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  תקציר

המחקר הנוכחי מבקש לשפוך אור על הבסיס הביוכימי לאופי האינטראקציה בין כנה לרוכב על ידי איתור גורמים 

המחקר בקבוצה הישראלית מתבסס על  .תנהגויותרוכב המציגים קצוות של קשת ה:ראשוניים שנבדלים בין צרופי כנה

ברנה סוביניון המורכב על הבדל יציב בתנאי אמת של כרם מסחרי שבו תועדו הבדלים רב שנתיים מובהקים בביצועי ק

במסגרת התכנית הנכחית נערכה .  שביצועיה עד לרמת היין עולים על זו של חברתה101-14 ועל הכנה SO4 ההכנ

, צימוח וגטטיבי, זיולוגיים על פני כל התקופה שכללה בין היתר מעקב אחר משטר המים בצמחאנליזה של מדדים פי

ציפה בשלב ,  כמו כן נערכה אנליזה כימית של הענב.התפתחות הענב ומעקב אחר הבשלתו ומדדי יבול בזמן הבציר

ף בוצעה אנליזה של פרופיל בנוס. ההתפתחות הראשון וזגים בשלב ההבשלה וכן ביטוי גנים בזג הענב בבוחל ובבציר

עלים ופקעים של הכנות הנבחנות כאשר הן אינן , פקעים וחנטים ברוכב בכרם וכן בשורשים, הורמונלי בעלים

רוכב באופן :גודל הגרגר נמצא כפרמטר הפזיולוגי היחיד אשר נבדל בין שני צירופי כנה. בתנאי מעבדה, מורכבות

 והבדל זה 101-14 נמצאו גדולים יותר בהשוואה ל SO4שר גודלו על הכנה גרגרים א. שנים' מובהק ויציב לאורך מס

אנליזה כימית של ציפת הפרי בשלב זה הראתה רמות . התבטא לראשונה בסיגמואיד הראשון של התפתחות הפרי

מצות חו' גבוהות יותר של חומרי ביניים בתהליכי הגליקוליזה ומעגל החומצה הציטרית וכן רמות גבוהות יותר של מס

. SO4הייתה גבוהה יותר על הכנה , אשר צבירתה מזוהה עם תגובה לסטרס, פרולין, עם זאת. 101-14אמינו על הכנה 

סמונית ונגזרותיה 'לא מורכבת הראתה רמות גבוהות יותר של חומצה ג SO4 אנליזה הורמונלית של שורשי ועלי גפן

תוצאות . SO4דגמו מהגפנים המורכבות בכרם על הכנה פקעים וגרגרים אשר נ, מגמה זהה נמצאה בעלים. ABAוכן 

 וכן רמות גבוהות ABAטרנסקריפטומיקה בבוחל נמצאו במתאם עם תוצאות ההורמונים והראו מטבוליזם מוגבר של 

התמונה הכללית הצביעה על עקה חזקה יותר על הכנה . SO4סמונית על הכנה 'יותר של בקר הסינתיזה של חומצה ג
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SO4 מוגבר של חלבוני  תוך ביטויHeat shock ו wounding . בבציר מגמה זו התהפכה ונמצא ביטוי מוגבר של

גנים הקשורים ליצירת וצבירת פלבונואידים הראו ביטוי מוגבר על , עם זאת. 101-14 על הכנה heat shockחלבוני 

,  פלבונואידים11בה , צירנמצא מתאם ברור בין הפרופיל הטרנסקריפטומי לתוצאות אנליזת הזגים בב. SO4הכנה 

 .צבע הענב והיין נמצא גבוהה יותר בגרגרים אלו, בנוסף. SO4 אנתוציאנינים נמצאו ברמה גבוהה יותר על 8בהם 

 

  )לסקירה מקיפה הקורא מופנה לתכנית המחקר(הקדמה מקוצרת 

וכל צרוף חדש מחייב שנים רוכב עדיין לא מובנים :מולקולריים המבקרים את האינטראקציה כנה:הגורמים הביוכימיים

לשפוך אור על הבסיס הביוכימי לאופי האינטראקציה על ידי איתור גורמים המחקר הנוכחי יועד . בחינה אמפיריתשל 

לצורך זה הוצעה אנליזה משווה של . רוכב המציגים קצוות של קשת התנהגויות:ראשוניים שנבדלים בין צרופי כנה

רמונלי של רקמות נבחרות בנקודות זמן נבחרות ברוכב המורכב על כנות שנבדלות מטבולי והו, פרופיל טרנסקריפטומי

בעוד . כפי שהוכח במערכות מחקר קיימות שהנתונים לגביהן בוססו בתכניות מחקר קודמות, באופן מובהק בהשפעתן

קה של בחל, שלשותפים האיטלקיים זמינה מערכת מחקר מוגבלת של גפנים השתולות בדליים ומגודלות בחממה

הקבוצה הישראלית נפלה הזכות לעבוד בחלקת נסיון מבוססת בתנאי אמת של כרם מסחרי שבו תעדנו הבדלים רב 

 שביצועיה עד לרמת היין עולים 101-14 ועל הכנה SO4 י קברנה סוביניון המורכב על הכנהשנתיים מובהקים בביצוע

רקע מפורט על .  בישראלבכרמי ייןהמלצות הנטיעה שהביאו לשינוי ) תועל אלו של כנות נוספו(על זו של חברתה 

ח מסכם לגבי תכנית המחקר שבה תועדו ההבדלים זמין אף הוא במאגר "מערכת המחקר נמצא בתכנית המחקר ודו

  ).203-0627(דיווחי מדען משרד החקלאות 

  )תאור הנסיונות(דיווח ביצוע 

  דגימת חומר צמחי 

 גפנים לבלוק עבור 20 בלוקים הכוללים 4 בחלקת המחקר בכרם בנס הרים ר אור"י ד"על פי תכנית המחקר הוצבו ע

 ,ר אור רקמות"י קבוצתה של ד"בשנה הראשונה נדגמו ע). 101-14: וקברנהSO4:קברנה(רוכב :שני צירופי כנה

 לכל אחד-מקבציםבארבעה ) בוחל ובציר, פריחה מלאה(בשלושה שלבים פנולוגיים שונים , בהתאם לתכנית המחקר

בזמן . עשרה ימים לאחר מועד החנטה נדגמו חנטים צעירים.  פקעים חיקייםובפריחה מלאה נדגמו עלים צעירים . לוקב

במועד זה נדגמו גם גרגרים בשלב חילוף הצבע וכצפוי גרגרי קברנה . פקעים חיקייםובוחל נדגמו שוב עלים צעירים 

, הופרדו גרגרים והוקפאו בנפרד מדגמי ציפה, שלמיםבמקביל לדגימה של גרגרים .  היו גדולים יותרSO4על כנת 

בעונת הנסיונות השניה בכרם בנס הרים הצטרף . דגימת גרגרים נערכה באופן דומה במועד הבציר. קליפה וזרעים

שהתחיל דוקטורט בנושא בהנחיה משותפת , ר אור צוות משדה בוקר בראשותו של נועם רשף"לצוות ממעבדתה של ד

כלל שינויים שיפורטו ובנוסף למתואר עבור השנה הראשונה תהליך הדגימה שדמה בבסיסו . ר אור"ד ור פייט"של ד

נות על גפן בשלב קברנה על שתי הכ הרוכבנערך מעקב אחר מספר מדדים פיזיולוגיים כדי לבחון את ההתנהגות של 

 3-5רם כאשר הגפן היתה בת בר באותו כ בהשוואה להתנהגות שדווחה בעיות שונהשעשויה לה)  שנים10(של בגרות 

צימוח , המידע הפיזיולוגי הנאסף בכרם כלל מעקב אחר משטר המים בצמח. עקב התבססות מערכת השורשים, שנים
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.  ומדדי יבול בזמן הבצירה הבשלמדדי, קצב הבשלה,התפתחות הענב , פוטוסינתיזה ומוליכות פיוניות, וגטטיבי

תהליך הדגימה של  .ח השנה שנייה"כמתואר בדום הפנולוגיים הרלונטיים פ השלבי"המדידות  נעשו במועדים שונים ע

:  לאנליזות הורמונליות וטרנסקריפטומיות בשנת הנסיונות השניה כלל דגימת פקעים בארבע נקודות זמןמר צמחיוח

אה ובזמן  ימים מפריחה מל45- יום ו25חנטים נדגמו .  ימים מפריחה מלאה ובזמן הבוחל45- יום ו25, פריחה מלאה

מדידות השנה שלישית חזרו ככלל על מדידת פרמטרים פזיולוגים כבשנה השנייה אך הורחבו בשלב  .הבוחל

זאת בהתאם לתוצאות השנתיים ). ת מועדי הדגימה הרצופה בזאתבטבלכמתואר (ההתפתחות הראשון של הגרגר 

י של הצמח כבר במהלך הסיגמואיד הראשון בהן נמצאו הבדלים ברורים בגודל הגרגר  ובפרופיל ההרומונל, הראשונות

  . לפני הבוחל, של התפתחות הפרי

  : מועדי דגימה בשנה השלישית של המחקר תטבל

קוד דגימה תאריך דגימה תיאור פנולוגי פוטנציאל מים LAI משקל זמורות נפח ומשקל ענב הבשלת ענב דגימות ציפה דגימות זגים
1 14.5.2014 פריחה מלאה
2 21.5.2014 חנטה X
3 1.6.2014 גרגר גודל אפונה X X
4 5.6.2014 התפתחות 1 X
5 12.6.2014 התפתחות 2 X X
6 23.6.2014 סגירת אשכול X X X
7 13.7.2014 טרום-בוחל X X
8 23.7.2014 בוחל X X
9 7.8.2014 1 הבשלה X X X
10 12.8.2014 2 הבשלה X X
11 20.8.2014 3 הבשלה X X X X X
12 25.8.2014 הבשלה 4 X X
13 2.9.2014 5 הבשלה X X X X
14 16.9.2014 בציר X X X X
15 10.3.2015 זמירה X

  

  : הפיזיולוגיות והמדידותהאנליזותפירוט 

 Midday stem water potential  (Chone et al. 2000) .4 פ השיטה הקרויה"נמדד ע משטר המים בצמח. 1

המורכבים  , גפנים10של  קבוצת טיפולנבחרו מכל  , נקיים מחתכים ומחלות ופתוחים באופן מלא,מגפנים שונות עלים

כל עלה כוסה בשקית פלסטיק שקופה באופן האוטם מעבר אוויר ובשכבה נוספת של . בכל בלוק בשטח, על אותה כנה

י תער במאונך לכיוון "כל עלה נחתך בנפרד ע, בצהרי היום.  דקות90למשך , מיניום באופן המונע מעבר אורנייר אלו

הלחץ בו הופיעו . חנקן הוזרם לתא על מנת ליצור לחץ על העלה. הפטוטרת והוכנס ישירות לתא לחץ למדידה

  .לראשונה טיפות על שטח הפטוטרת נקבע כתת לחץ המים בעלה

   :בי נמדד בשתי שיטותצימוח וגטטי. 2

 ,Sun Scan (Delta Tנמדד תוך שימוש במכשיר  האינדקס עונת הצימוח משך  ב: )LAI ( אינדקס שטח העלווה2.1

Cambridge, UK) בקונפיגורצית SS1-STD3: . בכל מועד.  מעלות30קטנה מ  ?טבזני 12:00המדידות נעשו ב 
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 החלו המדידות רק 2014-ב. רוכב:כנה מכל צירוף סוף הבלוקאמצע ו, הממוקמות בתחילת גפנים מייצגות 3 נמדדו

  .תקלה טכניתעקב באוגוסט 

מספר נספר נשקלו ו הוסרו ושני גזעיםכל הזמורות בין . 2015מרץ בחודש  נערכה הזמירה:  משקל הזמורות2.2

זמורות המשנה ' ם ומסהפרקי' מס,  ועבור כל זמורה נמדד אורכה, זמורות מייצגות נבחרו מכל גפן 5.הזמורות הכולל

  .המסתעפות מזמורה ראשית

 הגפנים 3 ( הגפנים הסמוכות לכל בלוק ניסוי6נבצרו . 2014 לספטמבר 16 -החלקה נבצרה ב : בבצירמדידות. 3

מ למנוע שגיאות "החלטה זו נעשתה ע.  לייצג כל בלוק ניסוינבחרוש, ) הגפנים הסמוכות מדרו3הסמוכות מצפון ו 

בין (כל גפן .  במהלך העונהבבלוק עצמו גרגרים לאשכול שעלולות לנבוע מהדגימות התכופות ב'במשקל היבול ומס

האשכולות לגפן נספר והיבול ' מס. לארגז אחד)  אשר מקורן בסעיפי משנהעוללות מעטל(נבצרה במלואה ) שני גזעים

  . ם בהן נספריהגרגר' הם נשקלו בנפרד ומס,  אשכולות מייצגים נבחרו מכל גפן10. הכולל נשקל

מכל גפנים ה מעשר בכל נקודת זמן נדגמו מאה גרגרים . לאורך העונהנוטרו נפח ומשקל הגרגר: התפתחות הענב. 4

  . מיקום הגרגר על האשכול ושני צדי השורה, בלוק ניסוי בצורה מאוזנת תוך ייצוג מיקום האשכולות על הגפנים

י שימוש בנוסחה " גרגרים מכל בלוק ונפח גרגר חושב ע30בור  עו אורך וקוטר הגרגר נמדד: מדידת נפח ומשקל4.1

 50. בהתאמה,  מייצגים קוטר ואורךb ו aכאשר ) V= (4/3Π) (a^2) b(אשר אורכו גדול מקוטרו  לחישוב גוף ספרי

  . גרגרים מכל בלוק נשקלו יחדיו על מנת לחשב משקל גרגר ממוצע

נמעכו הגרגרים כנגד נפה כך שהנוזל , לאחר השקילה. מעל 4ענבים נדגמו כמפורט בסעיף : ה מעקב הבשל4.2

בעזרת רפרקטומטר ) כלל מוצקים מסיסים(התירוש שימש למדידת ערך בריקס . הופרד מן הזגים והזרעים) תירוש(

י טיטרציה של "ע,  כגרם לליטר חומצה טרטריתצגתהמו, )TA( וחומצה מטוטרת pH-meterי " עpHערך , דיגיטלי

NaOH.  

 10-בכל מבחנה דגימה מ(זגים דגימות  5נדגמו , בכל בלוק ניסוי:  ראשוני לאנליזת פרופיל מטבוליציפהמות דגי. 5

י " עהוקפאה מיידית ) יחד עם הזרעים (ציפהוההזג קולף , עבור כל גרגר).  גפנים לכל מבחנהשנדגמו משתיגרגרים 

  . עד לאנליזה80°C- נשמרו ב חמש דגימות הציפה. חנקן נוזלי

. 5בסעיף מתואר בדומה ל,  נדגמו חמש דגימות זגיםבכל בלוק ניסוי : שניונידגימות זגים לאנליזת פרופיל מטבולי .6

האנליזות עבור .  זהה Brixערךבין דגימות הזגים מהבלוקים השונים שהציגו   השוואתית בוצעהאנליזה מטבולית

  . 23 ו Brix  19 ,21 בוצעו עבור ערכי 2014 - ו2013

ר אור הועברו למעבדה המטבולומית "י ד"ציפה וזרעים שנדגמו בשנה הראשונה ע, דגימות קליפה:  מטבולומיתאנליזה

בשנה השניה והשלישית הורחבה .   להמשך האפיון של הפרופיל המטבולי2013ר פאיט בשדה בוקר בקיץ "של ד

  .תכנית הדגימות כפי שתואר מעל

 .Weckwerth et al( יצוי לכרומטוגרמת נוזל וגז נעשה כמתואר בפרוטוקול המ: מיצוי רקמה לאנליזה מטבולית

של רקמה ) משקל יבש(ג " מ40.  מקורר מראש בחנקן נוזליRETCH-millי מכשיר "הרקמות נכתשו ע.  )2004

 0.2(ריביטול : סטנדרטים פנימיים הוספו). פ נפח" ע2.5:1:1(מים :כלורופורם:מוצתה בשלב ראשון בתמיסת מתנול
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 Orbital shakerב דקות 10ה למשך התמיסה עורבב). ל"מ/ג"מ1(ואמפיצילין ) ל"מ/ג" מ1(קורטיקוסטרון , )ל"מ/ג"מ

  14000המבחנות עברו סרכוז ב.  דקות על מנת לשחרר תכולת התאים10ולאחר מכן הונחה במכשיר אולטרסאונד ל 

התרחיף עורבב עם כמויות שוות של .  דקות והתרחיף הופרד מהמשקע10 למשך (micro centrifuge 5417R) ד"סל

) הפולרית(הפאזה העליונה .  דקות2ד למשך " סל14000ועבר סרכוז נוסף ב )  מיקרו ליטר300(מים וכלורופורם 

  .הפרדה והועברה למבחנות הרצה

 הועבר µL 100נוזל בנפח : דריביטיזציה של המיצוי לאנליזה של מטבוליטים ראשוניים בכרומטוגרמת גז

' למשך שעתיים וחצי בטמפ speed-vac דוגמאות אלו יובשו במכשיר .  חדשות2mlמדוגמאות המיצוי למבחנות 

בנוסף הוכנו גם ) methoxyaminohydrochloride) 20mg/ml in pyridine  של40µLלכל דוגמא הוספו . החדר

דוגמאות אלו .  המכילה אך ורק את חומרי הדריביטיזציהBlankודוגמת ) המכילה סטנדרטים(דוגמה לבקרת איכות 

 7µL - ו70µL MSTFAבשלב השני הוספו לכל דוגמה  . 37°C ב Orbital shakerהודגרו למשך שעתיים ב 

 ולאחר Orbital shakerהדוגמאות עברו טלטול לחצי שעה נוספת ב ). להקל על זיהוי הדוגמאות(תערובת אלקאנים 

  .GC-MSמכן הועברו בבקבוקונים להפרדה ב 

 המצוידת ב UPLC-QTOF-MS מיקרוליטר מיצוי רקמה הוזרקו למערכת ה 2 :עיבוד המידע וUPLC-אנליזה ב

ESIכמתואר ב  )Hochberg et al. 2013(. על מנת לכייל את  הוזרק בכל פעימה לאוצין אנקפאלין  בזמן האנליזה

.  של חומצה פורמית0.1% מים ואצטוניטריל עם 1:1 ננוגרם לליטר בתמיסת 0.4בריכוז של , ספקטומטר המאסות

ק כוילה ביחס לעוצמת עוצמת היונים עבור כל פי.  שימשה לעיבוד המידע4.1 גרסה MassLynx (Waters)תכנת 

 Fundazionפולביו מאטיבי מ ' י פרופ"י שימוש בסטנדרטים שסופקו ע"המטבוליטים זוהו ע. היונים הכוללת בדוגמה

Edmund Mach ,דפוס השבירה של כל מטבוליט אומת מול מסד הנתונים של. איטליה, בסן מיקלה  Chemspider 

www.chemspider.com .  

. Hochberg et al., 2013b כפי שמתואר ב  מיקרוליטר של דוגמה הוזרקו למערכת1: מידע ועיבוד הGCאנליזה ב 

 1 מלווה בעליה של מעלה 70°Cהתכנית כללה התחלה ב . ל לדקה"מ1גז הליום שימש כפאזה הנושאת בספיקה של 

.  דקות נוספות5 וייצוב בטמפרטורה זאת למשך 350°C מעלות בדקה עד ל 6לאחר מכן עליה של , 76°Cלדקה עד ל 

הספקטרום הנמדד נבחן מול מסד . 70-700 מ mass/charge קריאות לשניה עבור 8ספקטרום המאסה נמדד ב 

מול ספריות , NIST(National institute of standards and technology) הניזון מה Xcaliberהנתונים בתכנת 

  . גרמניה, Max planckהזמינות להורדה ממכון 

 בין שני צירופי student’s-t בביצוע מבחן Rאנליזה סטטיסטית בוצעה תוך שימוש בתכנת : יסטיתאנליזה סטט

  . alpha < 0.05, בניסוירוכב :כנה

ר " למעבדתה של ד2013נשלח באביב , ר אור"דוקטורנט ממעבדתה של ד, קואמה אשמפונג: אנליזות הורמונליות. 7

ר אור "וחנטים שנדגמו על יד ד, פקעים, נליזות הורמונליות מעליםלביצוע א) ר אור מפראג"שותפה של ד(ונקובה 

האנליזה . מגפני קברנה המורכבים על שתי הכנות נשואות המחקר, וצוותה בעונת הנסיונות הראשונה כמתואר מעל

 כשלב של גישוש לקראת אנליזה) חנטה ובוחל/בזמן פריחה(נערכה על רקמות שנדגמו בשני שלבים פנולוגיים בלבד 
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. ח, אוקסינים, יברלינים'נמדדו ג. נערכה אנליזה השוואתית מקיפה של רמות חומרי צמיחה. מפורטת יותר בהמשך

ציטוקינינים פעילים פרקורסורים של ציטוקינינים פעילים ודריבטים  ,  ותוצרי פרוקABA, אסמונית וסאליצילית'ג

  . )Crane et al. 2012( על פי פרוטוקול שפורסם בעברהבדיקה נערכה . שלהם

 המורכב על שתי הכנות על מנת לכסות טווח בשנה השניה הורחב היקף הדגימות הצמחיות של פקעים וחנטי קברנה

שנית למעבדה בפראג על מנת לבצע אנליזות הסטודנט ב נשלח 2014ובקיץ , רחב יותר של מהלך ההתפתחות

  . מפורטות

 שגודלו עבור הפרוייקט 101-14- וSO4  הכנותעלים ופקעים של צמחי, בנוסף נדגמו בשנה השניה רקמות שורשים

אם קיימת שונות ברמת חומרי צמיחה בין אברים זהים בצמחי הכנות עצמן ) 1(על מנת לברר בכרם דליים בבית דגן 

האם ניתן לאתר קשר בין הבדלים  ברמות הורמונים צמחיים ברקמות הרוכב המורכב על כנות אלו לשינויים ) 2(

  .שנמצאו בצמחי הכנה

ביאה לבחירה בקליפות כמועמד מגבלת תקציב לאנליזה טרנסקריפטומית ה: אנליזה טרנסקריפטומית. 8

 שימשו 4 בלוקים נבחרים מתוך 3  -מ) בוחל ובציר( נקודות זמן 2מ האינפורמטיבי לאנליזה בשתי הקבוצות וקליפות 

למגינת ליבנו אנליזה בהיקף זה אינה מאפשרת הסתכלות נרחבת על שינויים התפתחותיים במהלך התפתחות . לאנליזות

  . ון אולם עדיין אינפורמטיבית לגבי שינויים שקיימים במעבר בין סיגמואיד ראשון לשניהענב במהלך הסיגמואיד הראש

ר אור לא "ראשית הסתבר שפרוטוקול ההפקה האיכותי שמשמש להפקה מרקמות גפן שונות מזה שנים במעבדה של ד

דגימות . טיבית התאים להפקה מקליפות קברנה בשלבים שנדגמו ונדרש תהליך ממושך שלהתאמת שיטת הפקה אלטרנ

שותף בפרוייקט מאוניברסיטה (ר אור למעבדתו של מסימו דלהדונה " משתי השנים הועברו ממעבדתה של דRNA-ה

או בין /רשימה של גנים שמראים שינוי מובהק בין כנות ו. לעריכת פרופיל טרנסקריפטומי ולניתוח סטטיסטי) בורונה

קרן במימון  (2013נט נועם רשף נסע לורונה בקיץ הדוקטור. ר אור להמשך ניתוח"מועדים הועברה לד

COSTAction FA1106 ,והשתתף באנליזה ראשונית של הפרופיל הטרנסקריפטומי של החומר ) האיחוד האירופאי

 נותח 2014- ב.)Santo et al.)2013   בפרוטוקול האנליזה זהה למתואר. הצמחי שנשלח מישראל בשנה הראשונה

  .ר אור"החומר על ידי ד

  

  תוצאות ודיון

על מנת ללמוד על הבדלים אפשריים ) 2013-2014(נמדד לאורך שתי עונות  פרמטר זה –פוטנציאל המים בעלה 

שתי הכנות בהן בחרנו להתמקד מסווגת בתעשיה באותה רמה של יכולת התמודדות עם . במשטר המים בין שתי הכנות

 2013 -ב). 1תמונה (וטנציאל המים בעלה לאורך שתי העונות בהתאם לכך מצאנו הבדלים קטנים בפ. אדמה יבשה

בעלי קברנה ) עקה פחות חזקה(נמדדו הבדלים קטנים אך קבועים בפוטנציאל המים אשר הראו פוטנציאל גבוה יותר 

עלי קברנה ,  נמדדו הבדלים בנקודת זמן אחת בלבד ובה מגמה הפוכה2014בעונת . SO4 לעומת 101-14המורכב על 

  .  הראו פוטנציאל מים גבוה יותרSO4בים על המורכ
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 הראה צימוח מוגבר גם במדידות אינדקס הצימוח לאורך 101-14 קברנה המורכב על 2013 -ב –צימוח וגטטיבי 

 זו עומדת בהתאמה לפוטנציאל המים תוצאה). 2תמונה (הזמירה וגם במדידות משקל הגזם בעת ) אינו מצורף(העונה 

בדומה לתוצאות פוטנציאל המים בעלה גם מדידות הצימוח הוגטטיבי לא הראו . על כנה זובעלה שהיה גבוה יותר 

  .  2014הבדלים מובהקים בעונת 

רוכב :כנהבין שתי צירופי ) ג לגפן"ק(בשנתיים שנמדדו לא נמצאו הבדלים מובהקים ברמת היבול  – בצירמדדי 

 תועד מצב הפוך לפיו 2014 -ב. 101-14 יותר על הכנה הגרגרים באשכול היה גבוה'  נמצא כי מס2013 -ב. הנבחנים

  ).2תמונה  (SO4הגרגרים באשכול היה גבוה יותר על ' כי מס

 הצביע על 2013  הגידול מעקב אחר צבירת הסוכרים בענב לאורך עונת- מעקב אחר התפתחות והבשלת הענב 

 SO4 גרגרי קברנה אשר גדלו על הכנה .הבדלים קטנים אך מובהקים ואלו הופיעו כבר בשלב מוקדם של ההבשלה

 יותר מגרגרים אשר גדלו על 5%כך שבאותה נקודת זמן רמת הסוכר בגרגרים אלו הייתה כ , צברו סוכר מהר יותר

 2014בעונת .  ימים לאחר פריחה מלאה ונמשכו עד הבציר48 הבדלים אלו נתגלו לראשונה .)3תמונה  (101-14הכנה 

הבדל מובהק נמצא רק סמוך למועד הבוחל ולאחריו . גודל מצומצם יותר שאינו מובהקנראתה מגמה דומה אך בסדר 

  . ההבדלים ברמת הסוכר הצטמצמו

אשר הצביעו על הבדל יציב רב שנתי במשקל הגרגר בין שתי , נתונים שנאספו במהלך עבודת המוסמך של מיכל אקרמן

 תומכים )3תמונה ( 2014 - ו-2013 -בתונים שנאספו הנ, בהתאמה. הכנות הצביעו על אפשרות להבדלים בנפח הגרגר

 הם SO4לפיה גרגרי קברנה הגדלים על הכנה ,  שנים7בממצא זה ויחד מצביעים על מגמה יציבה ומובהקת לאורך כ 

 -  ו-2013 -בנתונים שנאספו על פי ה, יתרה מזאת. 101-14בעלי נפח גדול יותר בהשוואה לאלו הגדלים על הכנה 

  . לפני הבוחל, כי הבדלים מובהקים בנפח הגרגר קיימים כבר בסיגמואיד הראשון להתפתחות הפריניכר   2014

גרגרים קטנים וצבירת סוכרים איטית יותר על הכנה , צימוח מוגבר,  אשר הראו פוטנציאל מים גבוה יותר2013נתוני 

מבלע בהשפעת - על יחסי מקור הצביעו לכאורה על הבדלים ביכולת העברת מים לרוכב והשפעת גורם זה101-14

  . אינם תומכים בהבדל שהיה קטן יחסית ממילא2014נתוני צימוח ופוטנציאל המים בעונת , עם זאת. הכנה:זןצירוף 

לא נראה כי יש )  שנים ויותר10(והבוגרת יותר )  שנים4-7(מן הממצאים הפיזיולוגים שנאספו עבור הגפן הצעירה 

שהיה , באשר לקצב ההבשלה . ם ומידת הצימוח של גפני קברנה בתלות בזהות הכנההבדלים מהותיים בפוטנציאל המי

נראה כי ההבדל ,  במשך מספר שנות מעקב אחר הרוכב בצעירותו101-14גבוה יותר עבור גפן שהורכבה על כנת 

  . נמחק עם התבגרות הגפן

ם כבר בסיגמואיד הראשון המתקיי, הממצא המעניין והעקבי במשך כל שנות המעקב הוא הבדל בנפח הגרגר

על בסיס כלל האנליזות לא נראה שניתן להתלות בנימוקים פשוטים של הבדלים בתחרות בין צימוח . להתפתחותו

משק מים או קצב הבשלה ולכן מודגשת החשיבות של בחינת השפעת גורמים , וגטטיבי לרפרודוקטיבי

  .הורמונליים בבקרת גודל הגרגר על ידי הכנה/מולקולריים

חומצות , חומצות אורגניות,  סוכרים חומרים בהם80 -כרמתם של  נערך מעקב אחר–ליזת פרופיל מטבולי ראשוניאנ

 ) ימים לאחר הפריחה40 ו 18(במהלך הסיגמואיד הראשון אמינו ופנולים פשוטים בציפת הענב בשתי נקודות זמן 
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ים בצבירת חומרים אלו בציפה ניתן להסביר י אפיון הבדל"ע,  ככלל).4תמונה  (2014בעונת בחומר צמחי שנדגם 

 למרבית חומרים אלו ישנה השפעה ישירה או עקיפה ,בנוסף. תופעות פנולוגיות כגון גודל גרגר ושונות במועד הבוחל

בגרגר ובנוסף הם חומרי המוצא לתסיסה  אנרגיהחומרי כנצברים הסוכרים כגון גלוקוז ופרוקטוז . על איכות הענב והיין

הרכב חומצות האמינו בגרגר . חומצות אורגניות משפיעות על חומציות היין והיציבות המיקרוביאלית שלו. הכהלית

צבירתן מספקת את החנקן הדרוש לשמר לצורך תסיסה תקינה וכן הן מהוות בחלקן , משקף את מטבוליזם החנקן בענב

 חומרים נמצאו נבדלים באופן 27, זוהושמתוך סך החומרים . )Ali et al. 2010(חומרי מוצא ליצירת ארומות בתסיסה 

תוצאות האנליזה מראות צבירה מוגברת של חומרי ביניים . שנבחנו במחקר הנוכחי רוכב:י צירופי כנהנבין שמובהק 

ליך הגליקוליזה ומעגל פעילות מוגברת של תהמתקבלת תמונה של מן התוצאות . ם של פחמן וחנקן בענביזבמטבול

במבט ראשון נראה שצבירה נמוכה יותר של חומצה ). ירוק (101-14החומצה הציטרית בגרגרים אשר גדלו על הכנה 

, פ קביעה זו" מהווה יוצא מן הכלל אשר אינו ניתן להסבר עSO4 לעומת 101-14פומארית וחומצה מאלית בגרגרים מ 

 .Dai et al( עבר צוייןב.  באותם הגרגרים עשוי להסביר את התופעהאך תהליך מקביל ומואץ של גלוקונאוגנזה

 ,שר יוצר סובסטרט לגליקוליזהאתהליך זה . רפורציה לגלוקוזו כי חומצה פומארית ומאלית יכולות לעבור אינק)2013

   .כפי שנראה בתרשים, ל גליקוליזה ועלייה ברמתם של חומרי הביניים בתהליךלשפעצפוי 

פרולין הצטברה , על פי תוצאות האנליזה. )Claussen 2005( ין מצטברת כתגובה לעקה בצמחפרולדווח בעבר כי 

על עקה חזקה יותר על כנה זו בשלב ההתפתחות הראשוני של העיד ממצא שעלול ל, SO4ברמה גבוהה יותר על הכנה 

בצרופי איזון הורמונלי ההבדלים המדווחים במטבוליזם של הענב בתלות בזהות הכנה עשויים לנבוע מהבדלים ב. הענב

 להשפיע גם על זמינות חומרי המוצא םיי אלו צפויםהבדל. ח" בהמשך הדו תועדו ומדווחיםשאכן, רוכב שונים:כנה

  .  ונבחן בהמשךלמטבוליזם משני אשר חלקו בא לידי ביטוי בשלבים מאוחרים יותר בהתפתחות הענב

חומרים , אידים חומרים המהווים חומרי מוצא לפלבונו35-כניתוח של זיהוי וביצענו  –אנליזת פרופיל מטבולי שניוני 

קבוצת חומרים זו נבחרה בשל השפעתה על מאפיינים , ככלל). 5תמונה (ממשפחת הפלבונואידים ופיטואלקסינים 

של מיכל אקרמן אשר סימנו את שתי  המוסמךאורגנולפטיים של היין ולאור ההבדלים באיכות היין שנמצאו בעבודת 

מתוצאות אלו ניתן היה לשער . יון הפזיולוגי בין השתיים כנבדלות בפרמטר זה על אף הדימ101-14 ו SO4הכנות 

כמה מחומרים אלו הינם , בנוסף. שיתגלו הבדלים בפרופיל הפלבונואידים בפרי הגדל על על שתי הכנות המוזכרות

  . בעלי השפעה בריאותית על הצרכן ומתוך כך בעלי חשיבות מסחרית נגזרת

.  באופן יציב בשתי עונות האנליזה הנרחבתSO4בוהה יותר על הכנה  נמצאו ברמה ג11,  החומרים הנבחנים35מתוך 

Pcoumaric acidמהיותה חומצה  . הינה חומצה הידרוקסיצינאמית במעלה המסלול הביוכימי לסינתיזת הפלבונואידים

 4נול ו פ- אתיל4(חומצה זו מהווה חומר מוצא לשני חומרי ארומה . בעלת קבוצת פנול היא בעלת פעילות נוגדת חמצון

.  י שמר הבר ברטאנומיסיס ביין"העלולים להווצר ע, לרוב בעלי השפעה אורגנולפטית שלילית) פנול-ויניל

Quercetin-3-glucosideבליעת קרינת , בעל פעילות נוגדת חמצון חזקה,  הוא פלבונול נפוץ ביותר בזג הענבUV 

 הגורם להעמקת וייצוב צבע היין, ופיגמנטציהיעילה ומשתתף באינטראקציה עם אנתוציאנינים ליצירת אפקט הק
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)Costantini et al. 2015( .Epigallocatechinהוא קטכין ממשפחת הפלבאנולים המשמשים כאבני בניין לטאנינים . 

הם חומרי מוצא לסינתיזת הטאנינים המשפיעים . ידועים בהשפעתם על עוצמת המרירות ביין) קטכינים(הפלבאנולים 

 החומרים הנוספים כולם פיגמנטים ממשפחת Gawel, 1998(. 8 ()תחושת יובש בחלל הפה(על מרקם ועפיצות היין 

כמותם הכוללת והיחסים בין החומרים השונים . האנתוציאנינים הינם הפיגמנטים האחראים לצבע היין. האנתוציאנינים

 אשר) 6תמונה (צבע מצאנו התאמה לתוצאות אלו בבדיקות עוצמת . בקבוצה משפיעים על העוצמה וגוון צבע היין

התוצאות הראו כי גרגרים ויין מקברנה אשר מורכב על .  בריקס וליין אשר הופק מהם23רים בהגעתם ל ביצענו לגרג

  .  היו בעלי עוצמת צבע גבוהה יותרSO4הכנה 

  

  אנליזה הורמונלית

של עלי   אנליזהככלל  יאמר כי. ח השנה השניה ולא יובאו כאן"בדו והובאנתוני אנליזה הורמונלית בשנה הראשונה 

-  הצביעה על רמות גבוהות יותר של פרקורסורים של ציטוקינינים פעילים ב SO4 או  101-14 המורכבים על קברנה

SO4  בשני המועדים ורמות גבוהות יותר של תוצרי פירוק של (PA, neoPA, 9OHABA) ABA101-14 - ב 

היו רמות גבוהות  SO4 קעי בפ עולה כי  SO4 או  101-14מתוצאות אנליזה של פקעי קברנה המורכבים על . בבוחל

 101-14בפקעי .  גבוהות יותר גם בפריחה וגם בבוחלIAA בפריחה ורמות ABA-GE - וJA-ILU  , ABAיותר של 

 ABAהיו רמות גבוהות יותר של ציטוקינינים פעילים ומולקולות המוצא שלהם ורמות גבוהות יותר של תוצרי פירוק 

)PA ,9OH-ABA (או  101-14 חנטי קברנה המורכבים על אנליזה של. בבוחל בלבד SO4  הראתה כי חנטי SO4 

-101חנטי .   וחומרי מוצא של ציטוקינינים פעילים בשני מועדי הבדיקה ABA-GEהיו בעלי רמות גבוהות יותר של

  . גבוהות יותר בבוחל ABA היו בעלי רמות 14

שנה השניה ולהפנות משאבים לאנליזה מפורטת על בסיס תוצאות השנה הראשונה הוחלט שלא לערוך אנליזות עלים ב

  . יותר של פקעים וחנטים

  :אנליזות ברקמות קברנה על שתי הכנות בשנה השניה

בפקעי , כמו בשנה קודמת) 1(ברור כי  7מן האנליזה המוצגת בתמונה :  SO4 או 101-14פקעי קברנה המורכבים על

 ABA  ותוצרי פירוק או מודיפיקציה של JA-ILU   ,ABAהיו רמות גבוהות יותר של  SO4 קברנה המורכב על 

)9OH ABA,ABA-GE, PA (ממועד הפריחה ובחודש וחצי שלאחר מכן) .בפקעי קברנה ,בניגוד לשנה קודמת) 2 

.  בפריחה ובחודש וחצי שלאחריהiP, tZ, DZR)( היו רמות גבוהות יותר של ציטוקינינים פעילים  SO4  המורכב על 

 ונגזרותיו ABAבשלב הבוחל נמצאו רמות גבוהות יותר של , ים בתקופת ההתפתחות המוקדמתבניגוד לממצא) 3(

 בפקעי 9OH-ABA וPAגם בשנה קודמת נמדדו רמות גבוהות יותר של 101-14. הנזכרות בפקעי קברנה המורכב על 

יר בין שתי המדידות כך שהממצאים מתיישבים באופן סב) אם כי הפערים הנמדדים היו קטנים יותר( בבוחל  101-14

גם ) 5. ( לבוחל25DAF בין 101-14  היתה גם היא גבוהה יותר בפקעי קברנה המורכב על SAחומצה סליצילית ) 4(

  . אולם השנה לא נראה הבדל בבוחלSO4 בין פריחה לבוחל גבוהות יותר על IAAבשנה השניה רמות 
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בדומה למתואר בפקעים גם בחנטי ) 1(עולה כי ) 8נה תמו(מן האנליזה :  SO4 או 101-14חנטי קברנה המורכבים על

ובאופן מעניין גם רמה גבוהה  , ובבוחל25DAF-  ב JA-ILU היו רמות גבוהות יותר שלSO4קברנה המורכב על 

בכל מועדי הבדיקה היו בפקעי ) 2(גסמונית .  אוקסיליפין נוסף במסלול המטבולי של חשהוא cisOPDA יותר של 

 101-14  בחנטי קברנה המורכב על ) BzA) (3(גם רמות גבוהות של חומצה בנזואית  SO4 קברנה המורכב על 

 נמדדו רמות גבוהות יותר של 101-14  בחנטי קברנה המורכב על ) 5( עד בוחל SAנמדדו רמות גבוהות יותר של 

DPA9 - וOH ABA 25 ביןDAF45 - לDAF.  

  :ות בשנה השניהעלים ופקעים של שתי הכנ, אנליזות ברקמות שורשים

עלים ופקעים שנדגמו מגפנים לא מורכבות משתי , בשנה השניה הושוו בנוסף רמות הורמונים בשורשים, כאמור מעל

  .2013האברים נדגמו פעם אחת באביב ). 9תמונה (הכנות 

ו  )  ,iP, tZ( ואילו רמות ציטוקינינים פעילים SO4 היו גבוהות יותר בשורשי  JAILEU - וJA רמות :שורשי הכנות

BzA 101-14 היו גבוהות יותר בשורשי.  

 ואילו 101-14 היו גבוהות יותר בעלי  OxIAA וIAA רמות SO4. היו גבוהות יותר גם בעלי JA רמות :עלי הכנות

 אולם שני תוצרי מודיפיקציה ABAלא היה הבדל מובהק ברמות . SO4- היו גבוהות יותר בIAAasp- וPAAרמות 

  .SO4ה גבוהה יותר בעלי  נמצאו ברמABAשל 

 היתה גבוהה OxIAA ורמת  SO4 היו גבוהות יותר בפקעיABA ,IAA ,,PAA tZ  ,BzA ,SA רמות :פקעי הכנות

  .101-14יותר בפקעי 

גסמונית או נגזרותיה עשויים להיות הסיבה . ההבדלים בין שורשי הכנות ברמות ח) 1(על בסיס כלל הנתונים נראה כי 

  SO4הרמה הגבוהה יותר שנמצאה גם בעלי הכנה . עי וחנטי קברנה המורכב על הכנות האמורותלהבדלים דומים בפק

 ונגזרותיו ABA ונגזרותיה בשורשי הכנות נמצאים במתאם עם רמות JAרמות גבוהות של ) 2(תומכת בהנחה זו 

ובקברנה ) 101-14 -גבוהה מזו שנמדדה באותם אברים מ  SO4  בעלי ופקעיABAשבהן רמת ( בכנות -בחלקי הנוף

על פי נתוני ) 3)  (101-14 -גבוהה מזו שנמדדה באותם אברים מ  SO4  בפקעיABAשבהן רמת (המורכב על הכנות 

ישנו יחס הפוך בין רמת ציטוקינינים ) שהם מפורטים יותר ויציבים יותר ולכן אמינים יותר לטעמנו(השנה השניה 

 ונמוכה יותר בפקעי קברנה המורכבים על כנה 101-14 יותר בשורשי  רמה גבוהה-בשורשי הכנה ופקעי הרוכב קברנה

הובלה מואטת של ציטוקינינים / ממצא המעלה אפשרות של אגירה.SO4 בהשוואה לפקעי קברנה המורכב על ,זו

לא  SO4 גם בפקעי tZאינדיקציה בכיוון זה היא רמה גבוהה יותר של . 101-14-מהשורשים לנוף בקברנה המורכב על

-101 אך נמוכה יותר בפקעי 101-14 שרמתה גבוהה יותר בשורשי  BzAתסריט דומה ניתן להציע לגבי) 4. (כבתמור

 101-14נראה כי בחנטי ופקעי קברנה המורכבים על ) 5( ופקעי וחנטי קברנה המורכבים על כנה זו בזמן הבוחל  14

כלל הנתונים מציעים .  בין אברי הכנות עצמן אולם לא נמצאו הבדלים דומים בהשוואהSAיש רמות גבוהות יותר של 

מעורבות הורמונלית אפשרות של קשר סביר בין שונות בין הכנות לשונות באיברי רוכב המורכב עליהן ומציעים 

  .בהבדלים בהתנהגות הרוכב על שתי הכנות
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  אנליזה טרנסקריפטומית

  שינויים בדגם ביטוי בזמן הבוחל

 FC גנים שהראו 412( שונות אפשרית בזמן הבוחל היתה עשירה יותר בהבדלים מאחר שהאנליזה בשנה השניה לגבי

נתייחס בהמשך לאנליזה זו וכאשר )  או יותר בהשוואה בין קליפות קברנה מגפנים שהורכבו על שתי הכנות1.3של 

  .היא מייצגת שינויים דומים במחזור האנליזה הראשון הללו יוזכרו

לבקרה הורמונלית , הבדל בולט ברמת ביטויין של פונקציות הקשורות לדופן התאנראה  10על בסיס המוצג בתמונה 

אך גם  הבדל ברור בפונקציות הקשורות במטבוליזם של ליפידים ומטבוליזם , בראש וראשונה, ולהתמודדות עם עקות

  .שניוני והעברת סיגנלים מתווכת קלציום

נתמקד בדווח בפונקציות הקשורות , טבוליטים שניונייםרמות הורמונים ורמת מ, נוכח שונות שתועדה בגודל התא

. לבקרה הורמונלית ולמטבוליזם שניוני למרות שברור כי גורמי בקרה שונים עשויים לעמוד בבסיס ההבדל, לדופן התא

  . מובאים הגנים ורמת התעתיק היחסית3-ו 2, 1בטבלאות 

-101שהראו ביטוי מוגבר ב) פנסין וגליקוזיד הידרולאזבתא אקס, ארבינו גלקטן( למעט שני גנים ):1טבלה (דופן תא 

ולמעט גן אחד המקדד לפקטין , SO4-ב) FC2בסביבות ( רב יתר הגנים השייכים לקטגוריה הראו ביטוי מוגבר 14

המצפה את , לקסילוגלוקן. xyloglucan endotransglycosylase אסטראז הם בני משפחה בעלי אותה פונקציה של

-האנזים מעורב ברה. אשוני של דופן התארמיוחס תפקיד חשוב בחוזקו של המבנה ה,  של הצלולוזהמיקרופיברילות

ממצא זה . הוא מהווה לכן בקר של חוזק הדופן ויכולת מתיחתו הנדרשים לגדילהומודלינג של המיצלולאזות בדופן התא 

 Rose et( 101-14זה המורכב על  גדול באופן מובהק מSO4נמצא במתאם עם הממצא לפיו גרגר קברנה המורכב על 

al. 2002(.  

 יש עדות לרמה גבוהה יותר של טרנסקריפטים SO4ר מקברנה על  בקליפת הגרג):3טבלה (הורמונים צמחיים 

 גבוהה יותר ABA ונראה סביר שיש הלימה בין רמת ABAהבקר העיקרי בפירוק שהוא   ABA8oxהמקדדים ל

 באנליזה ABAשהתבטאה גם ברמה גבוהה יותר של תוצרי דגרדציה ומודיפיקציה של , לרמת המטבוליזם שלו

 תומכת -ABA גן שביטויו מוגבר על ידי - HVA22גבוהה יותר של שלושה בני משפחת גם הרמה ה. ההורמונלית

  .SO4 גבוהה יותר בגרגרי קברנה מגפנים על כנת ABAבממצאים המציעים רמת 

 נמצאים – JA בקר מרכזי של העברת סיגנל -JAZ- ו-גסמונית. בקר סינתזה של ח– LOXרמה גבוהה יותר של 

  . ובחלקי רוכב שונים המורכבים על כנה זוSO4או נגזרותיה בשורשי / וJAר של בהתאמה לרמות גבוהות יות

לא נמצא הבדל בגנים הקשורים בסינתזת ציטוקינינים פעילים אולם נמצאה רמה גבוהה יותר של שני בני משפחה של  

 במטבוליזם עם על פי אותו הגיון של עלייה. SO4בקליפת הגרגר מקברנה על ) CKK(בקר פירוק של ציטוקינינים 

 נמצאת בהתאמה לרמות גבוהות יותר ציטוקינינים בחנטי ופקעי CKKרמה גבוהה של , העלייה ברמת ההורמון ברקמה

  .ממצא דומה נמצא גם בשנה הראשונה של האנליזה הטרנסקריפטומית. SO4קברנה על 
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בקרי מעבר סיגנל של , ERF/AP2ממשפחת בקרי השעתוק )  גנים16(באופן מעניין נמצאה נציגות בולטת של גנים 

 גנים מתת משפחת 10ביניהם , ABAאתילן המעורבים בתהליכים שונים וביניהם תגובה לעקה ואינטראקציה עם 

DREB  ושלושה ERFs שרמתם גבוהה באופן מובהק על כנת , SO4 שהראו מגמה הפוכהנוספים  ושלושה.  

מאחר שאיננו . SO4יברלין על כנת 'בקר פירוק ג, GA2oxנמצאה גם רמה גבוהה יותר של שני גנים המקדדים ל 

יברלין שנעשו לא ניתן לדון בממצא זה מול מדידת הורמון אולם יש סבירות בהנחה שהוא מבטא 'בוטחים במדידות ג

אם נכון הדבר הרי שמדד החלפת . יברלין יורד ברמתו לקראת בוחל'מצב מתקדם יותר של הבשלה שכן נהוג להניח כי ג

ו השתמשנו כדי לדגום גרגרי קברנה באופן אחיד משתי הכנות אינו בהכרח מתואם עם תהליכי מעבר אחרים הצבע שב

  .שקשורים להבשלה

קשה היה לקבוע מגמה ברורה להבדלים ברמת אוקסינים באנליזה ההורמונלית אולם קבוצה של חמישה בני משפחת 

במדידות השנה השניה .  בזמן הבוחל101-14- יותר ב שידוע כמבוקר על ידי אוקסין היתה ברמה גבוההSAURהבקר 

 אולם בזמן 101-14 רמות גבוהות יותר של אוקסין בהשוואה לחנטי קברנה על 101-14מצאנו בחנטי קברנה על 

  .  SAURהבוחל לא מצאנו הבדל שיסביר באופן פשוט את הביטוי המוגבר של 

  . ים שסווגו כמעורבים במטבוליזם שניוני גנ22בשלב הבוחל נמצאו ) : 2טבלה (מטבוליזם שניוני 

שנמצאו לו סימוכין בארבע שנות מבחני טעימת יין שקדמו ,עדות לשונות אפשרית בארומה של הענב בתלות בכנה

 alpha-farnesene -ו) שלושה גנים (sesquiterpene synthaseניתן למצוא בשונות בביטוי של , לפרוייקט הנוכחי

synthase) שני המקרים נמצאו בני משפחה שהתבטאו יותר על  ב–)שני גניםSO4  101-14ואלו שהתבטאו יותר על.  

בכל אחת , פנילפרופנואידים ודיהידרופנולים לא הראו דיפרנציאל חד כיווני, גם גנים המועורבים בסינתזת ליגנין

הראה רמות גבוהות יותר  PAL. 101-14 - ואחרים גבוהים יותר ב SO4-מהקטגוריות היו כאלו שהיו גבוהים יותר ב

  SO4.-ב

 membrane bound O-acyl transferase 3-ketoacyl-CoA;(שני גנים שסווגו כמעורבים בסינתזת שעווה 

synthase (101-14-היו ברמה גבוהה יותר ב.  

ה אנליזות שפורטו לעיל הצביעו על רמה גבוהה יותר של פוליפנולים ואנתוציאנינים שנמצאה בקליפות ענבי קברנ

 בשלב הבוחל שלושה גנים שמעורבים בסינתזת אנטוציאנינים ,למרות זאת. SO4מגפנים שגדלו על כנת ) בבציר(

  .101-14-היו ברמה גבוהה יותר בMYB)  גליקוזיל טרנספראז ובקר שעתוק UDPשניים המקדדים (

-גדולה של גנים המעורבים באחד הממצאים שחזרו על עצמם היה עלייה בביטוי של קבוצה , בנוסף לנתונים המוצגים

calcium signalingב - -SO4 ביניהם גנים המקודדים לCDPK , חלבונים קושרי קלמודולין וחלבונים אחרים קושרי

  .101-14-בקבוצה זו לא נמצא אף גן שהראה ביטוי מוגבר ב. קלציום

וגנים )  גנים3(גיבים לשוק חום בקרי שעתוק המ, ) גניםheat shock ) 13קבוצה גדולה של גנים המקודדים לחלבוני

 גבוהות JA- וABA ואולי יש בכך מתאם עם רמות  SO4-התבטאו יותר ב)  גנים10(המתבטאים בתגובה לפציעה 

  .)10תמונה (יותר 
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אנזימים מרכזיים בסינתזה ופירוק הסוכר טראלוז , TPS- וTPP נמצא ביטוי מוגבר של SO4באופן מעניין על כנת 

 ממצא זה נמצא . ולא כפחמימה מבנית אך רמתו במתאם עם רמת סוכרוזsugar signalingקודי פוספאט המשמש בתפ

  .במתאם עם הבדלים שדווחו מעל במטבוליזם ראשוני בסמוך לבוחל

 רמות גבוהות יותר של הורמונים הקשורים לעקה -SO4התמונה הכללית מצביעה על מצב של עקה גדולה יותר תחת 

)ABA ,JA (קשורות לסינתזה והעברת סיגנל של הורמונים המקושרים לעקה ופונקציות ה)ABA ,JA ,אתילן( ,

עדויות להעברת סיגנל מתווכת , עדויות לעקה נשימתית, wounding proteins וheat shockביטוי מוגבר של חלבוני 

ניתן  11 בתמונה. ERF- וWRKYעליה בולטת בביטוי חלבונים פרוטאוליטים ובקרי שעתוק ממשפחת , קלציום

 המקבץ יחד את הגנים שהשתנו בקטגוריות המוזכרות וקל להבחין כי ברובם MAPMANכנת תלראות איור גרפי מ

באופן מעניין נראה כי בבציר חל היפוך והביטוי של . SO4-שולט הצבע הכחול המצביע על רמת הביטוי גבוהה יותר ב

  .101-14-ף דווקא בעקות אביוטיות גבוה באופן גור, גנים המתמיינים לאתילן

  

  שינויים בביטוי בזמן הבציר

בזמן בציר נמצא מספר קטן יותר של גנים שהראו ביטוי דיפרנציאלי בקליפות ענבים מגפנים שהורכבו על שתי הכנות 

 ).10תמונה ,  או יותר בהשוואה בין קליפות קברנה מגפנים שהורכבו על שתי הכנות1.3 של FC גנים שהראו 246(

 ומטבוליזם )101-14- רב הגנים הראו ביטוי גבוה יותר ב- גנים18(שניתן להבחין שהושפעו הינן עקה הפונקציות 

  .SO4) -רב הגנים הראו ביטוי גבוה יותר ב- גנים15(משני 

 וגנים המתבטאים בתגובה לפציעה ובשלב  heat shockרב הגנים שסווגו כגנים של עקה היו גנים המקודדים לחלבוני

 גנים אשר גם בשנת האנליזה הראשונה נמצא כי , בדומה למתואר מעל. 101-14- ביטוי גבוה יותר בזה כולם הראו

  .Heat Shock Proteinsמקודדים ל בזמן בציר  101-14התבטאו ביתר בהרכבה על הכנה 

שורים  וכולם ק101-14-נמצאו מספר גנים דיפרנציאליים הקשורים למטבוליזם הורמונלי שהראו ביטוי גבוה יותר ב

 שעדיין מתבטא ברמה JAתגובה לאתילן למעט רמה גבוהה יותר של אתילן אוקסיד סינתאז המבקר סינתזת /לסיגנל

 אולם בזמן בציר  SO4-נראה כי סממנים לעקה נמצאו בזמן בוחל גבוהים יותר ב, כללכ .SO4 -גבוהה יותר ב

  . 101-14התחלפה המגמה והם נראים גבוהים יותר ב

-Anthocyanidin:  כוללים את101-14 ל SO4 במטבוליזם שניוני ונמצאו כנבדלים בביטויים בין גנים המעורבים

glucosyltranferas , Chalcone synthaseו  -Glutathion-S transferase8  . Calcone synthase הינו אנזים 

-Winkel(ול הפלבונואידים מעבר ממסלול הפנילפרופנואידים למסלצומת במפתח המזרז את התגובה הכימית המהווה 

Shirley 2001( .Anthocyandin-glucosyletransferase הוספת קבוצת גלוקוז המקטלז הינו אנזים 

 נבתאי זג העות בלהפיכתם לאנתוציאנינים מסיסים במים וזמינים לאחסון בוואקואוללאנתוציאנידינים המובילה 

)Griesser et al. 2008( . הוספת הגלוקוז יוצרת שני סוגי אנתוציאנינים)cyanidin-3-o-glucoside ו 

delphindin-3-o-glucoside ( בענב סוגי האנתוציאנינים הנפוצים 15אשר מהווים את המוצא ל .Glutathion-S 

transferase8 מעורב בתהליך הובלת האנתוציאנינים לואקואולה לאחסוןהינו אנזים אשר הוצע בספרות כ 
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)Costantini et al. 2015( . צבירת סינתיזת פלבונואידים ו המווסתיםל "שלשת האנזימים הנרמת התעתיק של

לו על הכנה לאלו שגדבהשוואה  SO4, אשר גדלו על הכנה גרגרי קברנה יותר בזגי היתה גבוההבפרט אנתוציאנינים 

המעורבים במסלול הביוסינתיזה של  ל"הגנים הנביטוי גבוה יותר של  נמצא מתאם ברור בין 2013בעונת . 101-14

תוך נערכו שנמדדו  באנליזות מטבוליות ש, ובהם אנתוציאנינים , לרמות גבוהות יותר של פלבנואידיםהפלבונואידים

דומה נמצא בין הבדלים ברמות הביטוי של הגנים הנידונים מעל  מתאם -. הענב בבצירידוגמאות של זגשימוש באותן 

פרופיל את  או בעקיפין במישרין, בקרת הכנה מכי מועלית ההשערה תוצאות אלו על בסיס . הבדלים בצבע הענב והייןל

מצאנו כי הבדלים אלו כוללים את קבוצת . זג להבדלים בהרכבו הכימי של הה ומובילבגרגרביטוי הגנים 

י השפעה על דרגת הפולימריזציה " ומשפיעים על רמת העפיצות ע לצבעםהאחראיבהם האנתוציאנינים , נואידיםפלבוה

  .)Gawel, 1998 (וכן הפלבונולים והפלבאנולים האחראים לעפיצות ומרירות היין, של הטנינים
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  203-0952-13תכנית  סיכום

  ח  "מטרות המחקר לתקופת הדו

 הוצע 101-14- ו SO4 בדל שנמצא במחקר קודם בהתנהגות קברנה שהורכב על הכנות כדי לשפוך אור על הבסיס לה

לבצע אפיון פיזיולוגי משווה חוזר של ביצועי קברנה על שתי הכנות על מנת לאשש קיום הבדלים בגפן שהתבגרה )  1(

 עבור אנליזות לאסוף  חומר צמחי ממספר שלבי התפתחות)  2. (והתבססה מאז האנליזה שהיוותה תשתית למחקר

) קליפות ענבים בבוחל ובזמן בציר(טרנסקריפטומי) עלים פקעים וחנטים צעירים(משוות של פרופיל הורמונלי 

טרנסקריפטומית ומטבולומית של דגימות , לבצע אנליזה הורמונלית) 3) (פירות במועד בוחל והבשלה(ומטבולי 

  . ממספר חזרות ביולוגיות בשתי עונות גידול

  : ח"צאות שהושגו בתקופה אליה מתייחס הדועיקרי התו

בשנה הראשונה נמצא . האפיון הפיזיולוגי העלה שונות בין שתי שנות מדידה של מדדים פיזיולוגיים בגפן הבוגרת

על כנה זו תועד מספר פרקים גדול .  ועל בסיס שקילת גזם LAI על בסיס תוצאות 101-14צימוח מוגבר על הכנה 

והבדלים , תועדו הבדלים בפוטנציאל המים בעלה משלב הבוחל ועד לבציר. שנה גדול יותריותר ומספר זמורות מ

בשנה השניה לא נמצא הבדל ברב . חודש לאחר פריחה ועד לבצירהחל מ)  גרגרים קטנים יותר101-14 -ל(בגודל 

  .הפרמטרים למעט הבדל יציב ומובהק בגודל הגרגר

 של עלים פקעים וחנטים מהכנות עצמן ומרקמות קברנה המורכב על נערכו אנליזות משוות של פרופיל הורמונלי

אנליזה מטבולומית של מטבוליטים ראשוניים עד בוחל , פרופיל טרנסקריפטומי של קליפות מבוחל ובציר, שתיהן

  . ואנליזה  מטבולומית של מטבוליטים שניוניים שהתמקדה בפנולים ואנטוציאנינים

  : מחקר והמשכומסקנות וההשלכות לגבי יישום ה

 -כבר בסיגמואיד הראשון  101-14 גדולים באופן מובהק מאלו הגדלים על SO4ענבי קברנה הגדלים על כנת ) 1( 

ישנם הבדלים מובהקים בפרופיל ההורמונלי ) 2. (למעט הבדל זה אין שימור רב שנתי של הבדלים במדדים פיזיולגיים

.  ונגזרותיו ושל חABAולטים שבהם הם רמות גבוהות יותר של  הב-של הכנות ושל פקעי קברנה המורכבים עליהם

ישנן , בהתאמה) 3 גסמונית בשורשי הכנה לרמתה בחלקי רוכב. יש עדות למתאם בין רמות ח. סמונית או נגזרותיה'ג

  בבוחל והיפוך חלקי בזמןSO4עדויות טרנסקריפטומיות ומטבוליות התומכות במצב עקה חריף יותר של הפרי על כנת 

, השינויים שנמצאו נמצאים במתאם עם רמה גבוהה יותר של תעתיקים הקשורים ברגולציה הורמונלית) 4בציר 

קישור מעמיק יותר בין השינויים שנמצאו נדרש על מנת . מטבוליזם של פנולים ופלבנואידים ושינויים בדופן התא

ם של אוקסיליפינים הוא יעד ראשוני סביר מטבוליז. לייצר היפותזת עבודה לאיתור המקורות הראשוניים להבדלים

  .להבנתנו

  ? האם כבר הוחל בהפצת הידע

 .לא

  . אין לפרסם עד לפרסום התוצאות במאמר מדעי: ח"פרסום הדו
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  וטבלאות כותרות גרפים

  .2014 ו 2013פוטנציאל המים בעלה בעונות על השפעת זהות הכנה : 1תמונה 

 ועל מספר גרגרים לאשכול בזמן הבציר בעונות ,ם בתאריך הזמירההשפעת זהות הכנה על משקל הגז: 2תמונה 

2013-2014.  

  .2013-2014השפעת זהות הכנה על נפח הגרגר וצבירת הסוכרים בעונות : 3תמונה 

תוצאות פרופיל מטבוליזם ראשוני של ציפת הגרגר בשתי נקודות זמן לאורך הסיגמואיד הראשון של : 4תמונה 

  .2014התפתחות הפרי ב 

  .2013-2014תוצאות פרופיל פלבונואידים בזג הענב במועד הבציר בעונות סיכום : 5תמונה 

   .2013השפעת זהות הכנה על צבע הגרגר והיין בעונת : 6תמונה 

מובאים שינויים מובהקים שנמצאו בין כנת . השפעת זהות הכנה על רמות הורמונים צמחיים בפקעי קברנה:  7תמונה 

SO4 ח"רטי ביצוע בגוף הדופ. 101-14 לכנת.  

  .7יתר הפרטים כמתואר בתמונה .  השפעת זהות הכנה על רמות הורמונים צמחיים בחנטי קברנה:8תמונה 

 יתר הפרטים SO4. - ו101-14עלים ופקעים של צמחי הכנות , הבדלים ברמות הורמונים צמחיים בשורשים: 9תמונה 

  .7כמתואר בתמונה 

ובציר ) תמונה עליונה( הפרופיל הטרנסקריפטומי של קליפות ענבי קברנה בבוחל השפעת זהות הכנה על: 10תמונה 

 או יותר בהשוואה בין שתי הכנות מויינו לקטגוריות תוך 1.3כלל הגנים שביטויים היה שונה פי ). תמונה תחתונה(

   .)Rotter et al. 2009(שהותאם לגפן   Mapmanשימוש בכלי 

. mapman-תוך שימוש ב, אינטגרציה של שינויים המיוחסים לעקות בקליפות ענבי קברנה בבוחל ובבציר: 11תמונה 

 ובאדום מיוצגים מיוצגים תעתיקים 101-14- גבוה יותר מזה שעלSO4 על בכחול מיוצגים תעתיקים שביטויים

  .101-14- נמוך יותר מזה שעלSO4שביטויים על  

בזגים מענבים שגדלו על במועד הבוחל  גנים בעלי תפקיד בדופן התא שהראו שינויים מובהקים בביטויים :1טבלה 

SO4מוצג ערך. 14 -101- ועלFOLD CHANGEב יחס בין ערכי ביטוי  שנמדדו   המייצג  חישוSO4/101-14  

 בזגים מענבים שגדלו  במועד הבוחל גנים בעלי תפקיד מטבוליזם שניוני שהראו שינויים מובהקים בביטויים:2טבלה 

  SO4/101-14  המייצג  חישוב יחס בין ערכי ביטוי שנמדדו FOLD CHANGEמוצג ערך. 101-14- ועלSO4על 

 בזגים  במועד הבוחל במטבוליזם וחישה הורמונלית שהראו שינויים מובהקים בביטויים גנים בעלי תפקיד:3טבלה 

 המייצג חישוב יחס בין ערכי ביטוי שנמדדו FOLD CHANGE מוצג ערך. 101-14- ועלSO4מענבים שגדלו על 

SO4/101-14 
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ניתוח פרופיל –4תמונה

של ציפת  ראשונימטבוליזם 
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.הנתונים הם לוג של רמה יחסית של החומר ברקמה

ריבועים הצבועים בכחול או ירוק מייצגים חומרים שנמצאו גבוהים  

.בהתאמה, באופן מובהק על הכנה         או             SO4101-14

GC-MS תוצאות



UPLC-QTOF-MS תוצאות
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במסלול הפלבונואידיםבכחול מוקפים SO4על 



תוצאות בדיקות צבע

במכשיר רוכב :כנהתוצאות מדידות צבע של גרגרים ויין משתי צירופי –6תמונה 
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Fig.11



category ID SO4/101 FC function

cell wall vv19s0015g00530.t01 -1.4244 arabinogalactan 1 

cell wall vv18s0089g00160.t01 -1.63382 Glycoside hydrolase

cell wall vv09s0002g08510.t01 -1.66109 beta expansin

cell wall vv11s0052g01180.t01 1.69064 XTR

cell wall vv11s0052g01190.t01 2.00966 XTR

cell wall vv11s0052g01200.t01 2.06126 XTR

cell wall vv11s0052g01260.t01 1.88642 XTR

cell wall vv11s0052g01270.t01 1.98111 XTR

cell wall vv11s0052g01280.t01 2.1442 XTR

cell wall vv11s0052g01300.t01 1.6937 XTR

cell wall vv11s0052g01320.t01 1.88164 XTR

cell wall vv11s0052g01330.t01 2.20374 XTR

cell wall vv11s0052g01340.t01 1.39465 XTR

cell wall vv04s0044g01420.t01 2.35441 XTR

cell wall vv05s0062g00480.t01 1.56715 XTR

cell wall vv02s0154g00600.t01 1.59625 pectin esterase

category ID SO4/101 FC function

Secondary metabolism

isoprenoids.terpenoidsvv19s0015g02070.t01 -2.09667 sesquiterpene synthase

isoprenoids.terpenoidsvv16s0039g01670.t01 -1.52006 terpene synthase 

isoprenoids.terpenoidsvv00s0271g00060.t01 1.66452 alpha-farnesene synthase

isoprenoids.terpenoidsvv12s0059g02710.t01 2.19312 alpha-farnesene synthase

isoprenoids.terpenoidsvv19s0014g04900.t01 2.40779 sesquiterpene synthase

phenylpropanoids.lignin vv16s0022g01970.t01 -1.6236 lignin metabolism

phenylpropanoids.lignin vv16s0039g01670.t01 -1.52006 cinnamoyl-CoA reductase activity,

phenylpropanoids.lignin vv11s0065g00350.t01 1.56822 cinnamate-4-hydroxylase

phenylpropanoids.lignin vv16s0039g01100.t01 1.69054 Phenylalanine ammonia-lyase

phenylpropanoids.lignin vv16s0039g01130.t01 2.21527 Phenylalanine ammonia-lyase

vv17s0000g07670.t01 1.33164 betaine aldehyde dehydrogenase

wax vv19s0090g01410.t01 -1.78075 Wax synthase

wax vv14s0006g02990.t01 -1.57412 3-ketoacyl-CoA synthase 

vv01s0026g00630.t01 -2.11258 UDP-glucosyltransferase (

favenoids vv16s0022g01970.t01 -1.6236 UDP-glucosyltransferase (

favenoids vv00s0218g00190.t01 -1.5923 UDP-glucosyltransferase (

favenoids vv00s0218g00190.t01 -1.5923 UDP-glucosyltransferase (

favenoids vv14s0006g01290.t01 -1.5526 myb

favenoids vv02s0025g01240.t01 1.4535 2-oxoglutarate -dependent oxygenase

favenoids vv02s0025g02960.t01 1.90493 2-oxoglutarate -dependent oxygenase

Table 1: Cell Wall

Table 2: Secondary Metabolism



category ID SO4/101 FC function

hormons

ABA vv02s0087g00710.t01 1.46937 ABA 8'-hydroxylase

ABA vv03s0038g01650.t01 1.71439 HVA22 homologue

ABA vv03s0132g00070.t01 2.02744 HVA22 homologue

ABA vv03s0132g00100.t01 1.61283 HVA22 homologue

Auxin vv04s0023g00520.t01 -2.54108 SAUR-like 

Auxin vv03s0038g01130.t01 -2.32742 SAUR-like 

Auxin vv01s0026g00630.t01 -2.11258 glucosinolate biosynthesis

Auxin vv03s0038g01180.t01 -1.91817 SAUR-like 

Auxin vv04s0023g00550.t01 -1.66883 SAUR-like 

Auxin vv03s0038g03450.t01 -1.60658 SAUR-like 

Auxin vv09s0002g00700.t01 -1.38422 Dormancy/auxin associated family

Auxin vv12s0059g01870.t01 -1.30929  Auxin-responsive

Auxin vv19s0027g00020.t01 1.45674  Auxin-responsive

Auxin vv05s0062g00270.t01 1.53158 indole-3-acetate beta-D-glucosyltransferase

Auxin vv08s0007g01650.t01 1.77522 O-fucosyltransferase

Auxin vv12s0057g00420.t01 1.95611  Auxin-responsive

CK vv04s0008g01880.t01 1.58356 cytokinin oxidase 7 (CKX7)

CK vv13s0019g03040.t01 1.41288 UDP-glucosyl transferase

CK vv13s0019g03100.t01 1.47341 UDP-glucosyl transferase

ethylen vv07s0031g00720.t01 2.75618 ERF

ethylen vv03s0063g00460.t01 1.77743 ERF

ethylen vv02s0234g00130.t01 1.47935 ERF

ethylen vv03s0091g00210.t01 1.75369 bHLA

ethylen vv07s0005g00820.t01 1.45169 AP2/EREBP

ethylen vv04s0008g02230.t01 2.13796 AP2/EREBP

ethylen vv02s0025g04440.t01 20 AP2/EREBP

ethylen vv02s0025g04460.t01 1.71524 AP2/EREBP

ethylen vv18s0001g13320.t01 2.57024 AP2/EREBP

ethylen vv18s0072g00260.t01 1.4105 AP2/EREBP

ethylen vv16s0100g00400.t01 1.40241 AP2/EREBP

ethylen vv11s0016g00660.t01 1.33147 AP2/EREBP

ethylen vv11s0016g00670.t01 1.43413 AP2/EREBP

ethylen vv11s0016g03350.t01 1.31851 AP2/EREBP

ethylen vv01s0011g03070.t01 1.52147 AP2/EREBP

ethylen vv01s0150g00120.t01 -1.49606 AP2/EREBP

ethylen vv16s0013g01060.t01 -2.01911 ERF

ethylen vv16s0013g01070.t01 -1.44948 ERF

GA vv19s0140g00120.t01 1.61726 GA2OX

GA vv10s0003g03490.t01 1.63315 GA2OX

GA vv01s0011g06140.t01 2.08059 ubiquitin ligase complex

JA vv09s0002g01080.t01 1.47994 LOX

JA vv09s0002g00890.t01 1.31269 JAZ

JA vv11s0016g00710.t01 1.41171 JAZ

SA vv01s0011g05930.t01 -1.65202 SAM dependent carboxyl methyltransferase

Table 3: Plant hormons


