیة في القطعة نقوم

. ملم حتى نصل إلى القاعدة5العلوي، لذلك نبدأ من الطرف العلوي ونعمل مقاطع عرضیة متتالیة بعد كل 

نفحص المقاطع العرضیة المتتالیة تحت المجھر ونلاحظ ظھور الأوعیة الجدیدة ونضجھا على طول 

ظھر فیھا طبقة جدیدة من الأوعیة تمثل منطقة التمایز لھذه الطبقة المنطقة التي ت).20شكل(الساق 

الوعائیة، أما المنطقة التي یظھر فیھا المولون لأول مرة في أوعیة الطبقة الجدیدة فھي منطقة نضج وموت 

فحص المقاطع المتتالیة نسجل المسافة بین قاعدة القطعة والنقطة التي ظھرت فیھا نماعندوعلیھ. الأوعیة

كذلك نسجل المسافة بین قاعدة القطعة والنقطة التي نضجت فیھا الأوعیة . طبقة جدیدة من الأوعیة الخشبیة

. الجدیدة والتي نعرفھا بظھور الملون لأول مرة في ھذه الأوعیة
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عند الاكتمال من كل القطع الساقیة، وبما أنھا مرتبة وفقا لترتیبھا الأصلي على الساق الكاملة، 

فمسافة التمایز . مكان حساب مسافة التمایز ومسافة النضج لكل طبقة من طبقات الأوعیة الناقلةأصبح بالإ

أما مسافة النضج فھي المسافة . للأوعیة ھي المسافة الفاصلة بین القمة النامیة ونقطة ظھور ھذه الأوعیة

كذلك یمكننا بھذه الطریقة . بین القمة النامیة والنقطة التي نضجت فیھا الأوعیة وتحولت إلى عناصر میتة

.تحدید طول الأوعیة الحیة وھي المسافة بین نقطة تمایز الأوعیة ونقطة نضجھا

رسم تخطیطي یوضح كیفیة متابعة النمو والتطور لمختلف الطبقات الوعائیة في الحزم .20شكل 
تنزع الأوراق . 2نختار الأفرع النباتیة السلیمة والخالیة من التفرعات الجانبیة؛ . 1. الخشبیة النامیة

نھایات الأعناق الورقیة تسد بواسطة الغراء، كما نحافظ على ترتیب القطع الساقیة كما كانت موجودة و
یدفع المحلول الملون بقوة داخل الحزم الوعائیة عن طریق النھایة القاعدیة للقطعة . 3على الساق الأم؛ 

نعمل مقاطع عرضیة متتالیة ونقیس المسافات المطلوبة. 4الساقیة؛ 
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III .3.5.ونضج الأوعیة في الجذور النامیةتمایز
Vessel differentiation and maturation in developing roots

لتحدید النموذج التدریجي لنمو وتطور على مستوى الجذور، اعتمدنا على نفس الطریقة السابقة

باستعمال المحلول الملون نمیز كل العناصر المیتة في . الأوعیة الناقلة وتحولھا إلى عناصر بالغة میتة

الشبكة الخشبیة وتبقى الأوعیة الحیة بدون تلوین مما یسھل علینا تحدید ومتابعة النمو التدریجي للحزم 

والمسافة التي تبقى فیھا حیة وكذلك المكان الذي تتحول فیھ إلى عناصر الناقلة ومكان تمایز الأوعیة 

أربعةسم ونقوم بتقسیمھا إلى 120-100نأخذ قطعة طرفیة من جذر النخیل بطول حوالي . ناضجة میتة

عند الطرف السفلي للقطعة . سم مع الاحتفاظ بالترتیب الطبیعي لھذه القطع30حوالي قطع بطول 

بإزالة القشرة الخارجیة الأسفنجیة وذلك لإظھار الأسطوانة المركزیة التي نربطھا بأنبوبة الجذریة، نقوم

من طرف القمة وبعدھا نشغل سم1قبل تشغیل الضغط نقطع حوالي ). 21شكل(الضغط الملیئة بالملون 

ریة وبعد یبدأ الملون بالانتشار في الشبكة الخشبیة للقطعة الجذ. كیلو باسكال120الضغط على درجة 

سم ابتداءا من النھایة 1نعمل مقاطع عرضیة متتالیة كل بعد ذلك . نوقف الضغطدقائق10إلى 8حوالي 

د تشغیل الضغط من جدید لضمان وبعد كل أربعة أو خمسة مقاطع نعا.القمیة للعینة نحو النھایة السفلیة

تحت المجھر ونسجل متتالیةالنفحص المقاطع العرضیة.وصول الملون إلى جمیع الأوعیة المیتة

قاعدة العینةنسجل المسافة بین ، حیثالمسافات المطلوبة للتمایز والنضج بالنسبة للأوعیة المختلفة

والنقطة التي ینضج فیھا أي اعدةكذلك تسجل المسافة بین الق. والنقطة التي یظھر فیھا أي وعاء جدید

ات یمكن تحدید كلا من مسافة التمایز ومسافة النضج وانطلاقا من ھذه المساف. وعاء من الأوعیة الحیة

.لمختلف الأوعیة في النظام الجذري
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رسم تخطیطي یوضح كیفیة متابعة النمو والتطور لمختلف الطبقات الوعائیة في الحزم . 21شكل 
. 2نختار الجذور السلیمة والخالیة من التفرعات الجانبیة الكبیرة؛ . 1. الخشبیة النامیة في جذور النخیل

دة على سم مع المحافظة على ترتیب القطع كما كانت موجو30نقسم العینة الجذریة إلى قطع بطول 
عند الطرف السفلي للقطعة المدروسة، ننزع القشرة الخارجیة لإظھار الأسطوانة . 3العینة الأم؛ 

تربط الأسطوانة الوعائیة بأنبوبة الضغط ویدفع المحلول الملون بقوة داخل الحزم الوعائیة . 4الوعائیة؛ 
.افات المطلوبةنعمل مقاطع عرضیة متتالیة ونقیس المس. 5بواسطة قوة الضغط العالیة؛ 
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III .4.التأثیر على حركة الماء في الحزم النامیة: الجزء الثاني
Second part: effect on water movement within developing bundles

للأوعیة الحیة على اتجاه وكمیة تدفق یدرولیكیةالھالھدف من ھذه التجارب ھو توضیح التأثیرات 

عموما سوف نحاول أن نوضح الاختلافات في حركة ونقل السوائل . المواد خلال الحزم الخشبیة النامیة

لقد افترضنا في ھذه الدراسة بأن . بین الشبكة الخشبیة النامیة والشبكة الخشبیة البالغة للسیقان النباتیة

لحزم النامیة یتحرك في الاتجاه الجانبي وذلك الشبكة الوعائیة المیتة لالمنقول خلال كمیات كبیرة من الماء

لذلك، ولإثبات بأن الماء في الحزم النامیة یتحرك بشكل . لوجود الأوعیة الحیة التي تعیق الحركة العمودیة

) 1: طرق تجریبیة ھيرئیسي في الاتجاه الجانبي عبر المسارات الجانبیة بین الأوعیة فقد استعملنا ثلاث

.مقارنة تأثیر التركیزات الأیونیة) 3مقارنة تأثیر زیادة مسافة النقل، )2تقدیر سعة النقل الجانبي، 

III .4.1 .اد النباتیة والمPlant materials

ونبات العنبVitisSviniferaنبات العنباستعملنا في ھذا الجزء من الدراسة عینات من

، حیث تمت الاختبارات على الأفرع الخضراء ParthenocissusSquinquefoliaالعذراء 

كما رأینا سابقا، یتم إحضار العینات ). 13،14شكل(والأغصان البالغة التي عمرھا حوالي عام واحد 

المناسبة والخالیة من العیوب في الصباح الباكر وتوضع في أكیاس بلاستیكیة محكمة الغلق لمنع التبخر 

قص الستحسن أن تتم جمیع عملیات المأیضا من. ل الھواء خاصة إلى الأنسجة الخشبیةالشدید ودخو

.تقسیم تحت الماء لتجنب تدفق فقاعات الھواء إلى الأوعیة الخشبیةالو

III .4.2. سعة النقل الجانبيCapacity for lateral flow

قل الماء ضمن الحزم الخشبیة من أجل تحدید الحركة الجانبیة وأھمیة الاتصالات الجانبیة في ن

والتي تعتمد ] Taneda°&°Tateno°2007[النامیة قمنا بتطبیق الطریقة التي استعملھا تانیدا وتاتینو 

. على امتصاص المحلول الملون مباشرة عبر الخشب الأولي وملاحظة إمكانیة تحركھ في الخشب الثانوي

ن قوى السحب فقط في الخشب الأولي تعكس إن وجود الملون في عناصر الخشب الثانوي عندما تكو

بشكل مباشر وجود ودرجة الانتقال الجانبي لقوى الشد من الأوعیة الأولیة إلى الأوعیة الثانویة وبالتالي 

إن ھذه الحركة ضروریة لتخطي الأوعیة الحیة التي تعیق . الحركة الجانبیة للماء ضمن الحزم الناقلة

. الحركة العمودیة للماء
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سلامیات ابتداءا من السلامیة الرابعة القریبة من القمة النامیة حتى 10قطع ساقیة مكونة من نأخذ 

لقد اخترنا ھذه القطع التي طرفھا العلوي ینتمي للسلامیة الرابعة وذلك . البعیدة من القمة13السلامیة رقم 

ي بواسطة الأوعیة الحیة، لضمان أن تكون الأوعیة الثانوي لھذه القطع كلھا مسدودة عند طرفھا العلو

وھذا بدیھي لأنھ عند السلامیة الرابعة تكون الأوعیة الأولیة فقط مفتوحة للنقل بینما تكون الأوعیة الثانویة 

وتدریجیا وعلى طول ھذه القطع تنضج الأوعیة الثانویة بحیث . مازالت حیة ومسدودة وغیر ناقلة للماء

یمكن التأكد من ذلك . مفتوحة للنقل العمودي) السفلي للقطعأي عند الطرف(13تكون في السلامیة رقم 

بھذه الطریقة . على التوالي13و4بواسطة اختبار السحب والتلوین عندما نطبقھ على كلا من السلامیة 

نضمن بأن تكون كل الأوعیة الأولیة مفتوحة من كلا الجانبین على طول القطعة المدروسة، أما الأوعیة 

).22شكل(مفتوحة فقط عند طرفھا السفلي الثانویة فتكون

ننزع كل الأوراق من القطع الساقیة ونقوم بسد الأطراف العلویة لأعناق الأوراق بواسطة غراء 

نوصل الطرف العلوي للقطعة الساقیة بأنبوبة السحب . Acrylic based glueأكریلیكي قاعدي 

في ھذه الحالة، عندما نشغل ). الملون(لتولویدین ، بینما یكون طرفھا السفلي مغمورا في أزرق ا)22شكل(

السحب فإن قوة الشد سوف تطبق فقط على الأوعیة الأولیة وذلك لأنھا ھي فقط المفتوحة عند الطرف 

بعد ھذه الفترة وعندما . دقائق10كیلو باسكال لمدة تساوي 80لذلك نطبق قوة السحب على درجة . العلوي

بدایة من الطرف . وي للساق نوقف السحب ونبدأ في الفحص المجھريیظھر الملون على السطح العل

. سم فوق الطرف السفلي25، 20، 15، 10، 5السفلي للقطعة، نعمل مقاطع عرضیة عند المسافات 

طبعا الأوعیة . نفحص المقاطع العرضیة تحت المجھر ونحسب الأوعیة الثانویة الملونة وغیر الملونة

لحافة الخارجیة للحزم الناقلة لا تحسب في ھذا الفحص لأنھا أوعیة حیة ولا تقوم المحیطیة الموجودة على ا

). 22شكل(بوظیفة التوصیل

عن الخاصیة الشعریة أو نتیجة ناتجلیسفي الأوعیة الثانویةالملونصعودللتأكد من أن 

فإننا نقوم بإعادة نفس وإنما ینتج عن انتقال القوة السحب من الأوعیة الأولیة،للانتشار البسیط للصبغ

أي أن القطعة الساقیة تغمر عند طرفھا ). 22شكل(ولكن من دون تطبیق قوى السحبالسابقةالتجربة

الملون ھل أندقائق، ومن ثم نفحصھا مجھریا بنفس الطریقة ونلاحظ 10السفلي في الملون وتترك لمدة 

. أم لاالأوعیة الثانویةقد صعد في
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حیث یتم . مخطط یبین كیفیة تحدید كمیة النقل الجانبي في الحزم الخشبیة النامیة.22شكل 
لاحظ .اختیار العینة النباتیة بحیث تكون الأوعیة الثانویة كلھا مغلقة عند طرفھا العلوي

وذلك بإعادة نفس التجربة لكن بدون قوة السحب المطبقة على الطرف العلوي بأننا قمنا
لكي نتأكد من أن حركة الملون وصعوده في الأوعیة الثانوي یحدث نتیجة لانتقال قوة 

أي نتیجة . السحب من الأوعیة الأولیة ولیس نتیجة لظاھرة الانتشار أو الخاصیة الشعریة
. نبیة بین الأوعیةلحركة الملون عبر الممرات الجا
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III .4.3.تأثیر زیادة مسافة النقلEffect of increasing the transport distance

من أجل أن نثبت بأن النقل الجانبي یساھم بدرجة كبیرة في نقل الماء عبر الحزم الخشبیة النامیة 

في ھذه ]. Taneda°&°Tateno°2007[تانیدا وتاتینو :  استعملنا طریقة المسافة المتزایدة للنقل وفقا لــ

التجربة قمنا بقیاس التغیر في الناقلیة الھیدرولیكیة الناتجة عن التغیر في طول الساق النامیة، حیث أننا 

نقوم بحساب الناقلیة الھیدرولیكیة للساق النباتیة بعد تقصیرھا تدریجیا وذلك لمعرفة تأثیر الزیادة في طول 

ھذه التجربة بین السیقان النامیة والسیقان سوف نقارن في ). 23شكل(الساق على درجة النقل الھیدرولیكي 

.الناضجة المتخشبة ونلاحظ الاختلافات في تأثیر الزیادة في مسافة النقل على ھذین النوعین من السیقان

إنھ معلوم بصفة عامة أن زیادة طول المسافة الناقلة الخشبیة تؤدي إلى تناقص الناقلیة 

لجھاز الخشبي تزید في قوى الاحتكاك والعقبات أي تزید في الھیدرولیكیة وذلك لأن زیادة الطول في ا

لكن وبشكل مھم، یلاحظ بأنھ في حالة الأنسجة . المقاومة للنقل الھیدرولیكي وبالتالي تباطؤ في حركة الماء

الخشبیة التي تعتمد على الممرات الجانبیة في نقل الماء فإن تأثیر المسافة المتزایدة یقل أي أن درجة 

وھذا ما أشار إلیھ كلا من . في النقل الھیدرولیكي نتیجة لزیادة المسافة تنخفض بشكل ملموسالتناقص

ھذه الظاھرة بأن النقل الجانبي باحثونحیث فسر ھؤلاء ال] Taneda°&°Tateno°2007[تانیدا وتاتینو 

انبیة، فكلما زاد طول یزداد بزیادة طول المسافة الناقلة وذلك لأن زیادة المسافة تزید في عدد الممرات الج

الشبكة الخشبیة زاد معھا عدد الاتصالات الجانبیة بین الأوعیة وھو الشيء الذي یوفر مسارات إضافیة 

. للنقل مع زیادة الطول، وبالتالي یكون التناقص في الناقلیة الھیدرولیكیة نتیجة زیادة الطول أقل وأضعف

لعمودي، فإن زیادة الطول تزید فقط في مقاومة الحركة ھذا عكس النظام الخشبي الذي یعتمد على النقل ا

نتیجة زیادة الاحتكاك، وبالتالي یكون تناقص الناقلیة نتیجة زیادة المسافة الناقلة أكثر منھ في النظام 

.الخشبي الذي یعتمد على الممرات الجانبیة

لعذراء ونقطع منھا لتحقیق ھذه التجربة نحضر الأفرع النامیة الخضراء لنباتي العنب والعنب ا

نزیل جمیع الأوراق من . سم من القمة النامیة20سم وذلك ابتداءا من مسافة 35قطعة ساقیة بطول 

سفليیوصل الطرف ال. القطعة الساقیة ونسد الأطراف المقطوعة لعنق الأوراق بواسطة غراء أكریلیكي

، ھذا الأخیر یوضع فوق )23شكل(ر في كأس بیشوجھفیعلويأما الطرف الضغطلقطعة الساق بأنبوبة ال

حوالي (على درجة عالیة ضغطفي البدایة، نشغل ال. عبر الساقالمتدفقالمیزان الحساس لقیاس الماء 

. وذلك لإزالة فقاعات الھواء التي یمكنھا أن تتواجد في العناصر الخشبیةدقائق5لمدة ) كیلو باسكال150

دقیقة حتى 15ویترك النظام لمدة )كیلو باسكال80(دل بقوة أقل العالیة وتستبضغطبعد ذلك توقف قوة ال
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دقائق حیث نسجل كمیة الماء 3یعتدل وینتظم النقل، وعندھا نقوم بتسجیل النقل الھیدرولیكي خلال مدة 

). 23شكل(الكأس والذي یظھره المیزان الحساس إلىمضافالمنقولة عن طریق حساب الوزن المائي ال

لساقیة، حیث نقوم بنزع ثم بعد ذلك نقوم بتقصیر طول القطعة ا. الدقةمن أجلثلاث مرات نعید ھذا القیاس

5كیلو باسكال لمدة 80على ضغطنشغل ال. سم30سم من الجزء السفلي لقطعة الساق فیصبح طولھا 5

بقا وذلك دقائق كما رأینا سا3وبعدھا نسجل النقل الھیدرولیكي لمدة حتى یعتدل التدفق تماما، دقائق 

وھكذا نعید نفس القیاسات بعد كل عملیة تقصیر للقطعة . دقائق3للكأس خلال ضافبحساب الوزن الم

ونقیس الناقلیة على نفس ضغطسم من الجزء السفلي للقطعة ونطبق ال5الساقیة، ففي كل مرة نزیل 

). 23شكل(ل مع زیادة الطول إن ھذه القیاسات سوف تسمح لنا فیما بعد بتحدید التغیرات في النق. المنوال

للمقارنة بین السیقان النامیة والسیقان البالغة نكرر نفس التجربة وبنفس الظروف على قطع ساقیة بطول 

.سم مأخوذة من السیقان البالغة للعام السابق أي التي عمرھا یساوي العام الواحد35

كما في لى زمن النقل والضغط المطبققول عتحسب الناقلیة الھیدرولیكیة بتقسیم الوزن المائي المن

:المعادلة التالیة

g s-1(النقل الھیدرولیكي MPa-1(= وزن الماء المنقول)زمن النقل /)بالغرام

)  MPaمیقا باسكال (الضغط المطبق ×)بالثانیة(

)KPa(كیلو باسكال 0100) = MPA(میغا باسكال 1:ملاحظة

Hydraulic conductance (g s-1 MPa-1) = mass of water (g) / time of flow (s) ×

pressure (MPa)
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III .4.4.تأثیر التركیزات الأیونیةEffect of ion concentrations

من التجارب الأخرى التي سوف نعتمد علیھا لإثبات أھمیة الممرات الجانبیة في نقل الماء خلال 

لقد أشار العدید من العلماء بأن . الملحیة على النقل الھیدرولیكيالنسیج الخشبي النامي ھي تأثیر الأیونات 

نقل الماء عبر الوصلات الجانبیة بین العناصر الخشبیة یزداد بدرجة مھمة عند وجود الأیونات في السائل 

حلولفعندما نبدل السائل المنقول من الماء المقطر بم. KClالمنقول خاصة أیونات كلورید البوتاسیوم 

ملي 50إلى20(بتركیزات مشابھة أو تتعدى التركیزات العادیة في النسغ KClأیوناتعلىیحتوي

بالمائة وھذا في حالة النقل 50فإن النقل الھیدرولیكي یزید بكمیات معتبرة جدا قد تصل إلى ) mMمول 

، Zwieniecki°et°al.°2001[یة في الشبكة الخشبیة وعالجانبي عبر الممرات بین الأ

Zwieniecki°et°al.°2003 ،Van°Ieperen°et°al.°2000 .[ لقد فسر العلماء ھذه الظاھرة بأن

ر الزیادة في مسافة النقل على قیمة النقل مخطط تجریبي لقیاس تأثی.23شكل 
.الھیدرولیكي في الحزم الخشبیة النامیة
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الجانبیة مما یوفر مساحات أوسع لمرور ممراتالأیونات تسبب انكماشا في الألیاف المكونة للنقر وال

. السوائل وبالتالي زیادة النقل

یقان البالغة لتوفیر ملاحظات داعمة سوف نستغل ھذه الظاھرة ونطبقھا على السیقان النامیة والس

لافتراضنا الأول بأن النقل الجانبي في السیقان النامیة یساھم بشكل كبیر في عملیات النقل الكلیة، فإذا 

كانت ھذه ھي الحقیقة فإنھ من المنتظر أن یزداد النقل في السیقان النامیة بدرجة أكبر من السیقان البالغة 

.مختلفة من الأیوناتعندما نعالجھما بتركیزات 

لدراسة تأثیر ]Zwieniecki°et°al.°2003[إتبعنا طریقة زوینیكي وآخرون لھذه الأسباب،

كما رأینا في السابق، نحضر الأفرع النامیة . الأیونات على النقل الھیدرولیكي في السیقان النامیة والبالغة

كذلك . سم من القمة النامیة20ءا من مسافة سم ابتدا35للنباتات المدروسة ونأخذ منھا قطع ساقیة بطول 

تنظف القطع الساقیة . سم35غة التي عمرھا عام واحد وننزع منھا قطعة ساقیة بطول لنحضر السیقان البا

كل قطعة ساقیة توصل . د مناطق القطع بالغراء الأكریلیكيالشوائب وتنزع منھا الأوراق وتسجیدا من

كأس بیشر فیوجھ إلىعلوي، أما الطرف الالمملوءة بالماء المقطرضغطبأنبوبة السفليعند طرفھا ال

بعد ھذه المدة نبدأ . دقیقة15كیلو باسكال لمدة 80على قوة ضغطیطبق ال. على میزان حساسموضوع 

عند الانتھاء ). 24شكل(دقائق وتكرر العملیة ثلاث مرات 3القیاس، حیث نحسب كمیة التدفق خلال فترة 

KClبمحلول یحتوي على أیونات كلورید البوتاسیوم الموجود في أنبوبة الضغط لمقطر نبدل الماء ا

15على نفس الدرجة السابقة ونتركھا لمدة ضغطونطبق عملیة ال) 20mM(ملي مول 20بتركیز یساوي 

المحلول أخیرا، نبدل . دقائق ونعیدھا ثلاث مرات من أجل الدقة كما رأینا3بعدھا نقیس التدفق لمدة . دقیقة

عدھا نقیس دقیقة ومن ب15لمدة ضغطونشغل الKClملي مول من 50السابق بمحلول یحتوي على 

). 24شكل(دقائق ونعیدھا ثلاث مرات 3الذي یبینھ المیزان وذلك خلال التدفق بحساب الوزن المضاف

لزمن ودرجة الضغط على ایقدر النقل الھیدرولیكي كما في التجربة السابقة بحیث یقسم الوزن المتدفق

وكما بینا سابقا فإن ھذه التجربة تطبق على السیقان النامیة والسیقان البالغة لكي نبین بأن النقل .المطبقة

. الجانبي یحدث في الخشب النامي أكثر من الخشب الناضج



74

: فـصل

III .4.5 . التحلیل الإحصائيStatistical analysis

). ثلاث تكرارات(ات على الأقل من ثلاث تجارب منفصلة تم الحصول على كل النتائج والمعطی

تقارن المجموعات المختلفة سواء . الانحراف المعیاري±في ھذه الدراسة یتم إعطاء النتائج بقیم المتوسط 

، أو بواسطة تحلیل التباین المتبوع بإختبار بنفروني لمقارنة بوسط )t)Student t-testبواسطة اختبار 

كدرجة P≤0.05تم اعتبار درجة . )Bonferroni’s test for comparisons post hoc(ھوك 

.في مختلف الحسابات والمعالجات الإحصائیةSPSSاستعملنا البرنامج الإحصائي . للاختلافات المعنویة

(SPSS Ver. 15.0, SPSS Inc., Chicago, Illinois)

مخطط تجریبي لتحدید تأثیر التركیزات الأیونیة على النقل الھیدرولیكي خلال .24شكل 
.الحزم الخشبیة النامیة
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النتائج والمناقشة
Results and Discussion

IV .1.اختبار السحب والتلوین
Suction-coloration test

لقد استعملنا اختبار السحب والتلوین من أجل تتبع الأوعیة الحیة وتواجدھا ضمن الحزم الناقلة 

ات المدروسة وذلك على مسافات متتالیة على طول للسیقان الحدیثة، فقد تم فحص السیقان النامیة للنبات

فباستعمال اختبارات السحب والتلوین وكذلك الضغط والتلوین كان بالإمكان . الساق من القمة إلى القاعدة

لقد كانت النتائج متشابھة بالنسبة لكلى الاختبارین، . تحدید التواجد والتوزیع التشریحي للأوعیة الحیة

ول الملون داخل الشبكة الخشبیة بواسطة الضغط العالي لوحظ انتشار الملون خلال فعندما تم دفع المحل

كامل الشبكة الخشبیة وتلونت كل الأوعیة المیتة البالغة ما عدى الأوعیة الحیة التي لم تتلون لعدم مرور 

المجاورة مثل الأوعیة المیتة وفي الخلایالمعةفي كل الحالات، لوحظ الملون في . المحلول الملون خلالھا

.الألیاف والبرنشیمة، في حین، لم یلاحظ الملون لا في الأوعیة الحیة ولا في الخلایا المجاورة لھا

لقد منحنا اختبار السحب والتلوین إمكانیة التمییز بین الأوعیة الحیة والأوعیة المیتة ضمن 

فالمحلول الملون المستعمل في ھذا . الشبكات الخشبیة لمختلف الأعضاء النباتیة المدروسة في ھذا البحث

) المسارات المیتة(الاختبار یمكنھ الانتشار في كامل الشبكة الخشبیة المیتة عبر المسارات الأبوبلاستیة 

وعلى . وھو الشيء الذي جعل جمیع الأوعیة المیتة تتلون وتظھر بشكل واضح في المقاطع العرضیة

لمرور عبر الأغشیة البلازمیة الحیة وبالتالي لا یمكنھ الدخول العكس من ذلك، فإن ھذا المحلول لا یمكنھ ا

إلى الخلایا الحیة حتى ولو استعملنا قوة كبیرة من الضغط والامتصاص، فالأوعیة الفتیة الحیة نظام مغلق 

وخلایا مفصولة عن بعضھا البعض وھذا ھو السبب الذي جعل الأوعیة الحیة لا تتلون بھذا المحلول 

.ا عن الأوعیة المیتة بكل سھولةوأمكن تمییزھ

أثبت نجاحھ في ھذه الاختبارات كما ) ToluidingSblue-O(إن استعمال المحلول الأبوبلاستي 

أن النتائج المسجلة في ھذه الدراسة كانت متوافقة جدا مع الملاحظات السابقة المتعلقة بحركة الملون عبر 

، Chatelet°et°al.°2006 ،Shane°et°al.°2000[النظم الخشبیة التي بینتھا الدراسات السابقة 

Zanne°et°al.°2006 .[ وعلى كل حال، لقد تبین من خلال ھذه الدراسة بأن اختبار السحب والتلوین
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إن تجارب الصلاحیة . ھي طریقة سریعة وسھلة التطبیق ولا تحتاج إلى وسائل ومواد معقدة أو نادرة

نتائج محترمة وقیمة وذات درجات معتبرة من الدقة، وھو ما یؤكد والمعاینة والدقة لھذا الاختبار أظھرت 

على صلاحیة ھذا الاختبار وإمكانیة الاعتماد علیھ كطریقة سریعة ودقیقة في نفس الوقت لیس فقط في 

الكشف عن الأوعیة الفتیة الحیة وإنما أیضا في متابعة الأنماط المختلفة لحركة السوائل خلال الشبكة 

. میة وذلك على الأقل في حالة النباتات التي اخترناھا في ھذا البحثالخشبیة النا

IV .2.التأثیر على النمط التشریحي للشبكة الخشبیة
Effect on the anatomical pattern of xylem network

IV .2.1.تواجد الأوعیة الحیة في السیقان النامیة
Presence of living vessels in developing stems

للأوعیة الخشبیة الحیة والتوضع التشریحيفي بدایة ھذا البحث حاولنا أن نبین التواجد المكاني

على طول السیقان الحدیثة النامیة، لذلك قمنا بتطبیق اختبار السحب والتلوین على عینات من الساق 

.مأخوذة على مسافات متتالیة من القمة الساقیة

ففي المقاطع ة المدروسة وجود الأوعیة الحیة في المسار الخشبي،لقد أظھرت جمیع القطع الساقی

العرضیة للعینات المختبرة بواسطة السحب والتلوین یلاحظ أن الأوعیة المحیطیة التي تتواجد في الحواف 

في أیة حالة . )27، 26، 25شكل(الخارجیة للحزم الخشبیة تكون غیر ملونة وبالتالي تكون مازالت حیة 

النضج الكلي للنسیج الخشبي حتى في القطع الساقیة البالغة البعیدة عن القمة النامیة ت لم یلاحظ الحالامن 

في كل الحالات، كانت الأوعیة المحیطیة القریبة من الكامبیوم الوعائي غیر ملونة، فعلى الرغم ف. للساق

وھو ما یدل على أن الأوعیة من استعمال قوة الدفع العالیة لم یدخل المحلول الملون إلى ھذه الأوعیة 

27، و26، 25الأشكال. المحیطیة القریبة من الكامبیوم مازالت حیة وغیر مفتوحة للنقل الحر للسوائل

بین مثالا نموذجیا لصور المقاطع العرضیة التي توضح التواجد التشریحي للأوعیة الحیة ضمن النسیج ت

وحظ نفس النمط من التلون في أغلب الحزم الخشبیة على كل حال، ل. الخشبي للسیقان الحدیثة النامیة

على . المدروسة، حیث توجد على الأقل طبقة واحدة من الأوعیة الحیة في المناطق المحیطیة للحز الناقلة

العموم، لقد دلت الفحوصات الحالیة على التواجد المستمر للأوعیة الحیة على طول السیقان الحدیثة ابتداءا 

. ووصولا إلى المناطق الأكثر بلوغا عند قاعدة الساقمن القمة النامیة
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لى السیقان نتائج اختبار السحب والتلوین ع.25شكل 
تبین الصور تواجد الأوعیة الحیة . الحدیثة لنبات العنب

.وانتظامھا ضمن الحزم الخشبیة الخشبیة النامیة
A . التي تقع 9مقطع عرضي عند منتصف السلامیة

یلاحظ أن الأوعیة الأولیة ھي . سم من القمة25حوالي 
فقط الناضجة بینما جمیع الأوعیة الثانویة عند حواف الحزم 

.مازالت حیة وغیر مفتوحة
B . سم من القمة، في ھذه 45مقطع مأخوذ على مسافة

المنطقة نجد الطبقة الثانیة من الأوعیة الثانوین قد نضجت 
.بینما نلاحظ ظھور الطبقة الثالثة بأوعیة حیة

C . على 17الصور مأخوذة لمقطع عرضي عند المسلامیة
ن الحواف یظھر في المقطع أ. سم من القمة63مسافة 

المحیطیة للحزم تحتوي على طبقتین من الأوعیة الحیة 
طبقة الأوعیة DVوطبقة الأوعیة الحیةLV: ھما

.نانومتر400= خط سلم الرسم . المتمایزة حدیثا

نتائج اختبار السحب والتلوین على سیقان لنبات .26شكل 
ق الأوعیة الحیة تتواجد بوضوح في المناط. العنب العذراء

.المحیطیة من الحزم النامیة
A . التي تقع 11مقطع عرضي عند منتصف السلامیة

یلاحظ أن الأوعیة الأولیة وطبقة . سم من القمة46حوالي 
. من الأوعیة الثانویة ملونة وبالتالي فھي ناضجة ومفتوحة

.الطبقة الثالثة عند محیط الحزم مازالت حیة
B . حیث یلاحظ أن 13مقطع مأخوذ على عند السلامیة

الأوعیة الثانویة للطبقة الثالثة قد ازدادت في الحجم لكنھا 
.مازالت حیة

C . حیث یلاحظ أن 17مقطع عرضي عند السلامیة ،
أوعیة الطبقة الثالثة قد نضجت ووجود طبقة رابعة عند 

الحواف المحیطیة مازالت حیة
D . الطبقة الرابعة 21مقطع عرضي عند السلامیة ،

فھي مازالت ) الطبقة الخامسة(الطبقة الخامسة نضجت أما 
.نانومتر400= خط سلم الرسم . حیة
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الحزم سریعة النمو عند نبات .27شكل 
بالإضافة إلى الملاحظات المجھریة . العنب

القیاسیة التي رأیناھا في الشكل السابق، 
ھناك العدید من الملاحظات الھامة المتعلقة 

ة النامیة سواء بنمو ونضج الحزم الخشبی
بالنسبة لنبات العنب أو لنبات العنب 

في ھذا الشكل سوف نستعرض . العذراء
بعض الملاحظات التي وجدناھا عند نبات 

.العنب العادي

A . في بعض الحالات نلاحظ أن معظم
الحزم الخشبیة مازالت حیة بشكل كامل أي 

.أن كل الأوعیة الأولیة والثانویة تكون حیة

B .یان نجد أن طبقتین من بعض الأح
الأوعیة الثانویة تكون حیة أي أن المنطقة 
المحیطیة من الحزم النامیة تحتوي على 
طبقتین من الأوعیة الحیة، وبھذه الطریقة 
تكون الأنسجة المحیطیة مثل الكامبیوم 
واللحاء بعیدة جدا عن الشبكة الخشبیة 

.المفتوحة

C . الأكثر من ذلك ھو وجود ثلاثة طبقات
ن الأوعیة الثانویة الحیة عند الحواف م

الخارجیة من الحزم النامیة كما ھو موضح 
في ھذا الشكل، لاحظ أن الخشب الأولى 

.فقط یحتوي على أوعیة ناضجة

عموما كل ھذه الملاحظات شوھدت عند 
النباتات ذات النمو السریع وذات السیقان

.الحدیثة الكبیرة والمتطورة
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IV .2.2.تمایز ونضج الأوعیة في السیقان النامیة
Vessel differentiation and maturation in developing stems

إن استعمال قوى الضغط العالیة لدفع المحلول الملون في الشبكة الخشبیة للسیقان النامیة ولمدة 

یؤدي إلى تلوین جمیع الأوعیة المیتة في الشبكة الخشبیة ولا تبقى سوى الأوعیة الحیة والتي تظھر كافیة

تحت المجھر وبكل وضوح خالیة من الألوان، وھذا ما یسمح بالتتبع الدقیق لأماكن التمایز والنضج 

لى مسافات متتالیة بدءا فعندما نعمل المقاطع العرضیة ع. لمختلف الأوعیة الثانویة في الأسطوانة الخشبیة

من القمة فإننا نستطیع أن نرسم خریطة مفصلة للحزمة الوعائیة النامیة أین نوضح أماكن التمایز وأماكن 

. النضج

لقد اعتمدنا على ھذه الطریقة وقمنا بفحص الحزم النامیة للسیقان الحدیثة للنباتات المدروسة 

. تائج واضحة جدا واستطعنا أن نحدد النمو التدریجي للأوعیة، وقد كانت الن)عنب المائدة والعنب العذراء(

عند بدایة التمایز الوعائي وقریبا جدا من القمة المیراستیمیة تظھر الأوعیة الأولیة وتتمایز من الخلایا 

الأم، لكن ھذه الأوعیة الأولیة سرعان ما تموت وتصبح عناصر وظیفیة وذلك على مسافة قریبة من القمة 

من جھة أخرى، یكون تمایز ونضج الأوعیة الثانویة أبطؤ من الأوعیة الأولیة. 29أنظر الشكلالنامیة 

ففي حالة نبات عنب المائدة على سبیل المثال، تبدأ الطبقة الأولى من الأوعیة الثانویة بالتمایز . )2جدول(

عیة یبدأ على مسافة سم من القمة النامیة، لكن نضج وموت ھذه الأو1.18± 8.76والظھور على مسافة 

لھذه الطبقة من العناصر الثانویة ) الجزء المغلق(سم من القمة أي أن طول الأوعیة الحیة ±3.06 16.92

1.91یصل إلى  ± سم من القمة النامیة تبدأ طبقة ثانیة من 3.1± 15.8على مسافة تقارب . سم7.92

لوحظ بأن أوعیة . حیطیة الخارجیة للحزم الوعائیةالأوعیة الثانویة في التمایز والظھور في المنطقة الم

تبدأ عملیات النضج والموت للأوعیة الطبقة . ھذه الطبقة تكون أوسع من الأوعیة السابقة للطبقة الأولى

وھكذا على نفس المنوال، كل الطبقات الجدیدة . سم من القمة4.99± 35.69الثانیة على مسافة تعادل 

. مایز على مسافات متتالیة بعیدة عن القمة وكذلك ھو الشأن بالنسبة للنضج والبلوغمن الأوعیة الثانویة تت

:فالطبقات الثالثة والرابعة والخامسة من الأوعیة الثانویة تبدأ في التمایز على مسافات تساوي على التوالي

ج ھذه أما نض. سم من القمة المیراستیمیة6.29± 66.96سم و5.74± 50.7سم، ±4.82 34.32

سم من 9.65± 81.22سم و6.06± 68.38سم، 5.96± 51.76: الطبقات فیبدأ على مسافات تساوي

. القمة على التوالي
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وضح جمیع النتائج المتعلقة بمسافات التمایز والنمو وحتى طول الأوعیة الحیة لكل ت3و2الجداول

الذي یوضح بشكل 29ئج في الشكل من نباتي عنب المائدة والعنب العذراء، كذلك تم تلخیص النتا

.تخطیطي التقدم التدریجي لعملیات التمایز والنمو لمختلف الطبقات الوعائیة

فإن النتائج كانت متشابھة، بحیث وجدنا نفس ) العنب العذراء(بالنسبة للنبات التجریبي الثاني 

تظھر فیھا الأوعیة وتنضج النمط من النمو والتطور التدریجي مع الاختلافات طبعا في المسافات التي

بنفس الطریقة تكون الأوعیة الأولیة أول العناصر التي تظھر وتنضج إلى . على طول الحزم الوعائیة

وتدریجیا تتوالى الطبقات الوعائیة . ناقلات فاعلة في النظام الخشبي وذلك قریبا جدا من القمة النامیة

متتالیة بدءا من القمة، وھو الشيء الذي یجعل الحزم الثانویة في الظھور والنمو ثم النضج على مسافات

عموما یلاحظ بأن طول الأوعیة الحیة یكون أقل عند نبات . الوعائیة تحتوي على أوعیة حیة بشكل مستمر

.)28شكل(العنب العذراء منھ عند نبات عنب المائدة

لیة في الحزم النامیة لسیقان العنب، ابتداءا مسافة التمایز ومسافة النضج لمختلف الطبقات الوعائیة المتتا: 2جدول 

طول الجزء الحي من . من الطبقة الأولى القریبة من النخاع إلى الطبقة الخامسة القریبة من القشرة الخارجیة

تمت القیاسات على أفرع نامیة مكونة . الأوعیة تم تحدیده بقیاس المسافة بین نقطة تمایز الأوعیة إلى نقطة النضج

الانحراف ± المعدل : القیم موضحة بـ.  سم12.2± 100.8الطول الكلي للسیقان حوالي . میةسلا21من 

).06= عدد العینات (المعیاري 

)سم(طول الجزء الحي  )سم(مسافة النضج  )سم(مسافة التمایز  الطبقة الوعائیة

1.91±7.9 3.06±16.92 1.18±8.76 1الطبقة 

2.21±19.89 4.99±35.69 3.15±15.8 2الطبقة 

4.11±17.44 5.96±51.76 4.82±34.32 3الطبقة 

1.79±17.68 6.06±68.38 5.74±50.7 4الطبقة 

5.62±14.28 9.65±81.22 6.29±66.96 5الطبقة 
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عائیة المتتالیة في مسافة التمایز ومسافة النضج وطول الجزء الحي من الأوعیة لمختلف الطبقات الو: 3جدول 

الطول الكلي . سلامیة23تمت القیاسات على أفرع نامیة مكونة من حوالي . الحزم النامیة لسیقان العنب العذراء

).06=عدد العینات(الانحراف المعیاري ± المعدل : القیم موضحة بـ. سم10.5± 87.5للسیقان كانت حوالي 

)سم(طول الجزء الحي  )سم(مسافة النضج  )سم(سافة التمایز م الطبقة الوعائیة

2.5±8.27 2.22±14.6 1.05±6.33 1الطبقة 

2.44±15.65 3.5±29.35 2.43±13.7 2الطبقة 

3.33±16.04 2.75±44.7 5.33±28.66 3الطبقة 

1.67±8.07 5.05±56.25 5.65±41.18 4الطبقة 

1.95±7.9 5.88±66.8 4.87±54.9 5الطبقة 
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وضح یمدرج تكراري.28شكل 
طول الجزء الحي للأوعیة 
الخشبیة لمختلف الطبقات 

إلى الطبقة 1الوعائیة، من الطبقة 
، في الحزم النامیة عند نبات 5

ونبات العنب العذراء ) A(العنب 
)B .( لاحظ بأن طول الجزء الحي

یختلف من طبقة إلى أخرى، حیث 
تمتلك 3و 2یلاحظ بأن الطبقات 

ت القیم الأطول من بین الطبقا
. المتتالیة
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IV .2.3.نمط النمو التدریجي للأوعیة في السیقان الحدیثة
Pattern of gradual development of vessels in young stems

من خلال النتائج والقیاسات السابقة یمكن أن نتصور عملیة النمو التدریجي والتواجد المنتظم 

یوضح ھذه العملیة بشكل تخطیطي مبسط، 29الشكل . شبیة النامیةللأوعیة الحیة على طول الحزم الخ

ویبین كیفیة التموضع التشریحي للأوعیة الحیة بالنسبة للشبكة الھیدرولیكیة المفتوحة التي تكونھا الأوعیة 

ئیة الأطراف النھائیة للأوعیة الثانویة تكون حیة ومغلقة، ولا یتم النضج وفتح الفجوة الوعا. البالغة المیتة

عموما الأوعیة الخشبیة الثانویة للسیقان الحدیثة تنمو . إلا على مسافات معتبرة من موقع تمایز الأوعیة

وتتطور بشكل تدریجي، نضج الأوعیة لا یتم في مسافة واحدة ولكنھ یتم على مسافات متتالیة من القمة 

شب الأولي تكون قریبة من القمة، بینما الأوعیة البالغة المفتوحة للطبقات الداخلیة المجاورة للخ. النامیة

.)29شكل(الأوعیة المفتوحة الطبقات الخارجیة تكون بعیدة عن القمة

یمكن أن نلاحظ كیف أن المسار العمودي للماء )29شكل(من خلال ھذا المخطط التوضیحي

ة، وھذا یعني أن خلال الأوعیة المیتة یكون مسدودا ومغلقا عند النھایات العلیا بواسطة الأوعیة الحی

المقاومة الھیدرولیكیة لا بد أن تكون ذات درجات عالیة وتقاوم الحركة العمودیة بشكل كبیر، وھذا بطبیعة 

بالإضافة إلى ھذا فإن الأطوال المعتبرة . الحال سوف یوجھ كمیات معتبرة من الماء نحو الاتجاه الجانبي

یر إلى أن عملیة النمو والنضج للعناصر الخشبیة تتطلب للأوعیة الحیة التي لوحظت في تجاربنا الحالیة تش

وقتا كبیرا وتحتل حیزا معتبرا ضمن الشبكة الخشبیة الوظیفیة للسیقان النامیة، وھذا یجعل الحلقات 

فعلى سبیل المثال، . المتتالیة للأوعیة تتطلب مسافة كبیرة حتى تصبح جاھزة للمشاركة في عملیات النقل

سم ابتداءا من 65امسة قادرة على النقل الحر والسریع للماء إلى عند مسافة أطول من لا تصبح الحلقة الخ

لذلك عندما نأخذ ھذه الملاحظات في الحسبان ندرك جیدا أن مجموعة الأوعیة التي تتكون . القمة النامیة

حر المنھا الحزم الخشبیة النامیة لیست كلھا وظیفیة ولا تشارك بشكل كامل في عملیات النقل

وھذا عكس الحزم الخشبیة البالغة التي تتكون من شبكة ناضجة كلیا تقریبا وأین تكون جمیع )الأبوبلاستي(

).بشكل تقریبي(الأوعیة في حالة وظیفیة 
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في ھذا . لعنبلللسیقان الحدیثةرسم تخطیطي لمقطع طولي خلال الحزم الخشبیة النامیة .29شكل 
.الرسم تم توضیح الأوعیة فقط من أجل التبسیط

A .من خلال ھذا المخطط یمكن ملاحظة . یوضح النمط الطبیعي للتمایز والنمو التدریجي للأوعیة
الحیة على طول الحزمة النامیة، لاحظ أن النھایات القمیة للأوعیة تكون التموضع التشریحي للأوعیة

.دائما حیة
B .رسم تخطیطي للمقطع العرضي في الحزمة النامیة یوضح تواجد الأوعیة الحیة.

PX .الخشب الأولي
SX .الخشب الثانوي

.المحور الأفقي للرسم غیر خاضع لمقیاس الرسم
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IV .2.4.الأوعیة الحیة والھندسة التشریحیة للخشب النامي في السیقان
Living vessels and the anatomical architecture of developing xylem in stems

وبشكل واضح التواجد والامتداد المكاني للأوعیة الحیة وكذلك تأثیرھا السابقةلقد بینت النتائج

لقد وجدنا في العینات المدروسة والتي . على التركیبة التشریحیة للحزم الخشبیة النامیة للسیقان الحدیثة

الثانویة تنمو وتتطور بطریقة تدریجیة ومنتظمة في نفس الوقت، تنتمي إلى النباتات المتسلقة بأن الأوعیة

كما أنھ نتیجة للنمو التدریجي للحزم الناقلة فإن الأوعیة الحیة تتواجد بشكل مستمر على طول ھذه الحزم 

بأن الأوعیة الحیة تتوضع بشكل عمودي في النھایات كل النتائج دلت. وذلك خلال كامل موسم النمو

وذلك لأن الأجزاء الطرفیة للأوعیة الثانویة تكون دائما حیة ) 29الشكل(بكة الخشبیة النامیة الطرفیة للش

ھذا بالإضافة إلى أن الأوعیة . وفعالة وتملأھا العضیات الخلویة، فھي مسدودة أمام الحركة العمودیة للماء

ت الأوعیة الخشبیة للنباتات وھو ما یدل بأن نضج ومو) 2الجدول(الحیة یمكنھا أن تمتد إلى أطوال معتبرة 

المدروسة یحدث على مسافات بعیدة من مكان تمایزھا، وبالتالي ھذا یدل أیضا على أن خلایا الكامبیوم 

الوعائي المولدة للأوعیة تكون دائما بعیدة ومعزولة عن الشبكة الخشبیة المیتة وتفصلھا عنھا بطبیعة 

الأوعیة الحیة التي تفصل بین الكامبیوم والشبكة المیتة یمكن إن ھذا الانتظام ووجود. الحال الأوعیة الحیة

أن یكون إحدى الآلیات لحمایة الخلایا المرستیمیة من العوامل المرضیة أو سمومھا التي تنتقل مع النسغ 

ویمكن بشكل عام أن نستنتج بأن الأوعیة الحیة تشكل حاجزا ]. McCulley°1995[في النظام الخشبي

.حركة الحرة للسوائل وذلك عند النھایات الطرفیة للحزم النامیةمغلقا أمام ال

ھو أن عدد ) 29شكل (من التوضیحات التي یوفرھا النمط التشریحي المقترح في ھذه الدراسة 

ففي المناطق القمیة یكون . وحجم الأوعیة الوظیفیة یختلف من منطقة إلى أخرى على طول السیقان النامیة

ھذا سوف یؤدي لا محالة . ة قلیل بینما یكون العدد في المناطق البعیدة عن القمة أكبرعدد الأوعیة البالغ

إلى الاختلاف في كمیة واتجاه التدفق من منطقة إلى أخرى أو بالأحرى كمیة النقل تختلف باختلاف الموقع 

یة الخشبیة على على العموم فإن ھذا النمط التشریحي الخاص بنمو وتمایز ونضج الأوع. من الساق النامیة

. طول السیقان الحدیثة یتیح لنا إمكانیة التصور الجید للآلیات النقل خلال الحزم الخشبیة النامیة



86

: فـصل

IV .2.5.تأثیر الھندسة التشریحیة على نمط حركة الماء في السیقان
Effect of anatomical architecture on the pattern of water movement in stems

ھندسة التشریحیة للحزم الخشبیة النامیة والتي تتمیز بالنضج التدریجي للأوعیة الخشبیة إن ال
وتواجد الأوعیة الحیة المغلقة تؤثر كثیرا على نمط وطریقة الحركة للسوائل المنقولة خلال ھذه الحزم 

وعیة الحیة ضمن إن سرعة واتجاه حركة الماء ضمن الحزم النامیة تتأثر كثیرا بوجود وتوزع الأ. الحدیثة
الشبكة الخشبیة النامیة، وعلى كل حال، فإن وجود الأوعیة الحیة یعیق كثیرا حركة الماء في الاتجاه 

وكما ھو معلوم في فسیولوجیا نقل الماء في الخشب، فإن زیادة المقاومة للحركة العمودیة للماء . العمودي
وعلیھ یفترض بأن النقل ]. Ellmore°et°al.°2006[تحفز الحركة الجانبیة بین الأوعیة المتجاورة

.الجانبي للماء یساھم بشكل فعال في عملیات النقل ضمن الحزم الخشبیة النامیة
فمن خلال الھندسة التشریحیة والھیدرولیكیة للحزم النامیة وتواجد الأوعیة الحیة وانتظامھا 

بأن الحركة العمودیة للماء ضمن ھذه یتبین ) 30شكل(بالنسبة لمسار النسغ الخشبي في السیقان الحدیثة 
الحزم النامیة تواجھ حاجزا مسدودا تماما وھو ما یجعلھا تحت إعاقة كبیرة جدا، حیث یبدو واضحا بأن 
تدفق الماء خلال الأوعیة حدیثة البلوغ سوف یتوقف بشكل كامل عندما یصادف الأوعیة الحیة عند 

الحواجز المقفلة، فإنھ على الماء أن یمر جانبیا إلى الأوعیة ولكي یتجاوز ھذه . الأطراف النھائیة للأوعیة
المجاورة في الجھة الداخلیة من الحزمة الخشبیة وذلك لكي یتسنى لھ الانتقال عمودیا لمسافات معینة إلى 

وعلى ھذا الأساس، ). 30أنظر الشكل... (أن یصادف مرة أخرى الأوعیة الحیة التي توقفھ ثانیة وھكذا
حركة الجانبیة للماء بین الأوعیة المتجاورة تلعب دورا أساسیا في عملیات النقل على مستوى یبدو أن ال

وھذا عكس الأفرع البالغة المتخشبة التي تتمیز بنظام خشبي كامل البلوغ ولا توجد . الأفرع النباتیة النامیة
غة یكون بشكل رئیسي في بھ أوعیة حیة تعیق الحركة العمودیة للماء، فالنقل على مستوى الأفرع البال

. الاتجاه العمودي أما الحركة الجانبیة فتكون شبھ مھملة ولا تساھم بشكل فعال في عملیة نقل الماء
سوف نتطرق بالتفصیل إلى تأثیر الأوعیة الحیة على حركة فصلمن ھذا الالفقرات التالیةفي 

والھیدرولیكیة على أھمیة التدفق الماء في الحزم النامیة، وسوف نبرھن بواسطة التجارب الصبغیة
فانطلاقا من النتائج الحالیة والتي بینت بكل . الجانبي في ضمان النقل الجید والفعال للماء عبر ھذه الحزم

وضوح الھندسة التشریحیة للحزم النامیة وتأثیرھا على نمط الحركة الھیدرولیكیة، سوف ندعم ھذه النتائج 
ت لنوضح كیف أن كمیات كبیرة من الماء في الحزم الخشبیة النامیة تنتقل بالمزید من التجارب والملاحظا

.في الاتجاه الجانبي عیر الاتصالات الجانبیة الموجودة بین العناصر الوعائیة المتجاورة
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) A(مخطط توضیحي یبین الھندسة الھیدرولیكیة ونمط حركة الماء في الحزم الخشبیة البالغة .30شكل 
الغة یكون التدفق كلھ تقریبا في الاتجاه في الحزم الب. على مستوى السیقان)B(والحزم الخشبیة النامیة 

في حین كمیات كبیرة من الماء تتدفق في . العمودي ما عدى القلیل جدا من التدفق في الاتجاه الجانبي
. أعلاهلمزید من الشرح أنظر النص. الاتجاه الجانبي عند الحزم النامیة وھذا نتیجة لوجود الأوعیة الحیة

PXخشب أولي .SXھذا المخطط لا یخضع لمقیاس محدد.خشب ثانوي.



88

: فـصل

IV .2.6.تواجد الأوعیة الحیة في الجذور النامیة
Presence of living vessels in developing roots

حالة الجذور النامیة استعملنا نفس الاختبارات لتمییز الأوعیة الحیة من الأوعیة المیتة، حیث في 

طبقنا اختبار السحب والتلوین وكذلك اختبار الضغط على قطع من الجذر مأخوذة من مناطق متتالیة بدءا 

.من القمة النامیة حتى المناطق المتخشبة البالغة

عیة الحیة تتواجد باستمرار وعلى طول الشبكة الخشبیة للمناطق لقد بینت الاختبارات بأن الأو

الحدیثة النامیة من الجذور، حیث لاحظنا وجود الأوعیة الحیة في كل المقاطع المدروسة والتي أخذت من 

تظھر الأوعیة الحیة . )31،32شكل(مناطق متتالیة من القمة النامیة ورجوعا إلى المناطق الأكثر بلوغا

سطوانة الوعائیة للجذر، أو بمعنى آخر تكون الأوعیة المحیطیة دائما حیة ولا تسمح بمرور في محیط الا

ففي كل الحالات، انتشر الملون بحریة خلال الشبكة . المحلول الملون حتى تحت قوى الضغط العالي

لى محیط الخشبیة للأسطوانة المركزیة مما أدى إلى تلون جمیع الأوعیة باستثناء الأوعیة الموجودة ع

الأسطوانة التي لم تتلون ولم یمر المحلول عبرھا لأنھا بطبیعة الحال مازالت حیة وملیئة بالعضیات 

إن ھذه الملاحظات تشیر إلى أن الأوعیة الحیة تمثل جزءا مھما من النظام ). 31،32شكل(الخلویة 

.القریبة من القمةسم الطرفیة90الخشبي للمناطق الفتیة النامیة لجذور النخیل أي منطقة الـ

IV .2.7.تمایز ونضج الأوعیة في الجذور النامیة
Vessel differentiation and maturation in developing roots

كما ھو الحال بالنسبة للسیقان النامیة، فإن النظام الخشبي للجذور الحدیثة ینمو تدریجیا ویتطور 

اصر الطبقة الأولي في التمایز والظھور قریبا جدا من بحیث تبدأ عن)4جدول(وفق نمط تشریحي منتظم

وسرعان ما تتحول ھذه الأوعیة إلى عناصر ) سم1إلى 0.5حوالي (الخلایا الأم للنسیج المیرستیمي 

وبطبیعة الحال فإن ھذه الأوعیة الأولى تتكفل ). سم13.6(وظیفیة بعد مسافة قصیرة من منطقة التمایز 

تبدأ أوعیة الطبقة الثانیة في التمایز . في المناطق القریبة من الأنسجة النامیةبعملیات النقل والتوصیل

سم من القمة ، وعلى مسافة 0.75±2.11أیضا على مسافة قریبة من القمة الجذریة النامیة أي حوالي 

وعلیھ فإن طول الأوعیة الحیة أو ما یعرف . سم تبدأ في النضج وتتحول إلى أوعیة فعالة33.55±1.2

المجموعة الثالثة من الأوعیة . سم0.95±31.25بالجزء المغلق لھذه المجموعة من الأوعیة یساوي 

الخشبیة تبدأ في الظھور على شكل خلایا صغیرة في المنطقة الخارجیة المحیطیة من الأسطوانة المركزیة 
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ذه الأوعیة على سم من القمة الجذریة، في حین یتم نضج وموت ھ1.12±4.22وذلك على مسافة تعادل  

وھكذا دوالیك وعلى مسافات متوالیة تظھر الطبقات الوعائیة . سم من القمة2.66±46.85مسافة قدرھا  

الشكل . المتتالیة وتبدأ في النمو والتطور إلى أن تصل إلى مراحل النضج أین تتحول إلى عناصر وظیفیة

الذي یلخص نتائج الفحوصات 4لجدولیبین ھذه العملیة وھو یعتمد على النتائج الموضحة في ا24

.الخاصة بنمو تطور الأوعیة الخشبیة للجذور النامیة

سم من القمة تكون كل العناصر الخشبیة 120إلى 90ھذا ویجب أن ننوه إلى أنھ عند المسافة من 

نسیج ناضجة ومیتة وتكون الأسطوانة الخشبیة كلھا ناضجة ولا تحتوي على أوعیة حیة، ویفسر ھذا بأن ال

لا یملك آلیة النمو الثانوي أي أن نمو النسیج الخشبي محدود ولا یستمر ) أحادیات الفلقة(الخشبي للنخیل 

وھذا عكس الحزم . لأنھ لا یحتوي على الكامبیوم الثانوي الذي ینتج المزید من الأوعیة بشكل مستمر

على طول الساق لأن النظام الخشبي الوعائیة للسیقان التي رأیناھا تحتوي على أوعیة حیة بشكل مستمر و

لذلك . نمو الجھاز الخشبي غیر محدودوھو ما یجعل الكامبیوم الثانوي یحتوي علىلنباتات ثنائیات الفلقة 

من البدیھي أن یكون تواجد الأوعیة الحیة مقتصرا على الجزء الطرفي من الجذر والقریب من القمة 

وعلیھ یجب . بخشب ناضج بشكل كلي ولا یحتوي على عناصر حیةالنامیة، أما الأجزاء البعیدة فھي تتمیز

أن نأخذ بعین الاعتبار مسألة التصنیف النباتي وطبیعة النظام الخشبي والفرق بین أحادیات الفلقة وثنائیاتھا 

.حتى یمكننا أن نفھم الفرق في نمط النمو والتمایز

قان الحدیثة فإنھ یمكن أن نتصور تواجد وكما تحقق سابقا بالنسبة لنمو وتمایز الأوعیة في السی

33الأوعیة الحیة ونمط النمو المتدرج للحزم الخشبیة على طول الجذور النامیة وھو ما یوضحھ الشكل

إن التموضع التشریحي للأوعیة الحیة بالنسبة للشبكة الھیدرولیكیة المیتة یمكنھ أن . بشكل تخطیطي مبسط

24من خلال النمط المتدرج الموضح في الشكل. تصاص ونقل الماءیؤثر بدرجة كبیرة على عملیات الام

یتبین بأن الأوعیة الحیة تشكل حاجزا إضافیا مع الحواجز الكلاسیكیة المعروفة عند جذور النباتات مثل 

كما أن الحركة العمودیة للماء لا تبدأ إلى عند مسافات معتبرة من القمة . إلخ...طبقات الخلایا وخط كاسبار 

لكن في ھذه الحالة لا یكون تأثیر الأوعیة الحیة مشابھ . عندما یصل الماء إلى الأوعیة البالغة المیتةأي 

تماما لذلك الموجود عند السیقان النامیة خاصة فیما یتعلق باتجاه الحركة ونسبة وسیادة كلا من الحركة 

ون ذات درجات عالیة خاصة عند صحیح أن المقاومة للحركة العمودیة لا بد أن تك. العمودیة والجانبیة

النھایات النامیة للأوعیة ولكن ھذا لا یعني أن ھذه المقاومة العمودیة سوف توجھ كمیات معتبرة نحو 

، وھذا یرجع بطبیعة الحال إلى النمط التشریحي لحزم الجذور والذي یكون معاكسا نوعا جانبیةالحركة ال
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ة الحیة یكون أسفل التیار ولیس فوق التیار كما ھو الحال ما لذلك الخاص بالسیقان أي أن تواجد الأوعی

في السیقان تتموضع الأوعیة الحیة مواجھة لاتجاه الحركة والتي تكون من الأسفل إلى . عند السیقان

الأعلى وبالتالي فإنھا توقف ھذه الحركة، في حین تكون الأوعیة الحیة في الجذور خلف اتجاه الحركة إي 

.)33شكل(یار أو الحركةأنھا لا توقف الت

مسافة التمایز ومسافة النضج وطول الجزء الحي من الأوعیة لمختلف الطبقات الوعائیة المتتالیة في الأسطوانة : 4جدول 

الطول الكلي للجذور المدروسة كانت حوالي . تمت القیاسات على الطرف النھائي النامي للجذور. الخشبیة لجذور النخیل

).10= عدد العینات (الانحراف المعیاري ± المعدل : القیم موضحة بـ. سم±4.5 106.3

)سم(طول الجزء الحي  )سم(مسافة النضج  )سم(مسافة التمایز  الطبقة الوعائیة

0.66±13.1 0.56±13.6 0.15±0.55 1الطبقة 

0.95±31.25 1.2±33.55 0.75±2.11 2الطبقة 

2.44±42.5 3.66±46.85 1.12±4.22 3الطبقة 

1.85±44.3 4.05±73.15 3.46±28.9 4الطبقة 

1.54±46.65 6.88±97.2 3.55±51.4 5الطبقة 



91

: فـصل

النخیل مقطع عرضي لجذور.31شكل 
بعد تطبیق اختبار السحب والتلوین، حیث 
یظھر أن طبقة واحدة من طبقات الأوعیة 
الخشبیة قد تلونت بالملون، وھو یدل على 
أن أوعیة ھذه الطبقة مفتوحة وناضجة 
بینما أوعیة باقي الطبقات مازالت حیة 

.وغیر مفتوحة للنقل الحر
في الشكل الأسفل تشیر الأرقام إلى مختلف 

:قات وھيالطب
الطبقة الأولى وھي ناضجة وذات . 1

أوعیة مفتوحة
الطبقة الثانیة وھي ذات أوعیة حیة . 2

ومازالت مغلقة ولا تسمح بالحركة الحرة 
.للماء

.الطبقة الثالثة بأوعیة حیة. 3
الطبقة الرابعة وھي حدیثة التمایز . 4

المنشأ وذات أوعیة صغیرة وھي مازالت 
.حیة وغیر مفتوحة
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نتائج اختبار السحب والتلوین على الجذور .32ل شك
تبین الصور تواجد الأوعیة الحیة . الحدیثة لنبات النخیل

.وانتظامھا ضمن الحزم الأسطوانة الوعائیة الناقلة

A . مقطع عرضي عند مسافة قریبة جدا من القمة
یلاحظ أن جمیع الأوعیة الخشبیة ). سم5حوالي (

مازالت حیة 

B .سم من القمة، في ھذه 15ذ على مسافة مقطع مأخو
المنطقة نجد الطبقة الأولى من الأوعیة الخشبیة قد 
نضجت بینما نلاحظ ظھور الطبقة الثانیة والثالثة بأوعیة 

.حیة

C . سم 25الصور مأخوذة لمقطع عرضي على مسافة
یلاحظ ظھور الطبقات الرابعة والخامسة لكن . من القمة

یة حیة ما عدا أوعیة الطبقة تبقى كل الطبقات الوعائ
.الأولى التي تبدو ناضجة

D . سم من القمة 40مقطع عرضي عند المسافة
الجذریة، یلاحظ أن أوعیة الطبقة الثانیة قد نضجت وھو 

في حین تبقى . ما سمح بمرور الملون خلال ھذه الأوعیة
.أوعیة الطبقات الأخرى غیر مفتوحة

E . نلاحظ . من القمةسم 55مقطع عرضي عند المسافة
أن الطبقة الثالثة من الأوعیة قد نضجت وتحولت إلى 

لاحظ أن . أوعیة مفتوحة تسمح بمرور الملون بحریة
مازالت غیر ناضجة حیث تظھر في 5و4الطبقات 

المقطع العرضي وھي غیر ملونة

.نانومتر400= خط سلم الرسم 
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. یة للأوعیة الخشبیة عند جذور نبات النخیلمخطط توضیحي یبین عملیة النمو التدریج.33شكل 
في ھذا الرسم تم توضیح الأوعیة فقط من أجل . الرسم یمثل مقطع طولي خلال الجزء الطرفي من الجذر

.المحور الأفقي للرسم غیر خاضع لمقیاس محدد. التبسیط
A .ط یمكن ملاحظة من خلال ھذا المخط. یوضح النمط الطبیعي للتمایز والنمو التدریجي للأوعیة

التموضع التشریحي للأوعیة الحیة على طول الأسطوانة الوعائیة، لاحظ أن النھایات القمیة للأوعیة تكون 
.دائما حیة

B .رسم تخطیطي للمقطع العرضي في الأسطوانة الوعائیة یوضح تواجد الأوعیة الحیة.
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IV .2.8.الأوعیة الحیة والھندسة التشریحیة للخشب النامي في الجذور
Living vessels and the anatomical architecture of developing xylem in roots

حتى بالنسبة للجذور النامیة، یمكن للأوعیة الحیة أن تؤثر بشكل كبیر على الھندسة التشریحیة 

فمن خلال دراستنا للتواجد التشریحي للأوعیة الحیة ضمن المناطق الحدیثة النامیة لجذور . للنظام الخشبي

. )33،34شكل(لجذورالنخیل أمكننا تصور الھندسة التشریحیة للشبكة الخشبیة النامیة ل

تتواجد الأوعیة الحیة بشكل منتظم ومستمر على طول المنطقة الحدیثة النامیة من جذور النخیل، 

حیث یكون الجزء الطرفي النھائي من الأوعیة الخشبیة عبارة عن . سم100-70والتي تساوي تقریبا 

ھذا الجزء الطرفي مازال غیر مھیأ للنقل خلایا حیة وملیئة بالسیتوبلازما والعضیات الخلویة، وبالتالي فإن 

وكما ھو الحال بالنسبة للسیقان النامیة، تتم عملیة التمایز والنمو . )33شكل(العمودي الحر والسریع للماء

للأوعیة الخشبیة على مستوى الجذور بشكل تدریجي ومنتظم، حیث تظھر وتنضج المجموعة الأولى من 

لكن الطبقات المتتالیة الأخرى تظھر متأخرة وتتطور ببطء، فعلى . لنامیةالأوعیة مباشرة قریبا من القمة ا

مسافات منتظمة تقریبا یتم تمایز ونمو ونضج المجموعات المتوالیة من العناصر الخشبیة وھو ما یجعل 

یبین 24الشكل . تواجد وتوضع الأوعیة الحیة في الجذور یشكل عاملا مھما وحاسما في العملیات الحیویة

.مط التدریجي لتمایز ونمو الأوعیة الخشبیة في الجذور الحدیثة للنخیلالن

إن ھذا النمط من النمو والتطور لھ عدة دلالات بیولوجیة متعلقة بنمو ووظیفة الجذور النباتیة، 

فمن خلال النتائج الحالیة یتبین بأن الجھاز الخشبي عند منطقة الامتصاص في الجذور یكون مكونا بشكل 

ن الأوعیة الحیة وإن لم نقل بأن كل الأوعیة الخشبیة لمنطقة الامتصاص تكون في حالة نمو كبیر م

إن عملیة الامتصاص عند جذور النخیل تكون على مستوى الجزء الطرفي والذي یساوي تقریبا . وحیویة

كثر من والأ. سم، وفي ھذا الجزء وجدنا بأن الأوعیة الحیة ھي المكون الرئیسي للنظام الخشبي50-70

ذلك ھو أن الأوعیة الحیة تتوضع عند المناطق الطرفیة والمحیطیة للشبكة الخشبیة، أي أنھا تحیط 

إن الشبكة الخشبیة للمنطقة الفعالة من الجذر تتكون من أوعیة حیة ). 34أنظر الشكل(بالعناصر المیتة 

رة عن شبكة من الأنابیب وأخرى میتة تنتظم مع بعضھا البعض في منظومة معقدة، أي أنھا لیست عبا

الفارغة الجوفاء ولكنھا، بدلا من ذلك، تشكل نظاما أكثر تعقیدا ویتمیز بھندسة تشریحیة مختلفة تماما 

.یمكنھا أن تؤثر كثیرا على عملیات النقل والحركة المألوفة للماء
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م أنھا على إن ھذا ما یدفعنا إلى التساؤل ما إذا كانت الأوعیة الحیة تعیق عملیة الامتصاص أ

إن التواجد المكثف للأوعیة الحیة في منطقة الامتصاص عند . العكس تلعب دورا مھما في ھذه العملیة

الجذور یبدو من الناحیة التشریحیة بأنھ یعیق امتصاص الماء من التربة، لأن الأوعیة الحیة ولكونھا عبارة 

من التربة إلى الأوعیة المیتة الناقلة، كما أن عن خلایا مسدودة فإنھا تعمل كحاجز إضافي أمام حركة الماء 

الأوعیة الحیة إذا امتصت الماء فإن حركة ھذا الأخیر سوف تكون أبطأ بكثیر منھا في الأوعیة المیتة

لكن وفي المقابل نجد العدید من الباحثین یرون أن الأوعیة الحیة للجذور یمكنھا أن تساھم . )34شكل(

.وظائف وھذا ما سوف نناقشھ بإسھاب في الفقرات التالیةبشكل فعال في العدید من ال

IV .2.9.تأثیر الھندسة التشریحیة على نمط حركة الماء في الجذور
Effect of anatomical architecture on the pattern of water movement in roots

الأوعیة الحیة لا تتوضع أمام ف. بالنسبة للجذور، الحالة مختلفة نوعا ما عن حالة السیقان النباتیة

اتجاه الحركة العمودیة مثل ما ھو موجود عند السیقان النامیة، بل على العكس تتوضع عند بدایة المسار 

، فالأوعیة الحیة للجذور، بھذه الطریقة، لا توقف )34شكل(العمودي أي عند نقطة الانطلاق الأولى 

ة وأكثر بلوغا، فبدلا من أن تبدأ الحركة العمودیة السریعة الحركة العمودیة ولكن تؤخرھا إلى مسافات بعید

للماء عند المناطق القریبة من القمة، فإن الماء علیھ أن یصل إلى مناطق بلوغ الأوعیة أین یمكنھ أن 

وفي المقابل، یمكن للأوعیة الحیة أن تؤثر على وظیفة . یتحرك بسھولة ضمن الشبكة الوعائیة المیتة

ذور النباتیة وھي عملیة الامتصاص، وبالتالي على نمط الحركة المتعلقة بامتصاص أساسیة أخرى للج

الماء من التربة إلى الجھاز الخشبي، وھذا كلھ یؤكد حقیقة واحدة وھي أن نمط حركة الماء في الشبكة 

ط من یمكن فھم ھذه الأنما. الخشبیة النامیة للجذور یختلف عن نمط الحركة في الشبكة الخشبیة الناضجة

ففي . الحركة عندما نفھم الفرق في الھندسة التشریحیة بین الجذور البالغة المتخشبة والجذور الحدیثة

الجذور البالغة یكون النظام الخشبي عبارة عن أنابیب فارغة تمتد بشكل متوازي على طول المحور 

الأنابیب المیتة وھو ما الجذر، بحیث یتحرك الماء في ھذه الحالة عمودیا وبشكل متوازي وبحریة خلال

في حین یكون النظام الخشبي في الجذور النامیة عبارة . یتیح الفرصة للنقل السریع والكبیر في نفس الوقت

عن شبكة متدرجة من القمة النامیة إلى المناطق الأكثر بلوغا، تكون الأطراف السفلیة من الأوعیة الخشبیة 

. )34شكل(ة للماء التي تجري على مستوى الأوعیة المیتةمسدودة وبالتالي معزولة عن الحركة الحر
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إذا حاولنا تفسیر عملیة الامتصاص والنقل في المنطقة النامیة من الجذر علینا أن نأخذ في 

وھذا ما أشار إلیھ الباحثون في . الحسبان تواجد العناصر الحیة كعامل محدد ومؤثر في ھذه الحالة

، Frensch°et°al.°1992 ،Frensch°&°Steudle°1989[بالموضوع الدراسات السابقة ذات العلاقة 

St°Aubin°et°al.°1986 .[ لقد بین الباحثون بأن سرعة وكمیة الامتصاص والنقل تتحدد كثیرا بدرجة

وھذا لأن عملیة الامتصاص تتم . نمو وتطور النظام الخشبي وتواجد الأوعیة الحیة ضمن الشبكة الناقلة

لحدیثة من الجذر وھي نفسھا المناطق التي تحتوي على كمیات معتبرة من الأوعیة على مستوى المناطق ا

إن التوضع التشریحي للأوعیة الحیة في منطقة الامتصاص واحتلالھا المنطقة الفاصلة بین الخلایا . الحیة

ة قبل أن یحتم على الماء أن یمر عبر الأوعیة الحی)  34شكل(الجذریة الخارجیة والشبكة الخشبیة المیتة 

من خلال ھذه التوضع یبدو أن الأوعیة الحیة للجذور تعمل على ربط . یدخل إلى الشبكة الوعائیة المیتة

فخلال مساره من التربة إلى داخل النبات، على الماء أن یعبر . خلایا الامتصاص بأوعیة النقل المیتة

تة، وھذا یدعو إلى التساؤل عن الآلیات العناصر الخشبیة الحیة أولا قبل أن یصل إلى فجوات الأوعیة المی

المسؤولة عن إتمام ھذه العملیة وعن الطریق الذي یسلكھ الماء داخل الأوعیة الحیة وھل أنھ یمر عبر 

الفجوات أو عبر الغشاء الخلوي، أو أنھ فقط عبر المسار الأبوبلاستي المعتمد على الجدار الخلوي المیت 

ثل الأوعیة الحیة مكونا إضافیا من مكونات الجھاز الخشبي وتضیف بصفة إجمالیة، تم. لھذه العناصر

مسارا مختلفا عن المسارات المعروفة في ھذا المجال والتي تحض بتعریفات واسعة في كتب التشریح 

. والمقالات العلمیة المتخصصة في العلاقات المائیة النباتیة

ن بأھمیة ووظیفة الأوعیة الحیة في إن ملاحظاتنا ھذه تتوافق مع مختلف العلماء الذین یرو

كما أن ھناك العدید من الدراسات التي أشارت إلى وجود وامتداد العناصر الحیة إلى مسافات . الجذور

ففي دراستھم على جذور . معتبرة في الجذور النامیة، وھي تؤكد النتائج التي تحصلنا علیھا في ھذا البحث

بأن الأوعیة الحیة للخشب ] St°Aubin°et°al.°1986[1986نباتات الذرة وجد سانت أوبین وآخرون 

LateLMetaxylemالتالي  (LMX) سم من القمة 40قد تمتد وتتواجد على مسافات قد تصل إلى

سم من القمة 130إلى 60یمتد تواجد الأوعیة الحیة من ) الطلح(عند نباتات الموز . النامیة

]McCulley°1995 ،Riopel°&°Steeves°1964[ في جذور نباتات الشعیر تتواجد الأوعیة الحیة ،
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، Huang°&°Van°Steveninck°1988[سم 20إلى 15في مسافة بین 

Sanderson°et°al.°1988[ 17، أما عند نباتات فول الصویا، فتواجد الأوعیة الحیة یمكن أن یمتد إلى

معظم الجذور النباتیة بھذا وبصفة عامة، تتمیز]. Kevekordes°et°al.°1988[سم ابتداءا من القمة 

النمط من النمو البطيء للأوعیة الخشبیة الجذریة، حیث یلاحظ بأن العناصر الوعائیة لا تمتد إلى أطوال 

معتبرة فحسب وإنما تستمر في الحیاة والنشاط وتحافظ على محتویاتھا الخلویة الفعالة على طول ھذه 

. ماء لطرح السؤال حول المكان الحقیقي لعملیة الامتصاصكل ھذه النتائج دفعت العل. المسافات الطویلة

في المناطق القریبة من القمة والتي یفترض بھا أن LMXفعدم نضج الأوعیة الواسعة للخشب التالي 

منطقة الامتصاص تقع قریبا من . 1: تتكفل بعملیة الامتصاص وضع العلماء أمام حقیقتین متناقضتین ھما

بھذه الطریقة یبدو أن القول بأن عملیات . عیة الناقلة الرئیسیة تنضج بعیدا عن القمةالأو. 2القمة النامیة و

الامتصاص تتم عند السنتمترات القریبة من القمة النامیة لا یتوافق أبدا مع ظاھرة النمو البطیئة للعناصر 

.الخشبیة

اء في منطقة ولكن في نفس الوقت أدت ھذه الملاحظة إلى إحیاء نظریة قدیمة ترى بأن الم

الامتصاص الجذریة یدخل إلى الأوعیة الحیة أولا ومن ثم یفرز في الفجوات المفتوحة للأوعیة البالغة 

وإذا كان الأمر كذلك، فإن الماء وبدلا من انتقالھ مباشرة من ]. McCully°&°Canny°1988[المیتة 

فإن علیھ أن یعبر ) والأسطوانة الوعائیةالطبقات الخلویة بین القشرة الخارجیة (الخلایا الجذریة الخارجیة 

تعتمد . مجموعة الأوعیة الحیة أولا قبل أن یتحرر في المجالات المفتوحة ضمن فجوات الأوعیة المیتة

. ھذه النظریة على التواجد المعتبر للأوعیة الحیة وتوضعھا التشریحي بالنسبة لمسار الماء كما رأینا سابقا

20من القرن الماضي، وقد أعاد مناقشتھا بعض الباحثین 1950في سنة أول ظھور لھذه النظریة كان 

سنة بعد ذلك التاریخ، ولكنھا عموما استبعدت بعد ذلك ولم تلقى الاھتمام المناسب 

]McCully°&°Canny°1988[الشيء الذي جعل ھذه النظریة لا تنتشر بالشكل الذي تستحقھ ،.
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إن تواجد الأوعیة الحیة في . الھندسة التشریحیة وتأثیرھا على حركة الماء في الجذور.34شكل 
منطقة الامتصاص وتوضعھا التشریحي یجعل الماء والعناصر الممتصة من التربة تضطر للعبور 

من أجل التبسیط فقد تم . مفتوحةخلال الأوعیة الحیة قبل أن تتحرر في شبكة الأوعیة المیتة ال
.توضیح الأوعیة فقط، أما باقي الخلایا فقد تم اھمالھا في الرسم لتفادي التعقید
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IV .2.10.یة في الجذوروظائف أخرى للأوعیة الح
Additional functions of living elements in roots

حتى تكتمل الصورة ونوضح الأھمیة الوظیفیة للعناصر الحیة التي تمتد إلى مسافات معتبرة في 

أشارت . الجذور النامیة، نود أن نشیر إلى بعض الوظائف الحیویة التي تتكفل بھا ھذه العناصر الحیة

ت بأن الأوعیة الحدیثة غیر الناضجة للجذور تعمل على تخزین المواد والعناصر الكثیر من الدراسا

ففي جذور نباتات الذرة والشعیر وفول الصویا لوحظ بأن الأوعیة الحیة تحتوي كمیات كبیرة من . المغذیة

، McCully°1994 ،McCully°et°al.°1987[العناصر المعدنیة أھمھا البوتاسیوم 

Frensch°&°Hsiao°1993 .[ ،بالإضافة إلى ھذا، یمكن للعناصر الحیة أن تلعب دورا في الحمایة

فمثلا یرى بعضھم بأن المسافات المعتبر التي تفصل بھا الأوعیة الحیة شبكة الأوعیة المیتة من خلایا 

الكامبیوم یساعد في حمایة ھذه الأخیرة من المواد والعضیات الضارة التي یمكن أن تتواجد في محلول 

ل، كما تحمیھا أیضا من قوى الشد العالیة التي قد تحدث في تیار النسغ والناتجة عن قوى النتح النق

]McCulley°1995[ ،وھذا ینطبق أیضا على جمیع الخلایا والأنسجة المجاورة للأوعیة الحیة ،

حیة تكون فالملاحظات التجریبیة بینت بأن المناطق الجذریة النامیة والتي تتكون أساسا من العناصر ال

فعندما یعاني . معزولة ومحمیة من مخاطر الجفاف ونقص الماء الناتجة من ارتفاع مستویات النتح والتبخر

النبات من الجفاف والإجھادات المائیة یحدث ارتفاع كبیر في قوة التوتر والشد السلبي في محلول الشبكة 

خشبیة المفتوحة تعاني من الانكماش نتیجة الخشبیة مما یجعل جمیع الخلایا الجذریة المجاورة للشبكة ال

لفقدانھا للماء نحو الأوعیة المفتوحة، ولا تنجو من ھذه الاجھادات سوى المناطق الحدیثة التي لا تتصل 

مباشرة بالشبكة الخشبیة المفتوحة وھذا طبعا لوجود العناصر الحیة التي لا ترتبط مباشرة بالحالة المائیة 

].Wang°et°al.°1995[للأوعیة المیتة 
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IV .3.التأثیر على حركة الماء في الحزم النامیة
Effect on water movement within developing bundles

IV .3.1. سعة النقل الجانبيCapacity for lateral flow

لأوعیة في ھذه التجربة حاولنا تقدیر درجة وسعة النقل الجانبي وانتشار الوصلات الجانبیة بین ا

وذلك باستعمال قطع ساقیة من المناطق الأحدث من الفروع النامیة بحیث تكون الأوعیة الثانویة في ھذه 

. العینات كلھا مسدودة عند طرفھا العلوي بواسطة الأوعیة الحیة، بینما تكون أطرافھا السفلیة مفتوحة للنقل

وفي غیاب قوى السحب ) أزرق التولویدین(عندما وضعنا الطرف السفلي لھذه العینات في محلول التلوین 

عند طرفھا العلوي لم نلاحظ صعود الملون في الأوعیة الثانویة ولا الأولیة إلا في الأجزاء السفلیة من 

وعلى ). 36،37شكل(القطعة الساقیة التي انتشر فیھا الملون بشكل محدود عن طریق الخاصیة الشعریة 

ب على الطرف العلوي للقطعة الساقیة أي على الأوعیة الأولیة، العكس تماما، عندما طبقنا قوى السح

فعندما . لوحظ بأن المحلول الملون قد انتشر في النظام الخشبي في الأوعیة الأولیة والثانویة على السواء

فحصنا مختلف المقاطع العرضیة المأخوذة على مسافات متوالیة وجدنا بأن الأوعیة الثانویة قد تلونت في 

من العدد الكلي % 60بحیث تجاوزت نسبة العناصر الملونة في كل الحالات ) 36،37شكل(ا معظمھ

ففي كل الحزمة الوعائیة لوحظ بأن الملون قد انتشر في عناصر الخشب ). 35شكل(للأوعیة الثانویة 

ارجیة الثانوي لیس فقط في المناطق القریبة والمجاور من العناصر الأولیة ولكن أیضا في العناصر الخ

). 36،37شكل(البعیدة عن الخشب الأولي 

إن ھذه الملاحظات تدل بشكل مباشر بأن قوى السحب والشد التي طبقت على الأوعیة الأولیة قد 

وعلى الرغم من أننا لا نستطیع تحدید عدد ومكان ھذه . انتقلت إلى الأوعیة الثانویة عبر الوصلات الجانبیة

كل وضوح بأن الوصلات الجانبیة بین مختلف الأوعیة تنتشر بدرجة الوصلات إلا أن النتائج تدل وب

معتبرة ومھمة على طول الشبكة الخشبیة للنبات المدروس، كما تدل أیضا بأن الأوعیة الثانویة متصلة فیما 

بینھا وكذلك مع الأوعیة الأولیة وھو ما یوفر للماء مسارات متشعبة ومتواصلة لینتقل خلالھا بین مختلف 

.عیة في الاتجاه الجانبيالأو
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إن حركة الماء الجانبیة بین الأوعیة الخشبیة المتجاورة تتطلب وجود الاتصالات الجانبیة بین 

الأوعیة الناقلة، وھو ما یتوفر حقیقة في النباتات المختارة لھذه الدراسة، فقد أشارت الدراسات المتوفرة 

عناقید أو سلاسل من الأوعیة المتجاورة، حیث تظھر بأن الأوعیة الخشبیة لنبات عنب المائدة تنتظم في

. في المقاطع العرضیة كمجموعات من الأوعیة المتجاورة فیما بینھا في شكل یشبھ العناقید أو السلاسل

ویشیر علماء التشریح بأن الوصلات الجانبیة تتزاید كلما كانت الأوعیة متجاورة بشكل أكبر وھو ما یوفر 

حول الأوعیة المسدودة وغیر الوظیفة، فالاتصالات الجانبیة تعتبر مسارات بدیلة مسارات متعددة للنقل

، Tyree°et°al.°1994[یستقلھا الماء لیتجاوز العقبات الموجودة في المسار الخشبي 

Shane°et°al.°2000 .[ بالإضافة إلى ھذا، كانت النتائج المتعلقة بسعة النقل الجانبي في ھذه الدراسة

، فقد ةالمدروساتنباتلكبیر التواجد المعتبر للوصلات الجانبیة ضمن النسیج الخشبي لتدعم وبشكل 

أشارت النتائج بأن الماء في الحزم النامیة یمكنھ التدفق بكل حریة في الاتجاھات الجانبیة وھو ما یشیر إلى 

وھذا كان واضحا جدا . ویةأن الاتصالات الجانبیة بین الأوعیة تنتشر بشكل كبیر بین الأوعیة الأولیة والثان

في حركة المحلول الملون وانتشاره في الأوعیة الثانویة على الرغم من أن قوى الشد والسحب كانت فقط 

فرغم أن المسار العمودي في الأوعیة الثانویة كان مقفلا بالأوعیة الحیة إلا أن . في الأوعیة الأولیة

، وفي نفس الوقت لم یحدث ھذا )36،37شكل(لثانویة المحلول الملون تحرك وانتشر في معظم الأوعیة ا

الانتشار عند غیاب قوى السحب كما ھو الحال عندما تركنا المحلول لیتحرك تحت قوى الانتشار الطبیعیة 

وعلیھ فإن انتشار الملون في الخشب الثانوي مع أن قوى السحب لا توجد سوى في ). 36،37شكل(

فقد أشار العدید من الباحثین ةفي الحقیق. ت الجانبیة بكثافة معتبرةالخشب الأولي تشیر إلى وجود الوصلا

بأن التنقل الكبیر للماء في الاتجاه الجانبي یدل على وجود الخصائص التشریحیة التي تسمح بانتقال قوى 

الشد من العناصر الأولیة إلى العناصر الثانویة وطبعا ھذه الخصائص یجب أن تكون الاتصالات الجانبیة 

اتوھذا یتوافق أیضا مع تركیبة النظام الخشبي للنبات. مثل النقر المزدوجة على الجدران الجانبیة للأوعیة

كما أشار سان وآخرون اتالنباتهحیث الوصلات الجانبیة متطورة جدا عند ھذةالمدروس

]Shane°et°al.°2000 [ تحمل العدید من قة والنباتات المتسلبأن الأوعیة الثانویة للسیقان الحدیثة للعنب

.الوصلات الجانبیة عبر النقر المزدوجة المنتشرة بشكل على طول الجدران الجانبیة للأوعیة



102

: فـصل

النتائج الخاصة .35شكل 
بتقدیر سعة النقل الجانبي في 

الحدیثة الحزم النامیة للأفرع 
ونبات ) A(لنبات عنب المائدة 
تشیر ). B(العنب العذراء 

النتائج إلى انتقال الملون خلال 
الأوعیة الثانویة في وجود قوى 
السحب، في حین عندما تغیب 
قوة السحب فإن الملون لا 
یصعد إلا خلال السنتمترات 
.  القلیلة عند قاعدة العینات

± المعدل : القیم موضحة بـ
عدد (المعیاري الانحراف 

).10= العینات 
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تقدیر سعة النقل الجانبي في .36شكل 
الحزم النامیة للأفرع الحدیثة لنبات عنب 

صعود الملون في الأوعیة الثانویة . المائدة
وة الشد الموجودة في الأوعیة تحت تأثیر ق

عند المقطع العرضي المأخوذ . الأولیة
سم من قاعدة العینة أین تم 5على مسافة 

إدخال الملون نلاحظ أن كل الأوعیة 
وحتى عند مسافة . الثانویة تقریبا قد تلونت

سم من القاعدة نلاحظ أن الملون قد 20
انتقل في معظم الأوعیة الثانویة، وھو ما 

ى وجود وصلات جانبیة بین یدل عل
الأوعیة الثانویة وكذلك وصلات مع 

لأن قوة الشد قد انتقلت . الأوعیة الأولیة
من الأوعیة الأولیة إلى الأوعیة الثانویة 
والتي تترجمت في انتشار الملون في 

.معظم الأوعیة

النتائج الخاصة بتقدیر سعة .37شكل 
النقل الجانبي في الحزم النامیة للأفرع 
الحدیثة لنبات عنب المائدة، في ھذه الحالة 
لا توجد قوة السحب في الأوعیة الأولیة 

الملون قد انتشر في لذلك نلاحظ أن 
المناطق السفلیة من العینة بواسطة ظاھرة 
الانتشار، أما على المسافات البعیدة من 

فنلاحظ القلیل فقط ) سم20(قاعدة العینة 
من الملون، وھذا یدل بأن الحركة التي 
شاھدناھا في حالت وجود قوة السحب 
لیست نتیجة ظاھرة الانتشار وإنما نتیجة 

ساحبة عبر الوصلات انتقال القوة ال
. الجانبیة بین الأوعیة

رسم ) B(مقطع عرضي، ) A: (ملاحظة
یوضح تخطیطي للمقطع العرضي

. الأوعیة الملونة وغیر الملونة
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IV .3.2.تأثیر زیادة مسافة النقلEffect of increasing the transport distance

الحزم الخشبیة لتوضیح الأھمیة الوظیفیة للوصلات الجانبیة في عملیات النقل خلال نمو وتطور

لذلك . اعتمدنا على نتائج التجربة المتعلقة بتأثیر الطول المتزاید للمسار الخشبي على الناقلیة الھیدرولیكیة

قمنا بقیاس النقل الھیدرولیكي لقطع ساقیة بالغة وأخرى فتیة وتابعنا التغیرات في درجة النقل الھیدرولیكي 

. نتیجة للزیادة في طول ھذه القطع

عام، عند قیاس الناقلیة الھیدرولیكیة لوحظ بأن القطع الساقیة البالغة تمتلك درجات عالیة بشكل 

سم یكون 5من الناقلیة مقارنة بالقطع الساقیة النامیة، فعلى سبیل وجد بأنھ عند القطع الساقیة ذات الطول 

17.5x10-3)g s-1النقل الھیدرولیكي مساویا لـ  MPa-1 (ن البالغة، أي بقیمة أكبر بالنسبة للسیقا

2.6x10-3)g s-1مرات من الناقلیة الھیدرولیكیة للسیقان النامیة والتي قدرت بـ 6.7بـ MPa-1 .( أنظر

.38والشكل 6، 5الجداول 

لكن الجانب المھم من التجربة ھو التغیرات الھیدرولیكیة الناتجة عن زیادة الطول في القطع 

، ففي ھذا الشكل قمنا بعرض النتائج المعبرة على نسبة الانخفاض في 38لالساقیة والموضحة في الشك

لقد لوحظ بأن النقل . سم5الناقلیة الھیدرولیكیة مقارنة بالقیمة المقدرة على القطعة الساقیة ذات الطول 

الغة الھیدرولیكي ینخفض دراماتیكیا نتیجة لزیادة الطول في القطعة الساقیة وذلك في كل من السیقان الب

). 6جدول(لكن ھذا الانخفاض یكون أكبر بشكل مھم عند القطع البالغة منھا عند القطع النامیة . والنامیة

عند القطع البالغة % 72سم فإن النقل الھیدرولیكي ینخفض بنسبة 30سم إلى 5فعندما یزداد الطول من 

إن ھذه النتائج تبین بأن الزیادة . 38لفقط أنظر الشك% 26بینما یكون الانخفاض عند القطع النامیة بنسبة 

في طول المسار الخشبي تؤثر بشكل أكبر على السیقان البالغة بینما یكون تأثیرھا أقل على السیقان النامیة 

وھو ما یشیر إلى وجود عوامل تشریحیة وھیدرولیكیة عند السیقان النامیة تعمل على التقلیل من تأثیرات 

التدفق الجانبي والمساھمة الفعالة للوصلات الجانبیة تمثل العامل الرئیس في الطول المتزاید، ویبدو أن 

.ھذه الحالة
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x 10-3( قیم الناقلیة الھیدرولیكیة : 5جدول  g s-1 MPa-1 ( المتغیرة تبعا لتغیر طول القطعة الساقیة لكل من السیقان

عدد العینات (الانحراف المعیاري ± المعدل : القیم موضحة بـ.النامیة والسیقان الحدیثة لنباتي عنب المائدة والعنب العذراء

 =10.(

العذراءالناقلیة الھیدرولیكیة لسیقان العنب

Parthenocissus quinquefolia

الناقلیة الھیدرولیكیة لسیقان عنب المائدة

Vitis vinifera
طول القطعة 

الساقیة

السیقان البالغة)سـم( السیقان النامیة ان البالغةالسیق السیقان النامیة

1.6±15.1 0.6±1.8 1.8±17.6 0.7±2.6 5

1.2±11.5 0.7±1.72 1.5±14.1 0.5±2.39 10

1.8±8.9 0.6±1.66 2.1±11.2 0.8±2.11 15

1.7±6.4 0.4±1.58 0.9±8.8 0.6±2.05 20

0.9±4.06 0.6±1.43 0.8±6.88 0.4±1.92 25

1.4±2.9 0.3±1.37 0.9±5.1 0.3±1.95 30



106

: فـصل

. سم5مقارنة بالقیمة المسجلة على القطع الساقیة بطول (%) نسبة التناقص في الناقلیة الھیدرولیكیة : 6جدول 

).10= عدد العینات (الانحراف المعیاري ± المعدل : القیم موضحة بـ

العنب الناقلیة لسیقان نسبة التناقص في 

سم5مقارنة بنافلیة قطع (%)العذراء

Parthenocissus quinquefolia

التناقص في الناقلیة لسیقان عنب المائدة نسبة 

سم5مقارنة بنافلیة قطع (%) 

Vitis vinifera
طول القطعة 

الساقیة

السیقان البالغة)سـم( السیقان النامیة السیقان البالغة السیقان النامیة

4.8±23.8 4.8±4.4 7.5±19.8 5.6±8.07 10

7.22±41.5 6.2±7.7 5.4±36.3 9.8±18.4 15

7.1±57.6 5.8±12.2 10.3±50 2.1±21.2 20

10.6±73.1 10.4±20.5 6.5±60.9 4.8±26.1 25

9.5±80.7 8.88±23.8 13±71.1 12.1±25.3 30
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تأثیر زیادة طول القطعة .38شكل 
الساقیة على مقدار الناقلیة 

سیقان النامیة الھیدرولیكیة في ال
والسیقان البالغة لكل من النباتات 

)A (نبات العنب العادي و)B ( نبات
لاحظ أن زیادة . العنب العذراء

المسافة تعمل على تخفیض قیمة 
الناقلیة الھیدرولیكیة بدرجة أكبر 
بكثیر عند القطع الساقیة البالغة 
مقارنة بالقطع النامیة، ویرجع ھذا 

الحیة عند الفرق إلى وجود الأوعیة
: القیم موضحة بـ. السیقان النامیة

عدد (الانحراف المعیاري ± المعدل 
).10= العینات 
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IV .3.3 .التدفق الجانبي یخفض تأثیر المسافة الناقلة
Lateral flow reduce the effect of transport distance

إن النتائج المتعلقة بتأثیر زیادة مسافة النقل وتأثیر التركیزات الأیونیة كانت مدعمة جدا للفرضیة 

.لحزم الخشبیة النامیةالتي تقول بأن النقل الجانبي یساھم كثیرا في عملیات النقل على مستوى ا

فبالنسبة للتجارب المتعلقة بتأثیرات الزیادة في مسافة النقل على الناقلیة الھیدرولیكیة فقد كانت 

التأثیرات منخفضة جدا عند السیقان النامیة مقارنة بالسیقان البالغة أین وجدنا بأن نسبة التراجع في الناقلیة 

ھذه الملاحظات یمكن تفسیرھا بكل . اق النباتیة كانت كبیرة جداالھیدرولیكیة نتیجة للزیادة في طول الس

فكما بینا سابقا، معظم الأوعیة الثانویة . ثقة عن طریق المساھمة الفعالة للتدفق الجانبي عند السیقان النامیة

في ن مغلقة عند طرفھا العلوي بواسطة الأوعیة الحیة، لذلك فإن المسار العمودي وفي السیقان النامیة تك

ولھذا فإنھ یبدو واضحا بأن مساھمة . ھذه الأوعیة یكون مسدودا وغیر مفتوح للحركة العمودیة المستقیمة

وطبعا ھذه ). 39شكل(سوف یكون فقط عبر المسارات الجانبیة ) المغلقة الطرف العلوي(ھذه الأوعیة 

سافات الطویلة توفر إمكانات المساھمة لابد لھا أن تزداد مع الزیادة في طول مسافة النقل وھذا لأن الم

بالإضافة إلى ھذا، فإن عدد ھذه الأوعیة الثانویة ]. Taneda°&°Tateno°2007[أكثر للمعابر الجانبیة 

وعلیھ، الزیادة في عدد . یزداد مع زیادة طول الساق كنتیجة للنمو والتطور التدریجي للحزم الخشبیة

الأوعیة المشاركة في ھذا النقل الجانبي سوف یساھم في وطول المسارات الجانبیة وكذلك الزیادة في عدد 

زیادة طول (زیادة الناقلیة الھیدرولیكیة وبالتالي یعوض النقص في الناقلیة الناتج عن زیادة المسافة الناقلة 

على العكس من ذلك، في السیقان البالغة تكون تقریبا كل الأوعیة الثانویة مفتوحة للنقل العمودي ). الساق

توجد أوعیة حیة مغلقة تعیق ھذه الحركة، كما أن عدد الأوعیة الناقلة یكون ثابتا على طول الساق، ولا 

ولھذا السبب فإن الزیادة في الطول سوف تزید في مقاومة النقل ولا تزید في أي شكل من أشكال النقل 

یقان الحدیثة النامیة الجانبي الذي من شأنھ أن یعوض بعض الفقدان من الناقلیة كما ھو موجود عند الس

).39شكل(
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النامیة یساھم في تخفیض مخطط توضیحي یبین كیف أن التدفق الجانبي عند الحزم.39شكل 
مسار الماء في الحزم البالغة، تقریبا كل الأوعیة مفتوحة . A. التأثیرات الناتجة عن زیادة مسافة النقل

للحركة العمودیة وبالتالي كل النقل یكون عمودي وھو ما یجعل الزیادة في المسافة تزید في المقاومة 
ر الماء في الحزم النامیة، لاحظ أنھ مع زیادة المسافة مسا. B. فقط وھو ما یخفض الناقلیة بشكل أكبر

تزداد مساھمة التدفق الجانبي أي أنھ كلما زادت المسافة كلما ازدادت معھا مصادر النقل والتدفق وھذا 
. ما یساھم في تخفیض تأثیر الطول
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IV .3.4.زیادة النقل بواسطة الأیوناتTransport enhancement by ions

إحدى الظواھر المھمة التي یمكنھا أن تساعدنا في إثبات المساھمة الفعالة للتدفق الجانبي في النقل 

عبر الوصلات الجانبیة، حیث أن وجود الھیدرولیكي عند الحزم النامیة ھي تأثیر الأیونات على النقل 

لذلك قمنا بدراسة تأثیر الأیونات على النقل . الأیونات یزید في كمیة التدفق عبر ھذه الوصلات

لقد بینت التجربة بأن وجود الأیونات في المحلول . الھیدرولیكي عند السیقان النامیة والسیقان البالغة

كي بشكل مھم عند القطع النامیة بینما تكون الزیادة غیر مھمة المنقول یؤدي إلى زیادة النقل الھیدرولی

، أي أن النقل الھیدرولیكي للسیقان النامیة )40والشكل8، 7جدول(وضعیفة جدا عند القطع الساقیة البالغة 

السیقان البالغة عند إضافة الأیونات إلى المحلول الخشبي بوضوح منیزداد بدرجة أكبر 

(StudentStStest,Spaired;SPS<0.05) . 20ففي حالة تبدیل الماء المقطر بمحلول یحتوي على

mM KClعند القطع النامیة بینما یزید عند القطع % 3.1± 10.5فإن النقل الھیدرولیكي یزداد بـ

mM KCl 50، وكذلك الحال عندما نبدل المحلول الأول بآخر یحتوي على %0.4± 1.4البالغة بـ 

عند السیقان النامیة أما عند السیقان البالغة فلا % 2.6± 12.9لنقل الھیدرولیكي تكون فإن الزیادة في ا

.40أنظر الشكل%. 0.8± 2.3تتعدى 

لا تختلف معنویا mM 50و mM 20أیضا یجب أن ننوه بأن التأثیرات الناتجة عن التركیزات 

في حالة السیقان النامیة على ، ف(StudentStStest,Sunpaired;SPS<0.05)على حدة حالةفي كل 

أي أن كل من المحلولین یؤدیان إلى mM 50مشابھ للتركیز mM 20سبیل المثال یكون تأثیر التركیز 

.40زیادة في النقل الھیدرولیكي ولكن بشكل متقارب تقریبا أنظر إلى الشكل
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.دة في محلول النقلتغیرات الناقلیة الھیدرولیكیة نتیجة لتأثیر الأیونات الموجو: 7جدول 

x 10-3( الناقلیة الھیدرولیكیة  g s-1 MPa-1(
نوع النبات والساق

50 mM KCl 20 mM KCl ماء مقطر

0.77±1.96 0.85±1.91 0.6±1.73 السیقان النامیة للعنب

1.5±6.34 2.3±6.28 1.5±6.21 السیقان البالغة للعنب

0.3±2.12 0.5±2.08 0.8±1.9 السیقان النامیة للعنب 
العذراء

0.56±3.52 0.88±3.49 1.2±3.40 السیقان البالغة للعنب العذراء

نتیجة لتأثیرات التراكیز الأیونیة(%) نسبة الزیادة في الناقلیة الھیدرولیكیة : 8جدول 

مقارنة بالناقلیة (%)نسبة الزیادة قي الناقلیة الھیدرولیكیة 

طرللماء المق نوع النبات والساق

50 mM KCl 20 mM KCl

2.6±12.9 3.1±10.5 السیقان النامیة للعنب

0.8±2.3 0.4±1.4 السیقان البالغة للعنب

1.5±11.8 2.2±9.76 السیقان النامیة للعنب العذراء

0.9±3.33 0.7±2.5 السیقان البالغة للعنب العذراء



112

: فـصل

. مقطریوضح الزیادة في الناقلیة الھیدرولیكیة نتیجة لوجود الأیونات في محلول النقل مقارنة بالناقلیة للماء ال.40شكل 
)A (یمثل نتائج التجارب على سیقان نبات العنب) .B (القیم موضحة . یمثل نتائج التجارب على سیقان العنب العذراء
.الحروف المختلفة تبین الإختلافات المعنویة بین المعالجات). 10= عدد العینات (الانحراف المعیاري ± المعدل : بـ
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IV .3.5.یر الأیونات تأثEffect of ions

إن المساھمة الفعالة للنقل الجانبي عند الحزم النامیة یمكنھ أن یفسر لنا لماذا التأثیرات الأیونیة 

السیقان (مقارنة بالحزم البالغة ) السیقان النامیة(على النقل الھیدرولیكي كانت كبیرة عند الحزم النامیة 

لأیونات في محلول النقل یسھل الحركة الجانبیة بین الأوعیة المتجاورة عن من المعلوم أن تواجد ا). البالغة

فالأیونات تؤدي إلى انكماش الألیاف . طریق التأثیر على طبیعة وتركیبة النقر الجانبیة بین الأوعیة

ما البكتینیة الموجودة في فجوة النقر وبالتالي تؤدي إلى توسیع الثقوب والممرات بین ھذه الألیاف، وھذا

، Zwieniecki°et°al.°2001[یوفر مجالات أوسع لحركة الماء والعناصر 

Zwieniecki°et°al.°2003 ،Van°Ieperen°et°al.°2000 .[ ،ھذا ما بینھ حقا العدید من العلماء

لھ تأثیر كبیر على مركبات الأغشیة NaCl، و KClحیث أشار الكثیرون بأن وجود الأیونات مثل 

إن الألیاف البكتینیة والھیروجیلاتینیة المكونة لغشاء . ر المسؤولة على النقل الجانبيالھیدروبكتینیة للنق

حساسة جدا لھذه الأیونات وفي أغلب الأحیان یحصل لھا انكماش واختزال في ) 9شكل(النقر الجانبیة 

ة من وعاء حجمھا وھو ما یخفض بشكل كبیر المقاومة التي تبدیھا ھذه الألیاف تجاه حركة الماء الجانبی

ولھذا السبب ولما كانت الأیونات تؤثر على الممرات الجانبیة عن طریق فتح النقر وتسھیل . إلى آخر

الحركة والتدفق فإنھ من المنطقي أن یكون تأثیرھا كبیر في الحزم التي تعتمد أكثر على الممرات الجانبیة، 

وھذا . نات على النقل الإجمالي للنظام الخشبيأي أنھ كلما زادة مساھمة النقل الجانبي زادت تأثیرات الأیو

ما وجدناه في تجاربنا الحالیة، حیث لاحظنا أن تأثیر الأیونات في زیادة النقل كان أكبر عند الحزم النامیة 

وھو ما یؤكد على أن النقل الجانبي أو بالأحرى المسارات الجانبیة تشارك . بالمقارنة مع الحزم البالغة

. نامیة وأقل في الحزم البالغةأكثر في الحزم ال

IV .3.6.الأوعیة الخشبیة القصیرة وتأثیر الجدران النھائیة
Shorter vessels and effect of end walls

ھناك مسألة حاسمة یجب طرحھا في مناقشتنا ھذه وھي احتمال أن الحركة الجانبیة المعتبرة للماء 

وجود وسیادة الأوعیة قصیرة الطول في الشبكة الخشبیة والموجودة في السیقان الحدیثة ھي ناتجة عن

فالأوعیة قصیرة الحجم تحدث مقاومة كبیرة ضد التدفق العمودي لأن الماء خلال ھذه . للحزم النامیة

ھذه الجدران النھائیة تمثل عائقا مھما لأنھا لا . العناصر یجب علیھ أن یجتاز العدید من الجدران النھائیة

، Zwieniecki°et°al.°2001[اء والعناصر إلا عبر النقر والثقوب الدقیقة تسمح بمرور الم
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Comstock°&°Sperry°2000 .[ ولھذا السبب فإن الأوعیة القصیرة تزید في وجود الجدران النھائیة

والتي بدورھا تزید من درجة المقاومة في الاتجاه العمودي، وطبعا زیادة المقاومة العمودیة تحفز وتوجھ 

للعدید من لكننا ھنا نستبعد ھذا الاحتمال نظرا ].Ellmore°et°al.°2006[نحو الاتجاه الجانبي التدفق

المقارنة في ھذه الدراسة كانت بین السیقان النامیة والسیقان البالغة لنفس النبات أن: الاعتبارات أھمھا

علق بالخصائص التشریحیة لا توجد اختلافات معنویة بین ھذه العینات خاصة فیما یتھوالمفروض ھو أن

للأوعیة الخشبیة، والأكثر أھمیة من ذلك ھو أن النباتات المدروسة تنتمي إلى النباتات المتسلقة ذات 

العینات في الأوعیة الأكثر طولا وعرضا من بین الأنواع النباتیة أي أن الأوعیة القصیر المتقزمة لا توجد 

، Ewers°et°al.°1990 ،Salleo°et°al.°1985[المدروسة في تجاربنا

Zimmermann°&°Jeje°1981 .[ رغم أن العدید من الباحثین قد بینوا بأن المقاومة العمودیة الناتجة

من المقاومة الإجمالیة العمودیة لسیقان العنب % 50عن الجدران النھائیة قد تصل إلى 

]Hacke°et°al.°2006 ،Wheeler°et°al.°2005 ،Scholander°et°al.°1965[لا أن ھذا لا ، إ

ني أن مقاومة الجدران النھائیة عالیة بدرجة كافیة لتحفیز كمیات كبیرة من التدفق الجانبي كما شاھدنا عی

إنھ من المنطقي جدا أن المقاومة العمودیة الكلیة الناتجة عن الجدران النھائیة وعن . في سیقاننا النامیة

. لمقاومة العمودیة الناتجة عن الأوعیة الحیة المغلقةالتجاویف الوعائیة تبقى صغیرة جدا ومھملة أمام ا

وانطلاقا من ھذا یمكن القول بأن درجة نمو الجھاز الخشبي ووجود الأوعیة الحیة تعتبر العامل السائد في 

بالفعل ھناك العدید من العوامل التي تحدد الحركة . تحدید نمط الحركة الجانبیة في السیقان النباتیة النامیة

یة مثل حجم وكثافة النقر الوعائیة، تركیب وخصائص الأوعیة، اختلافات الضغط وقوى الشد في الجانب

بالإضافة إلى ھذه العوامل نجد بأن درجة نمو الجھاز ]. Orians°et°al.°2002[الخ ...الشبكة الخشبیة

.الخشبي تمثل عاملا مھما جدا یستحق المزید من الاھتمام
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IV .4 .لة للأوعیة الحیة في عملیات النقلالمساھمة المحتم
The possible contribution of living vessels in water transport

لقد بینا في المناقشات السابقة بأن الأوعیة الحیة ھي سمة ممیزة للأعضاء النباتیة النامیة، حیث 

لكن اللافت للنظر . ط ووظیفيأنھا تتواجد باستمرار في الجھاز الخشبي طالما كان الكامبیوم الوعائي نشی

ولعل . في ھذا الشأن ھو أن الأوعیة الحیة لا تحض بنفس الاھتمام الذي تحض بھ الأوعیة البالغة المیتة

السبب الرئیسي في ھذا الإھمال الذي تعاني منھ العناصر الخشبیة الحیة ھو التصورات الكلاسیكیة للنظام 

رة عن شبكة من الأنابیب المیتة والمفتوحة والتي تمتد عبر عباالخشبي أن النظام بالخشبي والتي ترى 

كامل الجسم النباتي، مشكلة بذلك منظومة مستمرة ومتصلة من الماء إبتداءا من الجذور وإنتھاءا عند القمم 

إن النظرة الشائعة للأوعیة الحیة ترى أن ھذه العناصر ما ھي إلا مرحلة انتقالیة . العالیة للأفرع والأوراق

إن لم وبل أكثر من ذلك، فإن الأوعیة الفتیة الحیة غالبا . قتة وأنھا لا تلعب دورا مھما في عملیات النقلمؤ

لكن وإن كانت . نقل بشكل كامل ینظر إلیھا بأنھا تعیق عملیة النقل وتشكل حاجزا أمام الحركة الحرة للماء

. یة أدوار حیویة أو أنھا مجرد أشكال انتقالیةھذه الإعاقة موجودة فإنھ لا یعني أن الأوعیة الحیة لا تقوم بأ

سیمبلاست (ھناك إمكانیة كبیرة لأن ینتقل الماء بشكل بطيء داخل الأوعیة الحیة عن طریق النقل الحي 

Symplat(وأن الخلایا والأنسجة المجاورة للأوعیة الحیة تعتمد على الماء المنقول عبر الأوعیة الحیة ، .

أن تعمل على توصیل الماء من الشبكة الخشبیة المیتة إلى الخلایا الحیة حیث یمكن للأوعیة الحیة

وإذا ثبتت ھذه العملیة فإن الأوعیة . المجاورة أي أنھا تعمل كوسیط بین الشبكة المیتة والخلایا المستقبلة

نت ھذه فإذا كا. الحیة تكون قد ساھمت في عملیة النقل والتوصیل بشكل لا یقل أھمیة عن الأوعیة المیتة

الأخیر تعمل على التوصیل السریع والطویل المسافة، فإن الأولى تعمل على التوصیل البطيء وقصیر 

.المسافة لكنھ في نفس الوقت مراقب وموجھ إلى الخلایا المحددة

بطبیعة الحال یتم نقل الماء والعناصر خلال الأوعیة الحیة عن طریق النقل الداخلي الحي 

SymplasticLtransportوكما . وھذا لأن الأوعیة الحیة ما ھي إلا شكل واقعي للخلایا النباتیة الحیة

فإن النقل الداخلي الحي یعتمد على الوصلات الخلویة من ھذا البحث،استعرضنا في الفصل الثاني

Plasmodesmata المتمثلة في شبكة من الامتدادات السیتوبلازمیة التي تمتد من خلیة إلى أخرى موفرة
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طبعا ھذا النوع من النقل یكون بطيء جدا . نھا مسارات حیة تعمل على نقل المواد فیما بین الخلایا الحیةبی

لكنھ مھم جدا لأنھ یضمن الوصول الفعال والسلیم مقارنة بالنقل الخارجي الحر في الشبكة الخشبیة المیتة

ت الخلویة تكون متوفرة جدا في الخلایا في العالم النباتي لوحظ أن الوصلا. للمغذیات إلى الخلایا المجاورة

، وھذا یتوافق جدا مع ]Lucas°&°Wolf°1993 ،Oparka°&°Turgeon°1999[الحدیثة النامیة 

من الناحیة الفسیولوجیة یبدو . حالة الأوعیة الخشبیة الحیة باعتبارھا خلایا فتیة ومازالت في طور النمو

ة من الشبكة الخشبیة المیتة أو من الخلایا المجاورة وعبر منطقیا جدا أن الماء یدخل إلى الأوعیة الحی

البعض، بعد یتحرك في شبكة الوصلات الخلویة التي تربط الأوعیة الحیة ببعضھاإن الماءالأوعیة الحیة ف

ذلك یتحول الماء إلى الخلایا المستقبلة خاصة الخلایا الحیة التي تكون في اتصال سیتوبلازمي مع الأوعیة 

لقد رأینا خصائص النقل الداخلي الحي بالتفصیل في الفصل الثاني من البحث، وكل ھذه الخصائص . الحیة

والآلیات والعوامل المرتبطة بھذا النوع من النقل الحي تتوافق بشكل مھم مع خصائص الأوعیة الفتیة 

د عند الأعضاء النباتیة لذلك لیس مستبعدا أن تساھم الأوعیة الخشبیة الحیة في عملیات النقل والإمدا. الحیة

.النامیة

إن ما یجعلنا نتوقع إمكانیة مساھمة الأوعیة الحیة في توصیل الماء ھو الخصائص البیولوجیة 

لتواجد وانتشار الأوعیة الحیة بین مختلف الخلایا، إضافة إلى العدید من الظواھر النباتیة الأخرى والتي 

وعیة الحیة في الأعضاء النباتیة النشطة وطریقة إن تواجد الأ. سوف نستعرضھا لاحقا بشكل مفصل

، إضافة إلى خلایا البرنشیمة الخشبیة وبعض الأشكال )41شكل(انتظامھا بین مختلف الخلایا النباتیة 

الخلویة الأخرى مثل خلایا الامتصاص عند النباتات المتطفلة یشیر إلى إن العناصر الخشبیة الحیة یمكنھا 

ولیس ھذا . النقل الحي بین مختلف الأنسجة النباتیة خاصة عند المسافات القصیرةأن تلعب دورا محددا في

كل شيء، بل ھناك الكثیر من الدلائل البیولوجیة والمظاھر الفسیولوجیة التي تدعم ھذا الرأي، خاصة فیما 

ح التي تكون متطورة جدا عند الخلایا الفتیة مما یسمPlasmodesmataیتعلق بالوصلات الخلویة 

، Lucas°&°Wolf°1993[بالحركة والتبادلات الكبیرة فیما بینھا وھي الحالة الموافقة للأوعیة الحیة 

Oparka°&°Turgeon°1999 .[ إن الأوعیة الفتیة الحیة وكونھا خلایا نامیة وحدیثة یتوقع أن تكون
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للقیام بعملیة النقل ذات اتصالات كبیرة وواسعة فیما بینھا وبین الخلایا المجاورة، وھذا مطلوب جدا 

.Symplasticالداخلي الحي 

في الحقیقة ھذه لیست المرة الأولي التي تطرح فیھا مسألة المساھمة المحتملة للعناصر الخشبیة 

فھناك عدة آراء حدیثة وقدیمة تعتقد بأن العناصر الخشبیة الحیة بما فیھا . الفتیة الحیة في عملیات النقل

سي أھمیة بالغة ویمكنھا أن تلعب أدوارا حاسمة في عملیات النقل الأوعیة الفتیة الحیة تكت

]Van°Bel°1990 ،St°Aubin°et°al.°1986 ،McCully°&°Canny°1988 .[ ،على العموم

سوف نحاول في مناقشتنا ھذه استعراض مختلف الأدلة والبراھین التي تدعم ھذه الفرضیة وتبین مدى 

. ي تنادي بإعادة الاعتبار للعناصر الحیة ودورھا في عملیات النقلأھمیة العناصر الحیة وقوة الآراء الت

ھذا بالاعتماد بشكل رئیسي على نتائج الدراسة الحالیة خاصة نتائج المتعلقة بتواجد الأوعیة الحیة 

وتأثیراتھا التشریحیة والھیدرولیكیة ضمن الأنسجة النباتیة النشطة، وإضافة إلى ذلك سوف نستعرض 

.    ات والنتائج المرتبطة بالموضوع لتوفیر قاعدة مرجعیة ودلالة علمیة للفرضیة الحالیةمختلف المعطی

IV .4 .1.التواجد المستمر والتوضع الفعال للأوعیة الحیة

Continued occurrence and significant arrangement of living vessels

وم الوعائي یحتفظ بنشاطھ وفعالیتھ فإن خلال كامل فترة النمو والنشاط الحیوي ومادام الكامبی

الأوعیة الحیة تتواجد وتنتشر باستمرار ضمن النظام الخشبي وھي تمثل جزءا مھما من مكونات الشبكة 

في كل الأعضاء النباتیة الخضراء والنشطة یكون الجھاز الخشبي مكونا من العناصر . الخشبیة النامیة

ة الأوعیة الحیة صغیرة جدا مقارنة بالأوعیة المیتة إلا أن الأوعیة الحیة والمیتة على السواء، ومع أن نسب

على سبیل المثال نجد أن الأوعیة الحدیثة . الحیة تتوضع في مناطق مھمة جدا وحاسمة في مسار النقل

المجاورة للكامبیوم الوعائي في السیقان النباتیة تكون حیة ونشطة وفعالة، ولذلك فإن خلایا الكامبیوم لا 

. ون في اتصال مباشر بالشبكة الوعائیة المیتة ولكنھا في الحقیقة تتصل بشكل مباشر مع الأوعیة الحیةتك

وبناءا على ھذا فإنھ یمكن الاعتقاد بأن خلایا الكامبیوم تتحصل على المغذیات لیس من الأوعیة المیتة 

ر الخشبیة الحیة یمكنھا أن فإذا كانت ھذه ھي الحالة، فإن العناص). 41شكل(وإنما من الأوعیة الحیة 

تشارك في عملیات النقل والتزوید خاصة عند المسافات القصیرة، فالعناصر الحیة یمكنھا أن تلعب دور 
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وھذا مثال واحد فقط من الحالات، ولو نتعرف ). 41شكل(الوسیط بین الشبكة المیتة والأعضاء المستھلكة 

ھذه الحالات تتدخل الأوعیة الحیة كعنصر وسیط على باقي الأعضاء النباتیة سوف نجد أن في جمیع

. وكحلقة ربط لنقل الماء من نظام إلى آخر

في الجذور النباتیة، وكما رأینا سابقا، عند المناطق النامیة نجد أن الأوعیة الحیة تحتل حیزا مھما 

نشاطا في المجموع ھذه المناطق النامیة تمثل الجزء الأكثر أھمیة و). 34أنظر الشكل(في النظام الخشبي 

. الجذري، فعلى مستواھا تتم عملیات الامتصاص ودفع الكمیات اللازمة من الماء نحو المجموع الخضري

في ھذه المنطقة الفعالة نجد الأوعیة الحیة تمثل الممر الوسیط بین مسارین أساسیین للماء وھما المسار 

لخلویة والمسار العمودي والممثل بالأوعیة الجانبي الذي یمتد من الشعیرات الجذریة وعبر الطبقات ا

إن الماء وعند انتقالھ من المسار الجانبي علیھ أن یمر عبر الأوعیة الحیة والتي تقوم بعد ذلك . المیتة

ھذه . بتحریره في الفجوات المفتوحة للأوعیة المیتة لینطلق في رحلتھ العمودیة نحو الأعضاء الھوائیة

وعیة الحیة تكسبھا أھمیة وظیفیة یمكن أن ترقى عامل محدد لنمو ومستقبل الوساطة التي تقوم بھا الأ

.الكائن النباتي

تشیر العدید . وبعیدا عن الجذور، نجد الشبكة الخشبیة للأوراق ھي أیضا لا تشذ عن ھذه الظاھرة

ویتھا وتبقى من الدراسات بأن العناصر الخشبیة عند النھایات الطرفیة للشبكة الخشبیة الورقیة تحتفظ بحی

وھذا یعني أیضا أن الأوعیة الحیة ]. Chatelet°et°al.°2006[حیة مادامت الأوراق خضراء ونشطة 

في الأوراق النباتیة تتوسط بین الأوعیة المیتة والخلایا الورقیة المستھلكة للماء، فالماء قبل تصریفھ من 

ومما . یة لابد لھ أن یمر عبر العناصر الحیةالأوعیة المفتوحة إلى الخلایا الورقیة أو إلى الفجوات الورق

تمتلك الكامبیوم الوعائي الذي ) التي لا تتساقط عند نھایة الموسم(یدعم ھذا الاتجاه ھو أن الأوراق الدائمة 

فھذه الأوراق الدائمة وبحكم أنھا تستمر في . یزودھا بالمزید من الأوعیة الحیة في مختلف سنوات النمو

وھذا عكس . تحتاج إلى التواجد المستمر للأوعیة الحیة وھو ما یكفلھ الكامبیومالنشاط لعدة سنوات

الأوراق المتساقطة، فھذه الأخیرة تفتقد إلى الكامبیوم وجھازھا الخشبي محدود النمو، الشيء الذي یجعلنا 

ھذه . الموسمنتوقع أن الأوعیة الحیة عند ھذه الأوراق تعمل لموسم واحد ثم تموت مع الأوراق عند نھایة 

الملاحظات تقودنا إلى ربط العلاقة المحتملة بین وجود الأوعیة الحیة وفترة نشاط الأوراق النباتیة وكذلك 
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أھمیة الكامبیوم والنمو المستمر للجھاز الخشبي عند الأوراق طویلة العمر، وھل أن وجود الكامبیوم ھو 

. داد المتواصل بالماء عند ھذا النوع من الأوراقللتزوید بالأوعیة الحیة بشكل مستمر من أجل ضمان الإم

عموما، یبدو أن ھذه المسألة تستحق المزید من البحث لأنھا متعلقة بأھم العملیات الحیویة على الأرض، 

وھي تزوید الأوراق النباتیة بالماء لإتمام عملیة التمثیل الضوئي التي تعتبر الركیزة الأساسیة لحیاة 

.الكائنات الحیة

لن نكون قد ذھبنا بعیدا إذا افترضنا بأن النظام الخشبي عند الأعضاء النباتیة النامیة والنشطة إذا

یتكون من مسارین رئیسیین ھما المسار المیت والذي یتكون من الأوعیة الخشبیة المیتة والمسار الحي 

قل عبر المسار المیت وأن الماء في ھذه الحالة ینت). 41شكل(والذي یتألف من الأوعیة الخشبیة الحیة 

في الأعضاء الھوائیة ). 41شكل(بشكل حر وسریع بینما ینتقل خلال المسار الحي بآلیات أخرى مختلفة 

أین تكون الأوعیة الحیة عند النھایات القمیة للعناصر الناقلة وتكون مواجھة لحركة التیار فإنھا تتوسط في 

المستقبلة، في حین تكون العملیة عكسیة في الأجزاء الجذریة نقل الماء من الشبكة المیتة إلى الخلایا الحیة 

أین تكون الأوعیة الحیة أسفل تجاه التیار فإن عملھا في ھذه الحالة یكون معاكسا للسابق حیث أنھا تتوسط 

وإذا كان ھذا الافتراض صحیحا، ). 41شكل(في نقل الماء من الخلایا الحیة نحو الشبكة الوعائیة المیتة 

وھذا . وعیة الحیة تمتلك القدرة على النقل والتوصیل في الاتجاھین من وإلى الشبكة الوعائیة المیتةفإن الأ

.سوف یعطیھا أھمیة أكبر ویجعلھا في درجة من الأھمیة أعلى من الأوعیة المیتة
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نموذج تخطیطي یوضح التوضع الوسیط للأوعیة الخشبیة الحیة بین الشبكة الخشبیة المیتة .41شكل 
یبین الشكل كیفیة المساھمة المحتملة للأوعیة الحیة في عملیة النقل . والخلایا النباتیة النشطة

عن طریق النقل الداخلي الحي والتوصیل، حیث یقترح بأن تقوم الخلایا الحیة بنقل الماء والمغذیات
كما یبین أیضا الاختلاف في عمل الأوعیة الحیة للأجزاء السفلیة . الذي یعتمد على الوصلات الخلویة

.  والأخرى للأجزاء الھوائیة
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IV .4 .2.شكل آخر من العناصر الخشبیة الحیة: خلایا الأشعة الخشبیة
Xylem rays: another form of living xylem elements

في الحقیقة، عملیة النقل عبر العناصر الخشبیة الحیة لیست عملیة نادرة أو غریبة في العالم 

فعناصر الأشعة الخشبیة ونتیجة لدورھا في النقل العرضي للماء تعتبر شكلا آخر من أشكال . النباتي

ة خشبیة، تبقى حیة خلال نشاط النسیج الخشبي ولا الأشعة الخشبیة ھي خلایا برانشیمی. المسارات الحیة

ھذه الخلایا الشعاعیة تؤدي وظیفة النقل والتوصیل في الاتجاه الجانبي، حیث تعمل . تموت مثل الأوعیة

على نقل الماء من الشبكة الخشبیة المیتة إلى الخلایا النشطة للحاء والكامبیوم الأم، كما أنھا أیضا لھا 

، Eames°&°McDaniels°1947[ھي تتمثل في تخزین العناصر والمغذیات وظیفة مھمة أخرى و

Lev-Yadun°&°Aloni°1995 ،Sauter°&°Kloth°1986 ،van°Bel°&°Gamalei°1992 .[

مثل الأوعیة الحیة، الماء یمر خلال الخلایا الحیة للأشعة الخشبیة أولا قبل أن یصل إلى عناصر اللحاء، 

لوظیفة تشكل عامل الوصل بین شبكة الأوعیة المیتة والخلایا النشطة فعناصر الأشعة الخشبیة بھذه ا

وكذلك الأوعیة الحیة نجد أن الخلایا ) أشعة الخشب(لذلك عندما نأخذ في الحسبان ھذه الخلایا . للحاء

الأكثر أھمیة في النبات والتي ھي عناصر اللحاء وخلایا الكامبیوم تتحصل على الماء من خلایا حیة، فأي 

یل للماء من الأوعیة المیتة نحو الخلایا النشطة لابد أن یمر عبر خلایا حیة سواء كانت أوعیة حیة أو تحو

وھذا یحفز على مراجعة التصورات الحالیة القائمة على نظریات النقل المباشر من . برنشیمة خشبیة

على ضوء ھذه . لحیةالشبكة المیتة إلى خلایا الاستھلاك والتي تھمل ھذا الدور المحتمل للعناصر ا

الملاحظات، یظھر جلیا بأن الخلایا الناقلة الحیة یمكنھا أن تساھم بشكل مھم وفعال في عملیات النقل 

والتزوید بالماء والمغذیات خاصة عند الأعضاء النباتیة النامیة، وقد تكون ھذه العناصر أھم الناقلات 

. یةوذلك لما تحتلھ من موقع استراتیجي ضمن الشبكة الخشب

IV .4 .3. ممصات النباتات المتطفلةHaustorium of parasitic plants

من بین الظواھر الأخرى التي تدعم الدور المحوري للعناصر الخشبیة الحیة في عملیة النقل 

حیث تمتلك ھذه النباتات أعضاء متخصصة في . والإمداد نجد الأعضاء الماصة للنباتات المتطفلة

وھي Haustoriumمغذیات من النباتات الضحیة، تعرف ھذه الأعضاء بالممصات امتصاص الماء وال
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، Press°et°al.°1990[تتكون من خلایا برنشیمیة حیة شبیھة جدا ببرنشیمة الخشب 

Stewart°&°Press°1990 ،Mir°et°al.°2009 .[ تتشكل الممصات الطفیلیة عند مناطق الاتصال

تغلغل في أنسجة ھذا الأخیر وتشكل اتصالات مباشرة مع الجھاز بین الطفیلي والنبات العائل، بحیث ت

وعلى حسب طریقة التطفل، توجد ). 42شكل(الخشبي واللحائي أین یمكنھا امتصاص المواد المطلوبة 

تعمل الخلایا البرنشیمیة للممصات على نقل وتحویل الماء والمغذیات من . ممصات جذریة وأخرى ساقیة

، Press°et°al.°1990[ت العائل إلى الأنسجة الناقلة للمتطفلالأنسجة الناقلة للنبا

Stewart°&°Press°1990[ وبھذه الطریقة فإنھا تشكل مسارا حیا لنقل الماء بین الضحیة والمتطفل أو ،

وھذا یدعم ). 42شكل(بمعنى آخر فھي تمثل عناصر الوصل والممر الحي الوسیط بین الأنظمة الناقلة 

لقائلة بأن العناصر الحیة تعمل على ربط الشبكة الخشبیة الحیة بالشبكة الخشبیة بشكل كبیر الفرضیة ا

. المیتة

وطبعا وجود البرنشیمة الحیة في ممصات النباتات المتطفلة لیست صدفة بیولوجیة أو ظاھرة 

ط عرضیا عند النباتات المتطفلة، لكنھ أكثر من ذلك، فھو یعكس أھمیة العناصر الحیة ودورھا في الرب

إن الماء المنتقل من النبات العائل إلى النبات المتطفل لا بد لھ أن . والتوصیل بین مختلف الأنظمة الناقلة

یمر عبر الخلایا الحیة البرنشیمیة، وھذا یشبھ كثیرا الحالات التي استعرضناھا سابقا مثل الحزم الخشبیة 

م النباتات المتطفلة تكون قوى النتح والتبخر عند معظ. إلخ...للسیقان والجذور النامیة وكذلك أشعة الخشب

صغیرة جدا لأن ھذه النباتات لا تمتلك أوراقا نموذجیة، وھذا یعني أن قوى الشد في الأوعیة الخشبیة تكون 

لذلك تحتاج ھذه النباتات إلى آلیات أخرى لسحب . ضعیفة ولا تكفي لامتصاص الماء من النبات الضحیة

التي تتصل مباشرة بالتیار المتدفق عند Haustoriumلیة تتمثل في الممصات الماء من الضحیة وھذه الآ

.الضحیة
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IV .4 .4 .التشابھ بین الأوعیة الحیة والعناصر اللحائیة
Similarity between living vessels and sieve elements

ل الداخلي الحي نجدھا في في الجسم النباتي، الحالة القریبة جدا من الأوعیة الحیة فیما یخص النق

ھذه الأخیرة وعلى الرغم من أنھا تستمر في الحیاة طوال عمر النبات، عكس . حالة العناصر اللحائیة

الأوعیة الحیة التي سرعان ما تموت بعد فترة من النشاط، فإنھا في حالة بیولوجیة شبیھة جدا من الأوعیة 

.  ھا التشریحي وعلاقتھا بالخلایا والأنسجة المجاورةالحیة سواء من حیث الشكل العام للخلایا وتموضع

وعلى . لذلك یتوقع أن یتم النقل الداخلي في الأوعیة الحیة بشكل مماثل لما یجري عند العناصر اللحائیة

ھذا الأساس یبدو منطقیا جدا أن فھم عملیات النقل خلال العناصر اللحائیة سوف یساعد بشكل كبیر في فھم 

. ند الأوعیة الحیةعملیات النقل ع

یتحقق النقل والتوصیل على مستوى العناصر اللحائیة بشكل رئیسي بواسطة النقل الداخلي الحي 

SymplasticSTransport الذي یعتمد على الوصلات الخلویةPlasmodesmata التي تربط جمیع

مقطع عرضي على مستوى نقطة الاتصال بین ساق المتطفل وساق النبات العائل توضح .42شكل 
في ھذه المنطقة یتواجد عدد كبیر من العناصر البرنشیمیة الخشبیة . Haustoriumب الممص تركی

الحیة التي تعمل على نقل وتحویل الماء من الشبكة الخشبیة للنبات العائل نحو الخلایا الخشبیة للنبات 
.وھذا ما یدعم الدور الفعال للعناصر الحیة في عملیات النقل. المتطفل
]Mir°et°al.°2009[: المصدر
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دقیقة مثل جزیئات الماء أو جمیع المواد سواء ال. العناصر اللحائیة وكذلك الخلایا المرافقة البرنشیمیة

الكبیرة مثل الأحماض الأمینیة وحتى بعض البروتینات یمكنھا أن تنتقل خلال الشبكة السیمبلاستیة إلى 

طبعا النقل الحي ضمن اللحاء یتمیز بالسرعة والحجم الكبیرة مقارنة بالنقل الحي . مسافات طویلة نوعا ما

یعتقد أن نقل المواد ]. Roberts°&°Oparka°2003[یمات في الأنسجة النباتیة الأخرى مثل المیراست

الكبیرة في اللحاء یتم عن طریق الارتباط بمركبات بروتینیة متخصصة على طول الشبكة السیمبلاستیة 

ولكن ھذا الاعتقاد ضعیف ولا یستند إلى أسس تجریبیة واضحة، إلا أن الفرضیة الأكثر قبولا ھو أن النقل 

لكن المھم في ھذه . لا نوعي وغیر محدد مما یضمن السرعة والكمیة المطلوبتینعبر اللحاء یتم بشكل

الحالة ھو أن النقل الداخلي الحي یمكنھ أن ینقل كمیات معتبرة من المواد بسرعة مقبولة وعلى مسافات 

.طویلة وھذا ھو المطلوب في حالة الأوعیة الخشبیة الحیة

داخلي الحي على مستوى العناصر اللحائیة، یكون من عندما نأخذ في الحسبان عملیان النقل ال

فھذه العناصر الخشبیة الحیة لیست تركیبات . السھل تصور النقل الحي ضمن الأوعیة الخشبیة الحیة

إن . غریبة في الجسم النباتي ولیست حالة استثنائیة لكي یكون من الصعب تحقیق النقل عبر ھذه العناصر

لنقل السیمبلاستي لمسافات طویلة كلھا آلیات یمكنھا أن تتحقق على مستوى العناصر اللحائیة وعملیات ا

یوجد احتمال كبیر لأن تستعمل الأوعیة الحیة شبكة الوصلات الخلویة لكي تمرر وتوصل . الأوعیة الحیة

وھذا لیس غریبا في العالم. الماء والعناصر المغذیة إلى بعضھا البعض وإلى الخلایا النباتیة المجاورة

. النباتي، فنفس الحالة موجودة تقریبا عند العناصر اللحائیة

IV .4 .5 .الأوعیة بعد فترة قصیرة من النشاطموتنضج و
Maturation and death of vessels after short period of activity

قصیرة إن السؤال الذي یفرض نفسھ بقوة في ھذه الحالة ھو لماذا تموت الأوعیة الحیة بعد فترة 

لكن المتأمل في . من الحیویة والنشاط عكس العناصر اللحائیة التي تستمر في الحیاة مادام النبات حي

طریقة عمل النظام الخشبي وطبیعة المواد المنقولة واتجاھھا یمكنھ الإجابة بكل ثقة على ھذا التساؤل 

لخشبیة المیتة إلى الخلایا المجاورة فإذا كانت الأوعیة الحیة تعمل على توصیل الماء من الشبكة ا. المھم

فإنھ من مصلحتھا أن تكون مسافة النقل الحي أقصر لكي یتم التوصیل بشكل أسرع وبأقل جھد، وبالتالي 

یجب أن یكون طول الأوعیة الحیة التي یعبرھا الماء بأقل طول ممكن، وھذا ما یجعل الأوعیة التي 

بھذه الطریقة كلما . موت وتتحول إلى مجرد خزان مليء بالماءأصبحت بعیدة عن الخلایا المستقبلة للماء ت

عندما یزداد . ابتعدت الأوعیة الخشبیة عن الخلایا الحیة المحتاجة للماء كلما كانت حیاتھا غیر ضروریة
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: فـصل

حجم النبات وتمتد الأعضاء النباتیة إلى مسافات طویلة یصبح النقل السیمبلاستي البطيء غیر مجد وغیر 

ما یتطلب وجود شبكة وعائیة مفتوحة لضمان الحركة الحرة السریعة، إلا أنھ عند نھایات ھذه وھذا. فعال

الشبكة المفتوحة لابد من وجود عامل وسیط لنقل الماء إلى الخلایا المستقبلة وطبعا تتكفل الأوعیة الحیة 

. ورةبھذه العملیة، فھي تعمل على تحویل الماء من الشبكة المیتة إلى الخلایا المجا

أخیرا وبعدما استعرضنا مختلف الجوانب المتعلقة بالنقل عبر الخلایا الحیة ودور الوصلات 

الخلویة في عملیات التوصیل والتبادلات الخلویة وھي العملیات الأكثر احتمالا لأن تتواجد على مستوى 

قد بینا أھمیة العناصر الفتیة الأوعیة الحیة، إذا كانت حقیقة تساھم في إمداد الماء للخلایا المجاورة، نكون

في الواقع، إن التصورات الكلاسیكیة التي تنظر إلى العناصر الخشبیة . الحیة سواء التشریحیة أو الوظیفیة

الحیة على أنھا مجرد خلایا مؤقتة ومراحل انتقالیة وكتل خلویة مغلقة تعیق الحركة الحرة للماء ضمن 

ه التصورات وعلى ضوء النتائج والمناقشات الحالیة تبدو مفتقرة إلى الشبكة الخشبیة البالغة المفتوحة، ھذ

الدقة وتحتاج إلى المراجعة والتحدیث لتتوافق مع الحقائق التشریحیة والوظیفیة الممیزة للعناصر الخشبیة 

إننا لا نرفض إطلاقا الحقیقة المتعلقة بتأثیرات الأوعیة الحیة على الحركة الحرة للماء، فھذه. الحیة

التأثیرات موجودة ولا یوجد أدنى شك في أن تواجد الأوعیة الحیة یعیق الحركة الأبوبلاستیة للماء وھي 

لكن وفي نفس الوقت، ھذا التواجد المستمر والحتمي . بذلك تمثل حاجزا مغلقا أمام التدفق السریع والكبیر

ن مختلف الخلایا النباتیة وبین الشبكة للعناصر الحیة كنتیجة للنمو التدریجي للشبكة الخشبیة وانتظامھا بی

الخشبیة المیتة یشیر إلى إمكانیة كبیرة في مساھمة العناصر الخشبیة الحیة في الربط بین الخلایا والشبكة 

یمكن أن تعمل الأوعیة الحیة على إمداد الخلایا المجاورة بالماء والمغذیاة عن طریق النقل . الخشبیة المیتة

عتمد على السیتوبلازما والعضیات الخلویة النشطة، وھذه متوفرة بشكل جید في الداخلي الحر الذي ی

.الأوعیة الخشبیة الحیة

بناءا على المناقشات السابقة، یظھر بأن الأوعیة الفتیة الحیة تمثل عاملا مھما ضمن الأنسجة 

ي للشبكة الخشبیة ككل فھي من جھة تؤثر على النمط التشریح. الخشبیة النامیة للأعضاء النباتیة الحدیثة

وھذا بدوره یؤثر على سرعة واتجاه الحركة الأبوبلاستیة الحرة في الأوعیة البالغة المیتة، ومن جھة 

النقل (أخرى یمكن للأوعیة الحیة أن تتكفل بنقل وتوصیل كمیات من الماء بواسطة النقل الداخلي الحي 

نظمة الناقلة والخلایا الحیة المستقبلة للماء وھذا یجعلھا تلعب دور الوساطة بین الأ) السیمبلاستي

ھذه الأسباب تجعل النظام الخشبي الحدیث والذي مازال في طور النمو والتطور یتمیز . والمغذیات

بخصائص تشریحیة ووظیفیة مختلفة كثیرا عن النظام الخشبي البالغ، وكنتیجة لذلك تكون حركة وتنقل 

. لأنظمةالماء مختلفة بین ھذین النوعین من ا
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الخلاصة العامة
General conclusion

لقد رأینا في ھذه الدراسة مختلف الجوانب المتعلقة بتواجد وتأثیر الأوعیة الخشبیة الحیة ضمن 

قمنا بتتبع التواجد ، وبواسطة اختبارات السحب والتلوین،في بدایة البحث. الأنسجة الخشبیة النامیة

ات التشریحیة التأثیروذلك حتى نبینالحیة بین مختلف الخلایا والأنسجة والانتظام المكاني للأوعیة

والھیدرولیكیة لھذه العناصر ونرسم الصورة المكتملة الخاصة بالھندسة التركیبیة للشبكة الخشبیة النامیة 

ن تواجد الثاني من الدراسة حاولنا الربط بیجزءفي ال. وذلك في كل من السیقان والجذور النباتیة الحدیثة

الأوعیة الحیة وحركة الماء ضمن الشبكة الخشبیة، فبالاستعانة بالتجارب الصبغیة والھیدرولیكیة قمنا 

نتیجة للنمو التدریجي للحزم الخشبیة وتواجد الأوعیة الحیة فإن بإثبات وتدعیم الفرضیة التي تقول بأنھ

ت الجانبیة بین الأوعیة الخشبیة، وھذا كلھ كمیات معتبرة من الماء تنتقل في الاتجاه الجانبي عبر الممرا

من البحث قمنا بمناقشة المساھمة الثالثجزءفي ال.لإبراز أھمیة النقل الجانبي أثناء فترة النمو والتطور

المحتملة للأوعیة الحیة في نقل وتوصیل الماء عبر المسافات القصیرة من الشبكة الخشبیة المیتة إلى 

اورة، وقد استندنا في ھذه المناقشة على نتائج الدراسة الحالیة والمعطیات المتوفرة الخلایا المستقبلة المج

.في الدراسات والبحوث الأكادیمیة المنشورة

من ناحیة التواجد والانتشار، بینت الدراسة أن تواجد الأوعیة الحیة یجعل الھندسة التشریحیة 

فإن . عن تلك الموجودة عند الشبكات الخشبیة البالغةللشبكات الخشبیة النامیة تختلف كثیراوالھیدرولیكیة 

كانت الأخیرة عبارة عن شبكة من الأنابیب المیتة الفارغة والتي تسمح للحركة السریعة وغیر المقیدة 

للماء، فإن الشبكة الخشبیة النامیة تتكون من منظومتین مختلفتین ھما المنظومة المفتوحة المیتة أین یتحرك 

ي المجال الأبوبلاستي والمنظومة المغلقة الحیة التي تمثل حاجزا أمام الحركة الأبوبلاستیة الماء بحریة ف

. ونتیجة لذلك فإن تنقل وتدفق الماء ضمن الشبكة الخشبیة النامیة یتخذ اتجاھات وسرعات مختلفة. الحرة

یظھر أن التنقل ) 30شكل(الخشبیة النامیة الھندسة التشریحیة للشبكةبمن خلال النموذج الخاصعموما 

.الجانبي للماء یلعب دورا كبیرا في النقل العام أثناء النمو
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الصبغیة النتائج حیث أن ، الثاني من الدراسةجزءوھذا ما تم تأكیده بشكل قاطع في ال

أھمیة الوصلات الجانبیة والنقل الجانبي بین العناصر الخشبیة على بشكل كبیرأكدتوالھیدرولیكیة

فكل من التجارب المتعلقة بسعة النقل الجانبي وتجارب الزیادة في مسافة النقل وكذلك تأثیرات ة، المتجاور

في أھمیة النقل الجانبيزیادة على عموما كل النتائج تبین أنھ . الأیونات، كلھا بینت أھمیة التدفق الجانبي

التدفق ھذا والعناصر، فإن تزوید وإیصال الماء وضمان سلامة الشبكة الخشبیة ومراقبة حركة المواد

إن . یؤدي دورا حاسما في النقل الفعال والآمن خلال فترة نمو وتطور الأعضاء النباتیةیمكنھ أن الجانبي 

حركة الماء المستمرة عبر الممرات والجانبیة والشعاعیة تسمح للأوعیة البالغة حدیثا أن تشارك في 

. یة المغلقة في مواجھة التیار الأفقي العاديعملیات النقل على الرغم من وجود الأوعیة الح

بالربط بین العدید من المعطیات سواء المنبثقة من ھذه الدراسة أو المتوفرة في من جھة أخرى، 

وبشكل فعال في إمداد وتزوید الخلایا المجاورة یتبین أن الأوعیة الحیة یمكنھا أن تساھم ،المراجع المعتمدة

ن كان التأكید على ھذه الفرضیة یحتاج إلى المزید من الدعم التجریبي، إلا أن وإ. لھا بالماء والمغذیات

معظم الدلائل والقرائن المتوفرة تجتمع في طریق واحد وھي أن الأوعیة الخشبیة الحیة لیست مجرد 

لدة حواجز ھیدرولیكیة أمام الحركة الحرة للماء، وإنما قد تلعب دورا حاسما ومھما في تغذیة الخلایا المو

.ومختلف الخلایا المتاخمة وھذا نظرا للموقع والحیز الذي تحتلھ ھذه العناصر

یبدو جلیا من خلال ھذه الدراسة ومختلف الدراسات السابقة بأن الأوعیة الفتیة الحیة بصفة عامة، 

لأعضاء یمكنھا أن تلعب دورا فعالا ضمن الشبكة الخشبیة النامیة لكما ،تمثل جانبا مھا لا یمكن إھمالھ

وتبعا لھذا فإن حركة الماء تكون أكثر تعقیدا ضمن الشبكة الخشبیة النامیة مقارنة بالشبكة . النباتیة الحدیثة

إن الاھتمام بالأوعیة البالغة المیتة وحده لیس كافیا لفھم العلاقات المائیة والتبادلات الغذائیة، . البالغة المیتة

الة یجب أخذھا في الاعتبار في دراسة الحركات والتنقلات ھذا لأن الأوعیة الحیة عناصر مھمة وفع

. المائیة ضمن الأنسجة والأعضاء النباتیة

إن الجدل الكبیر والاختلافات الحادة بین العلماء حول حركة النسغ وآلیات النقل یمكن أن یرجع 

ھمال الأوعیة الفتیة بشكل أساسي إلى التصورات غیر الدقیقة والناقصة للجھاز الخشبي والتي تعود إلى إ

من المؤكد أن إھمال ھذه العناصر وجانب النمو والتطور . الحیة كمكون أساسي ومؤثر في النسیج الخشبي

وعموما فإن النظرة التقلیدیة . حتما سوف یؤدي إلى تفسیرات غیر صحیحة ویزید من تعقید الموضوع
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والتعریفات الحالیة المتعلقة بتركیب وتشریح الجھاز الخشبي مازالت محدودة جدا والتصورات الكلاسیكیة

.ومحصورة في مجال ضیق وقد ساھمت بشكل كبیر في تعقید المسألة وأدت إلى الكثیر من التناقضات

لا یمكن فھم آلیات النقل وحركة المركبات من دون فھم التركیب الصحیح والدقیق للجھاز 

سنى ذلك إلا بإعادة النظر في تصوراتنا وتخیلاتنا واعتقاداتنا المتعلقة بتركیب النسیج الخشبي، ولن یت

وفي . الخشبي، لذلك علینا أن نتحرر من تصوراتنا التقلیدیة وأن نتبع منھجا جدیدا لدراسة النسیج الخشبي

ات النظریة بین الحقیقة یوجد طریق یمكنھ أن یساھم في التخفیف من ھذه التشعبات الغامضة والاختلاف

للخلایا الفتیة الحیة ودراسة الجھاز الخشبي من زاویة جدیدة ومن جانب الاعتبارإعادة العلماء ویتمثل في 

معاكس ووفقا لمنھج مغایر، وذلك في محاولة لرسم خریطة تركیبیة جدیدة على ضوء المعطیات الحدیثة 

.والاعتبارات الحدیثة

لا تجیب على جمیع التساؤلات المتعلقة بتركیب ووظیفة النظام ھذه الدراسةمن الجدیر بالذكر أن

ھناك حاجة . الخشبي النامي، ولكنھا بالأحرى تعتبر الركیزة والقاعدة الأولیة لدراسات وتحریات أعمق

ملحة للمزید من الدراسات والمعطیات لنصل إلى الفھم المتكامل والصحیح لھذا الموضوع والإجابة على 

على سبیل المثال، ھل صحیح أن الأوعیة الحیة ما ھي إلا شكل أولي وغیر . المحیرةمختلف الأسئلة

مكتمل من الأوعیة الناقلة، أي أنھا مرحلة مؤقتة وعابرة من مراحل نمو وتطور الوعاء الخشبي، وما ھي 

ھي في إلا خلایا انتقالیة وغیر وظیفیة وسرعان ما تختفي وتتحول إلى أوعیة بالغة میتة وظیفیة؟ أم 

الحقیقة خلایا فعالة ونشیطة جدا وتلعب دورا مھما في عملیة النقل والتوصیل؟ إذا ثبتت مساھمة الأوعیة 

الحیة في تزوید الخلایا المجاورة بالماء والمواد، فما ھي الآلیات التي تعتمد علیھا الأوعیة الحیة للقیام 

؟ كیف یتحرك النسغ خلال في ھذه الحالةوما ھي أھمیة النقل الداخلي الحيبعملیة النقل والتوصیل

الأوعیة الفتیة الحیة وما ھي نوعیة النقل في ھذه العناصر؟ وھل یمكن للنظریات الكلاسیكیة أن تفسر 

حركة وتنقل المواد عبر نظام مغلق مثل الأوعیة الفتیة الحیة؟ كیف تبدأ الأوعیة في عملیة النقل الحر للماء 

مرحلة فقدانھا لعناصر السیتوبلازما وكیف تختفي مكونات السیتوبلازما وھل أثناء مرحلة بلوغھا وأثناء

ھذا یؤثر على عملیة النقل؟ ھل أن حركة الماء في العناصر المتشكلة حدیثا تعتمد كلیا على تدفق الماء من 

لكلي للماء ھذه العناصر عبر الوصلات الجانبیة؟ ما ھي المشاركة النسبیة للتدفق الجانبي بالنسبة للتدفق ا

في الأعضاء النامیة، وكیف تتغیر ھذه المشاركة مع نمو وعمر النبات؟ ما ھي الاختلافات في الوصلات 
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الجانبیة بین الخشب الأولي والثانوي، وھل أن الخشب الأولي یمتلك نظاما جانبیا أكبر منھ عند الخشب 

بین الخشب الأولي والخشب الثانوي، الثانوي؟ ھل توجد اختلافات في تركیبة النقر والممرات الجانبیة

وھل أن تأثیر الأیونات على ھذین النوعین من الخشب یختلف تبعا لھذه الاختلافات؟ بلا شك، الإجابة على 

ھذه التساؤلات سوف تساھم كثیرا في شرح وتوضیح العملیات الفسیولوجیة لنقل الماء عند الأعضاء 

.النباتیة الحدیثة

كشف بعض النقاط والجوانب الغامضة فیما یتعلق تساھم ھذه الدراسة في أخیرا فإننا نأمل أن 

الجوانب بالنظام الخشبي الحدیث وعملیات النقل خلال فترات النمو والتطور النباتي، وھي طبعا من 

حیث أنھا ترتبط ارتباطا وثیقا بالعدید من الظواھر والوظائف الأساسیة ،عالم النباتاتالحیویة الھامة في 

أمام واسعة نأمل أیضا أن نكون قد وفرنا أساسا تجریبیا وفتحنا نافذة علمیة أننا كما .حیاة الكائن النباتيفي 

وعملیات التغذیة آلیات النمو بینربطللیس فقط لدراسة العلاقات المائیة النباتیة وإنما لالزملاء الباحثین

لكن الأھم من .عند الكائنات الحیة الأخرىتى حسواء عند النبات أو من ظواھر بیولوجیة وما یرتبط بذلك 

ذلك كلھ ھو أننا نعتقد بأننا بھذه الدراسة قد وفرنا الأدلة والبراھین الكافیة لإعادة الاعتبار للأوعیة الفتیة 

الأھمیة التشریحیة والوظیفیة للأوعیة الفتیة الحیة في الجھاز الحیة وأننا قد أثبتنا بشكل تجریبي 

.الخشبي
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مـلـخـــص

لخصـم
رغم أن تواجد الأوعیة الفتیة الحیة وتأثیراتھا على الخصائص التركیبیة والوظیفة للأنسجة 
الخشبیة النامیة یعتبر مسألة مھمة جدا لفھم عملیات النقل ضمن الأعضاء النباتیة الحدیثة، إلا أن الدراسات 

لذلك، فإن الأھداف الرئیسیة لھذه . قلیلة جدا وغیر كافیةوالمعلومات المتوفرة في ھذا المجال مازالت 
تواجد وانتظام الأوعیة الحیة ضمن الشبكة الخشبیة للسیقان والجذور النباتیة . 1: ھي دراسةالرسالة

تأثیر الأوعیة الحیة على نمط حركة الماء وأھمیة التدفق الجانبي في النقل الفعال عبر الحزم . 2النامیة، 
. المساھمة المحتملة للأوعیة الحیة في تزوید الخلایا المجاورة بالمغذیات. 3النامیة، 

للكشف عن الأوعیة الحیة ومتابعة المراحل المختلفة لنمو وتطور الأنسجة الخشبیة استعملنا 
لتوضیح قیمة وأھمیة التدفق الجانبي . اختبار السحب والتلوین الذي یعتمد على انتشار الملون الأبوبلاستي

تأثیر الزیادة في مسافة النقل . 2طریقة التلوین الصبغي لتقدیر سعة الحركة الجانبیة للماء، . 1: تعملنااس
تأثیر التركیزات الأیونیة على الناقلیة في كل من السیقان النامیة . 3باستعمال تجارب الناقلیة الھیدرولیكیة، 

.  والبالغة

باستمرار على طول الحزم الخشبیة النامیة، ھذه لقد بینت النتائج بأن الأوعیة الحیة تتواجد 
لكنھا في . العناصر تتوضع عند النھایات النامیة للأوعیة، مشكلة بذلك حاجزا أمام الحركة الحرة للماء

نفس الوقت تشكل عامل ربط بین الأوعیة المیتة والخلایا الحیة المجاورة وھو ما یرجح إمكانیة مساھمتھا 
علاوة على ذلك، النتائج المتعلقة بسعة . لأنسجة الحیة والشبكة الوعائیة المیتةفي توصیل المواد بین ا

التدفق الجانبي وتأثیر الزیادة في المسافة وتأثیر الأیونات كلھا تدعم فرضیة المساھمة الكبیرة للتدفق 
.الجانبي في عملیات النقل والإمداد الكلي ضمن الحزم الخشبیة النامیة

السحب والتلوین قمنا بتوضیح الھندسة التشریحیة والھیدرولیكیة للحزم الخشبیة اعتمادا على نتائج 
النامیة لكل من السیقان والجذور الحدیثة، ووفقا للتأثیرات الھیدرولیكیة للأوعیة الحیة وأھمیة التدفق 

ومناقشة كل أخیرا، فقد تم تفسیر . الجانبي فقد قمنا بتوضیح نموذج ونمط حركة الماء داخل الحزم النامیة
.النتائج على ضوء فعالیة وكفاءة النقل ضمن الأنسجة الخشبیة النامیة للأعضاء النباتیة الحدیثة

ھندسة تشریحیة، النقل الھیدرولیكي، تدفق أوعیة فتیة حیة، أوعیة ناضجة میتة، : الكلمات المفتاحیة
نبات العنب، ،یة، خشب ناميجانبي، ممرات جانبیة، تدفق عمودي، الاتصالات بین الأوعیة، حزم نام

.عنب الزینة، جذور النخیل
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Abstract

Although the presence of immature living vessels and their effects on the structural
and functional characteristics of developing xylem tissues are very important issues for
understanding the transport  process within younger plant organs, still little and insufficient
studies and information are available in this field. Therefore, the main aims of this thesis were
to study: 1. The presence and arrangement of living vessels within the xylem network of
developing stems and roots, 2. The effect of living vessels on the pattern of water movement
and the importance of lateral flow in the effective transport through developing xylem
bundles, and 3. The possible contribution of living vessels in supplying nutrients to the
neighbouring living cells.

To determine the living vessels and follow the different steps of growth and
development of xylem tissues we have used the suction and coloration test which is based on
the mobility of an apoplastic dye. To elucidate the magnitude and importance of lateral flow
we have used: 1. The method of staining to evaluate the capacity for lateral flow, 2. Effect of
increasing the distance of water transport by using the hydraulic conductance techniques, and
3. Effect of ion concentrations on both developing and mature stems.

The results showed that the living vessels are continuously present along the
developing xylem bundles.  These elements occur at the developing ends of xylem vessels,
forming a substantial barrier to apoplastic water flow. But at the same time they form a
connecting factor, thus favouring their possible contribution in the transport of materials
between the living cells and the network of dead vessels. Furthermore, data from the capacity
of lateral flow, increasing the transport length and altering the ion concentrations supported
the critical contribution of the lateral flow to the total hydraulic conductance within the
developing bundles.

Based on the results of the suction and coloration test we have described the
anatomical and hydraulic architecture of the developing xylem bundles of the younger stems
and roots. According to the hydraulic effects of living vessels and the impact of lateral flow,
we have demonstrated the model and the pattern of water movement in the developing
bundles.  Finally, all results are explained and discussed in terms of reliability and efficiency
of water transport during shoot growth and development.

Keywords: Immature living vessels; mature dead vessels; anatomical architecture; hydraulic
conductance; lateral flow; lateral pathways; intervessel contacts; axial flow; developing
bundles; developing xylem, Parthenocissus quinquefoli, Phoenix dactelifera, Vitis vinifera.
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Résumé
La présence des vaisseaux vivants, et leurs effets sur les caractéristiques structurales et

fonctionnelles des tissus jeunes du xylème est un élément très important pour comprendre les
processus de transport d’eau dans les organes des plantes les plus jeunes, les études et les
informations disponibles dans ce domaine sont encore très limitées et insuffisantes. Par
conséquent, les principaux objectifs de cette thèse sont: 1. Etudier la présence et
l’arrangement des vaisseaux vivants dans le xylème des tiges et des racines en croissance; 2.
Estimer l'influence des vaisseaux vivants sur le type du mouvement de l'eau, et l'importance
du flux latéral dans le transport actif par les faisceaux en croissance du xylème; 3. Discuter la
contribution des vaisseaux vivants, dans la fourniture des substances nutritives aux cellules
voisines.

Pour déterminer les vaisseaux vivants et suivre les différentes étapes de la croissance
et du développement des tissus du xylème, nous avons utilisé le test de la succion-coloration,
qui se base sur la mobilité d'une teinture apoplastique. Pour élucider l'importance du flux
latéral, nous avons utilisé les techniques suivantes: 1. La méthode de coloration, afin
d’évaluer la capacité du flux latéral; 2. Test d’influence de la distance du transport en utilisant
la technique de la conductance hydraulique; 3. Test d’influence des concentrations des ions,
sur des tiges jeunes et matures.

Les résultats ont montré que, les vaisseaux vivants se trouvaient continuellement dans
les faisceaux en croissance. Ces éléments se trouvent dans les portions distales des vaisseaux,
en formant un obstacle au flux apoplastique de l’eau. Mais en même temps, ils forment un
facteur de connexion, dans le transport des matières entre les cellules vivantes et le réseau des
vaisseaux morts. Par ailleurs, les résultats sur la capacité du flux latéral, l’influence de la
longueur du transport et la concentration des ions, ont soutenu l’hypothèse de la contribution
du flux latéral à la conductance hydraulique totale dans les faisceaux en croissance.

D’après les résultats du test de la succion-coloration, nous avons décrit l'architecture
anatomique et hydraulique des faisceaux en croissance du xylème; et  suivant les résultats
obtenus sur l’influence hydraulique des vaisseaux vivants et l'impact du flux latéral, nous
avons démontré le type du mouvement de l'eau dans les faisceaux en croissance. Enfin, tous
les résultats sont expliqués et discutés en termes de fiabilité et d’efficacité du transport de
l'eau pendant la croissance et le développement des organes des plantes.

Mots-clés: Jeunes vaisseaux vivants; matures vaisseaux morts; architecture anatomique;
conductance hydraulique; flux latéral; chemins latéraux; flux axial ; Connexions entre les
vaisseaux; faisceaux en croissance; xylème, Parthenocissus quinquefoli, Phoenix dactelifera,
Vitis vinifera.
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Abstract In the developing xylem bundles of young

stems, the presence of immature living vessel elements can

strongly restrict or even block axial hydraulic conductance,

especially in newly matured vessels. Lateral connections

between vessels may provide an alternative pathway for

water movement to bypass these closed, living elements.

Using the grapevine as a model system, the present study

aimed to demonstrate the effects of living vessel elements

on water movement patterns, and the importance of lateral

flow for effective water conductivity in the developing

bundles. Living vessel elements were detected using dye

staining and the pattern of vessel development and matu-

ration was then monitored. The importance of lateral flow

was confirmed using several approaches: (1) capacity for

lateral flow, (2) effect of increasing the distance of water

transport, and (3) effect of ion concentrations. Living

vessel elements were found along the developing bundles,

they occupied a significant proportion of the distal and

peripheral parts of the flow path, forming a substantial

barrier to apoplastic water flow. Water in the developing

xylem bundles could move easily from vessel to vessel and

between secondary and primary xylem. Furthermore, data

from increasing the transport length and altering the ion

concentrations supported the critical contribution of the

lateral flow to the total hydraulic conductance within the

developing bundles. The hydraulic architecture of the

developing xylem bundles is described. The results are

discussed in terms of reliability and efficiency of water

transport during shoot growth and development.

Keywords Axial flow � Developing bundles � Intervessel

contacts � Grapevine � Lateral flow � Lateral pathways �
Living vessel elements

Introduction

Vessels in most dicotyledonous species do not extend

exactly parallel to one another but deviate from their lon-

gitudinal course through the stem. Each vessel makes

sequential contacts along its course with a number of other

vessels (Burggraaf 1972; Fujii et al. 2001; Tyree and

Zimmermann 2002; Kitin et al. 2004). Numerous pits are

present at these sites of contact, allowing lateral flow of

water between vessels in both radial and tangential direc-

tions. Different authors have pointed out the importance of

lateral flow in plants; Taneda and Tateno (2007) showed

that radial flow within the internode contributes signifi-

cantly to the effective water supply to the leaf. Fujii et al.

(2001) and Kitin et al. (2009) demonstrated that lateral

transport has potentially important implications in the

growth of cambium and differentiating xylem elements.

Moreover, the large potential for lateral flow provides a

mechanism for rapid and sustainable water movement

around blocked vessels, because water can easily bypass

vessel occlusions by lateral movement to other functioning
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vessels (Tyree and Ewers 1991; Tyree et al. 1994; Tyree

and Zimmermann 2002).

Immature vessel elements have been widely recognized

to be one of the major factors affecting water movement in

developing plant tissues (St Aubin et al. 1986; Frensch and

Steudle 1989; Meuser and Frensch 1998). Immature ele-

ments are living and turgid cells with a functional plas-

malemma within thin unlignified walls (Milburn 1996).

They have large vacuoles and dense cytoplasmic contents

in which the dictyosomes and elements of rough endo-

plasmic reticulum are especially numerous (Cronshaw and

Bouck 1965; Kitin et al. 2001). These actively growing

cells are usually separated from each other and remain as

individual cells for a given time before they lose their end

walls and cell contents. Living vessel elements with

crosswalls and cytoplasm are completely occluded; there-

fore, they largely impede the apoplastic flow of water.

Because of this feature, the presence of living vessel ele-

ments can profoundly affect the patterns of water move-

ment within the developing xylem networks. For example,

in the developing xylem bundles of young stems, the living

vessel elements at the distal end of the newly formed

vessels offer a high resistance against the axial movement

of water. This would create pressure differential between

vessels, which further promotes lateral exchange within the

vessel network (Ellmore et al. 2006), and thus, it can be

expected that lateral flow would be higher in developing

xylem bundles than in mature bundles.

Studies on lateral flow in young stems focus essentially

on vascular sectoriality, i.e. water exchanges between dif-

ferent xylem sectors or vascular bundles (Bull et al. 1972;

Marshall 1996; Vuorisalo and Hutchings 1996; Orians and

Jones 2001; Zwieniecki et al. 2003; Orians et al. 2005;

Ellmore et al. 2006). However, lateral flow within a single

vascular bundle and its importance for water transport, in

particular during xylem development have received rela-

tively little attention. Therefore, this study was conducted

to investigate the hydraulic properties of the developing

xylem bundles, looking specifically for the role of lateral

flow in the effective water transport. We hypothesised that

due to the gradual development of the xylem network and

the existence of still-living vessel elements, a significant

amount of water in the developing xylem bundles is

transported in the lateral direction.

In the first part of the present study, we investigated the

presence and extent of living vessel elements to better

understand the hydraulic architecture of the developing

xylem bundles and how this influences the direction of water

movement. For this purpose, we used the current-year shoots

of grapevine (Vitis vinifera L.) and we followed in detail the

course of vessel differentiation and maturation along the

developing bundles of the stem axis. Grapevine provides an

ideal experimental plant for these investigations, because it

has relatively wide and also long vessels (Ewers et al. 1990;

Schubert et al. 1999; Thorne et al. 2006). Living vessel

elements were identified using dye movement method. This

technique is based on the mobility of the apoplastic dye:

Toluidine blue O (TBO). This dye is a non-penetrating dye in

living cells; it cannot cross an intact cell membrane (Chaves

et al. 2002). In contrast, TBO is able to pass freely via open

vessels and through pit membranes (Shane et al. 2000).

In the second part of the study, we used three experi-

mental approaches to support the hypothesis that lateral

flow contributes significantly to water transport in devel-

oping bundles. First, we determined the capacity for lateral

flow within the developing bundles. An apoplastic dye was

directly pulled through the primary vessels and its move-

ment in the secondary vessels was followed. Since any

transfer of water from secondary vessels to primary ones

must be through lateral transport, the presence of dye in the

secondary vessels when the tension occur only in the pri-

mary vessels should reflect the existence and the magnitude

of lateral flow. Secondly, we compared the effects of

increasing the transport distance. Generally, increasing the

distance of water transport reduces the hydraulic conduc-

tance. But this effect decreases with increased contribution

of lateral flow because longer xylem pathway provides

more chance for intervessel connections (Taneda and Tat-

eno 2007). Therefore, if lateral flow has a significant

contribution to water conductance in the developing bun-

dles, the reduction effect of the distance should be smaller

in younger developing stems than in mature stems. Third,

we compared the effects of ion concentrations on hydraulic

conductance. It was shown that lateral flow is enhanced

more than axial flow when xylem fluid is changed from

deionized water to ionic solutions (Zwieniecki et al. 2003),

i.e. the effect of ions increases with increasing dependence

of water conductivity on lateral flow. Thus, the enhance-

ment effect of ions on flow should be greater in developing

xylem bundles if there is significant lateral movement in

these bundles.

Materials and methods

Plant material

All samples were obtained from mature, field-grown

grapevines (Vitis vinifera L. ‘Cabernet’) in the garden of

the horticulture at the University of Oum El Bouaghi.

Algeria. Current-year shoots were used for the developing

xylem experiments; Green shoots, with about 25 internodes

and length ranged from 1.3 to 1.6 m, were collected from 3

different plants, placed in plastic bags, and immediately

transported to the laboratory. For the mature xylem

experiments, 1-year-old stems were used.
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Dye movement experiments

The presence and arrangement of living vessel elements

along the xylem pathway of the current-year shoots of

grapevine were investigated using the following methods:

(1) dye-suction method and (2) dye-pressure method. For

the suction method, 0.06-m-long segments were cut under

water from the centre of the internodes 4–21 counting from

the shoot apex. The basal end of the segment was imme-

diately immersed in the xylem lumen-mobile dye (Tolui-

dine blue O, 1% w/v aqueous solution). The upper end was

connected to a transparent plastic tubing of the suction

pump. The suction force of -120 KPa was applied for a

few seconds (5–10 s). Segments were then free-hand sec-

tioned approximately at the middle, and the presence of

living vessel elements within the vascular bundles was

checked microscopically. In the pressure method, the dye

was carried into the dead vessels by using a high pressure

force (120 KPa). 0.06-m-long segments were cut under

water, and immediately connected to rubber tubing at their

lower ends. Toluidine blue dye was pumped into the seg-

ments for a few seconds. Xylem tissue was observed in

cross sections to determine the mature and immature vessel

elements.

All material was examined with a Zeiss KF2 compound

light microscope (Carl Zeiss, West Germany). The photo-

micrographic images were captured using Motic Digital

Microscope (DMB1- 2MP, Motic Instruments Inc., Xia-

men, China).

Vessel differentiation and maturation

Green stems, consisting of 21 internodes, were cut into

segments 0.2 m long. These segments were kept in their

original sequence. Each segment was defoliated and the cut

proximal end was re-cut underwater and attached to a

rubber tube. Toluidine blue O solution was pumped into the

segment base at a pressure of 120 kPa. After about 15 min,

when the dye was clearly observed on the cut surface of the

apical end, the stem segment was cross-sectioned every

5 mm starting from the apical end towards the base. After

each 4–6 sections, pressure was applied again for a few

seconds. Sections were examined under light microscope

and the pattern of xylem differentiation and maturation was

monitored from the top to the base. The distance from

where a new layer of secondary vessels first appeared at the

outermost region of the vascular bundles to the dye loading

point was measured. The distance from the point at which

the new vessels open (first appearance of dye in the vessel

lumens) to the loading point was also recorded. The dis-

tances of differentiation and maturation of each new layer

of vessels from the stem apex were then calculated. The

length of living portion of vessels (the closed portion of the

xylem vessels) was measured as the distance from the point

where the new vessels first appeared to the point of their

openness.

Capacity for lateral flow

In order to detect the lateral movement of water in the

developing xylem via vessel-to-vessel pathways, staining

was performed by a method somewhat modified from

Taneda and Tateno (2007). An apoplastic dye was directly

pulled through the primary xylem and its movement in the

secondary xylem was followed. Stem segments, consisting

of 10 internodes, were collected from positions starting

between the 4th and the 13th internode, counted from the

shoot apex. The position of the segments ensured that the

pathway of axial flow in the secondary vessels was com-

pletely blocked, because at the fourth internode only the

primary xylem vessels were mature and open, as tested by

the dye-pressure method. Each stem segment was defoli-

ated and the cut end of each petiole was sealed using an

acrylic based glue (Super Bonder Loctite 409; Loctite

Corporation, Rocky Hill, CT, USA). The apical end of the

segment was connected to a suction pump through a plastic

tubing. The basal end was placed in a 0.1% TBO solution

(aqueous, w/v). By using a suction force of -80 KPa, the

dye solution was directly pulled through the open primary

vessels at the apical end for 15 min. To check for the

presence of dye in the secondary vessels, free-hand cross-

sections were taken at 0.05, 0.1, 0.15, 0.2 and 0.25 m

above the dye injection site. Slides were then viewed under

optical microscope, and the number of stained and

unstained secondary vessels was counted. Only the func-

tional vessels were considered, the outermost layer of liv-

ing vessels was not included in the analyses. To confirm

that the ascent of dye was not an artifact resulting from a

simple passive infusion, movement of TBO under tension

from primary vessels was compared with its movement in

the absence of tension. Therefore, stem segments were

prepared in the same manner as above, but in this case, the

dye solution was allowed to flow passively under labora-

tory conditions for 15 min.

Effect of increasing the transport distance

The method of Taneda and Tateno (2007) was used to

demonstrate the significant contribution of lateral flow to

water transport in developing xylem bundles. The

hydraulic conductance of the stem xylem was measured

on progressively shortened stem segments. Segments of

0.35 m length were cut from the current-year shoots at

0.2 m from the shoot apex. Leaves were removed from

the stem segment and their petioles were sealed with

acrylic based glue. The segment base was cut again and
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gently glued to plastic tubing. We avoided using clamps

to seal the segments to the tubing to avoid crushing the

vessels at the point of stem attachment (Sperry et al.

2005). To remove any air emboli initially present in the

vessels, the stem segment was flushed with filtered

deionized water at about 150 kPa for at least 15 min. The

hydraulic conductance of flushed segment was determined

as the mass–flow rate of water divided by the pressure

applied (Tyree and Ewers 1991). Deionized water was

pushed at 80 KPa pressure through flushed segment until

a steady flow was observed. The rate of outflow was

measured for 3 min using a balance (model 210, Sarto-

rius). The segment was shortened by successive cuttings

off 5 cm from the basal end and the respective values of

hydraulic conductance were obtained. Changes of

hydraulic conductance in response to changing segment

length were compared between developing and mature

stem segments. Therefore, the same experiment was

repeated with 0.35-m-long segments taken from 1-year-

old branches.

Effect of ion concentrations

We followed Zwieniecki et al. (2003) to assess the effect of

ion concentrations on the hydraulic conductance. Devel-

oping and mature stem segments were used. Unbranched

stem segments measuring 0.35 m in length were collected

from 1-year-old branches. For the developing stems, seg-

ments were taken at 0.2 m from the shoot apex as men-

tioned above. Leaves were removed and their cut ends

sealed with acrylic-based glue. The proximal end was re-

cut underwater and attached to a hydraulic system that

allowed switching between the solutions supplied to the

stem segment. Prior to the first conductivity measurement,

deionized distilled water at a positive pressure of 80 KPa

was applied until a steady flow was established. Following

this, the rate of outflow from the upper end was measured

for 3 min using electronic balance. Deionized water was

then replaced by 20 mM KCl solution, and the flow rate

was remeasured. Finally, the 20 mM KCl solution was

replaced by a 50 mM KCl solution and the measurements

repeated.

Statistical analysis

All data were obtained at least in triplicate and presented as

mean ± standard deviation. Different experimental groups

were compared either with the Student’s t test or with the

one-way ANOVA followed by Bonferroni’s test for com-

parisons post hoc. A probability level of P B 0.05 was

considered to be statistically significant. The SPSS soft-

ware package (SPSS Ver. 15.0, SPSS Inc., Chicago, IL,

USA) was used for all tests.

Results

Presence and arrangement of living vessels

along the xylem pathway

Young developing stems of grapevine were examined at

different heights, and the presence of living vessel elements

within the developing xylem could be followed from the

base to the top. Dye-pressure and dye-suction methods

were used, and results were similar for both techniques.

When the apoplastic dye was forced through the xylem

network of the stem segments, it distributed throughout the

network of open, dead vessels, and this distribution could

be restricted only by the closed, living vessel elements.

Dead vessels were easily distinguished by colour from

living vessels, the dye was observed in both vessel lumens

and surrounding fibre cells, whereas for the living vessel

elements, dye appeared neither in vessels nor in fibre cells.

In the present investigation, all the tested segments

showed the existence of living vessel elements in the xylem

pathway. The full maturation of xylem was never observed,

even in the oldest segments away from the stem apex. In all

the cases, the outermost vessels closer to the cambium

remained unstained. The dye pushed through the stem

segments could not move through any of these elements,

although a high pressure was used, signifying that the

outermost vessels were still alive and not open. Figure 1

shows a typical example of cross-sectional images that

reflect the presence and arrangement of living vessel ele-

ments within the xylem system of young stems of grape-

vine. However, the same pattern of staining was observed

in nearly all the xylem bundles; at least one layer of living

vessels occurred in the outermost region of each xylem

bundle.

Vessel differentiation and maturation

The progress of differentiation and maturation of the con-

secutive vessel layers were studied in young grapevine

stems. Primary elements appeared at the beginning of

xylem differentiation and were fully mature at a few cen-

timetres from the top. Maturation of secondary vessels

occurred much later than primary vessels. The first layer of

secondary vessels started to appear at 0.08 ± 0.01 m

behind the stem apex, but the maturation and openness of

this layer started at about 0.16 ± 0.03 m from the apex

(Table 1). At a distance of about 0.15 ± 0.03 m from the

top, a second layer started to develop at the outermost

region of each bundle. Vessels of this layer were larger

than that of the first layer. These elements matured to open

vessels at a mean distance of 0.35 ± 0.05 m proximal to

the top. The differentiation of the third, fourth, and fifth

layers was observed to start at about 0.34 ± 0.04,
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0.51 ± 0.05, and 0.67 ± 0.06 m from the stem apex,

respectively. Maturation of these layers started at about

0.52 ± 0.05, 0.68 ± 0.06, and 0.81 ± 0.09 m, respec-

tively. A schematic diagram showing the pattern of vessel

development and maturation is presented in Fig. 2. It is

notable that the appearance of each new layer started

before the maturation of the previous layer; for example,

the third layer appeared at a distance of about 0.34 m

whereas the second layer matured at 0.35 m. This may

explain why two layers of living vessels could be observed

in some cases (Fig. 1c). In addition, the length of living

portion of vessels ranged from 0.07 ± 0.02 to

0.19 ± 0.02 m and the longest occurred in the second layer

of secondary vessels.

Capacity for lateral flow

The magnitude of lateral flow was evaluated in younger

stem segments that had closed secondary network, i.e. the

distal ends of all secondary vessels were closed by

immature vessel elements while the basal ends were open.

When the basal ends of stem segments were immersed in

TBO, for simple passive infusion, stained vessels were

observed only in the basal portion of segments. Little or no

dye was observed beyond a distance of 0.15 m above the

loading site (Fig. 3). Results were different when the dye

was pulled through the primary xylem at the distal end. The

stained vessels were observed in the secondary xylem at

the different distances from the injection site. The per-

centages of stained vessels were more than 60% of the total

number of open secondary vessels (Fig. 3). In each vas-

cular bundle, the secondary xylem was stained not only in

the inner part adjacent to the primary xylem but also in the

middle and outer parts except the outermost vessels (living

vessel elements) which did not stain. This suggested that

the tension was transmitted from the primary to the sec-

ondary xylem and between secondary vessel elements.

Although we could not determine how much intervessel

contacts occurred along the courses of xylem vessels, the

results implied that secondary vessels were hydraulically

connected with each other and also with vessels in the

primary xylem, and water could be drawn from secondary

to primary vessels through lateral pathways.

Effect of increasing the transport distance

To elucidate the importance of lateral flow in water

transport during xylem development, the variations in

hydraulic conductance with increasing the distance of

water transport were investigated on developing and

mature stem segments. Overall, mature segments showed

significantly higher values of hydraulic conductance than

developing segments. For example, the 0.05-m-long seg-

ments of mature stems exhibited a mean hydraulic con-

ductance of 17.5 9 10-6 kg s-1 MPa-1, about 6.7 times

greater than that of the developing stems (2.6 9 10-6

kg s-1 MPa-1). The effect of increasing the length of the

transport pathway is expressed in Fig. 4 as the percentile

decrease in hydraulic conductance relative to that measured

in 0.05-m-long segments. Both developing and mature

Fig. 1 Microphotographs showing the existence of immature living

vessel elements (unstained vessels) within the developing bundles of

grapevine stems. Since there were no visible differences between the

two methods, all pictures are for dye-pressure method. a Transverse

hand section through the centre of the internode 9, about 0.25 m from

top. Only the primary xylem and the first layer of secondary vessels

are stained. The second layer at the outermost region adjacent to the

cambium is still alive. The section in b was obtained 0.2 m below the

section in a, about 0.45 m from top. At this location, the second layer

is fully mature and a third layer with living vessel elements appear at

the outermost region. c Freehand cross section through the internode

17, about 0.63 m from the top, showing two layers of living vessels at

the outermost region of secondary xylem: layer 5 of differentiating

xylem vessels (DV) and layer 4 of living xylem vessels (LV). The

first, second, and third layers are fully mature. Scale bars 400 lm
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segments showed a decrease in hydraulic conductance with

increasing segment length, but this decrease was signifi-

cantly lower in the developing segments than in the mature

segments (Student t test, paired; P \ 0.05). When the

distance of water transport was increased from 0.05 to

0.3 m, the hydraulic conductance was decreased by 72% in

the mature segments while in the developing segments the

reduction was only 26% (Fig. 4).

Effect of ion concentrations

The effect of ion concentrations on hydraulic conductance

within the developing and mature stem segments are pre-

sented in Fig. 5. In the presence of ions in the perfusing

solution, the hydraulic conductance increased significantly

in the developing segments, while in the mature segments

the increment was very weak and did not exceed 3%. When

the xylem system was supplied with 20 mM KCl,

enhancement of the hydraulic conductance was 10.5 ±

3.1% for developing segments versus 1.4 ± 0.4% for

mature segments. In the presence of 50 mM KCl, the

hydraulic conductance increased by 12.9 ± 2.6% in the

developing segments while in the mature segments only

increased by 2.3 ± 0.8%. In addition, it must be noted that

Table 1 Distances of differentiation and maturation of the successive layers of secondary vessels, from the first layer near the pith to the fifth

layer close to the epidermis

Vessel layer Distance of

differentiation (m)

Distance of

maturation (m)

Length of living

portion (m)

1st layer 0.08 ± 0.01 0.16 ± 0.03 0.07 ± 0.02

2nd layer 0.15 ± 0.03 0.35 ± 0.05 0.19 ± 0.02

3rd layer 0.34 ± 0.04 0.52 ± 0.05 0.17 ± 0.04

4th layer 0.51 ± 0.05 0.68 ± 0.06 0.17 ± 0.02

5th layer 0.67 ± 0.06 0.81 ± 0.09 0.14 ± 0.03

The length of living portion of vessels was determined as the distance from the site of differentiation to the point of maturation. Measurements

were made on current-year shoots consisted of 21 internodes. Overall shoot length was 1.01 ± 0.12 m. Values are mean ± SD (n = 6)

Fig. 2 a Diagrammatic longitudinal section showing the normal

course of maturation and openness of vessel elements and the

arrangement of immature living vessel elements along the developing

vascular bundle in younger grapevine stem. Note that the distal end of

each vessel is alive. b Diagrammatic cross-sections of the vascular

bundle. Only the vessel elements are shown for the sake of simplicity.

PX primary xylem, SX secondary xylem. The horizontal axis of this

figure is not drawn to scale

Fig. 3 Results of dye injection experiments for the capacity of lateral

movement in the developing bundles. The vertical axis represents the

mean percentage of stained secondary vessels at the different

distances from the injection site. Dye was loaded into the proximal

end of the stem segment and allowed to move passively (open circles,

dashed line) or under tension created in the primary xylem (closed
circles, continuous line). Vertical bars ±1 SD (n = 10 stem segments)
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for both developing and mature segments, there was not a

significant difference in the flow enhancement between

20 mM and 50 mM KCl (Student t test, unpaired;

P \ 0.05).

Discussion

By using the apoplastic dye, Toluidine blue O (TBO), it

was possible to distinguish between dead and living vessel

elements. TBO stained the cell wall of all dead vessels,

because it easily moved within and between dead vessels.

Instead, TBO was completely stopped by living elements;

when vessel elements were alive and their plasma mem-

branes were intact and functionally active, TBO could not

penetrate through these elements. This confirms previous

observations on the movement of TBO through xylem

networks (Chatelet et al. 2006; Shane et al. 2000; Zanne

et al. 2006). However, in this study, dye movement method

appeared to be reliable and rapid way not only to identify

lateral pathways between vessels, but also to detect living

vessel elements in developing xylem networks, at least in

grapevine stems.

This study clearly showed the presence and extent of

immature, living vessel elements and their influences on

the patterns of water flow within the developing xylem of

the growing stems. Secondary vessels of grapevine stems

were observed to develop with a slow and regular progress.

Immature vessel elements were continuously present in the

developing vascular bundles, throughout the growing

period. The distal portion of each secondary vessel was

always alive. This closed, living portion could extend to a

significant length (Table 1), signifying that the maturation

and openness of vessel elements occurred at considerable

distances from the cambium, and consequently, the cam-

bial cells were largely separated from the dead vessels.

This isolation from the open secondary xylem might serve

to protect the cambial tissues from mobile pathogens and

their toxins in the xylem stream (McCulley 1995). How-

ever, due to their anatomical arrangement, immature vessel

elements could form a significant barrier to apoplastic

water movement at the peripheral and terminal ends of the

developing secondary xylem (Fig. 6).

The hydraulic architecture of the developing vascular

network and the presence of living vessel elements and

their locations relative to the water pathway (Fig. 6) sug-

gested that the axial movement of water within the

developing bundles was strongly restricted. It was evident

that water flow in the newly matured vessels would be

completely blocked when encountering immature vessel

elements at their distal ends. To bypass these closed ele-

ments, water must move laterally to the adjacent inner

vessels, where it can spread axially in the vessel lumen

before being stopped again by the distal, living portion

(Fig. 6). But this requires that mature vessels connect with

each other. Indeed, grapevine vessels commonly occur in

radial clusters or chains of two to three vessels, where

intervessel pits present as bordered pit pairs in a scalari-

form arrangement and are numerous and much larger than

other types of pits in the xylem network (Sun et al. 2006).

These clusters provide multiple pathways for water

movement around closed vessels (Tyree et al. 1994; Ste-

venson et al. 2004). This was further supported by the

results of the capacity of lateral movement. The results

Fig. 4 Changes in hydraulic conductance of developing and mature

stem segments in response to the changes in segment length. Data are

presented as the percentile decrease in hydraulic conductance relative

to that measured in 0.05-m-long segments. *Significant difference

from 0.1 m by the Bonferroni multiple-comparisons test at P \ 0.05.

Vertical bars ±1 SD (n = 10)

Fig. 5 Enhancement of xylem hydraulic conductance in developing

and mature stem segments due to the addition of 20 and 50 mM KCl.

Values are mean ± SD; n = 10; different letters indicate significant

differences between treatments; Student t test, P \ 0.05
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showed that water in the developing bundles moved easily

between vessels, meaning that vessel-to-vessel pathways

were distributed between different layers of secondary

vessels and between primary and secondary xylem.

The relative decrease in hydraulic conductance in

response to increasing distance of water transport was

considerably lower in the developing segments compared

to mature segments. This could be attributed to the effect of

lateral flow. As mentioned above, the majority of second-

ary vessels in the younger stem segments were closed at

their distal ends by living vessel elements. So the pathway

of axial flow within these vessels was blocked. It is clear

that the contribution of such vessels to the total hydraulic

conductance should be only through lateral pathways

(Fig. 6). This contribution should be increased with

increasing the distance of water transport, since longer

pathways provide more intervessel connections (Taneda

and Tateno 2007). In addition, the number of secondary

vessels in the developing segments increased with

increasing segment length. Increasing both the connections

between conduits and the number of secondary vessels

would enhance conductance and thus compensating for

losses in conductive capacity due to the effect of increasing

distance. In contrast, almost all secondary vessels in the

mature segments were open for the axial movement, and

their number was approximately constant along the length

of the segment. In this case, increasing length would only

increase the resistance to water flow.

The significant contribution of lateral flow for water

conduction within the developing vessel networks may

explain why the enhancement effect of ions on hydraulic

conductance was higher in developing bundles as com-

pared to mature ones. The presence of ions in the xylem

fluid facilitate lateral transport between adjacent xylem

vessels by changing the hydration status of pectin hydro-

gels located in bordered pit membranes (Van Ieperen et al.

2000; Zwieniecki et al. 2001a). These authors stated that

ions cause shrinkage and swelling of pectin hydrogels,

thereby increasing the porosity of the pit membranes and

thus decreasing their resistance to water flow. However,

since the principal pathway of lateral flow between adja-

cent vessels is through bordered pit pairs, increasing ion

concentrations should substantially increase the conduc-

tance of the lateral pathway more than that of the axial

pathway and consequently should increase conductance

more in the bundles with a higher contribution from lateral

pathway to overall flow than those with a lower contribu-

tion from lateral pathway.

It is possible that the significant lateral flow seen in the

young stems may be due to the dominance of shorter

vessels within their developing xylem bundles. Shorter

vessels exhibit high resistance to axial flow because water

would have to pass through more end walls (Comstock and

Sperry 2000; Zwieniecki et al. 2001b). Increased axial

resistance favours lateral flow between adjacent vessels

(Ellmore et al. 2006). However, we exclude this possibility

because vessels of grapevine are among the longest and

widest vessels found in plants (Zimmermann and Jeje

1981; Salleo et al. 1985; Ewers et al. 1990). Although it has

been reported that end wall resistivity averaged more than

50% of the stem axial resistance in grapevine (Sperry et al.

2005; Wheeler et al. 2005; Hacke et al. 2006), this does not

mean that end wall resistivity is sufficiently high to pro-

mote significant amounts of lateral flow, as observed in our

developing stems. It seems very logical that the total axial

resistance due to end wall and lumen resistivities is neg-

ligibly small compared to axial resistance due to closed

living elements. Thus, it may be suggested that the degree

of xylem development and the presence of living vessel

elements might be the dominant factors affecting patterns

of lateral flow in developing stems. It is already known that

lateral flow is affected by several factors including size and

density of intervessel pits, vessel width and length, and

Fig. 6 Schematic presentation of the hydraulic architecture and the

patterns of water flow in the mature (a) and developing (b) vascular

bundles. Water flow within the mature bundle is mostly in the axial

direction and only very small amounts of water flow laterally between

conduits. By contrast, large amounts of water in the developing

bundle must be transported in the lateral direction because of the

presence of living vessel elements. For further explanation, see text.

PX primary xylem, SX secondary xylem. This figure is not drawn to

scale

712 Trees (2012) 26:705–714

123



pressure gradients (Orians et al. 2004). In addition to these

factors, the developmental state of xylem is another

important factor that deserves further attention.

In conclusion, it is apparent from this and other studies

that living vessel elements have a significant influence on

water transport and distribution. We suggest that living

vessel elements are a very important factor that cannot be

neglected, and the water transport across developing bun-

dles, in respect to these elements, appears to be more com-

plex than that of mature bundles. To model water and

nutrients exchanges in the developing xylem, it is not suffi-

cient to consider dead conduits only; immature living con-

duits are a significant part of the developing xylem pathway

and must be included in the study of water transport within

developing plant organs. In addition, the insights provided

by this study further emphasize the importance of lateral flow

in plants. In addition to its roles in supplying water, main-

taining the functional water transport system, and controlling

water and particle movement, lateral flow has important

roles in water transport efficiency and reliability during shoot

growth and development.
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