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چکیده
در مقابل به مدت دو سالهاي یاقوتی گازي و واکنش فلورسانس کلروفیل تاكهايتبادلدر این پژوهش رفتار 

درجه سلسیوس) در گلخانه 28±1درجه سلسیوس) و شرایط بدون تنش (دماي 45±1تنش گرمایی شدید (
در منطقهدرجه سلسیوس45±1گرمایی با تنشدر شرایط تاکستانچنین همایستگاه تحقیقات کشاورزي زرقان 

2CO، غلظت )gs(اي ، هدایت روزنه)A(مقدار فتوسنتز استان فارس مقایسه شد. قیر و کارزیننیمه گرمسیر 
گیري و کاراییبرگ اندازه(Fv/Fm)و شاخص فلورسانس کلروفیل (E)، مقدار تعرق (Ci)محفظه زیر روزنه 

محاسبه شدند. )sA/g(و کارایی واقعی مصرف آب )A/E(، کارایی مصرف آب )A/Ci(کربوکسیلاسیونی
بیشترین گازي و فلورسانس کلروفیل نشان داد.هايتبادلهاي براي تمام شاخصقابل توجهیتفاوت هانتیجه
شرایط گلخانه) (درگلدانی يهامربع در ثانیه) در تاكدر متراکسیدکربنديمیکرومول 46/9ز (فتوسنتمقدار

تنش برابرهاي قرار گرفته در در همه تاكFv/Fmکاهش شدید فتوسنتز وبدون تنش گرمایی مشاهده شد. 
تنش برابرگرفته در قرار هاي فتوسنتز تاكمقدارمشاهده شد. گرمایی هم در گلخانه و هم در شرایط تاکستان

طور قابل توجهی بیشتر از بهدر متر مربع در ثانیه)اکسیدکربنديمیکرومول 34/3(گرمایی در شرایط تاکستان
در متر اکسیدکربنديمیکرومول 00/2تنش گرمایی در گلخانه (برابرهاي گلدانی قرار گرفته در مقدار آن در تاك

هاي یاقوتی در گازي و فتوسنتز انگورهايتبادلنشان دهنده رفتار متفاوت هانتیجهن مربع در ثانیه) بود. ای
با مختلف رشدهايمرحلههاي یاقوتی، در واکنش گرمایی فتوسنتزي تاكاحتمالبهشرایط گلخانه و تاکستان بود. 

.گرمایی را داردتحمل کسب تواناییرقم یاقوتی ،عبارت دیگربهبودند.سازگار شدهشرایط گرما 
.تحمل گرمایی اکتسابی، خوگیري، تحمل گرمایی ذاتیفتوسنتز، : اي کلیديهواژه

مقدمه
طور مستقیم و غیر تواند بهاست که میمهم مؤثر بر عملکرد و کیفیت انگور در هر منطقههايعاملاقلیم یکی از 

هاي ساليدماتغییر روندبررسی .)27(تأثیر قرار دهدزیرنموي تاك را هايمرحلهمستقیم فیزیولوژي، رشد و 

18/11/96تاریخ پذیرش: 21/5/96دریافت: تاریخ-1
ز تحقیقات و آموزش تحقیقات اصلاح و تهیه نهال و بذر، مرکبخش استادیاردانشجوي سابق دکتري بخش علوم باغبانی و ترتیببه-2

اورزي، دانشکده کشعلوم باغبانی، استادان و زيتحقیقات، آموزش و ترویج کشاورکشاورزي و منابع طبیعی استان فارس، سازمان 
، شیراز، ایران.دانشگاه شیراز

) نویسنده مسئول، پست الکترونیکیeshghi@shirazu.ac.ir(.
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1955فصل رشد در جهان از سال دمايدهد که میانگین مهم تاکداري، نشان میهايمنطقهبا تمرکز روي پیشین
درجه سلسیوس افزایش 7/1به مقدار 2004تا 1950درجه سلسیوس و در اروپا از سال 3/1به مقدار 1999تا 

، 16(تواند بر عملکرد و کیفیت انگور اثر گذاردبالقوه میطوربهتغییر اقلیم افزایش گرما ونای).16(یافته است
18.(

و رشد زایشیرویشیهاي در مرحلهویژهبهبالا دماهايترین فرایند فیزیولوژیک گیاهان به حساس،فتوسنتز
دماي بهینه رشد ). 31(شودمیمتوقف فتوسنتز،ظاهر شودتنش گرماییهاينشانهدیگرهکاینقبل از .)30(است

هاي دماطورمعمولبهگزارش شده است که اما.درجه سلسیوس گزارش شده است30تا 25انگور هايرقمبراي 
درجه 40بالاي تقریببههاي خیلی بالا، دماهاي انگور و درجه سلسیوس موجب کاهش فتوسنتز برگ35بالاي 

عنوان یک محدودیت جدي بنابراین تنش گرمایی به). 26(شودسلسیوس موجب کاهش شدید فتوسنتز انگور می
همین دلیل، بررسی رفتار گرم مطرح است. بههايمنطقهو کیفیت میوه انگور در انگورتاكبراي رشد 

گرم هايمنطقهي در افزایش احتمال موفقیت تاکدارنظور مگرمایی بهانگور در شرایط تنشهايرقمیفیزیولوژیک
ضروري است.

بالا دمايمحیطی، گیاهان در مقابل هايعاملدیگرچنین نوع گیاه و و همتنش گرماییدورهوشدتبسته به
شوند بالا میدمايکه موجب تحمل به هاییویژگیدهند و شناسایی و مشخص کردن هاي پویا  نشان میواکنش

هايتبادلهايشاخصاز جمله زیاديفیزیولوژیکیهايویژگیاما ). 33(استعنوان یک مشکل مطرح هنوز به
ناشی از تنش هايآسیبهاي بررسی عنوان شاخصاي بهگازي مانند مقدار فتوسنتز خالص و هدایت روزنه

). 31(اندگرمایی گزارش شده
هاي تنشاثرهايبررسیابزار مفیدي براي (Fv/Fm)فلورسانس کلروفیلچنین گزارش شده است که هم

خشکی، مانندهاي شدید مختلفتنشزیرفتوسنتز در گیاهان در بیشتر مواقع محیطی روي گیاهان است زیرا 
چنین هم). 24(یابدها کاهش میو بیماريهاآفتهاي محیطی و حمله غذایی، آلایندهعنصرهاي، کمبود گرما

یابد و یا حتی شدت کاهش میشرایط تنش گرمایی بهزیرII(PSII)نوريمشخص شده است که فعالیت سیستم
نوريسیستمعملکرد کوانتومیبراي بررسی وضعیت فلورسانس کلروفیل گیري بنابراین اندازه. شودمتوقف می

IIبه تنش گرمایی در نظر گرفته شودهارقمعنوان یک شاخص مهم براي تعیین میزان تحمل تواند بهمی.
هاي گیاه که موجب تحمل براي کشف پاسخدر گیاهان،بالادمايمرتبط با پژوهش روي تنش انمتخصص
بالا دمايتوانند در شرایط محیطی کنند که گیاهان چگونه میشود در تلاش هستند و بررسی میگرمایی می

براي بقاء در شرایط تنش زندههايموجوددیگرو گیاهاندر همین راستا گزارش شده است که . مدیریت شوند
ویژگیاتی یک ذ. تحمل گرمایی باشندمیگرمایی داراي دو ویژگی تحمل گرمایی ذاتی و تحمل گرمایی اکتسابی

در گیاه است. این نوع تحمل گرمایی تنش گرماییقابلیت کسب تحمل توارثی گیاه است. اما تحمل گرمایی اکتسابی،
بالا (البته قابل تحمل و نسبتبههاي دمادر شرایط سازگاريبا قرار گرفتن موجود زنده در یک دوره کوتاه 

هاي غیرکشنده قبل از قرار گرفتن در مقابل تنش گرمایی برانگیخته تنشدیگرغیرکشنده براي گیاه) یا با تیمار با 
). 25(شودمی

عنوان میوه گرم و نیمه گرمسیر ایران بههايمنطقهترین رقم انگور در ایران است که در انگور یاقوتی زودرس
گرمایی شدید قرار هايتنشبرابردر هامنطقهدر طول فصل رشد در این کهاینشود. این رقم با نوبرانه تولید می

بقاي این رقم در شرایط گرماي بالاي محیط مشخص سازوکارگیرد، اما عملکرد مناسب و اقتصادي دارد. می
ها گونه تاكگرم لازم است رفتار فیزیولوژیکی اینهايمنطقهنیست. بنابراین براي موفقیت بیشتر کشت انگور در 

گونه هايرقممرتبط با بقاي هايسازوکاراندکی دربارهآگاهی. البته به شرایط گرما مورد بررسی قرار گیرد
Vitisهاي دیگر انگور مانند گونههايرقموینیفرا در مقابل گرماي زیاد در مقایسه با  aestivalis17(وجود دارد .(
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هاي انگور وجود گازي در برگهايتبادلهاي زیادي در ارتباط با تأثیر تنش گرمایی بر فتوسنتز و هرچند گزارش
هاي انگور در مقابل تنش گازي برگهايتبادلبا رفتار اما هنوز اطلاعات اندکی در ارتباط)37، 15، 9، 7(دارد

اي وجود دارد. این پژوهش با هدف بررسی تحمل هاي گلخانهگرمایی در شرایط تاکستان در مقایسه با آزمایش
و در نهایت دستیابی به این تاکستانگرمایی فتوسنتز انگور یاقوتی در مقابل گرماي زیاد در شرایط گلخانه و 

می تواند منجر به در محیط تاکستان در طول فصل رشد گاري تدریجی بلند مدت زساآیا سوال انجام شد، 
هاي این رقم با شرایط گرماي منطقه شود و به اصطلاح آیا تحمل گرمایی در این رقم می تواند تاكخوگیري

؟اکتسابی باشد

هامواد و روش
هاي سالم به قلمهبراي این منظور.کشاورزي زرقان فارس انجام شددر ایستگاه تحقیقاتاي گلخانهآزمایش

هاي رسیده تاكلساله کامهاي یکجوانه) از شاخه4کم داراي متر (دستسانتی30متر و طول میلی12تا 8قطر 
ساعت در آب سرد قرار داده شدند. این عمل براي کمک به 24ها به مدت مادري انگور یاقوتی تهیه شد. سپس قلمه

بوتیریک اسید -3-گرم در لیتر هورمون ایندولمیلی2000ها در محلول ها انجام شد. قلمهزایی بیشتر قلمهریشه
ولی درنگ در بستر خزانه در هواي آزاد داراي خاك معمثانیه قرار داده شدند و بی5به مدت )شرکت مرك آلمان(

در فروردین ، ها در خزانهدار شدن قلمهشدند. پس از ریشهماسه بافت آن سبک شده بود، کاشتافزودنکه با 
پس از .خاك،  ماسه و پیت ماس منتقل شدندنسبت حجمی مساوي ازدارايلیتري 14هاي ماه سال بعد به گلدان

ها و رشد اي هرس شدند. پس از شکفتن جوانهجوانهصورت دوبه،هاي یاد شدهها در گلداناستقرار نهال
هاي منظور سازگاري تاك. بهاي تربیت شوندصورت تک شاخهها بهها حذف شد تا گلدانها یکی از شاخهشاخه

هاي مورد نظر اي تاكهاي گلخانهآزمایشی با شرایط گلخانه و رشد در شرایط بهینه، قبل از شروع تمام آزمایش
درجه سلسیوس 18±1درجه سلسیوس در روز و 28±1دماي با روز در گلخانه با شرایط بهینه رشد 20به مدت 

تغذیه درصد نگهداري شدند. 40±5ثانیه و رطوبت نسبی درمربع متردرمیکرومول 600در شب با شدت نور 
فتگی تا زمان انجام آزمایش انجام شد و بعد از آن ها با محلول نرمال هوگلند همراه با آبیاري به صورت هتاك
شدند. ها روزانه آبیاري تاك

به مدت گلدان براي گلخانه بدون تنش)15گلدان براي گلخانه تنش و 15(گلدان30با تعداد ايگلخانهآزمایش
درجه 18±1و شب 28±1روز با دمايدر گلخانه بدون تنش هاگلداناز تایی15یک گروه. انجام شددو سال

تایی دیگر15گروهوفوتون در متر مربع در ثانیه مول رومیک600شدت نور و%40±5رطوبت نسبی ،سلسیوس
درجه 28دمايدر هاتاكیعنیگرمایی به تدریج اعمال شد قرار گرفتند. تنشگرماییدر گلخانه تنشدیگر

. بعد از هشت روز که دمايشدافزودهدماي گلخانه به ه سلسیوس درج2و هر روز داده شدندقرار سلسیوس 
مدت ها بهتنظیم و تاكدرجه سلسیوس45±1گلخانه روي دماي درجه سلسیوس رسید، 44به 28گلخانه از 

بیشینهفیل یا وکلرفلورسانس و گازيهايتبادلگیري اندازه،در روز هشتمگرفتند.قرار دماهشت روز در این 
ها از گرمایی تاكتنشانجام شد.هاي گلخانه بدون تنشهمزمان با گلدانIIنوريسیستمعملکرد کوانتومی

شدند.ها در شرایط طبیعی قرار داده بعد تاكروز تا صبحو شدظهر اعمال پس از 14تاصبح 8ساعت 
کیلومتري جنوب شیراز، 190در فاصله گرمسیر قیر و کارزیندر منطقه نیمهآزمایش در شرایط تاکستان، 
دقیقه شمالی و 28درجه و 28دقیقه شرقی و عرض جغرافیایی 43درجه و 53استان فارس با طول جغرافیایی 

به 2×3شت سه ساله رقم یاقوتی با فاصله کاتاك16تعداد انجام شد. بررسی روياز سطح دریا ارتفاعمتر710
هاي جوان که با روش پاچراغی تربیت و با روش روي تاكهاي لازم یادداشت برداريانجام شد. مدت دو سال

1548گازي، شدت نور محیط هايتبادلگیري پارامترهاي انجام شد. در زمان اندازه،شدنداي آبیاري میقطره
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آن هدایت الکتریکیو 6/7آب آبیاري pHبافت خاك لوم سیلتی، فوتون در متر مربع در ثانیه بود.مول رومیک
در کل منطقه مورد آزمایشبراي پنج سال) میانگین اقلیمی بلند مدت (هايویژگیزیمنس بر متر بود. دسی554/1

ترتیب در ها بهاقلیمی محل آزمایش در روز انجام یادداشت برداريهايو ویژگیشش ماه اول سال و در 
نشان داده شده است.3تا 1هاي جدول

هاي شاهد (گلخانه نسبت به تاكهاآنتغییرهايو ویژگیصورت اندازه گیري میانگین هر ها بهدادهواکاوي
هاي صورت درصدي از تاكتنش بهتیمارهايیک از در هرویژگیهر تغییرهايبدون تنش) انجام شد. یعنی 

شاهد قرار گرفته در گلخانه داراي شرایط بهینه و بدون تنش نشان داده شدند.  

.قیر و کارزینمحل اجراي آزمایش در منطقه (میانگین  پنج سال)اقلیمی بلند مدتهايشاخص-1جدول
Table 1. Long term meteorological indices (average of 5 years) for Ghir-o-Karzin region.

میانگین
Averageشبار

precipitation
(mm)

میانگین
دما

Mean
temperatur

e (ºC)

مطلقِمیانگینِ
بیشینهدماي

Absolute
mean

maximum
temperature

(ºC)

دمايمیانگین
بیشینه
Mean

maximum
temperature

(ºC)

دماي میانگین
کمینه

Mean
minimum

temperature
(ºC)

میانگین 
رطوبت 
نسبی 
Mean

relative
humidity

(%)

بیشینه
رطوبت 
نسبی 

Maximum
relative

humidity
(%)

کمینه
رطوبت 
نسبی 

Minimum
relative

humidity
(%)

254.625.348.032.018.638.654.023.2
(Reference: Ghir-o-Karzin climatology website).

.)هواشناسی قیر و کارزینتارنماي(منبع: 

هاي گازيتبادلاندازه گیري 
ظهر روي تعداد دو برگ از هر تاك و در پس از دقیقه 30و 13ها در گلخانه در ساعت هاي گازي تاكتبادل

ساخت شرکت +LCproگیري فتوسنتز مدل با استفاده از دستگاه اندازهو در شرایط تاکستان شرایط گلخانه
Bioscientific.مقدار فتوسنتز چنین همکشور انگلستان انجام شد(A)اي ، هدایت روزنه(gs) غلظت ،CO2 داخل
چنین کارایی کربوکسیلاسیونی برگ گیري شدند. همو دماي برگ اندازه(E)، مقدار تعرق (Ci)محفظه روزنه 

(A/Ci)کارایی مصرف آب ،(A/E) و کارایی واقعی مصرف آب(A/gs).محاسبه شدند
هاي گازي در گیري تبادلهاي فیزیولوژیکی، اندازهبراي بررسی اثرهاي گرما بر شاخصدر شرایط تاکستان، 

ترین ساعت روز روي تعداد دو برگ از هر تاك انجام شد. گرمترین ماه سال یعنی مرداد ماه و در گرم
)Fv/Fm(فلورسانس کلروفیلاندازه گیري 

از ،هابرگدر II(Fv/Fm)سیستم نوريعملکرد کوانتومیبیشینهگیري فلورسانس کلروفیل یا براي اندازه
-Optiساخت شرکتOS-30pسنج (فلوریمتر) مدل دستگاه فلورسانس Sciences کشور آمریکا استفاده شد. به

منظور ایجاد تاریکی و سازگاري برگ به شرایط تاریکی و جلوگیري از فلورسانس، روي برگ چهارم هر یک از 
شد) دقیقه قرار داده شد (به این ترتیب برگ با شرایط تاریکی سازگار می15ها یک گیره مخصوص به مدت تاك

فلورسانس کمینهسنج مقدار فلورسانس هر برگ ثبت شد. براي این منظور سپس با استفاده از دستگاه فلورسانس
(F0) ،فلورسانس بیشینه(Fm) فلورسانس متغیر ،(Fv) سیستم نوريعملکرد کوانتومیبیشینهوII(Fv/Fm)

سیستم نوريکه از آن به عنوان شاخصی براي بررسی اثرهاي تنش گرمایی بر کارایی فتوشیمیایی ،محاسبه شد
IIها استفاده شد.تاك
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در شش ماه اول سال (میانگین پنج سال )محل اجراي آزمایش(منطقه قیر و کارزیناقلیمیهايشاخص-2جدول 
.)1393تا 1389از 

Table 2. Meteorological indices from April to September for Ghir-o-Karzin region (mean of
2010-2014).

شهریور
Aug.-
Sep.

مرداد
Jul.-
Aug.

تیر
Jun.-
Jul.

خرداد
May.-
Jun.

اردیبهشت
Apr.-
May.

فروردین
Mar.-
Apr.

Meteorological parameters
هواشناسیهايشاخص

میانگین دما34.236.837.134.628.921.5
Mean temperature (oC)

مطلقيدمابیشینه43.846.547.545.641.237.8
Absolute maximum temperature
(oC)

بیشینهمیانگین دماي 41.343.744.342.136.028.0
Mean maximum temperature (oC)

بیشینهدمايمطلقِمیانگین23.827.026.522.816.610.0ِ
Absolute minimum temperature (oC)

کمینهمیانگین دماي 27.130.029.827.121.815.0
Mean minimum temperature (oC)

میانگین رطوبت نسبی29.529.724.322.529.342.2
Mean relative humidity (%)

رطوبت نسبیکمینه14.017.213.711.815.326.3
Minimum relative humidity (%)

رطوبت نسبیبیشینه45.042.235.033.243.358.3
Maximum relative humidity (%)

شبارمیانگین 0.70.11.90.05.928.3
Mean precipitation (mm)
(Reference: Ghir-o-Karzin climatology website).

.)هواشناسی قیر و کارزینتارنماي(منبع: 

.1393و 1392هاي در سالهامحل آزمایش در روز انجام یادداشت بردارياقلیمی هايشاخص-3جدول 
Table 3. Meteorological indices for Ghir-o-Karzin region in day of experiment in years of
2013 and 2014.

بیشینه
سرعت باد 
Maximum

wind
velocity

(m/s)

کمینهدماي 
زمین 

Minimum
surface soil
temperature

(oC)

میانگین 
رطوبت 
نسبی 
Mean

relative
humidity

(%)

رطوبت بیشینه
نسبی 

Maximum
relative

humidity
(%)

کمینه
رطوبت 
نسبی 

Minimum
relative

humidity
(%)

متوسط
دما 
Mean

temperature
)Co(

بیشینه
دما 

Maximum
temperature

(oC)

کمینه
دما 

Minimum
temperature

(oC)

Date

524.231431936.944.829.012 Aug.
2013

228.831451738.645.431.812 Aug.
2014

3.526.531441837.845.130.4Mean
(Reference: Ghir-o-Karzin climatology site).

.)هواشناسی قیر و کارزینتارنماي(منبع: 
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نتایج و بحث
هايتبادلهايشاخصهمه شاهد قرار گرفته در شرایط بهینه و بدون تنش،هايدر تاكداد کهنشان هانتیجه

تاکستان درEو Ciجز بهگازي هايتبادلتمام ).4تنش بودند (جدول زیرهايبیشتر از تاك،Ciجز بهگازي
میکرومول 46/9هاي بدون تنش در گلخانه (بیشترین فتوسنتز درتاك. )2(شکل بودتنش هاي گلخانه بیشتر از تاك

که با گرمایی مشاهده شدتنشزیرهاي مربع در ثانیه) و کاهش شدید در فتوسنتز تاكدر متراکسیدکربندي
همخوانی ) 10،30(پژوهشگران که کاهش فتوسنتز در اثر تنش گرمایی را گزارش کرده بودنددیگرهاينتیجه

فتوسنتز در %35و %21حدود ترتیبتاکستان، بهدر و تنشزیر ايگلخانههاي تاكدرفتوسنتزمقدارداشت.
هاي برابر کمتر از تاك8/2و7/4به ترتیب هاآننشان داد فتوسنتز هانتیجهاین بود. ايگلخانهشاهد هاي تاك

در اکسیدکربنديمیکرومول 34/3تنش گرمایی تاکستان (در شرایطهافتوسنتز تاكگلدانی بدون تنش بود. یعنی 
تنش گرمایی در شرایط برابرهاي قرار گرفته در بیشتر از فتوسنتز تاكقابل توجهیطور متر مربع در ثانیه) به

در 1ونمقدار فتوسنتز براي رقم سمیل).1شکل(بود) اکسیدکربن در متر مربع در ثانیهمیکرومول دي2(../گلخانه
در متر مربع در ثانیه اکسیدکربنديمیکرومول 92/3درجه سلسیوس در شرایط تاکستان، 45درجه حرارت 

45در شرایط تنش گرمایی در این پژوهش نیز مقدار فتوسنتز براي انگورهاي یاقوتی ). 10(گزارش شده است
با فتوسنتز در رقم سمیلون مشابه بود.،درجه سلسیوس در تاکستان

Fig. 1. Leaf photosynthesis rate for Yaghooti grapevine cultivar under 45ºC heat stress in greenhouse
and vineyard in comparison with no heat stress conditions (control).

در مقایسه با درجه سلسیوس45ا تنش گرمایی بگلخانه و تاکستان انگور یاقوتی در شرایط برگمیزان فتوسنتز-1شکل
.(شاهد)گلخانه بدون تنش

اصلی کاهش فتوسنتز گیاهان در اثر گرما، کاهش فعالیت آنزیم روبیسکو ناشی از تنش هايعاملیکی از 
اثبات شده است که دیگر،سوياز دلیل مختل شدن فعالیت آنزیم روبیسکو آکتیواز عنوان شده است. گرمایی، به

طور کامل بهبعد از قرار گرفتن گیاهان در شرایط بهینه رشد،روبیسکو در اثر تنش گرماییآنزیمغیر فعال شدن
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تنش زیرهاي یاقوتی فتوسنتز تاكمقداربایست میدر آزمایش ما بنابراین ). 30، 19، 11(پذیر استبرگشت
ها در شرایط گلخانه از زیرا این تاكبود.میهاي تنش دیده در شرایط تاکستان بیشتر از تاكدر گلخانهگرمایی
به بعد در شرایط طبیعی و 14تنش گرمایی بودند و از ساعت برابرظهر در پس از 14صبح  تا ساعت  8ساعت 

ايگلخانهتنش دیده در شرایط هاي یعنی تاكعکس این موضوع را نشان داد.هانتیجهاما داشتند.بهینه رشد قرار 
. علت این دداشتنکمتريفتوسنتز مقدارتنش گرمایی در شرایط تاکستان برابرهاي قرار گرفته در نسبت به تاك

مرتبط هاهاي گلخانهتاكسیستم انتقال الکترون در فتوسنتز بیشترآسیب دیدناحتمالباتوانرا میموضوع 
بیشینه هاي آزمایشی نشان داد که در تاكفلورسانس کلروفیلگیري حاصل از اندازههاينتیجهدانست. زیرا 

قرار هاي هاي قرار گرفته در شرایط تنش گرمایی در گلخانه کمتر از تاكتاكIIسیستم نوريعملکرد کوانتومی
علمی منتشر شده در این هاي با گزارشهانتیجه). این 3شکلگرفته در شرایط تنش گرمایی در تاکستان بود (

و انتقال الکترون را به تیلاکوئید، نفوذپذیريملایمکه تنش گرمایی گزارش شده استزیرا . داشتزمینه همخوانی 
بنابراین، ). 2(با کاهش فعالیت انتقال الکترون فتوسنتزي مرتبط استهانتیجهاین ). 40، 39(د دهشدت تغییر می

ه بعد ب14از ساعت بهبود (بازیابی)تنش گرمایی شدید در صبح و چرخهاحتمالبهشود که این فرضیه تقویت می
فعالیت انتقال کاستن ازاي ایفا کرده و با هاي تنش دیده گلخانهرا در تاكملایمدر این پژوهش نقش تنش گرمایی 

هاي قرار گرفته در شرایط تنش ها در مقایسه با تاكالکترون فتوسنتزي موجب کاهش بیشتر فتوسنتز این تاك
گرمایی در شرایط تاکستان شده باشد. تدریجی

بر دارا بودن ویژگی ذاتی تحمل گرمایی، داراي ویژگی تحمل افزونگزارش شده است که گیاهان چنینهم
باشند. این نوع تحمل گرمایی، با قرار گرفتن تدریجی گیاه براي یک دوره کوتاه خوگیري تسابی نیز میگرمایی اک

نشان داده چنینهم).25(شودبالا (البته قابل تحمل و غیرکشنده) در گیاه برانگیخته مینسبتبههاي دمادر شرایط 
که يطوربهشده است که خوگیري به تنش گرمایی ارتباط مستقیم به ذاتی بودن تحمل رقم در مقابل گرما ندارد 

شرایط خاص قابلیت کسب تحمل گرمایی و در نهایت زیر،حساس به گرما استی رقم سمیلون که یک رقم ذات
شرایط تنش گرمایی تاکستان، در طول فصل زیرهاي یاقوتی تاكبنابراین، ).10(خوگیري به شرایط گرما را دارد

رشد با قرار گرفتن در شرایط گرم شدن تدریجی هوا، به واسطه ویژگی تحمل گرمایی اکتسابی، با شرایط گرماي 
هاي از تفاوتبرخیتواند یکی دیگر از دلایل اند. این فرایند میخو گرفتهقیر و کارزینمنطقه شدید تاکستان در
گرمایی شدید در شرایط تنشزیرهاي یاقوتی واکنش فتوسنتزي تاكویژهبهگازي هايتبادلمشاهده شده در 

در شرایط تنش گرمایی، تغییر فرایندهاي فیزیولوژیکی و گلخانه در مقایسه با شرایط تاکستان باشد. زیرا 
شودسازگاري می1گرمایی به صورت خوگیريتدریج موجب افزایش تحمل شیمیایی با تغییر بیان ژن، بهزیست

)13 ،28.(
تنش گرما در شرایط تاکستان را زیرهاي یاقوتی یکی از مهمترین سازوکارهاي تحمل گرمایی اکتسابی تاك

جنبه مشخص شده همترینمرتبط دانست. گزارش شده است که م2هاي شوك گرماییتوان با تولید پروتئینمی
دیگرفرایند خوگیري، همانند در دورهر گیاهان ). د32(استHSPs، تولید در گیاهانتحمل گرمایی اکتسابی

ها به شود. این پروتئینهاي شوك گرمایی انگیخته میرونویسی و ترجمه پروتئینزیاديمیزان، زندههاي موجود
هاپروتئیندر مقابل واسرشته شدن غیرقابل برگشتیاختههاي پروتئینهاي ملکولی، براي حفاظت عنوان کاپرون

). 4(کنندهاي آسیب دیده از تنش گرمایی عمل میپروتئیندوبارهو براي تسهیل در پیچش ناشی از تنش گرمایی
براي تحمل گرمایی اکتسابی در گیاهان HSP100هاي خانواده اند که پروتئیننشان دادهنیزشواهد ژنتیکی

این ) 29(و ذرت) 14(در گیاهان آرابیدوپسیسHSP101هايیافتهجهشغیرفعال کردن عمل با ضروري است. 

1-Acclimatization2 -Heat shock proteins
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حجم باید توجه داشت که البته. نبودندمختلف رشد هايمرحلهقادر به کسب تحمل گرمایی در بسیاري از گیاهان 
هايآسیبهاي حفاظت گیاهان در مقابل تنها یکی از جنبه،HSPساختدهد که میزیادي از شواهد علمی نشان 
درهارقمبه اختلاف HSPهايسطحهاي زیادي براي ارتباط دادن اگرچه، تلاش.ناشی از تنش گرمایی است

). 22(اندنداشتهروشنیهاينتیجههابررسیبسیاري از این ، اماهاي گیاهی انجام شده استبرخی از گونه
چنین ضروري هستند. همبسیارHSPsبابی ربطهاي ، وجود ژنبنابراین، براي تحمل گرمایی در گیاهان

هاي مختلفی در تحمل گرمایی مختلف چرخه زندگی گیاه، ژنهايمرحلهدر دهند کهاطلاعات ژنتیکی نشان می
هاي مختلف براي تحمل گرمایی ذاتی و اکتسابی در گیاه ضروري ژناین وجود زیاداحتمالبهمشارکت دارند و 

).25(باشندمی
گیاه آرابیدوپسیس و یافتهجهش45چنین براي تعیین مسیرهاي فیزیولوژیکی موثر در تحمل گرمایی تعداد هم

ی از هایسطحها یافتهجهشمشخص شد که تمام پایانتراریخته مورد بررسی قرار گرفتند. در رگهیک 
HSPاي شوك گرمایی خانواده هپروتئین را تولید کردند، (SHSP)هاي شوك گرمایی کوچک و پروتئین101

هاي شوك گرمایی، مسیرهاي این بررسی نشان داد که علاوه بر برانگیخته شدن پروتئینهاينتیجهچنین هم
هاي اکسیژن فعال و مسیر سالیسیلیک اسید در کسب مسیر آبسیزیک اسید، مسیر گونهنند مارسانی دیگري پیام

توانستند در ویژگی میبالاهايعاملبنابراین هر کدام از ). 25(دخالت داشتندهایافتهجهشتحمل گرمایی در این 
هاي یاقوتی در شرایط تاکستان موثر بوده باشند، که اطلاع از جزئیات و جایگاه هر یک تحمل گرمایی اکتسابی تاك

باشد. تکمیلی در آینده میبررسیهاي فیزیولوژیک و نیازمند بررسیهاعاملاز این 
کارایی ویژه فتوسنتز بهمقدارهاي گازي مرتبط با افزایش ویژه تبادلهاي گازي بهقابلیت بهتر تبادل

هاي یاقوتی در تاك، )sA/g(و کارایی واقعی مصرف آب )A/E(کارایی مصرف آب ،)A/Ci(کربوکسیلاسیونی 
می تواند ناشی از افزایش )2و 1هاي (شکلدر شرایط تنش گرمایی تاکستان نسبت به شرایط تنش در گلخانه 

هاي گازي پایدار این تاك ها باشد، زیرا گزارش شده است که توانایی گیاهان براي تبادلتدریجی تحمل گرمایی در
، (gs)اي روزنههدایت). 38گرمایی با تحمل گرمایی رابطه مستقیم دارد (و سرعت تثبیت کربن در شرایط تنش

تیمارهاي آزمایشی تفاوت قابل توجهی داشتند (جدول تعرق در همه مقدارو )Ci(محفظه زیر روزنه 2COغلظت 
هاي زیر تنش در شرایط گلخانه و پس از باشد. تاكهاي گازي انگور میدهنده اثرهاي گرما بر تبادل) که نشان4

هاي اي را نسبت به تاكمقدار هدایت روزنهترتیب کمترین هاي زیر تنش در شرایط گرماي تاکستان بهآن تاك
اي و رابطه مستقیم هدایت ها نشان دهنده اثر منفی گرما بر هدایت روزنه). این نتیجه2شاهد داشتند (شکل 

و )sg(اي این دلیل که گرما به طور قابل توجهی وضعیت آب گیاه، هدایت روزنهاي با فتوسنتز است. بهروزنه
که هاي تنش دیده در شرایط گلخانه با این). تاك10دهد (را زیر تأثیر قرار می)Ci(محفظه زیر روزنه 2COغلظت 

ها مشاهده شد. با در این تاك)iC(محفظه زیر روزنه 2COاي را داشتند اما بیشترین غلظت کمترین هدایت روزنه
ها موجب بالاتر در این تاكCiرفت که غلظت بالاي میاي با فتوسنتز انتظار توجه به رابطه مستقیم هدایت روزنه

ها عکس این موضوع را نشان داد ها باشد اما نتیجهاي نسبت به دیگر تاكگلخانههاي تنش دیده بودن فتوسنتز تاك
ها در اثر تنش گرمایی نسبت داد. وارد آمده به دستگاه فتوسنتزي این تاكهايآسیبتوان به که دلیل آن را می

هاي یکی از نشانهبالا است،محفظه زیر روزنه 2COهنوزها در شرایط دماي بالا کهبسته شدن روزنهبا زیرا 
هاي زیر تنش در شرایط گلخانه آسیب بیشتري نسبت یعنی دستگاه فتوسنتزي تاك).1دیدن فتوسنتز است (آسیب

2COها کارایی لازم براي استفاده از ) بنابراین دستگاه فتوسنتزي این تاك1بودند (شکل ها دیده به دیگر تاك

ها نسبت در این تاكCiکه در نهایت موجب انباشت و بالاتر بودنانباشته شده در محفظه زیر روزنه را نداشت
چنین بالاتر بودن ). هم4تنش گرمایی در شرایط تاکستان شد (جدول هاي زیر هاي گلخانه شاهد و تاكتاكCiبه

اي هتاكبهنسبتشرایط تاکستانهاي یاقوتی تنش دیده در تاكز نتفتوسویژهههاي گازي و بپارامترهاي تبادل
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.گازي انگور یاقوتیهايتبادلهايفراسنجهمیانگین -4جدول
Table 4. Average of gas exchange parameters for Yaghooti grapevine cultivar.

کارایی واقعی مصرف آب 
)sA/g(

Intrinsic transpiration

efficiency

)O2H1-mol2COµmol(

کارایی مصرف آب 
(A/E)

Transpiration

efficiency

(µmol CO2

mmol-1 H2O)

کارایی 
کربوکسیلاسیونی 

(A/Ci)

Carboxylative

efficiency

اکسیدکربنديغلظت 
محفظه زیر روزنه

Substomatal CO2

concentration

)1-s2-m2COµ mol(

فتوسنتزقدارم
Photosynthesis

rate

2COµ mol(

)1-.s2-m

تعرققدارم
Transpiration

rate (mmol

H2O m-2 s-1)

ايهدایت روزنه
Stomatal

conductance

(µ mol H2O m-2s-1)

تیمارهاي آزمایش
ٍExperimental

treatments

751.900.0452109.464.980.126
بدون تنش در گلخانه
No heat stress in greenhouse
(control)

390.520.0072852.003.820.052

در گلخانهسلسیوسدرجه45تنش 
Heat stress (45ºC) in
greenhouse

500.870.0181843.343.660.068

در سلسیوس درجه 45تنش 
تاکستان
Heat stress (45ºC) under
vineyard conditions
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هاي گازي این رقم در طول فصل رشد با شرایط محیطی منطقه نیمه گرم تنش دیده گلدانی نیز نشان داد که تبادل
سازگار شده بود.    قیر و کارزین

Fig. 2. Leaf gas exchanges in Yaghooti grapevine cultivar under 45ºC C heat stress in greenhouse and
vineyard in comparison with no heat stress conditions (control). Sub-stomatal CO2

concentration (Ci), stomatal conductance (gs), transpiration rate (E), transpiration efficiency
(A/E), intrinsic transpiration efficiency (A/gs) and carboxylative efficiency (A/Ci).

در مقایسه با سلسیوس درجه 45با تنش گرمایی و تاکستان انگور یاقوتی در شرایط  گلخانه برگ گازي هايتبادل-2شکل 
، کارایی مصرف )E(تعرق ، )sg(اي هدایت روزنه،)Ci(محفظه زیر روزنه 2COغلظت .(شاهد)گلخانه بدون تنش

.    )A/Ci(، کارایی کربوکسیلاسیونی )sA/g(، کارایی واقعی مصرف آب )A/E(آب 

Fig. 3. Chlorophyll fluorescence in Yaghooti grapevine cultivar in comparison with no heat stress
(Control). Minimum fluorescence (F0), Maximum fluorescence (Fm), Maximum quantum
yield of PSII (Fv/Fm)

در سلسیوس درجه 45با تنش گرمایی و تاکستان در شرایط  گلخانه یاقوتی هاي تاكکلروفیلنسفلورسااجزاي -3شکل 
ومی تعملکرد کوانبیشینه، (Fm)فلورسانس بیشینه، (F0)فلورسانس کمینه..(شاهد)مقایسه با گلخانه بدون تنش

.II(Fv/Fm)سیستم نوري

هاي برداشت دهنده گسستگی رنگدانهنشاند که نشومیFv/Fmو کاهشF0هاي محیطی موجب افزایش تنش
).35، 21(شودمیIIسیستم نوريعملکرد کوانتومیباشد و منجر به کاهش میIIسیستم نورينور از مجموعه 
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همکارانکرمی و 

238

انجام Fv/Fmگیري در گیاهان با اندازهIIسیستم نوريعملکرد کوانتومیقضاوت در مورد تعیین بیشینه 
فلورسانس انگور در شرایط تنش گرمایی با شاخص هايرقمارتباط بیشتر کاهش فتوسنتز ). 20، 3(شودمی

برگ با فلورسانس کلروفیل چنین ارتباط نزدیک شاخص هماي و در مقایسه با هدایت روزنه(Fv/Fm)کلروفیل 
دلیل وجود کارایی این پژوهش بههاينتیجه).17(انگور گزارش شده استهايرقمافزایش تحمل به گرما در 

تنش گرمایی در شرایط زیرهاي یاقوتی فتوسنتز بالاتر تاكمقدارو II(Fv/Fm)سیستم نوريفتوشیمیایی 
تواند میکه همسو بود) 17(کدیرهاينتیجهتنش گرمایی در شرایط گلخانه با زیرهاي تاکستان نسبت به تاك

ها بر کسب تحمل گرمایی در رقم یاقوتی نسبت به شرایط آب و هوایی فصل رشد تاكاثرهايدهنده نشان
معتدله شمالی گزارش شده هايمنطقههاي درختان ر گونهد. دتنش گرمایی در شرایط گلخانه باشزیرهاي تاك

در IIنوريسیستم عملکرد کوانتومیباشد، 830/0تا 760/0گسترهدر Fv/Fmکه نسبت صورتیاست که در
IIسیستم نوريعملکرد کوانتومیباشد یعنی 760/0تا 700/0گسترهعالی قرار دارد و اگر این مقدار در گستره

تنش گرمایی در گلخانه و تاکستان به زیرهاي در این پژوهش مقدار فتوسنتز تاك). 5(خوب قرار داردگسترهدر 
که با ها کاهش یافتدر این تاكIIسیستم نوريکوانتومیعملکرد شدت کاهش داشت که به همین نسبت نیز 

شرایط زیرIIسیستم نوريمنتشر شده در این زمینه همخوانی دارد. گزارش شده است که فعالیت هاينتیجه
هاي کربن استروما و واکنشوسازسوختو کلروپلاست، شودیابد و یا حتی متوقف میشدت کاهش میگرمایی به

با ). 34(اندناشی از تنش گرمایی عنوان شدههايآسیبهاي اولیه عنوان محلفتوشیمیایی در لاملاي تیلاکوئید به
اما در تنش گرمایی نسبت به شاهد کاهش نشان دادزیرهاي یاقوتی در تاكFv/Fmدر این پژوهش مقدار کهاین

عملکرد خوب قرار گرفت. با این تفاوت که گسترهها در در این تاكIIسیستم نوريعملکرد کوانتومینهایت 
نزدیکتر Fv/Fmتنش در شرایط گلخانه شدیدتر و به آستانه نامناسب زیرهاي در تاكIIسیستم نوريکوانتومی

تنش گرمایی نشان داد که کاهش زیرهاي یاقوتی در تاكفلورسانس کلروفیل ). بررسی روند کاهش 3شکلبود (
اي و کاهش فعالیت آنزیم روبیسکو تواند بیشتر به محدودیت روزنهها در شرایط گرما میفتوسنتز در این تاك

صدمهو)30، 19، 11(دلیل مختل شدن فعالیت آنزیم روبیسکو آکتیواز مرتبط باشدناشی از تنش گرمایی، به
کرده است. اما در عمل، وسنتزي در اثر گرما نقش کمتري در این وضعیت ایفاسیستم انتقال الکترون فتدیدن

همین افتد. بهمشابه اتفاق میدماییظاهر در یک دامنه بهغیرفعال شدن روبیسکو و معیوب شدن انتقال الکترون 
).25(کندمیدشوارروي فتوسنتز را دمادلیل تعیین نقطه عطف بین برگشت پذیر یا برگشت ناپذیري اثر 

هاي قرار کند که مقدار فتوسنتز در تاكاي تأیید میهاي مزرعهگیرياین پژوهش و اندازههاينتیجههرچند که 
کوتاه دماییاما لازم است که بین اعمال تیمارهاي تنش ،)35، 12، 11(یابدهاي بالا کاهش میدمايبرابرگرفته در 

هاي بالا قرار دمابرابرهاي رشد کرده در محیطی که در طول فصل رشد در تاكر مقایسه با ) د15، 12(مدت
در واکنش قابل توجهیاین پژوهش تفاوت هاينتیجهکه طورهمانبه عبارت دیگر، تمایز قائل شد.،)36، 6(دارند

در شرایط گلخانه با هاي گلدانی یاقوتی) تاكفلورسانس کلروفیلگازي و هم هايتبادلفیزیولوژیک (هم از نظر 
مرتبط با تنش هاي)، انجام آزمایش3و2، 1هاي شکلو 4(جدول هاي کاشته شده در تاکستان را نشان دادتاك

به شرایط تاکستان را ندارند. زیرا حاصلهاينتیجهگرمایی در انگور در شرایط گلخانه قابلیت لازم براي تعمیم 
شود اما در واکنش دمایی فتوسنتزي هر رقم انگور در طول فصل رشد با شرایط مختلف رشد آن رقم سازگار می

شود. این ها فراهم نمیگلخانه شرایط لازم براي تکمیل بسیاري از فرایندهاي مرتبط با تحمل گرمایی در تاك
براي مثال گزارش شده است که انگورهاي گلدانی ،منتشر شده در این زمینه همخوانی داردبا منابع علمی هانتیجه

سلطانی و سمیلون در شرایط گلخانه واکنش فتوسنتزي مشابه داشتند. این در حالی بود که دماي بهینه فتوسنتز 
درجه سلسیوس گزارش 25هاي سمیلون و تاكسلسیوس درجه 30هاي سلطانی در شرایط تاکستان براي تاك

742
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دهد که واکنش فیزیولوژیک هر رقم انگور در طول فصل رشد با شرایط مختلف این نشان می). 23(شده است
). 8(ها نیز گزارش شده استگونهدیگرمحیطی رشد آن رقم سازگار شده است. این موضوع در 

نتیجه گیري
گازي و فتوسنتز انگورهاي یاقوتی در شرایط گلخانه و هايتبادلهاي این پژوهش نشان داد که رفتار نتیجه

هاي انگور شد. کاهش فتوسنتز تاكهاي تاكتاکستان متفاوت بود و تنش گرمایی موجب کاهش شدید فتوسنتز در 
نه تنش گرمایی در شرایط گلخازیرهاي گلدانی تنش گرمایی در شرایط تاکستان کمتر از شدت آن در تاكزیر
انه و به آستپایین ترتنش در شرایط گلخانهزیرهاي در تاكIIسیستم نوريعملکرد کوانتومیچنین د. همبو

تنش گرمایی در شرایط تاکستان رازیرهاي تر بود. واکنش فیزیولوژیک مناسب تاكنزدیکFv/Fmنامناسب 
هاي این محیط تاکستان در طول فصل رشد، تاكدلیل افزایش تدریجی گرما در توان تفسیر کرد که بهگونه میاین

دن اتی بوذت خاصیت اکتسابی در مقایسه با یتواند نشان دهنده غالبرقم با شرایط گرما خو گرفتند. این نتیجه می
هاي مرتبط با تنش نشان داد که انجام آزمایشهانتیجهچنین همتحمل گرمایی فتوسنتز در رقم یاقوتی باشد. 

را ندارند. زیبه شرایط تاکستان راحاصلهاينتیجهگرمایی در انگور در شرایط گلخانه قابلیت لازم براي تعمیم 
شود اما در واکنش دمایی فتوسنتزي هر رقم انگور در طول فصل رشد با شرایط مختلف رشد آن رقم سازگار می

.شودها فراهم نمیفرایندهاي مرتبط با تحمل گرمایی در تاكگلخانه شرایط لازم براي تکمیل بسیاري از 
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Leaf Gas Exchange and Chlorophyll Fluorescence in Yaghooti
Grapevine under Heat Stress Conditions in Greenhouse and

Vineyard

M.J. Karami, S. Eshghi* and E. Tafazoli11

This research compares leaf gas exchange behavior and chlorophyll fluorescence
parameters of Yaghooti grapevine cultivar under three conditions for two years including
severe heat stress in greenhouse (45±1 ºC), greenhouse with normal conditions (28±1ºC), and
severe heat stress in vineyards of Ghir-o-Karzin (a semi-warm region in Fars province). Leaf
gas exchange parameters including photosynthesis rate (A), stomatal conductance (gs), sub-
stomatal CO2 concentration (Ci), transpiration rate (E), and chlorophyll fluorescence (Fv/Fm)
were measured. Moreover, transpiration efficiency (A/E), intrinsic transpiration efficiency
(A/gs) and carboxylative efficiency (A/Ci) were estimated. Results showed significant
differences among all treatments for all gas exchange and chlorophyll fluorescence
parameters. The most photosynthesis rate (9.6 µmol CO2 m2s-1) was found for vines grown
under normal greenhouse condition. In vines subjected to heat stress in both greenhouse and
vineyard conditions, a sharp decrease in photosynthesis rate and Fv/Fm was observed.
Photosynthesis rate (3.34 µmol CO2 m2s-1) in vines subjected to heat stress under vineyard
conditions was significantly higher than that of potted vines (2.00 µmol CO2 m2s-1) subjected
to heat stress in greenhouse conditions. These results revealed that gas exchange behavior of
Yaghooti vines against heat stress under vineyard conditions was different from gas exchange
behavior in potted vines grown under heat stress in greenhouse conditions. It seems that the
photosynthetic heat response of Yaghooti grapevine cultivar was acclimated to heat stress
conditions during different growth stages. In other word, Yaghooti have an ability to acquire
tolerance to heat stress (acquired thermotolerance).
Keywords: Acclimation, Acquired thermotolerance, Basal thermotolerance, Photosynthesis.
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