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  תקצירא. 

 

 Dodonaea ביןדודונאה 'דנה' הנה מכלוא גנני ישראלי  viscosa  cv.  'Purpurea' השייך  ,מין נוסףבין ל

 .מטר 3 לגובה של יכול להגיע עדה ,עד-שיח ירוק אי'דנה' ה דודונאה ).Sapindaceae(למשפחת הסבונניים 

הנו  בקיץהעלים של דודונאה 'דנה'  בעס"מ. צ 2 -ס"מ וברוחב של כ 10 -של כ באורךדמויי אזמל, פשוטים  עליו

מחודש מרץ ועד . מקבלים גוון אדמדם. הפריחה חלה בחורף עליםה ה,הטמפרטור רדתעם בסתיו, , וירוק כהה

  באשכולות מסיימים. סגול המסודרים -אדוםבצבע רות קרומיים יענפים פהסוף אפריל מופיעים על קצות 

כענף קישוט לשיווק גבוה מסחרי בשל העלים והפירות הדקורטיביים, דודונאה 'דנה' היא בעלת פוטנציאל 

בשלב בו הם נושאים , בעיקר דודונאה כומשים לאחר זמן קצר באגרטל של קטיף שענפיאולם הסתבר קטוף. 

בחורף  שנקטפווגטטיביים כך, ענפים  בעונת החורף.נעשה של ענפים וגטטיביים כשהקטיף פרחים ופירות, וכן 

כל שבועות, למרות שהצמחים גדלו  3ימים באגרטל, בעוד שבקיץ הענפים כמשו רק לאחר  6כבר לאחר כמשו 

על בסיס הממצאים הראשוניים של העבודה והספרות נבחנו הגורמים  של השקיה. מיטבייםבתנאים השנה 

  ים המשפיעים על מאזן המים בענפים שנקטפו בעונות שונות וכן בענפים בשלבי התפתחות שונים. האפשרי

הזדקנות  בשלכומשים טרם זמנם במהלך חיי האגרטל בעקבות הובלת מים לקויה או  קטיףענפי ידוע, כי 

וכן ופירוק הכלורופיל במהלך חיי האגרטל  מהתאיםמדידות של דליפת יונים . לאחר הקטיףהמושרית  ,מואצת

באגרטל  ענפי דודונאהכמישת כוסו בשקית ניילון למניעת איבוד מים הראו, כי באגרטל ניסויים בהם הענפים 

תמיכה נוספת במסקנה זו הוא הממצא, שאתילן,  אלא מהולכת מים לקויה. ,מוגברתלא נבעה מהזדקנות 

של ענפי קטיף, האריך את משך חיי האגרטל של ענפי דודונאה 'דנה'. הנחשב כגורם העיקרי להזדקנות מואצת 

קטיף  פימים של ענהמאזן בחינת הגורמים העשויים להשפיע על הפגיעה בעבודה התמקדה בהמשך בה פיכך,ל

 וגטטיביים בעונת החורף ובענפי קטיף נושאי פרחים ופירות.

צבען פוקסין בהטענת ענפי קטיף מאידך,  .השונים באיברי הצמח לא נצפו סתימות (טילות, פולימרים שונים)

יר להניח סבלכן,  .למרות שלא היו סתימות נראות לעיןלא העבירו מים ההובלה כי חלק מצינורות  ,התהרא

 פיםחיתוך מחדש של הענכי  ,שהראה ע"י הממצא חוזקההנחה זו ע"י בועות אוויר.  השהצינורות עברו אמבולי

 בועות אוויר לצינורות ההובלה.כניסה נוספת של עקב כנראה  ,הגביר את הכמישהבמהלך חיי אגרטל באוויר 

חיתוך הענפים בתוך גליצרול וצפייה בחתכים ואכן, כימות בועות האוויר הנוצרות ברקמה באמצעות 

במהלך חיי  עוברים אמבוליה'דנה' דודונאה קטיף של שענפי  ,משמעי-חדבאופן  המיקרוסקופ הרא באמצעות

 .האגרטל

הגבעול של המבנה האנטומי של דודונאה 'דנה' דומה למבנה של צמחים אחרים ממשפחת הסבונניים. נמצא, ש

לוח בעלי  יארייםעם אלמנטים טרכבעצה בעלת נקבוביות מפוזרת ו דודונאה 'דנה' מאופיין בסיבים מרובים

בה, טריכומות בלוטיות , קוטיקולה עבעלי מאפיינים קסרומורפיים נםגמצים מתורבצים. העלים הופשוט 

. חדירות למים, אך האפידרמיס כולו מעביר מים ןהטריכומות אינ .צד התחתון של העלהבופיוניות הממוקמות 

 מזופיל.בבעלים מסתיימים באלמנטים חופשיים ההובלה  ינורותצ

הממצאים . מסקנה זו נתמכה ע"י פיםהקטופים מאזן המים בענ העיקרי המשפיע עלהגבעול נמצא כגורם 

מאותם עלים מנותקים , בעוד שכמשו בחורף ושמרו על מאזן מים גבוה בקיץוגטטיביים  קטיף ענפיש ,המראים

   ונשמר בהם מאזן מים חיובי במשך כל תקופות השנה. ,אגרטלהבמהלך חיי לא כמשו ענפים 
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במאזן המים של המחקר התמקד בבחינה של שלושה כיוונים עיקריים, שהיו עשויים להסביר את ההבדלים 

  :שנצפו בעונות שונות ובשלבי התפתחות שונים הענפים הקטופים

על העשויים להשפיע של הענפים במהלך השנה, ) העליםומבנה  העצה(מבנה  תפונקציונאליאנטומיה   )א

  הולכת המים. 

 .האגרטלשל הענפים במהלך חיי ופרולין)  הצטברות סוכרים מסיסים(וסמוטית אשינויים בהתאמה ה  )ב

  מאחר ועליה בפוטנציאל האוסמוטי מעודדת קליטה של מים., זאת

להשפיע על מאזן  ה, העשויבעונות שונות האגרטלבמהלך חיי  )Aquaporinsשל תעלות מים ( פעילות  )ג

ל גנים ש הביטוי רמת, וכן פיםפורינים על מאזן המים בענאהשפעת מעכבים של אקוו המים. נבחנה

  .אגרטלבמהלך חיי הבגבעולים ובעלים  פוריניםאהמקודדים לאקוו

בנוסף, נבחנה גם ההשפעה האפשרית של אתילן על מאזן המים של ענפי קטיף של דודונאה 'דנה', שכן הורמון 

  מהווה גורם חשוב לגבי משך חיי האגרטל של ענפי קטיף.זה 

  שקיימים שינויים עונתיים בשלושת הגורמים שנבחנו, כמפורט להלן: ,ממצאי המחקר הראו

של ענפים שנקטפו בחורף בהשוואה  העצהנמצאו הבדלים במבנה  - אנטומיה פונקציונאליתשינויים עונתיים ב

צפיפות צינורות , ואה היו במתאם שלילייואורך חוליות הטרכצינורות ההובלה קוטר לענפים שנקטפו בקיץ. 

קוטר צינורות כלומר, בחורף היומית המקסימאלית ביום הקטיף. טמפרטורה לבמתאם חיובי הייתה ההובלה 

ממדים של צינורות ההובלה המהספרות ידוע, כי . מאשר בקיץ היה גדול יותראה יטרכהחוליות ההובלה ואורך 

יחסית , כאשר צינורות רחבים וארוכים נחשבים לבעלי רגישות גבוהה לאמבוליה הרגישותמשפיעים על 

מכאן ניתן להסיק, שהרגישות לכמישה בעונות השונות מוכתבת במידה רבה ע"י המבנה האנטומי  לאמבוליה.

  של העצה.

בענפי  בוהשנעשו בתוך גליצרול, היה ג רקמה בחתכינקבע בשיטת כימות בועות האוויר מדד האמבוליה, אשר 

מדד קיץ ענפי לאורך כל חיי האגרטל, ואילו ב ברמה זוחורף כבר החל מהיום הראשון באגרטל ונשאר 

כי ענפי חורף  ההנחה,ממצא זה מחזק את . ימים 7רק לאחר היה נמוך בתחילת חיי האגרטל ועלה  האמבוליה

 ,לאחר הקטיףמיד סובלים מאמבוליה מוגברת הם , ולכן העצה רגישים לאמבוליה בגלל המבנה האנטומי של

  כומשים מהר יותר מאשר ענפי קיץ.הם וכתוצאה מכך 

מבנה העלים הושפע מהשינויים העונתיים, שהתבטאו בשינויים בטמפרטורת הסביבה היומית המקסימאלית 

והפיוניות היו במתאם חיובי  ואילו צפיפות הטריכומות ,היה במתאם שלילי ביום הקטיף. עובי העלה

לטמפרטורה. המבנה האנטומי של העלים השפיע על שינויים עונתיים במאזן המים של הענף רק בתחילת חיי 

  ).16) אך לא בסופם (יום 1האגרטל (יום 

לא נמצא מתאם בין תכולת הסוכרים המסיסים והעמילן בעלים לבין  - בהתאמה האוסמוטיתעונתיים שינויים 

תכולת הסוכרים בעלים של ענפים לעומת זאת, בעונות שונות.  שנקטפומאזן המים של ענפים וגטטיביים 

המים  שבענפים נושאי פירות קליטת ,ממצא זה מראה .זו של ענפים וגטטיבייםמהייתה נמוכה  ירותנושאי פ

נדרשה תוספת סוכר לשמירת האיכות  ובענפים אלבשל פוטנציאל אוסמוטי נמוך יחסית. כנראה  ,פחותההנה 

הייתה  פירותפרולין בעלים של ענפים נושאי התכולת  בחיי האגרטל, כיון שהפירות מהווים מבלע לסוכרים.

ענפים וגטטיביים מיד לאחר הקטיף, אך במהלך חיי האגרטל תכולת הפרולין של נמוכה יותר מזו שבעלים 

  בשני סוגי הענפים. והייתה דומה עלתה 
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מעכבי תעלות מים מסוגים שונים  - פורינים)אהפעלה של תעלות מים (אקוובנוכחות ושינויים עונתיים ב

כצפוי במאזן  עפגכאשר פלורטין , על מאזן המים של ענפי דודונאהבצורה שונה ו השפיע) וכספית (פלורטין

רגישות  שאינןמים כי בדודונאה ישנן תעלות  ,לכןנראה המים, בעוד שיוני כספית שיפרו את מאזן המים. 

  לכספית.

שממוקמות   PIP,גנים המקודדים לתעלות מים מסוג שלושה רצפים חלקיים שלבודדו ודונאה ד מעלי

שירד במהלך חיי האגרטל והיה  ,PIP2aהגן של ביטוי רק ה. מבין הגנים שבודדו, ה הציטופלסמטיתבממברנ

הראה מתאם עם השינויים העונתיים במאזן המים ענפי קיץ ונמוך בענפי חורף, בעלים של גבוה ביום הקטיף 

רות היה באפידרמיס, בסמוך להצטב, in situ hybridization, אשר נקבע בשיטת מיקום הגן בעלה בדודונאה.

  . ותרקמהם פולימרים הידרופיליים השומרים על רמת המיום של נשה ,פקטינים

טיפול באתילן חיצוני העלה את משקל ענפי הקטיף של דודונאה 'דנה' לאורך כל החיי  – השפעת אתילן

. יחד עם זאת, תעלות מים בענפי דודונאהשל . כן נמצאו השפעות גומלין בין אתילן לבין פעילות האגרטל

  , המקודד לתעלת מים בעלי דודונאה.PIP2aהגן את הביטוי של  תבניגוד למצופה, אתילן הפחי

  נות:קמס

 דנה' של דודונאה וגטטיביים של ענפי קטיף המהירה יחסית שהכמישה  ,ממצאי העבודה ניתן להסיקמ'

שינויים ש ,בבירור יםהמחקר מראמקורה בהובלת מים גרועה בענפים. ממצאי בעונת החורף, 

 קטופים פיםמוליכות ההידראולית בענב גורמים לשינויים העונתיתטמפרטורה התלויים באנטומיים 

 ותאנטומיתכונות לבין עונתי בין גורם סביבתי הדוק על קשר  יםבמהלך חיי האגרטל, ומצביע

 .פים הקטופיםוהמוליכות ההידראולית של הענ

 גורם כ נמצא אה)יאורך חוליות הטרכצינורות ההובלה ווצפיפות קוטר ( ייםראימבנה האלמנטים הטרכ

 ה. האמבוליבעונות השונות'דנה' דודונאה קטיף של הקובע את יעילות הולכת המים בענפי  העיקרי

מבנה המ ת) נובעסדירהה בענפי חורף למרות תנאי הגידול המיטביים (השקיה תשנצפ תהמוגבר

  לענפי קיץ. בענפי חורף בהשוואהשל צינורות ההובלה השונה 

 מחסור  וכתוצאה מכךהפירות מהווים מבלע לסוכרים שבעלים, ש ,נמצאירות בענפים נושאי פ

ממצאים אלו . בקליטת המים של הענפים הקטופים, ומכאן במאזן המים שלהםבסוכרים בעלים פוגע 

ישנה מצביעה על כך שאינה מבטאת רק שלב התפתחותי בענפים, אלא גם נשיאת הפירות ש ,מורים

  .האלו במאזן המים של הענפים מבלע-של יחסי מקור מעורבות

  אולם בשל המורכבות 'דנה'דודונאה קטיף של במאזן המים של ענפי כנראה תעלות מים מעורבות ,

 לקבוע במדויק את אופי המעורבות.עדיין של המערכת הזו לא ניתן 

  דנה', אלא משפר באופן ייחודי את  ענפי קטיף של דודונאהשל אתילן אינו גורם להזדקנות וכמישה'

. השפעה זו יכולה לנבוע מהשפעת האתילן על בתנאי סביבה נורמליים ללא עקה מאזן המים שלהם

 תעלות המים.הפעילות של 

 לא נעשה מחקר מעמיק בנושא ההשתנות העונתית של מאזן המים בענפי קטיף, בעבר מאחר ו

ענפי קטיף להבנת מאזן המים ביוכלו לשמש כמודל הנוכחית עבודה החדשניים של ה םממצאיה

 .בכלל ובעונות שונות בפרט הסובלים מכמישה מהירה מעוצים נוספים
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  רשימת קיצורים
  
 
 

  חלקי מיליון –ח"מ 

  מעלות צלסיוס –מ"צ 

  

 

ABA = abscisic acid 

ACC = 1‐aminocyclopropane‐1‐carboxylic acid 

DW = dry weight 

FAA = Formalin : acetic acid : alcohol 

FW = fresh weight 

GAPDH = Glyceraldehyde‐3‐phosphate dehydrogenase 

GFP = green fluorescent protein 

1‐MCP = 1‐methylcyclopropene 

NIPs = NOD26‐like intrinsic proteins 

PBS = phosphate buffered saline 

PCR = polymerase chain reaction 

PIPs = plasma membrane intrinsic proteins 

RWC = relative water content 

SIPs = small basic intrinsic proteins 

STS = silver thiosulfate 

TIPs = tonoplast intrinsic proteins 

WC = water content 

XIPs = X intrinsic proteins 
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  מבוא. ב

  

  רקע כללי -'דנה'  דודונאה. 1.ב

 Dodonaeaמכלוא של  נה'דנה' ה דודונאה viscosa  cv.  'Purpurea'  עםDodonaea  lobulataנוצר , ש

מינים של  60 - ), כולל כSapindaceae( הסבוננייםלמשפחת  השייךבישראל באופן טבעי. הסוג דודונאה, 

 .D) הדודונאה דביק המיןהוא  בהם המוכרששיחים ירוקי עד,  viscosa)קגןבארץ ( נפוץ ות, צמח גדר ,

שהנו "מ, ס 20 - כ של גזע היקףלו טרמ 8 -כ של לגובה המגיע גבוה שיח או עץ היא ה). דודונאה דביק2004

  .(Liu and Noshiro, 2003)תפוצה עולמית רחבה מאוד  בעל

הצמחים שהעצה של דודונאה דביקה הינה בעלת נקבוביות מפוזרת, כמו של רוב  ,מדווח בספרות

, עם טבעות גדילה מאוד לא ברורות ולא סדירות. הלוחות פשוטים והעצה מאופיינת הסבוננייםממשפחת 

שניתן היה לצפות להבדלים במבנה  למרות. (Patel, 1975; Liu and Noshiro, 2003)בסיבים עבים מאוד 

למרות תפוצתה בכל  ,אנטומיה של דודונאה דביקהלא נמצא שינוי בבאזורי אקלים שונים, באופן מפתיע 

, כך שנראה שתנאי בית הגידול אינם משפיעים על המבנה מטר 3,600היבשות ואף בגבהים של עד 

  .  (Liu and Noshiro, 2003)האנטומי של צמח זה 

אזמל, באורך של  דמוייפשוטים  עליומטר.  3עד, שיכול להגיע עד לגובה של - שיח ירוק יא'דנה' ה דודונאה

הקיץ הנו ירוק כהה,  מהלךבע העלים של דודונאה 'דנה' בצ). 2004, קגן"מ (ס 2 -"מ וברוחב של כס 10 -כ

המינים בסוג  מקבלים גוון אדמדם. הפריחה חלה בחורף. רוב עלים, הה, עם ירידת הטמפרטורבסתיוו

'דנה' הנה נקבית. מחודש מרץ ועד סוף אפריל מופיעים על קצות  ודודונאה ,ביתיים-הנם דו דודונאה

  ). 2004, קגןסגול המסודרים באשכולות מסיימים (-אדוםבצבע  אופיינייםרות קרומיים יענפים פה

. היא עמידה לטמפרטורות גידול קיצוניות וניתן מלאה שמש המעדיף, במים חסכניצמח  נה'דנה' ה דודונאה

 של שיחים. ייחורים שלבאמצעות השרשה  נעשהשל דודונאה 'דנה'  הריבוילגדלה בכל רחבי הארץ. 

 דודונאהבצימוח מהיר, ונהוג לגזום אותם בתדירות גבוהה. הודות לתכונות אלה  מאופיינים'דנה'  דודונאה

והפירות הדקורטיביים,  העלים גוון בשלבדומה לדודונאה דביקה. כצמח גדרות פופולרי,  ת'דנה' משמש

 דודונאהשענפי  ,היא הבעיה. ףקישוט קטו ףכענמסחרי  לשימושדודונאה 'דנה' היא בעלת פוטנציאל גבוה 

  . בלבד מסוימות בעונותלאחר זמן קצר באגרטל, אם כי הכמישה מופיעה  כומשיםקטופים 

   

  קטופים ענפים לכמישת הסיבות. 2.ב

טרם זמנם במהלך חיי האגרטל, בעקבות הובלת מים לקויה או בגלל הזדקנות  כומשיםקטופים  ענפים

  . האם מצמח הניתוק בשלמואצת המושרית 

  

  לקויה מים לקליטת הגורמים. 1.2.ב

מתפתח כאשר קצב קליטת המים מתמיסת האגרטל  קטוף בענף, מחסור במים Van Doorn (1997) לפי

  לקויה יכולות להיות מספר סיבות: מים לקליטת. הטרנספירציההנו נמוך יותר מקצב 

 הטרכארייםלתוך תאי האלמנטים  העצה של פרנכימהבליטות המתפתחות מתוך תאי  - )Tyloses( טילות

ת צינורות ההובלה ומונעות מעבר מים סותמות א הטילות). 1993, פאהןכתוצאה מפציעה או הזדקנות (

) Syringe) ולילך (Rosa, ורדים (Prunusנמצאה במספר פרחים קטופים, כגון מיני  טילותדרכם. היווצרות 
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(Van  Doorn,  בצינורות הובלה בודדים  טילותנצפו  דודונאהשל  מסוימים םשבמיני ,דווח. (1997

(Metcalfe and Chalk, 1965) טילותדביקה לא נמצאו  בדודונאה, אם כי Patel, 1975).( 

 מהתפרקות הנוצרים, מאורגנים בלתי אמורפיים חומרים - Gels, Mucilages)( וצמגים Gums)( שרפים

, שונים בצמחים). 1993, פאהן( פציעה או פיסיולוגיות מהפרעות כתוצאה התא דופן חומרי או עמילן

, כי צינורות ההובלה נסתמים בעקבות נמצא,  Acacia, Alnus, Amelanchier, Dahlia, Prunus, Rosaכמו

 Phragmites)של קנה  העצה. בצינורות (Van Doorn, 1997)הפרשת שרפים בתנאים של עקת מים 

australis), כתוצאה מפציעה, כאשר חומרי הצמג הראשונים מופרשים ע"י  צמגיםעל התפתחות  דווח

 Soukup) הפציעה לאחר הראשונים הימים במהלךתאים חיים  and  Votrubová,   הצמגים. (2005

 הרכבם), אך מאוחר יותר פקטיניםחומציים ( פוליסכרידיםשקופים ומכילים בעיקר  נםהנוצרים בתחילה ה

 כהים ובסיסיים העמידים לפירוק. צמגיםמשתנה ונוצרים 

כי הצטברות  ,ה סברה). ישנ1993, פאהןאחד המרכיבים העיקריים ברקמות השעם ( - Suberin)( סוברין

שקליטת  ,תגובה לפציעה פוגעת בקליטת המים שלהם. למשל, ישנן עדויות המראותב יףבענפי קט סוברין

 He) בצינורות ההובלה  סובריןעוכבה כתוצאה מהצטברות  קטופים) Grevillea( גרווילאההמים של ענפי 

et al., 2006).  

החיידקים המתרבים בתמיסת האגרטל סותמים את צינורות ההובלה של  -  חיידקים והצטברות התפתחות

 לקליטת מפריעות ובכך, הגבעולהצמח. הסתימות מתפתחות בצינורות עצה רבים בחלקו התחתון של 

  .(Van Doorn, 1997)תקין של מים בענף הקטוף  מעברלו האגרטל מתמיסת מים

 נוצרות הבועות השלם בצמח. אויר בועות"י ע ההובלה צינורות סתימת -  (Embolism), חסם אמבוליה

המים בצינורות או לאחר הפשרת  מים לעקת חשיפהבעקבות  הנוצר ,בעצה מאוד נמוך מלחץ כתוצאה

 צינורות לתוךמבסיסם  לחדור עלול אוויר קטיף בענפי, בנוסףחורף באזור הממוזג הקר. המקיפאון העצה 

 ,.Canny et al)תמיסת האגרטל  מתוךהתאים, או  דפנות בשלמות מפגיעה כתוצאה, הקטיף בזמן ההובלה

טבעית הגורמת לירידה  השל אמבולי מסוימת הכלל רמ בדרך נהיש ,מעוצים צמחים של ם. בענפי(2007

 Tyree( שלהםבמוליכות ההידראולית  5-20%של  and  Ewers,  הנה תופעה  אמבוליהש, מכאן). 1991

נמצא, כי הצינורות מתחילים לעבור אמבוליה עם עלות השחר, ורמת  בתירסבצמחים.  נורמלית

הצהרים  אחראילו ו, עולההקרינה עוצמת ככל ש מכלל הצינורות 70% -עולה ומגיעה עד ל האמבוליה

 ,הקטיף לפני, כי כבר בשדה, נמצא בוורדים. גם (McCully et al., 2008)העצה מתחילה להתמלא מחדש 

 ימים של הצהרים שעותבחלה ביותר  הגבוהההאמבוליה  רמתבאוויר, כאשר  מתמלאים העצה צינורות

, לפיכך. (Van Doorn and Suiro, 1996)מהר יותר  כומשים זה במועד, ולכן ורדים אשר נקטפים חמים

 האמבוליהבשעה שרמת  הענפיםבענפי קטיף כדאי להתחשב בתנודות האמבוליה היומיות ולקטוף את 

  .יחסיתמוקדם בבוקר או בימים קרירים  - נמוכה

שונה בין הבמהלך חיי האגרטל תלויה באנטומיה של מערכת ההובלה,  האמבוליה רמת, כי לחשוב מקובל

 Van Meeteren)שונים  מינים et  al.,   Dendranthema)קטיף של חרציות  ענפי כאשר. (2001 × 

grandiflorum  Tzvelev) בהדרגה, מדידות של רמת  ירד בענף המיםשפוטנציאל  כך לאוויר נחשפו

בעוד שבצינורות הרחבים התמלאו באוויר,  הצינורות  kPa 6−, כי כבר בפוטנציאל מים שלהראו האמבוליה
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 ,.Van Ieperen et al) אמבוליה יעברו שהםכדי  ,  24kPa−,מים נמוך בהרבה פוטנציאלהצרים היה צורך ב

  .לאמבוליהמתאם שלילי ברור בין קוטר הצינור לבין הרגישות  םיקי, כלומר. (2001

ומתרחש תיקון חלקי של  בתמיסההאגרטל, חלק מבועות האוויר מתמוסס  לתמיסתהעברת הענפים  לאחר

 -  של ענפים קטופים תלוי בקוטר הצינור אמבוליהה תיקון גם Van Ieperen et al. (2002) לפי. האמבוליה

. לעומת זאת, חוקרים אחרים סבורים, שאין הסבר יותר מהיר יהיה התיקון כך, יותר צרים שהצינורות ככל

ברור לעובדה שענפים קטופים מסוימים מתאוששים מהר וקולטים מים לאחר חשיפת צינורות ההובלה 

לא  ו. חוקרים אל(Van Doorn and Reid, 1995) כומשיםמינים או זנים אחרים של לאוויר, ואילו צמחים 

על מנגנון הפתיחה של הפיוניות בזני ורדים  הבקרהאנטומיה של מערכת ההובלה והמתאם בין מצאו 

 כדילאחר החשיפה לאוויר. הגורם האפשרי שהוצע  ואלשל זנים התאוששות של פרחי קטיף השונים לבין 

מהעלים  המים התאדותעל  כנראה משפיעהוא עובי הקוטיקולה של העלה, אשר  ור הבדלים אלילהסב

(Van Doorn and Reid, 1995) יידונו בהמשך. בענפי קטיף. התאמות אנטומיות לאמבוליה  

בצמח השלם הנם הפיכים ומהו המנגנון האפשרי  אמבוליהישנו ויכוח נרחב בספרות, האם מצבי  

במילוי  הבעיה. (Holbrook and Zwieniecki, 1999; Tyree et al., 1999; Sperry et al., 2003)לתיקונם 

לחץ שלילי אוויר מהצינורות בזמן שקיים בתוכם  בהוצאתשישנו קושי  היאבמים  מחדשההובלה  צינורות

 לחץ בעזרת רק לא, אמבוליה עברו אשרהובלה  צינורות של מחדש למילוי עדויות קיימות, זאת עם .מאוד

המנגנון של המסת  מהו ברור לא שעדיין למרות. טרנספירציה כדי תוך רגילים במצבים גם אלא, שורש

 באמצעותמזרימה מים לעצה  אשרשל העצה,  הפרנכימה, ישנן עדויות שבתהליך זה מעורבת האמבוליה

 Holbrook)סוכרים  פירוקהלחץ האוסמוטי על ידי  העלאתו )אקוופוריניםתעלות מים (הפעלת  and 

Zwieniecki, 1999; Secchi et al., 2011).  

  

  הקטיף בעקבותמואצת  הזדקנות. 2.2.ב

  ביוכימיים שינויים. 1

 ,מקרומולקולות פירוקגנים, של רבים, ביניהם ביטוי  שלבים הכוללבצמחים הנה תהליך מורכב,  הזדקנות

ושינוע של חומרים לאיברים  הנשימה קצב הגברתושומנים, פירוק כלורופיל,  פוליסכרידיםכגון חלבונים, 

, כי ידוע. (Rogers, 2006) ופרחים Buchanan‐Wollaston, 1997)עלים (, כמפורט לגבי אחרים בצמח

  בארבידופסיסעקה או פציעה יכולות לגרום להזדקנות מואצת. במחקר מולקולארי מקיף שנעשה 

Arabidopsis thaliana) גנים הקשורים להזדקנות, רמת הביטוי ( 43) נמצא, כי מתוךmRNA גנים  28) של

 Transcription) שעתוקהמקודדים לגורמי  factors) ות ביוטיות ואביוטיות שונותעלתה בתגובה לעק 

(Chen et al., 2002) לבין בין המסלולים של תגובות לעקה הקיימת  הרבה. ממצא זה מצביע על החפיפה

 Page הזדקנות עלים.אלה של  et  al.   Brassica)של ברוקולי קטופות מצאו, כי בתפרחות  (2001)

oleracea) של בתכולת השומנים, החלבונים, הכלורופיל ושינויים בביטוי  משמעותייםשינויים  התרחשו

התורמים טמפרטורת אחסון הנה אחד הגורמים החשובים לעין.  ושסימני ההזדקנות נרא לפניעוד  ,גנים

, כגון שונים בענפי קטיףאת ההזדקנות  עיכבהטמפרטורת אחסון נמוכה הזדקנות מואצת. של לתהליך 

), annuus (Helianthus )Redman et al., 2002( חמנית, )Gypsophila( סניתבגי, )Echinacea( אכינצאה

 Celikel) (Gerbera) גרברה and  Reid,   , חרצית)Narcissus( , נרקיס)Dianthus( ציפורן, (2002
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)Chrysanthemum(צבעוני , )Tulipa( )(Cevallos and Reid, 2001 אקליפטוסו )Eucalyptus( (Pacifici 

et al., 2007). ,האיצה את ההזדקנות במינים אלה. טמפרטורת אחסון גבוהה לעומת זאת  

  השפעת סוכרים על ההזדקנות .2

בפרחי ולעיתים גם של אבקנים של עלי הכותרת מעכבת את ההזדקנות  יםכי תוספת סוכר ,ידוע

הציע מספר  Van Doorn (2004), אם כי הסיבה לכך לא לגמרי ברורה. (Van Doorn, 2004) רבים יףקט

 לכלאך הדבר אינו נכון  ,יםמחסור בסוכר קיםשברקמה מזדקנת  ,ההסבר המקובל הואהסברים לתופעה זו. 

את  יםאת הלחץ האוסמוטי של הרקמה ועל ידי כך משפר יםמעל יםשהסוכר ,הואנוסף הסבר . הפרחים

הזדקנות ה בהםבצמחים  אתילןה ייצור את מעכביםשסוכרים  ,קיימת גם טענהענף כולו. המאזן המים של 

כהורמון, ולא כאוסמוליט או כמקור אנרגיה  יםפועל יםכלומר, במקרה כזה הסוכר. הורמון זהנגרמת ע"י 

ביטוי של גנים הקשורים בהזדקנות עיכב למשל, טיפול בסוכרוז לגישה זו ישנן מספר עדויות. לרקמה. 

 ,.Silver thiosulfate )(STS (Hoeberichts et al  ,מעכב האתילן, בדומה לפעולת בעלי כותרת של ציפורן

2007) .  

  של ענפי קטיף השפעת אתילן על חיי האגרטל .3

צמחי אתילן יש מגוון פעילויות המשפיעות על תהליכים חיוניים רבים בצמח, כמו הבשלת הלהורמון 

פירות, הזדקנות, תגובות לעקות ונשירה, והשפעותיו על פרחים קטופים, פירות וירקות תועדו רבות 

(Abeles  et  al.,  1992;  Reid,  1995;  Van  Doorn,  2002;  Gapper  et  al.,  2005;  Barry  and 

Giovannoni, 2006) כגון מות נוספיםהשפעות על תהליכים יש , ידוע כי לאתילן הנ"ל. בנוסף להשפעות ,

 Heתאים מתוכנן, פירוק פקטינים ויצירת אארנכימה ( et  al.,  1996;  Gunawardena  et  al.,  2001 .(

 התגובות לאתילן מתרחשות לאחר שאתילן נקשר לקולטנים ממברנליים, וכתוצאה מכך מופעלים גנים

 בענפי. (Chen et al., 2005)המשפיעים על מגוון של תהליכים פיסיולוגיים בצמח  והקשורים לפעילות

של מינים מסוימים, אתילן הגביר יצירת טילות והפרשת שרפים (מחקרים שונים המצוטטים ע"י  קטיף

Van  Doorn,  ישנה  STS - ו Methylcyclopropene (1‐MCP)‐1למעכבי הפעילות של אתילן, ). 1997

עיכוב הזדקנות ונשירה והאטת על השפעה מיטיבה על תוצרת חקלאית קטופה, בעיקר בשל השפעתם 

 ;Sisler and Serek, 1997; Blankenship and Dole, 2003; Philosoph‐Hadas et al., 2005)הבשלה 

Meir et al., 2010).  

 צמחישל  ירות, ירקות, ענפי קטיףלאתילן ניתן לחלק את התוצרת החקלאית הקטופה (פ התגובהמבחינת 

בהפרשה מוגברת של אתילן,  מאופייניםוצרים הקלימקטריים מ) לקלימקטריים וללא קלימקטריים. הנוי

 Yang) מואצים בשלה או הזדקנותהוכתוצאה מכך בעלייה בקצב הנשימה ובהמשך ב and Hoffman, 

הלא  שהמוצריםלמרות  אולם, לעומת זאת, אין עליה בהפרשת אתילן. וצרים הלא קלימקטרייםמב. (1984

תגובות של הבשלה והזדקנות. לכן ניתן  לעתיםבהם אתילן, אתילן מגביר  אינם מפרישיםקלימקטריים 

) 2 ;לאתילןכלשהיא . אלה שלא מראים תגובה 1הלא קלימקטריים לשתי קבוצות: המוצרים לחלק את 

בשלה הבהם לקטרית ברמות האתילן האנדוגני, אך אתילן חיצוני גורם אלה שלא מראים עליה קלימ

  .  (Goldschmidt, 1997) יםואצמ והזדקנות

אגרטל של תוצרת חקלאית קטופה, מכיוון שהפרשתו המדף וחיי החשיבות רבה בחיי יש כאמור, לאתילן 

אינה תלוית  מסוימים, הזדקנות של מיני צמחים לעילכפי שצוין מגבירה את ההזדקנות בצמחים רבים. 
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 (Narcissus), נרקיס (Iris)ס י, איר(Gladiolus)אתילן, ביניהם מרבית הגיאופיטים המסחריים, כגון סייפן 

כך, לאתילן. במידה כלשהי רגישים מרבית הפרחים עם זאת, . (Reid and Wu, 1992) (Tulipa)וצבעוני 

פרחים ממשפחות  ,פסיגיים- חדהעולה, כי בין  Woltering and Van Doorn (1988)ממחקר מקיף שערכו 

, בד"כ רגישים לאתילן אינם )(Iridaceaeסיים יואיר )(Amaryllidaceaeנרקיסיים  ,(Liliaceae) השושניים

פרחים  ,פסיגיים-רגישים לאתילן במידה רבה. בין הדו (Orchidaceae) הסחלביים משפחתואילו פרחים מ

אינם רגישים לאתילן, לפרחים  (Umbelliferae)והסוככיים  (Compositae)משפחת המורכבים מ

של בלבד, ואילו פרחים משאר המשפחות קטנה ישנה רגישות  (Euphorbiaceae)ממשפחת החלבלוביים 

בחשיפה  ציפורן הנו פרח רגיש לאתילן וכומשלמשל, . רבהבינונית עד  רגישים לאתילן במידה פסיגיים-דוה

פרחי . (Reid and Wu, 1992) להורמוןרגישות הזני ציפורן שונים ביניהם במידת , אם כי לאתילן חיצוני

עיכב תגובה זו  MCP‐1 -נשרו בחשיפה לאתילן חיצוני, וטיפול ב (Pelargonium × hortorum)גרניום 

(Jones et al., 2001) .  

נעשו בפרחים, ורק מיעוטן נעשו בענפי  קטיף ענפילציין, כי מרבית העבודות על השפעת אתילן על  חשוב

 טיפולגם אתילן אנדוגני וגם נמצא, ש) Eucalyptus parvifolia( אקליפטוס של קטיף בענפי. ירוקים קישוט

 Ferrante et)ותר י גדולהאנדוגני הייתה השפעה החיי האגרטל, אם כי לאתילן משך אתילן קיצרו את ב

al., 2002) . על משך חיי האגרטל של  גםבנוסף להאצת ההזדקנות, לאתילן יכולה להיות השפעה שלילית

תוך שלושה  כומשים Adiantum raddianumשל שרך  ענפי קטיף בשל פגיעה בהובלת המים. למשל, עלים

ימים באגרטל. נמצא, שלאחר הקטיף ישנה בעלים אלו עליה מהירה בייצור אתילן אנדוגני בבסיס החתוך, 

  . (Fujino and Reid, 1983) ההובלה, ומכאן לכמישה המהירה הגורם לחסמים בצינורות

 Taylor) לנשירהלהזדקנות והגורמת  מקובל לחשוב, כי עקת מים מגבירה הפרשת אתילן היה and 

Whitelaw, 2001) .זני עגבנייה של במקטעי גבעול הפרשת אתילן מוגברת של עקת מים נמצאה  בתנאים

(Leucopersicon esculentum)  המפרקים את דפנות תאי  צלוליטייםרגישים, שגרמה לעליה באנזימים

, נמצאה יובש לעקת שנחשפה) Medicago. בעלי אספסת ((Huberman et al., 1993)הליבה של הגבעול 

מים  עקת ,)Oryza. בגרגרי אורז ((Irigoyen et al., 1992)מואצת  והזדקנותאתילן  שלמוגברת  יצירה

, aminocyclopropne‐1‐carboxylic acid (ACC)‐1של הקדם שלו, אתילן ושל  הייצור את הקטינהמתונה 

ספר עבודות הראו, כי הפרשת . מ(Yang et al., 2004)שלהם  הייצוראת  הגבירהעקת מים חזקה שבעוד 

בד"כ רק באיברים מנותקים, כגון עלים, ואילו בצמח השלם אין  חלהלעקת מים  בתגובהאתילן מוגברת 

, כלומר.  (Morgan et al., 1990; Narayana et al., 1991)מיםהפרשה מוגברת של אתילן בעקבות עקת 

, ומצב זה אכן האיבר מצמח האם ניתוקרק כאשר עקת מים משולבת עם  חלה מוגברתהפרשת אתילן 

  מתקיים בד"כ בענפים קטופים. 

 מים קליטת מגביר אתילן כי, נמצא. עקה בתנאי בצמח המים מאזן על חיוביות השפעות גם יש לאתילן

 Populus)( בצפצפה tremuloides ,באשוחית )(Picea mariana ובארזית )(Larix  laricina של םבתנאי 

 Kamaluddin)( מהצפה כתוצאהמחסור בחמצן  and  Zwiazek,  2002;  Islam  et  al.,   ,נמצא. 2003

ע"י  שהושרתה אקוואפורינים של הפעילותעקב הגברת  חלהשהגברת המוליכות ההידראולית בצפצפה 
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  . (Kamaluddin and Zwiazek, 2002)אתילן 

  

  מים עקת עם הצמח התמודדות. 3.ב

של פרחי  היכולתלמשל,  כךקטיף רבים סובלים מעקת מים באגרטל כתוצאה מהובלת מים לקויה.  ענפי

 Spinarova) שלהם איכות חיי האגרטלהקובע את העיקרי  כגורםלהתמודד עם עקת מים נחשבת  ורדים

and  Hendriks,   שונים התמודדות מנגנוני מפעילים צמחים, מים לעקת מחשיפה כתוצאה. (2007

 בספרות. לשרוד להם מאפשרים כך"י וע ,במים לחסכון גורמים, לחילופין או, המים מעבר את ריםהמגבי

בהם אובחנו  בתנאים, שבדודונאה דביקה המוליכות ההידראולית לא השתנתה באופן משמעותי דווח

דביקה ישנם  שלדודונאהניתן להסיק,  מכאן. Mishio, 1992)( העלים של המים בפוטנציאל רבותתנודות 

מים בתנאי יובש, והודות לכך הצמח שומר על מוליכות הידראולית המנגנונים יעילים להגברת מעבר 

  .קבועה

  

  מים מעבר להגברת מנגנונים. 1.3.ב

. המיםצבירת מומסים בתא בתגובה לירידה בפוטנציאל  - ) Osmotic adjustment( אוסמוטית התאמה. 1

 מים יותר חדירת המאפשר דבר, עולה התא של האוסמוטי הפוטנציאל האוסמוטית מההתאמה כתוצאה

המצטברים בעת התאמה אוסמוטית,  המומסים, וע"י כך שמירה על לחץ הטורגור בתוך התא. פנימה

, גלוקוז(סוכרוז,  מסיסים, אשלגן, חומצות אמינו שונות) או סוכרים פרולין( אוסמוליטיםיכולים להכיל 

 יכולה המסיסיםרמת הסוכרים ב עליהשלגביהם נעשו מרבית העבודות.  ,)מניטולו פרוקטוז, סורביטול

. בפקעות תפוחי אדמה שלהם סינתזהביו ידי על או עמילןשל  פירוק ידי על :אופנים בשני להתרחש

)Solanum  tuberosum( רמת האנזים  עלתה ,עקת מיםשנחשפו לSucrose  phosphate  synthase 

הסוכרים המסיסים  צבירתזה  בצמח ,כלומר. (Geigenberger et al., 1997)עמילן  שלפירוק  חל ובמקביל

  . במקביל הדרכיםבשתי  התרחשה

 עדויות והפוטנציאל האוסמוטי מתרחשת בתגובה לעקות סביבתיות. במחקרים רבים נמצא העלאת

וסמוטי באורז הא הפוטנציאל תירידלהתאמה אוסמוטית בעקבות עקת יובש. לדוגמא, עקת יובש גרמה ל

)(Babu  et  al.,   Cicer)( מצהובח 1999 arietinum (Moinuddin  and  Khanna‐Chopra,  2004) ,

 Nicotianaלהצטברות פרולין בטבק ( tabacum ((Van  Rensburg  et  al.,   Solanum)ובחציל  (1993

melongena) (Sarker  et  al.,   Populus) בצפצפה ופרולין שונות אמינו חומצות הצטברותל, (2005

przewalskii) (Lei et al., 2006) הצטברות סוכרים מסיסים ואשלגן במיני דובדבן לו(Prunus) (Ranney 

et al., 1991) . 

ופירוק של עמילן לסוכרים מסיסים במהלך השנה מבקרים את  יצירהבצמחים רבים נמצא, שתהליכי 

 ותשונהן מותאמות לתנאי הסביבה ו השונות הפחמימותבתכולת  תנודותההאוסמוטי.  הפוטנציאל

, הקרה בעונה מסיסיםהקר העמילן מתפרק לסוכרים  הממוזג באזורבצמחים מאזורים אקלימיים שונים. 

 Robinia)שיטה-בת רוביניהשל  ה. למשל, בליבפוטוסינתזה מאפשרים אינם הסביבה שתנאי מכיוון

pseudoaccacia) כהגנה מפני  לגלוקוזובחורף הוא מתפרק  עמילן מסונתז באביב ובקיץ, ואילו בסתיו

נמצא פירוק של עמילן  ,(Juglans regia)אגוז אלסר ב. (Hauch and Magel, 1998)טמפרטורות נמוכות 
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 בפוטנציאל ירידה שגרר דברחורף, הלסוכרים במקביל להפעלת תעלות מים (אקוואפורינים) בעצה בחודשי 

לצמח להתגבר על  לאפשר. הוצע, ששינויים אלה נועדו לתוכה מים מעבר והגברת ברקמה האוסמוטי

 Sakr( בחורףהקיפאון  לאחראמבוליות הנוצרות בצינורות ההובלה  et  al.,  ), או למילוי צינורות 2003

  ). Zwieniecki and Holbrook, 2009שהתמלאו באוויר כתוצאה מעקת מים (

ל פחמימות בחורף, אולם בניגוד לצמחים ברות שצטתיכוניים נמצאה ה- גם בצמחים הגדלים באזורים ים

של עמילן. הצטברות זו הנה תולדה של של האזור הממוזג, אובחנה בהם עליה הן של סוכרים מסיסים והן 

הטמפרטורות הנוחות השוררות באזורים אלו בחורף, המאפשרות פעילות פוטוסינתטית גם בעונה זו. 

 Bustan et)קרים שנערכו בישראל בזית  במחדווחה הצטברות משמעותית של פחמימות בחורף  al., 

 ,החוקרים האחרונים טוענים .Grunzweig et al., 2003); אישי מידע, ברנד. ד(ובאורן ירושלים  (2011

תיכוניים בהם אין גשמי קיץ, נובעת מהעובדה שבאזורים אלו -שהצטברות פחמימות בחורף באזורים ים

הפיוניות פתוחות בחורף במשך כל שעות היום, בשל משטר המים הנוח בקרקע, ואילו בקיץ הן פתוחות 

מות בחורף תיכוני הצטברות פחמי- בבוקר ובערב בלבד. עם זאת, ישנם ממצאים המורים, שגם באזור הים

הנה תגובה לירידת הטמפרטורה, והיא מיועדת להעלות את הפוטנציאל האוסמוטי כהגנה מטמפרטורות 

נמוכות השוררות בעונה זו. ראשית, הצטברות פחמימות בחורף נמצאה גם בזית הגדל במטע המטופל 

פה של שתילים של . שנית, חשי(Bustan et al., 2011)אינטנסיבית, בו משטר המים בקרקע נוח כל השנה 

תיכוניים לטמפרטורות נמוכות בתנאים מבוקרים גרמה לעליה משמעותית מאוד ברמת -מחטניים ים

 Tinus)של האזור הממוזג הקר ( הפחמימות, בדומה לזו שהתקבלה במחטניים et  al.,  . באזורים 2000

ה הגשומה. תופעה זו טרופיים, בהם שוררות טמפרטורות נוחות כל השנה, הצטברות הפחמימות חלה בעונ

, )Opuntia bigelovii( אופונציהובקקטוס  (Newell et al., 2002) דווחה במספר מינים של עצים טרופיים

  . (Sutton et al., 1981)בו סונתזו בעונה היבשה צמגים, שתרמו למאזן המים של הצמח 

מזרזת מעבר מים דרך הממברנות לאורך  אקוואפורינים פתיחת  - )Aquaporins( מים תעלות הפעלת. 2

 ,Maurel)צמחים במפל לחצים. לכן, אקוואפורינים משפיעים על מוליכות הממברנות ועל קליטת מים 

1997; Kaldenhoff et al., 2008) אקוואפוריןהגן ל. למשל, צמחי טבק טרנסגניים בהם עוכב NtAQP1 ,

. (Siefritz et al., 2002)ההידראולית של השורשים  הראו עמידות מופחתת לעקת יובש וירידה במוליכות

 ,.Azad et al) וטמפרטורה (Cochard et al., 2006)מגיבים לתנאי סביבה, כגון אור/חושך  אקוואפורינים

2004; Ionenko et al., 2010). ברקמות שונות ובמועדים שונים, וע"י  מתבטאיםשל אקוואפורינים  גנים

 ,Barrieu et al., 1998; Otto and Kaldenhoff)צמח במאוד את יחסי המים כך מבקרים בצורה יעילה 

2000; Eisenbarth and Weig, 2005). 

  MIPs -משפחת ה- לעל שייכים הצמחיים פוריניםאהאקוו  ,(Major  intrinsic proteins)מקובל שאותה 

 PIPs – Plasma, כמפורט להלן: (Luu and Maurel, 2005; Park et al., 2010)משפחות  לחמש לסווג

membrane intrinsic proteins; TIPs – Tonoplast intrinsic proteins; NIPs – NOD26‐like intrinsic 

proteins; SIPs – Small basic  intrinsic proteins ,ו- XIPs – X  intrinsic proteins .צמח קיימים  בכל

 Luu and) אקוואפוריניםגנים של  35נמצאו  בארבידופסיס, איזופורמים רבים של אקוואפורינים. למשל

Maurel, 2005) ,37 - בתירס )Chaumont et al., 2001 באורז ,(– 33 Sakurai et al., 2005)(  ובכותנה
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)Gossypium ה למשפחת השייכים 28גנים, ביניהם  71) נמצאו- PIPs למשפחת ההשייכים  23 - ו- TIPs 

)Park et al., 2010 .(ה למשפחות שייכים ביותר הנפוצים האקוואפורינים-  TIPs וה-PIPs   .  

ממשפחות שונות  פוריניםאאקוו, הצמחיים פוריניםאהאקוו כל בין גבוההשקיימת הומולוגיה  למרות

ה ממוקמים בעיקר בממברנ PIPs -השלהם.  תאי-התוך ובמיקוםנבדלים זה מזה במבנה שלהם 

 שתי. האנדופלסמטי הרטיקולום בממברנת – SIPs - וה, הטונופלסט בממברנת – TIPs -ה, הציטופלסמטית

כזאת במיקום מאפשרת שליטה  שונות. שונים במינים שונהומיקומן  פחות נחקרוהמשפחות האחרות 

 חלוקה גםלחלוקה למשפחות, קיימת  בנוסףמעבר מים בתוך ומחוץ לתאים.  תהליכי עלעדינה ומדויקת 

 - ו PIP1משפחות, - חולקה לשתי תת PIPs -משפחות. למשל, משפחת ה- לתת יםפורינאאקוו של נוספת

PIP2 .ה משפחות-תתשתי  של ואפוריניםושאק, לכך עדויות ישנן- PIPs  עוברים אינטראקציה אחד עם

פורינים השונים נבדלים ביניהם גם ביכולתם להעביר מולקולות א). האקווZelazny et al., 2007השני (

 ,.Chaumont et al)חמצני וחומצה לקטית -מלבד מים, כגון אוראה, אמוניה, פחמן דונוספות קטנות 

2001).  

 בוורדים. בוורדים בוצעו שנעשו המעטות והעבודות, קטיף בענפי מים תעלות על עבודות נעשו ולא כמעט

 Red‘זן המ France’,  האגרטלאת המוליכות ההידראולית במהלך חיי  הקטינו פוריניםאאקוומעכבי 

(Maggio and De Pascale, 2007) .זן המ בוורדים,'Movie Star'  את פעילות האתילן  שעיכבויוני כסף

 פוריןאאקווהרמת הביטוי של הגן של ובחיי האגרטל, גרמו לירידה בקצב הטרנספירציה משך את  האריכוו

Rh‐PIP2 (Lü  et  al.,  ירד  Rh‐TIP1;1 פוריןאאקווהביטוי הגן של  ,'Samantha'זן המ בוורדים. (2010

  .(Xue et al., 2009)בהשפעת עקת יובש ואתילן 

  

  ),Mucopolysaccharides Acid polysaccharidesחומציים ( פוליסכרידיםנוכחות של . 2.3.ב

, וע"י כך מים לספוח ומסוגלים העצה צינורות לדופן הצמודים ליים'ג צמגים חומציים הם פוליסכרידים

לחשוב שצמגים  מקובל, לעילמשפיעים על פוטנציאל המים בצינורות ההובלה. למרות, כפי שמתואר 

 Van) הקטיף בענפי המים הובלת אתמגבילים בד"כ  Doorn,  , הסבורים חוקרים ישנם, (1997

. Zimmermann et al., 2002a,b)( השלם בצמח המים בהובלת חיובי גורם מהווים ואל שפוליסכרידים

ואולי אף  אמבוליה בפני בעמידותכנראה תפקיד חשוב באגירת מים, לצמגים יש  אלו חוקרים לדעת

יכולת לטרנספירציה הפוכה, כלומר קליטת מים מהאטמוספרה בתנאי לחות גבוהה באמצעות  בהקניית

עקת יובש  ם שלבתנאי לא עלתההפוליסכרידים  רמתנמצא, ש Ziziphus)( שיזף במיני, זאת עם. הפיוניות

(Clifford et al., 2002) בהתאמה אוסמוטית, מכיוון שבעקת מים  תפקיד גם. הוצע, שלפוליסכרידים יש

ארוך יותר הם יכולים לשמש כמקור אנרגיה חלופי  לטווח. בנוסף, מסיסיםהם יכולים להתפרק לסוכרים 

  לצמח.     

  

  במים לחסכון מנגנונים. 3.3.ב

 אידוי קצב כאשר"כ בד מתפתח הקטוף בענף במים מחסור, כאמור – וסגירת פיוניות טרנספירציה עיכוב

 הקטנת"י ע מים עקת למנוע או לעכב ניתן לפיכך. האגרטל מתמיסת המים קליטת מקצב גבוה שלו המים
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 ,Van Doorn( מהעלים האידוי קצב - רהפ ה, שאסטרטגיה של סגירת פיוניות ותנוענמצא ואכן). 1997

 ,Ludlow)  מעטהאנרגיה  של ההליוטרופית של עלים מאפשרת לצמח לשרוד עקת יובש קצרה בהשקע

אשר  ,, בשעווה או בשרףבטריכומותמכוסים לעתים  קסרומורפיים, עלים של צמחים בנוסף. (1989

  ).1993, פאהן( העלה מפנילצמח להקטין את הנידוף הפאסיבי  יםמסייע

כי תנועת המים גדולה יותר בעלי שעורה  ,רקמות גדלות מהוות מבלע למים. למשל נמצא -  גדילה עיכוב

)(Hordeum  vulgare יותר צעירים מאשר בבוגרים, ולכן צריכת המים שלהם גבוהה(Volkov  et  al., 

 נפח הגדלת את גם מצריך התאים בממדי שהגידול מכיוון, לגדילה במים משתמשים צמחים. (2007

 נעצרת מכן ולאחר מואטת הצמח גדילת ליובש החשיפה לאחר. מים ךחוס גדילה עיכוב ולכן, החללית

 ,Milburn( לחלוטין גדילה של עלים חדשים ו/או השרת עלים קיימים  עיכוב). אסטרטגיה של 1979

בגלל הפגיעה  גדולמאפשרת לצמח לשרוד תקופת יובש ארוכה יחסית, אך מחירה של אסטרטגיה זו 

עקת מים נצפה בצמחים רבים,  בעקבותגדילה  עיכוב. (Ludlow, 1989)ית לאורך זמן תטהפוטוסינביכולת 

 Engelmann and)וארבידופסיס  Blum, 1989)( שעורה, (Kallarackal et al., 1990)) Musaביניהם בננה (

Schlichting, 2005) .קטיף בענפי דומים דיווחים על לנו ידוע לא. 

 

  במים למחסור אנטומיות התאמות. 4.ב

. הצמח של המים יחסי על רבה השפעה יש האפידרמיס ולמבנה העצה של האנטומי למבנה, כללי באופן

  :כוללים המים מאזן על המשפיעים העיקריים האנטומיים הגורמים

הידראולית פרופורציונית לרדיוס הצינור המוליכות ה, Poiseuilleלפי נוסחת  -  ההובלה צינור רדיוס. 1

  ): Taiz and Zeiger, 2002( הרביעית בחזקה

Lp= R
4  p / (8 x)  

  .מרחק= x ;= צמיגות ;= מפל לחציםp ;רדיוס הצינור R = = מוליכות הידראולית; Lp כאשר 

צינורות  625 = 54של צינור אחר מוליך כמו  רדיוסמ 5שלו גדול פי  שהרדיוסכי צינור  ,ברורממשוואה זו 

תשתק יותר  אחתאה יבטרכ אמבוליה, רחבותאות יהרדיוס הנמוך. מצד שני, בצמח עם מעט טרכ בעלי

יורד, וזה  המים, הדרישה למים עולה עוד יותר, פוטנציאל כזו , במקרה של סתימהמכך השטח מוביל. יתר

 Van, למשל כךבמערכת ההובלה.  אמבוליהגורר עוד ועוד  Ieperen  et  al.   שבגבעולי, הראו (2001)

, 6kPa‐ של בפוטנציאל מים כבר הרחבים בצינורות נוצרת אמבוליה קטופים) Chrysanthemum( חרציות

. 24kPa‐ של נמוך יותר הרבה פוטנציאל מיםמתרחשת ב אמבוליה היווצרות הצרים בצינורותבעוד ש

גם  ישנן, כי הלאמבולי יותריותר, הצמח עמיד  קוטר קטן בעלות אותייותר טרכ נן, ככל שישלכך בנוסף

יצירת מעט צינורות גדולים במקום צינורות  של ףנוס היבטמורכבת יותר. ה במערכתחלופיות  יאותטרכ

מספקים תמיכה טובה יותר לענף  לכןו ,תמיכה. צינורות קטנים חזקים יותרהא בעיית וה רביםקטנים 

(Tyree and Ewers, 1991; Tyree, 2003) .  

ארוכות יעילות יותר  טרכיאותהשפעה על מעבר מים.  ישנה צינור ההובלהלאורך  - צינור ההובלה אורך. 2

שכל יחידה מהווה אחוז גדול  מכיוון ,אמבוליה במצבי חיסרון מהוות גם הןלמעבר מים, אך יחד עם זאת 

בענף  במיוחד. הדבר בולט (Comstock and Sperry, 2000)יותר מהעצה יחסית לצינורות קצרים יותר 
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  .האמבוליהאות הארוכות ומגביר את יקטוף, שכן חיתוך הענף פוגע בטרכ

בועות אוויר לצינורות ההובלה דרך חדירת נוצרת עקב  אמבוליה -  )Pits( הגמצים וצפיפות מבנה. 3

הובלה יש השפעה הבדפנות של צינורות  הגמצים ולצפיפות לגודל. (Sperry and Tyree, 1988)גמצים ה

ויר יכנס לתוך ושא על מנתדרש לחץ גדול יותר נכך , יותר קטן שהגומץ ככל. אמבוליהעל היווצרות 

במפל לחצים נמוך יותר ו"להדביק"  דרכם לעבורגדולים, בועת אוויר יכולה  הגמצים כאשרהצינורות. 

 Quercus) באלון. Air seeding (Tyree and Sperry, 1989) -צינורות הובלה נוספים, תופעה המוגדרת כ

gambelii),  מרובים. צינורות אלה רגישים במיוחד  גמציםהובלה בעלי  צינורותבעונה  מוקדםמתפתחים

 לאמבוליהרגישות ה (Acer)אדר  של םמיני בשבעה, זאת לעומת. (Christman et al., 2012) לאמבוליה

הקושרת שני  הממברנה של, אך הייתה קשורה למבנה הגמציםשטח ללצפיפות או  תה קשורהיהילא 

 Lens) לשני אחד מצינור אוויר בועות של כניסה מאפשר הממברנה מבנה כי יתכן. מצינורות שכנים גמצים

et al., 2011).  

. ותסתימ של הסכנ נהלחצים בצמח עולה, וישהיותר, כך מפל  דולשככל ששטח העלים ג - העלים שטח. 4

  Tyree and Ewers, 1991 ,(LSC = kh/AL    ;dp/dx = E/LSC( הבאות מהנוסחאות

= מוליכות  kh ;= נידוף E ;= מפל לחצים בגבעול dP/dx ;עליםה= שטח  AL ;עלים מוליכות=  LSCכאשר 

 לחציםה מפל כי, לראות ניתן זו מנוסחה .dP/dx = AL x  E/ khהידראולית, ניתן לפתח את הנוסחה הבאה: 

 Van Doornמספר העלים או שטחם.  בהקטנת לצמחיש יתרון  לכן. העלים לשטח פרופורציוני (1997) 

בעלי שטח  ענפיםענפי קטיף בעלי שטח עלים קטן מאבדים פחות מים ליחידת גבעול מאשר ש, הראה

 וישנה עולה הפיוניות צפיפות, ים, הדפנות מתעבקטן עלים גדול. בנוסף ידוע, שבתנאי יובש גודל התאים

  ). 1993, פאהן( הספוגית הפרנכימה חשבון על העמודים פרנכימת של התפתחות

 הקוטיקולה של המבנה ולכן, הסביבה לבין הצמח בין חיץ מהווה אפידרמיסה – האפידרמיס מבנה. 5

עלה עבה ופיוניות  קוטיקולתלתרום רבות למניעת התייבשות.  יכולים והטריכומות הפיוניות וצפיפות

במצבים של  כי, נמצא.  (Dickison, 2000)כהתאמות נפוצות ליובש ותנחשבבעלות מפתח קטן עטות מ

). Bengston et al., 1978; Premachandra et al., 1991ימים ( מספר תוךמתעבה עקת מים הקוטיקולה 

משך , וכתוצאה מכך ובעלות מפתח גדול התפתחו פיוניות צפופות יותר ,גבוהה לחות בתנאי גדלוש בורדים

 Torre)יחסית  קצר ההישלהם  האגרטלחיי  et  al.,  בין שני זני תירס עם שנערכה  בהשוואה. (2003

עבה יותר הייתה קוטיקולה הגדולים יותר והיו אפידרמיס הזן העמיד תאי ב, כי נמצאעמידות שונה ליובש 

(Ristic and Jenks, 2002)לוטםמין של  תת. ב (Cistus incanus subsp. Incanus), פולימורפיזם  התפתח

קיץ מפתחים פיוניות שקועות, החורף הנם עלים רגילים, אך עלי העונתי של עלים כהגנה מפני יובש. עלי 

  . (Aronne and De Mico, 2001)מרובות, תאי עמודים קטנים יותר ופחות חללים בין תאיים  טריכומות

  

  המים למאזן הקשורים ופיסיולוגיים אנטומיים גורמים על הסביבה השפעת. 5.ב

. למשל, באגוז הצמח של ובפיסיולוגיהשינויים עונתיים במבנה האנטומי  על דווחרבים  במינים - עונה

 העלאתגבוהה בחודשי החורף, והצמח מתגבר על כך ע"י  אמבוליה סכנת ישנה) Juglans regiaקליפורניה (

תעלות מים  הפעלת באמצעות מים מעבר הגברתוע"י  עמילן לגלוקוז פירוקהלחץ באוסמוטי באמצעות 
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)Sakr et al., 2003 .(אוגר עמילן בחודשי  זה צמחלעיל,  כאמורשיטה היא דוגמא נוספת לכך. - בת רוביניה

יורדת והיא נפסקת בחורף, ולאחר מכן חל פירוק של עמילן  האביב, הקיץ והסתיו. בסתיו פעילות הקמביום

לסוכרים מסיסים. באביב, פעילות הקמביום מתחדשת, ולאחר צמיחת העלים ישנה אגירה מחודשת של 

  ). Hauch and Magel, 1998עמילן (

 בחיי הקטיף ענפי איכותבין ל הקטיף לפני הסביבה תנאיו הגידול עונת בין מתאם נמצאועבודות  במספר

 ,.Nukui et al)בחורף מאשר בקיץ  יותרארוך  היההאגרטל של פרחי ציפורן  חיי משךהאגרטל. למשל, 

 Pompodakis et)בחורף  מאשרבהרבה בקיץ  ארוך היההאגרטל  חיי משך, וורדים. לעומת זאת ב(2004

al., 2005) .וכמישת, כמו טרנספירציה שלהם איכות ומדדי ורדים פרחיהאגרטל של  חיי משך, כי דווח כן 

  .Slootweg et al., 2001; Marissen, 2005)עלים, השתנו בהתאם לעונה (

 העונתית לטמפרטורתהתפתחות הצמח.  עלהעונה  השפעת שלהחשובים הטמפרטורה היא אחד הגורמים 

 -עונתיים במבנה העלים ב שינויים, למשלרבים.  בצמחיםוהעצה  העליםעל מבנה  רבהישנה השפעה 

Encelia  farinosa פוטנציאל המים בקרקע בטמפרטורה ום בנבעו משינויי(Ehleringer,  1982) .

 ,.Hartikainen et al) (Populus tremula)צפצפה של עצי גבוהה גרמה לירידה בעובי העלה  טמפרטורה

צפיפות, ה והעלתה אתטמפרטורה גבוהה השפיעה על מבנה העצה,  (Pinus silvestris) באורנים. (2009

 Kilpelainen) הטרכאידיםאורך וקוטר  et  al.,   Eucalyptus). בנבטים של אקליפטוס (2007 grandis), 

 הדפנות בעובי לעליה הודות בעיקר עלתה הצפיפות. העצה צפיפות את העלתה גבוהה גידול תטמפרטור

 Thomas)של צינורות ההובלה  בקוטרם ירידה בשל גם אך, העצה סיבי של et  al.,   חיי משך. (2007

 ,Fresia ((Slootweg( פרזיה פרחי של האגרטל  )Helianthus( וחמנית) Liliumופרחי שושן ( (2005

(Possiel and Dole, 2009)  הושפע ממגוון גורמים במהלך הגידול, ביניהם טמפרטורה, לחות יחסית, לחות

 ועוצמת אור.  CO2הקרקע, רמת 

לעקת מים מתמשכת צמחים מתאימים את המבנה ואת התפקוד  בחשיפה -  במהלך הגידול מים עקת

 אובחנולעקת יובש הדרגתית,  ףשנחש (Lupinus albus)תורמוס ב, למשל כך. בהתאם שלהםהפיסיולוגי 

 ברמתעליה  כללו אלהמים של הצמח. שינויים השפיעה על פוטנציאל השינויים פיסיולוגיים לפני שהעקה 

 ,.Pinheiro et al)הפוטוסינתזה ועליה בריכוז הסוכרים המסיסים  בקצבדה ירי ),ABAחומצה האבציסית (ה

 אפשריתכהכנה  ,לעקה התאמות עוברים צמחים קלה יובש בעקת כבר כי, הסיקו החוקרים. (2011

 אךזית אשר גדלו בתנאי יובש עברו התאמה אוסמוטית,  עציבעתיד. גם  יותר חמורהמים  עקתלחשיפה ל

 ,(Nicotiana tabacum) בטבק. (Dichio et al., 2004)חידוש ההשקיה ההתאמה האוסמוטית פסקה  עם

. כאשר המיםלעקת יובש גרמה לסגירת הפיוניות, הקטנת קצב הטרנספירציה וירידה בפוטנציאל  חשיפה

של אחת מהן עלה  שהביטוי הסתבר, בשורשים PIPs -ה ממשפחת מים תעלות שלוש של הפעילותנבדקה 

  . (Mahdieh, 2008) ירד האחרות שתי של הביטוייובש, ואילו הכתוצאה מעקת 

 ההידראולי התפקוד על להשפיע יכולים מוקדמת מים עקת עקב המתרחשים ומבניים פיסיולוגיים שינויים

 שרמא הבאות היובשטוב יותר בעקות  ולעקת יובש תפקד ואשר נחשפ כותנהצמחי למשל,  כך. בהמשך

לעקה  המוקדמת החשיפה. (Ackerson and Hebert, 1981) ראשוניתה לעקה נחשפו שלא כותנה צמחי

 צמחים מכך וכתוצאה, הכלורופלסטים וגודל התאיםהגבירה את ההתאמה האוסמוטית והשפיעה על מבנה 
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 צעירים )armeniaca Prunus (עצי אפרסק  גם.  יובש עקת של בתנאים פוטוסינתזה יותר לבצע יכלו אלה

הראו עמידות גבוהה יותר לעקת יובש לאחר חשיפה מוקדמת לעקת יובש קצרה, כנראה הודות להתאמה 

 Ruiz‐Sánchez)אוסמוטית  et  al.,  המליצו לחשוף  החוקרים, זה מחקרעל תוצאות  בהתבסס. (2000

 מווסתת סרהשקיית ח של בשיטה השקיה, בנוסףבשדה.  נטיעההעברתם ל לפנילעקה קצרה  שתילים

(Deficit  irrigation)  הינה פרקטיקה מקובלת בחקלאות ומשמשת בגידול צמחים רבים, ביניהם עצי פרי

 בכמותמים  המקבליםשצמחים  ,הואהשקיית חסר  של. העיקרון (Fereres and Soliano, 2006)שונים 

לעקת  חשיפהבש. למנגנוני התאמה ליו הודות יותרמנצלים את המים ביעילות רבה  מהאופטימום קטנה

 Zinnia) ציניה לפרחישונים. למשל,  ענפי קטיףחיי האגרטל של משך גם על  השפיעהיובש במהלך הגידול 

elegans)  חיי אגרטל ארוך יותר מאשר לפרחים שגודלו בתנאי השקיה  משךשגודלו בתנאי יובש היה

גודלו בתנאי יובש (טמפרטורה גבוהה, השקיה מופחתת  אשר לורדים. Twumasi et al., 2005)מרובה 

חיי אגרטל משך יותר וקצב טרנספירציה נמוך, והודות לכך בעלות מפתח קטן פיוניות  היוולחות נמוכה) 

  .(In et al., 2007)יותר  ךארו

  

  . גישות בסיסיות לפתרון בעיות מאזן המים בענפי קטיף6.ב

 בעיקריות נדון להלןענפי קטיף.  של האגרטל חיי באיכותקיימות מספר גישות בסיסיות לפתרון בעיות 

  :שביניהן

הגידול בשדה.  בתקופתידי טיפולים שונים  על האגרטל חיי במהלךהענף הקטוף  איכות. שיפור 1 

ך החיים שלהם על איכות הפרחים ומש הדישון במהלך הגידול השפיערמת ה), Campanula( בפעמונית

(Serek, 1990)האגרטל  חיי משךאת  והאריך הפרחים משקל את הגדיל חממותצמחים ב גידול ,. בציפורן

 Celikel)שלהם  and  Karacaly,  שונים של ורדים, טמפרטורת גידול גבוהה גרמה לחיי  בזנים. (1995

  .(Marissen, 2005)לתנאי עקה  וקדםלאקלום המ הודותאגרטל ארוכים יותר 

 מושגת זו מטרהמים במערכת ההובלה שלו.  שלהמוליכות  הגברת. שיפור קליטת המים בענף הקטוף ע"י 2

 ומקלים ההובלה לצינורות נצמדים אשר), Van Doorn et al., 1993( למיניהם במשטחים שימוש ידי על

שיפר את  Alkylethoxylateזן 'סוניה' השימוש במשטחים מסוג המ בורדים, למשל. בהם המים תנועת על

  . (Van Doorn et al., 2002)חיי האגרטל משך הולכת המים וכתוצאה מכך את 

קצב הטרנספירציה שלו. מטרה זו מושגת באמצעות  הפחתת. מניעת איבוד מים מהענף הקטוף ע"י 3

 םגוראשר  ABA מתן באמצעותלמניעת נידוף מים, או  למיניהם כיסוי בחומריטבילתו  או הענף ריסוס

 כמו, שוניםחיי האגרטל במינים משך את  והאריך הנידוף את הקטין ABA -בהפיוניות. שימוש  לסגירת

 Chamelaucium( (Joyce andפרח השעווה ( Jones, 1992) ,ל. מאידך - ABA השפעהלהיות גם  היכול 

 ABA - ב השימוש, למשל, קטופיםהזדקנות. בפרחי פטוניה  והאצת נשירה להגברת פעילותו בשל ,שלילית

הגביר את הנשימה, עודד  ABA. בורדים, (Vardi and Mayak, 1989)גרם לכמישה מוגברת של הפרחים 

 Borochov)חיי האגרטל  , וכתוצאה מכך התקצר משךאת רמת הסוכרים והפחית הכותרת עלי צמיחתאת 

et al., 1976).  
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   עליו המשפיעים גורמיםהו קטיף בענפי המים מאזן להערכת ושיטות מדדים. 7.ב

להערכת מאזן המים של הענפים. ישנם  רבהישנה חשיבות  קטיף של מוצרי נוי ענפישל אחסון  בתחום

 המים מאזן להערכתמקובלים בתחום, אם כי הם אינם ייחודיים לענפי קטיף ומשמשים גם המספר מדדים 

  .השלם הצמח של

  משקל מדדי. 1

חיי האגרטל. בנוסף,  לאורךקל מאוד למדידה שהנו הבסיסי ביותר,  המדד - (FW)של ענפים  טרי משקל. א

בין  היחסהטרנספירציה.  את וגם מהאגרטל המים קליטת את גםעל ידי שקילה פשוטה ניתן למדוד 

הקליטה לטרנספירציה הוא מדד חשוב, אשר ערכו נותן אינדיקציה טובה למאזן המים של הענף הקטוף. 

, ולכן הוא במאזן מים חיובי. נידףהענף קלט יותר מים ממה שהוא ש, זה מראה 1 -כאשר היחס גדול מ

   במאזן מים שלילי ומתחיל לכמוש. שהענף, זה מראה 1 - לעומת זאת, כאשר היחס קטן מ

, כי הוא לוקח בחשבון גם את המשקל היבש של מאוד אמיןמדד זה נחשב  -RWC) מים יחסית ( תכולת. ב

  ). Turner, 1981( הרקמה של המיםהרקמה ואת המשקל ברוויה, כלומר, הוא נותן אינדיקציה לפוטנציאל 

  לתופעהורגישות  אמבוליה. מדדי 2

 שיטהה. קטיף בענפי אמבוליהשל  היווצרותה אתבשיטה זו ניתן למדוד  -) Acoustic emission )AE. א

 בעצה מים עמודת ניתוק של בזמן פולטת שהרקמה האקוסטיים הגלים את מודדת והיא, הרסנית אינה

(Van Doorn  and Cruz, 2000)כמותית, מכיוון שחלק מהרעשים נובעים  אינהשיטה ה. הבעיה היא ש

  . אמבוליהמאשר  אחרותמסיבות 

 Magneticתמגנטי תהודה. דימות ב resonance  imaging  ,MRI)  (– זו משתמשים בשילוב של  בשיטה

 Formica) ברקמה אטומיםקרינת רדיו ושדה מגנטי חזק, על מנת להשפיע על  and  Silvestri, 2004) .

, הרסנית ולא פולשנית לא שיטהברורה בין הרקמות השונות. זאת  הבחנה תמאפשר  MRI-שיטת ה

והתמוססות של  היווצרות אחרי מעקב כדי עד, קטיף ענפי של המיום מצב את לקבוע ניתן שבאמצעותה

תוצאות מאוד אמינות, התואמות  נתנות MRI - שיטת ה .(Valle et al., 2001)אמבוליה בצרורות ההובלה 

  .(Scheenen et al., 2007)זרימת מים  של מדידותהבמידה טובה את ההסתכלות המיקרוסקופית ו

 CryoSEM) (Cryoמיקרוסקופ אלקטרונים סורק, -קריו. ג scanning  electron microscope  - מאפשר 

מספר עבודות  ישנןבאופן פתאומי לפני ההסתכלות.  ותמוקפא שהןעדינות, מכיוון  דוגמאותשל  בחינה

 שנויה CryoSEM -ה בשיטה זו להסתכלות על בועות אוויר בתוך העצה. שיטת בהן נעשה שימוש

שימוש בשיטה זו בבמחלוקת, מכיוון שעצם ההקפאה יכולה ליצור ארטיפקטים, ולכן דרושה מיומנות רבה  

(McCully et al., 2000; Cochard et al., 2000).  

לפי של העצה באופן פשוט ומהיר  האמבוליהבשיטה זו ניתן להעריך את מידת  – חתכים מיקרוסקופיים. ד

החתכים נעשים בתוך . Koizumi et al., 2007)( צמחיתהמה הרקשל  בחתך שהופיעומספר בועות האוויר 

. החסרונות של השיטה הם שהיא הרסנית מצינורות ההובלה , המונע בריחה של בועות האווירלגליצרו

  ודורשת מיומנות בהיסטולוגיה.

 High‐Resolution)רנטגן ממוחשבת  טומוגרפיית. ה Computed  Tomography  ,HRCT) – זו  בשיטה

. החיסרון של השיטה )מיקרונים עשרות כמה( גבוהה מאוד רזולוציה לה ויש רנטגן בקרנינעשה שימוש 

 לעריכת אפשרות איןהוא שהיא הרסנית, מכיוון שמשתמשים בה בקרני רנטגן בעוצמה גבוהה, ולכן 
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 Brodersen)בעצה  האמבוליה רמתכמותית מדויקת של  להערכה באפשרות ,יתרונה. חניסויים ארוכי טוו

et al., 2010).  

 קויטציהמוליכות הידראולית ויצירת עקומות  מדידת המאפשר מכשיר – (Cavitron) קויטרון. ו

(Cavitation curves) מעוצים בענפים (Cochard, 2002) המסובבת. המכשיר בנוי על בסיס צנטריפוגה 

 לקבלאת הענף, והכוח הצנטריפוגלי יוצר לחצים בעצה בהתאם למהירות הסיבוב. המכשיר מאפשר 

. עם זאת, המכשיר לא מתאים למיני יחסית פשוטוהשימוש בו  זמן קצררגישות לקויטציה תוך  עקומות

  .(Cochard et al., 2010)צמחים רבים ויכול ליצור ארטיפקטים במדידות 

  רוש למרבית השיטות שתוארו לעיל אינו נמצא בארץ.יש לציין שהמכשור הד

  המים פוטנציאל. 3

 Pressure)לחץ  תא chamber, Pressure bomb, Scholander's  chamber) –  במכשיר זה מופעל על

נחשב מקטע גבעול או עלה לחץ המוגבר בהדרגה, והלחץ בו יוצאת טיפה של מוהל העצה מהקצה החתוך 

 Scholander)בעצה  מיםה לפוטנציאלשווה כ et  al.,   ומשמש לשימושמאוד  פשוט לחץ תא. (1965

הערך אשר המכשיר מודד לא בהכרח ש בכך,זאת, נגד המכשיר מושמעת ביקורת  עם. רבים במחקרים

 הלחץ העברת היא נוספת בעיה. הנימיות כוח אתגם  שכולל ללקמשו ערך אלא, המיםמייצג את פוטנציאל 

 במציאותאולם , בתא ללחץ ערך שווה הוא בעצה הלחץ תיאורטית אמנם .לעצהשל המכשיר  התא מתוך

אפילו אם אינו  ,הביקורת, המדד אשר תא הלחץ מציג למרות. Zimmermann et al., 2004)( כך איננו זה

. צמחיםרבים של  מיניםנמצא במתאם טוב למאזן המים של בעצה,  מיםהלפוטנציאל מדויק שווה ערך 

מים בתא לחץ, מדידות מוליכות הידראולית הלמשל, בורדים קטופים נעשו במקביל מדידות פוטנציאל 

קטיף פורחים של  בענפי גם. (Dixon et al., 1988)ונמצא מתאם בין המדדים  ,ומדידות של איבוד מים

Thryptomene calycina, ת הידראולית מים, מוליכוהפוטנציאל  ,נמצאה ירידה מקבילה במדדים השונים

  . (Jones et al., 2003)וקליטת מים 

  הידראולית מוליכות. 4

 Sperry)נמדדת בדרך כלל בשיטה של  הידראולית מוליכות et  al.,  1988)  Sperry .תמיסה, זו בשיטה 

. ע"י שקילת התמיסה היוצאת ממקטע הענףדרך מקטע של ענף וקצב הזרימה נמדד  תמוזרמ חומצית

 הזרמת של תהליך עובר הענף ,מכן לאחרמחשבים את המוליכות ההידראולית של הענף.  מהנתונים

. לפי ההפרשים הענף דרך זרימהאת קצב ה מודדים ושוב, האמבוליה את ממס אשר, גבוה בלחץ תמיסה

- המוליכות ההידראולית  איבודאחוז את  ניתן לחשבואחרי שטיפת האמבוליה  לפניהזרימה  בקצב

Percent loss of conductivity  (PLC).  

  אוסמוטית התאמה. 5

. ניתן למדוד אותה ע"י מדידת ת מיםכתוצאה מעקבתאים מומסים  בצבירת מתבטאתהתאמה אוסמוטית 

האוסמוטי  הפוטנציאלאת . RWC (Babu et al., 1999)במקביל למדידת  האוסמוטי בצמח הפוטנציאל

בנוסף, ניתן להעריך את ההתאמה האוסמוטית האוסמומטר. באמצעות ישיר  באופן למדידה למדודניתן 

  צבירת מומסים, כגון סוכרים ופרולין.של באופן עקיף ע"י מדידות 
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  המחקר  מטרות. 8.ב

  

  . השערת המחקר1.8.ב

העלים והפירות הדקורטיביים, דודונאה 'דנה' היא בעלת פוטנציאל מסחרי גבוה לשיווק כענף קישוט  בשל

 בעיקר, באגרטל קצר זמן לאחר לעתים כומשים דודונאהקטוף. אולם הסתבר, שענפים קטופים של 

 חיי שךמ שבקיץ בעוד, החורף בעונת נעשהענפים וגטטיביים  של, וכן כשהקטיף הרפרודוקטיביים בשלבים

  . Shtein et al., 2009)( יחסית ארוך שלהם האגרטל

העבודה שלנו  הנחת ,בענף המים ממאזן ישירות מושפעת האגרטל חיי במהלך הענפים ואיכות מאחר

 הענף של המים מאזןעל  תשפיע כך"י וע, ההובלה מערכת מבנה על שפיעת הסביבה, שטמפרטורת גרסה

 הקטופים הענפיםלבחון את הסיבות לשינויים העונתיים הנ"ל באיכות  העבודה הייתה מטרת לכן .הקטוף

  העשויים להסביר את השינויים במאזן המים.  שוניםבאמצעות מנגנונים של דודונאה 'דנה' 

  

  . מטרות ספציפיות2.8.ב

האנטומיה הפונקציונאלית של ענפי דודונאה 'דנה' במהלך השנה לצורך של השתנות ה בחינת .1

  הבנת הגורמים המשפיעים על הולכת המים המשתנה בעונות השונות. 

מעקב אחר מדדי מאזן המים ו ,ובגבעול בעלים ההובלה בצינורות סתימות היווצרות מדידה של .2

  .השנה במהלך האגרטל בחיי

הגורמים המשפיעים על מאזן המים בענפי קטיף במהלך השנה, הקשורים להתאמה  אפיון .3

 ובעליה ברמתסוכרים מסיסים  ה שלהתלויה בפירוק עמילן לגלוקוז, בסינתז ,אוסמוטית

 אוסמוליטים ברקמה. ה

'דנה'  דודונאה ענפי של המים במאזןובגבעול  בעלים אקוואפוריניםשל  מעורבותהמידת  בחינת .4

  .השנה במהלך קטופים
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  המחקר ג. שיטות

 

  . חומר צמחי1ג.

 

  . ענפי קטיף 1.1ג.

נקטפו וולקני במשטר השקיה קבוע. הענפים  במרכזמסוג חרסית צמחים של דודונאה 'דנה' גודלו בקרקע 

חדר תצפית למכן לאחר , שהועבר לדלי עם מי ברזבשדה  מיד הוכנסוו בשעות הבוקר המאוחרות במזמרה

שעות עם מנורות ליבון ומנורות פלואורסצנטיות  12, והארה של 60-70%יחסית של  מ"צ, לחות 20מבוקר (

בחדר התצפית למשך מספר שעות לצורך  הושארו בדלי עם מים. הענפים )μmol m‐2 s‐1 14בעוצמת אור של 

אקלום, ולאחר מכן הם קוצרו לאורכים שווים, הקצוות נחתכו והעלים התחתונים הוסרו. הענפים הועברו 

, גדות Sodium dichloroisocyanureate )TOG‐6 שהכילו תמיסת כלורין אורגני בצורת התרכובת ,לאגרטלים

לצורך מעקב אחר מדדים שונים במהלך חיי האגרטל, אלא אם צוין אחרת.  ,ח"מ 50אגרו בע"מ) בריכוז של 

  ענפים נושאי פירות. ם ענפים וגטטיביים שגדלו בחורף או בקיץ, ועםבעיקר עהניסויים השונים בוצעו 

 

   . עלים מנותקים2.1ג.

מהענפים הנ"ל והודגרו בחדר תצפית כל עלה בנפרד במבחנות עלים נקטפו  ,לצורך מעקב אחר מדדים שונים

  .ח"מ 50תמיסת כלורין אורגני בריכוז של ל והפטוטרות בלבד טב, כשבסיס מ"ל 50בנפח של 

  

  . יישום טיפולים2ג.

 

  סוכר. הטענה בתמיסות 21.ג.

מ"צ, ולאחר מכן הוצבו בחדר  20 -שעות ב 20סוכרוז או גלוקוז למשך  5%הענפים הוטענו בתמיסות של 

  תצפית באגרטלים שהכילו תמיסת כלורין אורגני לצורך מעקב אחר שינויי המשקל במהלך חיי האגרטל. 

 

  . מתן סוכר באגרטל 22.ג.

 Longתכשיר המסחריבאמצעות הדגרת הענפים בהוספת סוכר בצורה מתמשכת לתמיסת האגרטל נעשתה 

Life (LL)  ותערובת של בקטריוצידים.  גלוקוז 1%(גדות אגרו בע"מ). התכשיר האבקתי מכיל  

  

  . מעכבי תעלות מים23.ג.

 ענפי). Phloretin( )Sigma(ופלורטין  )HgCl2 )Sigma ,יושמו שני מעכבים של תעלות מים הנוכחיבמחקר 

  בטווח ריכוזים של HgCl2הודגרו למשך שעתיים בחדר תצפית בריכוזים שונים של תמיסות המעכבים:  הקטיף
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 µM 25-100 ופלורטין בטווח ריכוזים של ,µM 125-500.  בתום ההדגרה הענפים נשטפו במי ברז והוצבו בחדר

  אחר שינויי המשקל במהלך חיי האגרטל.תצפית באגרטלים עם תמיסת כלורין אורגני למעקב 

 

  אתילןפעילות של . אתילן ומעכב 24.ג.

מ"צ  20 -שעות ב 24אגרטלים עם תמיסת כלורין אורגני נחשפו לאתילן בריכוזים שונים למשך ב קטיף ענפי

ג' של  200הוספו לתוך כל תא  ,CO2ליטר. על מנת למנוע הצטברות של  200בתוך תאים אטומים בנפח של 

אמצעות מזרק. באופן דומה, בח"מ הוזרק לתאים  10-0.5. אתילן בטווח ריכוזים של (CaO)תחמוצת סידן 

 MCP  (EthylBloc, AgroFresh‐1הענפים נחשפו למעכב הגזי של פעילות אתילן, Inc., Spring House, PA) 

בתאים בסוף  ושהצטבר MCP‐1 -והמ"צ. ריכוז האתילן  20 -שעות ב 4ח"מ למשך  0.4-0.05בטווח ריכוזים של 

). ענפי הביקורת הודגרו באותם התאים ללא Varian 3300, Palo Alto, CAההדגרה נבדק בגז כרומטוגרף (

  .MCP‐1אתילן או ללא 

  

  . בדיקות אנטומיות3ג.

  

ס"מ  30ענפים מצמחים שונים. חתכי גבעול נעשו במרחק של  10 השנה במהלך בכל מועד בדיקה נלקחו

העליון של הענף. למצרציה נלקחו דגימות גבעול מאותם ענפים. לחתכי עלים נלקח העלה הבוגר  מהקצה

  . וממנו נדגם אמצע העלה העליון בכל ענף

  

  כללי - היסטולוגיה. 3.1ג.

עולים  בריכוזים), הועברו דהידרציה FAA) Formalin:acetic acid:alcoholהדגימות לחתכים קובעו בתמיסת 

נעשו בעזרת מיקרוטום  mµ 10). החתכים בעובי של 1999אתנול וקובעו בפראפלסט לפי ארזי ושוורץ (של 

 Safranin/Fast -ב סיבובי ונצבעו green או ב- Toluidine  blue O  באנטומי מבנהשל   זיהוילמטרות ,- 

Ruthenium red לצביעת פקטין או ב- Chlorine‐zinc‐iodine עמילן. צביעתל  

בעזרת  נעשוהמחוברת למיקרוסקופ אור. המדידות וספירת התאים  Zeissדוגמאות צולמו באמצעות מצלמת ה

 ,ImageJ (Rasbandתוכנת  W.S.,  ImageJ,  US  National  Institutes  of  Health,  USA, 

2008)‐,1997 http://rsb.info.nih.gov/ij/.  

  

  אנליזת דוגמאות במיקרוסקופ אלקטרונים .3.2ג.

עם  mM NaCl, 2.7 mM KCl, 100 mM Na2HPO4, 2 mM KH2PO4 137שהכיל PBS  -ב הודגרוחתכי גבעול 

3.5% glutaraldehyde 1% -. החתכים נשטפו ועברו קיבוע נוסף בלצורך קיבוע OsO4 in PBSנשטפו ב ,- PBS 

 עםתמיסות סדרת בעל ידי העברתן . לאחר מכן הדוגמאות עברו דהידרציה Uranyl acetate -ונצבעו בבלוק ב

 ,epoxy resin Agar100 (Agar Scientific -הושקעו בהדוגמאות  . בתום הייבושואצטון עולים אתנולריכוזי 
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Cambridge) מיקרוטום ונצבעו שנית ב-באולטראלחתכים , נחתכו- Uranyl  acetate/lead  citrate .

  ).Tecnai G2 Spirit TEM )FEI company, Philipsצפו במיקרוסקופ אלקטרונים מסוג הדוגמאות נ

  

  וחתכים ידניים מצרציהקביעת מימדי הצינורות בעזרת  .3.3ג.

 Franklin) לפי )Acetic acid: H2O2 )1:1 -לצורך קביעת אורך חוליות הטרכיאה בוצעה מצרציה של הגבעול ב

  ). 1999ג'לטין לפי ארזי ושוורץ (-בספרנין ונחתמו בגליצריןנצבעו  הדגימותבהמשך . 1945(

מדידת קוטר וצפיפות צינורות ההובלה בוצעו חתכים ידניים בעזרת סכין גילוח. החתכים נצבעו  שםל

  מהחתך. 25% -. לצורך המדידות נבחר שטח של כ(Acid phloroglucinol)בפלורוגלוצינול חומצי 

  

  הדפסי האפידרמיס .3.4ג.

למדידת צפיפות הפיוניות והטריכומות הוכנו הדפסי אפידרמיס של העלים. לצורך זה העלים כוסו בלאק 

לציפורניים בעזרת מכחול, ולאחר ייבושו ההדפסים הורדו בעזרת נייר דבק והועלו על גבי זכוכיות נושאות. 

  ממ"ר. 1.5ממ"ר ופיוניות בשטח עלה של  9.4טריכומות נמדדו בשטח עלה של 

  

  מעקב אחר קליטת מים אפופלסטית  .3.5ג.

המעקב אחר קליטת מים אפופלסטית דרך האפידרמיס של העלים בוצע באמצעות תמיסת קלקופלואור 

)(Calcofluor )(Sigma כמתואר בספרות ,(Fahn, 1986; Gouvra and Grammatikopoulos, 2003)עלים . 

במבחנות  TOG‐6הודגרו בתמיסת ולאחר מכן  באמצעות מכחול עדין קלקופלואור  0.1% בתמיסה של הורטבו

. תמיסת הקלקופלואור יושמה בדרך כלל בצידו התחתון של העלה, פרט לשני מקרים בהם היא מ"ל 15של 

דקות העלים נשטפו במים מזוקקים והוכנו מהם חתכי רוחב ידניים. החתכים  30יושמה בצדו העליון. לאחר 

המחוברת  )Olympusמצלמה (ב וצולמו ,UVובבינוקולר באור  GFP שלאור בפילטר נצפו במיקרוסקופ 

שעות לפני  48קלקופלואור למשך  0.01%תמיסת ב. באחד הניסויים העלים הודגרו ולבינוקולרלמיקרוסקופ 

  ביצוע החתכים.

 

  מאזן המים של ם. קביעת מדדי4ג.

 כוסו בנייר כסף ע"מ למנוע אידוי מים אגרטליםהימים.  3-2המשקל של הענפים ושל תמיסת האגרטל נמדד כל 

) של ענפים, קצב הטרנספירציה וקצב קליטת המים חושבו לפי הנוסחאות FW. המשקל הטרי (מפני התמיסה

  ):Turner, 1981הבאות (

FW (%) = [Wp(n)‐Wp(0) / Wp(0)] 100  - מוגדר זמן במועד הטרי המשקל שינוי  

              

Transpiration rate [ml g‐1 d‐1] = [Ws(n‐1)‐Ws(n)]‐ [Wp(n)‐Wp(n‐1)] / Wp(0) [t(n)‐t(n‐1)]  

FW = Fresh Weight (g); Wp = Plant Weight (g); Ws = Solution weight (g); t = Time (d)   
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מים  שהכילובצלחות פטרי  נשקלו, נחתכו לשניים והודגרו טריים), עלים RWC(לחישוב תכולת המים היחסית 

 - ) של העלים נמדד, והעלים יובשו בתנור בTW. המשקל הטורגידי (בחושך שעות 24מ"צ למשך  4 -מזוקקים ב

של העלים, ותכולת המים היחסית חושבה  )DWנמדד המשקל היבש ( ’הייבוששעות. לאחר  48מ"צ למשך  65

  ):Turner, 1981לפי הנוסחא הבאה (

RWC (%) = (FW‐DW) / (TW‐DW) 100 

 

  מדידת אורך צינורות ההובלה .5ג.

ההובלה נמדד ע"י הזרמת אוויר בלחץ דרך הענף, כאשר קצהו השני נטבל  ותהאורך המקסימאלי של צינור

 שלהמקסימאלי במים וקוצר בהדרגה, עד שבמים הופיעו בועות אוויר. אורך הענף בשלב הזה נחשב כאורך 

  צינור.ה

מים מזוקקים ללא אוויר הוזרמו בעזרת . לטקס הזרמת צבע באמצעותצינורות ההובלה נמדדה התפלגות אורך 

דרך הענף, עד שהענף היה רווי במים. הענפים הצדדים והעלים הוסרו, ודרך הענף הוזרמה תמיסת תא לחץ 

 .לבינוקולר מחוברתה )Olympus(צולמו בעזרת מצלמה  כיםהחת ופנילמקטעים,  נחתךמסוננת. הענף  צבע

 ,.Cohen et al)מספר הצינורות הצבועים. התפלגות אורך הצינורות חושבה כמפורט בספרות בכל מקטע נספר 

2003).  

  

  פים. כימות הסתימות בענ6ג.

הודגרו בכלי עם ו בעונות שונותענפים של צינורות ההובלה במהלך השנה, נקטפו  ותלבחינת שיעור הסתימ

חתכים ידניים של הגבעול בגבהים שונים,  נעשושעות. בתום ההדגרה  3בסיסי למשך  פוקסין 0.5% של התמיס

   .הצינורות הסתומים (שלא נצבעו) מתוך כלל צינורות ההובלהלצורך הערכה של 

  

  . יצירת אווירה לחה7ג.

שקופות. כל שקית  פוליאתילןמים כוסו בשקיות  שהכילובאגרטלים  יףליצור אווירה לחה, ענפי קט מנת על

). הלחות היחסית בתוך בשקית 1נאטמה באמצעות גומייה. בתוך כל שקית הוכנס חומר סופח אתילן (סכמה 

  ) שהוכנס לשקית.Hoboלחות (-נבדקה בעזרת מד
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  הדגרת ענפי קטיף באווירה לחה.  :1סכמה 

  

  . קביעת מדד האמבוליה8ג.

 Koizumi)( בועות האוויר המפורטת בספרותכימות מדד האמבוליה בענפים נקבע בשיטת  et  al.,  2007. 

 המטופלים פיםגליצרול, שממנה הוצא האוויר בעזרת וואקום. מהענ 50%של  ההענפים הוכנסו לתוך תמיס

חתכי רוחב ידניים כאשר המקטע כולו שקוע בתוך התמיסה. מספר בועות  נעשונחתכו מקטעים, שמהם 

בחתך  שהופיעולפי מספר בועות האוויר  נקבע. מדד האמבוליה בחתכים נקבע בעזרת מיקרוסקופ אור האוויר

= חתך עם מספר רב  2) של בועות; 4-1= חתך עם מספר מועט ( 1= חתך ללא בועות;  0, כאשר 2-0 שלבסולם 

  ומעלה) של בועות. 5(

  

  נשימהה קצבו. קביעת קצב ייצור אתילן 9ג.

תמיסת כלורין אורגני. המשקל  שהכילומ"ל  15של  בנפח ס"מ הודגרו במבחנות 40ענפים קצרים באורך של 

 2הודגרו בצנצנות אטומות בנפח של  כל אחתענפים  4ההתחלתי של הענף נמדד בתחילת הניסוי. מבחנות עם 

ע"י הוצאת דגימת אוויר עם מזרק  נקבעשעות בטמפרטורת החדר. ריכוז האתילן בצנצנות  48ליטר למשך 

 (Flame Ionization Detector).), המצויד בגלאי להבהVarian 3300, Palo Alto, CAוהזרקתה לגז כרומטוגרף (

 Hase‐Pack מסוג הנעשתה בקולונ האתילןמ"ל לדקה. הפרדת  30הגז הנושא היה הליום, שהוזרם בקצב של 

(Alltech)  מ"צ.  150 הייתה מ"צ וטמפרטורת הגלאי 70ורת ההזרקה הייתה מ"צ. טמפרט 80בטמפרטורה של  

חמצני בצנצנות לא הייתה השפעה על הצטברות אתילן, -מכיוון שבניסוי מקדים נמצא שלהצטברות פחמן דו

  לתוך הכלים. (CaO)תחמוצת סידן  פהבניסוי זה לא הוס

נקבע בעזרת גז כרומטוגרף של חברת  CO2 -. ריכוז הCO2 של הפליטה קביעתקצב הנשימה נמדד באמצעות 

Varian  המצויד בגלאיThermal Conductivity Detector )(Fischer הגז הנושא היה הליום, שהוזרם בקצב .

  מ"צ.  20בטמפרטורה של  CTR1 (Alltech) המ"ל לדקה. הפרדת הגזים נעשתה בקולונ 30של 

חושב עפ"י הנוסחה  והואלשעה לגרם רקמה,  )nl(ביחידות של ננוליטר  בוטא קצב ייצור האתילן בדוגמאות

  הבאה:
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Ethylene production rate (nl/g/h) = (EC) (VV) / (FW) (t) 
 

EC = Ethylene Concentration (ppm); VV = Vessel Volume; FW = Fresh Weight (g); t = Time (h)  

  חושב עפ"י הנוסחה הבאה: והוארקמה,  ') לשעה לגµl(ביחידות של מיקרוליטר  בוטא CO2 -קצב ייצור ה

CO2 production rate (µl/g/h) = (% CO2) (VV) / (FW) (t) 

VV = Vessel Volume; FW = Fresh Weight (g); t = Time (h)  

  . (כלים) חזרות 5 -ב נעשהבשתי המדידות כל טיפול 

  

  ופרולין בעלים פחמימותשל  הרמה. קביעת 10ג.

סוכרים מסיסים ועמילן נלקחו דגימות עלים במהלך השנה. העלים יובשו למשך שבוע  של רמההלצורך בדיקת 

בשיטה  נעשוהמיצוי ובדיקת עמילן וסוכרים מסיסים הייבוש העלים נטחנו לאבקה.  בתוםמ"צ.  60 -ב

  ). Dubois et al., 1956קולורימטרית, כמפורט בספרות (

) בדגימות של עלים, שנאספו ויובשו במהלך Larher et al., 1993( נינהידרין באמצעות נעשתהבדיקת פרולין 

  השנה כמפורט לעיל.

  

  . קביעת מדדי הזדקנות בעלים11ג.

 

  דליפת יונים  .1.11ג.

 מ"ל מים מזוקקים פעמיים 15, הוכנסו למבחנה עם חלקים שלושהנחצו ל, נשטפו ג') 0.2( עלים טריים

, (Butech Instruments)מוליכות -מוליכות התמיסה נמדדה כל שעה בטמפרטורת החדר בעזרת מד .והורתחו

, מקסימאליתהיונים העד להתייצבותה על ערך קבוע. התוצאות בכל מועד מדידה חושבו כאחוז מדליפת 

  בתמיסה שעברה הרתחה באוטוקלאב.  ונמדדה, 100% -כ שנקבעה

 

  כלורופיל בדיקת. 112.ג.

העלים הודגרו בתמיסה למשך  .N,N‐dimethylformamide מ"ל תמיסת 4.5 -ג' עלים הוכנסו ל 0.5מדגמים של 

 664.5  -ו 647התמיסה בספקטרופוטומטר באורכי גל של  של הבליעה נקבעה מ"צ. בתום המיצוי, 4 -שעות ב 72

  ).Inskeep and Bloom, 1985ריכוז הכלורופיל בעלים כמפורט בספרות ( חושבנתונים אלה בסיס  עלננומטר. 
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   יםביטוי של גנים של תעלות מים (אקוואפורינים) בעלים ובגבעולה בחינת. 12ג.

 

 cDNAוסינתזת  RNA. הפקת 1.12ג.

 של העליון מהקצהס"מ  30במרחק של  יםגבעול של ותאו דגימ יםנעליו יםבוגר יםעל ולצורך ההפקה נלקח

 Bead עד דק במכשיר ומ"ג רקמה נטחנ 80. בכל הפקה, הענפים Beater (BioSpec  Products,  Inc. 

Bartlesville, OK) .RNA הופק בעזרת ערכה מסחרית - Spectrum™ Plant Total RNA Kit (Sigma‐Aldrich 

Inc.)מכשיר אמצעות, לפי הוראות היצרן. הדוגמאות כומתו ב Nanodrop (ThermoFisher Scientific, UK) ,

  .לבדיקהמ"צ עד  -80 -ולאחר מכן אוחסנו ב

בנפח  RQ1 RNase free DNase  (Promega Corp., Madison, WI) באמצעות DNAנוקה משאריות  RNA -ה

 Versoהנקי בעזרת ערכת  RNA -מהסונתז  cDNA, בהתאם להוראות היצרן. µl 10סופי של  ‐  cDNA kit 

(Thermo Scientific, ABgene, UK)ה , לפי הוראות היצרן. לשימושים העתידיים- cDNA  נמהל במים ביחס

 (GAPDH) -אקטין ו ,)Housekeeping genesגנים כלליים (ב שימוש נעשה cDNA -לבדיקת איכות ה. 1:10של 

Glyceraldehyde‐3‐phosphate  dehydrogenaseאיכות ה .- cDNA  נבדקה בריאקציתPCR  תחלים העם

  של אקטין, אשר תוכננו במהלך המחקר: הבאים

5’-GGA ATG GAA GCT ,GCT GGA AT‐3' (F), 5'‐ATC CAC ATC TGC TGG AAG GT‐3' (R)   

  , אשר תוכננו במהלך המחקר:GAPDHשל  הבאיםתחלים ה עםאו 

 5’-ACATGTTTAAGTACGACAGTGTTC‐3' (F), 5'‐AGACCCTCAACAATGCCAAA‐3' (R)  

  על ג'ל אגרוז. הורצוהתוצרים 

  

  בדודונאה PIP -ה . שיבוט וריצוף של הומולוגים של גנים ממשפחת2.12ג.

 BioEdit (Ibisפסיגיים נותחו בתוכנת -דוב PIP -ה רצפי נוקלאוטידים של גנים ממשפחת .Biosciences, 

Abbot Park, IL)  תחלים דגנרטיביים:  שלעפ"י ניתוח זה תוכננו שני זוגות  

 5’-GCY GAG TTC RTH CMA C‐3' (F1); 5'‐GCY GGG TTV ATN SMD GYT CCR GTG A‐3' (R1);  

5’-CTC HGG KGG WCA YRH AAC CCN GC‐3' (F2); 5'‐GGB CCN RCC CAG WAD AYC CAR TGG‐3' (R2).  

הורצו על ג'ל אגרוז עם ארבעת השילובים האפשריים של זוגות התחלים, התוצרים  PCRלאחר ריאקצית 

 Promega wizard SV gel andמכל פס באמצעות ערכתבודד  PCRתוצר מצופה נחתכו מהג'ל. הופסים בגודל 

PCR clean‐up system (Promega Corp., Madison, WI).  

 T4 DNAכל תוצר עבר ליגציה עם  ligase  והוחדר לפלסמידpGEM‐T easy (Promega Corp., Madison, 

WI) הפלסמידים המשובטים עברו טרנספורמציה לתוך תאי .JM109 E. coli  קומפטנטיים(Promega Corp., 

Madison, WI) באמצעות. לאחר שהחיידקים גדלו, המושבות נסרקוPCR  לגלות את החיידקים  מנת על
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סמיד וריצוף לבידוד פל  )רחובות, התמר"מ (פארק בע. המושבות הנבחרות נשלחו למעבדות חי מחדרהמכילים 

. הרצפים שהתקבלו בריצוף שימשו להשוואה עם רצפים אחרים של גנים לתעלות מים המחדרכיווני של -דו

 Altschul et)בעזרת אלגוריתם  GeneBank -במאגר ה al., 1990) BLASTX ,שלושה הומולוגים מדודונאה .

 ,PIP1 -שהוגדרו כ PIP2a,  PIP2b אלה תוכננו בתוכנתה, נבחרו לאנליזות נוספות. זוגות תחלים לגנים 

Primer3 (Rozen and Skaletsky, 2000)  (Primer3 on the WWW for general users and for biologist 

programmers) .  

 

 PCR Time‐Real -ה . כימות רמת התוצר בשיטת3.12ג.

 Mx3000P® QPCR System-בארות ב 96כל הריאקציות בוצעו בצלחות פוליפרופילן עם  (Stratagene, La 

Jolla, CA)נעשה שימוש בתערובת של .Absolute Blue QPCR SYBR Green ROX Mix  (ThermoFisher 

Scientific, UK).  

. Ofek et al. (2009( ספציפיות, כיול תנאי הריאקציה והכנת סטנדרטים מתאימים נעשו לפיבדיקת   

רכיבים לפי המלצות היצרן. המכל אחד מהתחלים ושאר  cDNA,µl  1 של µl 1 תערובת הריאקציה הכילה

 cycles of 15s at 94°C, 15s 40תוכנת כדלקמן:  Real‐Time PCR -הריאקציות נעשו בשלוש חזרות. מכשיר ה

at 55°C, 20s at 72°C הנתונים נאספו במהלך שלב ההתארכות .- Extension step לאחר כל הרצה נעשה .

לוודא שהאות הפלואורסצנטי  מנת על, (Melting curve analysis)ניתוח של עקומת ההמסה של התוצרים 

מהולים  PCRים של תוצרי ספציפיים. עקומות סטנדרט התקבלו מסדרת דופליקט PCR אכן התקבל מתוצרי

זר,  DNA -. ע"מ לוודא שהתערובת לא מזוהמת בcDNA -באותה צלחת ובאותם התנאים כמו דוגמאות ה

 נעשהבהם  כללייםהגנים הכביקורות.  cDNAבבארות ריקות או בתערובת הריאקציה ללא  שימוש נעשה

 . GAPDH -כביקורת עבור רמות ביטוי יחסיות היו אקטין ו שימוש

  .MxPro™ QPCR  (Stratagene, La Jolla, CA)שהתקבלו נותחו בתוכנת  Real‐time PCR -ה נינתו

  

   hybridization in situבעזרת  PIP2a הגן. קביעת המיקום בעלה של 13ג.

‐pCRIIמסוג הוכנס לתוך פלסמיד PIP2a, עם שינויים קלים. הרצף של הגן Jackson (1991(הניסוי בוצע לפי 

TOPO  (Invitrogen, Germany) הרצף עם אתרי רסטריקציה משני צדדיו הוצא בריאקציית .PCR  בעזרת

  digoxygenin‐UTP-המסומנים בבסיסים  410 -באורך של כ) Probesתחלים ספציפיים לפלסמיד זה. סמנים (

(DIG) בכיוון sense וון יובכantisense  בעזרת קיט (סונתזוRoche, Germany .(  

רוחב של  ). חתכי1999, ובהמשך קובעו בפראפלסט לפי ארזי ושוורץ (FAA -עלים של דודונאה עברו קיבוע ב

‐Superfrost .(Menzelזכוכית טעונה  גבינעשו בעזרת מיקרוטום סיבובי, והועלו על  µm10  בעובי של העלים

Glaser, Germany)  בריכוז של הסמן החתכים ע"ג הזכוכית הטעונה הודגרו עםµg/µL 0.5  ולאחר זכוכיתלכל ,
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 צבע לחתכים הוסף הנוגדן עם ההדגרה בתום. Anti digoxigenin (Roche, Germany) הודגרו עם נוגדן מכן

Western  blue (Promega  Corp., Madison, WI) אור במיקרוסקופ מכן לאחר פונצ והם ,יומיים למשך 

  .המחוברת למיקרוסקופ Zeissצולמו באמצעות מצלמת ו

  

  . ניתוח סטטיסטי14ג.

 Analysisאנליזת באמצעותהתוצאות נותחו  of  variance  –  ANOVA   בתוכנתJMP (JMP  statistical 

software; SAS Institute Inc., Cary, NC) . נעשו ניתוחי סטטיסטית מובהקים הבדליםלטיפולים בעליpost 

hoc .תוכנת  באמצעותנעשו  יםהלינארי המתאמיםExcel.   
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  ד. תוצאות

  

  והאנטומי של ענפי דודונאה 'דנה'  המבנה המורפולוגי. אפיון 1ד.

  

של ענפים  הניסויים בוצעו עםהמכלוא דודונאה 'דנה' לא נחקר בעבר ולא קיים ידע אנטומי בסיסי לגביו. 

 ).1 תמונהזן זה בשלושה שלבי התפתחות שונים: וגטטיביים, פורחים או נושאי פירות, בהתאם לעונה (

דצמבר) ובהמשך החורף -כל השנה. החל מחודשי הסתיו (נובמבר מיםיקי) 1A תמונההענפים הוגטטיביים (

העלים מקבלים גוון אדמדם (עקב הצטברות של אנתוציאנינים באפידרמיס), כאשר הגוון אדום יותר בצד 

פברואר), והתפרחות -). הענפים נושאי הפרחים זמינים בחודשי החורף (ינואר1B תמונההעליון של העלה (

זמינים החל מחודש  1C) בתמונה). הענפים נושאי הפירות הבשלים (1B תמונהמסיימות ענפונים צדדיים (

פיינים במפרקים קצרים ומבחינה מורפולוגית, הענפים נושאי הפרחים והפירות מא מרץ ועד לסוף אפריל.

 ,1B תמונותבעלים קטנים יותר (יותר ו C) 1 תמונה) מאשר הענפים הוגטטיבייםA ,מבחינה אנטומית .(

נמצאו הבדלים בגודל התאים של ענפים וגטטיביים בהשוואה לענפים נושאי פרחים ופירות, אך לא 

 הכלליהכללי של סוגי הענפים השונים. לפיכך, תאור המבנה האנטומי האנטומי אובחנו הבדלים במבנה 

  מובא לגבי ענפים וגטטיביים בלבד. 

  

  . אנטומיה של הגבעולים1.1ד.

המבנה האנטומי של גבעולי דודונאה 'דנה', שנבחן בענפים וגטטיביים, דומה למבנה של צמחים אחרים 

ממשפחת הסבונניים. בחתכי יד וחתכי מיקרוטום שבוצעו בגבעולים של דודונאה 'דנה' נמצא, שהגבעול 

). 2A תמונהצינורות ( 4-1מפוזרת, עם צינורות הובלה המקובצים בקבוצות של  הוא בעל נקבוביות

בדוגמאות של גבעולים שעברו מצרציה נמצא, שחוליות הטרכיאה של דודונאה 'דנה' הן בעלות לוח מנוקב 

 ,2C) תמונותפשוט וגמצים מתורבצים ( D1) איור( מ"ס 8 היה בחורף טרכיאה של הממוצע . האורךA יחד .

 איור( בחורף מ"ס 55 -ול בקיץ מ"ס 45 -ל יכול להגיע טרכיאה של המקסימאלי זאת נמצא, שהאורךעם 

1B .() 3 תמונהגבעולי דודונאה 'דנה' מתאפיינים בסיבים מרובים, בעלי דופן עבה במיוחד .(  
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  ). Cנושא פירות (); ענף B( נושא פרחים); ענף A( ענף וגטטיבישל דודונאה 'דנה':  מופע הענפים :1תמונה 

 
 

 
 

חתך תמונות של מיקרוסקופ אור המראות מבנה הגבעול של ענף וגטטיבי של דודונאה 'דנה':  :2תמונה 
אה בעלת יבו נראית חוליית טרכ ,גבעול לאחר מצרציהו) Bחתך אורך בגבעול ( ,)Aרוחב בגבעול (

תמונה של מיקרוסקופ ); C((חיצים אדומים)  וגמצים מתורבצים(חיצים שחורים) לוח פשוט 
  ). Dהגומץ (מבנה אלקטרונים המראה את 
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אורך צינורות ההובלה בענפים וגטטיביים של דודונאה 'דנה' בעונות שונות. התפלגות האורכים  :1איור 

); אורכים מקסימאליים של צינורות הובלה בקיץ ובחורף, Aשל צינורות ההובלה בענפי חורף (
מדידות  20מייצגת ממוצע של  B). כל עמודה באיור Bס"מ ( 0.60-0.45שנמדדו בענפים בקוטר של 

 ).≥ P  (0.05שגיאת תקן; אותיות שונות מציינות הבדלים מובהקים בין העונות± 
  
  
  
  

  
  

, כפי שנצפה במיקרוסקופ אור בחתך וגטטיבי של דודונאה 'דנה' ענףסיבים במופע צפוף של  :3תמונה 
בעלי  חתך רוחב בתאי סיבים המראהמיקרוסקופ אלקטרונים של  ה); תמונAגבעול (רוחב של ה
  ).B( דופן עבה
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  . אנטומיה של העלים2.1ד.

בבחינת מבנה העלים של דודונאה 'דנה' נמצא, שהעלים הינם קשיחים, מכוסים בשכבת שעווה עבה ובעלי 

. בעלים מופיעות שתי שכבות של תאי עמודים )4 תמונהטריכומות (שערות) בלוטיות משני צידי העלה (

עם סיבים מרובים מסביב לצרורות ההובלה, והפיוניות נמצאות רק בצד האבקסיאלי (תחתון) של העלים. 

משיקוף העלים וצביעתם בספרנין עולה, כי צינורות ההובלה בעלים מסתיימים במזופיל באלמנטים עם 

 Ruthenium - . צביעת העלים ב)5 תמונהקצוות חופשיים ( red צביעה על ריכוז של פקטין באפידרמיס ה

  . )6 תמונהשל העלים (

 ,7A תמונותפיינים בטריכומות בלוטיות (ועלי דודונאה מא Dתאי לא מזוהה -), שנראה בהן תוכן תוך

). במינים מסויימים, 7C תמונה). מיקום הטריכומות במקרים רבים הינו סמוך לעורקי העלה (7B תמונה(

 ,Fahn) מות גורמות לאיבוד מים מהעליםטריכו גורדו לשם בחינת אפשרות זו בדודונאה 'דנה',  .(1986

). קלקופלואור Calcofluorוהעלים הוצפו על גבי תמיסת קלקופלואור ( העליון והתחתוןהאפידרמיס 

משמש למעקב אחר מעבר מים דרך התאים, מכיוון שהוא אינו מועבר דרך האפופלסט. מהתוצאות 

  מים מהעלה.לאיבוד  גורמותנראה בבירור, כי הטריכומות של דודונאה 'דנה' אינן  8 בתמונהצגות המו

יושמה על גבי  על מנת לבחון את יכולת האפידרמיס להעביר מים, תמיסה מימית של קלקופלואור

האפידרמיס של העלים. יישום הצבען היה בד"כ על הצד התחתון של העלה, פרט לניסוי אחד בו הצבען 

 ,9G תמונותיושם על הצד העליון של העלה בלבד ( F לאחר יישום הצבען העלים נשטפו, וחתכי רוחב .(

ידרמיס מסוגל להעביר מים, ). הסתבר, שכל שטח האפ9 תמונה( UVידניים שלהם נצפו במיקרוסקופ באור 

 ,9A)תמונותפרט לטריכומות, אשר אינן חדירות למים מבחוץ ( B ) 9 תמונה. האפידרמיס התחתוןI היה (

), שכן תמיסת קלקופלואור, שיושמה על הצד 9G תמונהחדיר יותר למים מאשר האפידרמיס העליון (

   ).9C תמונההתחתון של העלים, הצליחה לחדור לצרורות ההובלה (

כללית ניתן לומר, שהעלים של דודונאה 'דנה' הינם בעלי מאפיינים קסרומורפיים, הכוללים קוטיקולה 

    .עבה, טריכומות בלוטיות ופיוניות הממוקמות בצד התחתון של העלה
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 של העלה שנצבעחתך רוחב תמונה של מיקרוסקופ אור המראה מבנה העלה של דודונאה 'דנה'.  :4תמונה 
 Toluidine - ב blue O .T = (טריכומה) שערה; S = פיונית; Pm = העמודים מזופיל; Sm =  מזופיל

 .צרור הובלה =Vbספוגי; 
  

  

  

 

  

  

  
  

עלים תמונות של מיקרוסקופ אור המראות בשתי הגדלות . 'העלים של דודונאה 'דנה עירוק :5תמונה 
  למזופיל. עם קצוות פתוחים שבהם נראים עורקים , Safranin -מובהרים צבועים ב
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 -ב של עלה של דודונאה 'דנה', שנצבעחתך רוחב תמונה של מיקרוסקופ אור המראה  :6תמונה 
Ruthenium redאזורים עשירים בפקטין (מסומנים בחיצים צהובים).  , בו נראים  

  

  

  

  
  

תמונות של מיקרוסקופ אור בהגדלות שונות, שערות (טריכומות) בעלים של דודונאה 'דנה':  :7תמונה 
של  הדפס ,)Bטריכומה עם תוכן פנימי ( ,)A( ומיקום השערות בו עלהשל חתך רוחב המראות 

שערה והדפס אפידרמיס עם  )C( צרורות הובלהטריכומות מרובות ו עםעלה של אפידרמיס ה
    .צרור הובלה =V  ;קוטיקולה = C ;פיונית=  S ;שערה (טריכומה)=  D( .T( בלוטית ופיוניות
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באמצעות טיפול  שערות (טריכומות) בעלים של דודונאה 'דנה'הבחינת יכולת איבוד מים דרך  :8תמונה 
) וצילום חתכי רוחב של העלה במיקרוסקופ אור בפילטר Calcofluorבתמיסת קלקופלואור (

קלקופלואור  תתמיסגבי על  הודגרו). העלים B( UVבאור או בבינוקולר  )A( ירוק כביקורת
 בריכוז של  לצפייה  רוחב ידנייםחתכי הוכנו מהם שעות, ולאחר מכן  48למשך 0.01%

  טריכומות.מיקום הצים מצביעים על י. החובבינוקולר במיקרוסקופ אור
 

  

  

) בריכוז של  alcofluorCקלקופלואור (: מעקב אחר מהלך קליטת מים ע"י עלים באמצעות תמיסת 9תמונה 
חתך תמונה של  ).F ,Gשיושמה בעזרת מכחול ע"ג הצד התחתון של העלה (פרט לתמונות , 0.1%
מופע  );Aהטריכומות (החיצים מצביעים על מיקום בה  ,של העלה במיקרוסקופ אור ניידרוחב 
 מצביעה עלכחולה ה שבהם הפלואורסצנציה, UVבאור רוחב של העלה שנצפו בבינוקולר  חתכי
 ,B, C, E, G( של ליגנין על אוטופלואורסצנציהקשור לדפנות או קופלואור הקל I ;(רוחב של  חתכי

כפלואורסצנציה כלורופיל נראה ה בהם, )GFP )H ,F ,D של פילטר עלה שצולמו באמצעות
 אך לא חדרה דרך הטריכומותיושמה על הצד התחתון של עלה, ש הקלקופלואורתמיסת  אדומה;

הגיעה עד ויושמה על הצד התחתון של עלה, ש הקלקופלואורתמיסת  );B( צים)יחהמסומנות ב(
 מים מזוקקיםחתכי רוחב של עלה שטופלו ב );C( צים)יחהמסומנים בהובלה (הלצרורות 

תמיסת חתכי רוחב של עלה, ש );E ,D( של ליגנין האוטופלואורסצנציהרק (ביקורת), בהם נראית 
 ) של העלה. I ,Hד התחתון (על הצ) או G ,F(ן יושמה על הצד העליו הקלקופלואור
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  בהקשר למאזן המים באגרטל 'דנה'. אפיון פיסיולוגי של ענפי קטיף של דודונאה 2ד.

  

  . מאזן המים של הענפים במהלך חיי האגרטל1.2ד.

לעקוב אחר מהלך חיי ראשית בכדי ללמוד את הסיבות לכמישה של הענפים הקטופים באגרטל, היה צורך 

האגרטל של ענפי דודונאה 'דנה'. למטרה זו נעשה שימוש בענפים וגטטיביים. כפי שצוין לעיל, בדודונאה 

'דנה' ישנם ענפים וגטטיביים וענפים רפרודוקטיביים. מאחר שענפים וגטטיביים זמינים כל השנה, 

ים אלו. בהמשך בחנו גם ענפים הניסויים הראשונים ללימוד מאזן המים של ענפי קטיף נעשו בענפ

  רפרודוקטיביים בכדי ללמוד את הסיבות להבדלים בקצב הכמישה שלהם.

(כלורין אורגני, המעכב התפתחות חיידקים  TOG‐6הענפים הועברו ביום הקטיף לאגרטל עם תמיסת 

נמדד שוב . משקל הענפים 100% - ) נמדד. המשקל הטרי ביום הקטיף נקבע כFWבאגרטל), ומשקלם הטרי (

במועדים שונים במהלך חיי האגרטל, ושינויי המשקל בכל מועד מדידה בוטאו כאחוז מהמשקל ההתחלתי 

שינויים במשקל הטרי של הענפים במהלך חיי  של כמותיה מדדהשל הענפים ביום הקטיף. יש לציין, ש

מדדים  נו גםבמהלך המחקר נבחהאגרטל, נמצא כמיצג היטב את חיי האגרטל של הענפים הקטופים. 

ובהם תכולת מים יחסית ופוטנציאל מים. גם מדדים אלה  ,נוספים של יחסי המים של ענפים קטופים

לכן המדד של שינויי המשקל נבחר כמדד המייצג  נמצאו במתאם למשך חיי האגרטל של הענפים הקטופים.

  לביטוי מאזן המים במהלך חיי האגרטל של ענפי הקטיף.

. בהמשך חיי האגרטל 2) איורעלייה בולטת ביותר ביממה הראשונה באגרטל (במשקל הענפים התקבלה 

, ולאחר מכן הם 9הענפים המשיכו לעלות במשקל בצורה מתונה ושמרו על משקלם הגבוה יחסית עד ליום 

קטיף ענפי  יםארומתבאיור זה . )2 איור( 14החלו לאבד ממשקלם באופן הדרגתי עד לכמישה ביום 

   .שהראו מהלך טיפוסי של חיי אגרטל ממושכים יחסיתשנקטפו בקיץ, ודודונאה 'דנה' וגטטיביים של 

בענפים קטופים במהלך חיי אגרטל נוצר לעתים מצב של עקה, אשר בעקבותיו נפסקת גדילת העלים, 

מאחר שעלים צעירים מהווים מבלע חזק, הן למים והן לסוכרים. לכן נבדקה גדילת עלים מגילאים שונים 

) 3B באיור 1דונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל. נמצא, כי העלים הצעירים ביותר (עלה מספר של דו

) גדלים 3B באיור 2ימים של חיי אגרטל, בעוד שעלים בוגרים יותר (עלה מספר  10ממשיכים לגדול במשך 

  ).3A איורימים עד שהם מגיעים לגודלם הסופי ( 6במשך 
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במהלך חיי האגרטל התוצאות מייצגות 'דנה'  וגטטיביים של דודונאה קטיף שינוי במשקל של ענפי: 2איור 
 שגיאת תקן.± חזרות  10ממוצעים של 

 

  

  

  
  

  
  
  

דודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל של קטיף וגטטיביים  בענפיהתארכות עלים בני גילאים שונים  :3איור 
)A( בענף  בהתאם למיקומם)B.( 1  ;עלה בוגר. 3= עלה צעיר = 
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   לכמישת ענפי קטיף של דודונאה 'דנה' ות. בירור הסיב2.2ד.

ענפי קטיף של דודונאה מתחילים לאבד מים ולרדת במשקלם לאחר כשבוע באגרטל, גם אם הם בעלי משך 

). תופעה זו יכולה לנבוע מהזדקנות מואצת של העלים לאחר הקטיף, או 2 איורחיי אגרטל ארוך יחסית (

לחילופין, מהפרעה בהובלת המים של הענף הקטוף. על מנת לבחון את שתי האפשרויות האלה, נערך 

צביע על תהליך של הזדקנות עשוי להמעקב אחר שני מדדים, אשר שינוי שלהם במהלך חיי אגרטל 

נפים בתנאים של מאזן מים מיטבי. הסתבר כי שני מדדי ההזדקנות שנבחנו, מואצת, וכן נבחנה כמישת הע

), לא השתנו בצורה מובהקת במהלך 4B איור) ופירוק כלורופיל בעלים (4A איורדליפת יונים מהממברנות (

  שמקור הכמישה הוא בהזדקנות מואצת של העלים. ,את האפשרות שללוחיי האגרטל. ממצאים אלו 

). בתנאים אלו מאזן 5 איורפשרות השנייה, בוצע ניסוי בו נמנע נידוף מים מענפי הקטיף (כדי לבחון את הא

המים של הענפים הוא מיטבי, ולכן כמישה בתנאים אלו תצביע על בעיית הזדקנות מואצת של הענפים. 

הניסוי בוצע ע"י הצבת ענפים קטופים של דודונאה 'דנה' באגרטלים בחדר תצפית מבוקר וכיסויים 

בפרק השיטות). ענפי הביקורת  1שקיות פוליאתילן שקופות, שלתוכן הוכנס תכשיר סופח אתילן (סכמה ב

הוצבו במקביל באגרטלים ללא כיסוי, שפתחם נאטם בנייר כסף על מנת למנוע איבוד מים. תוצאות הניסוי 

עלים כמושים טורגידי ורענן, ללא הראו, שהמופע הכללי של הענפים שכוסו בשקיות פוליאתילן היה 

במהלך  10% - ענפי הביקורת. כיסוי הענפים שיפר את מצבם באופן מובהק, שכן משקלם גדל בכבהשוואה ל

), בשל 5A איורבמשקל של ענפי הביקורת בתקופה זו ( 10% - שבועיים באגרטל בהשוואה לירידה של כ

) בעלים של הענפים RWC(). במקביל, גם תכולת המים היחסית 5B איורירידה משמעותית בטרנספירציה (

  . )5C איורהמכוסים הייתה גבוהה באופן מובהק מזו של העלים בענפי הביקורת (

כדי לאשר את הממצאים האלה, בוצע ניסוי נוסף עם ענפים קצרים של דודונאה שהודגרו במבחנות ללא 

מראות,  6A יורבאמים עם כיסוי בשקית פוליאתילן שקופה כדי ליצור אווירה לחה. התוצאות המוצגות 

ימים באגרטל. לעומת זאת, הענפים  7שענפים מכוסים אשר הודגרו ללא מים שמרו על משקל יציב במשך 

ימים באגרטל, בעוד שהענפים  7ממשקלם לאחר  35% - שהודגרו במבחנות ללא מים וללא כיסוי איבדו כ

ה הבדל בין הענפים שכוסו . מבחינת המופע לא הי5% -שהיו בכלי עם תמיסה (ביקורת) עלו במשקלם בכ

). היה מתאם בין שיעור איבוד המשקל 6B איורבשקית והודגרו במבחנה ללא מים לבין ענפי הביקורת (

הענפים בטיפולים השונים, כאשר הענפים שהודגרו ללא מים וללא כיסוי בשקית כמשו של מופע הלבין 

 איורימים באגרטל ( 7וטורגידיים לאחר לחלוטין, בעוד שהענפים משני הטיפולים האחרים נראו רעננים 

6B .(  

מסדרת ניסויים זו ניתן להסיק, כי כמישת ענפי דודונאה נובעת מבעיה במאזן המים, ואיננה תוצאה של 

  הזדקנות מואצת.
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וגטטיביים של דודונאה 'דנה' במהלך  קטיף בעלים של ענפי) Bריכוז כלורופיל (ו )Aדליפת יונים ( :4איור 
שגיאת תקן. ± ענפים בכל חזרה)  3(חזרות  5של  יםת ממוצעומייצג התוצאות חיי האגרטל.

  .= P 0.05אותיות זהות מייצגות הבדלים לא מובהקים ברמה של 
  
  
  
  

  
  
  

אגד המשקל בשינוי וגטטיביים של דודונאה 'דנה' באווירה לחה על ה קטיף השפעת הדגרת ענפי :5איור 
)A) וקצב הטרנספירציה (B ( המים התכולת ועל באגרטל,  יום 14לאחר) יחסיתRWC ( בעלים

הודגרו עם כלורין אורגני בחדר תצפית סטנדרטי. הענפים . הענפים )C( אגרטלהבמהלך חיי 
ללא  המטופלים כוסו בשקיות פוליאתילן שקופות ליצירת אוירה לחה, וענפי הביקורת הודגרו

שגיאות תקן. אותיות ± ענפים בכל חזרה)  3חזרות ( 6כיסוי. התוצאות מייצגות ממוצעים של 
  ).≥ P  (0.05מייצגות הבדלים מובהקים בין הטיפולים B - ו Aבאיורים שונות מעל לעמודות 



 

 

37  

 

  
של דודונאה 'דנה' בתנאים שונים על משקל ענפים קטיף וגטטיביים  ענפי ה שלהשפעת הדגר :6איור 

במבחנות עם דודונאה 'דנה' הודגרו  ). ענפיB( 7ביום  שלהםמופע ה , ועל)A( תמיסהשהוחזקו ללא 
יצירת בשקיות פוליאתילן שקופות לכוסו ללא מים שבמבחנות ללא כיסוי, אורגני (ביקורת)  יןכלור
התוצאות מייצגות ממוצעים לא מים וללא כיסוי. לחות יחסית או במבחנות ל 100%של וירה וא

) של 100%הקו האופקי המרוסק מציין את המשקל ההתחלתי (שגיאת תקן. ± ענפים לטיפול  9של 
 הענפים. 

  

  

  . איתור סתימות בגבעול ובפטוטרות העלים3.2ד.

לירידה בקצב קליטת המים ולכמישת העלים בענפי דודונאה, בוצעו חתכים  ותאת הסיב אבמטרה למצו

בחלקים שונים של הגבעול והעלים כדי לאתר סתימות אפשריות (טילות, פולימרים שונים). לא נמצאו 

סתימות נראות במיקרוסקופ אור באיברים אלו. יחד עם זאת, בחתכים שנעשו בפטוטרות העלים, אמנם 

באגרטל נמצאו  ימים 14), אך לאחר 10A תמונהבצינורות ההובלה לאחר יום באגרטל (לא נמצאו סתימות 

מצינורות  5% -ספר הסתימות היה מועט מאוד, והן נצפו בפחות ממ). 10B תמונהסתימות בודדות (

ההובלה. הסתימות בפטוטרות אובחנו בענפים וגטטיביים שנקטפו בקיץ, אך לא בענפים וגטטיביים 

), הצובע רק צינורות הובלה 11A תמונה. יש לציין, שהטענת ענפי קטיף בצבען פוקסין (שנקטפו בחורף

לכן סביר  ).11B תמונה(מלאים במים, הראתה, כי חלק מצינורות ההובלה בגבעולים לא העבירו מים 

 להניח, שצינורות ההובלה עברו אמבוליה ונסתמו ע"י בועות אוויר. הנחה זו חוזקה ע"י הממצא, שחיתוך

כנראה עקב כניסה נוספת  ),12B תמונה(מחדש של הענפים באוויר במהלך חיי אגרטל הגביר את הכמישה 

 של בועות אוויר לצינורות ההובלה והיווצרות אמבוליה.

כדי לבחון את המעורבות של אמבוליה בכמישת הענפים, בוצע מעקב ישיר אחר הדינמיקה של היווצרות 

בועות אויר בצינורות ההובלה בענף הקטוף בשני מרחקים מקודקוד הצמיחה בשני מועדים במהלך השנה. 

ס"מ  40( ס"מ מהקודקוד) היה ממוקם מחוץ לתמיסת האגרטל, ואילו המקטע התחתון 30המקטע העליון (

שבענפי קיץ הייתה עליה במדד  ,מראות 7A באיורמהקודקוד) היה טבול בתמיסה. התוצאות המוצגות 

האמבוליה של מקטע הגבעול העליון במהלך חיי האגרטל, בעוד שמדד האמבוליה של מקטע הגבעול 

של מקטע הגבעול  התחתון כמעט ולא השתנה בצורה משמעותית. כך, לאחר יום באגרטל מדד האמבוליה

. לעומת זאת, 1.9יום באגרטל הוא עלה לערך של  17, ולאחר 0.9ס"מ מהקודקוד) היה  30העליון (במרחק 

) כבר החל מהיום הראשון באגרטל בשני מקטעי הגבעול 2ענפי חורף התאפיינו באמבוליה גבוהה (מדד 
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לוטין בבועות אוויר המקנים לה  זה נראה בבירור שהליבה מלאה לחחתך של גבעול ואכן, ב). 7B(איור 

ה בהרעה במאזן המים, שנמדד תהיווצרות האמבוליה במהלך חיי האגרטל לוו. 7D)(איור  צבע כחול כהה

), קצב 8Aקצב העלייה במשקל (איור בענפי קיץ, במקביל בענפים, כתוצאה מהיווצרות בועות אוויר: 

) ירדו בצורה מתונה 8Cקצב הטרנספירציה (איור ). והיחס בין קצב קליטת המים ל8Bהטרנספירציה (איור 

במשך השבועיים באגרטל. יש לצין, שענפי קיץ שמרו על משקלם במשך שבועיים באגרטל, והראו ירידה 

). לעומת זאת, בענפי 8A(איור  גם במועד זה 100% -גבוה מ היההמשקל  אולם, 17קלה במשקל רק ביום 

ן המים של הענפים, שהתבטאה בירידה במשקל הענפים ביותר ומובהקת במאז רציפהחורף נצפתה ירידה 

) 8E), ולוותה בירידה משמעותית וחדה בקצב הטרנספירציה (איור 8Dמהמשקל ההתחלתי (איור  10% -מ

  ). 8Fוביחס בין קצב קליטת המים לקצב הטרנספירציה (איור 

  

  

  
  
  

  
  
  

כפי שנצפו בתמונות של  ,של דודונאה 'דנה'בפטוטרות עלים סתימות בצינורות ההובלה  הופעת: 10תמונה 
 יום 14לאחר ) וAביום הקטיף (מיקרוסקופ אור המראות חתכי רוחב של פטוטרות עלים 

 מיקרוטוםמצביעים על מיקום הסתימות. החתכים בוצעו בעזרת  בצהוב). החיצים B(באגרטל 
 Safranin/Fast - בסיבובי ונצבעו  green .הענפים נקטפו בקיץ .O = ימהסת; F = סיבים; V = 
  .שיפה=  Ph ;ליבה = P ;צינורות הובלה
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כפי  ,הצבע בצינורות ההובלה ) ומופעA( פוקסין בצבען ''דנה דודונאה שלוגטטיבי  ענף הטענת :11 תמונה
בסיסי  ס"מ הודגרו בתמיסת פוקסין 30). ענפים באורך של Bשנראה בחתך רוחב של הגבעול (

ס"מ מהקצה התחתון של הענף ונצפו  10בגובה של נעשו שעות. החתכים  3למשך  0.5%
  ) מסמנים צינורות הובלה צבועים המלאים במים.B( -במיקרוסקופ אור. החיצים הצהובים ב

  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
) חיתוך מחדש של הענפים B) ואחרי (Aדודונאה 'דנה' לפני (של  וגטטיבייםקטיף מופע ענפי  :12 מונהת

  באגרטל.  ימים 7באוויר לאחר 
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'דנה', שנקטפו בקיץ דודונאה קטיף וגטטיביים של ענפי של במהלך חיי האגרטל  רמת האמבוליה :7איור 
)A () ובחורףB2-0( שונים אמבוליהעם מדדי של הגבעול חתכים ), מופע ה ()C(  ומופע של חתך של

 -בסולם מבחתך שהופיעו אוויר הלפי מספר בועות  נקבע מדד האמבוליה. )Dגבעול כולל הליבה (
מספר חתך עם  = 2 ;של בועות )4-1מספר מועט (= חתך עם  1 ;ללא בועותחתך  = 0כאשר , 2-0

ס"מ, כאשר  40 - ו 30החתכים נעשו בשני מרחקים שונים מהקודקוד, של בועות.  ומעלה) 5רב (
ס"מ.  80 -המקטע הרחוק מקודקוד הענף היה טבול כולו בתמיסת האגרטל. אורך הענף כולו היה כ

אותיות שונות מעל . שגיאת תקן± חזרות  10מייצגות ממוצעים של  B - ו Aהתוצאות באיורים 
 P  (0.05ין הטיפוליםלעמודות מייצגות הבדלים מובהקים ב הליבה מלאה לחלוטין , D). באיור ≥
   .בעצה אווירהבועות מיקום מצביעים על הצהובים צים יהחבבועות אוויר, ולכן צבעה כחול כהה; 
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ענפים וגטטיביים של דודונאה 'דנה' של  במהלך חיי האגרטל שינויים במדדים ההידראוליים :8 איור
בין שיחס ה) וB,Eטרנספירציה (ה), קצב A,C(משקל הענפים : (D‐F)ובחורף  (A‐C) שנקטפו בקיץ

ענפים  3(חזרות  5של  יםת ממוצעומייצג התוצאות). C,Fטרנספירציה (ל ת המיםקליטקצב 
אותיות שונות מעל לעמודות מייצגות הבדלים מובהקים בין שגיאת תקן. ±  לחזרה)

 P  (0.05הטיפולים  ,Aאיורים ) (100%ההתחלתי (הקו האופקי מציין את המשקל  ).≥ D(  או יחס
 .C, F)בין קצב קליטת מים לטרנספירציה (איורים  1של 

  

  

  . תנודות יומיות בקליטת המים ע"י הענפים4.2ד.

נבדקה האפשרות שישנן תנודות יומיות בקצב קליטת המים של ענפי קטיף. כדי לבחון אפשרות זו הועמדו 

ס"מ) של דודונאה במבחנות עם תמיסת כלורין אורגני, ונמדדו בהם שינוי  30ענפים וגטטיביים קצרים (

ת אור/חושך שעו 12/12המשקל וקצב הטרנספירציה במהלך היום בחדר תצפית, במשטר הארה רגיל של 

שעות קיימות  12/12בהשוואה למשטר של הארה רציפה באותם התנאים. נמצא, כי במשטר ההארה של  

) ובשינויים בקצב 9A איורתנודות קבועות בקצב קליטת המים, אשר התבטאו בתנודות במשקל הענפים (

, והמינימום היה בסביבות 16:00), כאשר שיא קליטת המים היה בסביבות השעה 9B איורהטרנספירציה (

. התנודות נשמרו בצורה מדויקת לאורך שלושת ימי המדידה. יחד עם זאת, כאשר הענפים 9:00השעה 

 המים בקליטת האופייניות שהתנודות, מכאן. התנודות איבדו את דפוסן המחזורינחשפו להארה רציפה, 

שעות חושך/אור),  12/12( ךהארה הפומשטר כאשר ענפי דודונאה הודגרו בתנאים של  ת.צירקדיו אינן

). שיא קליטת המים היה 10 איורתזמון התנודות היומיות בקליטת המים ובקצב הטרנספירציה היה הפוך (



 

 

42  

 

. באופן מפתיע, בעוד שענפים ששהו במשטר ההארה 16:00, ואילו המינימום היה בשעה 9:00 בשעה

שעות אור/חושך) איבדו ממשקלם באופן הדרגתי, הענפים שנחשפו למשטר ההארה ההפוך  12/12ה (הרגיל

) במשך שלושת ימי 10B איורועל קצב טרנספירציה די קבוע ונמוך יחסית ( )10A איורשמרו על משקלם (

ציפה. הניסוי. בענפים אלה לא אובחנה תנודתיות במשקל וקצב הטרנספירציה שלהם דמה לזה של הארה ר

 איורמופע הענפים משני משטרי ההארה בסוף הניסוי תאם את השינויים במשקל ובקצב הטרנספירציה (

10C .(  

במקביל למדידות של המשקל וקצב הטרנספירציה, נמדדו גם ההשפעות של משטרי ההארה, רגיל והפוך, 

השינויים בקוטר מפתח ). התוצאות מראות, כי 11 איורעל התנודות היומיות בקוטר מפתח הפיוניות (

) של 11B איור) תאמו את השינויים בקצב הטרנספירציה היומי (11A איורהפיוניות בשני משטרי ההארה (

. התוצאות מראות, טרנספירציהקצב הב לעליה הקבילה הפיוניות תחפבמ היעליטיפולים אלו, כאשר ה

של ענפי קטיף של דודונאה  שמשטר ההארה הנו הגורם האחראי על התנודות היומיות בקליטת המים

  קטופים. 

  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

  
  

יפה על רצ שעות אור/חושך) בהשוואה למשטר של הארה 12( השפעת משטר של הארה רגילה :9איור 
של ענפי קטיף וגטטיביים של דודונאה 'דנה' במהלך  )Bקצב הטרנספירציה (ו )Aשינוי המשקל (

 הקווים המקווקוים מציינים מעבר בין הימים. ענפים. 10של  יםת ממוצעומייצגהתוצאות . היממה
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 12הפוכה (שעות אור/חושך) בהשוואה למשטר של הארה  12רגילה ( השפעת משטר של הארה :10איור 

של ענפי קטיף וגטטיביים של  )Bקצב הטרנספירציה (ו )Aעל שינוי המשקל ( שעות חושך/אור)
). התוצאות מייצגות ממוצעים של C'דנה' במהלך היממה ועל מופע הענפים בסוף הניסוי ( דודונאה

 הקווים המקווקוים מציינים מעבר בין הימים. ענפים. 10
 

  
  
  
  
  
  
  

  
  

 12הפוכה ( שעות אור/חושך) בהשוואה למשטר של הארה 12רגילה ( השפעת משטר של הארה :11איור 
של  )Bקצב הטרנספירציה () ובAעל התנודות היומיות בקוטר מפתח הפיוניות ( שעות חושך/אור)

הפוכה.  משטר של הארה  ;רגילה משטר של הארה . וגטטיביים של דודונאה 'דנה' קטיף ענפי
  ענפים. 10של  יםת ממוצעומייצגהתוצאות 
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  . השפעות אתילן על מאזן המים של ענפי הקטיף5.2ד.

של ענפי קטיף. כדי לבחון האם אתילן מעורב  לגבי משך חיי האגרטלאתילן הינו ההורמון החשוב ביותר 

להורמון ולמעכב הפעילות שלו,  נחשפו הענפיםבמאזן המים של ענפי דודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל, 

1‐MCP.  

ח"מ העלתה  10-5בריכוזים של שעות לאתילן חיצוני  24חשיפת ענפים וגטטיביים של דודונאה 'דנה' למשך 

). משקל הענפים 12 איור( חיוביתכאשר התלות בריכוז ההורמון הייתה  ,את משקלם במהלך חיי האגרטל

ימים באגרטל, בעוד  13ממשקל ענפי הביקורת במהלך  2-3% -שנחשפו לריכוזים אלו של אתילן היה גבוה ב

משמעותית מזה של ענפי הביקורת. במקביל,  ח"מ אתילן לא היה שונה 0.5 -שמשקל הענפים שנחשפו ל

, גרמה לירידה במשקל הענפים במהלך MCP‐1אתילן, של שעות למעכב פעילות  4חשיפת הענפים למשך 

ח"מ  0.2 - ו 0.1בריכוזים של  MCP‐1 - ). ענפים שנחשפו ל13A איורתלות בריכוז המעכב (כחיי האגרטל 

שוואה לענפי הביקורת, בעוד שענפים שנחשפו לריכוז יום באגרטל בה 14ממשקלם לאחר  4% -איבדו כ

). כתוצאה 13A איורח"מ) שמרו על משקל גבוה וקבוע בדומה לענפי הביקורת ( 0.05הנמוך של המעכב (

יום באגרטל בהשוואה  16ח"מ כמשו לאחר  0.2או  0.1בריכוזים של  MCP‐1 -מכך, הענפים שנחשפו ל

). תוצאות אלה מראות כי אתילן משפר את מאזן המים של 13B איורלענפי הביקורת שנותרו במופע רענן (

  דודונאה 'דנה'.קטיף של ענפי 

על קצב ייצור האתילן וקצב  MCP‐1ההשפעות של אתילן חיצוני ומעכב הפעילות שלו בניסוי נוסף נבחנו 

ייצור  הגביר את קצב MCP‐1 - מראות, ש 14A באיורהנשימה בענפים וגטטיביים. התוצאות המוצגות 

אתילן לא הייתה השפעה מובהקת על קצב בימים באגרטל, בעוד שלטיפול  4האתילן באופן מובהק במשך 

ייצור האתילן בענפים. לעומת זאת, אתילן הקטין את קצב הנשימה באופן מובהק במשך שבוע באגרטל, 

  ).14B איורלא הייתה כל השפעה מובהקת על קצב הנשימה ( MCP‐1 -בעוד של

דודונאה בשלבי התפתחות שונים. התוצאות המסוכמות קטיף של בהמשך נבדק קצב ייצור האתילן בענפי 

מראות, שקצב ייצור האתילן בענפים וגטטיביים ובענפים נושאי פירות היה נמוך מאוד. לעומת  15 באיור

ן, שקצב ייצור זאת, קצב ייצור האתילן בענפים נושאי פרחים היה גבוה יחסית באופן מובהק. נראה לכ

  האתילן האנדוגני תלוי בשלב ההתפתחות של הענף.
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של דודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל. וגטטיביים השפעת אתילן על המשקל של ענפי קטיף  :12 איור
בתוך תאים  שעות 24מ"צ למשך  20 -ענפי קטיף באגרטלים עם תמיסת כלורין אורגני הודגרו ב

אליהם הוזרקו ריכוזים שונים של אתילן, ולאחר מכן הועברו לחדר תצפית למעקב אחר אטומים 
  שגיאת תקן. ± ענפים לחזרה)  3חזרות ( 5התוצאות מייצגות ממוצעים של  שינויי המשקל.

  
  
  

  
) A(של דודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל וגטטיביים על המשקל של ענפי קטיף  MCP‐1השפעת  :13 איור

ענפי קטיף באגרטלים עם תמיסת כלורין אורגני ). Bימים באגרטל ( 16מופע הענפים לאחר על ו
‐1בתוך תאים אטומים אליהם הוזרקו ריכוזים שונים של  שעות 4מ"צ למשך  20 - הודגרו ב

MCP.התוצאות מייצגות  , ולאחר מכן הועברו לחדר תצפית למעקב אחר שינויי המשקל
 שגיאת תקן. ± ם לחזרה) ענפי 3חזרות ( 5ממוצעים של 
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  1‐MCP, Control , Ethylene  
  

וגטטיביים של ענפי קטיף ) B( קצב הנשימה) וAעל קצב ייצור האתילן ( MCP‐1 - השפעת אתילן ו :14 איור
 באגרטלים עם תמיסת כלורין אורגני הודגרו קטיף ענפישל דודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל. 

שעות  20או למשך  MCP‐1ח"מ  0.4שעות באווירה של  4מ"צ בתוך תאים אטומים למשך  20 - ב
מדגמי ענפים נכלאו בצנצנות , ולאחר מכן הועברו לחדר תצפית. ח"מ אתילן 5באווירה של 
שהצטברו  CO2 -והשעות במועדים שונים במהלך חיי האגרטל, וריכוזי האתילן  24סגורות למשך 
ענפים  4חזרות ( 5ות נקבעו בגז כרומטוגרף. התוצאות מייצגות ממוצעים של באווירת הצנצנ

לחזרה). אותיות שונות מעל לעמודות מייצגות הבדלים מובהקים בין הטיפולים בכל תאריך 
  ).≥ P  (0.05בדיקה בנפרד

   
 

 
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

, עלים בלבד המכילים עלים צריםענפים ק. קצב הייצור של אתילן בענפי קטיף של דודונאה 'דנה': 15איור 
ריכוז האתילן , ושעות 48 משךלבכלים אטומים מיד לאחר הקטיף ופרחים או עלים ופירות נכלאו 

שגיאת ± חזרות  5התוצאות מייצגות ממוצעים של . עזרת גז כרומטוגרףבכלים נמדד בשהצטבר 
  ).≥ P  (0.05ן הטיפוליםתקן. אותיות שונות מעל לעמודות מציינות הבדלים מובהקים בי
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   האגרטל חיי במהלך המים במאזן עונתיים שינויים. 3.ד

  

של ענפי דודונאה 'דנה' בניסויים השונים שבוצעו במהלך  בקצב הכמישהמאחר והתקבלו הבדלים גדולים 

השנה, נבחנה ביסודיות ההשערה, שהכמישה הלא סדירה של הענפים יכולה לנבוע משינויים עונתיים 

שנתי אחר מאזן המים - במבנה האנטומי ומשלבי התפתחות שונים של הענף. לשם כך נעשה מעקב רב

תחות שונים (וגטטיביים ונושאי פרחים ופירות) בעונות שונות במהלך חיי האגרטל של ענפים בשלבי התפ

  של השנה, במטרה למצוא תבנית כלשהי בכמישה הלא סדירה של ענפי דודונאה 'דנה'. 

שנים  3ימי אגרטל במהלך  16מראות, ששינויי המשקל של האגדים לאחר  16 באיורהתוצאות המוצגות 

נתית ברורה. במשך שלוש השנים העוקבות התנודות עפ"י תבנית עו התרחשו) 2008-2006( עוקבות

המקסימאלית ימי אגרטל תאמו את התנודות של הטמפרטורה היומית  16העונתיות בשינויי המשקל לאחר 

), כאשר שינויי משקל גבוהים התקבלו בעונות בהן שררו טמפרטורות גבוהות 16A איורביום הקטיף (

קצב נות בהן שררו טמפרטורות נמוכות יחסית. בהתאם לכך, יחסית, ושינויי משקל נמוכים התקבלו בעו

), כאשר 16C איור) לקיץ (16B איורימי אגרטל היה שונה באופן בולט ביותר בין החורף ( 16לאחר  הכמישה

נמדד  2007יש לציין שבאוגוסט  בחורף הענפים היו כמושים לחלוטין, בעוד שבקיץ הענפים היו רעננים.

  , וזאת בשל העובדה שהענפים נקטפו ביום חמסין. 16A)משקל נמוך שהיה חריג (איור 

על מנת לבחון את השינויים העונתיים החלים במשקל הענפים במהלך חיי האגרטל, נערך מעקב רציף אחר 

היומית  ההטמפרטורחודשי של הממוצע ה), במקביל לרישום 17 איור( 2008-2007שינויי המשקל בשנים 

יום באגרטל.  16. הענפים נקטפו כל חודשיים, ושינויי המשקל נקבעו במהלך )1 טבלה( המקסימאלית

במקביל, נלקחו עלים מאותם ענפים, ונערך מעקב אחרי שינויי המשקל של העלים המנותקים. ברוב 

הם נבחנו ענפים נושאי פרחים או המדגמים נבחנו ענפים וגטטיביים, פרט לחודשים פברואר ואפריל ב

ניתן לראות, שבאוקטובר שינויי המשקל במהלך חיי  17A באיורפירות, בהתאמה. מהתוצאות המוצגות 

האגרטל של הענפים ושל העלים המנותקים היו דומים. נצפתה עליה במשקל במהלך השבוע הראשון, 

עלים המנותקים שמרו על משקל קבוע ולאחר מכן המשקל נשמר ברמה קבועה פחות או יותר. בדצמבר, ה

 16 - ימי אגרטל, ואילו הענפים התחילו לאבד ממשקלם כבר מהשבוע הראשון, וביום ה 16וגבוה במהלך 

). בפברואר, הן הענפים הוגטטיביים והן העלים 17B איורממשקלם ( 15% -לחיי האגרטל הם איבדו כ

 25% -בעוד שהענפים נושאי הפרחים איבדו כ ימי אגרטל, 16ממשקלם לאחר  2-3%המנותקים איבדו רק 

). הירידה במשקל העלים של 17C איורממשקלם ( 5%ממשקלם, והעלים המנותקים של ענפים אלה איבדו 

משקלם  13 - ענפים נושאי פירות הקדימה את הירידה במשקל העלים של ענפים וגטטיביים, וכבר ביום ה

העלים של ענפים וגטטיביים, שמשקלם היה עדיין מהמשקל ההתחלתי בהשוואה למשקל  95% - היה כ

דומה לערך ההתחלתי. באפריל, הענפים הוגטטיביים החלו לאבד ממשקלם לאחר שבוע באגרטל, בעוד 

). לעומת זאת, ענפים 17D איוריום ( 16שבעלים המנותקים של ענפים אלו נשמר משקל גבוה וקבוע במשך 

ממשקלם ההתחלתי,  30% - ימי אגרטל הם איבדו כ 16משך נושאי פירות כמשו בצורה חזקה ביותר, וב

). ביולי ובאוגוסט המגמה התהפכה, 17D איורבעוד שעלים מנותקים של ענפים אלו שמרו על משקלם (

) אף יותר מאשר העלים המנותקים, והם שמרו על משקלם 120%והענפים הוגטטיביים עלו במשקלם (

 ,17E איוריםגרטל (בדומה לעלים המנותקים במהלך כל חיי הא F יש לציין, שהן ענפים נושאי פרחים .(
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  - ימי אגרטל איבדו כ 16) כמשו בצורה חזקה ביותר, ובמשך 17D איור), והן ענפים נושאי פירות (17C איור(

 95%ממשקלם ההתחלתי, בעוד שהעלים המנותקים של ענפים נושאי פרחים שמרו על משקל של  25-30%

ים מנותקים של ענפים נושאי פירות היו במשקל גבוה בהרבה מערכם ההתחלתי, במשך חיי האגרטל, ועל

והשינוי במשקלם היה דומה לזה של העלים המנותקים מענפים וגטטיביים. הדבר התבטא במופע הענפים 

נראו חיוניים, בעוד שהענפים נושאי הפירות היו כמושים  הוגטטיבייםבאגרטל, כאשר הענפים  16 - ביום ה

), דבר המהווה גורם נוסף לאיבוד במשקל הענפים. 13A תמונהנשירת איברים, בעיקר פירות (וסבלו מ

 תמונהימים באגרטל ( 16לעומת זאת, העלים המנותקים משני סוגי הענפים שמרו על מופע חיוני לאחר 

13B.(  ,המשפיעה על מאזן המים בענפים הקטופיםתוצאות אלה מרמזות על כך שהפגיעה בהובלת המים ,

   חלה בגבעול ולא בעלים.

 
  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

ביחס ימים באגרטל  16אחר לדודונאה 'דנה' של קטיף וגטטיביים  שינויים עונתיים במשקל ענפי :16איור 
הענפים  ופע), ומA( עוקבותשנים  3 במהלךביום הקטיף המקסימאלית יומית הטמפרטורה ל

אגרטל. הענפים נקטפו בתאריכים ב יום 16לאחר  2007שנת ב) C) וביוני (Bבאפריל ( שנקטפו
 16שינויי המשקל ביום אורגני בחדר תצפית סטנדרטי.  יןעם כלורדגרו באגרטלים שצוינו והו

 יםת ממוצעומייצגבוטאו כאחוז מהמשקל ההתחלתי של האגד ביום הראשון באגרטל. התוצאות 
  .קןשגיאות ת±  לחזרה)ענפים  3-2(חזרות  6-5של 
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הטמפרטורה היומית המקסימאלית ביום הקטיף והממוצע החודשי של הטמפרטורה היומית  :1טבלה 
  המקסימאלית. 
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בשלבי התפתחות שונים ושל של דודונאה 'דנה' קטיף השפעת העונה על המשקל הטרי של ענפי  :17איור 

ענפים . (A‐F) 2008-2007 במהלך חיי אגרטל בשניםעלים מנותקים שנקטפו מענפים אלה 
 באיורים, נקטפו בתאריכים שצוינווגטטיביים, ענפים נושאי פרחים וענפים נושאי פירות 

במקביל, נקטפו גם עלים מענפים אורגני בחדר תצפית סטנדרטי.  יןעם כלור באגרטלים דגרווהו
ההתחלתי ל המשקממשקל בוטאו כאחוז אלה והודגרו במבחנות כמפורט לגבי הענפים. שינויי ה

שגיאת ±  עלים לחזרה) 10או  ענפים 2(חזרות  5של  יםת ממוצעומייצגהתוצאות ביום הקטיף. 
  ). 100%הקו האופקי מציין את המשקל ההתחלתי (. תקן
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וגטטיביים ענפים . באגרטל 16ביום  2008מקטיף של חודש אפריל  )B) והעלים (Aהענפים (מופע  :13תמונה 
במקביל, נקטפו אורגני בחדר תצפית סטנדרטי.  יןעם כלור באגרטלים דגרוהואו נושאי פירות 

  גם עלים מענפים אלה והודגרו במבחנות כמפורט לגבי הענפים. 
  
  
  

מאזן המים של הענף הקטוף במהלך חיי האגרטל תלוי ביחס שבין קצב קליטת המים לקצב הטרנספירציה. 

ל כך שהענף קלט יותר מים מאשר הוא נידף ולכן הוא , הדבר מצביע ע1 - כאשר ערכו של יחס זה גדול מ

מצביע על כך שקצב הטרנספירציה היה גבוה מקצב קליטת המים  1 -במצב מיום טוב, ואילו ערך קטן מ

והענף נמצא לכן במגמת כמישה. המדדים ההידראוליים בענפי דודונאה 'דנה', קצב קליטת המים וקצב 

יום של חיי האגרטל,  16וקבות, ירדו בצורה משמעותית במהלך הטרנספירציה, שנבדקו במשך שנתיים ע

 ,18A איורים( 16-13פרט לחודש אוגוסט בו הירידה במדדים חלה רק בימים  B כן נצפתה מגמה של ירידה .(

 ,18Aבמדדים אלו במהלך השנה עד לחודש אפריל, שלאחריו הייתה עליה מסוימת (איורים  B כתוצאה .(

, אך 1 -טרנספירציה היה תמיד גבוה מקצב ההאגרטל ערכו של היחס בין קצב הקליטה למכך, בתחילת חיי 

). יחד עם זאת, בחודשי החורף היחס היה קטן 18C איורבאגרטל ( יום 14 -לאחר כ 1 -הוא ירד לערך קטן מ

  .באגרטל יום 14גם לאחר  1 -באגרטל, בעוד שבחודשי הקיץ היחס היה גדול מ ימים 7כבר לאחר  1 -מ

בכדי להבין בצורה מעמיקה יותר האם השינויים העונתיים במאזן המים של ענפי דודונאה 'דנה' מתבטאים 

במהלך חיי  בגבעול או בעלים, נבדקו שינויים עונתיים במשקל הטרי ובתכולת המים של העלים והגבעול

בענפי דודונאה 'דנה' שנקטפו באוקטובר ובינואר. התוצאות מראות, שבענפים שנקטפו  אגרטלה

באוקטובר, השינוי במשקל העלים והגבעול היה דומה במהלך כל חיי האגרטל, כאשר המשקל של שני 

). תכולת המים של העלים הייתה 19A איורהאיברים עלה בשבוע הראשון ונשמר לאחר מכן באותה רמה (

ותר מזו של הגבעול, אך שני האיברים שמרו על תכולת המים שעלתה בשבוע הראשון ונשארה גבוהה י

). לעומת זאת, בענפים שנקטפו בינואר, השינוי במשקל 19B איורגבוהה וקבועה בשבוע השני באגרטל (

ימי אגרטל  16הגבעול היה גדול מזה של העלים, והמשקל של שני האיברים היה במגמת ירידה במהלך 

). תכולת המים של העלים שנקטפו בינואר הייתה גבוהה יותר ביום הקטיף מזו שנמדדה בעלים 19C איור(

למגמה שהתקבלה באוקטובר, היא הייתה גבוהה מזו של הגבעול  מהוובדשל ענפים שנקטפו באוקטובר, 

במידה ). תכולת המים של הגבעול בענפים שנקטפו בינואר ירדה 19D איורבמהלך כל חיי האגרטל (

מסוימת כבר בשבוע הראשון באגרטל, ונשמרה קבועה לאחר מכן, בעוד שתכולת המים של העלים 

  שנקטפו מענפים אלה הראתה מגמה של ירידה קלה רק בשבוע השני באגרטל.
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כאשר נבדק המתאם בין שינוי המשקל של הענפים לבין טמפרטורת הסביבה, התברר שקיים מתאם חיובי 

לבין הטמפרטורה היומית של חיי האגרטל  16, והן ביום 1הענפים הן ביום  מובהק בין משקלם של

 ,20A איורים(המקסימאלית ביום הקטיף  B( בנוסף, היה מתאם חיובי מובהק בין המשקל הטרי של .

  20C).(איור  1ביום הטרי  משקלםלבין  16הענפים ביום 

  
  
  
  

השפעת העונה על המדדים  :18איור 
קטיף ענפי של  ההידראוליים

דודונאה 'דנה' במהלך חיי של 
האגרטל: קצב קליטת המים 

)A טרנספירציה (ה), קצבB (
ת המים קליטקצב והיחס בין 

התוצאות ). Cטרנספירציה (ל
 6-5של  יםת ממוצעומייצג

±  לחזרה)ענפים  3-2(חזרות 
אותיות שונות  שגיאת תקן.

מעל לעמודות מייצגות הבדלים 
מובהקים בין הימים בכל תאריך 

  ).≥ P  (0.05בדיקה בנפרד
  
  

 
  1-0= ימים  
  6-1= ימים  

=   13-6ימים  
  16-13= ימים 
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במהלך חיי  של העלים והגבעול )D ,B() ותכולת המים C ,Aהשפעת העונה על המשקל הטרי ( :19איור 
) ובינואר B ,A( 2008שנקטפו באוקטובר  וגטטיביים של דודונאה 'דנה' קטיף של ענפי אגרטלה

2009 )D ,C.(  .הענפים הקטופים הודגרו באגרטלים עם כלורין אורגני בחדר תצפית סטנדרטי
ו המשקל הטרי ותכולת של חיי אגרטל הענפים הופרדו לעלים וגבעול, ונמדד 14 - ו 7, 0בימים 

ההפרש בין שני מועדי מדידה עוקבים. על בסיס המים של כל איבר. השינוי בתכולת המים חושב 
אותיות  .שגיאת תקן± גבעולים או עלים לחזרה)  2חזרות ( 3התוצאות מייצגות ממוצעים של 

 P  (0.05טיפוליםהשונות מעל לעמודות מציינות הבדלים מובהקים בין  הקו האופקי  ).≥
  ). 100%מציין את המשקל ההתחלתי ( C -ו Aבאיורים 

  
  
  
  

) וביום A( 1בין שינויי המשקל הטרי של ענפי קטיף של דודונאה 'דנה' ביום  R)2מידת המתאם ( :20 איור
16 )B( בין שינויי המשקל ומידת המתאם , ביום הקטיףהמקסימאלית יומית הטמפרטורה לבין ה

נמדדו בשישה מועדים שונים במהלך השנה.  הנתונים). C( 16וביום  1ביום הטרי של הענפים 
  .הענפים= מספר  P ≤ 0.001 n;, ***: סטטיסטיתהמובהקות ה רמת
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   שינויים עונתיים במבנה האנטומי של ענפי דודונאה והשפעתם על חיי האגרטל. 4ד.

  

כדי לברר מהו הגורם להבדלים במאזן המים של הענפים הקטופים שנצפו בעונות שונות ובשלבי 

התפתחות שונים ולבחון את סיבת השינויים העונתיים בתפקוד ההידראולי של ענפי דודונאה 'דנה', 

  במהלך השנה.(מבנה העצה ומבנה העלים) נבדקה האנטומיה הפונקציונלית של הגבעולים והעלים 

  

  . גבעולים1.4ד.

נבדקו שלושה מדדים אנטומיים במבנה העצה הקשורים בהובלת המים: קוטר וצפיפות צינורות ההובלה 

) 14B תמונהואורך חוליות הטרכיאה. ניתן היה לראות הבדלים ברורים בין החורף לקיץ, כאשר בקיץ (

). כאשר נבחן המתאם שבין 14A תמונההצינורות היו צפופים יותר ובעלי קוטר קטן יותר מאשר בחורף (

המדדים האנטומיים של הגבעול לבין הטמפרטורה היומית הממוצעת ביום הקטיף נמצא, שכל שלושת 

 איורים. קוטר צינורות ההובלה ()21 איורהמדדים שנבחנו היו במתאם מובהק מאוד עם הטמפרטורה (

21A,  D) 21 איורים) ואורך חוליות הטרכיאהC,  F( לטמפרטורה, ואילו צפיפות  היו במתאם שלילי

 ,21B איוריםהצינורות ( E הייתה במתאם חיובי לטמפרטורה. בשלושת המדדים, המתאם לטמפרטורה (

  מהשונות.  20% -היה אמנם מובהק מאוד אך נמוך, שכן הוא מסביר רק כ

חן כדי לבחון את ההשפעה של המדדים האנטומיים על מאזן המים של הענפים במהלך חיי האגרטל, נב

באגרטל לבין שלושת המדדים האנטומיים של מבנה  16וביום  1המתאם בין שינויי המשקל של האגד ביום 

של חיי האגרטל השינוי במשקל הענפים היה במתאם שלילי אך נמוך  1העצה. התוצאות מראות, שביום 

מתאם שלילי ), וב22B איור, במתאם חיובי מובהק לצפיפות הצינורות ()22A איורלקוטר הצינורות (

ימים באגרטל השינוי במשקל הענפים היה  16). לאחר 22C איורמובהק וגבוה לאורך חוליות הטרכיאה (

), במתאם חיובי אך נמוך לצפיפות הצינורות 22D איורבמתאם שלילי מובהק וגבוה לקוטר הצינורות (

נראה לכן, שלמרות ). 22F איור), ובמתאם שלילי מובהק וגבוה לאורך חוליות הטרכיאה (22E איור(

היו זהות בין שני המועדים במהלך חיי האנטומיים לבין שינויי המשקל שמגמות שינוי היחס בין המדדים 

האגרטל, היה שינוי בתרומה היחסית של המדדים האנטומיים השונים למשקל הענפים בין תחילת חיי 

  המשקל למדדים האנטומיים.יי שינובין  המתאםהאגרטל ובסופם, אשר התבטאה בשינויים במובהקות 
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) Aעונתיים במבנה הגבעול של דודונאה 'דנה' שנראו בחתכי רוחב של הגבעול בחורף ( שינויים :14תמונה 
התמונות צולמו , וקודקוד הענףמס"מ  30גבעול נעשו במרחק של החתכי  ).Bובקיץ (

ניכרים הבדלים בצפיפות ובקוטר צינורות  העצה התפתחה בעונה אחת.במיקרוסקופ אור. 
   ההובלה בין שתי העונות.

  
  
  

  
  

בגבעול של ענפי קטיף וגטטיביים של  עצההאנטומיים של  ההשתנות העונתית של מדדים :21איור 
בין  R2)), ומידת המתאם (A‐C(ביום הקטיף היומית המקסימאלית טמפרטורה דודונאה 'דנה' וה

ואורך ), E ,B(צפיפות צינורות ההובלה ), D ,A( ההובלה קוטר צינורות). D‐Fשינויים אלה (
נמדדו בשישה מועדים שונים במהלך השנה. התוצאות מייצגות  )F ,C(חוליות הטרכיאה 

מובהקות ה רמת. שגיאת תקן± ) n  =60חזרות בכל מועד בדיקה ( 10ממוצעים של 
  = מספר צינורות ההובלה בחתך. P ≤ 0.001 N;, ***: סטטיסטיתה

A

Maximum day temperature at harvest (˚C)
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) F‐D( 16) וביום C‐A( 1במהלך חיי אגרטל ביום  הענפיםעונתיים במשקל השינויים ההקשר בין  :22איור 
של דודונאה 'דנה' שנקטפו  וגטטיביים עצה בענפיםהאנטומיים של ה במדדיםשינויים הלבין 

 2חזרות ( 5בששה מועדים שונים במהלך השנה. כל נתון של משקל הענפים מייצג ממוצע של 
. שגיאת תקן± חזרות  10ענפים לחזרה), וכל נתון של המדדים האנטומיים מייצג ממוצע של 

 P;,  **סטטיסטית:המובהקות ה רמות ≤  0.01  ,*n.s.  ; P  ≤  =  P > 0.05(. N, לא מובהק (0.05
  מספר צינורות ההובלה בחתך.
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  עלים. 2.4.ד

ניתן היה לראות הבדלים ברורים במבנה העלים בין החורף לקיץ, כאשר בחורף בחתכי רוחב של העלה 

). בהתאם לכך, שלושת המדדים האנטומיים 15B תמונה) מאשר בקיץ (15A תמונההעלים היו עבים יותר (

, הראו מתאם מובהק לטמפרטורת היום כומותיטרהושנבדקו בעלה, עובי העלה וצפיפות הפיוניות 

, ואילו )23D איורטמפרטורה (למתאם שלילי ב היה). עובי העלה 23 איורבזמן הקטיף ( המקסימאלית

טמפרטורה. המתאם בין למתאם חיובי ב היו) 23F ראיו) וצפיפות הפיוניות (23E איור( כומותיהטרצפיפות 

  מהשונות.  10% -צפיפות הפיוניות לטמפרטורה היה נמוך, והוא ומסביר רק כ

כדי לבחון את ההשפעה של המדדים האנטומיים של העלה על מאזן המים של הענפים במהלך חיי 

רטל לבין שלושת המדדים האלה. באג 16וביום  1האגרטל, נבחן המתאם בין שינויי המשקל של האגד ביום 

 איורוי במשקל הענפים היה במתאם שלילי מובהק וגבוה לעובי העלים (ינהש 1התוצאות מראות, שביום 

24A) אך במתאם חיובי מובהק וגבוה לצפיפות הטריכומות ,(24 איורB) 24 איור) והפיוניותC 16). לאחר 

  .)24D‐F איוריםבהק לאף אחד מהמדדים הנ"ל (השינוי במשקל הענפים לא הראה מתאם מו ,יום באגרטל

  

  

  

  
  
  
  
  

  
  

) Aבחתכי רוחב של העלים בחורף ( שנראושינויים עונתיים במבנה העלים של דודונאה 'דנה'  :15תמונה 
   ). התמונות צולמו במיקרוסקופ אור. ניכרים הבדלים ברוחב העלים בין שתי העונות.Bובקיץ (
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בענפי קטיף וגטטיביים של דודונאה 'דנה' עלים האנטומיים של ההשתנות העונתית של מדדים  :23איור 
בין שינויים אלה  R2)), ומידת המתאם (A‐C( היומית המקסימאלית ביום הקטיףטמפרטורה וה

)D‐F .( העלה רוחב)D ,A ,( צפיפות הטריכומות)E ,B ,(וצפיפות הפיוניות )F ,C ( נמדדו בששה
=  nחזרות בכל מועד בדיקה ( 10שונים במהלך השנה. התוצאות מייצגות ממוצעים של מועדים 

 P;,  **סטטיסטית: המובהקות ה רמות. שגיאות תקן± ) 60 ≤ 0.01 *** ,;P  ≤ 0.001 N  מספר =
  הטריכומות או הפיוניות בחתך.
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במהלך חיי  קטיף וגטטיביים של דודונאה 'דנה'ענפי עונתיים במשקל השינויים ההקשר בין  :24איור 
אנטומיים של עלים ה במדדיםלבין שינויים באגרטל, ) D‐F( 16) וביום A‐C( 1אגרטל ביום 

של משקל הענפים מייצג ממוצע  נתון. כל במהלך השנה מועדים שונים בשישהבענפים שנקטפו 
± חזרות  10ענפים לחזרה), וכל נתון של המדדים האנטומיים מייצג ממוצע של  2חזרות ( 5של 

 P;,  **סטטיסטית:המובהקות ה רמות. שגיאת תקן ≤ 0.01  ,*n.s.  ; P  , לא מובהק ברמה 0.05 ≥
  = מספר הטריכומות או הפיוניות בחתך. P > 0.05. Nשל 
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  ענפים נושאי פירותלזה של מבנה האנטומי של ענפים וגטטיביים השוואה בין ה. 43..ד

כדי לברר מה הגורם לשוני בתפקוד באגרטל בין ענפים וגטטיביים לענפים נושאי פירות, נעשתה השוואה 

). צפיפות 25 איורבין המדדים האנטומיים של העצה והמדדים האנטומיים של העלים של ענפים אלו (

) לא היו שונים 25E איור), וצפיפות הטריכומות (25C איור), אורך חוליות הטרכיאה (25B איור(הצינורות 

) 25A איורבאופן מובהק בין ענפים וגטטיביים לענפים נושאי פירות. לעומת זאת, קוטר צינורות ההובלה (

ואילו עובי העלים ) היו נמוכים יותר באופן מובהק בענפים נושאי פירות, 25F איורוצפיפות הפיוניות (

  ) היה גדול יותר מזה של ענפים וגטטיביים. 25D איורבהם (

  
  

 

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

העלים ), עובי C( אורך חוליות הטרכיאה ,)Bהובלה (ה), צפיפות צינורות Aקוטר צינורות ההובלה ( :25 איור
)D ,((טריכומות) צפיפות השערות )E ( וצפיפות הפיוניות)F(  בענפים וגטטיביים וענפים נושאי

שגיאת תקן. אותיות ± חזרות  10פירות של דודונאה 'דנה'. התוצאות מייצגות ממוצעים של 
 P  (0.05שונות מעל לעמודות מציינות הבדלים מובהקים בין העמודות ≤.( N  מספר צינורות =

 ההובלה, הטריכומות או הפיוניות בחתך.
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והאוסמוליטים בעלים והשפעתם על חיי  פחמימותבתכולת ה עונתיים שינויים. 5.ד

   האגרטל

  

, נבדקו גם 'דנה'על מנת לבחון את הגורמים לשינויים בתפקוד ההידראולי של ענפי קטיף של דודונאה 

  השינויים העונתיים בתכולת הפחמימות והפרולין בעלים במהלך חיי האגרטל.

  

  . שינויים עונתיים בתכולת העמילן 1.5ד.

ודצמבר אוגוסט  ,תכולת העמילן בעלים ביום הקטיף הייתה נמוכה יותר במידה מסויימת בחודשים יוני

באגרטל, העמילן התפרק במידה ניכרת בכל העונות  ימים 6). במהלך 26A איורמאשר בשאר חודשי השנה (

בין  ברורקשר  ). לא נמצא16 תמונה), ואף ניתן היה לראות את הפירוק בחתכים האנטומיים (26A(איור 

  השינוי במשקל הענפים לבין תכולת העמילן במהלך חיי האגרטל (תוצאות לא מובאות).

  

  . שינויים עונתיים בתכולת הסוכרים המסיסים 2.5ד.

 ענפיםתכולת הסוכרים המסיסים ביום הקטיף בעלים הייתה דומה בכל העונות, פרט לעלים של 

 איורבחודש אפריל, שבהם תכולת הסוכרים המסיסים הייתה כפולה מאשר בשאר המועדים ( וגטטיביים

26B) 26 איור). בדומה לעמילן, תכולת הסוכרים המסיסים ירדה לאחר שבוע באגרטל במהלך כל השנהB .(

בין השינוי במשקל הענפים לבין תכולת הסוכרים המסיסים במהלך חיי האגרטל  ברורלא נמצא קשר 

  אות לא מובאות).(תוצ

  

  

  ימים 7ביום הקטיף ולאחר ) B) והסוכרים המסיסים (Aברמת העמילן (עונתית ההשתנות ה :26איור 
  בעלים של ענפי קטיף וגטטיביים של דודונאה 'דנה' שנקטפו בששה מועדים שונים באגרטל            
 .שגיאת תקן± חזרות  4של  יםממוצע ותמייצג. התוצאות 2008-2007בשנים             
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תכולת העמילן בחתך רוחב ידני של פטוטרת עלה של ענפי קטיף וגטטיביים של דודונאה 'דנה'  :16תמונה 
 Safranin/Fast -ב ובחתכי רוחב במיקרוטום שנצבעו )Aביום הקטיף ( יוד-אבץ-שנצבע בכלור

green ) ביום הקטיףB (7לאחר ו ) ימים באגרטלC .( .התמונות צולמו במיקרוסקופ אור
 עמילן.  המכיליםמצביעים על תאים בצהוב צים יהח

 

  

 פירותענפים נושאי של עלים תכולה בל בהשוואהבעלים מענפים וגטטיביים  תכולת סוכרים ופרולין. 3.5ד.

  והשפעת מתן סוכר חיצוני על ענפים אלו אגרטל במהלך חיי

  

התפקוד ללמוד את מכיוון שענפים נושאי פירות הנם חשובים מבחינה מסחרית, ראינו חשיבות 

ההידראולי ומאזן הפחמימות שלהם. בנוסף, הפירות על הענף עשויים לשנות את מאזן המים של הענף 

י . מהשוואת המדדים הביוכימיים של ענפים וגטטיביים לעומת ענפים נושאמבלע-רויחסי מק ל, בשהקטוף

ימים  7פירות, נמצאו הבדלים משמעותיים ביניהם. ענפים נושאי פירות צברו פרולין בעלים במהלך 

). ענפים נושאי פירות 27A איורבאגרטל, בעוד שבענפים ווגטטיביים תכולת הפרולין כמעט ולא השתנתה (

) ביום הקטיף לעומת ענפים וגטטיביים, 27C איור) ופחות עמילן (27B איורהכילו פחות סוכרים מסיסים (

  ימים באגרטל תכולת הסוכרים המסיסים והעמילן הייתה דומה בשניהם.  7אך לאחר 

על מנת לבחון את השפעת נוכחות הפירות בענף על תכולת הסוכרים בעלים, בוצע ניסוי בו הוסרו 

נפי הביקורת, הסרת הפירות אגרטל. בהשוואה לעההפירות, ונבדקה תכולת הסוכרים בעלים במהלך חיי 

 בעלים תכולת הסוכרים המסיסים גרמה לעליה ב), ו28A איורתכולת העמילן (הקטינה את הירידה ב

יום רמת הסוכרים המסיסים לאחר הסרת העלים  14יש לציין שגם לאחר ). 28B איוראגרטל (מהלך חיי הב

  היית גבוהה באופן מובהק.
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ההשפעה  נבדקהאזן המים בענף כטיפול להארכת משך חיי האגרטל, כדי לבחון את השפעת הסוכרים על מ

. בתמיסת האגרטל יםסוכרמתמשכת של  אספקה שלים, או בסוכרשל ענפי דודונאה 'דנה' הטענה של 

, ואילו השפעת נוכחות הסוכר נושאי פירותעל מאזן המים בענפים סוכר נבחנה ההטענה בהשפעת 

בהשוואה לענפים וגטטיביים. בשני  בענפים נושאי פירות בתמיסת האגרטל נבחנה על מאזן המים

והן באספקה מתמשכת של גלוקוז בתמיסת האגרטל  )29A איורהניסויים, הן בהטענה בסוכרוז או גלוקוז (

), לסוכרים הייתה השפעה חיובית על מאזן המים של ענפים נושאי פירות. לאספקה מתמשכת 29B איור(

ימים באגרטל, ואילו להטענה  8בגלוקוז הייתה השפעה מובהקת במשך של גלוקוז באגרטל או הטענה 

אספקה מתמשכת של גלוקוז שיפרה  ).29 איורימי אגרטל ( 2בסוכרוז הייתה השפעת מובהקת רק במשך 

  .)29A איורגם את מאזן המים של ענפים וגטטיביים ( באופן מובהק

  

ענפים וגטטיביים  בעלים של) C) ועמילן (Bמסיסים (), סוכרים Aהשינויים ברמה של פרולין ( :27 איור
 4וענפים נושאי פירות של דודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל. התוצאות מייצגות ממוצעים של 

שני סוגי שגיאת תקן. אותיות שונות מעל לעמודות מציינות הבדלים מובהקים בין ± חזרות 
  ).≥ P  (0.05הענפים
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של ענפי קטיף של ) בעלים Bמסיסים (הסוכרים ה) וAפירות על רמת העמילן (השפעת הסרה של  :28 איור
שגיאת תקן. ± חזרות  4התוצאות מייצגות ממוצעים של אגרטל. הבמהלך חיי דודונאה 'דנה' 

  ).≥ P  (0.05הטיפוליםאותיות שונות מעל לעמודות מציינות הבדלים מובהקים בין 
  

 
  

  
של ענפים  האגרטל בתמיסת סוכר ) ונוכחותA( בסוכרשל ענפים נושאי פירות  הטענה השפעת :29איור 

 של דודנאה 'דנה' במהלך קטיףשינויי המשקל של ענפי  ) עלB( נושאי פירות וענפים וגטטיביים
, ולאחר 5%שעות בתמיסת סוכרוז או גלוקוז  20ענפים נושאי פירות הוטענו למשך  האגרטל. חיי

ענפים נושאי פירות  .)Aם תמיסת כלורין אורגני למעקב בחדר תצפית (מכן הועברו לאגרטלים ע
). הניסוי בוצע LL) (B( 1%וענפים וגטטיביים הודגרו בחדר תצפית באגרטלים עם תמיסת גלוקוז 

שגיאות תקן. ± ענפים לחזרה)  3חזרות ( 5בחודש אפריל. התוצאות מייצגות ממוצעים של 
  ).≥ P 0.05(בכל מועד הקים בין הטיפולים אותיות שונות מייצגות הבדלים מוב
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 . שינויים עונתיים בנוכחות ובהפעלה של תעלות מים (אקוואפורינים) והשפעתם על חיי6ד.

   האגרטל      

  

 . השפעת מעכבי תעלות מים על מאזן המים בענפי דודונאה1.6ד.

המים של הענפים ביום הראשון כפי שתואר לעיל, המדדים האנטומיים של העלים הראו קשר ברור למאזן 

 ,24A איוריםבאגרטל ( B,  C וכן נמצאו שינויים עונתיים במאזן המים של עלים מנותקים בימים ,(

אפשרות נוספת להסביר את ההבדלים העונתיים במאזן  נבחנה). לאור זאת, 17 איורהראשונים באגרטל (

המים של ענפי דודונאה 'דנה' בימים הראשונים באגרטל באמצעות הפעילות של תעלות מים בעלים 

)(Kaldendhoff et al., 2008.  

תחילה ההשפעה של שני  נבדקהעל מנת לברר האם תעלות מים מעורבות ביחסי המים של ענפי דודונאה, 

במשך יום  'דנה'מעכבים של תעלות מים, פלורטין וכספית, על מאזן המים של ענפי קטיף של דודונאה 

ניתן לראות, שכספית השפיעה על קליטת המים של  30A באיוראחד באגרטל. מהתוצאות המוצגות 

וואה לענפי הביקורת באופן מובהק את משקל הענפים בהש הגדיל M 50הענפים, כאשר ריכוז של 

לא  M 100. לעומת זאת, הטענה בכספית בריכוז של M 25ולענפים שהוטענו בריכוז כספית של 

שינתה את משקל הענפים באופן מובהק, כנראה בשל מינון גבוה מדי של החומר. הטענה בפלורטין, 

, גרמה M 500ותר, כאשר הטענה בריכוז הפלורטין הגבוה בי ,לעומת זאת, הקטינה את משקל הענפים

נראה לכן, כי בדודונאה  .)30B איור( מובהקת במשקל הענפים בהשוואה לזה של ענפי הביקורתלירידה 

  ישנן תעלות מים הרגישות לפלורטין ואינן רגישות לכספית.

), 12 איורמכיוון שנמצא, שלחשיפה לאתילן הייתה השפעה חיובית על מאזן המים של ענפי דודונאה 'דנה' (

 Xue)על תעלות מים משפיעוישנם דיווחים בספרות כי אתילן  et  al.,  , נבחנה האפשרות שהשפעת  (2009

אתילן על מאזן המים נעשית באמצעות השפעתו על הפעילות של תעלות המים. לצורך זה בחנו את 

השני לחיי  ניתן לראות, שכבר ביום 31 באיורפלורטין. מהתוצאות המוצגות עם וללא ההשפעה של אתילן 

האגרטל, פלורטין הקטין את משקל הענפים באופן מובהק, אך הטיפול המשולב של אתילן ופלורטין לא 

של חיי האגרטל אתילן הגדיל את משקל הענפים באופן מובהק ופלורטין  4היה שונה מהביקורת. ביום 

שונה מהביקורת. לאחר הקטין את משקלם באופן מובהק. גם במועד זה השילוב של שני החומרים לא היה 

שבוע באגרטל השפעת אתילן בהגדלת משקל הענפים בלטה אף יותר, ואילו השפעת הפלורטין לא הייתה 

מובהקת, אך הטיפול המשולב הקטין באופן מובהק את משקל הענפים בהשוואה לענפי הביקורת, והענפים 

בית של אתילן בהגדלת משקל כמשו. נראה לכן, שמעכב תעלות המים ביטל לחלוטין את ההשפעה החיו

  הענפים במהלך חיי האגרטל. 
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משקל שינויי העל  ,)B) ופלורטין (2HgCl )Aמעכבים של תעלות מים, ריכוזים שונים של השפעת  :30איור 
ביום הקטיף הענפים הוטענו לאחר יום באגרטל. וגטטיביים של דודונאה 'דנה'  קטיף של ענפי

למשך שעתים בריכוזים שונים של המעכבים, ולאחר מכן הוצבו באגרטלים עם כלורין אורגני 
בחדר תצפית. השינויים במשקל הענפים בוטאו כאחוז ממשקלם ההתחלתי שנמדד ביום הקטיף. 

שגיאת תקן. אותיות שונות מעל ± ענפים כל אחת)  3חזרות ( 5התוצאות מייצגות ממוצעים של 
  ).≥ P 0.05הבדלים מובהקים בין הריכוזים ( לעמודות מייצגות

   
 
  
  

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

וגטטיביים של  קטיף של ענפימשקל שינויי העל  השפעת אתילן עם וללא נוכחות של פלורטין :31איור 
שעות  24אתילן למשך ח"מ  5 - בביום הקטיף הענפים טופלו במהלך חיי האגרטל. דודונאה 'דנה' 

 500 -מ"צ, ולאחר מכן הוטענו במשך שעתים ב 20 - תאים אטומים בבתוך  M פלורטין  
אורגני בחדר תצפית. השינויים במשקל הענפים בוטאו כאחוז  והועברו לאגרטלים עם כלורין

ענפים  3חזרות ( 5ממשקלם ההתחלתי שנמדד ביום הקטיף. התוצאות מייצגות ממוצעים של 
בכל מועד שגיאות תקן. אותיות שונות מייצגות הבדלים מובהקים בין הטיפולים ± לחזרה) 

)0.05 P ≤.(  
   



 

 

67  

 

  עלות מים שבודדו מעלים של דודונאה 'דנה'. אפיון של גנים המקודדים לת2.6ד.

דודונאה.  שייך הסוגבעבר לא בודדו גנים המקודדים לתעלות מים בצמחים ממשפחת הסבונניים, אליה 

הסתמכו על רצפים של מספר גנים ממשפחות וסדרות הקרובות ש ,לכן תוכננו תחלים דגנרטיביים

שלושה גנים של תעלות מים שבודדו מעלים של לדודונאה, ובעזרתם הצלחנו לקבוע רצפים חלקיים של 

, והם גנים המקודדים לתעלות PIP - כולם למשפחת ה שייכים). הגנים שבודדו 17 תמונהדודונאה 'דנה' (

מים הממוקמות בממברנה הציטופלסמטית. רצפי שלושת הגנים שבודדו היו דומים יחסית זה לזה, והראו 

  . 73-89%הומולוגיה גבוהה בטווח של 

שר הרצפים סודרו בעץ פילוגנטי של תעלות מים מצמחים שונים, שני גנים מוקמו עפ"י הרצפים שלהם כא

המשפחה של -, והגן השלישי מוקם בתתPIP2b -ו PIP2a - , ולכן הם הוגדרו כPIP2המשפחה של -בתת

PIP1 )18 תמונה( .  

). 32 איורגנים שבודדו (נבחנה ההשפעה של מעכבי תעלות מים, כספית ופלורטין, על ביטוי שלושת ה

לא הושפע מכספית  PIP1ירד בהשפעת כספית ועלה בהשפעת פלורטין, ואילו ביטוי הגן  PIP2aביטוי הגן 

לא הייתה ברורה בשל שגיאות התקן  PIP2bוירד מעט בהשפעת פלורטין. השפעת המעכבים על ביטוי הגן 

  לביקורת.  הגדולות, אם כי נראה שלא הייתה להם השפעה בולטת בהשוואה

, על ביטוי שלושת הגנים של תעלות MCP‐1כאשר נבחנה השפעת יישום אתילן או מעכב הפעילות שלו, 

 איורהגביר את ביטויים (  MCP‐1-, בעוד שPIP2b - ו PIP2aמים התברר, שאתילן מעכב את הביטוי של 

אך לאתילן לא הייתה השפעה מובהקת על   ,PIP1עיכב את הביטוי של הגן  MCP‐1. לעומת זאת, )33

  ).33 איורביטויו (

  

 

  

  

רצפים חלקיים של שלושה גנים של תעלות מים, שבודדו מעלים של דודונאה 'דנה' ורוצפו  :17תמונה 
 במהלך המחקר.
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המראה את המיקום היחסי של  ,PIP -ה תעלות מים ממשפחתגנים של עץ פילוגנטי של  :18תמונה 
הגנים המקודדים לתעלות מים, שבודדו מעלים של דודונאה 'דנה' ורוצפו במהלך שלושת 
 המחקר.

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

וגטטיביים  קטיף גנים של תעלות מים בעלים של ענפי של ביטויהעל ופלורטין  2HgClהשפעת  :32איור 

 50. כספית ('דנה'דודונאה של  M (ופלורטין )500  M בענפים  30 באיורמפורט כ) יושמו
 Real‐Time - ה בשיטת הנמדד mRNA - ה רמת שמהם בודדו הגנים. PCR ת הלרמ הונורמל - 

mRNA  של הגןGAPDH  שיטת)ΔΔCT התוצאות . 1 - כ בהביקורת חושה). רמת הביטוי בקבוצת
  שגיאת תקן. ± חזרות  3של  יםת ממוצעומייצג
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וגטטיביים  קטיף ל הביטוי של גנים של תעלות מים בעלים של ענפיע MCP ‐1-השפעת אתילן ו :33איור 
בענפים שמהם  14 באיוריושמו כמפורט ) ח"מ 0.4( MCP‐1 - ) וח"מ 5. אתילן (של דודונאה 'דנה'

 Real‐Time -ה בשיטת הנמדד mRNA - רמת ה בודדו הגנים. PCR ה תלרמ הונורמל- mRNA  של
ת ומייצג התוצאות. 1 - ביקורת חושבו כה). רמת הביטוי בקבוצת ΔΔCT(שיטת  GAPDHהגן 

 שגיאת תקן. ± חזרות  3של  יםממוצע
  

 

   אגרטל בעונות שונותה. ביטוי גנים של תעלות מים במהלך חיי 3.6ד.

הביטוי העונתי במהלך חיי אגרטל של הגנים של תעלות מים בעלים, בלטה מאוד העובדה  נבחןכאשר 

). על מנת לבחון את השינויים 34 איורשהביטוי של שלושת הגנים ביום הקטיף בקיץ היה הגבוה ביותר (

רמת בביטוי הגנים במהלך חיי האגרטל, הושווה הביטוי היחסי של כל גן בכל אחד מחודשי הבדיקה, כאשר 

. ניתן לראות, כי הביטוי של שלושת הגנים )35 איור( 1 -) בכל חודש חושבה כ0הביטוי ביום הקטיף (זמן 

במהלך  PIP2aביום הקטיף היה הגבוה ביותר בכל המועדים. בנוסף, התקבלה ירידה הדרגתית בביטוי הגן 

 ).  35A איוראגרטל בכל מועדי הבדיקה (החיי 

אגרטל של שלושת הגנים של תעלות מים בגבעול היה הגבוה ביותר בקיץ הי גם הביטוי העונתי במהלך חי

(תוצאות לא מובאות). על מנת לבחון שינויים בביטוי של הגנים שבודדו מהגבעול במהלך חיי האגרטל, 

) בכל 0הושווה הביטוי היחסי של כל גן בכל אחד מחודשי הבדיקה, כאשר רמת הביטוי ביום הקטיף (זמן 

מראות, שלא התקבלה תבנית ברורה בביטוי העונתי של  36 באיור. התוצאות המוצגות 1 -כ חודש חושבה

  גנים אלו.

 

PIP2a  PIP1 PIP2b 
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של ענפי קטיף של  בעליםגנים של תעלות מים  שלושהההשתנות העונתית של הביטוי של  :34איור 
 mRNA - רמת ה). C-Aדודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל מחושבת ביחס לביטוי בחודש אוגוסט (

 Real‐Time -ה בשיטת הנמדד PCR ת הלרמ הונורמל- mRNA  של הגןGAPDH  שיטת)ΔΔCT .(
חזרות  3של  יםת ממוצעומייצגהתוצאות . 1 -כ החושבאוגוסט  בחודש הקטיף ביוםרמת הביטוי 

 ) מצוינים בכל חודש בדיקה.dימי האגרטל (שגיאת תקן. ± 
    

A

B

C

PIP2a 

PIP2b 

PIP1 
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של ענפי קטיף של  בעליםגנים של תעלות מים  שלושהההשתנות העונתית של ביטוי של  :35איור 
 הנמדד mRNA -רמת ה). C-Aדודונאה 'דנה' במהלך חיי האגרטל מחושבת לכל חודש בנפרד (

 Real‐Time -ה בשיטת PCR הלרמת  הונורמל- mRNA  של הגןGAPDH  שיטת)ΔΔCT רמת .(
ת ומייצג התוצאות. 1 - כ החושבהמצוינים בגרפים  מהחודשים אחד בכל הקטיף ביוםהביטוי 
  .שגיאת תקן± חזרות  3של  יםממוצע

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

של ענפי קטיף של  בגבעולגנים של תעלות מים  שלושהההשתנות העונתית של ביטוי של  :36איור 
 הנמדד mRNA - רמת ה. )C-Aדודונאה 'דנה' במהלך חיי אגרטל, מחושבת לכל חודש בנפרד (

 Real‐Time -ה בשיטת PCR הלרמת  הונורמל- mRNA  של הגןGAPDH  שיטת)ΔΔCT רמת .(
ת ומייצגהתוצאות . 1 - כ החושב המצוינים בגרפים מהחודשים אחד בכלהביטוי ביום הקטיף 

 ימי אגרטל. =d . שגיאת תקן± חזרות  3של  יםממוצע
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  בעלה PIP2a הגן מיקום. 4.6.ד

בחתך רוחב של עלה  ו, נבדק המיקום של ביטויPIP2aעל מנת לנסות להבין את אופן פעולתו של הגן 

 Inדודונאה בשיטת  situ  hybridizationעם סמן ולאחר מכן עם  חתכי רוחב של העלה הודגרו ,. לשם כך

ניתן  19ונצבעו להסתכלות מיקרוסקופית. מהתוצאות המוצגות בתמונה  PIP2aנוגדן כנגד הגן המסומן 

  מתבטא באפידרמיס של העלים. PIP2aלראות, כי הגן 

  

  

  

  
  

 hybridization Inתמונת  :19תמונה  situ  שהתקבלה במיקרוסקופ אור,  ,דודונאהשל בחתך רוחב של עלה
) בהשוואה לחתך רוחב בעלה C ,Bבשתי הגדלות ( PIP2aהמראה את המיקום של ביטוי הגן 

מיקום הגן באפידרמיס מצביעים על  C - ו Bבתמונות החיצים  ).Aביקורת ללא הסמן של הגן (
 .הספציפית הצביעהעפ"י 

  
  
  
  
  
  
  
  
 



 
 

73 
 

  ומסקנות דיון. ה

  

דודונאה 'דנה'. בשל העלים קטיף של הסיבות לכמישה העונתית של ענפי עסקה בלימוד העבודה הנוכחית 

פוטנציאל מסחרי גבוה לשיווק כענף קישוט קטוף. אולם  והפירות הדקורטיביים, דודונאה 'דנה' היא בעלת

פרחים של דודונאה כומשים לאחר זמן קצר באגרטל, בעיקר בשלב בו הם נושאים  קטיף הסתבר שענפי

ענפים שנקטפו בחורף כמשו כבר נעשה בעונת החורף. כך, של ענפים וגטטיביים פירות, וכן כשהקטיף ו

שבועות, למרות שהצמחים גדלו כל השנה  3ימים באגרטל, בעוד שבקיץ הענפים כמשו רק לאחר  6לאחר 

   .סדירההשקיה ב

המשתנה מעונה  ,הקטוףמאחר ואיכות הענפים במהלך חיי האגרטל מושפעת ישירות ממאזן המים בענף 

סביבה על מבנה מערכת ההובלה הטמפרטורת עה של ישנה השפהנחת העבודה שלנו גרסה, שלעונה, 

המחקר התמקד בבחינה של שלושה כיוונים  של הענף הקטוף., ומכאן על מאזן המים הפיסיולוגיהו

שנצפו בעונות שונות בחיי האגרטל  ענפי קטיףעיקריים, העשויים להסביר את ההבדלים במאזן המים של 

של הענפים במהלך (מבנה העלים ומבנה העצה)  תפונקציונאליאנטומיה  )א ובשלבי התפתחות שונים:

 הצטברות סוכרים מסיסים(וסמוטית אשינויים בהתאמה ה )ב; על הולכת המיםהעשויים להשפיע השנה, 

מאחר ועליה בפוטנציאל האוסמוטי מעודדת קליטה של האגרטל. זאת, של הענפים במהלך חיי ופרולין) 

, העשויה להשפיע על בעונות שונות האגרטלבמהלך חיי  )Aquaporins(של תעלות מים  פעילות )ג; מים

 השפעת מעכבים של אקוופורינים על מאזן המים בענפים, וכן מידת הביטוי נבחנהבנושא זה מאזן המים. 

  .אגרטלבמהלך חיי הבעלים ובגבעולים  ל גנים המקודדים לאקוופוריניםש

  

  קטופים במהלך חיי האגרטל'דנה'  דודונאהאנטומי ופיסיולוגי של ענפי  אפיון. 1.ה

  

  . המבנה האנטומי 1.1.ה

'דנה' לא נחקר בעבר, לא קיים ידע אנטומי ופיסיולוגי בסיסי לגביו. היות  דודונאהשהמכלוא  מכיוון

, הסתבר, נלמדה האנטומיה של זן זה. בצמחהמים מאזן חשיבות רבה לגבי  , כאמור,ולמבנה האנטומי ישנה

 אחרים המתוארים בספרות המדעית דודונאה'דנה' דומה למבנה של מיני  דודונאהכי המבנה האנטומי של 

)(Liu and Noshiro, 2003 .  

היא בעלת  שהעצה ,'דנה' נמצא דודונאהבגבעולים של  שנעשועץ  מיקרוטוםם בחתכיביד ו בחתכי

 Metcalfe)אחרים  דודונאהדומה למיני , בומטושטשות סדירות לא גדילה טבעות עםמפוזרת,  נקבובויות

and Chalk, 1965; Patel, 1975; Liu and Noshiro, 2003) .מעטים הובלה צינורות בעל הוא הגבעול 

מונעים  ובנוסף ,, כי סיבים מספקים תמיכה לצמחידוע. )3 - ו ,2A, B תמונות( מרובים סיבים ובעל יחסית

 Jacobsen)יובש של תושל צינורות ההובלה בתקופ והתעקלותקריסה  et  al.,  2005;  Sperry  et  al., 

  ניתן לראות בתכונה של ריבוי סיבים התאמה לעקת יובש. ,לכן. (2006

 לדודונאה'דנה', בדומה  דודונאהשל  אהיהטרככי חוליות  נמצא, מצרציהשל גבעולים שעברו  בדוגמאות

 הנו פשוט מנוקב לוח 2C). תמונה( מתורבצים וגמציםבעלות לוח מנוקב פשוט  הן, Patel, 1975)דביקה (

 הובלה צינורות שני בין חופשי מים מעבר מאפשר שהוא מכיוון בענף, מיםה הובלת מבחינת ביותר היעיל

יש יתרון בהגנה מפני כניסת בועות אויר לצינור  מתורבציםה לגמצים). Sperry et al., 2006( סמוכים
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 Sperry) הגומץ ממברנת שלקרעים מתיחה ואף ההובלה, מכיוון שהמבנה שלהם מונע  and Hacke, 

מאפשר להם 'דנה' הנו יעיל ו דודונאהענפי ב אהיטרכההמבנה האנטומי של חוליות מכאן, ש. (2004

  עקת יובש.ל ותעמיד

מסוימים, העוזרים להם להתגבר  קסרומורפיים'דנה' הנם בעלי מאפיינים  דודונאההעלים של גם , כי נראה

מפני איבוד מים  יהםיכולה להגן עלש ,שכבת שעווה עבהבמכוסים והנם קשיחים  העליםעל עקות יובש. 

 אחריםצמחים  של, בדומה לעלים )6 תמונה( האפידרמיס מלאים בפקטין תאי. )4 תמונה( לא מבוקר

משני  בלוטיות(שערות)  טריכומות בעלים נה העלים). Metcalfe and Chalk, 1965( משפחת הסבוננייםמ

 טריכומותה ,Metcalfe and Chalk (1965) לפי). 7 תמונהתאי לא מזוהה (-נראה תוכן תוך בהןצידי העלה, 

מכילות  'דנה' בדודונאה טריכומותה שגםיתכן , וספונינים לעתים קרובותמכילות  הסבוננייםבמשפחת 

 עשיר בדודונאה מפרישה טריכומה), החלק החיצוני של כל Fahn, 2000( לספרות בהתאם. חומרים אלו

ות לצרור מסביב מרובים סיבים עם עמודים תאי של שכבות שתי מופיעות ,בעלים). 7Bבפקטין (תמונה 

 ,Metcalfe and Chalk) הסבוננייםלרובם המוחלט של צמחים ממשפחת  בדומה). 4 תמונה( הצינורות

). 4 תמונה( (תחתון) של העלים האבקסיאליצד ברק  ממוקמות פיוניותגם בעלי דודנאה 'דנה' ה, (1965

  ). 5 תמונה( חופשיים באלמנטים מסתיימים בעלים ההובלה צינורות של הקצוות

בעצה על נוכחות של טילות בודדות  . דווחבדודונאה טילותמצאות יישנם דיווחים סותרים לגבי ה בספרות

בצמח זה  כלל טילותלא נצפו  אולם במחקר אחר, (Metcalfe and Chalk, 1965) דביקה דודונאהשל 

(Patel,  בצינורות ההובלה של  טילותנמצאו סתימות פיסיולוגיות או  בעבודה הנוכחית לא. (1975

באגרטל מסיבות אשר אינן קשורות בסתימות פיסיות  כומשים'דנה'  דודונאה'דנה'. כלומר, ענפי  דודונאה

אם כי ), 10תמונה ( בפטוטרות העלים נמצאו סתימות בודדותש, יש לציין ם זאתעיחד בצינורות ההובלה. 

  מאזן מים זניחה.  עלהשפעתן קרוב לודאי שבמספרים כה קטנים, ש

  

   . מהלך חיי האגרטל2.1.ה

 עלו ענפי הקטיף .2 באיורמוצג  'דנה' דודונאהענפי קטיף של טיפוסי של חיי האגרטל של המהלך ה

משקל ה ישינוי עקומתעד לכמישתם המוחלטת. ממשקלם  איבדוימים, ולאחר מכן  7 ם במשךבמשקל

קטיף  ענפי, הדומה לזו של של חיי אגרטל אופיינית'דנה' הנה עקומה  דודונאהענפי במהלך חיי אגרטל של 

 גם בענפי). Van Meeteren, 1992( חרציותאו  (Ichimura et al., 2002)ורדים מזנים שונים אחרים, כמו 

 Ferrante)קטיף מעוצים, כמו אקליפטוס ( et  al.,   Joyce, פרח שעווה (2002 and  Jones,   - ) ו1992

calycina Thryptomene )Jones et al., 2003 התקבלו עקומות דומות של שינויי משקל במהלך חיי ,(

יחד עם זאת . הסובלים מכמישה קטיףענפי יכולים לשמש מודל ל דודונאהענפי  ,זאת מבחינההאגרטל. 

השתנתה בהתאם  והיא, זהה בכל העונותלא הייתה באגרטל הכמישה מהירות 'דנה'  בדודונאה, שנמצא

  ההתפתחותי של הענפים. לשלב ו ת הקטיףעונל

  

  באגרטל קטופים'דנה'  דודונאהענפי  לכמישת הסיבה .3.1.ה

 עם התמודדלהצמח השלם  של הדרכים אחתלכן, צעירים מהווים מבלע חזק הן לסוכרים והן למים.  עלים

מאפשר לצמח לשרוד ה , דברשל עלים חדשים ו/או השרת עלים קיימים גדילה עיכוב הנה מים עקת
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יחד עם זאת, לא נמצאו בספרות דיווחים על עיכוב גדילה  .(Ludlow, 1989)תקופת יובש ארוכה יחסית 

השבוע  במהלךלגדול  המשיכוהצעירים של ענפים קטופים  העלים ,'דנה' בדודונאהבענפים קטופים. 

באגרטל העלים  שגדילת ,לכן ניתן היה לשער. )3 איורהסופי ( הגודל לקבלת הראשון של חיי אגרטל, עד 

הייתה הכמישה הגדילה באגרטל בה התרחשה  ת החורף. יחד עם זאת, בעונתםעלולה לגרום לכמיש

 עיכובשנראה לכן בעוד שבעונת הקיץ, בה לא נצפתה כמישה, העלים הצעירים המשיכו לגדול. מועטת, 

  .בענפי קטיף של דודונאה 'דנה' ת יובשהתמודדות עם עקל אמצעיאינו מהווה גדילה 

בעקבות הקטיף הענפים עוברים פציעה ובמקביל ניתוק של הרצף הטבעי של צינורות ההובלה.  בזמן

רצף העצה יכול לגרום נתק ב, ואילו Reid, 1995)( מואצת הזדקנות ה שלתגוב עוררהתל יכולההקטיף 

 באגרטל קטופים ענפים כמישת ,לכן. Van Doorn, 1997; Van Meeteren et al., 2001)( לעקת מים

  . לקויה מים מהובלתיכולה לנבוע מהזדקנות מואצת של הענפים לאחר הקטיף, או לחילופין, 

של , וכן פירוק זליגת מומסים מהתאיםל הגורמת ,ממברנותהישנה עלייה במוליכות  ההזדקנות במהלך

בענפי קטיף של  אלה מדדיםנערך מעקב אחר  כאשר. Sacher, 1973)( כלורופיל הגורם להצהבת עלים

 לא) 4Bכלורופיל בעלים (איור ה ריכוז) ו4A(איור  מהתאים מומסיםה דליפת כי ,הסתבר, דודנאה 'דנה'

אינם מראים סימנים של 'דנה'  דודונאהאגרטל. כלומר, עלי החיי  במהלךבצורה משמעותית  השתנו

ענפים  הוצבובוצע ניסוי בו כדי לאמת ממצאים אלו,  הזדקנות, למרות שהם מראים סימנים של כמישה.

'דנה' באגרטלים בחדר תצפית מבוקר וכוסו בשקיות פוליאתילן שקופות להורדת  דודונאהקטופים של 

. בתנאים אלו מאזן המים של הענפים הוא מיטבי, ולכן כמישה בתנאים אופטימאליים הטרנספירציהצב ק

הענפים שכוסו בשקיות פוליאתילן ש ,כאלה תצביע על הזדקנות מואצת של הענף. תוצאות הניסוי הראו

יבוד מבחינת אהן ענפי הביקורת. כיסוי הענפים שיפר את מצבם באופן מובהק ל לא כמשו בהשוואה

ענפים העלים בשל  RWC)היחסית (), וגם תכולת המים 5B(איור  והן מבחינת הטרנספירציההמשקל 

 איור(ימים באגרטל  13במשך ענפי הביקורת העלים במזו של באופן משמעותי המכוסים הייתה גבוהה 

5C(.  בהובלת המים,  נובעת מבעיה'דנה' קטופים  דודונאהמשני ניסויים אלה ניתן להסיק, כי כמישת ענפי

  .ואיננה תוצאה של הזדקנות

קטיף נפי חיזוק נוסף למסקנה זו ניתן לקבל מההזדקנות יוצאת הדופן של ענפי דודונאה 'דנה' קטופים. ע

דודונאה 'דנה' לא הראו התנהגות קלימקטרית מבחינת ייצור אתילן אנדוגני ונשימה במהלך חיי של 

יתר על כן, לאתילן הייתה אף  ).12מואצת לאתילן חיצוני (איור ), ולא הגיבו בהזדקנות 14האגרטל (איור 

משקל הענפים ולשמירה על  להגדלתהשפעה חיובית על ענפי דודונאה, שכן חשיפה לאתילן חיצוני גרמה 

ענפי שכמישת  ,). לכן, תוצאות אלה מחזקות את המסקנה12משקל גבוה זה לאורך חיי האגרטל (איור 

  אלא קשורה למאזן מים לקוי. ,ינה נובעת מהזדקנות מואצתדודונאה 'דנה' קטופים א

  

   אמבוליה תהיווצרו. 14..ה

). 12, כי גבעולים של ענפי דודונאה קטופים רגישים לאמבוליה (תמונה נמצאניסויים שנערכו במחקר זה ב

 בשלמות מפגיעה כתוצאה, הקטיף בזמן ההובלה צינורות לתוך לחדור יכול אוויר קטופים בענפיםידוע, כי 

 ,בדודונאה 'דנה' .(Canny et al., 2007) בה מצוי אוויר תמיסת האגרטלבאמצעות קליטה של או  ,הדפנות

עם היא עלתה , ובתחילת חיי האגרטל שנמדדו קטעי הענףבשני  דומהה יתהיבענפי קיץ האמבוליה  רמת

מתוך לצינורות ההובלה ויר לא נכנס וכלומר, הא). 7A(איור  תמיסההזמן בחלק התחתון אשר היה טבול ב
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האוויר נכנס לצינורות ) 1 . לכך יכולות להיות שתי אפשרויות:בהם קודם לכןאלא היה קיים  ,התמיסה

לפי הספרות, . מלאים באוויר עוד לפני הקטיףהיו ) צינורות ההובלה של הענפים 2 ;הקטיףבזמן ההובלה 

הייתה האמבוליה רמת במהלך היממה. למשל, בורדים להשתנות  ההאמבוליה של צמחים בשדה יכולרמת 

 Van)מהר יותר כמשו הזה  במועד וצהרים של ימים חמים, ולכן ורדים אשר נקטפשעות הביותר ב ההגבוה

Doorn and Suiro, 1996) להארכת חיי לתרום  עשוית ומוקדמבשעות . יתכן כי גם בדודונאה 'דנה' קטיף

  האגרטל.

 במקטעי הגבעולכי  נמצא,יום  17של דודונאה במשך בענפי קיץ אמבוליה הבמעקב אחרי הקינטיקה של 

 ה גבוהה יותריתהיבמהלך חיי האגרטל האמבוליה רמת ס"מ מהקודקוד)  30(מחוץ לתמיסת האגרטל היו ש

 הנשאר במהלך חיי האגרטלרמת האמבוליה ). 7A(איור ס"מ מהקודקוד)  40הטבול במים ( קטעמזו שב

 שכן ,בתמיסת האגרטלכנראה , מכיוון שהבועות המשיכו להתמוסס )7A(איור  הטבול במים בקטעדומה 

האמבוליה  רמתשהיה מחוץ לתמיסת האגרטל  בקטעזאת,  לעומתהצינורות והכלי היוו כלים שלובים. 

ה יתאשר הימהליבה, ההובלה ויר נכנס לצינורות וסביר להניח שהא ).7A(איור  ה לאחר שבוע באגרטלתעל

  ).7D איורבאוויר ( המלא

 Van) , המתייחס לקרבה לחתךפרחי חרציות קטופיםהתקדמות האמבוליה במודל לגבי  מוצע בספרות

Ieperen et al., 2002)טענו, כי בענף קטוף קיימת אמבוליה התחלתית, אשר מתמוססת  אלו . חוקרים

בו הצינורות  ,השלב הראשון מתרחש בשניות הראשונות לאחר הכנסת הענף לתמיסה בשני שלבים.

חלק מהאוויר  במהלך השעות הבאותהצמודים לחתך מתמלאים במים ונוצר רצף מים בצינורות. 

, הזה אמבוליה. לפי המודלחלקי של המים, וישנו תיקון בשבצינורות היותר רחוקים מהחתך מתמוסס 

מחדש פחות מהצינורות הצרים, והצינורות הרחוקים ממקום החתך מלאים מתהצינורות הרחבים 

, בעוד אגרטלהמתייחס רק לשעות הראשונות של חיי הנ"ל . עם זאת, המודל רק חלקית מתמלאים

  . יום 17המעקב אחר האמבוליה במהלך חיי האגרטל נמשך  הנוכחיתניסוי שבוצע בעבודה בש

  

  מים ה. תנודות יומיות במאזן 15..ה

 ,.Shneider et al)ישנה מחזוריות יומית של לחץ העצה  שונים מיניםשל  בעצה כי, הראו רבות עבודות

1999; He  and  Joyce,   Zufferey)והיעלמות בועות אוויר  היווצרותשל , (2007 et  al.,  של ו, (2011

 Zwieniecki)ההידראולית  מוליכותשינויים ב and  Holbrook,   נעשו לא בעברעם זאת, יחד . (1998

  .של ענפי קטיףמים ה במאזן יומיות תנודות של בדיקות

תנודות בענפי קטיף של דודונאה 'דנה' רגילה קיימות  פוטופריודהנמצא, כי בתנאים של  הנוכחי במחקר

) ובשינויים בקצב 9Aמים, אשר התבטאו בתנודות במשקל הענפים (איור הקבועות בקצב קליטת 

הקליטה הנמוכה ביותר ו 16:00כאשר שיא קליטת המים היה בסביבות השעה  ),9Bהטרנספירציה (איור 

זאת, כאשר יחד עם ימי המדידה בצורה מדויקת.  שלושה. התנודות נשמרו לאורך 9:00ה בסביבות יתהי

. כלומר, )9 איור( עם דפוס קבוע לא היובשני המדדים , התנודות הודגרו במשטר של הארה רציפההענפים 

 כאשרלעומת זאת,  ודורשות אות סביבתי על מנת להתקיים. צירקדיותמים אינן הקליטת תנודות של ה

ת של והתנודות היומיתזמון שעות אור),  12/  שעות חושך 12( הפוך במשטר הארה הודגרו דודונאהענפי 

כי מפתח הפיוניות תאם את השינויים  ,באופן ברור). נראה 10(איור  הפוך היהקליטת מים והטרנספירציה 
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הנה הגורם האחראי  פוטופריודההבקצב הטרנספירציה היומי של ענפי הטיפול וענפי הביקורת. כלומר, 

  קטופים.'דנה'  דודונאהמים של ענפי התנודות היומיות בקליטת ל

היממה  במהלךמים משתנה העצה הניחו כי הולכת הלחץ ביומיים האשר עסקו בשינויים  החוקרים

 לחות של תנודותאת התנודות היומיות בלחץ העצה ע"י למשל הסבירו  כךהשינויים הסביבתיים.  בעקבות

 Shneider)( וטמפרטורה יחסית et  al.,   ומיופורום גרווילאהענפי בלחץ העצה ש ,והראו 1999

)Myoporum (האוויר בלחות שינוייםשתנה בהתאם לה (He and  Joyce, 2007) .זאת, במחקר  לעומת

הגורם היחיד אשר השתנה , והמדדים הסביבתיים (טמפרטורה, לחות, עוצמת אור) נשארו קבועים הנוכחי

מים נשמרות גם ללא שינויים בלחות הכי התנודות היומיות במאזן  ,מסתבר. הפוטופריודההיה 

פתח הפיוניות אינן , התנודות היומיות במכלומרטמפרטורה, אך הן בהחלט קשורות לפתיחת הפיוניות. בו

 דודונאהענפי קטיף של קשורות ישירות לשינויים סביבתיים, אך הן גורמות לשינויים במאזן המים של 

התנודות הפסיקו  רציפה שבהארה, מכיוון צירקדיותמים אינן האלה במאזן  תנודותש, נמצא בנוסף'דנה'. 

 לשיפורגרם גם  הפוטופריודה היפוךהתנודות.  מחזוריותגרם להיפוך  הפוטופריודהלהיות סדירות והיפוך 

לעתים קרובות  מעשיות. השלכותיכולות להיות  הפוטופריודהכללי במצבם של הענפים. כלומר, להיפוך 

כתוצאה מכך הפוטופריודה משתנה. על בסיס ווי רוחב שונים, ובק מיוצאים לארצותים קטופים פענ

 .על מאזן המים של הענפים הקטופיםמשפיעים טופריודה ששינויים בפו ,הניסויים שעשינו ניתן להניח

זה  ולממצא ,ביוםנראה, שבעזרת אור ניתן להפוך את קצב קליטת המים בענפי קטיף ללא קשר לשעה 

יתכן שזהו גורם שבעתיד יהיה צריך . יכולות להיות השלכות מעשיות בנושא שמירת ענפי קטיף לאורך זמן

   לאית קטופה לחו"ל.בחשבון במשלוחי תוצרת חק ולקחת

  

  בתנאים של לחות מלאה . קליטת מים מהאוויר ע"י העלים16..ה

משקלם הטרי של ענפים אשר שממשקלם הטרי, בעוד  10%ביקורת איבדו הלחה ענפי האווירה ב בניסויים

בקצב הטרנספירציה בין ענפים  8ההבדל של פי . 5A) איור( 10% -עלה בכ לחות מלאה הוחזקו בתנאי

במשקלם של הענפים המכוסים.  10%יכול להסביר את העלייה של   5B) איורלבין ענפי הביקורת ( מכוסים

מ"צ),  1.5 ±( התצפית ניסוי אלו של לחות מלאה ותנודות טמפרטורה בחדרשבתנאי יחד עם זאת, מאחר 

ולים יכ דודונאהענפי  הצטברות של מים חופשיים על גבי העלים, נבחנה השאלה האם עלים שלנראתה 

  מספר ניסויים נוספים. בוצעוזו,  שאלהלבדוק  כדי. לקלוט ישירות מים חופשיים

 - ואיבדו ככצפוי במשך שבוע, הענפים כמשו לחלוטין  ללא מיםהוחזקו במבחנות  דודונאהענפי  כאשר

אך בתנאים של אווירה לחה, משקל  ללא מיםכאשר הענפים הוחזקו במבחנות  אולםממשקלם.  40%

 לחות מלאה, בתנאים של כלומר ).6 איור( ממשקלם ההתחלתי ללא שינוי נשארלאחר שבוע הענפים 

ולא יכלו לקלוט מים דרך הגבעול.  פירציהסבטרנ מים איבדו שהענפים למרות, קבוע נשאר הענפיםמשקל 

זה, אדי המים שנפלטו היש לציין, שגם בניסוי  .העלים"י ע מים קליטתשל  אפשרותעל ה רומז זה ניסוי

שהייתה במגע עם הפוליאתילן למערכת הסגורה עקב הטרנספירציה התעבו על גבי העלים ועל גבי שקית 

  העלים. 

 אפופלאסטיהצבען הניסויים עם בוצעו , יםקליטת מים ע"י העל את האפשרות שללאמת  כדי

 לטריכומותחדיר למים, פרט היה  דודונאהכי כל שטח האפידרמיס של עלי  ,. התוצאות מראותקלקופלואור

. Fahn, 1986)של מינים רבים אינן חדירות למים ( טריכומותשאכן  ,דווחבספרות . 8) תמונה( העלים

 העליון הצד מאשר יותר רבה ביעילות מים העביר העלה של) אבקסיאלי( התחתון הצדבנוסף נמצא, ש
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ואף הגיעו עד  המזופילהמים חדרו עמוק יותר לתוך  האבקסיאליהצד  דרך. 9) תמונה( )אדקסיאלי(

 Karbulkováלצרורות ההובלה. ממצא זה תואם את הנתונים של  et  al.  טענו כי הצד ש, (2008)

של העלה.  האדקסיאלי(בו נמצאות הפיוניות) חדיר יותר למים בתנאי יובש מאשר הצד  האבקסיאלי

 לצינורותם דרך כל שטח העלה, ואף להעביר את המים מסוגלים לקלוט מי דודונאהעלי ש, נראה לסיכום

  ההובלה של העלה.

 האפידרמיסקליטת מים. 'דנה' נראית מותאמת ל דודונאההעלים של של  האנטומיהיש לציין, שגם 

 ההובלה צרורות. 4) תמונה( התחתון מורכב מתאים קטנים וצפופים יותר מאשר האפידרמיס העליון

תכונה זו יכולה לאפשר קליטת מים לתוך ו ,4)(תמונה  בשני צידי העלה לאפידרמיס עד יםמגיע יםהרחב

 מעבר מאפשרים ובכך, 5) תמונה( למזופילהצרור. בנוסף, עורקי העלים מסתיימים באלמנטים הפתוחים 

בתנאי לחות 'דנה'  דודונאהשל יחד מאפשרות קליטת מים ע"י העלים גם . כל התכונות האלה חופשי מים

יש לציין, שקליטת המים ע"י העלים בתנאים המאוד ייחודיים . מלאה, כאשר מים מתעבים על גבי העלים

תנאים הרגילים של חיי האגרטל, בהם הענפים מודגרים קליטת המים בדוגמה ל המהוו השתוארו לעיל, אינ

  .5 ± 65% -בתנאי לחות יחסית של כ

 Ruthenium -ב העלים של הלמנגנון הקליטה, צביע באשר Red עלה באפידרמיס הכי תאי  ,הראתה

מים המסוגל לספוח מים. לדעתנו, קליטת ה הידרוקולואיד). ידוע כי פקטין הינו 6 תמונה( מכילים פקטין

במגע עם  בא הוא כאשראפידרמיס תאי הפקטין בהבאמצעות תפיחת  תמתרחש דודונאהשל עלים ע"י ה

של זרעים נחקרו רבות  מוצילגיםמים של צמחים אינו חדש. היש תפקיד ביחסי  שלפקטינים רעיוןהמים. 

 וחקרנ בעברנושא זה נחקר מעט מאוד. בעלים זאת,  לעומת). ;Esau, 1965 1993 ,פאהן( לכךבהקשר 

אפידרמיס הכי פקטין הינו מרכיב חשוב של תאי  נמצא,באפידרמיס.  מוצילגיםמספר מיני צמחים עם 

יש  לפקטיניםשצע ווה ,קנאריים)האיים היובשניים של  מאיזורים(צמח  Spartocytisus filipesשל  םבעלי

 Lishede)הנידוף ובהפחתת תפקיד באגירת וקליטת מים  1977a;   של ירוקים בגבעולים גם. (1978

Anabasis  articulata ושל Calligonium  comosum (צמחים מהאזורים המדבריים של ישראל וסיני), 

. תאים אלה תפחו במהירות במגע עם מים, אך )(Lishede, 1977b תאי אפידרמיס עשירים בפקטין ומצאנ

  עם כוהל.  דהידרציהבמהלך  באיטיותשיחררו מים 

צמחים שונים זה מזה המצא, כי מיני נשל מגוון מינים ו בענפים מנותקיםה סדרה של ניסויים תעשבעבר נ

עלים הקינטיקה של מיום מחדש של ה, כי מצאנ בנוסף. (Waisel, 1958) ביכולת לקלוט מים ע"י העלים

עצה הבין  ובהפרדהאפידרמיס לצרורות ההובלה הבפרט בקשרים בין ו, תלויה במידה רבה במבנה העלים

 Zwieniecki et המזופיללבין  al., 2007)( .שונים  ענפים, הדבר נכון גם לגבי יכולתם של מיני לדעתנו

חיבור בין עורקי כן לבאפידרמיס ו הידרוקולואידיםלקלוט מים ע"י העלים: ישנה חשיבות רבה לנוכחות 

מאפשרת את קליטת המים ע"י העלים,  ,כגון פקטין ,הידרוקולואידים נוכחות. ולמזופילהעלה לאפידרמיס 

  .ההובלה לצינורותהעברת המים  אתאך החיבור בין האפידרמיס לעצה מאפשר 

צמח בע"י העלים  הנקלטים המים. יובש בתנאי הצמח להישרדות לתרום יכולה העלווה"י ע מים קליטת

 העלים"י ע מים קליטת. (Vaadia and Waisel, 1963) בתנאים של עקה על ידם ומנוצלים בהם נשארים

, (Stone, 1957; Waisel, 1958)קרקעיים של הצמח, כגון טל -העל בחלקים זמיניםה מים מאפשרת ניצול

 ,נראה לסיכום). Breshears et al., 2008( וגשם (Dawson 1998; Burgess and Dawson, 2004)ערפל 
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, וכנראה גם מים ע"י העלים הינה חלק חשוב ממאזן המים של צמחים באקלים יבש לקלוט היכולת כי

  .בענפים קטופים מסוימים הסובלים מעקת מים באגרטל

  

  מים ה. השפעת אתילן על מאזן 17..ה

, כאשר למעכב 12) איור(העלה את משקל הענפים שונים אתילן ריכוזי טיפול ב ,'דנה' דודונאה בענפי

, ההתנדפותלא השפיע על קצב  אתילן. 13) איור( הייתה השפעה הפוכה MCP‐1 ,אתילןשל פעילות ה

הייתה השפעה חיובית אתילן לש הממצאים,. ותלתוך הרקמ מים קליטת הגברתהתבטאה בכלומר השפעתו 

לאור העובדה  ,פגע במצב הענפים מפתיעים מאוד MCP‐1 -ואילו טיפול ב 'דנה' דודונאהענפי על 

של ייחורי את המשקל הטרי  הגביר MCP‐1 - , טיפול בלמשלשבמינים אחרים נצפתה תופעה הפוכה. 

במינים  MCP‐1 - ה השפעת .(Macnish et al, 1999) קטופים בורוניהפרחי ו (Serek et al., 1998)פטוניה 

  בעוד שבדודונאה 'דנה' אתילן לא השרה הזדקנות. ,אלה נבעה מעיכוב פעילות האתילן שגרם להזדקנות

אתילן ה. כלומר, השפעת 14A) איור( דודונאהאתילן בענפי הייצור את קצב לאתילן לא הגבירה  חשיפה

אתילן, אלא דרך סיגנל לא ידוע במסלול של  הביוסינתזהמהגברה של  לא נבעהעל מאזן המים החיצוני 

. תגובה כזאת 14A)(איור  האתילן ייצור את מובהק באופן הגביר MCP‐1זאת,  לעומתשל אתילן.  האותות

  יםקטופ כוסברהבעלי ו (Sun et al., 2000) בפרחי מטרוסידרוס למשלבמינים רבים,  דווחה MCP‐1 -ל

(Jiang et al., 2002).  1ניתן להסביר הגברה זו של ייצור האתילן בהשפעת‐MCP 1 -בכך ש‐MCP מונע 

 Blankenship and) של ההורמון אתילן, ולכן מתחילה ביוסינתזה מוגברתייצור של  האוטואינהיביציהאת 

Dole, 2003).  

עקה ונשירה לצמחי אתילן מעורב בתהליכים רבים בצמח, כגון הבשלה והזדקנות, תגובות ה הורמוןה

(Gapper  et  al.,  2005;  Barry  and Giovannoni,  2006; Meir  et  al.,   ממצאימ להסיק ניתן. (2010

בענפי  גורם להזדקנות וכמישה, אלה משפר את מאזן המים אינו'דנה' אתילן  שבדודונאה העבודה הנוכחית

תנאי סביבה שב ,אחרקטוף  ףענלא ידוע לנו על אף  , שכןהנה ייחודית דודונאה. מהבחינה הזאת הקטיף

 על חיוביות השפעות יש לאתילןשבסריקת הספרות נמצא  לאתילן. חיובימגיב באופן נורמלים, ללא עקה, 

 Kamaluddin and צפצפהעצי ב מים קליטת גבירה אתילןכך דווח ש. עקה בתנאירק  בצמח המים מאזן

Zwiazek, 2002)( ,וארזית אשוחית (Islam et al., 2003) מהצפה כתוצאהמחסור בחמצן  של םבתנאי .

לנבוע מהשפעת  ההשפעה החיובית של אתילן על מאזן המים של ענפי קטיף של דודונאה 'דנה' יכולה

קיימים דיווחים בספרות לגבי ההשפעות של אתילן על אתילן על תעלות מים (אקוואפורינים). אכן 

 בצפצפההפעילות של אקוואפורינים  (Kamaluddin and Zwiazek, 2002) ) ובפרחי ורדים(Ma et al., 

2008; Xue et al., 2009.  

  

  של ענפי דודונאה 'דנה' האגרטל חיי במהלך עונתיים שינויים. 2.ה

  

  מיםה במאזן עונתיים. שינויים 1.2.ה

 איור( ימי אגרטל 16מים במהלך המאזן שינויים ב'דנה' הראו תבנית עונתית של  דודונאהקטיף של  ענפי

המשקל הטרי של קיץ חודשי ה. ב)18 איור( התנודות העונתיות לא היו תלויות בטרנספירציה, כאשר )16
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חורף הענפים התחילו חודשי הבשהמשיך לעלות במשך השבועיים הראשונים באגרטל, בעוד  הענפים

רק בהמשך , התייחסנו התוצאות מנת לפשט את ניתוח על. )17 איור( בשבוע הראשון באגרטלכבר לכמוש 

  .האגרטל חיי של 16 - ו 1ליום 

היומית  הטמפרטורעם המתאם חיובי מובהק ב היואגרטל השל חיי  16 -ו 1 ביום המשקל שינויי

 ,20A יםאיור(ביום הקטיף המקסימאלית  B( ,מתאם מובהק ב היה 1 ביוםהענפים  משקל. יתרה מכך

הקטופים בסוף חיי האגרטל עפ"י את מצב הענפים  לחזותכלומר, ניתן ). 20C איור( 16 ביום משקלםל

כך, שמצב הצמחים בשדה משפיע על תפקוד  לע. תוצאות אלה מצביעות חיי האגרטל בתחילת םמשקל

  הענפים הקטופים באגרטל.

קטיף. הלאחר של הענפים תפקוד ה של הצמחים לבין הגידולתנאי  בין הקשר על דיווחים ישנם בספרות

 Halevy and)ע"י תנאי הגידול עד לקטיף מאיכות חיי האגרטל נקבעים  30-70%ימות, לפי הערכות מסו

Mayak,  שונים, כגון עוצמת אור, משקעים, לחות, במדדים ההשפעה נובעת מהשינויים . (1981

היו בעלי משך חיי אגרטל ארוך יותר כי פרחי ציניה שגודלו בתנאי יובש נמצא, למשל טמפרטורה וכו'. 

שגדלו בתנאים של לחות  ,ורדיםצמחי . (Twumasi et al., 2005) ם שגודלו בתנאים רגיליםמאשר פרחי

בנוסף דווח, . (In et al., 2007) בעלי משך חיי אגרטל ארוך יותרייצרו פרחים  ,נמוכה וטמפרטורה גבוהה

חיי האגרטל של משך על  השפיעוגידול במהלך ה CO2 -ה לחות ורמתהאור, הטמפרטורה, עוצמת תנאי הכי 

 ,Slootweg) פרזיהפרחי  'דנה' מצביעות על כך  דודונאהגם התוצאות שהתקבלו עם ענפי . (2005

  במהלך חיי האגרטל. הענפים משפרת את תפקוד גידול במהלך הגבוהה  טמפרטורהש

 , שכןהמייצג את תנאי הסביבה כמדדביום הקטיף נבחרה במחקר זה  המקסימאליתיומית ה טמפרטורהה

עקת יובש במהלך הגידול. בנוסף, צמחי נחשפו ל, ולכן לא רציפההשקיה  בחלקה עםדלו וג דודונאההצמחי 

ביותר  החשוב המשתנה הסביבתי הגורם הייתה טמפרטורהה ,לכןאינם רגישים לאורך יום.  דודונאה

 דומות היו הקטיף ביוםהמקסימאליות  טמפרטורותה, לכך בנוסף. בצמחים ששימשו לעבודה הנוכחית

), ולכן מדד זה 1(טבלה  בכל שנות הבדיקההיומיות המקסימאליות  טמפרטורותממוצע החודשי של הל

  .   סמוך לקטיף הענפיםמייצג את תנאי הסביבה בתקופת הגידול  חלטהב

  

  יםוהגבעול העלים של פונקציונאליתה. שינויים באנטומיה 2.2.ה

בין  שונותהסיבות לעקה  , כאשרבמהלך חיי האגרטלעקת מים מ עלולים לסבולקטופים  ענפים, ככלל

או מקצב  אמבוליה. קליטת מים לקויה יכולה לנבוע מסתימות בצרורות ההובלה, השונים המינים

 גדולים הבדליםקיימים . (Mayak et al., 1974; Van Doorn, 1997; Nijsse, 2001)טרנספירציה גבוה מדי 

, למשל כךבין זנים שונים של אותו מין.  אפילוו ,במהלך חיי האגרטלשל ענפי קטיף  דראולייהה בתפקוד

 Ichimura) שונים זני ורדיםבימים  14.5 -ל 3.8משך חיי האגרטל נע בין  et  al.,   בזניבעוד ש, (2002

בתגובה  גדוליםכה  הבדלים. (Seaton et al., 2009) יום 19 -ל 5בין  נע האגרטלמשך חיי  ורטיקורדיה

העונתיים  םשינוייהאת הקשר בין  בחנומבנה לתפקוד. לכן הבין  הדוקלשינויי מבנה מצביעים על קשר 

של הענפים לבין התפקוד ההידראולי 'דנה'  דודונאהגבעולים ובעלים של ב של העצההאנטומי  מבנהב

  באגרטל.הקטופים 

 חורף בין השתנהכי מבנה העצה  ,אנמצבגבעול במהלך השנה אכן העצה במבנה  השינויים נבחנו כאשר

 צרים יותר, צפופים יותר היו ההובלה צינורות בקיץעונתיות: הבמתאם מובהק לטמפרטורות  והיה לקיץ
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האנטומיים  במדדים מהשונות 20% -רק כ יםטמפרטורה מסבירשינויי העם זאת, יחד . )14 תמונה( וקצרים

, סביבתיים נוספים אשר משפיעים על התמיינות העצה גורמיםשישנם  סביר, לכן )22 איור( של העצה

 דודונאהמצאו הבדלים במבנה העצה של נלא ש ,בספרות דווח. גם גורמים אנדוגנייםמעורבים בכך ואולי 

 שנבחנואנטומיים  מדדיםאותם  בחנונ, למרות ש(Liu and Noshiro, 2003) אקלים שונים באזורידביקה 

שהאנטומיה של דביקה, לא סביר  דודונאהדנה' הנה זן מכלוא של ' דודונאהמאחר ובמחקר הנוכחי. 

 Liu and Noshiro (2003)מחקרם של יש לציין ש. לא השתנתה בתנאים אקלימיים שוניםדביקה  דודונאה

 נאסף אשר (Herbarium)עשבייה אלא בחומר  ,טריחומר צמחי בהשתמשו לא היה בעייתי, מכיוון שהם 

 הדוגמאות את אוספים היו שאילו, להניח סביר. שונים אנשים ידי על שונים מועדיםבושונות  בשנים

  .השונים האקלים אזורי בין אנטומיים הבדלים מגלים היו, מסודר באופן

 Carlquist and. העצההסביבה למבנה האנטומי של תנאי בספרות ישנם דיווחים מגוונים על הקשר בין 

Hoekman  מונים את התכונות האופייניות לעצה של צמחים מאיזורים יובשניים של דרום  (1985)

אה קצרות, נוכחות של טרכאידים יבעלי קוטר צר, חוליות טרכצפופים וקליפורניה: צינורות הובלה 

. 14B)(תמונה  . תכונות אלה מזכירות במידה רבה את עצת הקיץ של דודונאה 'דנה'ונקבוביות טבעתית

ממדים של הבדומה למחקר הנוכחי, טמפרטורת הסביבה נמצאה כגורם מרכזי בקביעת , רביםבמחקרים 

, הטמפרטורה ות שונותטמפרטורבאשר גודלו בתאי גידול  ,צמחי ציניהבכך, . שוניםתאי העצה במינים 

 Twumasi et)אה יואורך חוליות הטרכההובלה  צינורותעל אורך הגבעולים, אורך  ה באופן ישירהשפיע

al., 2009) . בעציAlnus nepalensis,  גובה מעל פני האה לבין יבין אורך חוליות הטרכ חיובינמצא מתאם

גובה מעל פני הים מקביל לטמפרטורת הלדעתם של החוקרים,  , כאשרבו גדלו העצים הים

 Noshiro et)הסביבה al., 1994)  . היה אה יאורך חוליות הטרכ ,'דנה'בניגוד למחקרים אלה, בדודונאה

הנו עץ הגדל  Alnus -ציניה הנה מין אירופי וין, שייש לצ. 21F)(איור  הפוך לטמפרטורת הסביבהבמתאם 

תיכוניים, בהם - , בניגוד למינים יםכתוצאה מקיפאון אמבוליה מתרחשת בחורףהבמינים אלה , והרי נפאלב

במינים שמופיעה בקיץ, בעוד  ההתאמה לאמבוליה'דנה' קיץ. לכן בדודונאה בבעיקר  מופיעה אמבוליהה

קוטר צינורות שונה בין מינים של התאמה זו מתבטאת ב בחורף.ההתאמה מופיעה  של האקלים הממוזג

נחשב כהתאמה לאמבוליה, קוטר קטן תיכוני. מכיוון שקוטר - האזור הממוזג למינים של האקלים הים

תיכוניים, ובמתאם חיובי במינים -יםהצינורות ההובלה נמצא במתאם שלילי לטמפרטורת הסביבה במינים 

 Metrosideros) , במטרוסידרוסלמשל של האזור הממוזג הקר. כך polymorpha) אשר נחשף לעתים ,

 Fisher)לטמפרטורות מתחת לאפס, קוטר צינורות ההובלה הראה מתאם חיובי לטמפרטורה  et  al., 

גרמה טמפרטורה גבוהה תיכוני, - מין ים שהוא ,(Eucalyptus camaldulensis)אקליפטוס בואילו  ,(2007

 Thomas)הקוטר של צינורות ההובלה  להקטנת et  al.,  עקת חום קיצונית בנוסף דווח, ש. (2004

את הקוטר של צינורות ההובלה בשישה מיני הקטינה  (Charring stress) שהושרתה ע"י חריכת הצמחים

   .(Prior and Gasson, 1993)עצים טרופיים 

. )22 איור( עצהה של האנטומיים מדדיםהמאזן המים של ענפי דודונאה קטופים היה במתאם מובהק עם 

 איורים( אהיהטרכחוליות  אורךהיה במתאם שלילי מובהק עם  כל חיי האגרטל משקל הענפים במהלך

(22C, F .קצרות מגבירות את ההתנגדות לזרימה, ועל ידי כך גורמות למעבר מים פחות  אהיטרכ חוליות
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 עשויה הצינורותבצפיפות  היעלי תאורטיתמבחינה . (Sperry et al., 2006) לאמבוליהיעיל, אך יותר עמיד 

היה  משקל הענפים. בפועל, אמבוליה ווצרותילהסיכון ה העלאתללא וזאת  ,המים תאת הובל לשפר

כלומר, במצב של  ).22B איור( של חיי האגרטל 1צפיפות הצינורות רק ביום במתאם חיובי מובהק עם 

משקל הענפים היה במתאם שלילי , בנוסף. בענף את מאזן המים שיפרהעקה הגברת יעילות ההובלה לא 

אולי יותר מכל המדדים  ,. מדד זה22D) איור( קוטר צינורות ההובלה, אך רק בסוף חיי האגרטלמובהק עם 

, שבגבעולי חרציות דווח  כך. לאמבוליההענף עמידות מבחינת  כחשוב ביותרנחשב  ,האחריםהאנטומיים 

נדרש בצינורות הצרים בעוד ש, 6kPa‐בצינורות הרחבים כבר בלחץ של נוצרה קטופים אמבוליה 

 24kPa (Van‐של לחץ שלילי נמוך הרבה יותר אמבוליה ההיווצרות ל Ieperen  et  al.  2001;  Van 

Meeteren et al., 2001). ם קטופים של חרציות הייתה גבעוליבאמבוליה ה, כי התמוססות נמצא בנוסף

 האיץ את ההתמוססות של צינורות ההובלהקטן קוטר באנטומיה של צינורות ההובלה, כאשר תלויה 

(Van Ieperen et al., 2002) .חיי של מאוחריםה בשלבים חשובגורם  מהווה הצינור שקוטר ,לעובדה לכן 

יש לציין שבדודונאה 'דנה' התקבל יחס הפוך בין קוטר  .גדולה חשיבות ישנה של דודונאה, האגרטל

לא ברורה מהי המשמעות של היחס  ).21D, E; 22A, B, D, Eלבין צפיפותם (איורים צינורות ההובלה 

 במינים מסוימים יש יחס הפוך, ושונים מיני צמחיםביחס זה לגבי  דפוס כלליאין ההפוך שהתקבל, שכן 

  . בין שני מדדים אלו אחרים אין קשרבעוד שב

השתנה במהלך השנה. עלי קיץ היו דקים יותר ובעלי צפיפות גבוהה יותר של  דודונאההעלים של  מבנה

ת השינויים תאמו א עליםההאנטומיים של  מדדים. השינויים העונתיים ב)15 תמונה( כומותיוטרפיוניות 

טמפרטורה הנה מדד סביבתי חשוב המשפיע הש ,על כךמצביע ממצא ה, )23 איור( עונתיותהטמפרטורות ב

נפוצים מאוד  אקלימיים שונים בתנאיםהעלים. שינויים במבנה העלים  המבנה האנטומי שלעל 

(Dickison,   Phlomis -בשינויים דומים  וצאנמ ,כך למשל. (2000 fruticosa קיץ היו דקים ה, בו עלי

 ,Christodoulakis) חורףהעלי אשר מיותר ושעירים  אור ולאו דווקא הזאת, עוצמת  עםיחד . (1989

כי זהו  יתכן. (Dickison, 2000)עלים  בהתפתחותהסביבתי החשוב ביותר  כגורםטמפרטורה נחשבת ה

 מהשונות 13% -ל רק אחראית הייתה הטמפרטורהן שווכי, דודונאהעלי בפיוניות גם ביצירת גורם חשוב 

  .23F) איור( מובהק היה הפיוניות לצפיפות הטמפרטורה בין הקשר כי אף, )23 איור( השונים במדדים

 במהלך חיי האגרטל לבין הטמפרטורה העונתית י משקל הענפיםבוחנים את המתאם בין שינוי כאשר

, אך העלה של האנטומיים המדדים כלמשקל הענפים היה במתאם מובהק ל האגרטל חיי בתחילתש, נראה

מעקב שהתקבלו באלה תואמים את הממצאים  ממצאים. )24 איור( ימי אגרטל 16לם לאחר עמתאם זה נ

חיי  בתחילת). 19 איור( שונהבאופן תפקדו , שעלים מנותקיםבהשוואה ל ענפיםשל  אגרטלהאחר חיי 

כנראה על יכולת גבוהה יותר  שמצביעדבר , הענפיםהאגרטל, העלים המנותקים עלו במשקל פחות מאשר 

העלים עלו  ,בקיץ :בעונות שונות שונהימי אגרטל התקבלה תגובה  16לקלוט מים. לאחר של הענפים 

ענפים שלמים כמשו, העלים המנותקים המשיכו שבעוד  ,בדומה לענפים שלמים, אך בחורף םבמשקל

 להיות הופכת האגרטל חיי בתחילת מים מאזן על העלים מבנה השפעת כי יתן להסיק,נלעלות במשקל. 

  . הופכת להיות דומיננטית הגבעול מבנה של ההשפעהשבו  ,יותר מאוחר בשלב זניחה

של דודונאה הראו, כי בענפי קיץ  בעונות השונותחיי האגרטל  במהלךממצאים על היווצרות אמבוליה ה

. לעומת 7A)(איור  עולה במהלך חיי האגרטל קיימת אמבוליה התחלתית נמוכה, ומדד האמבוליה'דנה' 

). 7Bעד סופם (איור נשמר ברמה זו ומתחילת חיי האגרטל כבר מדד האמבוליה היה גבוה  ,זאת בחורף
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ענפי קיץ מאשר בענפי בהראו שמאזן המים היה משופר הרבה יותר נמדדו במקביל, שמדדי מאזן המים 

אמבוליה של צינורות ההובלה הנה הגורם המשמעי, כי -). כלומר, ניתן לקבוע באופן חד8חורף (איור 

לעומת . בעונת החורף של דודונאה 'דנה'וגטטיביים כמישה של ענפי קטיף להראשי לירידה בהולכת המים ו

במהלך  כן מראים מדד אמבוליה נמוך מזה של ענפי חורףלענפי קיץ מותאמים אנטומית לאמבוליה, וזאת, 

  .7A, B)(איורים  חיי האגרטל

 התמיינות על יםמשפיע ,טמפרטורהה"י ע זה במחקר גיםהמיוצ ,הסביבהתנאי  כי, עולה שלנו מהממצאים

 האגרטל חיי במהלך ההידראולי התפקוד על משפיעים בתורם אשר, ועל מבנה העלים גבעולהעצה ב

 של הגבעול האנטומיים הגורמים ממכלול נבעה) 2(איור  הענפים במשקל ההתחלתית העלייה). 2(סכמה 

, חשיבות מבנה העלים וצפיפות הצינורות גברהמים באגרטל הככל שעקת יחד עם זאת, . העלים ושל

ארוכים  צינורות. בענף הקטוף היו רלוונטיים למאזן המים אהיהטרכרוחב של חוליית האורך והפחתה, ורק 

 . עפ"י(Sperry et al., 2006) לאמבוליה, אך גם רגישים יותר בהובלת מים יותרורחבים אמנם יעילים 

(איורים  ני המדדים האלההיה במתאם הפוך לש ימי אגרטל 16לאחר  משקל הענפיםהממצאים שלנו, 

22D, F.(  

ושל  של מערכת ההובלהקשר בולט בין תנאי הגידול לבין המבנה מראים 'דנה'  דודונאהענפי , לסיכום

  טופים באגרטל. התפקוד ההידראולי של הענפים הק, המשפיע על העלים

  

לבין ביום הקטיף  המקסימאליתיומית הטמפרטורה העונתי בין המתאם השל  סכמטי תאור :2סכמה 
קטופים  דודונאהקטיף של משקל של ענפי ה יעלים ושינויהעצה והאנטומיים של המדדים ה

) מציינים -( סימן צים עםיוח ,חיובי מתאם(+) מציינים  סימן צים עםיאגרטל. חהבמהלך חיי 
מוצג  16לבין משקלם ביום  1המתאם החיובי המובהק בין משקל הענפים ביום  שלילי. מתאם
 .20Cבאיור 

  

   ביוכימייםעונתיים במדדים . שינויים 3.2.ה

הייתה נמוכה בחורף ובקיץ, ועלתה בסתיו ולקראת אביב  ביום הקטיףבענפי דודונאה 'דנה' תכולת העמילן 

). תבנית הצטברות 26Bתכולת הסוכרים המסיסים הראתה עליה חדה באפריל (איור בעוד ש), 26A(איור 

 בחורף פחמימותתיכוניים, אשר צוברים -תבנית האופיינית לצמחים היםההפחמימות בדודונאה שונה מ

Bustan et al., 2011) .(Grunzweig et al., 2003;  עם זאת, ישנם צמחים נוספים אשר אינם מתנהגים
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בעלים של זית אירופי ביוון, בדומה לדודונאה, נצפתה עליה של עמילן וסוכרים למשל, . הזו תלפי התבני

 Drossopoulos)מסיסים באביב ובסתיו  and Niavis, 1988) . אפשרות אחרת להסבר הממצאים יוצאי

וים הדופן בדודונאה 'דנה', הנה העובדה שההתפתחות הרפרודוקטיבית בה חלה בחורף. פרחים ופירות מהו

  מבלע לפחמימות ויכולים לגרום לכן לירידת רמתן בעלים, האיבר בו נמדדו הפחמימות בעבודה הנוכחית.

 הענפים משקל שינוי לביןבעלים במהלך השנה  העונתיתנמצא קשר מובהק בין תכולת הסוכרים  לא

מסבירה את השינויים  אינה. כלומר, תכולת הסוכרים המסיסים והעמילן האגרטל חיי במהלךהוגטטיביים 

ההבדל בין ענפים וגטטיביים לבין  נבחןזאת, כאשר  לעומת. דודונאההעונתיים במאזן המים של ענפי 

ימים באגרטל, בעוד  7בעלים במהלך  פרולין סינתזוענפים נושאי פירות ש נמצא, פירותענפים נושאי 

סוכרים בעלים, המבחינת תכולת  .)27A איור( כמעט ולא השתנתה פרוליןהבענפים וגטטיביים תכולת ש

ביום הקטיף ענפים נושאי פירות הכילו פחות סוכרים מסיסים ופחות עמילן לעומת ענפים וגטטיביים 

 ,27B ים(איור C .( ,לטיב חיי האגרטל  חשובבזמן הקטיף נמצאו כמדד  הפחמימות מאגריבאופן דומה

 ,Ketsa( דנדרוביוםסחלבי ב הפירות היוו מבלע לסוכרים במהלך חיי  דודונאהענפי ב, בנוסף ).1989

הייתה  ירות, ולכן בענפים נושאי פ)28 איור( לראות בניסוי בו הוסרו הפירות ההאגרטל, כפי שניתן הי

  . )29 איור( בהטענה או בתמיסת האגרטלשניתנה דרושה תוספת סוכר 

חיי האגרטל שלהם, משך מנת להאריך את  על סוכרים תוספת דרושה, פרחים בעיקר, רבים לענפי קטיף

 Doi( לימוניוםביניהם  and  Reid,   Cho( ליזיאנתוס), 1995 et  al.,   Ichimura) וורדים) 2001 and 

Shimizu‐Yumoto, 2007) .כאשר מבנה העצה של ענפי שבשלב התפתחות הפירותמפתיע, אם כך,  לא ,

במיוחד בענפים  ,חמורה וכמישה חזקהמחסור בסוכרים גורם לעקה ה, )25(איור  יעיל 'דנה' אינו דודונאה

זו בעזרת טיפול מתאים הכולל  בעיהניתן להתגבר על ש ,נראה. )13Aותמונה  17D(איור  פירותנושאי 

  .29B)(איור  באגרטל תוספת סוכר

  

  מים תעלותהקשורים ב עונתיים. שינויים 4.2.ה

בעבר התחום של מאזן המים בצמח היה שייך לביופיסיקה בלבד וכלל מגוון נוסחאות פיסיקליות של מעבר 

 גם מבנים תוך תאייםומעורבים בו שמעבר מים בצמחים מורכב בהרבה  ,ברורכיום מים דרך צינורות. 

מים של ה מרכיב חשוב בהובלת מהוותשתעלות מים ישנן ראיות וממצאים רבים המורים תעלות מים. ו

תעלות מים באיכות חיי של , רק מחקר אחד בדק מעורבות לפי מיטב ידיעתנוצמחים. למרות זאת, 

 Maggio)ענפי קטיף האגרטל של  and De  Pascale,  כי יישום מעכבי  ,מצאוהחוקרים האלה . (2007

  את המוליכות ההידראולית במהלך חיי האגרטל. הקטין ורדים קטופים בתעלות מים 

  

' דנה' דודונאה ענפי של מיםה מאזןומעורבותן ב מים תעלותמולקולארי ופיסיולוגי של  אפיון. 1.4.2.ה

  קטופים

סוג דודונאה. מכיוון שתעלות מים בבעבר לא היו ידועים גנים המקודדים לתעלות מים (אקוואפורינים) 

 ,.Maurel et al)צמחים של מסווגות לארבע משפחות, כאשר ישנו מספר רב של תעלות שונות בכל מין 

בממברנה תעלות מים אשר ממוקמות הכוללת  ,PIPs - , החלטנו להתמקד בגנים של משפחת ה(2008

  הציטופלסמטית.
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הצלחנו  ,על רצפים של גנים ממשפחות וסדרות קרובות לדודונאהנסמכו אשר  ,בעזרת תחלים דגנרטיביים

. לפי )17 תמונה( PIP1 - , וPIP2a ,PIP2b'דנה': שלושה גנים של תעלות מים בדודונאה  חלקי באפןלרצף 

לגן  .(Baiges et al., 2002)בהולכת המים בצמחים יותר חשובה  PIP2 -ה תמשפח-הדיווחים בספרות, תת

PIP2a  של דודונאה ישנם הומולוגים בצמחים אחרים: תות שדה - FaPIP2;1 (Alleva  et  al.,  2011) ,

כי התעלה  ,). נמצאRcPIP2;1 )Peng et al., 2008 –ורודודנדרון  RhPIP2;1 (Ma et al., 2008) –ורדים 

FaPIP2;1  ופועלת בשיתוף עם תעלות בלבד מעבירה מים , ההנה תעלת מים פעילה מאודשדה של תות

ממוקמת באפידרמיס של עלי הכותרת,  RhPIP2;1התעלה  ,. בורדים(Alleva et al., 2011) מים נוספות

רודודנדרון ב RcPIP2;1). לתעלה Ma et al., 2008משפיעה על גדילתם ופעילותה מעוכבת ע"י אתילן (

שבודדו מים העל מנת לברר האם תעלות  ).Peng et al., 2008תפקיד בהגנה מפני עקת קור (מייחסים 

בשני מעכבים ידועים של תעלות מים, ה שימוש נעשמעורבות ביחסי המים של ענפי דודונאה קטופים, 

 איורמים בענפים (הקליטת את . בניגוד למצופה, כספית הגבירה  (HgCl2)וכספית )(Phloretinפלורטין 

(30Aה כי כספית ונגזרותיה פועלות על ידי קשירה לאתרי ,. ידוע מהספרות- Cys  ,אינם ששל התעלה

 - ה ממשפחתשמפתיע אין זה  ,. לכן(Maurel et al., 2008)קומם אינו קבוע יומבתעלות המים שמורים 

PIPs  בארבידופסיס בודדו(Daniels et al., 1994; Otto and Kaldenhoff, 2000) ) ובטבקBiela et al., 

. בכלל, תגובת הצמח לטיפול בכספית הנה הממוצע של תעלות מים שאינן רגישות לכספית )1999

, מכאן. (Baiges et al., 2002)תעלות מים, שחלקן רגישות וחלקן לא רגישות לכספית  השפעות על כלל

שחלק ניכר מתעלות המים בצמח  העובדה,תגובת ענפי דודונאה לכספית יכולה להיות מוסברת על ידי ש

כתוצאה מעיכוב התעלות הרגישות, התעלות אשר אינן רגישות ניתן להניח שזה אינן רגישות לכספית. 

לקבלת תגובה הפוכה מהמצופה. מעכב התעלות השני שנבחן, והביאו לכספית הגבירו את פעילותן 

. לסיכום, מהניסוי עם המעכבים של תעלות המים 30B)את משקל הענפים (איור הקטין כמצופה פלורטין, 

דודונאה 'דנה', וישנן השפעות קטיף של מים של ענפי הות על יחסי כי תעלות מים משפיע ,ניתן לראות

  גומלין בין התעלות השונות.

השפעתם יכולה להתבטא גם בשינוי אלא השפעת המעכבים לא מסתכמת רק בעיכוב פעילות התעלה, 

פית ירד בהשפעת כסבדודונאה  PIP2aהגן של ביטוי ההתעלות. אכן, המקודדים לחלבוני הגנים של ביטוי ה

לא הושפע מכספית וירד מעט בהשפעת פלורטין, ואילו  PIP1הגן של ביטוי הועלה בהשפעת פלורטין, 

. ממצאים אלה שוב )32 איורשהתבטא בסטיות תקן גדולות (דבר לא היה עקבי,  PIP2bהגן של ביטוי ה

ביטוי העל השפעות גומלין בין התעלות השונות, ומרמזים על קיומה של בקרה מורכבת על מורים 

  פעילות של תעלות המים בדודונאה.הו

  

  השפעת אתילן על תעלות מים .2.4.2.ה

שפיע בצורה המספר מחקרים בספרות דווחו על הקשר בין אתילן לתעלות מים. כך, בעצי גומי אתילן 

 Tungngoen et)לטקס הייצור את גביר הוא הדיפרנציאלית על ביטוי הגנים של תעלות מים, ובאמצעותם 

al., 2009) מים ה. גדילת עלי כותרת של וורדים הושפעה מתעלתRhPIP2;1 אשר ביטויה עוכב ע"י אתילן ,

)Ma et al., 2008 גדילת ענבים מתרחשת בעזרת תעלות מים, אשר ביטוין מוגבר ע"י אתילן .((Chervin 
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et al., 2008)את  בדקנוונאה, . על מנת לבחון האם ישנן השפעות גומלין בין אתילן ותעלות מים בדוד

. בעוד )31 איוראתילן על ענפי דודונאה קטופים (וללא עם מים פלורטין המעכב תעלות ההשפעה של 

את המשקל באופן מובהק, השילוב של שני הקטין את משקל הענפים באופן מובהק ופלורטין הגדיל אתילן 

השפעות גומלין בין אתילן לבין קיומן של החומרים לא היה שונה מהביקורת. כלומר, ניסוי זה מצביע על 

  תעלות מים בדודונאה.

ם בהשפעת אתילן יאתילן על ביטוי הגנים של תעלות מים, בדקנו את ביטויהעל מנת לבחון את השפעת 

שיפר את מאזן המים בענפי אתילן נמצא, שלמרות ש למצופה בניגוד). 33(איור  MCP‐1ומעכב פעילותו, 

ביטוי כך, את הביטוי של הגנים המקודדים לתעלות מים. ), הוא הפחית 12(איור  קטיף של דודונאה 'דנה'

כמעט ולא הושפע מאתילן וירד  PIP1. ביטוי הגן MCP‐1ירד בהשפעת אתילן ועלה בהשפעת  PIP2aהגן 

 לכן, נראה. MCP‐1גם הוא ירד בהשפעת אתילן, ועלה מעט בהשפעת  PIP2b. ביטוי הגן MCP‐1בהשפעת 

שבמבט שטחי התוצאות  על אף. )33(איור  מעוכב על ידי אתילן PIP2b -ו PIP2aאה ביטוי הגנים כי בדודונ

למרות שמקובל שתעלות מים במינים נוספים. התקבלו ממצאים דומים ש ,מסתבר ,נראות תמוהות

במצבי עקת מים,  אחידה אינהשל תעלות מים  הפעילותאת מוליכות המים של צמחים, בד"כ מגבירות 

 Tyerman) בתגובה לעקת מים בצמחים שונים תיורדשל תעלות מים רבות פעילותן ודווח ש et  al., 

חשיפה לעקת עקבות ב הירד PIPs - ה של שלוש תעלות מים ממשפחתהפעילות  ,בזיתלמשל . כך (2002

תעלות גנים המקודדים להשניים מתוך שלושה ביטוי של ה ,בצמחי טבקגם . (Secci et al., 2007)יובש 

כלומר, במצב . (Mahdieh et al., 2008)עקת מים חשיפה לשנבדקו ירד כתוצאה מ PIPs -ה מים ממשפחת

בספרות אין הסבר  , אם כיאו לירידה בפעילותןתעלות מים של יתרון למיעוט  יכול להיותשל עקת מים 

כנראה שכך , ושפעילות במצבים שונים בנוסף, בכל צמח ישנן תעלות מים רבותתופעה זו. משמעות של ל

, כולן משתייכות לאותה המשפחהשתעלות מים,  שלושרק נבחנו בעבודה הנוכחית . גם בדודונאה 'דנה'

מיקומן המדויק  ומולקולות הן מעבירות פרט למים ומה לו, אימידת מעורבותן במאזן המיםלנו  הלא ידועו

). 19(תמונה  מתבטא באפידרמיסא והנמצא שבעלים ו וטוימיקום בינבדק , PIP2aתעלה גן של ההרק לגבי 

לכן, לא ניתן עדיין להסיק מתמונה חלקית זו, על מידת מעורבותן של תעלות מים במאזן המים של ענפי 

  קטיף של דודונאה 'דנה'.

  

  מים תעלות של גנים בביטוי עונתייםשינויים  .3.4.2.ה

 ,ברודודנדרוןבודדים בהם נעשה מעקב שנתי אחרי ביטוי גנים של תעלות מים.  מחקריםבספרות  ישנם

 ,בחורף גבוה ביטוינמצא  מלך באגוזי ואילו), Peng et al., 2008ביותר בחודשי קיץ ( גבוהביטוי נמצא 

  ).Sakr et al., 2003( לקיפאון עמידותשניתן לייחס לו הקניית 

 בלט'דנה',  דודונאה ענפישל  אגרטל הבמהלך חיי ל תעלות מים הביטוי העונתי של הגנים ש נבחן כאשר

 בעלים ביום הקטיףשבודדו היה הגבוה ביותר בעונת הקיץ הן  הגנים שלושתשל  הביטויש ,הממצא מאוד

את כי טמפרטורות גבוהות מגבירות  ,יתכן. )36 איור( בגבעולים לאחר יום באגרטלהן , ו)35, 34ים איור(

 על הטמפרטורה השפעת על דיווחים מספר קיימים בספרות .בדודונאהגנים של תעלות מים של ביטוי ה

 נמוכות לטמפרטורות בתגובה נסגרו מלפפון בשורשי מים תעלות, למשל כך. מים תעלותשל  פעילותה

)Lee  et  al.,   תעלות מים בשורשי תירס הראו תגובה לא לינארית בטווחי טמפרטורות שונים .)2005
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Ionenko et al., 2010) פעילות תעלות מ"צ  20 -, בלא היו פעילות מיםהמ"צ תעלות  10): בטמפרטורה של

התוצאות מרמזות כי תרומתן של  .ירדהמים העלות הפעילות של תמ"צ  25 - מרבית, ואילו בהמים הייתה 

 תעלות מים להובלת המים בצמח משתנה בהתאם לטמפרטורת הסביבה. 

 הביטוי, אך בעלים )36 איור( בגבעולתעלות מים של של גנים תבנית ברורה בביטוי העונתי  התקבלה לא

 במשקל ביותרהבולטת  שהעלייה מכיוון. )34 איור(העונות ביותר בכל הגנים בכל  הגבוהביום הקטיף היה 

 .זה תהליך על השפעה ישנה בעלים מיםה לתעלות כי להניח ניתן, האגרטל חיי של הראשון ביום מתרחשת

), 35A(איור  העונותאגרטל בכל הירידה הדרגתית במהלך חיי  הייתה בעלים PIP2aהגן של , בביטוי בנוסף

מיקום נבדק כאשר קטופים.  דודונאהמים של ענפי ההופך את הגן הזה למסקרן מבחינת מאזן ממצא ה

העלים של , התברר כי הוא מתבטא באפידרמיס In situ hybridization ביטוי של גן זה בעלים בשיטתה

 שתאים אלה מסוגלים לשמש כמבלע למים אשר הענף קולט ,. יתכן)19(תמונה  בתאים עשירים בפקטין

  גדיל את מוליכות הדופן למים.תאים אלה צריכים לייצר תעלות מים על מנת לה ,. לכןמהסביבה

  

   גלובליה אקליםה שינויתוצאות המחקר לאור . 5.2ה.

 ,חיי האגרטל שלהם במהלךעקת מים כמישה הנובעת מסובלים מהמעוצים ענפי הקטיף חלק גדול מ

 Van) ההובלה, האחראי להובלת המים אל העלים והפרחים בצינורותכתוצאה מפגיעה ברצף המים 

Doorn, 1997) . ההתחממות הגלובלית לה אנו עדים בשנים האחרונות, עלולה להחמיר תופעות אלה של

אם הטמפרטורה תהיה גבוהה מהאופטימום הדרוש מאזן מים שלילי בחיי האגרטל של הענפים, 

בעיקר על איכותם של ענפי קטיף מצמחים שמקורם שעלול להשפיע דבר להתמיינות צינורות ההובלה, 

השפעת פי שהראנו בעבודה הנוכחית לגבי ענפי דודונאה 'דנה', גם בענפים אחרים מאזורים ממוזגים. כ

הטמפרטורה יכולה לגרום לשינויים אנטומיים במבנה מערכת ההובלה, ו/או להשפיע על שלב ההתפתחות 

 ;Tyree and Dixon, 1986; Ludlow, 1989)של הענפים, וע"י כך להשפיע על מאזן המים בענפי הקטיף 

Beerling and Chaloner, 1993; Fraser et al., 2009).   

     

  סיכום. 3.ה

'דנה'  דודונאההגורמים, אשר משפיעים על מאזן המים של ענפי  נעשה מאמץ ללמוד אתזה  במחקר

, אשר משתנה במהלך השנה, דודונאהענפי מים של השמאזן  ,קטופים. הממצא העיקרי של המחקר הוא

 ארייםיהטרכמבנה האלמנטים ש ,נראה לכן. הסביבה מתנאי מושפעה, הענפיםתלוי במבנה האנטומי של 

ה תשנצפ תהמוגבר ההאמבוליקטופים.  דודונאההנו הגורם המכריע הקובע את יעילות הולכת המים בענפי 

השונה בענפי  אותיהטרכממבנה  תבענפים בחורף למרות תנאי הגידול המיטביים (בהשקיה מתמשכת) נובע

 מחסור כאשר, שבעלים לסוכרים מבלע מהווים הפירות פירות, נושאי בענפים לענפי קיץ. חורף בהשוואה

 הפירות שנשיאת, מכאן. הקטוף בענף האוסמוטי פוטנציאלוב ההידראולית במוליכות פוגע בעלים בסוכרים

מבלע -מקור יחסי של מעורבות שישנה כך על מצביעה אלא, בהתפתחות עונתי שינוי רק מבטאת אינה

 .קטיף בענפי המים מאזן בהרעת

 מספיקים אינם המחקר ממצאי אך, קטופים דודונאה ענפי של המים במאזן כנראה מעורבות מים תעלות

  .ןמעורבות מידת את לאפיין כדי עדיין

 זה מחקר, ההשתנות העונתית של מאזן המים בענפי קטיףשעד כה לא נעשה מחקר מעמיק בנושא  מכיוון

גורמים לשינוי של טמפרטורה מההמושפעים ומראה בבירור כיצד שינויים אנטומיים  חדשניהינו 
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המוליכות ההידראולית בענף הקטוף במהלך חיי האגרטל, ומצביע על הקשר בין גורם סביבתי לבין גורמים 

להבנת עשויים לשמש מודל  המחקר ממצאי, בנוסףאנטומיים והמוליכות ההידראולית של הענף הקטוף. 

  .מהירה מכמישהנוספים הסובלים  המים בענפי קטיף מעוצים מאזן
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Abstract 

Dodonaea 'Dana' is an Israeli hybrid between Dodonaea viscosa cv. 'Purpurea' and another 

species, which belongs to Sapindaceae family. Dodonaea 'Dana' is an evergreen shrub of up 

to 3 m height. It has oval simple leaves of 10 cm length and 2 cm width. The leaf colour is 

green in summer, while in autumn, when the temperature decreases, the leaves acquire a 

reddish- tint colour. Flowering occurs in winter. From March till April the branches develop 

clusters of dry pink-purple fruits.  

Because of the decorative leaves and fruits, Dodonaea 'Dana' has a high commercial potential 

as a cut decorative branch. However, Dodonaea branches wilt after a short time in the vase, 

especially flower and fruit bearing branches, or when the vegetative branches are harvested in 

winter. Thus, in winter cut vegetative branches wilted already after 6 days in the vase, while 

in summer the branches wilted only after 3 weeks, although the plants grew under constant 

irrigation all year round.  Based on our preliminary results and the literature, we have 

examined several possible factors that can affect the water balance in cut branches harvested 

at various seasons and in different developmental stages. 

It is known that cut branches suffer from accelerated wilting in the vase, either as a 

consequence of impaired water transport, or because of senescence induced following 

harvesting. From membrane ion leakage and chlorophyll degradation measurements during 

vase life, as well as from experiments in which the branches were covered with polyethylene 

bags to prevent transpiration, it is concluded that Dodonaea cut branches wilted as a 

consequence of impaired water transport. This conclusion is supported by the observations, 

that ethylene, which is regarded as the senescence hormone, did not cause senescence of 

Dodonaea cut branches and even improved their vase life. Therefore, the present research 

focused on the possible factors that can affect the water balance of cut vegetative branches 

harvested in winter and flower and fruit bearing branches. 

Visible occlusions (tyloses, polymers) were not observed in any part of the plant. 

Nevertheless, using a fuchsin-coloured vase solution, we could show that some xylem vessels 

did not transport water, indicating that they might be filled with air. This suggestion was 

reinforced by the experiment showing that recutting the branches in air during vase life 

significantly increased leaf wilting, probably due to their vulnerability to embolism. Indeed, 

quantification of the embolism index in the vessels during vase life by sectioning the stems in 

glycerol for visualizing air bubbles in the xylem under the microscope, clearly demonstrated 

that xylem vessels developed embolism.  



II 
 

Dodonaea 'Dana' anatomy was found to be similar to that of other members of Sapindaceae 

family. The stem has multiple fibers, and the xylem is of a diffused porous type. The vessel 

elements have simple plates and bordered pits. The leaves exhibit xeromorphic features, 

including thick cuticle, secretory trichomes, and abaxial stomata. The trichomes are water 

impermeable, while the epidermis transfers water. The leaf vascular bundles have vessels 

freely ending in the mesophyll. 

The stem appeared to be the limiting factor for water uptake. Cut vegetative branches quickly 

wilted in winter and exhibited a positive water status in summer, while detached leaves from 

the same branches had a positive water status all year round. 

The present research focused on three main factors that might explain the differences found 

in the water balance of cut branches harvested in various seasons and in various 

developmental stages:  

1. Functional anatomy (structure of xylem and leaves) during the year, which might 

affect the water balance. 

2. Changes in the osmotic adjustment (accumulation of soluble sugars and proline) of 

the cut branches during vase life, since an increase in osmotic potential improves 

water uptake. 

3. Changes in the activity of aquaporins during vase life in various seasons, which might 

affect the water balance. We have examined the effect of aquaporin inhibitors on the 

water balance, as well as the expression of several aquaporin genes during vase life. 

In addition, we have examined the possible effect of ethylene on the water balance of cut 

Dodonaea branches, since this hormone has a significant effect on the duration of vase life of 

cut branches. 

The results of the present research demonstrated seasonal changes in the three examined 

factors outlined above, as detailed herewith:   

Seasonal changes in functional anatomy - The xylem anatomical structure of summer 

branches differed from that of vegetative branches harvested in winter. Vessel diameter and 

the length of vessel members showed a negative correlation with the maximal day 

temperature at harvest, while vessel density showed a positive correlation with temperature. 

Thus, winter vessels were significantly wider and with longer vessel members than the 

summer ones. The xylem structure influenced the water balance of the branches during the 

entire vase life. The xylem vessel dimensions are known to influence the vulnerability to 

embolism. According to the literature, long vessel members and wide vessels are relatively 
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more sensitive to embolism. It can, therefore, be concluded that the sensitivity to wilting in 

various seasons is mainly determined by the anatomical structure of the xylem. 

The embolism index of the branches, evaluated by sectioning the branches in glycerol and 

counting the air bubbles under the microscope, was high in winter branches already from day 

1 in the vase and remained high during the entire vase life, while in summer branches the 

embolism index was initially low and gradually increased during vase life. These results 

further confirm that winter branches are more sensitive to embolism than summer branches 

due to their xylem structure, and therefore they suffer from embolism immediately after 

harvest, leading to accelerated leaf witling. 

The leaf structure was affected by seasonal changes, mainly expressed in changes in the 

maximal daily temperature. Leaf thickness showed a negative correlation with day 

temperature, while stomata and trichome densities showed a positive correlation with day 

temperature. The leaf structure influenced the water balance of the branches only at the 

beginning of vase life (day 1), but not at its end (day 16). 

Seasonal changes in the osmotic adjustment - Seasonal starch and sugar content in the 

leaves of vegetative branches did not significantly correlate with water balance during vase 

life. In fruit bearing branches, the soluble sugar content in the leaves was lower than that in 

leaves of vegetative branches at harvest, indicating that fruit bearing branches are more 

sensitive to water stress. Since fruits serve as a sink for carbohydrates, fruit bearing branches 

need sugar additives to preserve their vase life quality. At harvest, proline content in the 

leaves was lower in fruit bearing branches than that in vegetative branches, but later during 

vase life proline content was similar in both branch types. 

Seasonal changes in the presence and activity of aquaporins - Aquaporins are considered 

as an important factor in plant water relations. To examine their possible involvement in the 

water balance of Dodonaea cut branches, two different aquaporin inhibitors, HgCl2 and 

phloretin, were used. Phloretin inhibited the water uptake of the branches, while HgCl2 

increased the water uptake. It can, therefore, be concluded that Dodonaea has mercury- 

insensitive aquaporins. 

Three partial sequences of putative aquaporin genes of the PIP family expressed in Dodonaea 

leaves and stems were obtained. The expression of one of the genes, PIP2a, was higher in 

summer leaves and it decreased during vase life, thus showing a correlation to the water 

balance of the cut branches. In situ hybridization showed that this gene was expressed in the 

leaf epidermis, in cells that contain pectin, which is a hydrophyllic polymer that helps to 

retain the water status of the tissue. 
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Effect of ethylene  -  Exposure of Dodonaea cut branches to ethylene increased their fresh 

weight during the entire vase life. In addition, ethylene also affected the activity of 

aquaporins. However, unexpectedly, ethylene reduced the expression of the PIP2a gene, 

which encodes an aquaporin in Dodonaea. 

Conclusions: 

 From the results of the present study it can be concluded that the accelerated wilting of cut 

vegetative Dodonaea 'Dana' branches in winter stems from their impaired water balance. The 

present research demonstrates how seasonal temperature-related anatomical changes 

influence the hydraulic function of Dodonaea 'Dana' branches during vase life at different 

seasons. 

 The vessel element structure is the critical factor, which defines the water transport efficiency 

in cut Dodonaea 'Dana' branches. Differential vessel dimensions increases the vulnerability 

to embolism and subsequently accelerated wilting of cut winter vegetative branches, 

compared to summer ones.  

 In fruit bearing branches, the fruits serve as a sink for leaf carbohydrates, thereby accelerating 

the branch wilting in the vase. 

 Aquaporins are probably involved in the water balance of cut Dodonaea branches, but their 

exact role is not yet clear. 

 Ethylene did not induce senescence or wilting in cut Dodonaea branches, but uniquely 

improved their water balance under normal conditions. This effect might result from the 

effect of ethylene on the activity of aquaporins. 

 Since no detailed research has been done so far on the seasonal changes of water balance in 

cut branches, the novel findings of the present study might serve as a model for 

understanding the water balance of cut woody ornamentals which suffer from accelerated 

seasonal wilting in the vase. 
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