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  רשימת קיצורים
  

ACC = 1-Aminocyclopropane-1-carboxylic acid 

AVG = aminoethoxyvinylglycine 

AZ = abscission zone 

BA = benzyladenine (6-benzylaminopurine)  
BCA = bicinchoninic acid  

Bq = Becquerel 

BSA = bovine serum albumin  

BW = branch weigh  

CPPU = forchlorfenuron 

DW = dry weight 

EDTA = ethylene diamine tetra acetic acid 

FW = fresh weight 

HEPES = 4-2-hydroxyethyl-1-piperazineethanesulfonic acid 

8- HQC = 8-hydroxyquinoline citrate 

HPLC= high pressure liquid chromatography  

1-MCP = 1-methylcyclopropene 

nm = nanometer 

OD = optical density 

ppm = parts per million 

RWC = relative water content  

TDZ = thidiazuron 

TW = turgid weight 

STS = silver thiosulfate 
 

  חלקי מליון= מ "ח

  מיליגרם= ג "מ

  מיליליטר= ל "מ

  מעלות צלסיוס= צ "מ

  סיבובים לדקה= ד "סל

  פחמן דו חמצני= ח "פד
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  תקציר
מינים שונים ומאות  340 -שם קיימים כ, צמח ממשפחת הפרוטאיים שמקורו באוסטרליה נההגרוויליאה ה

 יבעל שחלקם הם ,ציםאו ע יםכשיח יםויליאה גדלהגרוצמחי . או מכווןטבעי זנים תוצרי הכלאות שאירעו באופן 

המותאמים לענפי  נישאת על גבי ענפים ארוכיםו ,במגוון צבעיםעשרות פרחונים המורכבת מתפרחת מסיימת גדולה 

הבעיה העיקרית המגבילה את הגרוויליאות . 'ספיידרמן'כיום הזן המסחרי העיקרי הגדל בארץ הוא גרוויליאה . קטיף

, בעיה מתבטאת בכמישה מהירהה. משך חיי האגרטל הקצרים של הפרחים ו מאוסטרליה היאאהארץ מכפרחי ייצוא 

  .אי פתיחת פרחים והזדקנות מהירה ולא אחידה של התפרחת, או השחרה של חלקי הפרח/דהיית צבע ו, נשירה

השפעה מבין הטיפולים השונים שנבחנו לאחר הקטיף במטרה לשפר את איכות פרחי הגרוויליאה נמצאה 

לפני מספר . שמירה על טורגור גבוה ומניעת החמה ונשירה, בהארכת משך חיי האגרטלשהתבטאה , סוכריםחיובית ל

את משך חיי  כההארי )Benzyladenine)BA בציטוקינין ' יהווסיל'אה מזן יתפרחות גרוויל תשטביל ,נמצא שנים

נבחן , באגרטל סוכריםציטוקינין ו, יים האלההשילוב של שני הטיפולים המיטב. י דחיית הזדקנותם"הפרחים ע

חמה של ההזדקנות וההונמצא כיעיל באופן סינרגיסטי בעיכוב , ובזנים נוספים' ספיידרמן'במעבדתנו בגרוויליאה 

הזדקנות של ענפי גרוויליאה יש צורך לבחון את הכדי להבין כיצד פועל הטיפול המיטבי בדחיית . הפרחים

  .וציטוקינין סוכרים ,כיבי הטיפולהאינטראקציה בין שני מר

. נשימההי "מטבוליזם וניצול ע, הובלה, קליטה: מאזן הפחמימות בענף הקטוף תלוי במספר מרכיבים

מהווה מדד  פעילותומאחר ו ,וז לגלוקוז ופרוקטוזסוכרמפרק ההוא הידרולאז ש ,באינברטאז בעבודה זו התמקדנו

, ציטוזוליווקואולרי , )אפופלסטי( תאי-אינברטאז חוץ, שלוש צורותב בצמחהאנזים קיים . לכושר המבלע של הפרח

  .האופטימאלי הנחוץ לפעילות  pH-הנבדלות במיקום התאי וב

הינו בעל יכולת  ,בצמח מיוצר בקצות השורשים ונע בצינורות השיפה לאתרי הפעולהה ,ההורמון ציטוקינין

שימוש בציטוקינינים סינתטיים בהטענה או  לכן. דקנותעל חלוקות תאים ועיכוב תהליכי הז, בין השאר, להשפיע

    .בטבילה יכול להאריך את משך חיי האגרטל של פרחי קטיף

 סוכריםכאשר הוספת , יעיל בעיכוב ההזדקנות סוכריםו ניםמראים שהשילוב של ציטוקיניהממצאים ישנם 

בדחיית הזדקנות  ניםציטוקינישל פעילות אחד המנגנונים המוצעים ל. ניםהגבירה ושימרה את הסיגנל של הציטוקיני

פרחים מהווים איברי מבלע מאחר ו. י הגברת הפעילות של אינברטאז ציטוזולי"ע סוכריםהוא הגברת כוח המבלע ל

 סוכריםניתן להניח שעיכוב ההזדקנות של פרחי גרוויליאה ופרחים נוספים באמצעות , מהעלים ןלפחמימות שמקור

את  יםמגביר ניםהייתה שציטוקיני היפותזת העבודה .מבלע-ויסות של יחסי מקור באמצעות וציטוקינינים פועל כנראה

 ניםהנית יםסוכרקליטת המוגברת , כתוצאה מכך. אינברטאזהבאמצעות הגברת פעילות כוח המבלע של אברי הפרח 

ודה זו הייתה לפתח מטרת עב. מהעלים והגבעול לפרח סוכריםה מוגברת הובלת או/ו, בענף הקטוף םבאגרטל והובלת

 סוכריםתוספת של ו ניםציטוקיניהטענה או טבילה בהמבוסס על  ,'ספיידרמן'של גרוויליאה  קטיף ענפילטיפול מיטבי 

לימוד אופן היישום של ) 1: יוה העבודה הייחודיות של מטרותה. יולוגי של הטיפולסוהבנת המנגנון הפי, באגרטל

) 2; ובחינת מנגנון הפעולה שלהם בהארכת משך חיי האגרטל' ספיידרמן' ציטוקינינים בענפי קטיף של גרוויליאה

) 3; הפרחיםשל איכות מדדי על אגרטל הבתמיסת  סוכריםמתן בשילוב בחינת ההשפעה של טיפולים בציטוקינינים 

תמיסת מוז סוכרקליטת על , במהלך ההזדקנות תפרחותוז על מאזן הפחמימות בסוכרלימוד השפעת ציטוקינינים ו
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כמדד , בתפרחות במהלך ההזדקנות ותאינברטאזשלושת סוגי השל פעילות העל ו ,והובלתו בענף הקטוף האגרטל

  .לכושר המבלע שלהן

 20 -צ ו"מ 20 -שעות ב 4משך ב(באמצעות הטענה  יושמו )Thidiazuron )TDZ אוBA ציטוקינינים ה

הענפים הוצבו בחדר תצפית  בתום הטיפול .כולו הענףהתפרחת או של רגעית  הטבילבאו  ,)צ"מ 4 -שעות נוספות ב

במהלך חיי האגרטל השפעת הטיפולים נבחנה  .וז בתמיסת האגרטלסוכרעם או ללא תוספת של , צ"מ 20 -במבוקר 

, מאזן מים, נשירת תפרחות, שינוי משקל, אגרטלהמשך חיי (ענפי הפריחה ומדדים פיסיולוגיים בעל מדדי איכות 

, תכולת פחמימות, תכולת פיגמנטים, תכולת מים יחסית(פרחונים בו) וז והובלתו בענףסוכרטת קינטיקה של קלי

  ). קצב ייצור אתילן וקצב נשימה, פעילות אינברטאזות

איכות ומשך חיי האגרטל ה שיפרו את תפרחותנים הניתנים בטבילה של הציטוקיניכי  הראוממצאי העבודה 

ציטוקינינים מנעו את נשירת הפרחונים ה .BA - היה יעיל יותר מ TDZר כאש', ספיידרמן'של פרחי גרוויליאה 

כי  ,נמצא .בפרחונים) כלורופיל וקרוטנואידים( ושמרו או העלו את תכולת הפיגמנטים ,החמת העטיף ואת והעטיף

מרה על תמיסת האגרטל שלוז סוכרוספת הגם  .או קצב הנשימה האתילן עיכוב ייצורדרך ים פועלם הציטוקינינים אינ

שהשילוב של שני התוצאות הראו  .בפרחי קטיף רביםבדומה לממצאים , איכות פרחים גבוהה במהלך חיי האגרטל

חיי האגרטל היו  במהלךהשונים האיכות  וז על מדדיסוכרו ניםציטוקינישל  ותההשפעכאשר , הטיפולים היה מיטבי

החמת ו בריםיהזדקנות א עיכבו, פרחונים ועטיףנשירה של  מנעו ניםציטוקיני: משלימות ןחלקבנפרדות ובחלקן 

וז שיפר את מאזן רסוכטיפול ב. י מניעת פירוקם ואף הגברת הסינתזה שלהם"תכולת הפיגמנטים ע על רוהעטיף ושמ

פוטנציאל ה דבר שכנראה הגביר את ,המסיסים סוכריםי העלאת רמת ה"עו הטרנספירציההקטנת  י"עהמים 

  .ברקמההאוסמוטי 

אל מתמיסת האגרטל מסומן סוכרוז  ה שלהובלהפולי הטבילה בציטוקינינים העלו באופן ברור את טי, בנוסף

תנועה של ה הוגברהוז לאגרטל סוכרכאשר הוסף ו, התפרחות במשך שלושת הימים הראשונים בהם בוצע הניסוי

שפעת הטיפולים הגדלת כוח המבלע בתפרחות בה שערה שלתוצאות אלו תמכו בה. תפרחותאל ה המסומןוז סוכרה

מבדיקת השפעת  .נע מהעלים אל התפרחת מסומןוז סוכרהשינויים ברדיואקטיביות בעלים הראו ש שכן, בציטוקינין

פעילות ש ,נמצאוז על פעילות האינברטאזות בפרחונים במהלך חיי האגרטל סוכרהטיפול המשולב של ציטוקינינים ו

ורק  ,השפעת הטיפולים ביום השלישי בהשוואה לביקורתב הירד) תוהבסיסי תהחומצי(האינברטאזות המסיסות 

ביום השמיני נראתה . ניםהשלישי בהשפעת הטיפול בציטוקיני עלה ביום) האפופלסטי( תאי- החוץאינברטאז ה

שבפרחי גרוויליאה  ,כנראה .וז שהעלה את הפעילות של שלושת האינברטאזותסוכרהשפעה מובהקת רק לטיפול ב

לתאים  סוכריםוהנשאים הספציפיים שמעבירים את ה ,וח המבלע הוא אינברטאז אפופלסטיהאינברטאז האחראי על כ

  .וזסוכראו פרוקטוז ולא נשאים של /הם של גלוקוז ו

תוצאות העבודה מאמתות את השערת המחקר לגבי מנגנון הפעולה של הטיפול המשולב של ציטוקינינים 

כנראה באמצעות ויסות של יחסי  ,'ספיידרמן'אה יי גרווילומציעות שטיפול זה מעכב הזדקנות של פרח, וזסוכרו

 נםלתוצאות העבודה יש .האינברטאז האחראי על כוח המבלע הוא אינברטאז אפופלסטיכאשר , מבלע בפרח-מקור

 מומלץבאגרטל  סוכריםותוספת של  ניםבציטוקיני תפרחותת השל טבילטיפול משולב  .כבר שימושים מעשיים

  . לאירופה' ספיידרמן'תובלה ימית מוצלחת של פרחי גרוויליאה כיום מאפשר  וויישומ ,בהתאמה, ולצרכנים לחקלאים
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  מבוא וסקירת ספרות. 1
  הצגת נושא המחקר. 1.1

, לייצואאת מגוון הפרחים המשווקים  הרחיבהחדרת מיני פרחים חדשים לגידול בארץ חשובה על מנת ל

שם קיימים , הגרוויליאה היא צמח שמקורו באוסטרליה. שהובאו לצורך זה וגרוויליאה היא אחד הגידולים החדשים

הסוג ). Joyce and Beal, 1999(או מכוון /ים תוצרי הכלאות שאירעו באופן מקרי ומינים שונים ומאות זנ 340 - כ

בשל היותם בעלי , זני גרוויליאה רבים יש פוטנציאל גדול כענפי קטיף פורחים/למיני .כולל שיחים ועצים גרוויליאה

בתפרחת ). צהוב ולבן, ולסג, ורוד, כתום, אדום(המופיעה במגוון צבעים רחב  ,)מ"ס 25-15(תפרחת מסיימת גדולה 

 ,עלי כותרת מאוחים 4פרחון בודד כולל העטיף של . והיא נישאת על ענפים ארוכים )1תמונה ( עשרות פרחונים

עמוד העלי פורץ קודם , עם התפתחות הפרח. )2תמונה ( כאשר האבקנים ניצבים מול עלי העטיף ומעורים בהם

  ). Joyce and Beal, 1999 ;2005 ,'חובאיר ומ ;2004 ,'חובתמרי ו( עטיףבין עלי המכלולאה 

 ,'חובמאיר ו; 2004 ,'חובתמרי ו(המגבלה של פיתוח הגרוויליאה כגידול יצוא חשוב ורחב היקף הן בארץ 

2005 ;Joyce, 2004( באוסטרליה והן (Joyce et al., 1996, Joyce and Beal, 1999; Setyadjit et al., 

,2004b) דהיית צבע , נשירה, מתבטא בהזדקנות וכמישה מהירההדבר . פרחיםקצרים של ההיא משך חיי האגרטל ה

הענפים , בנוסף .ים והזדקנות מהירה ולא אחידה של התפרחתונאי פתיחת פרח, וןהפרח איבריאו השחרה של /ו

 Halevy)גם בגלל חוסר איזון בין קליטת מים מתמיסת האגרטל לבין איבוד המים בטרנספירציה  כומשים הפורחים

and Mayak, 1981) , וישנם דיווחים על בעיות במאזן המים של פרחי גרוויליאה קטופים(He et al., 2006a) .

טווח חיי האגרטל ש, מראותהמסכמות מספר ניסויים בזנים שונים ממקורות שונים ובעונות שונות  ,תוצאות

ישירות לאגרטל ללא טיפולים  יםמוכנס הפריחהענפי כאשר  ,ימים 8.7 -ל 3.3בין של פרחי גרוויליאה נע הבסיסיים 

ימים לפרח  7-5החוקרים מציינים שמשך חיי אגרטל של , יחד עם זאת. (Joyce and Beal, 1999)משלוח  הדמיותו

, פרחים מבוקשים רבים כמו איריס לשמשך חיי האגרטל גם שכן , אינו מהווה מגבלה חמורהשל גרוויליאה קטוף 

  . דומההנו צבעוני ואדמונית 

', ספיידרמן'הם מהזן הצהוב  65% - מתוכם יותר מ, דונם 700 -בארץ מגדלים כיום גרוויליאות בשטח של כ

עונת הגידול . לאחר תובלה אווירית) תלוי בעונה ובתנאי הגידול(ימים  13-8שיש לו גם משך חיי אגרטל טובים של 

 ,בנוסף. קיץ קצר משמעותית מזה של פרחי חורףכאשר משך חיי האגרטל של פרחי , אגרטלהמשפיעה על משך חיי 

תצפיות ב היהתוצאות אלו  מקור אך, דווח שענפים שנקטפו מצמחים בריאים היו בעלי משך חיי אגרטל ארוך יותר

שלב הקטיף האופטימאלי בגרוויליאה הוא שלב בו  ).Joyce et al., 1993, 1996; He et al., 2006b(בלבד 

שינוי צבע , של כמישה ניםכאשר הסימ, והתפתחות צבע מרבית של התפרחותאה מתקבלת באגרטל פתיחה מל

חשוב לקטוף את הפרח בשלב . מאוחר ככל האפשר מופיעיםים ונפרח איבריים או ונונשירת פרח) דהייה או השחרה(

קטיף  .)1תמונה ( לולאה אך עדיין לא נפרשיםבצורת משתחררים ) שהם החלק הדקורטיבי בתפרחת(בו עמודי העלי 

  . לאי פתיחת התפרחות באגרטל ולהתייבשותן גורםמוקדם יותר 

 וזמבין הטיפולים שנבחנו לשיפור איכות פרחי הגרוויליאה נמצאה השפעה חיובית עקבית להוספה של סוכר

ן ולטיפולים בציטוקיני, Joyce et al., 1996; Ligawa et al., 1997) ;2005 ,'חובמאיר ו(אגרטל לתמיסת ה

נבחן במעבדתנו  ,וזציטוקינינים וסוכר ,השילוב של שני הטיפולים). BA( )Setyadjit et al., 2004b( דניןבנזילא
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של החומרים בעיכוב  תסינרגיסטיעקב השפעה , ביותרונמצא כיעיל , זנים נוספיםבו' ספיידרמן'בגרוויליאה 

 ניםל הטיפול המשולב הכולל ציטוקיניכדי להבין כיצד פוע). 2005 ,'חובמאיר ו( התפרחותהחמה של ההזדקנות וה

 Leon and) המשולבות של חומרים אלהו ייחודיותיש צורך לבחון את ההשפעות ה, וסוכר בעיכוב ההזדקנות

Sheen, 2003) .ח המבלע לסוכר ובדחיית הזדקנות הוא הגברת כ ניםציטוקיני של אחד המנגנונים המוצעים לפעילות

 ;Roitsch et al., 1995; Godt and Roitsch, 1997; Roitsch, 1999)י הגברת הפעילות של אינברטאז "ע

Roitsch and Ehness, 2000) .ניתן להניח  ,מהעלים ןפרחים מהווים איברי מבלע לפחמימות שמקורמאחר ו

 .התפרחותח המבלע של והגברת כ נעשה דרךפרחי גרוויליאה באמצעות סוכר וציטוקינינים של הזדקנות השעיכוב 

סוכר בדחיית  עם ההשפעה ומנגנון הפעולה של ציטוקינינים בשילובנעשה ניסיון ללמוד את  ה הנוכחיתבעבוד

  .'ספיידרמן' בענפי קטיף של גרוויליאה התפרחותהזדקנות 
  

  קטיף פרחישל הזדקנות המעורבים בבקרת הגורמים . 2.1
  ניםציטוקיני. 2.11.

, (Eisinger, 1977; Van Staden et al., 1988) תהליכי הזדקנות בצמח ימעכבידועים כ ניםציטוקיני

שבירת שלטון , שבירת תרדמה בזרעים, כגון חלוקות תאים ,שוניםנוספים בתהליכים  ים גםמעורבוכהורמונים ה

בקצות השורשים בדרך כלל  יםמיוצר ניםציטוקיניה .לבלוב ניצניםועידוד כלורו פלסטידות /התמיינות כרומו, קדקודי

הציטוקינינים . )Van Staden and Davey, 1979; Aloni et al., 2005( הפעולה לאתריהעצה במערכת  יםונע

. (Davey and Van Staden, 1976) יםכמו עלים וגבעול ,באיברים אחריםגם  יוצריםלהיות מ יםיכול

זרות של פורין מוגדרים היום כנג, איזופנטנילאדנין, דהידרוזיאטין, זיאטין -  ציס/טרנס ,טבעייםהציטוקינינים ה

טיים תקיימים מספר חומרים סינ. פחמנים חמישהבשרשרת הצדדית של  6בעמדה  ומאופיינים בשייר ארומטי, ואדנין

 אטיןישל ז )רצפטור(קולטן קשר לתהיכולים להו, ציטוקיניניםכהשפעות של בעלי השפעות פיסיולוגיות המאופיינות 

 BA (Van Staden and Joughin, 1988; Paull and)(ין הם בנזילאדנבפרחים בין הנפוצים בשימוש . בתא

Chantrachit, 2001)  ותידיאזורון(TDZ) (Ferrante et al., 2002; Sankhla et al., 2003, 2005a,b) .  

 ;Eisinger, 1977; Van Staden and Davey, 1979) ותשונים ברקמ בקרים תהליכיםמ הציטוקינינים

Cook and Van Staden 1988) .ציטוקיניניםמקור הסינתזה העיקרי של  כיוון שהשורשים הם (Van Staden 

and Davey, 1979) , יורדת  רמת הציטוקינינים בהם, מאתר הביוסינתזהכשהפרחים נקטפים וניתקים הרי

ענף של ה(ה טבילבטיים בהטענה או תטיפול לאחר הקטיף בציטוקינינים סינמתן . תהליכי פירוק וקשירהבאמצעות 

 חיצונייםטיפול בציטוקינינים , לכן. ענפי קטיףחיי האגרטל של משך יכול להאריך את  )ו או של התפרחת בלבדכול

  .ירידה בהספקה של ההורמון האנדוגניהיכול לפצות על 

פרחי קטיף שונים הודגמה חיי האגרטל של משך על חיצוניים ציטוקינינים מתן ההשפעה החיובית של  

הציטוקינינים ו, )Lukaszewska et al., 1994b( ינים עכבו הזדקנות של פרחי ורד קטופיםציטוקינ. בעבודות רבות

בפרחי ). Lukaszewska et al. 1994a(בעלי השפעה חיובית על חיי הפרח  יוהבעלי כותרת של ורדים האנדוגניים 

 Van Staden)זו הזדקנות בעוד שריכוזים נמוכים זיר ,הזדקנותאת הדחו  BAכי ריכוזים גבוהים של  ציפורן נמצא

and Joughin, 1988; Bichara and Van Staden, 1993) . מחקריו שלVan Staden  מראים שיעילות התגובה
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 - וס הגיבו בצורה חיובית להטענה בתפרחי ליזיאנ. סוג הציטוקיניניםבריכוז וב, לציטוקינינים תלויה בשיטת היישום

BA  טיפול הטענה מקדים בו, )2004, 2003 ',חובמאיר ו(וסוכרוז- BA עקב הםחיי האגרטל שלמשך את  ךהארי 

האריכו באופן משמעותי את משך חיי  BA -טיפולי הטענה ב). Huang and Chen, 2002(דחיית הזדקנות הפרחים 

 טיפול הטענה. (Philosoph-Hadas et al., 1996)וסולידגו ) Petridou et al., 2001(חרציות פרחי האגרטל של 

 יום 60 -אלסטרומריה מנע את הזדקנות העלים והצהבתם למשך יותר משניתן לפרחי  Mµ 10בריכוז של  TDZ -ב

)Ferrante et al., 2002(. כנראה ש - TDZ וממשיך להשפיע לאורך זמן על תכולת  ,ברקמה נשאר יציב

  .(Sankhla et al., 2003)מנע גם נשירת פרחים והזדקנות עלווה בפרחי פלוקס  TDZ, בנוסף. הכלורופיל

במחקרים נמצא , פרחים מסוימים לבציטוקינינים שבטיפולי הטענה  שהתקבלולמרות התוצאות החיוביות 

אגרטל הבציטוקינינים היו יעילים יותר בהארכת משך חיי תפרחות /של הענפים או הפרחים טבילהשטיפולי , רבים

, כך למשל). Bichara and Van Staden, 1993; Paull and Chantrachit, 2001( הטענהלטיפולי  השוואהב

 ,.Paull and Chantrachit, 2001; Fukui et al)הזדקנות בפרחי אנטוריום קטופים  ודח BA -ריסוס או טבילה ב

 עקבאת משך חיי הפרח ביומיים  כההארי BA - ב' יהווסיל'גרוויליאה  של שטבילה של תפרחות, נמצא. (2005

יישום . (Setyadjit et al., 2004a) החמה ונשירה של חלקי הפרח השונים, בכמישה שהתבטאה ,הזדקנותהדחיית 

 ציטוקינינים בטבילה מתןאך  ,ציטוקינינים בהטענה או באופן מתמשך בתמיסת האגרטל לא שיפר את איכות הפרחים

טרי הרידה במשקל ככל שהריכוז היה גבוה יותר הי .בצורה חיובית בריכוזים עולים השפיע 'סילוויה'לגרוויליאה 

היה  BA -לטבילה של פרחי גרוויליאה ב האופטימאליהריכוז . קליטת המים לא הושפעהאם כי , הייתה איטית יותר

10 mM,  וכמישהאיבוד צבע , ימי אגרטל לא הייתה נשירת פרחים שמונהגם אחרי שכן בהשפעת טיפול זה 

(Setyadjit et al., 2004a) .  

. ונמצאו עדויות למספר מנגנונים, אינו ברור עדיין לגמרי נים בדחיית הזדקנותהפעולה של ציטוקיני אופן

במחקר עם צמחי טבק טרנסגניים . את כושר המבלע לסוכרים יםשציטוקינינים מגביר ה היאהוצעאחת האפשרויות ש

כל הניצנים של נמצאה פריצה , )iptגן הו ספציפי בעזרת פרומוטור( ייםיקשייצרו ציטוקינינים בעודף בניצנים הח

כן ). (Guivarc'h et al., 2002 הגבירו את כושר המבלע לפחמימות של הפקעים הציטוקיניניםכאשר , ייםקהחי

 ,.Mor et al)או הפחתת הרגישות להורמון /ו ייצור אתילן ים הזדקנות באמצעות עיכובשציטוקינינים מעכב ,הוצע

1983; Cook et al., 1985; Van Staden et al., 1987; Cook and Van Staden, 1988; Chang et al., 

 ',חובמאיר ו(מים בענף הקטוף המאזן  משפרים בצורה ישירה את הייתה שציטוקיניניםהשערה נוספת  .(2003

2003 Bichara and Van Staden, 1993; Petridou et al., 2001; (, דחיית משפיע על ההורמון כך י "עו

פועל במספר רמות בדחיית  BA - נראה ש. ברקמות הפרחפיגמנטים הפירוק את עכב פרחים ומבהזדקנות התהליכי 

כמו קטלאז , חימצוניים- לאחרונה הוצעה האפשרות שציטוקינינים מזרזים את הפעילות של אנזימים אנטי. ההזדקנות

-Zavaleta)י כך הם שומרים על שלמות הכלורופלסטים במהלך הזדקנות בחושך "וע, ואסקורבט פראוקסידאז

Mancera et al., 2007).  

  אתילן . 2.12.

חשוב התפקיד הבעל אשר מביניהם האתילן הוא , הזדקנות משתתפים הורמונים צמחיים שוניםהבבקרת 

הגברת , כגון שבירת תרדמה ,שונים יולוגייםסמעורב במספר תהליכים פי ,שמיוצר בכל הצמחים ,אתילןה. ביותר
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הכוללות טמפרטורות , ביוטיות ואביוטיות, עקות שונותל בתגובה וגברתלן מסינתזת האתי. פריחה והבשלת פירות

 Yang and)הדבקה בפתוגנים וחשיפה לכימיקלים או להורמונים אחרים , פגיעה מכאנית, עקת מים, קיצוניות

Hoffman, 1984; Abeles, 1987; Abeles et al., 1992).  

 ,.Serek et al) קמה לאתילן ממקור חיצוני או אנדוגנירגישות לאתילן מוגדרת כתגובה פיזיולוגית של הר

והם רגישים גם , קלימקטרייםכשיא בנשימה ובייצור אתילן במהלך ההזדקנות מוגדרים  המראיםפרחים . (2006

חרצית , איריס כגון, ישנם פרחים ,לעומת זאת. אינם קלימקטריים ות אלופרחים שאינם מראים תופע .לאתילן חיצוני

 Woltering and Van)י ההורמון "הם ההזדקנות מתרחשת ללא נוכחות של אתילן ואינה מבוקרת עב ,וסייפן

Doorn, 1988; Serek et al., 2006) .הזדקנות מלווה התחילת  ,כמו ציפורן ,בפרחים המסווגים כקלימקטריים

יל להתקדמות במקב ,הקלימקטרי ירידה לאחר השיאישנה בהמשך כש ,בייצור אתילןו בנשימה בעלייה חדה

כותרת מתרחשת במקביל ההזדקנות עלי , בפרחים קלימקטריים. (Woltering and Van Doorn, 1988)ההזדקנות 

מזרזת לאתילן חיצוני  תםחשיפו, (Halevy and Mayak, 1979; Serek et al., 2006) של אתילן מוגברלייצור 

  ).Borochov and Woodson, 1989; Reid et al., 1989( הכמישה או נשירהמתבטאת בהזדקנות את ה

הזן  .)2005 ,'חובמאיר ו(קיימת שונות רבה בין זני הגרוויליאה השונים מבחינת רגישותם לאתילן חיצוני 

‘Pink Princess’  אתילן כגוןפעילות של רגיש מאוד לאתילן ולכן טיפולים במעכבי : silver thiosulfate)STS(, 

1- methylcyclopropene )MCP-1( מעכבי ייצור אתילן כמו  ואaminoethoxyvinylglycine )AVG(  שיפרו

נשימה שיקפו את קצב ההזדקנות של האתילן וההשינויים בקצב ייצור  ,’Robin Gordon‘ בזן .את איכות הפרחים

 Misty‘ -ו ’Calundra Gem’, ‘Honey Gem‘ בזנים .עיכב את ההזדקנות MCP-1 - טיפול בו, הפרחים באגרטל

Pink’ , על משך חיי אגרטל הלא השפיע) שעות 24מ למשך "ח 1(חשיפה לאתילן חיצוני.  

ונראה שיא  ,עלה במהלך ההזדקנות' ספיידרמן'גרוויליאה של ים בודדים ובתפרחות ונייצור אתילן בפרח

ר מאי( בנשימה דומה שיא נמצאלא אך , באגרטל 5העלי ביום  יעמוד של התיישרותהאתילן עם הפתיחה וה ברמת

והמסקנה ', סילוויה'גרוויליאה פרחי הוספת סוכר לתמיסת האגרטל לא השפיעה על הנשימה של . )2005', וחוב

שמגביר את הזדקנות  ,רגיש לאתילן חיצוניהוא  ולםא ,Joyce et al., 1995)(הייתה שהפרח אינו קלימקטרי טבעי 

 )Setyadjit et al., 2004b(' סילוויה'ליאה שבוצע בפרחי גרוויבמחקר אחר  .(Joyce and Beal, 1999)הפרחים 

 .בייצורלא שיא אך ל 7עד יום  רמתוהייתה עליה ב 3ומיום , באגרטל 3אתילן היה נמוך עד יום השייצור  ,נמצא

מהלך האתילן היה מאוחר ב ייצור המוגבר שלה מועד. בהמשךשהתייצבה  ,ירידה בנשימה נצפתהבימים הראשונים 

 ,.Setyadjit et al( ם אלהפרחיבגורם המשרה את תהליכי ההזדקנות הטבעית אינו האתילן שנראה לכן ו, הזדקנותה

2004b .(  

  יחסי גומלין של ציטוקינינים ואתילן. 3.2.1
, מאחר וציטוקינינים ידועים כמעכבי הזדקנות. יחסי הגומלין בין ציטוקינינים ואתילן נחקרו בעבודות רבות

הפחתת מאו /וייצור האתילן ודחיית השיא הקלימקטרי בייצורו קצב מהפחתת ת נובעפעילותם נבחנה ההשערה האם 

י ציטוקינינים נמצאו בפרחי "הוכחות ישירות לעיכוב הזדקנות באמצעות עיכוב ייצור אתילן ע. הרגישות לאתילן

 ,Eisinger)עקב הפחתה בייצור האתילן , טיפול בקינטין גרם לעלייה בחיי האגרטל של פרחי ציפורן. ציפורן

-Aminocyclopropane-1-1 הפיכתאת עלי כותרת של ציפורן עיכב שניתן ל BA -וטיפול מקדים ב, (1977
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carboxylic acid (ACC)  מנע את העלייה בולאתילן חיצוני - ACC  האנדוגני שקשור בהזדקנות(Mor et al., 

1983; Cook et al., 1985; Cook and Van Staden, 1988) .דיווחים על עליה ברמת האתילן או ישנם , בנוסף

 ,.Van Staden et al)(ברגישות לאתילן בפרחי ציפורן במקביל לירידה ברמת הציטוקינינים במהלך ההזדקנות 

או על ירידה ברגישות לאתילן ודחיית הזדקנות בתגובה לעליה ברמת הציטוקינינים בצמחים טרנסגניים של , 1987

שהוסברה בהפחתת  ,הפחיתה נשירה BA -טבילה ב ',סילוויה'ם בפרחי גרוויליאה ג). Chang et al., 2003(פטוניה 

שירידה ברמות , נראה לכן ).Setyadjit et al., 2004a,b(הרגישות לאתילן אנדוגני ברקמת הניתוק של הפרחונים 

 Van)( ילןאתהעלייה בייצור עם השמתחילה  ,להיות אות להזדקנות היכולשל ציטוקינינים ברקמה אנדוגניות ה

Staden et al., 1988 ,לאתילן  במקביל לעלייה ברגישות הפרחים)Halevy and Mayak, 1981(.  

  נשימה. 4.2.1
המדף או חיי , משך האחסון לגביה הוא גורם בעל משמעות חשובה ביותר יקצב הנשימה של תוצרת טרי

ש כדי למלא דרישות אנרגטיות לחלוקת יולוגי צעיר דרוסקצב נשימה גבוה ברקמה שגילה הפי. האגרטל של פרחים

הנשימה בפרחים רבים עולה עד מקסימום כשהפרח מתחיל להיפתח ויורדת כשהפרח . גדילה והתפתחות, תאים

של השלב הסופי מצביעה על  ירידההמלווה לאחר מכן , )נשימה קלימקטרית(נוספת בנשימה הה יעליה. מתבגר

  ).Halevy and Mayak, 1979(ממחסור בסובסטרט נשימתי ירידה זו בנשימה יכולה לנבוע  .הזדקנותה

' סילוויה'בגרוויליאה למשל כמו , חיי אגרטל קצריםמשך במתאם חיובי עם  נמצאקצב נשימה גבוה 

 ;Joyce et al., 1995; Joyce and Beal, 1999) וחיי אגרטל קצרים קצב נשימה גבוה ביותרהמאופיינת ב

Setyadjit et al., 2004a,b). לאחר  'סילוויה'מדווח על סדר גודל דומה של קצב נשימה בגרוויליאה  אלומאמרים ב

 ,דווחה ירידה בנשימהמאמר אחד ב .מובאות תוצאות שונות לגבי שינויים בנשימה במהלך חיי האגרטל אך ,הקטיף

שהאריכו את משך  ,טיפולים בסוכרוז בפרחי גרוויליאה. שינוי בנשימה במהלך חיי האגרטל נמצאובשני האחרים לא 

בקצב הנשימה של פרחים בודדים  יםשינוי וולא נמצא, לא השפיעו על קצב הנשימה של התפרחות ,חיי האגרטל

  .Setyadjit et al., 2004a,b :(Joyce et al., 1995(בשלבי התפתחות שונים 

  פחמימות. 2.15.
 ןבהיות ,תפתחות הצמחאת המקור להמשך ה תמהוובצמח פוטוסינתזה תהליך הב ותהנוצרהפחמימות 

תפקיד והמטבוליזם של ה. משניים מטבוליטיםלאנרגיה וכחומר מוצא ליצירת , ים הבונים את התאיםסובסטרט לחומר

תלוי במלואו במאגרים שהצטברו בו  מצמח האםפרח קטוף המנותק  שכן, בהרחבה ונחקר יףבפרחי קט הפחמימות

 של הפרח באגרטל איכותהמופע והעל  חשובההשפעה  נהיש שלוהרכב הפחמימות רמה וללולכן , במהלך גדילתו

(Halevy and Mayak, 1979, 1981) . הזנת סוכר לפרחים קטופים מיושמת הן כטיפול הטענה לאחר הקטיף והן

כמקור אנרגיה  הן ,לסוכרים המסיסים תפקיד חשוב ביותר בפרחים קטופים .בתמיסת האגרטל באופן מתמשך

המהווה כוח  ,כמרכיב חשוב התורם לפוטנציאל האוסמוטי שלהם הןהגדילה והפתיחה ו שנצרכת בנשימה לתהליכי

  .(Halevy and Mayak 1979, 1981; Kuiper et al., 1991)מניע לקליטת מים 

המשמשים בתהליכי הנשימה והגדילה ) הקסוזות(סוכרים - הינם חד גלוקוז ופרוקטוז :סוגי הפחמימות

. 1-2αבקשר גליקוזידי  ןפרוקטוז הקשורות ביניה-β - גלוקוז ו- α של נוי מיחידותהוא דיסכריד הב סוכרוז. בצמח

סוכרוז . אנרגיה רבה מביאה לשחרור והידרוליזה שלו, בצמחסוכרוז הינו הסוכר העיקרי הנע במערכות ההובלה 
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 ,פריקה מהשיפהאחרי ה. יתתטלאיברים שאינם פעילים פוטוסינ שיפהב ומובל, מסונתז בציטוזול ונאגר בוואקואולה

 Tymowska-Lalanne and)ציטוזול או בוואקואולה ב, באפופלסטסוכרים - לחד לעבור הידרוליזהסוכרוז יכול ה

Kreis, 1998). עמילן נוצר בכלורופלסטים ונאגר ה .המורכב מיחידות של גלוקוז, )סוכר-רב(הינו פולימר  עמילן

העמילן  מבחינת צבירתניתן לסווג את הפרחים . )Tymowska-Lalanne and Kreis, 1998(בעמילופלסטים 

מהווה מקור ו קוריופ ,בהם העמילן מצטבר בפקעים המתפתחים ,כמו ורדים, פרחים: לשתי קבוצות כחומר תשמורת

של  הזנה מתמשכתזקוקים לבהם אין הצטברות של עמילן והם ופרחים , הפרח בזמן פתיחת לסוכר מסיסחשוב ומיידי 

בהם העמילן מצטבר  ,הרכב ורמת הפחמימות בזמן התפתחות פרחי ורדיםשל השתנות הובלה והה, מאזןה. סוכרים

בהרחבה הן בפרחים לא מנותקים  ונחקר ,המתפרק לגלוקוז בזמן פתיחת הפרחים חומר תשמורתכבפקעים ומשמש 

 Sacalis and Durkin, 1972; Sacalis and)במערכת של פרחים קטופים  הןהמתפתחים ומזדקנים על הצמח ו

Chin, 1976; Ho and Nichols, 1977; Nichols and Ho, 1979; Goszczynska et al., 1990; Kuiper et 

al., 1991, 1995; Van Doorn et al., 1991; Kumar et al., 2007).  

מהפחמן  3% -כ .ומשתחררת אנרגיה פחמימותרוק של יבנשימה חל פ: פחמימות כסובסטרט לנשימה

מבדיקות קצב ). Nichols and Ho, 1979(בתנאי חדר תצפית לנשימה באופן יומי  מנוצל יםהורדשל כותרת הבעלי 

שכמות הפחמימות של ורד  ,נמצא כותרתעלי הקיימות ומנוצלות בהנשימה של עלי כותרת וחישוב רמת הפחמימות ה

שבשלב הנבילה  נראה. Kuiper et al., 1995)( שעות 48 -לכסובסטרט נשימתי  פקעמספיקה בשלב ה 'מדלון'מהזן 

לשחלות ) הופכים למקורה(מעלי הכותרת המזדקנים  ותאלה נע פחמימותו ,עלי הכותרת עדיין עשירים בהקסוזות

 Cook and Van Staden, 1983; Featonby-Smith)למשל בציפורן כפי שנמצא , )ההופכות למבלע( המתפתחות

et al., 1987) .פרחי סייפןכפי שהודגם ב ,פרחים צעירים יותר באותו גבעולל פחמימות אלה יכולות לנוע גם 

(Halevy and Mayak, 1981; Borochov and Woodson, 1989; Waithaka et al., 2001) .בנוסף נמצא ,

 ,Nichols and Ho, 1975; Sacalis and Chin) פחמימותשל  הגבוה מהר קיימת יםציפורן מזדקנבפרחי ש

  .ההזדקנות חילת תהליךתלהגורם  הפחמימות אינהרמת לכן ירידה בו, (1976

 הםהסוכר המסיס בפרחים מעלה את הפוטנציאל האוסמוטי של: פוטנציאל אוסמוטיפחמימות כמקור ל

הידרוליזה של סוכרוז נמצא ש ,בגבעולי צבעוני כך למשל. לקלוט מים ולשמור על טורגידיות םומשפר את יכולת

 ,Lambrechts and Kolloffel)ובכך משפרת את קליטת המים  ,יםאמעלה את הפוטנציאל האוסמוטי של הת

ורק  ,יםבשלב הראשון בעלים ובגבעול מצאהסימון נ ,מסומןשהוזנו באגרטל בסוכרוז  ,בורדים ובציפורן. (1993

 ;Sacalis and Durkin, 1972)שיפה ה דרך יםאל הפרחשל הסוכר המסומן במהלך פתיחת הפרחים הייתה תנועה 

Sacalis and Chin, 1976) .בשיפה במיני צמחים רבים  תהמובל תהעיקרי הסוכרוז הוא הפחמימ(Frommer et 

al., 1996) .רק לאחר שהוא עובר . סוכרוז קינאזהאנזים מאחר שלא קיים בטבע  ,הסוכרוז אינו עובר זרחון ישיר

זמינים למטבוליזם שלו רוק יהפתוצרי  ,י אנזימים הממודרים ברקמות מקור או ברקמות מבלע"י עטרוק אנזימיפ

(Hawker et al., 1976) .י הפוטנציאל האוסמוטי או לחץ הטורגור"מוגבלת ע בוואקואולהשקליטת סוכר  מאחר ,

והאוסמולריות של סוכרוז הינה מחצית מזו של גלוקוז  היות, סוכרים-חדאגירת ישנה עדיפות לאגירת סוכרוז על פני 

י "סוכרוז משוחרר מתאי הכברה עש, נמצאתרבית תאים של כף אווז אדומה ב ).Yelle et al., 1988(או פרוקטוז 

 ,נקלטים בתאי המבלע בעזרת נשאים ספציפיים סוכרים-חדה .י אינברטאז הממוקם בדופן"נשאים ועובר הידרוליזה ע

  ).Ehness and Roitsch, 1997(בנוכחות ציטוקינינים  מזורזיםשחלקם 
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 ,בקרתייש תפקיד  פחמימותחרונות מתרבות העדויות המצביעות על כך שלבשנים הא: כסיגנל פחמימות

תגובות לעקות והתפתחות , מטבוליזם שהפחמימות משמשות כגורם בקרה של, נמצא .לעילבנוסף לתפקידים שתוארו 

 י"עמתווכת  באמצעות פחמימותבקרה ה (Rolland et al,. 2002, 2006; Rolland and Sheen, 2005) הצמח

 Rolland)של האיבר התפתחותי התלויים בתנאי סביבה ובשלב וה ,שמיוצרים באזורים שונים בצמח ,ת שוניםאותו

et al., 2006) .  

שינוע ב או, עלים מטמיעיםמו כ ,מקור רקמת פעילות שלישנה עליה ב ,הנמוכ הפחמימות מתכאשר ר

י מערכת "וחלק מהבקרה היא ע ,ותמבוקרלהיות  ותדרישות לפוטוסינתזה ולמבלעים צריכה. ייצוא של מוטמעיםבו

 ענמצא שמולקולות הסיגנל יכולות להיות מיוצרות ולהיקלט בתאי מקור או מבל. פחמימותמעבר אותות של של 

.(Rolland and Sheen, 2005; Rolland et al., 2006) שאינם בהכרח מטבוליים(אנאלוגים של גלוקוז , בנוסף( ,

 Godt et al., 1995; Roitsch et)גלוקוז בבקרת גנים מסוימים ה השפעתלחקות את יכולים  ,זרחוןעוברים אינם ש

al., 1995) .ותמסונתז אינןהשתמשו בנגזרות של סוכרוז ש הפחמימותאת מערכת מעבר האותות של  למודכדי ל 

ותות  אהמעבר של כך נמצאו מסלולים שונים . אנזימי הצמח לפעילות של ותיציב ןולכן ה ,בצמחים עילאיים

הימצאות . לפחמימות לא מטבוליותמטבוליזם ומסלולים אחרים  ותשעוברפחמימות מסלול נפרד ל: עגבנייהב

 Sinha)י פחמימות בצמחים עילאיים "מרמזת על החשיבות של העברת האותות שמתווכת ע הזו המערכת המורכבת

et al., 2002).  

הצטברו עדויות להשפעות גומלין בין , יולוגייםסבבקרת תהליכים פי הפחמימותבנוסף להשפעה הישירה של 

לפני כבר  Eisinger, 1977; Leon and Sheen, 2003; Lara et al., 2004).( צמחייםהורמונים בין ל הפחמימות

מגביר את  וזסוכר כאשר, ציפורןפרחי אגרטל של החיי משך ציטוקינינים מעורבים בהארכת ו פחמימותכי  דווחשנים 

ניתוחים גנטיים ). Mayak and Dilley, 1976(ינים ומעכב הזדקנות של פרחי ציפורן קטופים השפעת הציטוקינ

בין מערכת  יחסי גומליןרחב של  קיים מגווןש ,בארבידובסיס הראושל פחמימות ופנוטיפיים במוטנטים לאותות 

של הגן ביטוי  יםרמש, ציטוקינינים למשל). Leon and Sheen, 2003(הורמונים הלבין  פחמימותאותות של ה

יתכן שסוכרוז מעודד את  ,בנוסף). Lara et al., 2004(נחוץ כדי לעכב הזדקנות עלים ה ,דופןהאינברטאז המקודד ל

עידוד ). Moalem-Beno et al., 1997(פטוניה עלי כותרת של ב פיגמנטציה המשריםיברלינים 'ההשפעה של ג

 ,Lukaszewska)צבעוני , )Kuiper et al., 1991(ורד  כמו ,במספר פרחים דווחיברלינים 'י ג"קליטת סוכרוז ע

קליטת הסוכרים  מגבירים את קצביברלינים 'גנמצא ש ,בורדים. (Moalem-Beno et al., 1997)ופטוניה  (1995

יותר  הייתה רבהיעילות הטיפול ). Kuiper et al., 1991(סוכרוז בעלי הכותרת  ה אקטיבית שלקליט יםומעודד

 Goszczynska et) יםיעיל אינם תמידיברלינים 'למרות שבורדים ג ,)השפעת גומלין(לוקוז או סוכרוז בנוכחות ג

al., 1990) . טיפול בהשפעת- GA3 את השיא  וודח והם הקטינו ,ציטוקיניניםזו של דומה ל יתהבציפורן הי

ראקציה של פחמימות עם ישנם גם דיווחים על אינט .(Bossè and Van Staden, 1989)הקלימקטרי של אתילן 

 Van) םאת הזדקנות דחוכך י "ערגישות של פרחים קלימקטריים לאתילן וה הפחיתו את פחמימותש ,נמצא. אתילן

Doorn, 2001) . הושגהש ,אתילןה השפעתי הפחתת "ע ,בין השאר ,חיי האגרטל של ציפורןמשך אריך את הסוכרוז 

 Mayak and Dilley, 1976; Halevy)אתילן הי עיכוב ייצור "או ע/וי הפחתת רגישות הרקמה לאתילן "כנראה ע

and Mayak, 1979). פחמימותטיפול בלאחר מתן בהזדקנות בהשפעת אתילן עוכבו  העולביטוים גנים ש ,כמו כן ,

  ). Hoeberichts et al., 2007(אתילן  של סיגנלהשל מעבר  כמעכבים ותפועל פחמימות מסיסותכי  הרומז ממצא
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   מבלע-חסי מקורי. 2.16.
לכן רקמות אלה . ן צורכותיותר פחמימות ממה שה ותמייצרופעילות  ,כמו עלים בוגרים ,רקמות מקור

פעילים כלל שאינם  בריםאו לא ,כגון עלים צעירים ,יתתטפוטוסינ מבחינה פחות פעילים בריםלא מייצאות פחמימות

במהלך ההתפתחות  משתנים כל הזמןו קבועים אינם מבלע-יחסי מקור. כמו שורשים ופירות, מבחינה פוטוסינתטית

לאחר בעוד ש ,הפחמימות מיוצאות לשורשים ולעלים הצעירים מרביתבמהלך הגידול הוגטטיבי  ,למשל .של הצמח

  ).Roitsch et al., 2000(בעיקר לפירות המתפתחים או לאברי אגירה  מנותבותהפריחה הפחמימות 

מתרחשת פעילות  ,בפרחים ובפירות. שרו של המבלע לגייס מוטמעיםחוזק המבלע הוא מושג המציין את כו

 ותמשפיע ,ומחסור במים רטורות קיצוניותטמפ מוכ ,עקות שונות. הם משמשים מבלע חזקלכן ו ,מוגברתהתפתחותית 

, רוק של סוכרוזיבקרת הפשהוצע ). Halevy, 1987(ומחלישות את כושר המבלע שלהם  ריעל איברי הפרח והפ

, בלא תלות אם הסוכרוז המובל נאגר כסוכרוז .)Ho, 1988(מהווה סמן ביוכימי לחוזק המבלע , סוכר המובלשהוא ה

הכרחי במסלול הצריכה או האגירה של המוטמעים המיובאים  שלבסוכרוז הוצע כהרוק יפ, הקסוזות או עמילן

). Ho, 1988( וובכך את חוזק, יםאנזימים המפרקים סוכרוז יקבעו את יכולת המבלע לייבא מוטמע ,לפיכך. למבלע

. בהימצאות אברי מבלע מתחרים ובמרחק של המבלע מרקמת המקור, ריכוז הסוכר הסופי במבלע תלוי בחוזק המבלע

ההשפעה שיש למבלע  מהימבלע השפיעו על גודל הפרח ו-יחסי מקור כיצדבדק נחרציות שבוצע עם פרחי במחקר 

 ,קטןהיה מבלע /יחס מקורהגודל הפרח עלה כאשר ש, נמצא. (Carvalho et al., 2006) המקור חוזקחלש על 

פריחה הצדדיים השל ניצני  סרההלמועד הגם . התשפעילות המקור עלכשהיו פחות פרחים על הענף או ככלומר 

יותר מאשר פרח  דולהפרח שנמצא בקדקוד הענף היה גדול יותר ובעל מסה ג .הייתה השפעה על גודל הפרח

על המוטמעים והיה גדול  שהתפתחו מאוחר יותר הפרח שהתהווה ראשון התחרה עם הפקעים. צדדי ענף תח עלשהתפ

 ,לצבור מוטמעיםשלו יכולת התחרותית בלבין הגודל האמיתי של הפרח תלוי בזן והגדילה היחס בין פוטנציאל . יותר

להתפתחות  צהמבלע נחול קורחלוקת הפחמימות בין המ .(Carvalho et al., 2006)נמצא תחת בקרה גנטית הוא ו

 תהגבר נהכך ישי "עו ,שלו במערכת ההובלה של סוכרוז מהשיפה מגבירה את הגרדיאנט פריקה .וגדילה של הצמח

רוק סוכרוז הם בעלי חשיבות גם לפריקה מהשיפה וגם ליבוא סוכרוז ימעורבים בפהאנזימים  .זרימה אל המבלעים

  ). Ehness and Roitsch, 1997(לאיברי המבלע 

מבטאת את והיא , י פעילויות משולבות ברקמות המקור והמבלע"אל הפרח נקבעת ע הכמות הסוכרים המגיע

סוכרים שעוברים ). Ho and Nichols, 1977(פעילות בתגובה לשינויים סביבתיים ופנימיים המכלול של רמת ה

 ,Roitsch)אינברטאז  מוכ ,יים למבלעספציפהיים ומעודדים אנזימים תטגנים פוטוסינ של מטבוליזם מדכאים ביטוי

הוא הכוח המניע את המוטמעים מעלי המקור לאברי  ,על ריכוז הסוכרוז בוססשמ ,מפל לחץ הטורגור ,בנוסף. (1999

העלאת ). Strum and Tang, 1999(תורם לכוח המבלע  שהיאכלפעילות אנזימטית י "רוק סוכרוז עילכן פו ,המבלע

מאחר שבמקרים רבים  ,כמות מוטמעים גדולה יותר למבלעים ה שלמת בהכרח להובלתור אינהקצב הפוטוסינתזה 

כוח המבלע  ).Ho and Nichols, 1977(הופך לעמילן כבר במקור ולא מיוצא למבלעים מהמוטמעים חלק גדול 

 ,Ho and Nichols)י אנזימים והורמוני צמיחה "מווסת עה ,למטבוליזם של סוכרים קשורפרחים של בעלי כותרת 

. (Nichols and Ho, 1979)ריכוז הפחמימות בעלים הסמוכים עלה  ,עלי הכותרת בפרחים וסרוכאשר ה. (1977

  . בין עלי הכותרת לעלים הקיימתממצא זה תומך בתלות 
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אך כנראה  ,במחלוקת שנויי אינברטאז "בו הסוכרוז עובר פירוק ע האתר: הסוכרוז מהשיפה של פריקה

 יםתאב קלטיםסוכרים נ-והחד ,הסוכרוז עובר הידרוליזה באפופלסט ,בצמחים מסוימים .הוא משתנה מצמח לצמחש

הוא י נשאים של סוכרוז ו"כנראה ענעשית  י התאים"קליטת הסוכרוז ע, בצמחים אחרים. נשאים ספציפיים באמצעות

-Leigh et al., 1979; Tymowska)  1בו זמנית כמפורט בסכמה  י האפשרויותתש יתכן קיום של .מתפרק בתוכם

Lalanne and Kreis, 1998) . אחד המודליםEschrich and Eschrich, 1992)(  מהשיפה  עוברמציע שסוכרוז

פעילות . סוכרוז בין השיפה לאפופלסט של שמירה על מפל נהכך ישבו ,שם הוא עובר הידרוליזה ,לאפופלסט

לפי . יותר פריקה פאסיבית מהשיפה נהיש כאשר, הכוח המניע של הפריקה מהשיפה מהווה אתדופן האינברטאז 

יכולות  אינןההקסוזות . מספיקות לגרום לפעילות מבלע אינןההובלה בצינורות רמות גבוהות של סוכרוז , מודל זה

בר הידרוליזה הוא יכול לחזור ואם הסוכרוז לא ע .בפרנכימה הן מצטברותולכן  ,להיות מוכנסות חזרה לשיפה

  .לצינורות ההובלה

רכי ושם הוא מנוצל לצ, רוקיאפופלסט לתאי פרנכימה ללא פהסוכרוז נע משבגזר הטען נ, ד למודל זהבניגו

בפריקה  פעילתאי כלל לא -במודל זה אינברטאז חוץ. Sturm et al., 1995)(חללית גדילה או נאגר כעמילן ב

הפריקה מתבצעת ש כןהי(שורשים ו כגון עלים ,דופן במבלעיםההמיקום האפופלסטי של אינברטאז . מהשיפה

  . )1992( Eschrich and Eschrichאת המודל של  םתוא ,)מהשיפה

  אנזימים מפרקי סוכרוז. 2.17.
  :קיימים מספר אנזימים המפרקים סוכרוז

 ופרוקטוז UDP-Glucose    -הוא גליקוזיל טראנספראז שהופך סוכרוז ל -  )sucrose synthase( סוכרוז סינתאז

  :UDPבנוכחות 

Sucrose + UDP                        UDP-Glucose + Fructose 

  

  :גלוקוז ופרוקטוזוז להוא הידרולאז שמפרק סוכר -  )invertase( אינברטאז

Sucrose + H2O                        Glucose + Fructose 

  

סוכרוז סינתאז וד שבע, חלוקת תאים נמרצת נהבהן יש ,אינברטאז הוא אנזים דומיננטי ברקמות מתפתחותה

 ,Ehness and Roitsch) )שורשים ופירות(אוגרים פחמימות כחומרי תשמורת לאגירה הדומיננטי באיברים הינו 

1997; Strum and Tang, 1999) .אך ברמות שונות במהלך  ,י שני האנזימים"פירוק הסוכרים מתבצע ע

י "ההידרוליזה של סוכרוז ע). ;Ranwala and Miller, 1997, 1998 Roitsch et al., 1995(התפתחות ה

 ,Tymowska-Lalanne and Kreis)י סוכרוז סינתאז הוא הפיך "רוק עיהפבעוד ש, אינברטאז היא בלתי הפיכה

אך כנראה גם אינברטאז  ,אינברטאז חומצי הואבפרחי ציפורן האנזים הפעיל ביותר במטבוליזם של סוכרוז . (1998

 ,אפונת המדברשל בפרח  ,לעומת זאת. קטנה יותרמפרקים סוכרוז בעלי הכותרת במידה  ציטוזולי וגם סוכרוז סינתאז

  ).Hawker et al., 1976(ל ברמה גבוהה מאוד עיאינברטאז חומצי פ ,סוכרוז סינתאז נמוכהשל פעילות הבו 

שמרים ב ים שנערכומקורו במחקר על אנזים זה הידע המפורט ביותר .צמחיםמאוד בהאינברטאז נפוץ 

הם ו ,תכונות ביוכימיות שונות מהם ישנן לכל אחדש ,קיימים שלושה סוגי אינברטאז). Ho, 1988( בפטריותו

  אינברטאז
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 pH - הי מיקומם בתא ו"אינברטאז מוגדרים עפהשלושת סוגי . 1בסכמה ממוקמים באזורים שונים בתא כמתואר 

 ;Tymowska-Lalanne and Kreis, 1998; Sergeeva and Vreugdenhil, 2002)האופטימאלי לפעילותם 

Strum and Tang, 1999) :  

קשור לדופן התא ) extracellular/cell wall invertase(דופן ה/)אפופלסטי(תאי - אינברטאז חוץ) 1

  pH - מפרק סוכרוז בצורה היעילה ביותר בהאנזים . ומספק הקסוזות למטבוליזם ואנרגיה לגדילת התא) 1סכמה (

  .5 - ל 4.5 שבין

והפעילות  ,)1סכמה (מצוי בציטוזול  –) אינברטאז בסיסי( cytosolic invertase)(ציטוזולי  אינברטאז) 2

  .ניטרלי או מעט בסיסי pH -היא בשלו האופטימאלית 

הוא גליקופרוטאין המצוי בוקואולה  –) אינברטאז חומצי( vacuolar invertase)(לרי אואינברטאז ואקו) 3

  ).Sturm, 1999 ;Ho, 1988( 5.6 - ל 3.5בין הוא תו המיטבי לפעילו pH – וה ,)1סכמה (

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  
. חלליתמסונתז בציטוזול נאגר בהסוכרוז . ותפקידם של הסוכרים בצמח ותמיקום שלושת סוגי האינברטאז :1 סכמה

רוק ייכול לעבור פ ,אחר פריקה מהשיפהל ,סוכרוז. רוק הסוכרוז נעשה בעזרת אינברטאז וואקואולרייפ
סוכרים יכולים הבאפופלסט : בסכימה מתוארים חלק מתפקידי הסוכרים. חלליתבציטוזול או ב, סטבאפופל

בבניית , עורבים בנשימהמהסוכרים  ,בציטוזול ;עקה לאזורים רחוקים בצמח של מצבי להעביר אותות
רמז על וזה יכול ל ,רוק הסוכרים משנה את הלחץ האוסמוטייפ ,חלליתב ;ביטוי גנים ה שלתרכובות ובבקר

  .(Sturm, 1999)סוכרים אחראים על התגובה לעקת קור  ,כמו כן .מעורבות הסוכרים בהתארכות תאים
  

 Tymowska-Lalanne and) פעיל בשינוע סוכרים גם באזורים מתארכים) אפופלסטי( דופןהאינברטאז 

Kreis, 1998) . ור את הביטוי והפעילות שלגם סוכר שהוא לא מטבולי הגביו, י סוכרים"דופן מושרה עהאינברטאז .

במערכות עם פריקה . מבלעים מטבוליים יצירתמקור למבלע ו רקמות בין תנועת הסוכריםדופן קשור בהאינברטאז 

 Roitsch et) מטבוליזם באיברי המבלעההשלב הראשון של  הואי אינברטאז "רוק סוכרוז עיפ, אפופלסטית מהשיפה

al., 1995, 2000; Strum, 1999) .הוא ו ,לאבקנים הקסוזות אפשר אספקה שללו יכולת ל נהים חשוב כי ישהאנז

אינברטאז האפופלסטי הפעילות של הבגלל . (Godt and Roitsch, 1997)פוריות הצמח את ו םקובע את התפתחות
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 באמצעותדופן ההשתקת הגן לאינברטאז ש, נמצא. (Ylstra et al., 1998) סוכרוזסוכרים ולא -חד קולטיםהאבקנים 

, דווח שבנבטי לוביה ).Lara et al., 2004(של צמחי טבק  אנטיסנס גרמה לפגיעה חמורה בגדילה ובהתפתחות

של פטוניה  טיםגם בנב). (Weber et al., 1995של פחמימות פריקה בו הובלהתפקיד חשוב ביש דופן האינברטאז ל

  . דופןהאינברטאז מוגברת של לות פעימתוצאה ככנראה , הפיכה מהירה של סוכרוז לגלוקוז ופרוקטוז נהיש

 ,)Ranwala et al., 1998(הוא אינברטאז מסיס ) 1סכמה ( חלליתממוקם בה לריוהאינברטאז הואקוא

 ,Hawker et al., 1976; Woodson and Wang)אינברטאז הפעיל ביותר ברקמות צמחיות רבות ונחשב ל

סוכרוז הוכל  ,הווקואולרי מנע אגירה של סוכרוז האינברטאז, שבתאים עם דרישה גבוהה להקסוז ,נמצא. (1987

 רמת הפחמימות לביןמתאם בין  נמצאציפורן פרחי ב). Leigh et al., 1979(פרק להקסוזות הת חלליתשנכנס ל

 ,Strum and Tang)אינברטאז וואקואולרי  אמצעותפירוק מהיר של סוכרוז בשנבע מ, כותרתעלי ההתרחבות 

כמו , סוכרים אחרים- דוגם פרק ברטאז וואקואולרי בניצני פריחה של שושן יכול לאינש, כמו כן נמצא. (1999

  ).Miller and Ranwala, 1994(ראפינוז וסטאכיוז 

מטבוליזם של סוכרוז בתאים שבהם האחראי כנראה על ה ,הוא אינברטאז בסיסי האינברטאז הציטוזולי

 נהבהם יש ,אינברטאז ציטוזולי פעיל באברים בוגרים ).Leigh et al., 1979( יםלסוכר קטנה יחסית דרישה נהיש

לא נמצא  ,בפרחי שושן צחור למשל. (Miller and Ranwala, 1994)אינברטאזות חומציות  נמוכה של פעילות

 ;Ranwala and Miller, 1998)ואקואולרי אינברטאז אלא פעילות גבוהה מאוד של  ,אינברטאז ציטוזולי

Ranwala et al., 1998) .פקעי במהלך התפתחות  בצורה הדרגתיתאינברטאז בכל חלקי הפרח עלתה הלות פעי

 ,באבקנים. ה בשלב הפרח הפתוחתעד התבגרות הפרח ועל הירד של צינורות ההובלהדופן הפעילות ב. הפריחה

קשור בייצור הוהתהליך המטבולי זו של רקמה  הייחוד עקבכנראה , הגבוהה ביותר הייתה פעילות האינברטאז

 פחמימותרמה גבוהה יותר של  נמצאה ,כמו עלי כותרת וסיבים, וגדילהעוברים התארכות הבאזורים אחרים . קההאב

 Ranwala and Miller, 1998; Ranwala)כמו השחלה  ,מתארכים אינםושל פעילות אינברטאז מאשר באברים ש

et al., 1998).   

הפחמימות ה לשינויים בתכולת שהייתה קשור ,הציטוזולינמצאה עליה באינברטאז  ,בצבעוני

(Lambrechts and Kolloffel, 1993).  כאשר הייתה התארכות מהירה של  חלהאינברטאז ההעלייה בפעילות

יכולה להיות תוצאה צבירה זו . אינברטאז מעורב גם בצבירת גלוקוז ,תהליך ההתארכותל שבנוסף, כנראה. גבעולה

מסיס השתנתה האינברטאז הופעילות  ,ביחס הפוך ותוכרוז נמצאסהגלוקוז והרמות מאחר ו ,רוק סוכרוזישל פ

י אוקסין "עהתאים מזורזות אינברטאז וגם התארכות הגם פעילות יש לציין ש. פחמימותשינויים ברמת הל בהתאם

(Lambrechts and Kolloffel, 1993) .סוכרוז בין של  מפלשומר על  ציטוזולי שאינברטאז יש חוקרים הסבורים

  ).Morris and Arthur, 1984(כך מעודד פריקה של סוכרוז מהשיפה י "עו ,מבלעהלבין תאי סיבים ה

 כאשר, לבין פעילות אינברטאז רמת הפחמימותבין חיובי  מתאםלפופית פרחי בכבר לפני שנים נמצא 

 Winkenbach and) עם כמישתםתלולה בצורה וירדה  התפתחות עלי הכותרתבמהלך  האנזים עלתהפעילות 

Matile, 1970) .במחקר נוסף  גם)Halaba and Rudnicki, 1983(  אינברטאז בעלי כותרת של הפעילות נמצא ש

 שלילי לפעילות הייתה במתאםהזדקנות עלי הכותרת . להזדקן ולכמוש התחילובמהירות כאשר הפרחים  רדהציפורן י

מהירה יותר של פעילות האינברטאז  רידהליגרמו  ,ABA -כגון טיפול ב ,המזרזים הזדקנות וגורמיםאינברטאז  של

ויסות של פעילות  קייםבמהלך השנים הראו ש. (Halaba and Rudnicki, 1983)פרחים לכמישה מוקדמת של ו
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י "ע מעוכבת אינברטאזהשפעילות מהחוקרים טוענים חלק  .התוצאות היו סותרות אם כי, פחמימותי "אינברטאז עה

אינברטאז את  זרזשגלוקוז  ,ולמשל הראכך . י גלוקוז"עידוד של אינברטאז ע ראוהאחרים בעוד ש, גלוקוז ופרוקטוז

 ,כנראה מצב משקפות ל"הנ התוצאות. (Roitsch et al., 1995) אך לא השפיע על האינברטאזות האחרות ,דופןה

  .פחמימותי "ע מעוכבות או מזורזות ,באזורים שונים בצמח ותממוקמה, האינברטאזות השונותשבו 

  פחמימותו ניםציטוקיני ,ותאינברטאז הקשר בין. 18.2.
 Roitsch et al., 1995, 2000; Ehness)י ציטוקינינים "ע זורזהראו שאינברטאז הדופן משונים מחקרים 

and Roitsch, 1997; Godt and Roitsch, 1997) .נמצא ש- TDZ אינברטאז הדופןשל פעילות ה גביר אתמ, 

הזדקנות של עלים וגבעולים בצמחי ארבידופסיס הדבר שהתבטא בעיכוב  ,BA זו שלמגדולה ומובהקת יותר במידה 

ציטוקינינים לא שינה את הרמה  מתן, לעומת זאת). Roitsch et al,. 2000; Roitsch and Ehness, 2000(וטבק 

מתן ה לתגובבדופן העליה בפעילות אינברטאז  ).Godt and Roitsch, 1997(י בצמח רשל האינברטאז הוקואול

לא ברור אם זו השפעה ישירה של  אולם, (Ehness and Roitsh, 1997)ציטוקינינים נצפתה במספר צמחים 

כך יוצר י "עו יםחלוקת תא י עידוד"בעקיפין ע או שההורמון פועל ,אינברטאזהמקודדים לההורמון על הגנים 

הכותרת בפרחי  עלי של הזדקנות ציטוקינינים דחה מתןש ,נמצא). Strum, 1999(מבלעים חדשים לסוכרוז 

זדקנות הדחיית הבציטוקינינים  של לפעילותשהוצע אחד המנגנונים . (Setyadjit et al., 2004a) 'סילויה'גרוויליאה 

 ;Roitsch and Ehness, 2000)אינברטאז הדופן של פעילות הי הגברת "ע פחמימותהיה הגברת כוח המבלע ל

Lara et al., 2004) . היה פעיל דופןההזדקנות עלים רק כאשר אינברטאז  וציטוקינינים עיכבש, נמצאבמחקר אחר, 

 .,Roitsch et al) הזדקנותההציטוקינינים בדחיית  השפעתפעילות של אינברטאז הדופן יכלה להחליף את הוהגברת 

ן תגובות הקשר בי להצביע עלי ציטוקינינים יכולה "אינברטאז ונשאי סוכרוז עהפעילות של השראת . (2000

  . (Ehness and Roitsch, 1997)הפחמימות  לציטוקינינים ומטבוליזם

מנגנון להשראה של מטבוליזם  כנראה קיים. ניתן באמצעות ציטוקינינים להגביר רמות של אינברטאז

 Ehness,  (Roitsch andבאזור שטופל בהורמון  פחמימותשל  הייצואועיכוב  נשאיםי הפעלת "במבלע עהפחמימות 

2000; Roitsch et al., 2000) .הגן בהם בוטאש, של טבקבצמחים טרנסגניים , כך למשל ipt  תחת פרומוטר

). Gan and Amasino, 1995; Lara et al., 2004(העלים  עוכבה הזדקנות ,)SAG12( שמתבטא בהזדקנות

 נחהתוצאה שתמכה בה ,זאינברטא של עם עליה בפעילותחיובי י ציטוקינינים הייתה במתאם "דחיית ההזדקנות ע

לאזורים  ניםהמזדק יםשלהם מהעל תנועהומונעת  יםגורמת למשיכת מוטמעים אל העל יםמבלע של פעילותהשעידוד 

והוא מבוקר חיובית  ,פחמימות ה רבה שלדופן מתבטא כאשר יש צורך בהספקהכי אינברטאז  ,נמצא. אחרים בצמח

י "אינדוקציה של האינברטאז ע ).Roitsch et al., 2000( מבלע- שמשפיעים על יחסי מקור גורמיםי מספר "ע

). Ehness and Roitsch, 1997(בקליטת הסוכרוז  שנייםשגרמו לעליה של פי  ,ציטוקינינים עודדה נשאי סוכרים

 Roitsch) של הפחמימות ראשוניהמטבוליזם הלהורמון וגנים המקודדים קשר בין  קייםמך בהשערה שוזה תממצא 

et al., 2003) . רמת העלתה את  ניתפעילות ציטוקיני בעלותטיפול בתרכובות מתןmRNA  דופןהשל אינברטאז. 

ביותר  הרבהההשראה . האינברטאז תהספיק כדי לעלות את רמבתרכובות אלה קצר  הדגרה משךריכוז נמוך ו

קסימאלית של להשראה מ TDZשל הספיק ריכוז מאוד נמוך כאשר , TDZ -ב טיפול בזיאטין אולאחר התקבלה 

כדי לעודד  ץדופן ונשאי גלוקוז נחוהאינברטאז ל בביטוי של הגנים המקודדיםששינוי  ,ממצאי המחקר הראו. האנזים
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 תנועתאת  גבירהמהשיפה מ ת הסוכרוזלפריק הדרושיםעליה באנזימים . ציטוקינינים בהשפעתגדילה וחלוקת תאים 

  ).Ehness and Roitsch, 1997(בתאים הגדלים  פחמימותל המוגברת מספקים את הדרישהה ,המוטמעים

 בבקרתנוסף של הצמח  מבטא מנגנוןזה וממצא , אינברטאזשל פעילות שזוהו כמעכבי נמצאו חלבונים 

שהאנזים יציב מאוד  ,אינברטאז נובע מכךה של פעילותמיוחד לעיכוב ה מנגנוןהצורך ב. אינברטאזה של פעילותה

הראו לראשונה על נוכחות של  ים ישניםבמחקר. האנזימטית הגן לירידה בפעילות של ביטויהזמן בין הפסקת  נדרשו

 המעכב הופק בהמשך גם החלבון ןשמה ,)(Schwimmer et al., 1961של תפוח אדמה  פקעותמעכב אינברטאז ב

(Pressey, 1966) .גם מתירס  אינברטאזמעכב הופק  וחר יותרמא)Jaynes and Nelson, 1971( , בטטה

(Matsushita and Uritani, 1976) א "תפו ופקעות)Bracho and Whitaker, 1990 .( המעכבים הם חלבונים

מצאותו של ילההיו עדויות , כמו כן. והפעילות המעכבת שלהם מוגבלת כנראה לאינברטאזות חומציות בלבד ,מסיסים

 ABAציפורן ובהשפעת  שלכותרת עלי שנוצר במהלך ההזדקנות של  ,אינברטאזשל מעכב חלבוני לפעילות 

(Halaba and Rudnicki, 1983) . את פעילות  המוריד הפרחים הזדקנות שלהבמהלך הפעילות של מעכב זה

 ,Ho and Nichols)ההידרוליזה של סוכרוז וכתוצאה מכך נעצרת , (Halaba and Rudnicki, 1983)האינברטאז 

שהמעכב  ,נמצא. מהרקמה המזדקנת לאברים שכנים סוכרוזההעברת את  תהמעכב מונע פעילותבמקרה זה . (1975

ירידה בפעילות והוא גורם ל, פטוניה וורד, סייפן, דליה, כמו אלסטרומריה ,קיים בפרחים של מינים נוספים

מצמח אחד יכול שבודד מעכב ש, כן נמצא). Halaba and Rudnicki, 1989a( 20-30% בשיעור שלאינברטאז ה

עדויות אלו מצביעות על ). in vitro )Halaba and Rudnicki, 1989bצמח אחר אינברטאז בשל לעכב פעילות 

ותומכת  ,פעילותו במהלך הזדקנות פרחים לע יםמעכב באמצעותאינברטאז ה של פעילותהבקרת שישנה להשפעה ה

  .י טיפול בציטוקינינים עשויה לדחות הזדקנות בפרחים"אינברטאז עשל הפעילות השהגברת  נחהבה

  

   קטיףפרחי על פחמימות פעת הש. 3.1
  אגרטלהחיי משך על פתיחת פרחים ו פחמימות השפעת. 1.3.1

אך מנגנון  ,חיי אגרטל של ענפים קטופים רביםאת משך  הלתמיסת האגרטל מאריכ הוספת פחמימות

 לגדילה מואצת שבמהלכה ישנה ש, יולוגית מורכבת מאודסתופעה פי היאפתיחת פרחים . הפעולה לא לגמרי ברור

מקור אנרגיה  דרושיםהפתיחה לתהליך , לכן. תאים ומעורבות של מערכות בקרה של אותות פנימיים וחיצוניים

ישנה  ,כגון ורדים ,בפרחים צוברי עמילן ).Van Doorn and Van Meeteren, 2003(דפנות התא של  גדילהו

של הפרחים  תבמהלך פתיח. Kumar et al., 2007)( משלב גדילת הפקעהחל תאים וצבירת עמילן וסוכרוז  גדילת

כאשר  ,פרוקטוז עלתההבעוד שרמת הגלוקוז ו ,בעלי הכותרת ירידה בתכולת הסוכרוז והעמילן צמחים אלו נמצאה

פרחים , לעומת זאת). Sacalis and Chin, 1976(העמילן היה גדול יותר  של פירוקהעלי כותרת מנותקים קצב ב

 יותר קשיחיםהיו הם הייתה גבוהה יותר ובהם תכולת המים , ר חומר יבששהוסף להם סוכרוז באגרטל צברו יות

טובה  הלפתיחתורמת לפרחים קטופים באגרטל הוספת סוכרים . )O'Donoughue et al., 2002(הזדקנות ה במהלך

 Kuiper)ורד , )Han, 1992(ליאטריס פרחי ב דווחו השפעות חיוביות אלה. הזדקנותהור הצבע ולדחיית מלשי, יותר

et al., 1991, 1995) , לימוניום(Doi and Reid, 1995; Ichimura, 1998),  אפונה ריחנית(Halevy and 

Mayak, 1979; Ichimura, 1998; Ichimura and Hiraya, 1999)  וציפורן(Nichols, 1973)  ובזני גרוויליאה
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את איכות  השיפר, חיי האגרטלמשך את  שילשהורד ולציפורן פרחי הוספת סוכרים ל. Meir et al., 2009)(שונים 

גם . (Halevy and Mayak, 1979)יבש המשקל תה את הטרי והעלהמשקל הירידה של  המנע, הפרח הקטוף

 ,)1995 ,'חובמאיר ו(וורד ) Huang and Chen, 2002(וס תליזיאנ ,)Weiss and Halevy, 1991(בפטוניה 

עודד  בהטענה במחקר אחר נמצא כי סוכרוז .של הפרחים לחיי האגרטמשך טיפול הטענה בסוכרוז האריך את 

). Uddin et al., 2001; Ichimura, 1998(וכך שיפר את מופע הפרח  ,וסתליזיאנב ניםוציאניתביוסינתזה של אנ

והכפילה את משך חיי התפרחות של הפרחים סוכרוז גרמה להתפתחות טובה ביותר  5%או  2%הוספת  ,בליאטריס

)Han, 1992.( את הפתיחה  שיפרההוספת סוכרוז בלבד לא  ,יםבקטריאלי מיםכיוון שתמיסות סוכר מעודדות זיהומ

 ,.HQC (Van Doorn et alכמו  ,תרכובת אנטימיקרוביאליתבשילוב עם  היא ניתנה אלא אם ',מדלון'ורד פרחי של 

שהפתיחה טובה יותר על  ,נמצאשנפתחו באגרטל  ואללהצמח  גבי על' מדלון'ורדי  שלפתיחה הבהשוואת  .(1991

כנראה ש ,דבר המרמז על כך, ימים הראשוניםה בארבעתהאוסמוטי של הפרחים באגרטל לא עלה  פוטנציאלה. הצמח

  ).Van Doorn et al., 1991(נים ניצב המשפיעות על הפוטנציאל האוסמוטיאין זרימה של תרכובות 

  תנועה של סוכרים המיושמים באגרטל. 2.3.1
מיוצא  מהם הואו ,המוסף באגרטל מועבר לעלים בעצה עם זרם הטרנספירציה) ז או סוכרוזגלוקו(הסוכר 

הסוכרוז ). Halevy and Mayak, 1979(ת דרך העצה ומגיעה לתפרחממנו רק כמות קטנה כאשר , כסוכרוז בשיפה

. (Van Doorn, 2001)י אינברטאז לגלוקוז ופרוקטוז "בעלים ומפורק ע תאיים-בחללים הביןמצטבר בדרך כלל 

 Sacalis and)ירידה חלהאולם לאחר מספר ימים  ,עליה בתכולת הסוכרים המסיסים ישלאחר הקטיף בפרחי ורד 

Chin, 1976; Nichols and Ho, 1979; Van Doorn et al., 1991) .כבר  הראו ירידהסוכרים כגון עמילן -רב

 פרחסוכר הכללית נשמרה ואף עלתה בכל חלקי התכולת ה ,סוכרוזתמיסת כאשר הפרחים הוחזקו ב. ממועד הקטיף

)Sacalis and Chin, 1976 .( בעליםגרם לרמת סימון גבוהה לפרחי ציפורן וורד בהטענה יישום של סוכרוז מסומן 

ה רמה נמצא) שעות 24-10(לקראת סוף ההטענה רק  .ים לא נמצא כל סימוןבפרחש עודב ,דקות 10כבר לאחר 

 ואילו ,יםלפרחהמסומן  גיל הפרח לא שינה את הזרימה של הסוכר ,ורדוב. יםבפרחגם סוכר מסומן  גבוהה של

 בריכוזי סוכרוזאת הפרחים כשהטעינו . יםלפרח יםציפורן ההזדקנות גרמה לעיכוב העברת הסוכר המסומן מהגבעולב

מספיק מהיר  לעלים וייצוא לאשל סוכרוז כנראה מייבוא מהיר  בעהשנ ,פגיעה בעליםלעיתים נראתה  1%-5% של

  .(Sacalis and Durkin, 1972)טרנספירציה זרם הולא רק ב ,תנועה בשיפהי "ע יםסוכרוז מגיע לפרח. לתפרחת

במים או בתמיסת  הוחזקוכאשר הפרחים  ,ורדוב מסומן במחקר בו ניסו לאפיין שוני בתנועה של סוכרוז

 ריכוז הסוכר בעלים היה גבוה יותרכאשר , לעילשתואר הסוכרוז המסומן היה דומה לזה של פיזור הנמצא ש, סוכרוז

רמת הסוכר בעלי הכותרת עלתה והמשקל היבש  ,בהמשך ).Sacalis and Chin, 1976(ים פרחבו יםגבעולב מאשר

רכיבי המשקל היבש משינוע של  קייםש מורהזה ממצא . בתהליך הנשימה ימותהפחמ ניצוללמרות  ,נשאר זהה

אך ככל שהענף  ,ב הסוכר נמצא בעלווהור לאחר הטיפול בשעות הראשונות. תמהגבעול והעלים אל עלי הכותר

ירידה  נמצאהמים פרחים שהוחזקו בעמילן בבבדיקה של רמת ה. מזדקן עלי הכותרת הופכים לדומיננטיים כמבלע

 התברר. )Ho and Nichols, 1977( רמת העמילן נשמרהסוכרוז שבפרחים שהוחזקו בתמיסת בעוד , חדה בריכוזו

בתמיסת הוצבו הפרחים  אשרכ. יםוהסוכרים יכולים לנוע מהם אל הפרח ,שהעלים מתפקדים כממחזרי פחמימות

  ). Sacalis and Chin, 1976(העלים איבדו את חשיבותם כממחזרי פחמימות והפכו לצוברי פחמימות  ,סוכרוז
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 Ho)יטול וזסוכרוז ואינ, סילוזק, גלקטוז, ורד היו גלוקוזוהשל כותרת הבעלי  ותהעיקריהפחמימות ש ,נמצא

and Nichols, 1977).  לאוסמורגולציה בדרך כלל הסוכר המוסף נדרש(Kuiper et al., 1995). בנוסף נמצא ,

העלים . (Halevy and Mayak, 1981) כותרתהעלים רגישים יותר לריכוזי סוכר גבוהים באגרטל מאשר עלי הש

המגיע אליהם מהתמיסה בזרם  וזמתקשים לקלוט את הסוכר הם ולכן ,מהווים בדרך כלל מקור לסוכרוז

', מאיר וחוב(העלים  ולגרום להתייבשות בחללים הבינתאייםעלול להצטבר  וזהסוכר ,כתוצאה מכך. הטרנספירציה

  . בפרח הקטוף אבר מבלע טבעי המהוות, לתפרחות ישירבאופן סוכרוז המגיע מהתמיסה מנותב , לעומת זאת. )1995

  עת פחמימות על פרחי גרוויליאההשפ. 3.3.1
 Ligawa)' סילוויה' מזן חיי האגרטל של ענפי גרוויליאה משךסוכרוז לתמיסת האגרטל שיפרה את  תוספה

et al., 1997)  ומזנים אחרים)(Meir et al., 2009 . עליה חדה על  הראתה' סילוויה'בזן  מאזן הפחמימותבחינת

ירידה הן  הייתהבמהלך חיי אגרטל  ,לעומת זאת. שנדגמו בשלבים שונים ,בפרחים טריים בתכולת הסוכרים המסיסים

מפתיע בהתחשב בקצב הנשימה הגבוה של הפרחים  ממצא שאינו, בתכולת הסוכרים המסיסים והן בתכולת העמילן

)Joyce et al., 1995 .(שנוכחות סוכר בתמיסת האגרטל  ,החוקרים מציינים)א יה) בתוספת חומרים משמרים

בתפרחות הזדקנות ודהיית הצבע את הדוחה , חיי האגרטלמשך הגורם המשמעותי ביותר המשפר את  למעשה

כאשר נבחנה השפעת נוכחות . (Joyce et al., 1993, 1996)באגרטל  פרחי הגרוויליאהומאפשר פתיחה טובה של 

התמיסה המסחרית . כרוזסו 4% -עם עליית הריכוז עד ל באיכות ריכוזים שונים של סוכרוז באגרטל נמצא שיפור

סוכרוז כטיפול הטענה  10% עד שנדרשים ריכוזים של ,נמצא. גלוקוז 1%לאגרטל מכילה ' מזון פרחים'המקובלת כ

, )Joyce and Beal, 1999( לא היה יעיל אך לאחר סימולציית משלוח הטיפול', סילוויה'לאחר הקטיף לפרחי הזן 

  . ולכן הוא לא הומלץ למגדלים באוסטרליה

  מטרות העבודה. 14.
לפרחים קטופים של גרוויליאה  תוספת של סוכריםנים ופיתוח טיפולים מיטביים המבוססים על ציטוקיני

  . עמדו במרכזה של תכנית מחקר זו ים המשולביםוהבנת המנגנון הפיזיולוגי של הטיפול, 'ספיידרמן'

את  יםובכך מגביר ,של אינברטאז באמצעות הגברת הפעילות יםשציטוקינינים פועל השערת המחקר הייתה

קליטת הסוכר הניתן באגרטל והובלתו אל  הציטוקינינים גורמים לשיפור, כתוצאה מכך. כוח המבלע של איברי הפרח

כמודל לבחינת השערת המחקר  .תפרחותל יםאת ההובלה של הסוכר מהעלים והגבעולמשפרים  או/ו, התפרחות

  .המגיבים בצורה חיובית לציטוקינינים וסוכרים', דרמןספיי'נבחרו ענפי פריחה של גרוויליאה 

  : ןה העבודה הייחודיות של מטרותה

ובחינת  'ספיידרמן'בענפי קטיף פורחים של גרוויליאה  )BA /TDZ(היישום של ציטוקינינים אופן לימוד  )1

  .של פרחים אלה בהארכת משך חיי האגרטל הםמנגנון הפעולה של

 .אגרטל בשילוב עם טיפול בציטוקינינים על איכות הפרחיםהבתמיסת  סוכרוזבחינת ההשפעה של מתן  )2

 .לימוד השפעת ציטוקינינים וסוכרוז על מאזן הפחמימות בתפרחת במהלך ההזדקנות )3

 .בתמיסת האגרטל לענףהניתן לימוד השפעת ציטוקינינים וסוכרוז על הובלה של סוכרוז  )4

כמדד לכושר , ת במהלך ההזדקנותורטאז בתפרחאינבהלימוד השפעת ציטוקינינים וסוכרוז על פעילות  )5

 .הןהמבלע של
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  חומרים ושיטות. 2
   חומרים .1.2

  

  .פרוט החומרים ששימשו בעבודה :1טבלה 

  חברהשם ה  שם מסחרי  חומרשם ה

[U-14C] Sucrose  ---  Amersham Biosciences 
Danyel Biotech  

Thidiazuron; N-phenyl-n-(1,2,3-thiadiazol- 
5-yl) urea (TDZ)   DROPP  Sigma Aldrich  

Benzyladenine (BA) TOG-L-101  ן'אחים מילצ  
Sodium dichloroisocyan-ureate  TOG-6  ן'אחים מילצ  

8-Hydroxyquinoline citrate (8-HQC)   TOG-4  ן'אחים מילצ  
Amyloglucosidase  ---  Sigma Aldrich  

BCA : ראגנטA  ---  Pierce  
BCA : ראגנטB  ---  Pierce  

Bovine serum albumin  ---  Sigma Aldrich  
Dinitro-salicylic acid  --- Sigma Aldrich  

Sodium potassium tartrate  ---  Sigma Aldrich  
Hepes  ---  Sigma Aldrich  
EDTA  ---  Sigma Aldrich  

Dithiothreitol  ---  Sigma Aldrich  
Phenylmethane-sulphonyl fluoride  ---  Sigma Aldrich  

  

  .משו בעבודהפרוט הבופרים והריאגנטים ששי :2טבלה 

  ריכוז  הראגנט והרכבו/שם הבופר
 ראגנט סמנר

Dinitrosalicylic acid 
Sodium hydroxide 

Sodium potassium tartrate  

 
10 g/l 

200 ml/l 
300 g/l 

  בופר אצטט
Sodium acetate   

Acetic acid  

  
2M  

)pH = 5 or 7(  
  בופר ריסוק

Hepes  
Magnesium chloride 

EDTA 
Dithiothreitol  

Phenylmethanesulphonyl fluoride  

  
50 mM  
5 mM  
1  mM  
2 mM  

mM0.1   
  ציטראט - בופר פוספאט

Citric acid 
di-Potassium hydrogen phosphate 

  
0.1 mM  
0.1 mM  

BCA : ראגנטA  
Sodium tartrate 

Sodium hydroxide 
 Sodium carbonate 

Sodium bicarbonate 
BCA detection reagent  

  
0.2 N  
0.2 N 
0.2 N 
0.2 N  
0.2 N  

BCA : ראגנטB  
Copper sulphate 

  
4%  
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  והטיפול בו החומר הצמחי .2.2
באזורים שונים  מסחריים משטחיםבשלב הפתיחה המסחרי המקובל  נקטפו' ספיידרמן'ענפי גרוויליאה  

קטיף השלב . שעות 2-1הובאו למעבדה בוולקני תוך ו) הלוי-תביו משתלת וונדי ,בני עטרות, מושב אניעם(בארץ 

ואילו , קטנה לולאה של מהפרחונים בתפרחת נמצאים במצב 70-80%שלב בו ההוא ) 1תמונה ( ליאאופטימה

שלב קטיף זה מאפשר . לקראת פריצת עמוד העלי, הפרחונים שבבסיס התפרחת נמצאים בשלב של לולאה גדולה

  .צבע באגרטל של והתפתחות מרביתת של התפרחופתיחה מלאה 

  

                                                                                                             

  

  

  .'ספיידרמן'שלב הקטיף האופטימאלי של פרחי גרוויליאה : 1 תמונה

  

. (Joyce and Beal, 1999) 2בתמונה  יםוצגהשונים מ ואיבריוהבודד של גרוויליאה  וןהמבנה של הפרח

השחלה עילית בת . כאשר האבקנים ניצבים מול עלי העטיף ומעורים בהם ,עלי כותרת מאוחים ארבעההעטיף כולל 

את ו, )2תמונה  AZ2,באזור ( העטיףבין עלי מפורץ קודם כלולאה ה, כולל את עמוד העלי הבודדעלי ה .מגורה אחת

ים באזור העוקץ וננשירת פרח. של הפרחוניםאזורי הניתוק  גם מוצגים 2תמונה ב". אבקה מגיש"מורחבת לההצלקת 

(AZ1) לאחר פריצת עמוד העלי עלי העטיף בעיקר  ,וןפרחחלקי נשירת ו(AZ2)  ולאחר הזדקנותם באגרטל

AZ3)(, כניםצרהי "ע המוצרולדחיית  של גרוויליאה המרכזי למשך חיי האגרטל הקצרים גורםמהווים את ה .  

  

  

  

  

  

  

  
  

) AZ )abscission zone - בהמקווקוים המסומנים  הקוים. פתוחהגרווילאה בשלב  וןפרח המבנה של: 2 תמונה
 בצורת דרכו פורץ עמוד העלי וןהפרח ה שלפתיחהאיזור =  AZ2 .אזורי הניתוקהמיקום של את  מציינים
  .בהתאמה ,הפרח ובעטיף המאוחה בעוקץהממוקמים  וןאזורי הניתוק של הפרח = 3AZ -ו 1AZ ;לולאה

  

שניתן ( HQC-8הוטענו בחומר המשמר  הענפיםכל . מ"ס 30 - לאורך של כ גזמומוינו ונ ענפי הפריחה

חלק מהענפים  .צ"מ 4 - שעות נוספות ב 16 משךצ ול"מ 20 - שעות ב 4למשך )  TOG-4 0.2%כתכשיר המסחרי

 בתמיסת ההטענה) 1: של הציטוקינינים שונות יטות יישוםנבחנו שלוש ש. כמפורט להלן ,טופלו גם בציטוקינינים

: היו הציטוקינינים שנבחנו. כל הענף ה שלטביל) 3; )טבילת ראש(טבילה של התפרחת בלבד ) 2; כמפורט לעיל

TDZ 100 בריכוז של µM ) שניתן כתכשיר המסחריDROPP  ו) ג לליטר"מ 44בריכוז של-BA   220בריכוז של 

עוקץ הפרח

צוף
שחלה

 עלי כותרת4
מאוחים 
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A
Z2
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עוקץ הפרח

צוף
שחלה

 עלי כותרת4
מאוחים 

טורוס

 אבקנים 4עלי
עמוד עלי

צלקת

עוקץ הפרח

צוף
שחלה

 עלי כותרת4
מאוחים 

טורוס

 אבקנים 4עלי
עמוד עלי

צלקת

AZ1AZ1

A
Z2

A
Z2

AZ3AZ3
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µM ) המסחרי שניתן כתכשירTOG-L-101  חדר תצפית ב הוצבו ענפי הפריחהלאחר הטיפול . )0.5%בריכוז של

ענפי . במהלך חיי האגרטללמעקב אחר איכותם ) שעות 12של  אורך יום, יחסית לחות 60-70%, צ"מ 20(מבוקר 

תכשיר (ני מ כלורין אורג"ח 50+  1%הפריחה הוכנסו למבחנות עם תמיסות של סוכרוז או דקסטרוז בריכוז של 

דרך נקב ) למניעת התנדפות(מכוסה ) ל"מ 50(חתך לתוך מבחנה הכל ענף הוכנס לאחר חידוש ). TOG-6 מסחרי

  . ל של התמיסה הנבדקת"מ 50כל מבחנה הכילה ). 3תמונה (מ במכסה "מ 0.8בקוטר של 

 ,כמו כן. טת מיםקצב הטרנספירציה וקלי, משקלב יםשינויההענפים והמבחנות נשקלו מידי יום למעקב אחר 

. נבחנו קצב קליטת הסוכרוז ותנועתו בענף הקטוף, בנוסף. כמפורט להלן ,נעשו הערכות חזותיות של הענפים

במועדים נבחרים במהלך חיי האגרטל נלקחו דוגמאות לבדיקת מדדים ביוכימיים שונים בפרחונים השלמים או 

  .כמפורט להלן, )עטיף ועמוד עלי(באיברי הפרחון 

  

  

  

  

  

  

  

כל . במבחנות בחדר תצפית למעקב אחר חיי אגרטל' ספיידרמן'הצבת ענפי פריחה בודדים של גרוויליאה : 3 תמונה
ל "מ 50הוכנס דרך פקק מחורר למבחנה של , מבסיסו הוסרו העליםש, מ"ס 30ענף בודד באורך של 
הענף ומניעת כדי לאפשר את הכנסת  ,מ"ס 0.8קוטר הנקב היה . ל"מ 50 של שהכילה תמיסה בנפח

  .התאדות מים
  

  קביעת מדדי איכות .3.2

  ענפי פריחה. א
  מדדים חזותיים בענף הפריחה. 1.3.2

, נשירת פרחונים בתגובה למגע קל: מידי יום בוצעו הערכות חזותיות של איכות הענפים לפי המדדים הבאים

החמת תפרחות ; רחונים נשרותפרחת בה כל הפ=  5; תפרחת ללא נשירה של פרחונים=  0שבו , 5-0 - בסולם מ

י החמת עלי "החמת התפרחות נקבעה עפ. תפרחת בהחמה מלאה=  3; תפרחת ללא החמה=  0שבו , 3-0 -בסולם מ

תפרחת =  0שבו , 3-0 -י רמת הטורגור שלהם בסולם מ"התפרחות עפ טורגידיות ).2תמונה (העטיף של הפרחונים 

תפרחת בה כל =  0כאשר , 5-0 -ה של התפרחות בסולם מפתיחהדרגת ; תפרחת בטורגור מלא=  3; ללא טורגור

י התיישרות עמוד "עפנקבעה פתיחת הפרחונים  ;ילגמר תפרחת בה כל הפרחונים פתוחים=  5; הפרחונים סגורים

ובפרחון פתוח עמוד העלי ישר  )1תמונה ( מכונס פנימה ,מכופף עמוד העליכאשר בפרחון סגור , )2תמונה (העלי 

   .צהובולט החו

  משך חיי האגרטל. 2.3.2
 שכמשו ענפי הפריחהכ מספר "של סה הסכום המכפל של משוקללהממוצע כ אגרטל נקבעהחיי משך 
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חזרות  10כל טיפול כלל . שנבחנו בניסוי ענפי הפריחהמספר ב מחולק, פסילהל הימים עדנפסלו בכל יום במספר ו

   .שגיאת תקן±  יםוהתוצאות מוצגות כממוצע

  מיםהמאזן וי המשקל ושינ. 3.3.2
התמיסה עם וללא ובוצעו שקילות של המבחנה  לאחר מכן בעת הצבת ענפי הפריחה במבחנות ומידי יום

י הנתונים שהתקבלו חושבו שינויי המשקל של הענף "עפ. ומשקל הענף חושב כהפרש בין שתי השקילות, הענף

  . הענף והטרנספירציה על בסיס משקל הענף י"קצב קליטת המים ע, )מהמשקל בזמן אפס(% במהלך חיי האגרטל 

ערכי קליטת המים והטרנספירציה חולקו בהפרש , כדי לחשב את קצב קליטת המים וקצב הטרנספירציה

  :כמפורט להלן, )בגרמים( 0ולמשקל הענף ביום ) ימים(הזמן בין שני מועדי בדיקה 

  .התמיסה+ למשקל המבחנה ) ףענ+ תמיסה + מבחנה (ההפרש בין המשקל הכללי =  (BW)משקל ענף 

  .התמיסה בין שני מועדי בדיקה+ ההפרש במשקל המבחנה =  ל"במ בדיקהקליטת המים בין שני מועדי 

מבחנה + ענף (י ההפרש במשקל הכללי "איבוד המים הכללי המחושב עפ=  ל"במ רציה בין שני מועדי בדיקהטרנספי

  .בדיקהבין שני מועדי ) תמיסה+ 

  באיברי הענף הקטוף ותנועתקליטת סוכרוז מהתמיסה ושל קינטיקה . 4.3.2
 הטיפוליםביצוע לאחר .  Abebie (2007)י"הקינטיקה של תנועת הסוכר בענף בוצעה כמתואר ע

 (TOG-6)תמיסת כלורין של ל "מ 10הועברו למבחנות שהכילו ענפי הפריחה  ,2.2בסעיף  כמתוארבציטוקינינים 

 ,מים מזוקקים פעמיים של מיקרוליטר 50לתמיסות הוספו . סוכרוז 1%רין עם מ או תמיסת כלו"ח 50בריכוז של 

התמיסה כל לאחר קליטת  MBq/mg 60.7). פעילות ספציפית(מיקרוליטר של סוכרוז רדיואקטיבי  4שהכילו 

ללא הסוכרוז אך עם אותן התמיסות  ,הועברו למבחנות חדשות ענפי הפריחה) שעות 30 - כ(הרדיואקטיבית 

 72 -ו 48, 24 ,במועדים שונים בחיי האגרטל. ימים בחדר תצפית מבוקר שלושהוהודגרו למשך , קטיביהרדיוא

הועבר לייבוש תחת לחץ למשך שבוע  פריחהענפי מדגם של  ,הרדיואקטיבי סוכרוזשעות מתום מועד ההטענה ב

קום החומר הרדיואקטיבי מיו ,שעות 24משך ל Fujifilmשל  ,לטתהוכנס בנפרד לק ענףכל  בתום הייבוש. לפחות

    phosphoimager LA-5000  .(FuJiFoto Film Co.)בעזרת  קבעבענף נ

  פרחונים. ב
  ובעמוד העלי  עטיףב (RWC)תכולת מים יחסית . 5.3.2

  ):  Turner, 1981( הבאה תכולת המים חושבה לפי הנוסחה
  

=  DW -ו; במים אבריםחר הגמעת ההמשקל בטורגור מלא לא=  TW; המשקל הטרי במועד הדגימה=  FWכאשר 

עמודי עלי  3כאשר כל חזרה כללה , חזרות 5 -בכל מועד הבדיקות נעשו ב. אבריםהמשקל היבש לאחר ייבוש ה

 אבריםהגמעת ה. שהופרדו משלושה פרחונים) עלי כותרת מאוחים(עלי עטיף  3או /ו) שנלקחו משלושה פרחונים(

ייבוש . שעות 16-12 -צ לכ"מ 4 -לחות פטרי עם מים מזוקקים  בבצ תםבוצעה באמצעות הדגר TW - לקביעת ה

  ).Turner, 1981(צ למשך שבוע "מ 60הדוגמאות בוצע בתנור בטמפרטורה של 

  תכולת פיגמנטיםמיצוי ו.  6.3.2
המיצוי בוצע במתנול בנפח . מוצו מהעטיף ומעמוד העלי של הפרחונים, כלורופיל וקרוטנואידים, הפיגמנטים

DW) x 100 -(FW   
(TW – DW)  

RWC =  
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שעות עד שכל הפיגמנטים מוצו  24המיצויים הוכנסו לקירור למשך . ל"מ 2 של אפנדורףמבחנות ב ל"מ 1של 

וכלל הקרוטנואידים נקבעה בספקטרופוטומטר  bכלורופיל , aתכולת כלורופיל . והרקמה הפכה לשקופה, לתמיסה

 470 -ו) bכלורופיל ( a ,652)כלורופיל ( 665: אורכי גל 3 -בHamersham, USA) ( Ultrospec 2100 מסוג

 5 - הבדיקות בוצעו ב. המפורטות להלן ,(Lichtenthaler, 1987)י נוסחאות ידועות "עפ, ננומטר) קרוטנואידים(

  .עמודי עלי 3עלי עטיף או  3שכללו כל אחת , חזרות

   aכלורופיל 

Ca = 16.72 x A665- 9.16 x A652 

   bכלורופיל 

Cb = 34.09 x A652- 15.28 x A665 

  טנואידיםוקר

  

  

  תכולת פחמימות. 7.3.2
הוקפאו , עלי עטיף ועמוד העלי נלקחו מהתפרחות במועדים שונים, של פרחונים אחד גרם מדגמים של

לאחר . שעות 72 - צ עד לייבושם באמצעות ליופילייזר במשך כ"מ -80 -מיידית בחנקן נוזלי ונשמרו במקפיא ב

לפני  בחנקן נוזלי נטחנו לאבקה הדוגמאות היבשות. צ"מ -20 -בדגימות נשמרו בשקיות אטומות ההליופיליזציה 

  .מיצוי הסוכרים

  סוכרים מסיסים  .א

אתנול של ל "מ 10 - המיצוי נעשה ב. ג חומר יבש"מ 50מיצוי הסוכרים המסיסים נעשה במדגמים של 

הועבר לכוס שבסופן האתנול נשפה , דקות 60צ למשך "מ 80 -המבחנות הודגרו באמבט ב. במבחנות זכוכית 80%

 80 -דקות ב 30והדוגמאות הודגרו שוב למשך  ,80%ל נוספים של אתנול "מ 5לכל דוגמא הוספו ). ל"מ 50(כימית 

נודף עד ליובש  מיצוי כולווה, האתנול שנשפה נאסף לאותה כוס כימית). פעולת הוספה זו בוצעה פעמיים(צ "מ

התערובת עורבבה באמצעות , מים מזוקקים פעמיים אחד שלל "המשקע שנותר הורחף במ. במינדף במהלך הלילה

למשך ) ד"סל(סיבובים לדקה  12,500שסורכזו במהירות של , ל"מ 2סטירר והועברה למבחנות אפנדורף בנפח של 

  ). אפנדורף( R 5810דקות בצנטריפוגה מסוג  20

 לאחר הסרכוזהמיצוי הצלול שהתקבל , למכשיר לפני ההזרקה HPLC.כימות הסוכרים נעשה באמצעות 

 Millex®-HVדרך פילטר מסוג  ולאחר מכן ,Waters Sep-Pak C-18 Cartridges דרך פילטר מסוגהועבר 

מדגם . (Stoop and Pharr, 1994) מועד הבדיקהלעד צ "מ -20 -שמרו בנש מבחנותאל ל "מ 1באמצעות מזרק של 

,  ™Watersשל חברתSugar-PAK™ I  (300 mm x 6.5 mm)קולונה מיקרוליטר מכל דוגמא הוזרק ל 20 של

ההרצה הייתה איזוקרטית  .psi 2000 בלחץ שלא עלה על, צ"מ 90 -ל לדקה ב"מ 0.5וההרצה בוצעה בקצב של 

) 0.1%(פרוקטוז וסוכרוז לחוד , לזיהוי הסוכרים הוזרקו לקולונה סטנדרטים של גלוקוז .ונעשתה באמצעות מים

גליצרול , פוקוז, מניטול, מאנוז, גלקטוז, מלטוטריוז, סוכרים נוספים וכן סטנדרטים של, )0.2-0.5%(ובתערובת 

  .שלגרם משקל יב ג"מב ,עקומת הכיולל בהשוואה השיאיםשטח י "עפ חושב ים בדוגמאותריכוז הסוכר. וקסיליטול

Cb x 104.96 -Ca x 1.63 -A470x  1000  

221  
Cx+c = 
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  עמילן  .ב

ל של "מ 5למשקע הוספו . מיצוי העמילן נעשה מהמשקע שהתקבל לאחר המיצוי של הסוכרים המסיסים

הנוזלים נשפו ). הפעולה בוצעה פעמיים(דקות  30צ למשך "מ 75 -והמבחנות הודגרו באמבט מים  ב 80%ול אתנ

ל של "מ 6המשקע היבש הועבר למבחנות פלסטיק שאליהן הוספו . צ"מ 70 - והמשקע יובש במשך הלילה בתנור ב

 2צ ולחץ של "מ 121(ב למשך שעה המבחנות כוסו בפקק ונייר אלומיניום והוכנסו לאוטוקל, מים מזוקקים פעמיים

: לאחר ההוצאה מהאוטוקלב הוספו למבחנות החומרים הבאים. לפירוק דפנות התאים ושחרור העמילן) אטמוספרות

 11,600( עמילוגלוקוזידאזל של "מ 1 - ו) pH = 4.8(ל בופר אצטט "מ 0.5, ל מים מזוקקים פעמיים"מ 2.5

units/g(. כל + ל מים "מ 6הוכן בלנק אנזים שהכיל , במקביל. ל"מ 10ה היה הנפח הסופי של תמיסת הריאקצי

. צ באמבט מטלטל"מ 55 -המבחנות כוסו במכסים מתברגים והודגרו למשך הלילה ב. ל ללא הדוגמא"המרכיבים הנ

ל עם מים "מ 10 - ונפח התמיסה הושלם ל, 1' בתום הריאקציה האנזימטית הדוגמאות סוננו דרך נייר ווטמן מס

). Dubois et al., 1956(ריכוז הגלוקוז שהשתחרר מפירוק העמילן נקבע באמצעות ראגנט סמנר . ים פעמייםמזוקק

 100 - ב  דקות 5למשך  המבחנות הורתחו .סמנר ראגנט ל"מ 1 - ל דוגמא ו"מ 1 שהכילוות נמבחהריאקציה בוצעה ב

ריכוז . ננומטר 550באורך גל של בספקטרופוטומטר כנגד בלנק נקבעה  של הצבע שהתקבל עוצמת הבליעה. צ"מ

  .ג לגרם חומר יבש"מב והוא בוטא, העמילן ברקמה חושב בעזרת עקומת כיול של גלוקוז

   פעילות אינברטאזות. 8.3.2
אינברטאז , מסיס בסיסי= אינברטאז ציטוזולי : נבחנו הפעילויות האנזימטיות של שלושת סוגי האינברטאזות

  .2המיצויים בוצעו כמפורט בסכימה . אפופלסטי חומצי= אז של דופן התא מסיס חומצי ואינברט= וקואולרי 

.). 7.3.2כמפורט בסעיף ( שעברו ליופיליזציה )ג"מ 200-100( דוגמאותנלקחו , האינברטאזותלמיצוי 

ד "סל 14,000 של דקות במהירות 30 במשך בופר ריסוק וסורכזו בצנטריפוגהשל ל "מ 2 -נכתשו ב דוגמאותה

 1 -רחף במשקע הוה. ירואקואולהציטוזולי והאינברטאז כיל את השה) 2בסכמה   Aמקטע( ע עליון מסיסמקטלקבלת 

דקות וסורכזו  30 למשך בקרח דגרוהדוגמאות הו. בהתאמה ,3:1ביחס של  NaCl 4M - ו הומוגנציה בופרשל ל "מ

 המכיל) 2בסכמה  B מקטע( מקטע עליון מסיסלקבלת עד ד "סל 14,000 של דקות במהירות 30במשך בצנטריפוגה 

ריכוז הגלוקוז  .medium (Sephadex G-25( המיצויים הועברו דרך קולונת. של דופן התאאינברטאז את ה

). Dubois et al. 1956(באמצעות ראגנט סמנר , דקות 30נמשכה שריאקציה שהשתחרר מפירוק סוכרוז נקבע ב

  :הבאותבוטאה ביחידות  אינברטאזהפעילות . nm 550באורך גל של  בדיקת הפעילות בוצעה בספקטרופוטומטר

pmol glucose / mg protein x min.  

  תכולת חלבון. 9.3.2
 םמיקרוליטר מהמיצויי 25נדגמו  שנלקחה לריאקציה של פעילות האינברטאזהחלבון  כמותלבדיקת 

   Bicinchoninic acid - ה הבדיקה בוצעה בשיטת. מיקרוליטר עם מים מזוקקים פעמיים 100 של לנפח מווהושל

)BCA .(ה ריאגנט - BCA י ערבוב תמיסות של ריאגנט "הוכן עB ו- A ) הדוגמאות  .1:50ביחס של ) 2טבלה

 ה עקומתהוכנ ,במקביל .ננומטר 562 של בספקטרופוטומטר באורך גל ונקראו צ"מ 37 -דקות ב 30 למשך הודגרו

ג "יחידות של משבוטאה ב פטית לכמות החלבון בדגימותשבאמצעותה תורגמו ערכי הבליעה האו ,BSAסטנדרט של 

  .חלבון
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  .תרשים של אופן המיצוי של שלושת סוגי האינברטאזות :2סכימה 

  

  ייצור אתילןנשימה וקצב . 10.3.2
פי ילת ענפסלעד  האגרטליום במהלך חיי ל אחתי גרוויליאה נקבע ונאתילן של פרחהייצור ונשימה הקצב 

 יפקקעם  אטמונש, ל"מ 50של  יםלנמייררגרם בא אחדשל  במשקל יםונפרחמדגמי לצורך הבדיקה נכלאו . הפריחה

ל מתוך אווירת "מ 10 של בתום ההדגרה נלקחה בעזרת מזרק דגימה בנפח. צ"מ 20 -ב שעות 3משך והודגרו ב גומי

 FISHER-HAMILTON Gas) מסוג גלאי להבהעם  למכשיר גז כרומטוגרף ומהדגימה הוזרקל "מ 5 -כ. הכלי

Partitioner)  המצויד בקולונהALLTECH- CTRI חמצני -למדידת ריכוז הפחמן דו, )מטר 1.83( 8700דגם

ח שבדגימה חושבה בהשוואה "כמות הפד. ל לדקה"מ 30שהוזרם בקצב של , הליוםהיה הגז הנושא ). ח"פד(

בוטא ביחידות של מיקרוליטר של הרקמה קצב הנשימה . לקולונהח שהוזרק "פד 1.3% של לסטנדרט ידוע בריכוז

 3300מודל (הוזרקה לגז כרומטוגרף שנלקחה מאווירת הכלי  של הדגימהה יהמחצית השני .לשעה לגרם רקמהח "פד

Varian( ,המצויד בקולונת ALLTECH -HAYESEP )1.83 100/120עם גודל גרגירים של ) מטר mesh 

 ריכוז. ל לדקה"מ 30שהוזרם בקצב של , הליום היה הגז המריץ. דידת ריכוז האתילןלמ, )FID(להבה  ובגלאי

קצב ייצור . מ שהוזרקו לקולונה"ח 1או  0.1ים של בריכוזשל אתילן  יםהאתילן בדגימה חושב בהשוואה לסטנדרט

  .לשעה ננוליטר לגרם רקמהב אתילן בוטא ה

  

  ניתוח סטטיסטי. 4.2
גורמיים ומבחני תחום -נעשו בעיקר ניתוחים דו. Sigma Statבתכנת  הניתוחים הסטטיסטיים בוצעו 

.ובהמר

לאחר ייבוש ( רקמה ג"מ 200-100ריסוק של 
 )ל"מ 2(בבופר ריסוק ) בליופילייזר

מקסימאליתטריפוגציהצנ דקות30במשךבמהירות

מסיס בתמיסהאינברטאז

בקרח דקות30במשךהדגרה
  אינברטאז חומצי

  ירוקואול
pH = 5 

אינברטאז בסיסי 
  ציטוזולי

pH = 6.8  

Mל"מ0.25הוספת NaCl4

 ל בופר הומוגנציה למשקע  "מ0.75הוספת

 דקות  30משך ד ב"סל 14,000 צנטריפוגציה

אפופלסטי  –תא האינברטאז של דופן 
pH = 5  

A

B
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  תוצאות. 3
על  סוכר בתמיסת האגרטלוללא עם נינים ציטוקיהאופן היישום של ההשפעה של בחינת . 1.3

   אהיפריחה של גרווילהאיכות ענפי 
האיכות של רה לשפר את במט TDZ, -ו BAמטרת הניסויים הראשונים הייתה לקבוע את אופן היישום של 

 ושהכיל ותבתמיס או נטבלו pulsed)(הוטענו התפרחות או  הענפים ,זהלצורך . ענפי גרוויליאה קטופים באגרטל

BA  אוTDZ,  מדדי האיכות . 3תואר בתמונה כמ ,שעות הטענה הועברו לחדר תצפית והוצבו במבחנות 24ולאחר

  ).שיטותחומרים ובפרק . 3.2סעיף ( תתפרחוה גידיותי האגרטל וטורמשך חישנבחנו היו 

השפעת הטיפולים . בלבד בהטענה או בטבילה של כל הענף BAיישום של  ההשפעה הראשון נבחנהבניסוי 

, נמצא. 1באיור  צגתבמהלך חיי האגרטל מו תפרחותה של טורגידיותעל הושל ענפי הפריחה על משך חיי האגרטל 

של  ידיותטורגורהשיפר את  כמו כןו ,A)1איור ( האגרטלמשך חיי  שיפר באופן מובהק אתבטבילה  BA מתןשרק 

שהתיישרות  ,לראות היא היה תופעה נוספת שניתן. )1Bאיור (ציטוקינין זה בהשוואה לטיפול ההטענה ב התפרחות

של  בהיפרדותהייתה מלווה  8 - ביום ה) וניםפתיחת הפרחהמבטאת את ( בפרחי הביקורת העלי ישל עמוד ותהלולא

  .תהליך ניתוקקיומו של מצביע על ה מצב, שנשארו דבוקים אל הצלקת ,י העטיף המאוחיםעל

נדרש ניסוי נוסף  ולםא ,בטבילה היה עדיף מיישומו בהטענה BAשיישום  ,הניסוי הראשון אמנם הראה

: ולי טבילהשני טיפ ,בנוסף לטיפול ההטענה ,בניסוי השני נבחנו. דרטיתולקביעת שיטת יישום סטנ יםלביסוס הממצא

השוואה  נערכה , בנוסף. התפרחת בלבד טבילה של, שניהו; )שנבחן בניסוי הראשון זהבדומה ל(של כל הענף , אחדה

שהוא (הסוכר שנבחן בתמיסת האגרטל היה דקסטרוז  .לא נוכחות סוכר בתמיסת האגרטללעם או , TDZ -ו BA בין

ניתן  2באיור מהתוצאות המובאות ). המוסף לאגרטל "מזון פרחים"כ ל"בארץ ובחוגלוקוז מסחרי בו משתמשים 

עם עדיפות קלה  ,האריכו באופן מובהק את משך חיי האגרטל בלבד ששני אופני הטבילה בציטוקינינים ,לראות

לא  בהטענההציטוקינינים  יישוםגם בניסוי זה . יושםבו הוא בעיקר בהתחשב בריכוז הנמוך יותר  ,TDZ -לשימוש ב

הן ללא הייתה מובהקת ביותר  האגרטלההשפעה של הוספת הדקסטרוז לתמיסת . י האגרטלשיפר את משך חי

ימים  11.6 ,בממוצע ימים 3משך חיי האגרטל בכמעט ותרמה להארכת , בכל טיפולי הציטוקיניניםציטוקינינים והן 

  .B)2איור ( בביקורת ללא דקסטרוז ימים 8.8 - בהשוואה ל

של  ההחמהומידת ) 3Aאיור (של הפרחונים דרגת הנשירה  ,ניסוי זהב שנבחנוהאחרים  האיכות מדדי גם

. טיפול בדקסטרוז באגרטלומהטיפולי הטבילה בציטוקינינים ממובהק  הושפעו באופן ,)3Bאיור ( העטיף בפרחונים

של  הים בהשפעהבדלים מובהק מצאולא נ .BA - ב הטיפול היה יעיל יותר באופן עקבי מאשר TDZ -הטיפול ב

תפרחות מייצגות של מופע ה. בציטוקינינים אלה ,טבילת כל הענף בהשוואה לטבילת התפרחת בלבד ,הטבילהאופני 

 את , ) B-ו 4Aה תמונ( באגרטל בהשוואה לביקורתהדקסטרוז נוכחות יפה את השפעת  מדגיםימים באגרטל  7לאחר 

של שילוב הטבילה  האת ההשפעו ,)J - ו 4C ,D ,Iה תמונ(המיטבית של טיפולי הטבילה בציטוקינינים  הההשפע

  ).M -ו ,4F ,G ,Lה תמונ(דקסטרוז באגרטל נוכחות עם  ניםבציטוקיני

הוחלט , השפעה של הציטוקינינים בתפרחת קשורה בהובלת סוכר אליהשה ,הייתההעבודה  נחתמכיוון שה

שכן לא היו הבדלים  ,דת בלבותפרחהבטבילה של  בהמשך העבודה ניםליישם את הציטוקיני השערה זובחינת צורך ל

. התפרחותהסוכר שנבחן כתוספת לתמיסת האגרטל בניסויים שיפר באופן כללי את איכות . ההטבלהבין שני סוגי 
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 בצינורות השיפהשכן זה הסוכר המובל  ,אגרטלתמיסת הכטיפול סוכר ב בסוכרוזלהשתמש הוחלט , בהמשך העבודה

גרוויליאה בזנים שונים של ית מובהקת בכל הניסויים שבוצעו לו השפעה חיוב נהשיש ונמצא ,של מרבית הצמחים

   ).2005 ,'מאיר וחוב(

  

  

  

  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

 ענפישל ) B(התפרחות ידיות של טורגהומדד ) A(על משך חיי האגרטל  BAהשפעת אופן היישום של  :1איור 
 TOG-4 0.2%שעות בתמיסת  24טענו למשך ענפי הביקורת הו .ימים באגרטל 10לאחר ' ספיידרמן' גרוויליאה

בתום טיפולי ההטענה והטבילה הענפים . נעשו למשך דקה BA 220 µM -טיפולי הטבילה ב. בלבד ללא טבילה
=  3כאשר , דרגות 4י סולם של "י מגע ידני עפ"הוערך ע ידיותמדד הטורג .הוצבו באגרטל בחדר תצפית

התוצאות  .עם פרחונים כמושים ללא טורגור תפרחת=  0; געלמ יםמוצק עם פרחוניםטורגור מלא תפרחת ב
היה מובהק סטטיסטית  BA -בטבילה הטיפול , גורמי-לפי ניתוח חד. ענפי פריחה 10מייצגות ממוצעים של 

  .ומהביקורת בציטוקינין זהמטיפול ההטענה 
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על משך חיי האגרטל של  ,דקסטרוז בתמיסת האגרטל %1בשילוב עם  ,השפעת סוג הציטוקינין ואופן יישומו :2איור 
ריכוזי הציטוקינינים שנבחנו ). B(וניתוח סטטיסטי של התוצאות  ,)A(' ספיידרמן'גרוויליאה  ענפי פריחה של

טיפולי ההטענה בציטוקינינים ניתנו . )B( פירוט הטיפולים מובא בטבלה. BA 220 µM -ו  TDZ 100 µM:היו
או  TOG-6מ "ח 50הענפים מכל טיפול הוצבו בחדר תצפית בתמיסת . TOG-4 0.2% תתמיסבשעות  24למשך 

אותיות שונות . פרחים כל אחת 5חזרות של  4התוצאות מייצגות ממוצעים של . דקסטרוז 1%בתמיסת 
מובהקות סטטיסטית  ןמציי. *** לפי מבחן תחום מרובה 95%של  המייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ

   .0.001של  המי ברמגור-בניתוח הדו
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של  נשירהמדד הדקסטרוז בתמיסת האגרטל על  %1השפעת סוג הציטוקינין ואופן יישומו בשילוב עם  :3איור 

ימים  9לאחר ' ספיידרמן'גרוויליאה של  בתפרחות) B( העטיףשל  החמהמדד הו) A(בתפרחת  יםונפרח
ים הוערכה באופן וננשירת הפרח. 2הניסוי בוצע כמפורט באיור  .)C(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , באגרטל
לית של כל אנשירה מקסימ=  5; של פרחונים ללא נשירהתפרחת =  0כאשר , דרגות 6י סולם של "חזותי עפ
=  0כאשר , דרגות 4י סולם של "באופן חזותי עפ ההוערכ עלי העטיף בתפרחת תהחמ .ים בתפרחתונהפרח

אותיות שונות מייצגות מובהקות . החמה מקסימאליתתפרחת עם עטיף ב=  3; א החמהללתפרחת עם עטיף 
מציינים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח *** , **, . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  הסטטיסטית ברמ

  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.01, 0.1גורמי ברמות של - הדו
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או ) M ,J ,G ,D(ענף כל הטבילת , )L ,I ,F ,C(התפרחת בלבד טבילת ב) I-N( TDZ - ו) BA )C-Hהשפעת  :4תמונה 
) N ,M ,L ,H ,G ,F ,B(דקסטרוז  1%בשילוב עם ו )A B,( בהשוואה לביקורת) N ,K ,H ,E( ת הענףהטענ

הניסוי בוצע  .אגרטלם בימי 7לאחר ' ספיידרמן'אה יגרוויל שלעל מופע תפרחות  ,בתמיסת האגרטל
  .2כמפורט באיור 

Inflorescence 
dipping 

Branch 
dipping  

Branch 
pulsing 
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  ,סוכרוז בתמיסת האגרטלעם שילוב ב ,בציטוקינינים הבחינת ההשפעה של טיפולי טביל. 2.3 

  במהלך חיי האגרטל אהיגרווילשל תפרחות  של על מדדי איכות        
ובשילוב עם  ,בנפרד TDZאו  BA - לת התפרחות בהשפעה של טביהמטרת הניסויים הייתה לבחון את 

על מדדי איכות שונים המשקפים את תהליך ההזדקנות בפרחי גרוויליאה במהלך חיי  ,הוספת סוכרוז באגרטל

החמת , נשירת פרחונים, תפרחותה ידיותטורג, תפרחותפתיחת , משך חיי האגרטל: המדדים שנבחנו היו .האגרטל

כלל וb  -ו  aכלורופיל(תכולת הפיגמנטים  ,הפריחה ענףב קל ומאזן המיםשינויי מש, העטיף בפרחונים

בהם , נבחנו בניסויים שונים ל"הניש לציין שהמדדים  .בפרחונים קצב הנשימה וייצור אתילן, )קרוטנואידיםה

י לגב ,ךלכ בהתאם. מניסוי לניסוימשך חיי האגרטל היה שונה לכן ו ,הייתה שונהשל ענפי הפריחה איכות הבסיסית ה

שמבין הטיפולים כיוון . ימי אגרטל 11עד  8 לגבי אחריםוב ,ימי אגרטל 7 לגבימדדים מסוימים מובאים נתונים 

במספר ניסויים , )ראה בהמשך( TDZ -עם ההשפעה המובהקת ביותר היה טיפול הטבילה בהטיפול , בציטוקינינים

  . ול הזהנבחן רק הטיפמדדים הדורשים הליך בדיקה ממושך  בהם נבחנו

   של ענפי הפריחה משך חיי האגרטל. 1.2.3

אולם רק , )4A איור(שיפרו את משך חיי האגרטל של ענפי הפריחה  TDZ - וב BA - טיפולי הטבילה ב

התקבלה  TDZיש לציין שההשפעה הבולטת ביותר של ). 4Bאיור (הייתה מובהקת  TDZ -השפעת הטיפול ב

תוספת סוכרוז שיפרה בצורה מובהקת את חיי  ).µM 220( BA -של ה היה נמוך מזה )µM) 100למרות שריכוזו 

  ).יום 7.4(נתן את התוצאות הטובות ביותר  TDZכשהטיפול המשולב עם , האגרטל בכל הטיפולים

  תפרחותפתיחת  .2.2.3

את באופן מובהק האיצה  TDZ -טבילה בבעוד ש ,לא שיפר את פתיחת התפרחות BA -טיפול הטבילה ב

בתמיסת הסוכרוז נוכחות עם  TDZ - השילוב של טבילה ב .)C - ו 5Aאיור (באגרטל  5ביום  רחותהתפ תפתיח

השפעה של  מצאהנימים באגרטל לא  9לאחר ). 5Aאיור ( 5התפרחות ביום האיץ עוד יותר את פתיחת האגרטל 

את פתיחת ובהקת בצורה מתמיסת האגרטל שיפרה בהוספת סוכרוז  .על פתיחת התפרחות הטיפולים בציטוקינינים

  ).5 איור( נתן את התוצאות הטובות ביותר TDZכשהטיפול המשולב עם , התפרחות בכל הטיפולים

  בתפרחות ידיותטורגה מידת. 3.3.2

כבר ביום  באופן משמעותיירדה  הביקורת תפרחות של, ידלמגע  התפרחותמוצקות ב תתבטאהמ ,הטורגידיות

 TDZ -וב BA -טבילה בהטיפול . )6A איור( 7ביום  אפס לדרגת עדבהמשך  תחזקהוהירידה ה ,השלישי באגרטל

אילו ו ,ידיותשני הציטוקינינים עכבו את הירידה בטורג ,3עד יום  .התפרחותשל ה בטורגידיות ירידקצב האת  האיט

ו הק(הוספת סוכרוז לתמיסת האגרטל . )6A איור( בעיכובו הייתה יעילה) הירוק והק( TDZ - בהמשך רק הטבילה ב

הטיפול . בכל הטיפולים האגרטל חייבמשך כל  התפרחותשל  ידיותעיכבה באופן מובהק את הירידה בטורג) הצהוב

נשארו תפרחות וה ,ידיותמניעת הירידה בטורגבסוכרוז באגרטל היה היעיל ביותר עם  TDZ -המשולב של טבילה ב

   ).6Aבאיור  ורודהקו ה(המסוימת בטורגידיות למרות הירידה עד לסוף הניסוי  ותמוצק

  העטיף של הפרחונים בתפרחתהחמת . 4.2.3

 שלבמקביל לפירוק  ,מתבטאת בהחמתם' ספיידרמן'גרוויליאה פרחוני הזדקנות עלי העטיף המאוחים של 

שתוצאותיו בניסוי  .)2תמונה ( AZ2 אזור הניתוקב) 5 ,4ות תמונ(איבוד מים ונשירה , כלורופיל וקרוטנואידים
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 11 -יום הלועד  ,7ביום  נצפתה) הקו השחור(הביקורת  בתפרחות העטיףהחמת ניתן לראות ש A,7באיור מוצגות 

ביום  השפעהוה ,)7A איור( 7יום מאת ההחמה  העיכב) הקו הצהוב(באגרטל סוכרוז  תוספת. מלאה התקבלה החמה

אך לא  ,את ההחמה בהעיכ) הקו האדום( BA -בת התפרחות טביל). B7איור (אגרטל הייתה מובהקת ב 11ביום ו 9

טיפולי . )7Aאיור (ת העטיף עיכבה באופן מובהק את החמ) הקו הירוק( TDZ - טבילה בבעוד שה, באופן מובהק

כאשר  ,אדיטיביותהשפעות  והרא) הכחול והורוד ויםהקו(באגרטל  וזעם סוכרבשילוב הטבילה בשני הציטוקינינים 

ימי  13במשך עיכב את ההחמה באופן המשמעותי ביותר ל באגרטסוכרוז ו TDZ -הטיפול המשולב של טבילה ב

  ). A7איור (אגרטל ה

ניתן  A)5תמונה (בתפרחות הביקורת . באגרטל 8מופע של פרח מייצג לאחר הבדיקה ביום  באמו 5בתמונה 

לה שנטבבתפרחת . נראים דקים ורפויים, לא פרצו ולא התיישרושעמודי העלי  ,בנוסף .בעטיףלראות החמות חמורות 

 העטיףאך במספר פרחונים  ,עמודי העלישל מוגברת ופריצה  פחות החמה צפתהנ ,B)5תמונה (ללא סוכרוז  BA -ב

התנתקות ההחמה עוכבה ולא נראתה  ,)5Cתמונה ( TDZ -ב נטבלוש תפרחותב. העלי ונשאר צמוד לצלקות התנתק

 BA - מופע התפרחות שטופלו במה למופע מאוד דו. התיישרשלהם שעמוד העלי ושנפתחו  העטיף בפרחוניםשל 

במשולב עם  BA - בטבילה ב התפרחות שטופלו. D)5תמונה ( בלבד באגרטלבסוכרוז התקבל בתפרחות שטופלו 

, פחותה החמהוהיו בעלות  ,אלוה חומריםותר מאלה שטופלו רק באחד מהיפה י ונרא E)5תמונה (באגרטל  סוכרוז

באגרטל היו סוכרוז במשולב עם  TDZ -שטופלו בטבילה ב התפרחות. של העטיף התנתקותעמודי עלי זקופים וללא 

  .)5Fתמונה ( ימי אגרטל בהשוואה לתפרחות משאר הטיפולים 8בעלות המופע היפה ביותר לאחר 

 

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

תמיסת האגרטל על משך חיי בסוכרוז  %1 עם וללא TDZ -ו BA - השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :4איור 
ריכוזי ). B(וניתוח סטטיסטי של התוצאות  ,'ספיידרמן'גרוויליאה  ענפי פריחה שלשל ) A(רטל האג

התוצאות . 2 כמתואר באיורהם שאר פרטי הניסוי . µM BA 220 -ו  TDZ 100 µM:הציטוקינינים שנבחנו היו
גות מובהקות מייצאותיות שונות . כל טיפולאחד בכלי ל ענף פריחהחזרות של  10מייצגות ממוצעים של 

 הגורמי ברמ- מובהקות סטטיסטית בניתוח הדו ןמציי. *** לפי מבחן תחום מרובה 95%של  הסטטיסטית ברמ
  . לא מובהק. = מ.ל; 0.001של 
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תמיסת האגרטל על דרגת הפתיחה בסוכרוז  %1 עם וללא TDZ -ו BA - השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :5איור 
וניתוח סטטיסטי של התוצאות  ,ימים באגרטלB) ( 9 -ו A)( 5לאחר ' ספיידרמן'יאה גרווילשל תפרחות של 

)C .( תפרחת בה כל =  0כאשר , דרגות 6י סולם של "הוערכה באופן חזותי עפ ה של התפרחותפתיחהדרגת
חזרות  4התוצאות מבטאות ממוצעים של . לגמרי תפרחת בה כל הפרחונים פתוחים=  5; הפרחונים סגורים

אותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית . 4 שאר פרטי הניסוי הם כמתואר באיור. כל אחת תפרחות 5 של
גורמי ברמות -מציינים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדו*** , . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  הברמ
  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.1של 
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מדד תמיסת האגרטל על בסוכרוז  %1 עם וללא  TDZ - ו BA -י טבילה של התפרחת בהשפעת טיפול :6איור 
וניתוח סטטיסטי של התוצאות  ,)A(במהלך חיי האגרטל ' ספיידרמן'גרוויליאה  תפרחותשל  ידיותהטורג

)B .( אותיות . שגיאת תקן±  תפרחות 10התוצאות מייצגות ממוצעים של  .4באיור כמתואר בוצע הניסוי
מציינים *** , **, . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  המייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ שונות

  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.01, 0.1גורמי ברמות של -מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדו
  
  
  

  וניםנשירת פרח. 5.2.3

 4כבר ביום  הפרחוניםה של נשירחלה ) הקו השחור(הוחזקו באגרטל בכלורין בלבד שבענפי הביקורת 

הקו ( BA -ב הטבילהי "באופן משמעותי ע עוכבה הפרחוניםנשירת . A)8איור ( החמירה מאוד בהמשךש ,באגרטל

דחתה ) הקו הצהוב(הוספת סוכרוז לתמיסת האגרטל ). הקו הירוק( TDZ - י הטבילה ב"ונמנעה לחלוטין ע ,)האדום

נוכחות בציטוקינינים ו י הטבילהגומלין מובהקת ביותר בין טיפול נמצאה השפעת .ביומיים הפרחוניםאת נשירת 

סוכרוז +  BAבמיוחד בטיפול המשולב של  והשפעה זו בלטה, )8Bאיור ( הפרחוניםנשירת  סוכרוז באגרטל על

  TDZ-ב ת התפרחותטביליש לציין שמאחר ו. A)8באיור  הקו הכחול(שמנע את הנשירה לחלוטין עד היום העשירי 

  .באגרטלסוכרוז לא התקבלה בטיפול זה השפעה של תוספת , ת הפרחוניםאת נשירלגמרי מנעה  בלבד

  הפריחה פימשקל טרי של ענ. 6.2.3

בירידה  התבטאבניסוי הנוכחי הוא  .בעיה חמורה מהווהגרוויליאה ענפי קטיף של בהנוצר מאזן מים שלילי 

הקו ( הגרף של עם שינוי בשיפוע ,ים באגרטלהימים הראשונ 5 לאחרשחלה כבר  הביקורת ענפי במשקלחדה 

באופן משמעותי שיפרו ) 9Aבאיור  הקווים האדום והירוק( בלבד TDZ - ו BA - הטיפולים ב). 9Aאיור בהשחור 

מתונה ירידה שלוותה ב ,הראשונים הימים 5 הלךבמ הענפיםהתבטא בעלייה במשקל והדבר , את מאזן המים

שיפרה ) 9Aבאיור  הקו הצהוב(אגרטל בסוכרוז  נוכחות. ם החמישי באגרטלבטיפולים אלה רק לאחר היו םבמשקל

אף יותר מאשר הטיפול , באגרטל במשך שלושת הימים הראשונים של ענפי הביקורתהעלייה במשקל את 
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 הביקורת ענפיבקצב הדומה לירידה במשקל של  ,אך הירידה במשקל הענפים החלה כבר ביום הרביעי, בציטוקינינים

 הענפיםלא שיפר את משקל ) 9Aבאיור  הקו הכחול(סוכרוז באגרטל  שילוב עםב BA - טיפול בה .כרוזללא סו

 ,לעומת זאת .לטובת הטיפול המשולב ורק ביום השביעי נראה הבדל בין הטיפולים, בהשוואה לטיפול בסוכרוז בלבד

, הענפיםלעליה במשקל  רםג) 9Aבאיור  הקו הורוד(סוכרוז באגרטל  בשילוב עם TDZ -הטיפול של טבילה ב

בהשוואה  101%משקל הענף הטרי עמד על  7כך ביום כתוצאה מ. במשך חמשת הימים הראשונים באגרטל בעיקר

  ).9Aאיור ( 87% -בעוד שמשקל ענפי הביקורת ללא טיפול ירד ל  ,0ביום  ולמשקל

  

  
  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

 )3-0( בעטיףדד החמה מ
B.  9יום  11יום 

 )A(ול סוג טיפ   
2.5 a 1.2 a ביקורת  

   2.3 ab    1.0 ab טבילה ב - BA 
1.8 b   0.6 b טבילה ב - TDZ 

 )B(תמיסת אגרטל     
2.7 a 1.2 a TOG-6
1.7 b 0.7 b סוכרוז  +TOG-6 

 גורמי- ניתוח סטטיסטי דו
* * A 

*** * B 
 B X A .מ.ל .מ.ל

  
  

 עטיףהסוכרוז בתמיסת האגרטל על מדד החמת  %1 עם וללא TDZ - ו BA -השפעת טיפולי טבילה ב :7איור 
הניסוי בוצע ). B(וניתוח סטטיסטי של התוצאות ) A( חיי האגרטל במהלך' ספיידרמן'גרוויליאה של  בתפרחות

ללא תפרחת =  0כאשר , דרגות 4י סולם של "באופן חזותי עפ והוערכ עטיףהת והחמ. 4כמפורט באיור 
±  תפרחות 10התוצאות מייצגות ממוצעים של . מקסימאלית ת עטיףהחמעם תפרחת =  3; בעטיף החמה

*** , . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  האותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ .שגיאת תקן
  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.1גורמי ברמות של -מציינים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדו
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 F ,E(סוכרוז  %1 עםבשילוב , )D ,A(בהשוואה לביקורת ) F ,C( TDZ - ו) BA )E ,B -עת טבילה בהשפ :5תמונה 
,D (הניסוי  .ימי אגרטל 8 לאחר' ספיידרמן'אה ישל ענפי גרווילעל מופע התפרחות , תמיסת האגרטלב

  .7בוצע כמפורט באיור 
  
  
  
   
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

תמיסת האגרטל על מדד נשירת בסוכרוז  %1 עם וללא TDZ - ו BA -טיפולי טבילה של התפרחת בהשפעת  :8איור 
). B(וניתוח סטטיסטי של התוצאות ) A(במהלך חיי האגרטל ' ספיידרמן'אה יגרווילשל ים מתפרחות ונפרח

ענף ל חזרות ש 10התוצאות מייצגות ממוצעים של . 4באיור  מפורטניסוי הם כריכוזי הציטוקינינים ב
 95%של  האותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ. שגיאת תקן±  אחד בכלי לכל טיפול פריחה

  . 0.001של  הגורמי ברמ- מובהקות סטטיסטית בניתוח הדו ןמציי. *** לפי מבחן תחום מרובה
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מיסת האגרטל על שינוי תבסוכרוז  %1עם וללא  TDZ -ו BA - השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :9איור 
וניתוח סטטיסטי של התוצאות  ,)A(במהלך חיי האגרטל ' ספיידרמן'אה יגרוויל ענפי פריחה שלשל משקל ה
)B .( 0משקלו בזמן מבאחוזים שינוי משקל הענף בכל מועד בדיקה חושב . 4הניסוי בוצע כמפורט באיור .

אותיות . שגיאת תקן±  ד בכלי לכל טיפולאח ענף פריחהחזרות של  10התוצאות מייצגות ממוצעים של 
מציינים מובהקויות  ***, . **לפי מבחן תחום מרובה 95%של  השונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ

  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה ,0.001או  0.01גורמי ברמות של - סטטיסטיות בניתוח הדו
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  הפריחה מאזן המים בענפי. 7.2.3

שהוא היחס בין  ,מאזן המיםב בעו משינוייםנ ,9שהוצגו באיור  ,במהלך חיי אגרטלהשינויים במשקל הענף 

קליטה גדולה ה( 1 - כאשר יחס זה גדול מ. במהלך חיי האגרטל ,הטרנספירציהלבין קצב קליטת המים קצב 

ובפרט , בריויאשל עשוי להתבטא בגדילה של הענף או דבר ה, המשקל הטרי של הענף עולה) מהטרנספירציה

נקודות "כולל , שוניםהלטיפולים בתגובה שינוי משקל הענפים של  התוצאות מוצגות 9באיור . תוהתפרחגדילת ב

שבנקודות  המשמעות היא. שינוי מגמה מעליה לירידה במשקללמעשה  המייצגות, במועדים שונים בעקומות "שבירה

כדי לנתח שינויים אלה בצורה . 1 -מ ןערך קטל 1 - גדול מערך מים לטרנספירציה מהקליטת של יחס משתנה ה אלה

, )'א10איור ( 3-0ניהם בימים יטרנספירציה והיחס בוהמים ה תקליטקצב הנתונים לגבי  10מובאים באיור , מפורטת

ענפי  3עד יום . במהלך חיי האגרטל )'ד10איור ( 10-7ימים בו) 'ג10איור ( 7-5ימים ב, )'ב10איור ( 5-3ימים ב

ואכן היחס בין קליטת המים  ,הענפים מכל הטיפולים עלו במשקלםבעוד ש, לםהביקורת שמרו על משק

הפחית את קצב  BA -טיפול הטבילה ב ).'א10איור (שלושת הימים הראשונים ב 1 -מ ירדלטרנספירציה לא 

קצב באופן מובהק את  שהפחית, TDZ - כמו הטיפול ב מידהאך לא באותה  ,הטרנספירציה וקליטת המים

איור () 1.02( 1 - גדול מנשאר בטיפול השני אלה המדדים השני היחס בין , למרות זאת. וקליטת המים הטרנספירציה

הוספת סוכרוז לתמיסת האגרטל הפחיתה באופן גם ). 9A איור(עליה במשקל הענפים דבר שהתבטא ב, )D'א10

מים הקליטת  של יחסהקת בלעליה מובגם  גרמהובנוסף , בכל הטיפולים מובהק את הטרנספירציה ואת קליטת המים

המשקל הטרי בשלושת הימים הראשונים  עלאתמסביר את השפעת הסוכרוז בההדבר  ,)D'א10איור (לטרנספירציה 

  ). 9Aאיור (

המקבילים מאוד לערכים  יםדומהיו  )'ב10איור ( 5-3הטרנספירציה בימים וקליטת המים  קצב ם שלערכיה

קליטת בין קצב היחס , באגרטלבסוכרוז או טופלו  BA - ם שנטבלו בבענפי). 'א10איור ( 3-0בימים שהתקבלו 

 TDZ -הטיפול ב ).D'ב10איור ( הביקורתזה שהתקבל בענפי טרנספירציה היה גדול באופן מובהק מוקצב ההמים 

טרנספירציה קצב המים להקליטת בין קצב היחס  ולכן, הפחית את הטרנספירציה אך לא השפיע על קליטת המים

   ).D'ב10איור ( 1 -גדול מ נשאר ציטוקינין זהבהשפעת  5-3בימים 

גיעו וה ,)'ג10איור ( 7-5בימים  באופן משמעותי פחתוהביקורת ענפי הטרנספירציה בוקליטת המים 

דבר , היה שלילי בימים אלהמאזן המים  ,בנוסף). 'א10איור ( 3-0בימים  התקבלוש אלומ 40% -לערכים של כ

 ,BA -ענפים שנטבלו בב. D)'ג10איור (בי היחס של קליטת המים והטרנספירציה לג 0.8של  ערךהתבטא בש

 - ב טיפול הטבילה .D)'ג10איור ( הביקורתזה של ענפי שהיה גבוה באופן מובהק מ ,0.91 ,ביניים ךהתקבל ער

TDZ 0.97 בימים אלה הגיע לערך שלמים לטרנספירציה הקליטת של יחס הו ,שיפר באופן מובהק את קליטת המים 

במשקל הענפים בלבד גרם לירידה מתונה הטיפול אך  ,שלילימים אומנם מאזן  ערך זה מייצג. D)'ג10איור (

 ,ואלהגם הטיפול בסוכרוז הפחית את קליטת המים והטרנספירציה בימים ). 10Aאיור (ביקורת ענפי הבהשוואה ל

ן קצב הירידה במשקל הענפים שהוחזקו ולכ ,D)'ג10איור (ביקורת זה של ענפי האך מאזן המים היה דומה ל

  ).  9Aאיור (של ענפי הביקורת במשקל בסוכרוז היה דומה לקצב הירידה 

קצב מים והקליטת קצב ירידה ב: 7-5שנצפו בימים ) 'ד10איור (התחזקו כל המגמות  10-7בימים 

ירידה ו TDZבהשפעת ה מדדים אלעליה ב, BA -בענפים שנטבלו בביניים  כיער, ביקורתענפי הטרנספירציה בה

היה טוב יותר באופן מובהק הוא אך עדיין  ,כל הטיפוליםענפים ממאזן המים השלילי החמיר ב. השפעת סוכרוזב
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  .)D'ד10איור ( TDZ -בציטוקינינים ובעיקר ב בענפים שטופלו

  הפרחוניםמשקל טרי ויבש של . 8.2.3

). 11איור ( 8עד יום  במהלך חיי האגרטל נמדדההעטיף בפרחונים השתנות המשקל הטרי והיבש של עלי 

ביותר החדה ירדו בצורה ) 11Bאיור (והמשקל היבש ) 11Aאיור (המשקל הטרי  ,)הקו שחור(בפרחי הביקורת 

 יםאיור( ימים 8במשך קבוע גבוה ושמר על משקל טרי ) הקו אדום( TDZ - טיפול טבילה  ב. באגרטל ואילך 2מיום 

11A ,11C(,  8פרט ליום  משקל היבש ת הירידה במנע א לא ואהאך ) 11איורB.(  

וגם את הירידה במשקל  ,)11Aאיור (מיתנה את איבוד המשקל הטרי ) הקו הירוק(הוספת סוכרוז לתמיסה 

) הקו הצהוב(ותוספת סוכרוז באגרטל  TDZ - הטיפול המשולב של טבילה ב). 11Bאיור ( ואילך 2מיום  היבש

חלה ירידה מתונה  מכן אחרול ,באגרטל 6עד ליום  2העטיף מיום רי של משקל הטהאת בצורה מובהקת העלה 

המשקל היבש  ,לעומת זאת). 9Aאיור (ענפים ההמשקל הטרי של תואמת את שינויי תוצאה זו  .)11Aאיור (במשקל 

איור ( בטיפול הסוכרוז בלבדשהתקבל לא היה שונה מהמשקל היבש וסוכרוז  TDZשל בטיפול המשולב של העטיף 

11(B . ההשפעות שלTDZ  ימים מובהקות ב יוה העטיףעל המשקל הטרי ושל הסוכרוז על המשקל הטרי והיבש של

  . C)11איור ( באגרטל 8 - ו 6

המשקל הטרי והיבש של עמוד העלי לא השתנה במהלך חיי האגרטל והוא לא הושפע כמעט מהטיפולים 

  ). תוצאות לא מוצגות( 8-6משקל הטרי בימים פרט לכך שתוספת הסוכרוז באגרטל גרמה לעלייה ב, השונים

  בפרחוניםתכולת מים יחסית . 9.2.3

כאשר  .מבטאת את דרגת המיום של הרקמה Relative Water Content = RWC)(תכולת המים היחסית 

 .של כמישה תסמיניםתהיה פגיעה בגדילה ויופיעו וכתוצאה מכך , כהנמו ידיותתכולת המים ברקמה נמוכה גם הטורג

לעומת ). C - ו 12Aאיור (דומה בכל הטיפולים הייתה  )שעות 6לאחר (באגרטל  0ביום  בעטיףתכולת המים היחסית 

 9.4% - ל 78% -מ מאוד ירידה חדה חלה ,הביקורתפרחוני ב: שינויים משמעותיים בתכולת המיםנצפו  5ביום , זאת

מנעו את הירידה  TDZ -ו BA -לי הטבילה בטיפו. הביקורתפרחוני מבטא כמישה מהירה של המצב , )12Bאיור (

 - ו 12B איור( TDZ - הייתה באופן מובהק השפעה מיטיבה יותר מ BA -ל כאשר, בעטיףהחדה הזו בתכולת המים 

C .(בעטיף בכל הטיפוליםוספת סוכרוז באגרטל הייתה גם כן השפעה מובהקת ביותר על שמירת תכולת המים תל 

  ). 12Bאיור (

של את תכולת המים בעמודי העלי  ושיפראו הוספת סוכרוז לתמיסת האגרטל  TDZ -ב התפרחותטבילת 

את במידה דומה שיפרו  TDZ - או ב BA -טיפולי הטבילה ב. )12Dאיור (שעות באגרטל  6כבר לאחר הפרחונים 

ת תכולת הוספת הסוכרוז שיפרה באופן מובהק אגם ). 12E איור(באגרטל  5 -ביום הגם  העלי יתכולת המים בעמוד

ממצאים לגבי תכולת בדומה ל. )F - ו E, 12איורים (ימים  5לאחר  המים היחסית של עמוד העלי בכל הטיפולים

ללא תלות בטיפולי הטבילה , משמעותיתהייתה על תכולת המים בעמוד העלי השפעת הסוכרוז  ,המים בעטיף

  . )F - ו 12Eאיור ( בציטוקינינים 
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קצב על  ,תמיסת האגרטלבסוכרוז  %1 עם וללא ,TDZ -ו BA - ולי טבילה של התפרחת בהשפעת טיפ :א10איור 
 של ענפי) C(טרנספירציה וה קליטהבין קצבי ההיחס ו) B(טרנספירציה קצב ה, )A(מים הקליטת 
פרטי הניסוי הם ). D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , באגרטל 3עד יום  0מיום ' ספיידרמן'אה יגרוויל

. לפי מבחן תחום מרובה 95%של  האותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ. 4איור בכמתואר 
, 0.001 או 0.01, 0.1 של ותגורמי ברמ- ת בניתוח הדוות סטטיסטייומובהקו ניםמציי*** , **, *

  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה
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קצב על  ,תמיסת האגרטלבסוכרוז  %1 עם וללא 'DZT -ו BA - השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :ב10איור 
 של ענפי) C(טרנספירציה וה קליטהבין קצבי ההיחס ו) B(טרנספירציה קצב ה, )A(מים הקליטת 
פרטי הניסוי הם ). D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , באגרטל 5עד יום  3מיום ' ספיידרמן'אה יגרוויל

. לפי מבחן תחום מרובה 95%של  הבהקות סטטיסטית ברמאותיות שונות מייצגות מו. 4באיור כמתואר 
. = מ.ל; בהתאמה, 0.001 או 0.1 שלות גורמי ברמ-ת בניתוח הדוות סטטיסטייומובהקו ניםמציי*** , *

  . לא מובהק
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קצב על  ,תמיסת האגרטלבסוכרוז  %1 עם וללא ,TDZ - ו BA -השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :ג10איור 
 של ענפי) C(טרנספירציה וה קליטהבין קצבי ההיחס ו) B(טרנספירציה קצב ה, )A(מים הקליטת 
פרטי הניסוי הם ). D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , באגרטל 7עד יום  5מיום ' ספיידרמן'אה יגרוויל

. לפי מבחן תחום מרובה 95%של  האותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ. 4באיור כמתואר 
, 0.001או   0.01, 0.1 של ותגורמי ברמ- ת בניתוח הדוות סטטיסטייומובהקו ניםמציי*** , **, *

  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה
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קצב על  ,תמיסת האגרטלבסוכרוז  %1 עם וללא ,TDZ -ו BA - השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :ד10איור 
 של ענפי) C(טרנספירציה וה קליטהבין קצבי ההיחס ו) B(טרנספירציה קצב ה, )A(מים היטת קל

פרטי הניסוי הם ). D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , באגרטל 10עד יום  7מיום ' ספיידרמן'אה יגרוויל
. בהלפי מבחן תחום מרו 95%של  המייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ אותיות שונות. 4באיור כמתואר 

. = מ.ל; בהתאמה, 0.001  או 0.1 שלות גורמי ברמ-ת בניתוח הדוות סטטיסטייומובהקו ניםמציי*** , *
  . לא מובהק
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יבש הו) A(טרי  משקל התמיסת האגרטל על בסוכרוז  %1 עם TDZ -השפעת טיפול טבילה של התפרחת ב :11איור 
)B ( וניתוח סטטיסטי של התוצאות , במהלך חיי האגרטל' מןספיידר'אה יגרוויל ם שלהעטיף בפרחונישל
)C .(ןריכוז הציטוקיני TDZ 100 µM.  לכל  עטיףעלי  3 שלחזרות  5התוצאות מייצגות ממוצעים של

לפי  95%של  האותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ. שגיאת תקן± טיפול בכל מועד בדיקה 
 0.01, 0.1גורמי ברמות של - ים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדומציינ*** , **, . *מבחן תחום מרובה

  . לא מובהק. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או 
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תכולת  %תמיסת האגרטל על בסוכרוז  %1 עם וללא TDZ - ו BA -השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :12איור 
 6לאחר ' ספיידרמן'אה יגרוויל פרחונישל  )E ,D(עלי הועמודי ) B ,A( עטיףהל ש RWC)(יחסית המים ה

פרטי הניסוי הם כמפורט  ).F ,C(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , אגרטלב )E ,B( ימים 5או ) D ,A( שעות
אותיות שונות מייצגות . כל אחת וניםפרח 3 שלחזרות  5התוצאות מייצגות ממוצעים של . 4באיור 
מציינים מובהקויות *** , **, . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  הות סטטיסטית ברממובהק

  . א מובהקל. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.01, 0.1גורמי ברמות של - סטטיסטיות בניתוח הדו



43  
 

  פיגמנטים בפרחוניםהרמת . 10.2.3

 שללווה גם בפירוק מתבטאת באיבוד מים והחמה המ ,ועמוד העלי העטיף ,ברי הפרחוניםיהזדקנות א

בעטיף ובעמוד העלי הרכב הפיגמנטים השינויים בעל  השונים השפעת הטיפולים נבחנה. כלורופיל וקרוטנואידים

 2יום מ בצורה חדה הירד) הקו השחור(הביקורת  ונישל פרח בעטיף  b)-ו (aכלורופיל התכולת . במהלך חיי האגרטל

 העיכב) הקו האדום( TDZ - בטבילת התפרחות ). B - ו 13Aיור א(הפרחים נפסלו כל בו , באגרטל 8ועד ליום 

תמיסת לשל סוכרוז  התוספתגם ). B -ו 13Aאיור ( 10כלורופיל עד ליום השל ברמה רבה את הירידה  מידהב

 TDZ -מהשפעת הטבילה ב קטנה יותראך במידה  ,כלורופילרמה של האת הירידה ב עיכבה) הירוק והק(האגרטל 

טיפול ל בדומהאת פירוק הכלורופיל  עיכב) צהובהקו ה(סוכרוז +  TDZהטיפול המשולב של . )B -ו 13Aאיור (

 יאוה ,ברמת הכלורופילעליה התקבלה , 10ביום  ,לאחר מכןו, בלבד עד היום השמיני באגרטל TDZ - בהטבילה 

ות ולעליות ברמת ידירה הסיבה ללא ברור. מסיבה טכניתכנראה נבעה  8הירידה ביום . 12יום לעד  הגבוה הנשאר

 TDZבהשפעת הטיפול המשולב של  בפרחונים רמת הכלורופיל 10אך ביום , 10-6ן הימים בי ושנמצאהכלורופיל 

בדיקות הפיגמנטים נבע ממשך חיי  במועדיהשוני . שאר הטיפוליםב ורמתבאופן מובהק מ סוכרוז הייתה גבוהה+ 

 הפרחונים, נפסלו כולם כבר ביום השמיניולים השונים של הטיפי הביקורת ונפרח: וניםשל הפרח שונה אגרטל

טיפול אילו הפרחונים שטופלו בו ,נפסלו לאחר היום העשיריבאגרטל סוכרוז  קיבלו תוספת או TDZ -ב נטבלוש

  ). תוצאות לא מובאות( 13 יום היו יפים וחיוניים גם לאחר) סוכרוז+  TDZ(המשולב 

ורק , 6 עד יוםהייתה מתונה יותר בפרחי הביקורת הקרוטנואידים  כללהירידה בתכולת , בניגוד לכלורופיל

תוספת סוכרוז לתמיסת האגרטל , TDZ -טיפול הטבילה ב). 13Cאיור (יותר  חדההייתה  אהי 8 - ל 6בין יום 

, 6סוכרוז עכבו את הירידה בתכולת הקרוטנואידים במידה דומה אך רק לאחר יום +  TDZוהטיפול המשולב של 

). 13Cאיור ( 13 יום חונים מהטיפול המשולב התקבלה תכולת קרוטנואידים גבוהה יחסית גם לאחרכאשר בפר

 מיםיב התקבלובהשוואה לביקורת  בעטיףעל תכולת הפיגמנטים  TDZ -בהטבילה ההשפעות המובהקות של טיפול 

  ).13Dאיור (באגרטל  8 עד 2

) B - ו 14A איור(מתונה יותר הייתה רת הביקו של פרחוניבעמודי העלי  b -ו aהירידה בכלורופיל 

של  העל הרמ הלא השפיעלתמיסת האגרטל כמעט וסוכרוז תוספת ). B - ו 13Aאיור ( בעטיףלירידתם  בהשוואה

 bכלורופיל באת הירידה  האך מנע, בהשוואה לביקורת )14Bאיור , הקו הירוק( 8עד יום בעמודי העלי  aכלורופיל 

מנע את הירידה ) קו אדום( TDZ -טיפול הטבילה ב. B)14איור ( 10ליום  8ום בין יברמתו עליה גרמה לואף 

  TDZ-הטיפול המשולב של טבילה ב. )B - ו 14A איור( 6יום לאחר  תםבתכול עלייהואף גרם ל, b -ו aכלורופיל ב

וכן , 12יום שאף עלתה עד ל, ימים 10במשך  b -ו aשמר על רמה גבוהה של כלורופיל ) קו צהוב(וסוכרוז באגרטל 

בניגוד  .)B - ו 14A איור( שהייתה מובהקת מאוד כבר ביום השני באגרטל ,bלהקדמת העלייה בכלורופיל גרם 

יום ולת הקרוטנואידים בעמוד העלי עד לא השפיעו על הירידה בתכבנפרד ובמשולב  TDZ - הטיפולים ב, לכלורופיל

והטיפול  TDZ -הטבילה בטיפול בהשפעת סוימת מכשלאחר מכן נצפתה עליה  ,בהתאמה, באגרטל 8או יום  6

  ).14Cאיור (סוכרוז +  TDZהמשולב של 
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תכולת השינויים בתמיסת האגרטל על בסוכרוז  %1 עם TDZ -השפעת טיפול טבילה של התפרחת ב :13איור 
' ספיידרמן'אה יי גרווילונשל פרח עטיףב) C(קרוטנואידים כלל ו) B( bכלורופיל , )a )Aכלורופיל 

התוצאות . 11פרטי הניסוי הם כמפורט באיור  .)D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , במהלך חיי האגרטל
אותיות שונות מייצגות מובהקות . שגיאת תקן±  אחתכל  עטיףעלי  3חזרות של  5מייצגות ממוצעים של 

יות סטטיסטיות בניתוח מציינים מובהקו*** , **, . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  הסטטיסטית ברמ
  . א מובהקל. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.01, 0.1גורמי ברמות של - הדו
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תכולת השינויים בתמיסת האגרטל על בסוכרוז  %1 עם TDZ -השפעת טיפול טבילה של התפרחת ב :14איור 
' ספיידרמן'אה ישל פרחי גרוויל יעלהבעמודי ) C( קרוטנואידיםו )B( bכלורופיל , )a )Aכלורופיל 

התוצאות . 11פרטי הניסוי הם כמפורט באיור ). D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות  ,במהלך חיי האגרטל
אותיות שונות מייצגות מובהקות . שגיאת תקן±  אחתעמודי עלי כל  3חזרות של  5מייצגות ממוצעים של 

מציינים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח *** , **, . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  הסטטיסטית ברמ
  . א מובהקל. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.01, 0.1גורמי ברמות של - הדו
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  בפרחונים קצב הנשימהאתילן וייצור . 11.2.3

, ניםברליי'ג, כגון סוכרים, השפעות של חומרים שונים המעכבים הזדקנות בפרחים קלימקטריים

אתילן הייצור  קצב הפחתתבאמצעות השפעתם על בין השאר  ותמוסבר) ראה פירוט בדיון(ועוד  ולאתנ, ציטוקינינים

ייצור קצב נבחנה השפעת טיפולי הטבילה בציטוקינינים וכן הוספת הסוכרוז לאגרטל על , לכן. פרחיםבנשימה הו

ירד בפרחוני הביקורת לן ייצור האתיהתוצאות מראות ש. הפרחונים במהלך חיי האגרטל וקצב הנשימה שלאתילן ה

באופן כללי . A)15איור ( 11ביום  עד לסוף הניסוי הדרגתיולאחר מכן עלה באופן  ,בין היום הראשון לרביעי

 11-8בימים רק  .באגרטל 8יום לייצור האתילן עד קצב לטיפולים בציטוקינינים וסוכרוז לא הייתה השפעה על 

אתילן המיתנו את העלייה בייצור וספת הסוכרוז שניתנה במשולב ות ניםציטוקיניהטבילה בשני סוגי ה טיפולי

על קצב הנשימה  השונים של הטיפולים הההשפעגם ). C -ו 15Aאיור ( ולטיפול בסוכרוז בלבד בהשוואה לביקורת

י "עיכוב נשימה עשהתבטאו ב, השפעות שונות של הטיפולים נמצאוזה ואילך יום רק מ. 8עד יום  מאוד הקטנ יתההי

  ).C -ו 15Bאיור ( בעיקר כשהוא ניתן בנפרד, י הטיפול בסוכרוז"הגברת הנשימה עביפולים בציטוקינינים והט

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

על קצב ייצור אתילן תמיסת האגרטל בסוכרוז  %1עם  TDZ - ו BA -השפעת טיפולי טבילה של התפרחת ב :15איור 
)A ( וקצב הנשימה)B( וניתוח סטטיסטי של  ,במהלך חיי האגרטל' ספיידרמן'אה ילי גרוויונשל פרח

בכל מועד בדיקה נכלאו פרחונים בארלנמיירים למשך . 4י הניסוי הם כמפורט באיור פרט). C(התוצאות 
לכל  של פרחוניםחזרות  5התוצאות מייצגות ממוצעים של . שעתיים ונקבע ריכוז הגזים שהצטברו בכלי

לפי מבחן תחום  95%של  השונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ אותיות. שגיאת תקן±  טיפול
או  0.01, 0.1גורמי ברמות של -מציינים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדו*** , **, . *מרובה
  . א מובהקל. = מ.ל; בהתאמה, 0.001
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עם שילוב בבציטוקינינים  אהיה של תפרחות גרווילבחינת ההשפעה של טיפולי טביל. 3.3

  הפחמימות במהלך חיי האגרטלשל הרכב ההובלה וה, הקליטהספת סוכרוז באגרטל על הו
  קליטת סוכרוז והובלתו בענף הקטוף. 1.3.3

כן ו ,קטופים תהליכי גדילה ופתיחה של פרחיםב, תפקיד חשוב בהספקת אנרגיה לנשימהיש לסוכרים 

סוכר מתמיסת האגרטל אל הענף הקטוף ומידת כדי ללמוד על תנועת ה. ובשמירתו הפוטנציאל האוסמוטישל  הביציר

, את רמת הרדיואקטיביות של סוכרוז מסומן ברקמות הענף בשלב הראשון בחנו, הובלתו לאיברי הפרח השונים

   .בתמיסת סוכרוז מסומן בנוכחות או בהעדר סוכרוז לא מסומןהפריחה  ענף לאחר הדגרת

הייתה נמוכה  הביקורת פית הרדיואקטיביות בענניתן לראות שרמ G - וA 16איור במהתוצאות המוצגות 

השעות  24 -בבכל חלקי הענף  רדיואקטיביותהנראה פיזור אחיד של וכן , יחסית בהשוואה לענפים המטופלים

והתרכזה  ובעלים בגבעולהרדיואקטיביות פחתה ) שעות 72(מועד המאוחר יותר ב, לעומת זאת .הראשונות באגרטל

. ממטבוליזם שלו בתהליך הנשימהאו /וצאה מהובלה מוגברת של סוכר אל התפרחת וכנראה כת ,בעיקר בתפרחות

הצטברות של רדיואקטיביות הנמשכה ) H -וB 16איור (בנוכחות סוכרוז לא מסומן בתמיסת האגרטל , בניגוד לכך

. עמראה שהסוכר המשיך להיות מובל אל התפרחת המשמשת כמבלממצא ה, עם הזמןבעלים ובגבעול  ,בתפרחות

המועדים את הצטברות שני הגבירו ב) K -ו 16Eאיור ( TDZ -או ב) I - ו 16Cאיור ( BA -טיפולי הטבילה ב

מגמה זו הוגברה ). G -וA 16 איור( הרדיואקטיביות הן בתפרחת והן בעלים ובגבעול בהשוואה לענפי הביקורת

 16Jאיור (לא מסומן בתמיסה סוכרוז של טבילה בציטוקינינים בנוכחות  שעות בהשפעת הטיפול המשולב 72לאחר 

או הציטוקינינים ) 16Hאיור (שהייתה בולטת יותר במועד זה מהצטברות הרדיואקטיביות בהשפעת הסוכרוז , )L - ו

 ,של התפרחות שציטוקינינים מגבירים את חוזק המבלע ,ת המחקרנחהב תומכתתוצאה זו ). K -ו 16Iאיור (בלבד 

  .יהןסוכרים אלשל  יותר רבהמשיכה  נהכך ישעקב ו

  מסיסים בפרחונים סוכריםעמילן ותכולת  .2.3.3

על תכולת ו, קולורימטריתשנקבע בשיטה , על תכולת העמילןהשונים בניסוי זה נבחנה השפעת הטיפולים 

 של HPLC אנליזתדוגמא מייצגת של  מוצגת 17באיור  .יםונבפרח, HPLC אמצעותב השנקבע, המסיסיםהסוכרים 

, כל הסוכרים המצוינים להלן להוציא סוכרוז. אגרטל בהשפעת טיפולים שוניםב 8 ביוםם וניפרחב ריםפרופיל הסוכ

 התקבלשיא שה A.סוכר לא מזוהה  הוא שלהראשון  השיא. הופיעו בכל הטיפולים, שרמתו הייתה נמוכה יחסית

הוא דקות  10.4 לאחרשיא ה ,מתאים לגלוקוזדקות  9.7 לאחרשיא ה). 17Bאיור (מתאים לסוכרוז דקות  7.8 לאחר

איור ( Cסוכר לא מזוהה  דקות הוא 14 לאחרשיא והמתאים לפרוקטוז דקות  11.6 לאחרשיא ה, Bסוכר לא מזוהה 

17A ,B ,C ,ו- D .(  

מהווה פחות זו  רמה). 18Aאיור ( משקל יבש' ג לגר"מ 2 -במועד הקטיף הייתה כ ניםותכולת העמילן בפרח

בפרחונים  ) סוכרוז+ פרוקטוז + גלוקוז (שכן תכולת הסוכרים המסיסים  ,פרחוניםב מכלל הפחמימות 10% -מ

איור (בלי לקחת בחשבון את הסוכרים הלא מזוהים מזאת  .)D -ו 18B ,C איור(משקל יבש ' ג לגר"מ 22 -כ הייתה

טיפול מ הוהיא לא הושפע ,ימי אגרטל 8לא השתנתה משמעותית במשך  בפרחוני הביקורת תכולת העמילן. )19

י גרוויליאה ונשפרח ,תוצאות אלו מצביעות על כך. A)18איור ( באגרטל וזתוספת סוכרמאו /ו TDZ - טבילה בה

+  TDZבטיפול המשולב של , עם זאת. פתיחת התפרחות באגרטלבזמן מסיסים אוגרים עמילן כמאגר לסוכרים  םאינ



48  
 

  .)18Aאיור ( 14- ו 10בימים הייתה עליה ברמת העמילן  וזסוכר

 ואילך 6שהתייצבה רק מיום , באגרטל 3לאחר יום חדה ברמת הסוכרוז חלה ירידה  ,י הביקורתונבפרח

נוכחות סוכרוז ש בעוד, ניםולא השפיע על תכולת הסוכרוז בפרח) הקו הירוק( TDZ -בהטבילה טיפול ). 18Bאיור (

ורק לאחר מכן חלה  ,באגרטל 6ם יועד  הםאת תכולת הסוכרוז בבצורה משמעותית העלתה ) הקו האדום(באגרטל 

ביקורת מזו של פרחוני ה מובהקבאופן גבוהה יותר ין יעד נותרה 8ביום  תכולת הסוכרוז אם כי, מסוימת ברמהירידה 

 3שבלטה ביום , העלייה בתכולת הסוכרוז גרם להקדמת) הקו הצהוב(עם סוכרוז  TDZהשילוב של . B)18איור (

ברמת  יה מובהקתיעלבלאחר מכן שוב שלוותה  ,באגרטל 8תכולה עד ליום בחלה ירידה חדה  בהמשך .באגרטל

  .   B)18איור ( 14הסוכרוז עד ליום 

במהלך חיי  הראו מגמות השתנות דומות מאוד) 18Dאיור (פרוקטוז הוC) 18איור (גלוקוז הרמות 

אתה עליה מתונה בסוכרים נר ,)הקו הירוק( TDZ - בפרחונים שנטבלו וב) הקו השחור(הביקורת פרחוני ב. האגרטל

הירידה בסוכרים אלו הייתה חדה יותר בטיפול הטבילה . באגרטל 8-6מים עד ליחדה ירידה ב שלוותה, 3אלו עד יום 

) הקו האדום(הוספת סוכרוז לאגרטל . )D -ו C, 18איורים ( באגרטל 10נשארה נמוכה עד ליום ורמתם  TDZ, -ב

לעומת ).D -ו 17Cאיור ( ה בתכולתם ביום השמינייעליגרמה לואף  ,יםסוכר- החדה יציבה של שני תכולשמרה על 

לא הייתה שונה ) הקו הצהוב(סוכרוז +  TDZ - במשולב ל בפרחונים שטופלו ב"הנסוכרים -תכולת החד, זאת

  . )D - ו 18Cאיור ( ביום העשיריברמתם למעט העלייה , בלבד TDZ -בזו שבפרחונים שנטבלו מהותית מ

איור ( שיאים נוספים שלא זוהו ולא התאימו לסטנדרטים שנבחנו שלושההתקבלו  HPLC -וכרים בהס באנליזה של

השתנתה כמעט לא  A תכולת סוכר .נעשה לפי שטח השיאהוא ו ,יחסי נוה האלה הסוכריםהאומדן של תכולת . )19

ם יונהעשירי בפרח שנמצאה ביוםמשמעותית עלייה למעט , השוניםהטיפולים הושפעה מבמהלך חיי האגרטל ולא 

בטיפול המשולב זה ה הסוכר השינויים בתכולתיש לציין ש). 19Aבאיור  הקו הצהוב(סוכרוז +  TDZ - שטופלו ב

 C -ו B הסוכריםתכולת  .)18Aאיור ( בטיפול זה לגבי עמילן לשינויים שהתקבלומאוד  יםהיו דומ) 19Aאיור (

השפיעה באופן ) קו ירוק( TDZ -הטבילה ב). C -ו B, 19 יםאיורבקו שחור ( 3יום לאחר י הביקורת ירדה ונבפרח

הירידה  להגברת וB) 19איור ( 3ביום  B ל וגרמה להעלאת הרמה של סוכר"שונה על תכולת שני הסוכרים הנ

יציבה פחות או יותר שמרה על תכולה ) הקו האדום(לתמיסת האגרטל הוספת סוכרוז  C).19איור ( C רמת סוכרב

 באגרטל 6יום לעד  C סוכראת הרמה של בצורה משמעותית והעלתה , )19Bאיור (ימים  10 במשך B סוכרשל 

הקו הצהוב באיור (סוכרוז +  TDZ -במשולב ונים שטופלו באלה בפרח סוכריםבתכולת  יםהשינוי. C)19איור (

19B ו- C (בהשפעת טיפול זה פרוקטוזהגלוקוז והבתכולת שהתקבלו ביותר לשינויים  יםדומ והי )18 איורC ו- D .(  
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טבילה הטיפולי  של , )B ,H(תמיסת האגרטל בסוכרוז  %1ההשפעה של הוספת המציגה את רדיוגרמה  :16איור 
בהשוואה לענפי ) J ,F ,D L,(והשילוב בין שני סוגי הטיפולים  )K ,E( TDZ - ו) BA )I ,C -של התפרחת ב

ימי  3במהלך ' ספיידרמן'אה יגרוויל בענפי] C]14סוכרוז רדיואקטיבי  פיזורעל  )G ,A( טופלושלא  ביקורת
  .2ריכוזי הציטוקינינים הם כמפורט באיור . אגרטל

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Retention time (min) 
 ושילוב שני סוגי) C( TDZטבילה בציטוקינין , )B(סוכרוז לתמיסת האגרטל  %1הוספת השפעת  :17ור אי

לאחר ' ספיידרמן'אה יגרוויל וניהסוכרים בפרחהרכב התפלגות על ) A(בהשוואה לביקורת  D)(הטיפולים 
מוצגות תוצאות אנליזה . 11הניסוי בוצע כמפורט באיור  HPLC.ימים באגרטל כפי שהתקבלה באנליזת  8

הבלתי כרים שיאי הסו. אהיעל מיצוי סוכרים מפרחוני גרוויל מתוך חמש שבוצעו HPLCשל מייצגת 
גלוקוז , Suc)(סוכרוז , י סטנדרטים"עפ ושיאי הסוכרים המזוהים, A ,B ,Cמזוהים הוגדרו באותיות 

)(Glu  ופרוקטוז)(Fru י מועד יציאתם מהקולונה"מצוינים עפ.  
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/ mg(ריכוז סוכרים בפרחונים  g DW(

פרוקטוזגלוקוזסוכרוזעמילן

8יום 6יום 8יום 6יום 6יום 3יום 8יום 3יום 

)A(סוג טיפול 

a2.5 a3.1 b2.6 a4.9 a4.5 a10.8 a11.8 a  2.4ביקורת

TDZ2.2  b2.5 a4.3 a2.4 a1.9 b1.0 b4.7 b1.2 b -טבילה ב

תמיסת אגרטל  
)B(

TOG-62.4  a2.7  a3.4 b1.6 b2.6 b0.7 b4.8 b1.2 b

TOG-62.2  b2.4  b4.0 a3.4 a4.1 a4.7 a10.7 a11.8 a+ סוכרוז 

גורמי-ניתוח סטטיסטי דו

A*מ.ל***.מ.ל.************

B*****************

B X Aמ.ל***.מ.ל.מ.ל**.מ.ל.מ.ל.***

E.

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

עמילן  השינויים בריכוזתמיסת האגרטל על בוז סוכר %1 עם TDZ - טבילה של התפרחת ב השפעת טיפול :18איור 
)A( , סוכרוז)B( , גלוקוז)C( פרוקטוז ו)D (במהלך חיי האגרטל' ספיידרמן'גרוויליאה  ם שליונפרחב ,

 שלהתוצאות מייצגות ממוצעים . 11פרטי הניסוי הם כמפורט באיור  .)E(וניתוח סטטיסטי של התוצאות 
אותיות . שגיאת תקן± חזרות  5של  HPLC -ב תקבלו מהאנליזהשה שיאים של הסוכרים השוניםשטחי ה

מציינים *** , **, . *לפי מבחן תחום מרובה 95%של  השונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ
א ל. = מ.ל; בהתאמה, 0.001או  0.01, 0.1גורמי ברמות של - מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדו

  . מובהק
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השינויים בריכוזי תמיסת האגרטל על בסוכרוז  %1 עם TDZ - ל טבילה של התפרחת בהשפעת טיפו :19איור 
בשיאים המתקבלים , במהלך חיי האגרטל' ספיידרמן'גרוויליאה  ם שליונפרחלא מזוהים בהסוכרים ה

שאר פרטי הניסוי הם  .)D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , דקות )C( 14.2או ) A( ,10.4 )B( 5.3לאחר 
. לפי מבחן תחום מרובה 95%של  האותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ .18באיור כמתואר 

, 0.001או  0.01, 0.1גורמי ברמות של - מציינים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדו*** , **, *
  . א מובהקל. = מ.ל; בהתאמה

  
  
  
  

  פעילות אינברטאזות בפרחונים. 3.3.3

. בהשפעת הטיפולים השוניםבמהלך חיי האגרטל  ותשלושת סוגי האינברטאז של ןבניסוי זה נבחנה פעילות

שלווה בירידה חדה  ,3שיא ביום ל) קו שחור(י הביקורת ונעלתה בפרח )ירהוקואול(פעילות האינברטאז החומצי 

ייה העלפרט לכך ש ,פעילותהלא השפיע על ) קו ירוק( TDZ -טיפול הטבילה ב. A)20איור ( 8מכן עד ליום אחר ל

באגרטל או  בנפרדים שטופלו בסוכרוז ונבפרח. A)20איור ( הביקורתזו שהתקבלה בפרחוני מ קטנהבפעילות הייתה 

 ירדה לאחר מכןו ,8יום לעד הייתה יציבה יחסית פעילות האנזים  ,)בהתאמה, קווים אדום וצהוב( TDZ בשילוב עם 

  .עיכבה את העלייה בפעילות האינברטאז החומצי שתוספת סוכרוז באגרטל הסיקניתן למהתוצאות . A)20איור (
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ים שהתקבלו מאוד לשינויים דומ וי הביקורת היונבפרח )הציטוזולי(אינברטאז הבסיסי פעילות הב יםהשינוי

). 20Bאיור ( לאחר מכן ירידהו 3יום נמצאה עליה בפעילות עד  לגבי אנזים זהגם כש ,אינברטאז החומציבפעילות ה

 בלבד סוכרוזשל טיפול כאשר ה, 6יום עד לאת פעילות האנזים  עכבו ,שלהם שילובסוכרוז ו, TDZ, כל הטיפולים

נמצאה ירידה מתמשכת  TDZ - בשני הטיפולים שכללו טבילה באילו ו, לאחר מכןפעילות האנזים העלה את 

  ).20Bאיור ( 13ענפי הפריחה ביום בפעילות האנזים עד לפסילת 

של חיי  הימים 8במשך פחות או יותר נשארה יציבה י הביקורת ונחדופן בפרההפעילות של אינברטאז 

ולאחר  ,3העלה באופן מובהק את פעילות האנזים ביום  TDZ -ב הטבילהטיפול ). 20Cאיור בקו שחור (האגרטל 

 הוספת סוכרוז לתמיסת האגרטל העלתה את פעילות האנזים). 20Cבאיור  הקו הירוק(בפעילות  חדה ירידה חלהמכן 

הקו (טיפול המשולב ונים שטופלו בפעילות האנזים בפרח ,לעומת זאת. C)20הקו הצהוב באיור ( 8יום לעד  רגהבהד

לאחר מכן הייתה ירידה בפעילות עד לפסילת  אולם ,8י הביקורת עד ליום ונפרחו במפעילות נבדלהלא ) הצהוב

  ).20Cאיור ( 13יום בהפרחים 

  
  
  

אינברטאז של פעילות התמיסת האגרטל על בסוכרוז  %1 עם TDZ -פרחת בהשפעת טיפול טבילה של הת :20איור 
במהלך ' ספיידרמן'גרוויליאה  בפרחוני )C(תא הואינברטאז של דופן  )B( אינברטאז בסיסי, )A( חומצי

התוצאות מייצגות . 11פרטי הניסוי הם כמפורט באיור ). D(וניתוח סטטיסטי של התוצאות , חיי האגרטל
לפי  95%של  האותיות שונות מייצגות מובהקות סטטיסטית ברמ. שגיאת תקן± חזרות  5ממוצעים של 

או  0.1גורמי ברמות של - מציינים מובהקויות סטטיסטיות בניתוח הדו*** , . *מבחן תחום מרובה
  . א מובהקל. = מ.ל; בהתאמה, 0.001
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  דיון. 4
משך חיי אך  ,בארץשל הגרוויליאה קרי הזן המסחרי העיאת כיום מהווים  'ספיידרמן'גרוויליאה פרחי 

דהיית צבע , נשירה, של התפרחת וכמישה מהירה ות של הזדקנות לא אחידהבעישלהם קצר יחסית בשל האגרטל 

הפרחים הקטופים הגיבו באופן חיובי לטיפולי הטענה או טבילה  .אי פתיחת פרחיםו או השחרה של חלקי הפרח/ו

. ולכן נבדק מנגנון הפעולה של טיפול משולב זה בשיפור איכות הפרחים, בציטוקינינים והוספת סוכר באגרטל

רה פכאשר הוספת סוכר הגבירה ושי, עלים יעיל בעיכוב הזדקנות היה וסוכר ניםשהשילוב של ציטוקיני דווחבספרות 

א הגברת כוח בדחיית הזדקנות הו ניםציטוקינישל אחד המנגנונים המוצעים לפעילות . ניםשל הציטוקיני פעילותאת ה

פרחים מהווים איברי מבלע לפחמימות מאחר ו. י הגברת הפעילות של אינברטאז ציטוזולי"ע ,יםהמבלע לסוכר

באמצעות סוכר וציטוקינינים  אחריםניתן להניח שעיכוב ההזדקנות של פרחי גרוויליאה ופרחים , מהעלים ןשמקור

  .מבלע- ויסות של יחסי מקור באמצעותפועל כנראה 

את  יםובכך מגביר ,באמצעות הגברת הפעילות של אינברטאז יםפועל ניםשציטוקיני הייתהעבודה ה השערת

את  או/ו, הניתן באגרטל והובלתו אל הפרחים וזאת קליטת הסוכר יםמשפרבאופן זה ו, כוח המבלע של איברי הפרח

נים ים המבוססים על ציטוקינילפתח טיפולים מיטבי) א( ועבודה היהת ומטר. מהעלים והגבעול לפרח וזהסוכר הובלת

וסוכרוז על חיי  ניםציטוקיניהמשולב של הטיפול השפעת המנגנון של  ללמוד את) ב(ו, באגרטל תוספת של סוכרו

ההשפעות של טיפול בציטוקינינים לצורך זה נבדקו . 'ספיידרמן'קטופים של גרוויליאה פריחה  ענפיהאגרטל של 

)BA ו- TDZ(  הפחמימות מאזן , הפרחיםשונים של איכות מדדי אגרטל על הבתמיסת וז מתן סוכרבשילוב עם

 ותאינברטאזשל שלושה סוגי פעילות וה הובלה של סוכרוז מתמיסת האגרטל לענף ,בתפרחת במהלך ההזדקנות

  .בתפרחת במהלך ההזדקנות כמדד לכושר המבלע של התפרחת

  

גרוויליאה  פרחישל  ואופן יישומם על האיכותציטוקינינים השפעת . 1.4

  'דרמןספיי'
 Lagerstedt and Langston, 1967; Van) בעצהנעים  TDZ -ו BA, ציטוקינינים סינתטיים כגון קינטין

Staden and Joughin, 1988; Upfold and Van Staden, 1994, 1995),  ולכן טיפולי הטענה בציטוקינינים

, 2003, 'חובמאיר ו(פרחים וענפי קישוט של ים רבים אגרטל של מינהאלו נמצאו יעילים ביותר בהארכת משך חיי 

2004;(Van Staden and Joughin, 1988; Clarke et al., 1994; Lukaszewska et al., 1994b; 

Lukaszewska and Barthe, 1995; Philosoph-Hadas et al., 1996; Petridou et al., 2001; Ferrante et 

al., 2002; Huang and Chen, 2002; Ferrante and Tognoni, 2003; Sankhla et al., 2005a,b; Meir et 

al., 2007, 2009) . טיפולי הטענה בציטוקינינים לא שיפרו את איכות  ,בניגוד למתואר לעיל ,'ספיידרמן'בגרוויליאה

ולי הטענה טיפלא שופרה בעקבות איכות הפרחים ש ,תוצאות דומות). 2005 ,'חובמאיר ו ;3-1 יםאיור(הפרחים 

' ם'קלונדרה ג'ו' ם'האני ג', 'מיסטי רד', 'מיסטי פינק' כמו, התקבלו גם בזנים אחרים של גרוויליאה ,בציטוקינינים

Meir et al., 2007, 2009)( ,סילוויה'זן וכן ב '(Setyadjit et al., 2004a) .בכל הניסויים בהם יישום  ,לעומת זאת

 ,התקבל שיפור משמעותי באיכות הפרחים ,לאחר הקטיף של התפרחות נעשה בהטבלה TDZאו  BAהציטוקינינים 
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פרחי  )א: חשובות מסקנותתוצאות אלו מצביעות על שתי . )4, 2, 1איורים ( שהתבטא בהארכת משך חיי האגרטל

כפי (על מדדים שונים הקשורים באיכות ובמופע הפרחים  יםמשפיעה ,ניםחיובי לציטוקיניבאופן גרוויליאה מגיבים 

אל  ההמגיע ניםהציטוקיניכמות כנראה מפני ש, אינו יעיל יישום ההורמון בשיטת ההטענה )ב; )בהמשך שיפורט

הכרח קיים , לפיכך .מאוחר מדימגיעה לאברי המטרה או /מדי ו קטנהההטענה  מהלךהתפרחת בזרם הטרנספירציה ב

ענף  תשל טביל הבהשפע יםהבדל ומצאלא נ. כדי לקבל את התוצאות הרצויות ,ליישם את הציטוקינינים בטבילה

באופן מעשי ההמלצה למגדלים היא טבילה של כל ). 3, 2 יםאיור(בהשוואה לטבילת התפרחת בלבד כולו  הפריחה

  .י טבילת התפרחת בלבד"עיושמו הציטוקינינים בכל הניסויים במחקר הנוכחי , עם זאת .הפריחה ענף

יישום לאלו שהתקבלו לגבי דומות בטבילה בגרוויליאה התוצאות שהתקבלו לגבי יישום הציטוקינינים 

STS, מון', 'ספיידרמן'כמו , בזנים שונים של גרוויליאה ניםטיפול בציטוקיניעם ההייתה השפעה סינרגיסטית  שלו-

 - למרות ש ,זאת). 2005', וחובמאיר (רק ביישום בטבילה  ,'ם'קלונדרה ג'ו' סילוויה', 'ם'האני ג', 'מיסטי רד', 'לייט

STS  הורמון זה רגישים להפעילות של אתילן בפרחים הטיפול יעיל לעיכוב כנע היטב בזרם הטרנספירציה ומשמש

(Serek et al., 2006).  בשל ענף הפריחה טבלה ה הנדרש ,עם פקעי פריחהכענף שנקטף  ,במורן החורשגם- STS 

תוצאות ', וחובמאיר (שעווה המסוימים של פרח זנים וכך גם ב, )'ב', א 2006', וחובמאיר ( ת הפקעיםלמניעת נשיר

התפרחות ש ,הוא) גרוויליאהו שעווההפרח , מורן החורש(הללו  הפריחההגורם המשותף לכל ענפי . )לא מפורסמות

כנראה  ולכן מרבית המים מגיעים, איטיתאליהם מתמיסת האגרטל היא המים  ותנועת ,קטנים פריחהקעי מורכבות מפ

או /ו STS -יש ליישם את הבמקרים אלו ש ,מכאן. תואו התפרח יםאל הפקעמגיע  םטועימ רקקודם אל העלים ו

החומרים שני בהטענה אינו יעיל למרות ש מםויישומאחר , באמצעות טבילהאברי המטרה בציטוקינינים ישירות ה

   .עצהנעים ב

1.2.4. TDZ  יעיל יותר מנמצא - BA מןספיידר'שיפור האיכות של פרחי גרוויליאה ב'  
, בספרות דווח). Van Staden et al., 1988(ציטוקינינים דוחים הזדקנות ברקמות וגטטיביות ופורחות 

, שלהםסוג ב, הציטוקינינים ותלויות בריכוז היו מגוונותאך ההשפעות  ,מעכב הזדקנות פרחים מתן ציטוקיניניםש

 ,Eisinger, 1977; Mor et al., 1983; Bossè and Van Staden)הפרח  שלשלב ההתפתחותי בו יישומםצורת ב

' ספיידרמן'על מדדי האיכות בפרחי גרוויליאה  TDZ -וב BA - כשנבחנו ההשפעות של טיפולי הטבילה ב. (1989

היה  TDZ -ש, נמצא Meir et al., 2007, 2009); 2005', וחובמאיר (אחרים  גרוויליאה ובזני) 10-4 איורים(

יותר מאשר ריכוזים  בולטותתוצאות  נתנו יחסית שלושכן ריכוזים נמוכים  ,שיפור האיכותב BA - יעיל יותר מ

גם לגבי עיכוב הזדקנות של עלי דווחו  TDZתוצאות המראות על יעילות גבוהה יחסית של  BA.של  יחסיתגבוהים 

 TDZ -ש ,גם במערכת של תרביות רקמה נמצא .(Roitsch and Ehness, 2000; Roitsch et al., 2000)טבק 

 או ולבדכשניתן תאי תרבית של התחדשות יחסית בזירוז היעיל היה  TDZ - כך דווח ש .BA -יעיל יותר מהיה 

בשלושה סוגי . (Nayak et al., 1997; Murthy et al., 1998; Murch et al., 2000)בנוכחות הורמונים אחרים 

 TDZ - ה למרות שריכוזי BA,ולא  TDZהכיל מצע הניצנים היה טוב יותר כאשר הריבוי  ,סחלביםתרביות של 

עודד בתאים מסוימים יצירת קאלוס עם מקדם אף  TDZ. (Nayak et al., 1997) יותר היו נמוכיםשנדרשו לכך 

היה  TDZ -בעוד ש, BAריכוזים גבוהים של בדרך כלל לעידוד ניצנים דרושים . BA -בהשוואה לחלוקה טוב יותר 

 Murthy et)יכול לגרום ליצירת עוברים סומאטיים  ולבד TDZ -רבים נמצא ש םבזני. יחסית ריכוזים נמוכיםיעיל ב
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al., 1998) .TDZ  של סויה  יםזירוז צמיחה וחלוקת תאים בקאלוסבהיה יעיל ביותר יחסית בריכוזים נמוכים

 עודד) St. Jone's Wort(פרע  שלבתרבית רקמה  TDZ -שימוש ב). Thomas and Katterman, 1986(וצנונית 

  .IAA (Murch et al., 2000) - ו BAבמידה רבה יותר מאשר  צמיחת ניצנים מהיפוקוטילים אטיולנטיים

נעשית אינה ' ספיידרמן'שיפור האיכות של פרחי גרוויליאה בהשפעת הציטוקינינים . 2.2.4

  או הקטנת קצב הנשימה אתילןייצור  עיכובבאמצעות 
 וקצב ייצור האתילן בהם אתילןלפי רגישותם לשל פרחים קריות יקיימת חלוקה קלאסית לשלוש קבוצות ע

(Halevy and Mayak, 1981; Woltering and Van Doorn, 1988; Borochov and Woodson,1989; 

Reid and Wu, 1991):  בהם האתילן משרה באופן אנדוגני את  ,פרחים קלימקטרייםכמוגדרים המיני פרחים  )א

 ,מעכבי אתילן ,בפרחים אלו .ייצור אתילןשל אוטוקטליטית הקלימקטרית והבעליה תהליכי ההזדקנות הקשורים גם 

STS 1, או-MCP  כך מאריכים י "עו ,הזדקנות ונשירת עלי הכותרת כמו, אתילן-תהליכים פיסיולוגיים תלויימונעים

חשיפה פילו וא ,לאתילןכלל פרחים שאינם רגישים  )ב .(Ichimura and Hiraya, 1999)חיי האגרטל משך את 

פרחים  )ג .על קצב ההזדקנות שלהם המשפיע אינהמ "ח 100 עד 10לאתילן בריכוז גבוה של שלהם ממושכת 

אך הרמה האנדוגנית של  ,)מ"ח 100-1 שלתחום (יולוגיים סשאינם פיגבוהים הרגישים לאתילן חיצוני בריכוזים 

עליה  אמנם ישנה, מקבוצה זובמינים מסוימים  .ההזדקנות ואין עליה בייצור אתילן בשלבי ,נמוכהבהם האתילן 

משפיע חיצוני למרות שאתילן שבפרחים אלו , מכאן. שלב מאוחר של ההזדקנותאולם היא חלה ב, ייצור אתילןב

ייכים זנים רבים של שלקבוצה זו . המשרה הזדקנותאנדוגני ראשוני ומזרז תהליכי הזדקנות הוא אינו מהווה גורם 

מפני חשיפה אפשרית רק  מגןטיפול במעכבי פעילות של אתילן  ,ובפרחים אל .'גונסונאי'ו' פיידרמןס'כגון  ,גרוויליאה

בשל , במהלך המשלוח) ;Meir et al., 2009 Setyadjit et al., 2004b; 2005', וחובמאיר (לאתילן חיצוני שלהם 

או /יצוני מתבטאת בהזדקנות פרחים והתגובה לאתילן ח .המפרישים אתילןשונים פרחים וירקות , פירותנוכחותם של 

במהלך ההזדקנות הטבעית מהווה כנראה את הגורם  האנדוגניהשפעה של האתילן החוסר  ,מצד שני. נשירתםב

) 2005', וחובמאיר (מזנים שונים טיפולים במעכבי אתילן בפרחי גרוויליאה שהתקבלו בתגובה לסותרות הלהשפעות 

(Joyce and Beal, 1999; Setyadjit et al., 2004a; Meir et al., 2009) . פינק ' מהזן לגבי גרוויליאהרק

מאיר (ושל מעכב סינתזה של אתילן  MCP-1)(אתילן של של מעכב פעילות מובהקת דווח על השפעה ' פרינסס

   .הטבעיתמבקר כנראה את ההזדקנות האנדוגני כך שבזן זה האתילן  ,)2005 ',וחוב

פרחים של המעכבים הזדקנות  ,וסוכרים ניםציטוקיני, ניםאוקסי, ניםיברלי'גכגון  ,קיימים חומרים רבים

את מנגנון הפעולה של  ללמודשמטרתם הייתה  ,במחקרים רבים. כפי שפורט בפרק המבוא ,קלימקטריים שונים

הפחתת מייצור האתילן ודחיית השיא הקלימקטרי בייצורו או קצב שפעילותם נבעה מהפחתת  ,חומרים אלו הוכח

ואכן נמצא  ,ייצור אתילן ים הזדקנות באמצעות עיכובשציטוקינינים מעכב ,בעבר הוצע, למשל. הרגישות לאתילן

 ACC - מנע את העלייה בולאתילן חיצוני  ACCעלי כותרת של ציפורן עיכב הפיכת שניתן ל BA -שטיפול מקדים ב

הנוכחי מראות במחקר התוצאות המוצגות . (Mor et al., 1983; Cook et al., 1985)האנדוגני שקשור בהזדקנות 

באגרטל לטיפולי  10יום  כאשר עד ,10-8 חלה בימים בפרחי גרוויליאה העלייה האנדוגנית בייצור האתילן ש

 מבטלות את תוצאות אלה. )15Aאיור ( ייצור האתילןקצב על לא הייתה כל השפעה והסוכרוז  ניםהציטוקיני

באמצעות נעשית ' ספיידרמן'על פרחי גרוויליאה והסוכרוז  ניםוקיניציטהשל העיקרית ההשפעה שאפשרות ה
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טיפול הבעוד ש ,ילךאו 4טיפול בסוכרוז הגביר באופן מובהק את הנשימה מיום ה ,בנוסף. אתילןייצור על  תםהשפע

 י"ובעיקר הגברת הנשימה ע ,אלה השפעות מנוגדות). 15Bאיור ( 10הפחית את הנשימה רק ביום  ניםבציטוקיני

 בדחיית ההזדקנות ושיפור איכות הפרחל "ת הטיפולים הנהשפעשלא ניתן להסביר את , על כךן הגם מעידות  ,סוכרוז

  .על הנשימהבאמצעות השפעתם 

כמו , ישנן עדויות שציטוקינינים מפחיתים גם את הרגישות לאתילן בפרחים, בנוסף לעיכוב ייצור אתילן

 ,.Eisinger, 1977; Cook et al., 1985; Cook and Van Staden, 1988; Chang et al)בציפורן ובפטוניה 

ישנם דיווחים המצביעים על קשר , במקביל. )Cook et al., 1985(לאתילן  הקולטןי חסימת "כנראה ע (2003,

עם ההזדקנות הפרחים הופכים לרגישים יותר לאתילן שכן , קורלטיבי בין רגישות לאתילן וירידה בציטוקינינים

)Halevy and Mayak, 1981(, ניםציטוקיניהבמתאם עם ירידה בתכולת  נמצאשינוי זה כנראה ו (Borochov 

and Woodson, 1989; Taverner et al., 2000; Chang et al., 2003) .נושא זה לא נבדק בעבודה הנוכחית.  

  

והוספת סוכרוז  TDZאו  BA -טבילה בהטיפול המשולב של השפעת . 43.

  יכות של פרחי גרוויליאההאבאגרטל על 
נלמדה בעבודה , ריכוזים ושיטת היישוםמבחינת ה לאחר כיול המערכת וקביעת הטיפולים האופטימאליים

ללא הוספת  ואעם  ,TDZ)או  BA( ניםציטוקיניתמיסות של ב' ספיידרמן'גרוויליאה של השפעת טבילת תפרחות 

שונים על מדדי איכות ו) 4איור (על משך חיי האגרטל אלה  והשפעות הגומלין בין טיפולים ,סוכרוז לתמיסת האגרטל

החמת עלי העטיף  ,)6איור ( ידיותטורג, )5איור (פתיחת פרחונים : מדדים אלה כללו. משך חיי האגרטל הקובעים את

ותכולת ) 12-10איורים (מאזן המים , )9איור ( הפריחה שינוי משקל ענף, )8איור (נשירת פרחונים , )7איור (

הבסיסית של איכות היש לציין ש). 14-13איורים (העלי  יובעמוד עטיףב) כלורופיל וקרוטנואידים(גמנטים הפי

 בהבדליםדבר שהתבטא  ,אגרוטכנייםתנאי גידול וטיפולים , עונתיותשינויי של בשונים הבניסויים  נבדלההפרחים 

אלא  ,הנוכחיושאים אלו לא נבחנו במחקר נ. של פרחים שנקטפו במועדים שוניםבמופע הפרחים ובמשך חיי האגרטל 

ה השווא נערכהולכן  ,)וסוכרוז ניםציטוקיני(של הטיפולים שלאחר הקטיף הבסיסיות ההשפעות בלימוד רק התמקדנו 

הן נמצאו השפעות מיטביות מובהקות . באותו ניסוי ולא בין ניסויים שוניםהשונים לגבי השפעת הטיפולים  רק

 שניתנו במשולב היולשני הטיפולים  כאשר, לטיפול בסוכרוז לגבי כל המדדים שצוינו לעיל ןהו ניםלטיפול בציטוקיני

רוב המדדים הטיפול בעל ההשפעה החיובית המיטבית היה הטיפול ב .כ ללא השפעות גומלין"השפעות אדיטיביות ובד

. ספת סוכרוז באגרטלבתו BA - טבילה בהטיפול לאחריו ו ,בתוספת סוכרוז באגרטל TDZ - המשולב של טבילה ב

) 12איור (תכולת המים היחסית , )8איור (הטיפולים נמצאו לגבי נשירת פרחונים שני השפעות גומלין מובהקות בין 

גם כאשר נמצאו השפעות  ,יחד עם זאת). בהתאמה ,14 -ו 13איורים (העלי  יותכולת הפיגמנטים בעטיף ובעמוד

  .אדיטיביות ולא סינרגיסטיותך כלל בדרהיו  הן ,גומלין מובהקות בין הטיפולים

  וניםחיי אגרטל ופתיחת פרחמשך . 4.31.
ם אגרטל של מיניהבפרק המבוא פורטו בהרחבה דוגמאות רבות המראות שיפור באיכות והארכת משך חיי 

לאחר טיפול  אגרטלהתמיסת ל או תוספת סוכר/ובסוכרים הטענה  פרחי קטיף בהשפעת טיפולי שונים של

הראינו  הנוכחיבמחקר . לדיווחים לגבי השפעת טיפול בסוכרים בפרחי גרוויליאהתוך התייחסות  ,םבציטוקיניני
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של  באופן מובהק את משך חיי האגרטל כוסוכרוז באגרטל הארי והן תוספת ניםטיפול טבילה בציטוקיני שהן ,כאמור

 הה ירודתייה 4באיור  המוצגסוי הפרחים בניהבסיסית של איכות ה. )4, 2איורים (' ספיידרמן'פרחי גרוויליאה 

בניסוי זה לירידה באיכות כאשר הגורם העיקרי  ,ימים 5 -ומשך חיי האגרטל של פרחי הביקורת היה פחות מ ,יחסית

 ,35% - האריכו את משך חיי האגרטל בכ TDZ הןסוכרוז ו הן). 6איור (ידיות היה איבוד מהיר של הטורג

הערכים מתבססים על חישוב התוצאות המיוצגות ( 67% -שיפור של כ היה) TDZ+ סוכרוז (כשבטיפול המשולב 

בו , נוסףבניסוי  ,לעומת זאת .'ספיידרמן'נמוכים מאוד לפרחי גרוויליאה נחשבים ערכים אלו ). 4Aבעמודות באיור 

משך  ,)8איור (ונשירת הפרחונים מהתפרחת ) 7איור (חיי האגרטל היו החמת העטיף של הפרחונים  יוםהגורמים לס

י "מדד זה הוערך עפאך  ,תוצאות למשך חיי האגרטלאמנם לא הוצגו (ימים  6 -חיי האגרטל של פרחי הביקורת היה כ

היו באיכות  BAאו  TDZ+ תפרחות שטופלו בסוכרוז ). 8באיור  שהובאה 3.3חמורה בערך של הנשירה הדרגת 

מאיר ( תנול ניסויים מקבילים שבוצעו במעבדתוצאות ש). 8איור (ולא נשרו כלל ) 7איור ( 13סבירה גם ביום 

 סוכרו TDZ - בטבילה בשטופלו  'ספיידרמן' גרוויליאה ם בפרחיוי 17חיי אגרטל של  מראות משך) 2005', וחוב

  .ימי אגרטל 7 נפסלו כבר לאחרכאשר פרחי הביקורת  ,בלבד TDZם בהשפעת וי 13לעומת  ,באגרטל) גלוקוז(

בו שיפור נוסף אף והתקבל  ,יחסית משך חיי האגרטל היה ארוך TDZ+ כאשר הפרחים טופלו בסוכר 

בניגוד לניסויים  ,נוספים גרוויליאה בארבעה זניגם זו התקבלה  חיובית השפעה .לתמיסת הטבילה STS הוסף כאשר

מכך כנראה נובעת לתוצאות אלו הסיבה ). 2005', וחובמאיר (איכות הפרחים  שיפר אתלבדו לא   STSבהם

בהם בו יש  ,להגיע לשלב המאוחר יותרו םהתפתחותמאפשרת לפרחונים להשלים את משך חיי האגרטל  שהארכת

תוצאות דומות דווחו גם . האתילן האנדוגני מונע את פעולת STSואזי A), 15איור (של אתילן מוגבר ייצור אנדוגני 

אפשרה את העלייה האנדוגנית ו האריכה את משך חיי האגרטל  BA-ובהם הטענה בסוכר  ,לגבי פרחי ליזיאנתוס

של התקבלה הארכה נוספת , ניתן לבדוהוא כאשר היה חסר השפעה אשר , STSוכאשר הוסף למערכת , באתילן

  ).2004, 2003', וחובמאיר (משך חיי האגרטל 

 Abeles et al., 1992; Van Doorn)פתיחת הפרח מתבטאת בגדילה של עלי הכותרת, במרבית הפרחים

and Van Meeteren, 2003; Kumar et al., 2007) .בגרוויליאה ובמיני פרחים אחרים ממשפחת , בניגוד לכך

הפיכתן ללולאות מוצקות  ,ותהתפתחות לולא, )5איור (העלי  יגדילה של עמודמתבטאת בפתיחת הפרח  ,הפרוטאיים

וקינינים והן הטיפול בסוכרוז הן הטיפול בציט. וזאת לאחר שעלי העטיף כבר הגיעו לגודל המרבי ,ןהתיישרותכ "ואח

כאשר  ,)5Cבאיור  5ליום  המתייחסות ראה תוצאות(' ספיידרמן'של גרוויליאה  וניםאת פתיחת הפרח מוהקדי

הנחת המחקר הייתה שהשפעת הטיפול בציטוקינינים על פתיחת הפרחונים . בהמשך רק לטיפול בסוכר הייתה השפעה

קליטת הסוכר מתמיסת האגרטל מהשפעת הטיפול על , חות בחלקהלפ ,נובעת) העלי יגדילת עמודהמתבטאת ב(

השפעת טיפול בסוכר על ). ראה דיון בהמשך(תומכות בהנחה זו הנוכחי תוצאות המחקר . בענף הקטוף והובלתו

 Joyce et al., 1996; Joyce and) ;)2005', חובמאיר ו(גם בעבר  דווחהמזנים שונים פתיחת פרחי גרוויליאה 

Beal, 1999; Meir et al., 2009).  

 Van) טמפרטורה ושעון ביולוגי, אורמו כ ,י גורמים רבים"תהליך מורכב המבוקר ע היאפתיחת הפרחים 

Doorn and Van Meeteren, 2003) . מעורבים חלוקות או של עמוד העלי הכותרת עלי בגדילה והתרחבות של

 התא ו החלשת הקשרים בין המולקולות השונות בדופןהכוללים שינויים בדפנות התאים כמ ,גדילהתהליכי תאים ו

(Abeles et al., 1992; Kumar et al., 2007) .דורשים אנרגיה ,גדילה בצמחיםהכמו כל תהליכי  ,תהליכים אלו , 
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לפוטנציאל ואנרגיה גבוהה של פחמימות תורמת לאספקת  הרמ. גבוההנובע מפוטנציאל אוסמוטי  ,לחץ טורגור חיוביו

גורמים בדרך כלל לאי מים מאזנים שליליים של פחמימות ושל , לכן. (Moalem-Beno et al., 1997) האוסמוטי

באמצעות ספקתם לענף הקטוף הי "פחמימות עהדלדלות יבמקרים רבים ניתן להתגבר על בעיית ה .פתיחה של פרחים

הפרחים נקטפים ללא כאשר  ובמקרים מסוימים, )3-5%( גבוהים יחסית יםבריכוזשונים טיפול הטענה בסוכרים 

ניתן לחדש את הספקת הפחמימות , בנוסף. (Halevy and Mayak, 1981)סוכר  20% - טעינם בלהאף עלים ניתן 

יישנם דיווחים רבים בספרות ו, לתמיסת האגרטל 1-2%לענף הקטוף באמצעות תוספת של סוכר בריכוז של 

 ;Han, 1992; Doi and Reid, 1995)פרחים באגרטל   המתארים השפעה חיובית של טיפולים בסוכרים על פתיחת

Kuiper et al., 1995; Ichimura and Hiraya, 1999) .בפרחים רמת הסוכרים המסיסים מראים שב המחקרים ור

מחקרים רבים . (O'Donoghue et al., 2002)הוזנו בסוכרוז בתמיסת האגרטל  תה כאשר הםאו עלה יציב יתההי

השפעה חיובית של הטענה בסוכרים או תוספת סוכרים  הראו ,רח הקטוף במכון וולקניפה לששבוצעו במעבדה 

ליאונוטיס , ליזיאנתוס, עדעד, לימוניום, גיבסנית מוכ ,דולים חדשים וותיקיםיבג ,כולל תכשירים מסחריים ,באגרטל

' ב', א 2006, 2004, 2003 ,1995 ',וחובמאיר (מורן החורש ועוד , סולידגו, אסקלפיאס, שושן, ליאטריס, ליאונורה

;Meir et al., 2007, 2009 .( באות גם לידי ביטוי  והן, בעולםבארץ ו באופן מעשי ותמחקרים אלו מיושמתוצאות

  .י הצרכן הסופי"ע תמיסת האגרטלל להוספה המיועדת, לזרי הפרחיםשקית הכוללת סוכר ובקטריוציד בצירוף של 

  נשירת פרחונים ועלי העטיף. 43.2.
אגרטל הפחיתו באופן מובהק תמיסת הל) גלוקוז או סוכרוז(וגם תוספת סוכרים  TDZ - ו BA - בילה בהט

והשילוב של  BA,היה יעיל יותר מאשר  TDZ). 4ותמונה  8, 3 יםאיור(את הנשירה של פרחונים ועלי עטיף 

כפי שצוין ). 8יוחד איור ובמ 3איור (באגרטל היה היעיל ביותר במניעת הנשירה  וזותוספת סוכר TDZ - הטבילה ב

אך ישנם דיווחים גם לגבי  ,הגורמים המשפיעים ביותר על תהליכי הנשירה הם אוקסין ואתילן, בפרק המבוא

  . על הנשירה השפעות של ציטוקינינים וסוכרים

באופן עצמאי בעיכוב ומניעת  יםפועל ניםסוכרוז וציטוקיניש ,נוכחית מורותהתוצאות שהתקבלו בעבודה ה

הנגרמת , נשירת הפרחונים ל בעיכוב"של שני החומרים הנההשפעה . רה של תפרחות גרוויליאה ועלי העטיףהנשי

עיכוב  ,לעומת זאת .בקרת תהליכים ברקמת הניתוק באמצעותיכולה להיות , י עצם דחיית ההזדקנות"גם ע אולי

עלי שכן  , אלו י טיפולים"דקנות עחלה בסוף תהליך הזדקנות יכול לנבוע מעיכוב תהליכי ההזשעטיף עלי הנשירת 

  ).כלורופיל וקרוטנואידים(כמושים וללא פיגמנטים אופייניים , עטיף שנושרים הם חומיםה

גם בספרות ישנם דיווחים לגבי ההשפעה העצמאית של סוכרוז וציקטוקינינים בעיכוב הנשירה בפרחי 

ודלפיניום הפחיתו את  )Epidendrum ibaguenese( סחלב, פרחים קטופים של פלוקסלטיפולים בסוכר מתן . קטיף

אשר צמחי כ. (Ichimura et al., 2000; Sankhla et al., 2005b, 2006; De Moraes et al., 2007)הנשירה 

 ייתהשה ,פחמימותתכולת הלבין נמצא מתאם חיובי בין עוצמת האור  ,שוניםהארה דלו בתנאי ועציץ של דלפיניום ג

סיגנל  המהווברקמה שרמת הפחמימות , ייתכן. (Tanase et al., 2005)ירה של הפרחים במתאם שלילי למידת הנש

  ).Ruiz et al., 2001(חנטי הדרים כפי שהוצע לגבי  ,נשירההביוכימי לבקרת 

 Forchlorfenuron )(CPPU -ו BAציטוקינינים ה: לציטוקינינים תפקידים סותרים במערכות של נשירה

 ,Stopar and Zadravec) י עידוד אתילן"ע נשירה של חנטים מאחר והם מעודדים ,חיםמשמשים לדילול פירות תפו
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2004; Dal Cin et al., 2005, 2007) . בהשימוש הנפוץ ביותר- TDZ  הוא לשילוך של עלי כותנה(Bondok et 

al., 1996) . התכשירDropp, ששימש כמקור ל- TDZ  מצד . ה זונועד למעשה למטר ,הנוכחיתבניסויים בעבודה

 ,Sankhla et al., 2003)עיכב נשירה של פרחי תורמוס ופלוקס  TDZ ,קטוףהפרח הבמערכת של  ,שני

2005a,b),  י דחיית הזדקנות העלים "כנראה ע ,של אנונהרקמה ומנע נשירת עלים בתרבית(De Oliveira et al., 

וסוכר במניעת הנשירה  ניםשל ציטוקיניבפרחי קטיף של פלוקס ותורמוס דווח על השפעות אדיטיביות . (2007

(Sankhla et al., 2003, 2005a,b), טבילה של תפרחות ש, כן דווח. הנוכחית בגרוויליאהעבודה ה מצאיבדומה למ

  .Setyadjit et al., 2004a)(' סילוויה'זן בפרחונים ת העיכבה את נשיר BA - גרוויליאה ב

  וניםובפרחהפריחה מאזן המים בענף . 43.3.
גורם . שלהםזן המים בענף הקטוף הוא גורם חשוב ביותר המשפיע על מופע הפרחים ומשך חיי האגרטל מא

. לעקת מיםרגישות שונה כאשר הזנים השונים מאופיינים ב ,בפרחי גרוויליאהזה הינו בעל משמעות רבה במיוחד 

סתימה  בעיה נגרמת עקבה. 'Crimson Yul-lo' הזן הוא הגרוויליאה הסובל מקליטת מים לקויה זנימאחד 

פתר באופן חלקי  ABAי "עיכוב הטרנספירציה עו ,חתךבהנובעת מהתפתחות סוברין , של צינורות העצהפיסיולוגית 

נמצאה ירידה בפוטנציאל המים של זו  בצעה קבוצת מחקרבעבודה המקיפה ש). He et al., 2006a,b(את הבעיה 

שאיבוד  ,נובע מכך הקטוףמאזן מים שלילי בענף . ך חיי האגרטלשהתגברה בהמש ,התפרחת כבר ביום השני באגרטל

 הזן שלילי בפרחיהמים המאזן . האגרטלתמיסת טרנספירציה עולה על קליטת המים מבאמצעות ההענף מהמים 

'Crimson Yul-lo', איבוד ב, בתכולת המים בתפרחתובפוטנציאל המים , ירידה במשקל הטרי של הענףב התבטא

  .(He et al., 2006 a,b) ימים באגרטל 4-2שחלה כבר לאחר  ,כמישה חזותיתידיות ובטורגה

, )9איור (השינויים במשקל הטרי של הענף ' ספיידרמן'בפרחי גרווילאה נבדקו  הנוכחיתבעבודה 

קליטת המתבטא ביחס בין  ,כללי בענףהמים המאזן בו ,)6איור (מוצקות התפרחת שבאה לידי ביטוי ב ,ידיותטורגב

בנוסף ). בהתאמה ',ד-'א10איורים (ימים באגרטל  10-7 -ו 7-5, 5-3, 3-0 לאחר ,הטרנספירציהוהאגרטל מים מ

איור (נבדקו גם המשקל הטרי של הפרחונים בתפרחת , תפרחותלהמתייחסים לענף השלם ו ,למדדים שתוארו לעיל

כל אחד ). 12איור ( האגרטלבמהלך חיי  ,העלי יהעטיף ועמוד ,ניםהפרחו אבריותכולת המים היחסית ב, )11

 ,ל"מנע את השינוי החד במדדים הנ ,ת האגרטלטבילה בציטוקינינים והוספת סוכרוז לתמיס ,מהטיפולים שנבחנו

. והם היו הטיפולים הטובים ביותר ,טיפולים המשולבים הייתה השפעה אדיטיביתלכאשר  ,בפרחי הביקורת התרחשש

 - הטיפול ב שגם הטיפול בסוכרוז וגם, לצייןמעניין ). 'א10איור (פולים מאזן המים היה חיובי בכל הטי 3עד יום 

TDZ ענפיוב ,השתנתה המגמה 5-3בין הימים . ת המיםשהיא הכוח המניע את קליט ,הפחיתו את הטרנספירציה 

את  הןסוכרוז הפחית ). קליטה לטרנספירציה היה קטן מאחדבין היחס ה(שלילי מים כבר מאזן התפתח הביקורת 

). 'ב10איור (הפחית רק את הטרנספירציה  TDZ -בעוד ש ,קורתיאת הטרנספירציה בהשוואה לב הןקליטה וה

השווה (כל הטיפולים פרחים בטרנספירציה בבכבר ירידה כללית ונמשכת בקליטת המים ו חלהבהמשך חיי האגרטל 

 ממצא ,בקליטת המים ובטרנספירציה את הירידה ןהטיפול בציטוקינינים מית .)'ב- 'א 10איורים ל 'ד-'ג 10 איורים

קליטת מים לטרנספירציה הייתה הרבה יותר של והירידה ביחס  ,של הענף הקטוף על מצב פיסיולוגי טוב המעיד

גם בימים ואת הטרנספירציה מים מהתמיסה הקליטת את סוכרוז הפחית , לעומת זאת. ביקורתפרחי המאשר ב קטנה

,  מכאן. ים בהשפעת סוכרוז לא היה טוב יותר מאשר בביקורת בימים אלומאזן המלכן ו ,באגרטל 10-7 -ו 7-5
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שיפר את מאזן המים במשך כל ימי  TDZ -בעוד שהטיפול ב ,באגרטל 5-0סוכרוז שיפר את מאזן המים רק בימים ש

  .האגרטל

שהוספת סוכרוז הפחיתה את קליטת המים בגלל ההשפעה המעכבת שהייתה לו על  ,גם בורדים נמצא

לעומת ). Kuiper et al., 1995(סוכרוז שמר על תכולת מים גבוהה יחסית הארוך הטווח באולם , ספירציההטרנ

 Tal and Imber, 1971; Fusseder)שטיפול בציטוקינינים הגביר את הטרנספירציה  ,המראיםדיווחים  נםיש ,זאת

et al., 1992) .הפחית את  ,ובעלים בשיפה ניםקינישגרם לירידה בתכולת הציטו ,קירור שורשיםש, נמצא בנוסף

עקת מים בשורשי עגבנייה ש, כן דווח .)Veselova et al., 2005(מוליכות הפיוניות  הקטנתי "הטרנספירציה ע

הוצע ששני לכן . ABA -רמת ה והעלאת בשיפה ניםהציטוקינירמת הורדת  באמצעותהפחיתה את הטרנספירציה 

 ,הדגישיש ל). Kudoyarova et al., 2007(מועברת מהשורש לנוף הורמונים אלו מהווים סיגנל לעקת מים ה

וקשה להניח  ,למעשה טיפול מקומי שהוא, תפרחת בלבדניתן ל ניםשבמחקר הנוכחי טיפול הטבילה בציטוקיני

בענף הקטוף שלשער  ניתן ,יחד עם זאת. על הטרנספירציה ושפיעהאל העלים ו ולתפרחת נע נושנית ניםשציטוקיני

לא בוצעו ניסויים ואין דיווחים לגבי מידת . עצמהגם מהתפרחת הגדולה  ,ספירציה גבוהה יחסיתטרנ נהיש

  . עליםנוכחות תפרחות של גרוויליאה ללא בהטרנספירציה היחסית 

הייתה גם עליה  ,)'ב-'א10 יםאיור(גדול מאחד היה מים לטרנספירציה הקליטת בין יחס הבטיפולים בהם 

הפרחונים של התפתחות העליה זו משקפת את הגדילה ו .)9איור (באגרטל  5-0מים במשקל הכללי של הענף בי

ובמאזן  ואלהאברים ה ידיות שלטורגבגדילה זו קשורה בפוטנציאל המים ו. העלי יגדילה של עמודבהמלווה  ,בתפרחת

  ).4.4סעיף ראה ( בעקבות הטיפולים המשופר שלהםהפחמימות 

  בפרחונים ובעלי העטיף )וקרוטנואידיםכלורופיל (פיגמנטים רמת ה. 43.4.
גרוויליאה  של פרחיהזדקנות המתרחשים במהלך הקרוטנואידים הוא אחד התהליכים הכלורופיל והפרוק 

) 13B ,Aאיור (הירידה בתכולת הכלורופיל בעטיף . רמה גבוהה יחסית של פיגמנטים אלו יםמכילה ,'ספיידרמן'

איכות הבסיסית של הפרחים אך ה, בוצעו בנפרדאומנם שני הניסויים  .)7איור (הפרחונים  תהקדימה בהרבה את החמ

  . ולכן ניתן להשוות ביניהם, בשני ניסויים אלו הייתה דומה

גרוויליאה של עטיף עלי הטנואידים בוירידה בתכולת הכלורופיל והקר באגרטל נצפתהכבר מהיום השני 

 הטנואידים ירדוהקררמת בעוד ש, 13A ,(Bאיור (תר ר יוימהבקצב  ההכלורופיל ירדכאשר רמת , 'ספיידרמן'

) 14A ,Bאיור (כלורופיל הייתה מתונה יותר רמת הבעמודי העלי הירידה ב ,לעומת זאת). 13Cאיור (בצורה מתונה 

 ,כלורופילרמת העיכב את הירידה ב TDZ -טבילה בטיפול . C)14איור ( קרוטנואידיםרמת הירידה בבהשוואה ל

הייתה אף עליה ) TDZ+ סוכרוז (ובטיפול המשולב  ,מזו של הסוכרוז השפעה רבה יותרהייתה  TDZ -כשל

  ).14Bאיור ( 0באגרטל בהשוואה לזמן  2בעמודי העלי ביום  bבתכולת כלורופיל 

עיכוב פירוק  .א: קרוטנואידים בשתי רמותהכלורופיל והציטוקינינים על תכולת הניתן להתייחס להשפעת 

 ;Van Staden et al., 1988)במערכות של הזדקנות באור ובחושך סינתזה של קרוטנואידים הכלורופיל והגברת ה

.Zacarias and Reid, 1990; Zavaleta-Mancera et al., 2007) שגם בפרחי , בעבודה הנוכחית נמצא

 וטנואידיםאת סינתזת הקר יםמגביר אףו ,קרוטנואידיםהאת פירוק הכלורופיל ו יםמונע ניםהציטוקיניגרוויליאה 

כלורופיל בולט בניסויים בהם עלים שהחלו להצהיב טופלו הסינתזה של הנושא של הגברת ה. )14, 13איורים (
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 ;Clarke et al., 1994; Philosoph-Hadas et al., 1996) מחדש כתוצאה מכך חלה הורקה שלהםו ,בציטוקינינים

Petridou et al., 2001; Ferrante et al., 2002) . י ציטוקינינים "סינתזת הכלורופיל בשלב ההזדקנות עהגברת

גן ב באמצעות התמרה ניםציטוקיניההוגברה הסינתזה של  בהם, של טבק או עגבניותם יגם בצמחים טרנסגנידווחה 

ipt של אגרובקטריום תחת הפרומוטר של גן המעורב בהזדקנות, SAG12 (Gan and Amasino, 1995; 

Guivarc'h et al., 2002; Roitsch et al., 2003; Skorov et al., 2007) .זה תטיפול בציטוקינינים הגביר סינ .ב

הגביר את בהם טיפול בציטוקינינים כגון בזרעי חמניות  ,של כלורופיל וקרוטנואידים גם במערכות לא מזדקנות

רוטנואידים של נבטי ציטוקינינים הגבירו גם את רמת הק). Yaronskaya et al., 2007(תכולת הפיגמנטים בנבטים 

 ;Montague, 2000)יולנטים לא מטופלים טנבטים א שאפיין ,שגודלו בחושך וקיבלו גוון צהוב ולא לבן ,מלפפון

Quanten et al., 2007) .  

  

והוספת סוכרוז  TDZאו  BA - טבילה בהטיפול המשולב של השפעות . 44.

  באגרטל על מאזן הפחמימות בפרחי גרוויליאה
ת ושטיפול טבילה של תפרח ,הייתהעבודה ה הנחתירת הספרות והתוצאות הראשוניות בהתבסס על סק

לתמיסת תוספת סוכרוז גם , בנוסף לכך. פחמימותלשל הרקמה גביר את כוח המבלע מבציטוקינינים גרוויליאה 

 לגדילה ולהעלאת, כמקור לאנרגיה פחמימות אלה משמשות. בפרח הפחמימותלעליה בתכולת גורמת  אגרטלה

ת הובלה של סוכרוז מסומן מתמיסהקליטה וי מדידת ה"עזו נבחנה  השערה. הפריחה הפוטנציאל האוסמוטי בענפי

של שלושה סוגים של פעילות הוהפחמימות תכולת  וקביעת, ל הפרח בשלושת הימים הראשונים באגרטלהאגרטל א

  .ובסוכרוז TDZ - בהשפעת הטיפול המשולב ב אגרטלהבמהלך חיי בפרחונים אינברטאזות 

באופן ברור את הובלת הסוכרוז המסומן אל  הגבירשאכן טיפול הטבילה בציטוקינינים  ,התוצאות מראות

של מצביעות על הגדלת כוח המבלע אלה תוצאות  ).16איור (באגרטל התפרחות במשך שלושת הימים הראשונים 

של סוכרוז הצטברות מוגברת  חלה ,רטלאגנכלל בתמיסת הכאשר סוכרוז  .ניםתפרחות בהשפעת הטיפול בציטוקיניה

נראה  ,בטיפולים המשולבים. ספקת המקורההתרומה של הגדלת  שהינה ,)16B ,Hאיור ( תפרחתברדיואקטיבי 

 בלטהבמשך שלושת הימים האלו . )16J ,Lאיור (שעות  72בעיקר לאחר  הסימון הרדיואקטיבי המרבי בתפרחת

גדלים בשלב ה האבריםעמודי העלי הם  .עטיףבהשוואה להצטברות בי מאוד הצטברות הרדיואקטיביות בעמודי העל

גם הנתונים המתייחסים לשינויים . באגרטלשעות  72מתעבים והתיישרותם מהלולאה חלה לאחר , מתארכיםהם  .זה

שכן המשקל  ,שמעט מאוד סוכרים מגיעים אל התפרחת ,מצביעים על כך) 11Bאיור (במשקל היבש של העטיף 

הירידה בתמיסת האגרטל סוכרוז  שכללוכאשר בטיפולים  ,ירד בכל הטיפולים כבר ביום השניעטיף של ההיבש 

שכן  ,עמילן אינו מהווה מאגר לסוכרים אלו. מניצול הסוכרים השונים בנשימה בעההירידה נ. הייתה מתונה יותר

בניגוד לשינויים במשקל היבש ). 18Aאיור (במהלך ימי האגרטל ולא חלו בה שינויים , יחסיתנמוכה הייתה רמתו 

סוכרוז . לא הושפע מהטיפוליםו, האגרטלהמשקל היבש והטרי של עמודי העלי נשמר יציב לאורך ימי , של העטיף

  ). הוצגולא שתוצאות ( של עמודי העלי גבוה ביותרהמשקל על הבתמיסת האגרטל שמר 

ז רדיואקטיבי נע מהעלים אל שסוכרו, על כךבעלים מצביעים שהצטברה השינויים ברדיואקטיביות 

בפרחים גם ). 16A ,Gאיור (הביקורת  פרחימאוד ב תופעה שבלטה ,שעות 72 -ל 24בין בתקופה שת והתפרח
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-16B-F ,Hאיור (בעיקר בעמודי העלי ו ,חלה בתפרחת בלבד בתקופה זוהגברת הסימון הרדיואקטיבי , המטופלים

(L . הראו הובלה ראשונית של הסוכרים אל העלים ומשם אל בהם  ,ציפורן וורדים בפרחיממצאים דומים דווחו

 Sacalis and Durkin, 1972; .Nichols)בפרחים ולעלייתהבעלים  הסוכרים רמתדבר שגרם להפחתת  ,הפרחים

.and Ho, 1975, 1979; Sacalis and Chin, 1976)   

עליה על בהכרח מצביעה אינה  בתפרחותשעלייה ברדיואקטיביות שמקורה בסוכרוז מסומן  ,יש לציין

נצרך הוא שינויים המבניים ופחמימות הדרושות לשכן אם הסוכרוז מהווה מקור ל ,בתכולת הסוכרים המסיסים

ביום  ,יחד עם זאת. בדפנות התאים ובעיקר בעמודי העלי הגדלים היה מצטברהסימון הרדיואקטיבי  ,בתהליך הגדילה

וגם את ) בהתאמה 18B ,C ,,Dאיור (הגלוקוז והפרוקטוז , רוזהעלה את רמות הסוכ TDZ - באגרטל הטיפול ב 3

הלא סוכר גרם להפחתת רמת ה TDZ -טיפול בה ,לעומת זאת. )19A ,Bאיור ( B -ו A הלא מזוהים הסוכריםרמות 

 TZD - ברמה של כל הסוכרים בהשפעת הטיפול המשולב של טבילה בהעלייה שנצפתה  .)19Cאיור ( Cמזוהה 

סוף חיי נבעה כנראה מפירוק של מרכיבים סוכריים של דופן התא ב, B)18איור ( 10ביום וסוכרוז באגרטל 

 Halevy and)רבים אחרים  בפרחיםגם  תהשל סוכרים לקראת סוף חיי האגרטל נצפ הגבוה הרמ. האגרטל

Mayak, 1979) , למיםשמיצוי הסוכרים בוצע מפרחונים ש ,יש לציין .פחמימותמאגרי  נםשלתאים ישבהם הראו, 

לאור  ,יותר משמעותייםם נהעלי ה יבעמודבסוכרים יש להניח שהשינויים  .עטיףהלא הפרדה בין עמוד העלי ול

רק הטיפול ) ימים 3לאחר (בהמשך חיי האגרטל  ).16איור ( העלי יהרדיואקטיבי בעמודעיקר הסוכרוז הצטברות 

סוכר  מדוע מתן זה מסביר ממצא). 18B ,C ,D איור( לאורך זמןמסיסים סוכרים רמה גבוהה של בסוכרוז שמר על 

 מזנים שונים של פרחי גרוויליאהושיפור האיכות באגרטל הוא הטיפול המשמעותי ביותר להארכת משך חיי האגרטל 

.(Joyce et al., .1993, 1996; Ligawa et al., 1997)  יחד עם זאת .לא זוהוהסוכרים שטיבם של לא ידוע לנו ,

שכן הטיפול המשולב של , בעיקר לקראת סוף חיי האגרטל, יד חשוב במאזן הפחמימות בפרחנראה שיש להם תפק

. )19A ,Bאיור ( אגרטלב 10ביום  B -ו Aחדה ברמות הסוכרים עלייה וסוכרוז באגרטל גרם ל TZD -טבילה ב

 .אליהם םהמאביקיהמשמש למשיכת  ,סוכרים המרכיבים את הנקטר של הפרחיםהסוכרים הלא מזוהים הם יתכן ש

אינברטאז תורם כנראה . האינברטאזותשל פעילות הידוע שישנו קשר ישיר בין רמת הסוכרים לבין  

כבר לפני עשרות שנים נמצא מתאם . חיי האגרטל של הפרחים ומבקר את חלוקת המוטמעים בפרחמשך להארכת 

סוכרים מסיסים הם  ).Howard and Witham, 1983( גבוה בין צבירת סוכרים מסיסים והתרחבות פסיגים בצנון

תלויה  תםולכן צביר ,המחזרים בפסיגיםסוכרים למקור הסוכרוז מהווה את ה. באור הרכיב האוסמוטי העיקרי הפעיל

 de novoסינתזה כנראה עקב , טיפול בקינטין העלה את הפעילות של האינברטאזות החומציות. אינברטאזהבפעילות 

והתרחבות פסיגים קשורה בהידרוליזה של סוכרוז  מחזריםלי של צבירת סוכרים העידוד ההורמונא. מים אלהשל אנזי

  ).Howard and Witham, 1983(י אינברטאז "ע

הטיפול  בעקבות' ספיידרמן'גרוויליאה של המנגנון האחראי לשיפור כוח המבלע של תפרחות  ין אתלהבכדי 

ללא הפרדה של  ,נברטאזות בפרחונים שלמיםהאיסוגי שלושת של פעילות השפעתם על ה הבציטוקינינים נבדק

לאחר בהשפעת הטיפולים  הירד) תוהבסיסי תהחומצי(האינברטאזות המסיסות פעילות ש ,נמצא .עטיף מעמוד העליה

 3ה ביום תעל) האפופלסטי(אינברטאז של דופן התא הפעילות של הורק  ,B) ,20Aאיור (בהשוואה לביקורת  3יום 

פעילות ל גרםש ,השפעה מובהקת רק לטיפול בסוכרוז נצפתה 8ביום . C)20יור א( TDZ -בהשפעת הטיפול ב

 ,גם הן המחקר הראו הנחתשהעבודות שעליהן התבססה  ,יש לציין. )20איור ( של שלושת האינברטאזותמוגברת 
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 ;Ehness and Roitsh, 1997; Sturm, 1999) בעלים את פעילות האינברטאז האפופלסטי יםמגביר ניםשציטוקיני

Roitsch and Ehness, 2000; Lara et al., 2004) . שהאינברטאז האחראי על כוח  ,מציעותשהתקבלו התוצאות

מעבירים את הסוכרים ההנשאים הספציפיים ש, כנראהו ,אפופלסטיהאינברטאז ההוא בפרחי גרוויליאה המבלע 

בהם נמצא , כגון ציפורן, לפרחים אחריםבניגוד , זאת. או פרוקטוז ולא נשאים של סוכרוז/לתאים הם של גלוקוז ו

 ,.Hawker et al)דחיית הזדקנות ומשך חיי אגרטל ארוכים בין קשר חיובי בין פעילויות האינברטאזות המסיסות ל

יתכן ואם . אגרטלב 3בוצעה רק ביום  ותאינברטאזההבדיקה הראשונה של פעילות ש, יש לציין ,בנוסף .(1976

הראשונים ניתן היה לקבל הבדלים משמעותיים יותר בהשפעת הטיפול ומיים בי הייתה נערכת בדיקת הפעילות

, הסבר אפשרי נוסף לירידה בפעילות האינברטאזות המסיסות קשור לנוכחותו של מעכב אינברטאז. ניםבציטוקיני

, מריהכגון אלסטרו ,יףקט בפרחי נוכחות מעכב זה דווחה .ההזדקנותהתקדמות תהליך עם בפרחים מתחיל לפעול ה

אינברטאז היתכן ומחקר על מעכב . (Halaba and Rudnicki, 1983, 1989a,b)פטוניה וורד , ציפורן, סייפן, דליה

  .הפועלים בבקרת ההזדקנות של פרח זההמנגנונים  השלמת ההבנה שלגרוויליאה יתרום ל פרחיובידודו מ

  

  סיכום  .5.4
איכות ומשך חיי האגרטל העל  יםמשפיע ל התפרחתנים הניתנים בטבילה שציטוקינינמצא שבמחקר הנוכחי  )1

 .BA - היה יעיל יותר מ TDZכאשר ', ספיידרמן'של פרחי גרוויליאה 

 הסוכריםתוספת . תמיסת האגרטל שמרה על איכות פרחים גבוהה במהלך חיי האגרטללוספת סוכרוז ה )2

 .קטיף רביםבפרחי מיושמת כיום היא ו ,חיי האגרטל של פרחיםהארכת משך חיונית להייתה 

נפרדות בחלקן חיי האגרטל היו  במהלךהשונים האיכות  וסוכרוז על מדדי ניםציטוקינישל  ההשפעות )3

הזדקנות עיכוב על , ישירות על מניעת נשירה של פרחונים ועטיף והשפיע ניםציטוקיני: משלימות ןחלקבו

. ף הגברת הסינתזה שלהםי מניעת פירוקם וא"ע ,תכולת הפיגמנטים ה עלהחמת העטיף ושמיר, בריםיהא

 דבר שכנראה הגביר את ,המסיסים י העלאת רמת הסוכרים"ע ,טיפול בסוכרוז שיפר את מאזן המים

 . הטרנספירציהי הקטנת "כן עו, ברקמהפוטנציאל האוסמוטי ה

תוצאות העבודה מאמתות את הנחת המחקר לגבי מנגנון הפעולה של הטיפול המשולב של ציטוקינינים  )4

כנראה באמצעות ויסות של ' ספיידרמן'מציעות שטיפול זה מעכב הזדקנות של פרחי גרוויליאה ו, וסוכרוז

 .אפופלסטיהאינברטאז ההאינברטאז האחראי על כוח המבלע הוא כאשר , מבלע בפרח-יחסי מקור

ותוספת  ניםבציטוקיני ת התפרחתשל טבילטיפול משולב  .מעשיים יישומיםכבר  נםלתוצאות העבודה יש )5

תובלה ימית מוצלחת של כיום מאפשר  וויישומ ,בהתאמה, ולצרכנים לחקלאים מומלץכר באגרטל של סו

  . לאירופהמישראל ' ספיידרמן'פרחי גרוויליאה 
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  רשימת ספרות. 5
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pulsing (for 4 h in a controlled room maintained at 20ºC followed by an additional 20-h incubation 

at 4ºC in darkness) or by a momentary dipping of the inflorescence or the whole branch. The 

treated branches were then placed in a standard controlled observation room, with or without 

sucrose in the vase solution. The effect of the various treatments on the quality and physiological 

parameters of the flowering branch (longevity, changes in fresh weight, floret abscission, water 

balance, kinetics of sucrose uptake, and it transport in the branch) and the florets (relative water 

content, content of pigments and carbohydrates, activity of invertases, and rates of ethylene 

production and respiration) during vase life was examined. 

The results show that G. 'Spiderman' cut flowers reacted positively to dipping the 

inflorescences in cytokinin solutions, with TDZ being more effective than BA. The positive effect 

of the cytokinins increased by provision of sucrose in the vase solution. This combined treatment 

delayed flower senescence, browning and pigment (chlorophyll and carotenoids) breakdown in the 

perianth, improved the water balance of the cut flowering branches, and prevented floret 

abscission. The senescence retarding effect of the cytokinins did not operate via their inhibitory 

effect on ethylene production and respiration rate. It should be noted that the effects of cytokinins 

and sucrose on the various quality parameters were partially separated and partially 

complementary. Thus, the cytokinin treatment delayed senescence, prevented abscission and 

retained pigment content in the florets, while the sucrose treatment improved water balance by 

reducing transpiration and increasing the content of soluble carbohydrates, which probably led to 

an increase in the osmotic potential of the tissues. Consequently, the vase life of the cut flowers 

was significantly extended by the combined treatment.  

Additionally, the combined treatment of TDZ and sucrose enhanced sucrose transport from 

the vase solution to the infloresences and increased sucrose hydrolysis in the florets and activity of 

the cell wall invertase. It seems, therefore, that the sink strength in G. 'Spiderman' flowers is 

controlled by cell wall invertase. The results suggest that the positive effect of the combined 

treatment of cytokinin and sucrose in delaying flower senescence of G. 'Spiderman' operates via 

the regulation of sink-source relationships. The present research also resulted in the development 

of an applicative treatment, based on dipping the inflorescences in cytokinins and inclusion of 

sucrose in the vase solution, which enables sea transport of G. 'Spiderman' branches from Israel to 

Europe. 
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Abstract 
Grevillea (Grevillea spp.) is a relatively new cut flower crop with a high export potential, 

characterized by unique and diverse shapes and colors of the inflorescences. The Grevillea 

commercial industry in Israel is based on one cultivar, G. 'Spiderman'. The vase life of cut 

Grevillea flowers is limited particularly due to the rapid senescence and associated wilting, 

abscission, and color fading of the inflorescences.  

Among the various treatments examined to improve the quality of cut Grevillea flowers, 

sugars and the cytokinin benzyladenine (BA) delayed had a positive effect, expressed in extension 

of vase life, retaining flower turgidity and delaying flower browning, senescence and abscission. 

The combination of these two beneficial treatments was found to act synergistically in delaying 

flower senescence and browning. In order to understand how this combined treatment works, it is 

necessary to examine the possible interactions between sugar and cytokinins.  

Cytokinins, known as senescence retardants, are often used as a means to extend the vase 

life of various cut flowers, and the cytokinin effect is improved by addition of sugars. Extracellular 

invertase, which catalyzes the hydrolysis of sucrose to glucose and fructose, has been found to be 

an essential component of the cytokinin-mediated delay of leaf senescence, thereby increasing the 

sink strength of the tissue. Since flowers are considered as sink organs for the sugars produced in 

the leaves, it can be assumed that the senescence retarding effect of cytokinins and sugar operates 

by regulation of sink-source relationships.  

The aim of the present study was to examine whether a similar mode of action operates in 

improving quality of G. 'Spiderman' cut flowers, which responded positively to cytokinins and 

sugars. We hypothesized that cytokinins act by increasing invertase activity, and thereby increase 

the sink strength of the flower, and/or by improving sugar uptake from the vase solution. The 

specific objectives of this research were: 1) To examine the optimal cytokinin application for G. 

'Spiderman' cut flowers and their mode of action in extending vase life; 2) To examine the effect 

of the combined treatment of cytokinins and inclusion of sucrose in the vase solution on quality 

parameters of the inflorescences, carbohydrate balance in the inflorescences during vase life, 

sucrose uptake from the vase solution and its transport in the cut branch, and the activity of the 

three invertases in the inflorescences during vase life, as a parameter for their sink strength. 

Experiments were performed with freshly harvested G. 'Spiderman' cut flowers, obtained 

from local commercial growers. The cytokinins BA or Thidiazuron (TDZ) were applied either by 
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