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چکیده

وباشد، که باعث کاهش سبز شدن غرقابی یکی از مشکلات عمده در زمان کاشت کلزا مخصوصاً در مناطق شمالی کشور می

ی افزایی اثرات مخرب غرقابهاي پایین در زمان کاشت کلزا باعث همیگر وقوع دمااز طرف د. شوددر مزرعه میهچخسارت به گیاه

اي گلخانهشرایط آزمایش در اینگیاهچه کلزافیزیولوژیکهاي بنابراین به منظور بررسی اثر دما و غرقابی بر رشد و فعالیت. شودمی

5طول دوره غرقاب در هاي آزمایش شاملفاکتور. ار انجام شددر چهار تکربه روش  فاکتوریل تصادفیکاملاًآماريطرحدر قالب

کلزا رقم یبرگسههاي گیاهچهبود که گرادسانتیدرجه 25و 15،20، 10ساعت و دما در چهار سطح 96و 72، 48، 24، صفرسطح 

اندام تودهزیستاز جمله سطح برگ، یصفاتها به مرحله سه برگی بعد از رسیدن گیاهچه. قرار گرفتندهاتحت این تیمار401هایولا

نتایج نشان داد که روند افزایش . گیري شدآلدولاز اندازهفسفاتبیس6و1دهیدروژناز و فروکتوز هاي برگ، آنزیم الکلهوایی، رنگیزه

25در دماي دروژنازدهیالکلمیزان فعالیت آنزیم ترین بیش. شودکند مینسبت به شاهدطی تنش غرقاببرگ و ساقهتودهزیست

میزان ترین بیش. درجه و صفر ساعت غرقاب مشاهده گردید10میزان فعالیت آن در ترین کمساعت غرقاب و 96درجه و تیمار 

6و 1میزان فعالیت آنزیم فروکتوزترین کمدرجه و 25وساعت غرقاب72در آلدولازفسفاتبیس6و 1فعالیت آنزیم فروکتوز

ی غرقاببا افزایش زماناین دو آنزیم فعالیت یافزایشروند نتایج حاکی از . درجه مشاهده شد10ودر صفر ساعتآلدولازتفسفابیس

. یافتکاهش خسارات تنش غرقاب بر گیاهچه کلزا آثار به افزایش فعالیت این دو آنزیم دهد با توجهنتایج نشان می،باشدمیدماو

.رنگیزهدما، تنش غرقاب، ،دهیدروژنازالکلآنزیم :کلیديکلمات
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مقدمه 

دهنده عملکرد و تولید گیاهان زراعی به شمار رفته و مقابله و عوامل کاهشترین هاي محیطی یکی از مهمهمواره تنش

رقابی غوضعیت .نظر بوده استراهکاري مفید در جهت افزایش عملکرد این محصولات مدعنوانبهها یا تخفیف اثرات تنش

شود که میزان آب در خاك به حدي افزایش یابد که از جریان اکسیژن در خاك ممانعت کند و میزان به شرایطی گفته می

به عبارت دیگر غرقاب به شرایطی . ماندگی از حالت غرقاب متفاوت استحالت آب. خاك افزایش یابدکربن دراکسیددي

زیر سطح آب باشد، اما در صورتی که فقط منافذ بزرگ خاك اشباع از آب شود که قسمتی از ساقه گیاه نیز درگفته می

عبارتند ها آنشوند که برخی ازعوامل متعددي موجب غرقاب می). 1388کافی و همکاران، (افتد ماندگی اتفاق میباشد آب

قابل نفوذ در خاك، عدم وجود یرغهاي آبیاري زیاد، نفوذپذیري کم، وجود لایهها،شدید، طغیان رودخانههاي از بارندگی

Dennis(از جمله این عوامل هستندبهارههاي زهکش مناسب و سیلاب et al., 2000( .اکسیژن غرقابوضعیتدروقتی

) PDC(دکربوکسیلازپیروات. شودجایگزین تنفس هوازي می) مسیر تخمیر گلیکولیز(هوازي شود تنفس بیمحدود می

دهیدروژنازالکلسپس . باشدکند که اولین گام در مسیر تخمیر میرا کاتالیز میآلدئیداستواکنش تبدیل پیرووات به

)ADH (وکند ید را به اتانول تبدیل میئاستالدNAD+گردد که یک فرآیند بسیار مهم براي گلیکولیز پایدار تولید می

هاي ارش نمودند که فعالیت آنزیمگز) 2009(و همکاران Christianson. باشدتحت شرایط کمبود اکسیژن می

در شرایط عدم تنش غرقابی رو به کاهش و ) PDC(دکربوکسیلازپیرواتو دهیدروژناز لاکتاتو ) ADH(دهیدروژنازالکل

و ) ADH(دهیدروژنازالکل، )LDH(دهیدروژناز لاکتاتی سطوح فعالیت ثابت بوده، اما در شرایط اعمال تنش غرقاب

. داري افزایش پیدا کردمعنیطوربهباشند هاي دخیل در فرآیند تخمیر گلیکولیز میکه آنزیم) PDC(زدکربوکسیلاپیروات

جزء آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز .ي ظرفیت تخمیر تحت تنش غرقابی استدهندهها نشانسطح فعالیت این آنزیم

تنش گزارش کردند با افزایش دما و ) 1389(گالشیو سلامتی). 1390طهماسبی و همکاران، (هاي گلیکولتیک است آنزیم

-دلیل این افزایش را افزایش فعالیتها آن.افزایش پیدا کردآلدولازفسفاتبیس6و 1غرقابی میزان فعالیت آنزیم فروکتوز 

6و 1کتوز افزایش فعالیت فرو) 2003(و همکاران Singla. ها در اثر افزایش دما بیان کردندسلولبیوشیمیاییهاي 

افزایش ) Huang)2008و Xu.ساعت گزارش کردند72هاي سورگوم با افزایش زمان تا را در ریشهآلدولازفسفاتبیس

هر دو .کردنددر دو رقم گراس گزارش گرادسانتیدرجه 20را با افزایش دما تا آلدولازفسفاتبیس6و 1فعالیت فروکتوز 

هایی هستند که تحت شرایط اکسیژن پایین پروتئینجزء آلدولازفسفاتبیس6و 1م فروکتوزو آنزیدهیدروژنازالکلآنزیم 

Denni(شودالقا میها آنسنتز et al., 2000( .در ابتداي مسیر آلدولازفسفاتبیس6و 1با این تفاوت که آنزیم فروکتوز

شود، که این فرایند در شرایط هوازي هم میروآلدئید فسفوگلیسفسفات به 6و 1گلیکولیز باعث کاتالیز تبدیل فروکتوز
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مستقیم اثرشود، تحت کاتالیز میدهیدروژنازالکلگیرد، ولی فرایند تبدیل استالدئید به اتانول که توسط آنزیم صورت می

به دلیل هاي کلروفیل برگاغرقابی باعث کاهش محتوتنش ).1390طهماسبی و همکاران، (کمبود یا فقدان اکسیژن است 

Seefeldt(تخریب کلروپلاست گردید et al., 2002( .هاي گندم در اثر تنش غرقابی به زرد شدن و کاهش کلروفیل برگ

Zhang(هاي فتوسنتزي بودعلت کاهش و زوال رنگدانه et al., 2009(.هاي انجام شده در گندم و ذرت نشان بررسی

Huang(را کاهش دادbکلروفیل ویژهبهbوaهاي دادند که تنش غرقابی میزان کلروفیل et al., 1995; Younis et

al., 2003; Prasad et al., 2004( .گیاهان روغن کشور است که میزان تولید آن در کشور حدود ترین کلزا یکی از مهم

گرفتن جمعیت تقریباً با در نظر). 1391آمار و فناوري اطلاعات وزارت جهاد کشاورزي، (شده است برآوردهزار تن 190

درصد 14از ترکمکهدرحالیباشد، هزار تن روغن نباتی مورد نیاز می100میلیونی کشور سالانه بیش از یک میلیون و 75

طبق آخرین شود، درصد از روغن مورد نیاز از طریق واردات تأمین می86شود و بیش از این مقدار در کشور تولید می

کشت در دنیا با مشکل غرقابی مواجه درصد از اراضی قابل12هاي غرقاب در ایران و جهان حدود اراضیها در مورد ارزیابی

بنابراین ).1385قبادي و همکاران، (باشد هستند و این رقم براي ایران معادل یک میلیون هکتار از اراضی زیر کشت می

باشد که باید در الویت قرار گیرد وریات کشور میپژوهش در مورد عوامل کاهنده عملکرد گیاهان روغنی یکی از ضر

هاي مقاومت و بقاي گیاهان و انتخاب غرقابی و مکانیسمتنش تعیین پارامترهاي حساسیت به ). 1389مظفري و همکاران، (

ئله با شناخت دقیق این مس. هاي مدیریتی در برابر تنش غرقابی کمک خواهد کردهاي اصلاحی به توسعه بهتر فعالیتروش

توان با مدیریت بهتر در تمام مراحل رشد و نمو و یا نماید میي وارد میتربیشخسارت دمایی که تنش غرقابی در چه 

بنابراین، این پژوهش با هدف بررسی اثر . تر به این تنش، خسارت آن را به حداقل ممکن رساندحداقل در مراحل حساس

کلزا تخمیري -هاي گلیکولیتیکآنزیمفعالیتو میزانرنگیزه برگمیزان ،مورفولوژیکهايویژگیبر و دماتنش غرقابی

.انجام شد) 401رقم هایولا (

هامواد و روش

به منظور انجام این .انجام شد1391در سال گرگان آزمایش در گلخانه دانشگاه علوم کشاورزي و منابع طبیعی این 

ها به ، گیاهچهبه مرحله سه برگیها گیاهچهپس از رسیدن ن کشت شد در گلدا401رقم هایولا ابتدا بذر کلزا آزمایش

این آزمایش در قالب طرح کاملاً تصادفی و .اعمال شدها آنهاي مورد نظر بر رويو تیمارندداخل اتاقک رشد انتقال یافت

96و24،48،72،صفر(طح س5طول دوره غرقاب در : شاملهاي آزمایش فاکتور. انجام شدتکرار4فاکتویل در صورتبه

طی شدن طول دوره غرقاب در (هاپس اعمال تیمار.بود) گرادسانتیدرجه 25و15،20، 10(دما در چهار سطح و) ساعت

سطح برگ، بیوماس اندام صفاتی از جملهها و از نمونهتخریبی صورت گرفتصورتبهبردارينمونه، )هاي مورد نظردما
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هاي آنزیمگیرياندازهو)و کارتنوییدbو aکلروفیل (هاي برگ رنگیزهگیرياندازه،ماده خشک ریشهحجم ریشه و،هوایی

زمان .گیري شداندازه)بعد از اعمال تنش(به روش اسپکتوفتومتري آلدولازفسفاتبیس6و1و فروکتوز دهیدروژنازالکل

.بود) V3(شروع اعمال تنش مرحله سه برگی 

گیري سطح ها بعد از اندازهاستفاده شد، نمونهDelta-Tگیري سطح برگ از دستگاه سطح برگ سنج مدل براي اندازه

قرار داده شدند و سپس با ترازوي مدل گرادسانتیدرجه 70کن با دماي ساعت در خشک48برگ به تفکیک اندام به مدت 

EK-200i شدندانجامگیري با همین ترازو نمونهها بعد از، تمام وزن خشکگرم توزین شدند01/0با دقت.

گرم وزن تر 25/0براي این منظور . استفاده گردید) 1388(جهت سنجش میزان کلروفیل برگ از روش اردکانی و نادور 

. درصد در هاون ساییده و هموژنیزه گردید80لیتر استون میلی10یافته بالایی برداشت شد و با برگ از برگ کاملاً توسعه

ها جدا گشته و نمونه) شفاف(بالایی فازبعد از سانتریفیوژ . ندسانتریفیوژ شد6000دقیقه با دور10ها به مدت نمونهسپس

میزان . نانومتر قرائت شد663و 645، 510، 480هاي در طول موجS2000 UV/VISبا دستگاه اسپکتروفتومتر مدل 

80استون (ها با شاهد قبل از قرائت این طول موج. محاسبه گردید3و 2، 1و کارتنویید با استفاده از روابط bو aکلروفیل 

.صفر شدند) درصد

میکرولیتر 1050در این روش. انجام شد) 2003(و همکاران Fukaoبه روش دهیدروژناز الکلگیري فعالیت آنزیم اندازه

NAD10لیتر محلول پایهمیلی9،1/0معادل pHمولار بامیلی5/62لیتر بافر تریس میلی8/0مخلوط واکنش حاوي 

با اضافه کردن اتانول خالص به مخلوط . میکرولیتر اتانول خالص بود05/0صاره آنزیمی و لیتر عمیلی1/0مولار، میلی

نانومتر براي 340تغییرات جذب نور در طول موج . محلول بلانک فاقد اتانول خالص بود. واکنش فعالیت آنزیمی شروع شد

س اتانول تجزیه شده در هر دقیقه به ازاي هر گرم بر اسادهیدروژناز الکلفعالیت آنزیم . گیري شددقیقه اندازه3مدت زمان 

براي محاسبه فعالیت آنزیم از تغییرات جذب نور . بیان شدL/mm/cm (62200(برابر با(ɛ)بافت برگ با ضریب خاموشی

).4رابطه(در یک دقیقه اول استفاده شد

V:1رابطه
12.7 (A663) – 2.69 (A645) ×Chla=

1000 × w

V:2رابطه
22.9 (A645) – 4.68 (A663) ×Chlb=

1000 × w

V:3رابطه
7.6(A480) – 1.49(A510) ×C=)دکارتنویی(

1000 × w

daV3:4رابطه × V1109

Activity ==فعالیت آنزیم
dtV2ε
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:که در این رابطه

V1 =لیترحسب میلیحجم بافر استخراج بر

V2 =لیترحسب میلیحجم کل مخلوط واکنش بر

V3 =لیترحجم عصاره آنزیم بر حسب میلی

da/dt = تغییرات جذب نور در واحد زمان

در این . انجام شد) 2003(و همکاران Fukaoبه روش آلدولازفسفاتبیس6و 1گیري فعالیت آنزیم فروکتوز اندازه

میکرومتر محلول پایه 100، 8برابر pHمولار با میلی85تریس میکرولیتر بافر600روش مخلوط واکنش حاوي

میکرولیتر محلول پایه 10میکرولیتر عصاره آنزیمی و 200، تیوتریتولديمیکرومتر محلول پایه 100، هیدرازینفنیل

و 1با افزودن سوبسترا، واکنش تجزیه آنزیم آلدولاز آغاز شده و فروکتوز . سوبسترا بودانعنوبهفسفاتبیس6و 1فروکتوز 

فسفات 3فسفات تبدیل شد که گلیسریدآلدهید استونهیدروکسیفسفات و دي3فسفات به گلیسریدآلدهیدبیس6

. شدگیرياندازهدقیقه 3اي مدت زمان نانومتر بر324افزایش جذب نور در طول موج . قرار گرفتگیرياندازهتولیدي مورد 

براي محاسبه فعالیت آنزیم از تغییرات جذب نور در یک دقیقه اول واکنش استفاده شد و میزان فعالیت آنزیم بر حسب 

.تغییر جذب نور بر گرم وزن تر بافت بیان گردید

رسم نمودارها نیز با .)1386سلطانی، (تجزیه و تحلیل شدSASافزار دست آمده از آزمایش به کمک نرمهاي بهداده

.انجام شدExcelاستفاده از برنامه 

نتایج و بحث 

هاي موجود در و رنگیزهتخمیري -گلیکولیتیکهاي آنزیمهاي مورفولوژیک،سازي اثر تنش غرقابی بر پارامتربراي کمی

تر براي توصیف اثر تنش غرقابی بر صفات معیار انتخاب مدل بر. استفاده شد2و درجه ، زوال کاهشیخطیاز مدل برگ

. بود) R2(ضریب تبیینو) RMSE(ریشه جذر میانگین مربعات خطا مختلف بر اساس هايدماگیري شده دراندازه

سطح برگ

مقدار بود که در این معادله )y=ax+b(خطی ي اي که براي بیان تغییرات سطح برگ استفاده شد، معادلهمعادله

را تحت اثر تنش غرقاب در افزایشسرعت نسبی aن سطح برگ را در آغاز تنش غرقاب و مقدار ضریب میزاbضریب 

به ترتیبدرجه25و 20، 15، 10ي هادر دمامیزان سطح برگ در آغاز تنش غرقابی . )1شکل (دهدنشان میساعت

4/37و 2/36، 1/35، 29قاب به ترتیب ساعت غر96در وبوددر بوته مربع مترسانتی7/26و 75/25، 75/26، 00/23

رتیبتبهدرجه 25و 20، 15، 10يدمانیز در چهار سطح برگافزایشسرعت نسبی چنین هم. مترمربع بودسانتی

 [
 D

O
R

: 2
0.

10
01

.1
.2

00
84

03
.1

39
3.

6.
22

.5
.7

 ]
 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 c

pj
.a

hv
az

.ia
u.

ir
 o

n 
20

25
-0

8-
21

 ]
 

                             5 / 20

https://dor.isc.ac/dor/20.1001.1.2008403.1393.6.22.5.7
http://cpj.ahvaz.iau.ir/article-1-311-en.html
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صفر ساعت(میزان سطح برگ در تیمار شاهدترین کم) چهار دما(هاتیماري در همه. بود1/0و 099/0، 088/0، 062/0

در سطح يدارکه داراي اختلاف معنیمشاهده شدغرقابساعت96میزان سطح برگ در تیماررین تبیشو ) غرقاب

طی تنش غرقاب داراي هاي مختلف در دماشیب افزایش سطح برگ در کلزا 1با توجه به جدول . درصد بودپنجاحتمال 

تنش غرقاب اثرگفت با افزایش دما میزان توان بر اساس نتایج این تحقیق می. درصد بودپنجداري در سطح اختلاف معنی

گیاه کلزا گزارش کردند، )1390(رسولی . ي در دماي بالاتر تولید کنندتربیشاند سطح برگ ها توانستهکاهش یافته و بوته

گیاه براي تعدیل کمبود انرژي ساعت96به صفردر اوایل رشد سطح برگ کمی داشته و با طولانی شدن مدت غرقابی از 

شوند و در نتیجه روند میمانع رشد اسید و اتیلن را تولید نموده که هاي آبسزیکهورمون) غرقاب(هوازي شی از شرایط بینا

قرار گرفتن ریشه به دلیلدر این مرحله بیان داشتند ها آنچنین هم. کندمیي ادامه پیدا ترکمافزایش سطح برگ با شیب 

مرعشی و .یابدافزایش رشد گیاه کاهش میب عناصر غذایی توسط ریشه میزان در شرایط غرقاب و متعاقب آن کاهش جذ

.سطح برگ در اثر تنش غرقاب را گزارش کردندند شدن، افزایشکنیز ) 1390(چانیکار چین

= y)الف 0.0625x + 23.36
R2 = y)ب0.9786 = 0.0888x + 26.27

R2 = 0.987
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= y)ج 0.0992x + 24.81
R2 = y)د0.8636 = 0.1079x + 24.37

R2 = 0.7481
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 (

967248240967248240
)ساعت(مدت اعمال تنش )ساعت(مدت اعمال تنش 

اساس بر) ساعت96و 72، 48، 24، صفر(طی دوره غرقابی کلزا) متر مربع در بوتهسانتی(سطح برگ تغییرات :1شکل 
گرادسانتیدرجه 25) درجه و د20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الفy=ax+bمدل 
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وزن خشک برگ

تنش غرقابی، وزن خشک برگ نیز اثرسطح برگ تحت افزایشگردد، به موازات مشاهده می2طور که در شکل همان

. برازش داده شدخطیي براي بیان تغییرات وزن خشک برگ معادله. یافتافزایشتنش غرقاب دما با افزایشچهار در هر 

53/1و 22/1، 15/1، 2/1به ترتیب درجه 25و 20، 15، 10دما مقدار اولیه وزن خشک برگ در آغاز تنش غرقاب چهار 

وزن خشک برگ در تیمار . بود0037/0و 0064/0، 0057/0، 0026/0وزن خشک برگ نیز افزایشگرم در بوته و شیب 

وزن خشک افزایش. بود93/1و 78/1، 68/1، 5/1برابربه ترتیبدرجه25و 20، 15، 10دما غرقاب و چهار ساعت96

شیب افزایش وزن خشک 1اما نکته مهم در اینجا اینست که بر اساس جدول ،باشدمیسطح برگ افزایشبرگ ناشی از 

بود که نشان دهنده اثر داريمعنیداراي اختلاف گرادسانتیدرجه 25و 20، 15، 10دماي 4شبیه سطح برگ بین برگ 

.باشددما در میزان رشد برگ طی تنش غرقاب می

= y)الف 0.0026x + 1.198
R2 = y)ب0.8317 = 0.0057x + 1.106

R2 = 0.9503
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= y)ج 0.0064x + 1.126
R2 = y)د0.9381 = 0.0037x + 1.592

R2 = 0.9566
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اساس مدل بر) ساعت96و 72، 48، 24، صفر(ی دوره غرقابی ط) گرم در بوته(تغییرات وزن خشک برگ کلزا :2شکل 
y=ax+bگرادسانتیدرجه 25) درجه و د20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الف
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وزن خشک ریشه 

میزان وزن خشک ریشه مربوط به ترین کم. استفاده گردیدخطیي براي بیان تغییرات وزن خشک ریشه از معادله

و گرم در بوته02/0و 02/0، 02/0، 17/0به ترتیب برابربود که درجه 25و 20، 15، 10چهار دما در هر تیمار شاهد 

درجه به 25و 20، 15، 10بود که در هر چهار دما غرقابساعت96میزان وزن خشک ریشه مربوط به تیمار ترین بیش

طی تنش وزن خشک ریشه افزایشسرعت نسبی ). 3شکل (گرم در بوته بود 042/0و 039/0، 031/0، 028/0ترتیب

.بودساعتدر 0001/0و 0001/0، 0001/0، 0001/0نیز درجه به ترتیب 25و 20، 15، 10غرقاب در هر چهار دماي 

درصد پنجداري در سطح هاي مختلف داراي اختلاف معنیست که شیب افزایش وزن خشک ریشه در دمااایننکته مهم 

؛ قبادي و همکاران، 1386ن، همکاراگنجعلی و(کاهش وزن خشک ریشه تحت تنش غرقابی یاديمحققان ز. نداشت

Palta؛ 1385 et al., 2010 ( که در این آزمایش میزان وزن خشک ریشه تحت تنش غرقاب اما این.اندکردهگزارش را

اند با وجود غرقابی میزان بوده و توانستهها بسیار فعالمرحله سه برگی کلزا ریشهکهافزایش پیدا کرده به این علت است 

.بسیار اندکی رشد داشته باشند

= y)الف 0.0001x + 0.0162
R2 = y)ب0.9344 = 0.0001x + 0.0215

R2 = 0.9415
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اساس مدل ر ب) ساعت96و 72، 48، 24، صفر(طی دوره غرقابی ) گرم در بوته(تغییرات وزن خشک ریشه کلزا :3شکل 
y=ax+bگرادسانتیدرجه 25) درجه و د20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الف
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اند و نیز گیري کردهاي اندازهتر محققان میزان وزن خشک ریشه را در مراحلی بعد از مرحله گیاهچهاز طرف دیگر بیش

با گذشت زمان گرسنگی، نیاز به کربوهیدرات در ریشه به . تمدت طولانی بوده اسها آنزمان تنش غرقاب در تحقیقات

یابد، در این شرایط با کند، زیرا تولید کربوهیدرات در برگ و انتقال آن به ریشه کاهش میتري پیدا میتدریج افزایش بیش

است ي تنش ممکنافزایش زمان غرقاب حجم و وزن خشک ریشه ممکن است به شدت کاهش و در صورت تداوم دوره

Visser(ریشه از بین برود and Voesenek, 2004 .(شدن و ریزش کاهش ذخایر ریشه در شرایط تنش غرقابی، زرد

به اندام ها آنها براي جذب آب و مواد عناصر غذایی از خاك و انتقالها در این شرایط، نتیجه غیرفعال شدن ریشهبرگ

بدیهی است که در این . باشندز براي فعل و انفعالات زیستی گیاه میهوایی است که محل سنتز مواد فتوسنتزي مورد نیا

.یابدندي افزایش میبه کشرایط گیاه دچار ضعف عمومی شده و بیوماس ریشه و اندام هوایی 

در معادلات برازش داده شده براي ) R2(با حدود اطمینان و ضریب تبیین ) a, b(شده برآوردهاي پارامتر: 1جدول 
وزن خشک برگ و وزن خشک ریشهسطح برگ،

R2 b ± SE a ± SE منبع تغییرات
سطح برگ

97/0 3/0±36/23 03/0±062/0 )گرادسانتی(10دماي 
98/0 86/0±27/26 09/0±088/0 )گرادسانتی(15دماي 
86/0 85/0±81/24 09/0±099/0 )گرادسانتی(20دماي 
74/0 75/0±37/24 08/0±107/0 )گرادتیسان(25دماي 

وزن خشک برگ
83/0 08/0±19/1 05/0±0026/0 )گرادسانتی(10دماي 
95/0 05/0±1/1 09/0±0057/0 )گرادسانتی(15دماي 
93/0 05/0±12/1 02/0±0064/0 )گرادسانتی(20دماي 
95/0 03/0±59/1 03/0±0037/0 )گرادسانتی(25دماي 

وزن خشک ریشه
93/0 003/0±01/0 003/0±0001/0 )گرادسانتی(10دماي 
94/0 001/0±02/0 009/0±0001/0 )گرادسانتی(15دماي 
99/0 001/0±02/0 004/0±0001/0 )گرادسانتی(20دماي 
97/0 001/0±02/0 001/0±0001/0 )گرادسانتی(25دماي 

دهیدروژنازالکلآنزیم 

داشت افزایشیوندي رطی تنش غرقاب درجه 25و 20، 15، 10ا هر چهار دمدر دهیدروژنازالکلمیزان فعالیت آنزیم 

دهیدروژنازالکلمیزان فعالیت آنزیم ترین بیش،گرددمشاهده می4ل طور که در شکهمان. کردو از تابعی نمایی تبعیت می

درجه 10ن در میزان فعالیت آترین کمو ) نانومول بر دقیقه22000(غرقاب ساعت96و تیمار درجه 25دماي در 

که براي بیان ) y=aebx(نماییبر اساس معادله.مشاهده گردید) نانومول بر دقیقه7175(رقاب صفر ساعت غوگرادسانتی

را در آغاز تنش دهیدروژنازالکلفعالیت آنزیم میزان aاستفاده شد مقدار ضریب دهیدروژنازالکلتغییرات فعالیت آنزیم 

را تحت اثر تنش غرقاب در ساعت نشان دهیدروژنازالکلفعالیت آنزیم عت نسبی کاهش سرbغرقاب و مقدار ضریب 
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25و 20، 15، 10طی تنش غرقاب در هر چهار دما دهیدروژنازالکلبر همین اساس شیب افزایش فعالیت آنزیم .دهدمی

. بود0116/0و 0110/0، 0104/0، 0099/0برابر به ترتیب گرادسانتی

= y)الف 6870.3e0.0099x

R2 = 0.9849
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، 24، صفر(در ریشه کلزا طی دوره غرقابی )نانو مول بر دقیقه بر بافت تر(دهیدروژنازالکلتغییرات میزان تولید :4شکل 
درجه 25) درجه و د20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الفy=aebxاساس مدل بر) ساعت96و72، 48

گرادسانتی

درصد داراي پنجتحت تنش غرقاب در سطح احتمال دهیدروژنازالکلشیب افزایش فعالیت آنزیم 2بر اساس جدول 

نماید در نتیجه کمبود اکسیژن بر بسیاري از ها جلوگیري میتنش غرقابی از تنفس هوازي در ریشه. داري بوداختلاف معنی

یابد بنابراین گیاه براي تأمین انرژي کاهش میATPدر اثر کمبود اکسیژن تولید. گذاردمیاثرهاي حیاتی گیاه فعالیت

دهیدروژنازالکلباشد و نیز آنزیم فرآورده فرآیند تخمیر میترین اتانول مهم. نمایدمیر استفاده میمورد نیاز خود از مسیر تخ

)ADH (نقش محوري را در بازچرخشNADHبهNAD+کندکه براي ادامه مسیر گلیکولیز ضروري است ایفا می

)Keyhani and Keyhani, 2004; Ismond et al., 2003( .تکید بر اهمیأدر تADHدر تحمل به تنش غرقابی،

Sairam در موتانت ذرت که فاقد ژن) 2009(و همکارانADHبود گزارش نمودند که گیاه قادر به تولید آنزیمADH
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تر بود و بعد از سه روز غرقاب از بین به تنش غرقابی بسیار حساسADHنبود، در نتیجه موتانت نسبت به گیاه داراي ژن

تر رود یکی از دلایل آسیب کماحتمال می. کندمیزان تحمل به غرقابی را تعیین میADHمیزان فعالیتبنابراین . رفت

.باشدADHاي میزان فعالیت بالايي گیاهچهگیاه در مرحله

آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوزآنزیم 

براي . ها داشتندي افزایشی در همه دمادر طی تنش غرقاب روآلدولازفسفاتبیس6و 1میزان فعالیت آنزیم فروکتوز

میزان ترین بیش. استفاده شد2در طی تنش غرقاب از معادله درجه آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز بیان تغییرات میزان 

میزان ترین کمو گرادسانتیدرجه 25در دمايساعت غرقاب72در آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز فعالیت آنزیم 

. مشاهده شدگرادسانتیدرجه 10در صفر ساعت آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز عالیت آنزیم ف
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در برگ کلزا طی دوره ) بر دقیقه بر وزن تر گیاهODΔ(آلدولازتفسفابیس6و 1تغییرات میزان تولید فروکتوز :5شکل 
20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الفy=ax2+bx+cاساس مدل بر) ساعت96و 72، 48، 24، صفر(غرقابی 

گرادسانتیدرجه 25) درجه و د
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هاي مختلف از بین دماپنج درصدطح داري در ساختلاف معنی2در جدول 2بر اساس مقایسه ضرایب  معادلات درجه 

در ابتداي تنش غرقاب شیب 1با توجه به شکل. مشاهده شدآلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز نظر میزان فعالیت آنزیم 

شدید است و با افزایش میزان مدت تنش غرقاب از شدت این شیب آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز میزان تولید آنزیم 

در 1بر اساس شکل.کندنسبت به زمان کاهش پیدا میآلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز و میزان تولید آنزیم کاسته شده 

ها در سلولتر سریعرسد دلیل این امر مرگ افتد که به نظر میاتفاق میتر سریعافت منحنی گرادسانتیدرجه 25دماي 

هاي گیاهچه سورگوم در ریشهآلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز یم فعالیت آنز. دماي بالا نسبت به دماهاي پایین باشد

72پس از آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز فعالیت آنزیم چنین همافزایش یافت، درصد25تا 10غرقاب شده در حدود 

Singela(ساعت در ریشه این گیاهان در مقایسه با شاهد دو برابر شد et al., 2003( .Dennisمکاران و ه)2000 (

هوازي گزارش اي ذرت تحت شرایط بیهاي گیاهچهرا در ریشهآلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز افزایش فعالیت آنزیم 

. کردند

aکلروفیل

با افزایش . نشان داده شده است6و سطوح مختلف غرقاب در شکلدماییهاي مختلف در تیمارaمیزان کلروفیل 

میزان ترین بیش. روند کاهشی در طی تنش غرقاب را نشان داددماییدر سطوح مختلف aوفیل سطوح غرقاب میزان کلر

گرم میلی3/2(ترین کمو ) گرم بر گرم وزن ترمیلی65/11(و صفر ساعت غرقابگرادسانتیدرجه 25دماي در aکلروفیل 

در aرسد کاهش میزان کلروفیل به نظر می. شدمشاهده ساعت غرقاب 96درجه و 10دمايآن مربوط به ) بر گرم وزن تر

در طی تنش . شودمیaهاي آزاد باشد که باعث کاهش کلروفیل توسط رادیکالaطی تنش غرقاب در اثر تخریب کلروفیل 

و ها د، که باعث تخریب غشانکنفتواکسیداسیون افزایش پیدا میبه دلیلهاي اکسیژن فعال هاي آزاد و گونهغرقاب رادیکال

نیز به نتایج مشابهی دست ) 1389(گالشیو سلامتی و ) 1995(و همکاران، Haung، )1390(رسولی . شودها میپروتئین

را bکلروفیل ویژهبهbو aهاي هاي انجام شده در گندم و ذرت نشان دادند که تنش غرقابی میزان کلروفیلبررسی.یافتند

Younis(کاهش داد et al., 2003; Prasad et al., 2004; Haung et al., 1994( .Sairam و همکاران)در ) 2009

این افزایش به . تحت تنش غرقابی افزایش یافته بودbبه aماش تحت تنش غرقابی مشاهده نمودند که نسبت کلروفیل 

تحت تنش کاهش در محتوي کلروفیل را ،هاي متعدديدر همین زمینه بررسی. بودbکلروفیل تربیشدلیل تخریب 

Ashraf;؛1384و همکاران، محمديملک(غرقابی گزارش نمودند and Rehman, 1999; Haung et al., 1995

McKevlin et al., 1995; Lin et al., 1984( .ي کلروفیلی اکاهش محتوa وb به دلیلتحت تنش غرقابی ممکن است

ایجاد اختلالات و در نتیجه باعث ي کلروفیلی باشد هاتر شدن سنتز و یا شکسته شدن و تخریب سریع رنگیزهآهسته
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به aمتابولیکی در گیاه از طریق کاهش فعالیت آنزیم روبیسکو، کاهش فسفوریلاسیون نوري، تغییر نسبت کلروفیل 

کاهش در میزان کلروفیل همراه . بدمیزان و سنتز مجدد کلروفیل کاهش یامتعاقب آنو شونددر فتوسیستم دو bکلروفیل 

باعث کاهش غلظت ها آنباشند که کاهشها از جنس پروتئین میزیرا کلروفیل(باشد میا کاهش غلظت نیتروژن در برگ ب

از تربیشbافت کلروفیل میزان نسبتشودمشاهده می7و 6هايطور که در شکلهمان. )شودها مینیتروژن در برگ

نسبت bکلروفیل تربیشتخریب ) 1384(و همکاران محمديکملو ) Rehman)1999و Ashraf. باشدمیaکلروفیل 

یکی از اجزاي کمپلکس دریافت به عنوان که bتخریب کلروفیل . را تحت تنش غرقابی گزارش نمودندaبه کلروفیل 

در حفظ توانایی برگ . بدبازدارندگی نوري کاهش یابه دلیلکارایی مراکز فتوشیمیایی شودمیباعثباشد ي نور میکننده

Yan(هاي علفی مورد توجه قرار گرفته است یک مکانیسم مقاومت در گونهبه عنوان کلروفیل تحت شرایط غرقابی  et al.,

1996.(
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96و 72، 48، 24، صفر(ی دوره غرقابی کلزا ط) بر گرم وزن ترگرممیلی(برگaتغییرات میزان کلروفیل :6شکل 
گرادسانتیدرجه 25) درجه و د20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الفy=aebxاساس مدلبر) ساعت
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bکلروفیل 

در bبا افزایش سطوح غرقاب میزان کلروفیل . نشان داده شده است7هاي مختلف در شکل در تیمارbمیزان کلروفیل 

ساعتدر تیمار صفر دماییدر تمام سطوح bمیزان کلروفیل ترین بیش. روند کاهشی را نشان داددماییسطوح مختلف 

و ) مشاهده شدگرادسانتیدرجه 25دماي گرم بر گرم وزن تر در میلی9میزان آن با ترین بیش(غرقاب مشاهده شد 

گرم بر گرم میلی2آن با ترین کم(رقاب مشاهده شد غساعت96اي در در تمام سطوح تغذیهbمیزان کلروفیل ترین کم

اثر در طی تنش غرقاب در bرسد کاهش میزان کلروفیل به نظر می). بودگرادسانتیدرجه 10دماي وزن تر مربوط به 

.شوددر طی تنش غرقاب میbفیل وکه باعث کاهش کلرaفیل وباشد که شبیه تخریب کلرهاي اکسیژن فعالونهگفعالیت 

ایج مشابهی دست نتنیز به ) 1390(هماسبی و همکاران و ط) 1999(Rehmanو Ashraf، )1392(تورانی و همکاران 

.یافتند

= y)الف 4.2208e-0.008x

R2 = 0.9723

ل 
وفی

کلر
b

گ 
بر

)
لی

می
 تر

زن
م و

 گر
م بر

گر
(

= y)ب 5.7593e-0.007x

R2 = 0.9507

ل 
وفی

کلر
b

گ 
بر

)
لی

می
زن 

م و
 گر

م بر
گر

)تر

12
10
8
6
4
2
0

12
10
8
6
4
2
0

967248240967248240
)ساعت(مال تنش مدت اع)ساعت(مدت اعمال تنش 

= y)ج 7.7176e-0.009x

R2 = 0.9848

ل 
وفی

کلر
b

گ 
بر

)
لی

می
 تر

زن
م و

 گر
م بر

گر
(

= y)د 9.7569e-0.006x

R2 = 0.7608

ل 
وفی

کلر
b

گ 
بر

)
لی

می
 تر

زن
م و

 گر
م بر

گر
(

12
10
8
6
4
2
0

12
10
8
6
4
2
0

967248240967248240
)ساعت(مدت اعمال تنش )ساعت(مدت اعمال تنش 

96و 72، 48، 24، صفر(طی دوره غرقابی کلزا ) بر گرم وزن ترگرممیلی(برگ bتغییرات میزان کلروفیل: 7ل کش
گراددرجه سانتی25) درجه و د20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الفy=aebxاساس مدلبر) ساعت
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Seefeldt(ها به دلیل تخریب کلروپلاست گردیدتنش غرقابی باعث کاهش محتوي کلروفیل برگ et al., 2002( . زرد

Zhang(هاي فتوسنتزي بودهاي گندم در اثر تنش غرقابی به علت کاهش و زوال رنگدانهشدن و کاهش کلروفیل برگ et

al., 2009( .Zhou وLin)1995 (30و پرشدن دانه طی دهیگلاي، ساقه رفتن، در کلزا در چهار مرحله رشدي گیاهچه

هاي پایین زان کاهش کلروفیل برگ در برگمیترین بیش. داري کاهش یافتمعنیطوربهروز غرقابی محتوي کلروفیل برگ 

5در گیاهان تحت تیمار bدر گیاه فلفل گزارش نمودند که میزان کلروفیل ) 1384(و همکاران محمديملک. مشاهده شد

بیان نمودند که چنین هم. کاهش نشان دادپنج درصداي نسبت به شاهد در سطح روز تنش غرقابی در مرحله گیاهچه7و 

در گیاه ) 2003(و همکاران Yordanova. دار مقدار کارتنوییدها نسبت به شاهد گردیدبی باعث کاهش معنیتنش غرقا

.دهدرا کاهش میbکلروفیل ویژهبهو bو aذرت نتیجه گرفتند که تنش غرقابی کلروفیل 

کارتنویید

با افزایش مدت غرقاب . شده استنشان داده8و سطوح مختلف غرقاب در شکل هاي مختلفدمامیزان کارتنویید در 

ترین بیش.کردکه از تابع زوال کاهشی تبعییت میروند کاهشی را نشان داددماییمیزان کارتنویید در سطوح مختلف 

میزان ترین کمو )گرم بر گرم وزن ترمیلی1/7(غرقاب صفر ساعتگرادسانتیدرجه 25در دماي میزان کارتنویید 

ه ها بحفظ رنگیزه.مشاهده شد)گرم بر گرم وزن ترمیلی3/1(ساعت غرقاب 96گرادسانتیرجه د10ي دماکارتنویید در 

ترکمسنتز شود میزان فتوی است، که باعث مییک مکانیسم دفاعبه عنوان ها در طی تنش غرقاب خصوص کارتنویید

صاصاً تهاي فتوسنتزي کارتنوییدها اخافتدر ب. ها دارندکارتنوییدها نقش آنتی اکسیدان را در تنش. ش پیدا کندکاه

ها را برعهده دارند، کارتنوییدها از طریق فروکش کردن سریع وضعیت برانگیخته کلروفیل، ي حفاظت از فتوسیستموظیفه

گردد مقدار کارتنوییدها کاهش یافته، ولی کاهشمشاهده می8طور که در شکلهمان. دهندام میحفاظت نوري را انج

توسط اکسیژن ها آناکسیده شدنبه دلیلتواند کاهش محتوي کارتنوییدي می. استترکمها نسبت به کلروفیلها آن

، رسولی(باشد تواند کاهش کلروفیل را در پی داشتهکاهش کارتنویید به دلیل تنش می. باشدها آنفعال و تخریب ساختار

1390 .(
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= y)الف 5.322e-0.004x

R2 = 0.9762

ویی
رتن

کا
لزا 

گ ک
د بر

)
لی

می
گرم

 تر
زن

م و
 گر

بر
(

= y)ب 5.3847e-0.008x

R2 = 0.9927

ویی
رتن

کا
لزا 

گ ک
د بر

)
لی

می
گرم

 تر
زن

م و
 گر

بر
(

8

6

4

2

0

8

6

4

2

0
967248240967248240

)ساعت(مدت اعمال تنش )ساعت(مدت اعمال تنش 

= y)ج 5.4411e-0.002x

R2 = 0.7181

ویی
رتن

کا
لزا 

گ ک
د بر

)
لی

می
گرم

 تر
زن

م و
 گر

بر
(

= y)د 7.0889e-0.003x

R2 = 0.9686

ویی
رتن

کا
لزا 

گ ک
د بر

)
لی

می
گرم

 تر
زن

م و
 گر

بر
(

8

6

4

2

0

8

6

4

2

0
967248240967248240

)ساعت(مدت اعمال تنش )ساعت(دت اعمال تنش م

96و 72، 48، 24، صفر(طی دوره غرقابی )گرم بر گرم وزن ترمیلی(تغییرات میزان کارتنویید برگ کلزا: 8شکل 
گرادسانتیدرجه 25) درجه و د20) درجه، ج15) درجه، ب10) در دماهاي الفy=aebxاساس مدل رب) ساعت

در معادلات برازش داده شده براي ) R2(با حدود اطمینان و ضریب تبیین ) a, b, c(شده برآوردمترهاي پارا: 2جدول 
آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز و دهیدروژنازالکل

R2 c ± SE b ± SE a ± SE بع تغییراتامن
دهیدروژنازالکل

98/0 - 001/0±009/0 45±6870 )گرادسانتی(10دماي 
99/0 - 002/0±01/0 32±6843 )گرادسانتی(15دماي 
98/0 - 002/0±011/0 23±6722 )گرادسانتی(20دماي 
99/0 - 003/0±011/0 31±7582 )گرادسانتی(25دماي 

- آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز 

99/0 01/0±21/0 002/0±0047/0 0002/0±000002/0- )گرادسانتی(10دماي 
98/0 009/0±23/0 001/0±0058/0 0001/0±000003/0- )گرادسانتی(15دماي 
98/0 01/0±26/0 003/0±0052/0 0002/0±000003/0- )گرادسانتی(20دماي 
97/0 007/0±28/0 004/0±006/0 0004/0±000004/0- )گرادسانتی(25دماي 
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گیرينتیجه

اي نشان داد چههکلزا در مرحله گیاچهو مورفولوژیک در گیاهنتایج بررسی اثر تنش غرقابی بر پارامترهاي فیزیولوژیک

. گیاه نسبت به شرایط مطلوب شد) وزن خشک برگ و ریشه(توده زیستکه تنش غرقاب باعث کاهش شیب افزایش در 

،aیل میزان کلروفترین کمساعت غرقاب 96تحت اثر تنش غرقاب کاهش یافت، تیمار ) و کارتنوییدa،b(میزان کلروفیل 

bساعت غرقاب و 96درجه و تیمار 25در دماي دهیدروژنازالکلمیزان فعالیت آنزیم ترین بیش. و کارتنویید را نشان داد

میزان فعالیت آنزیم ترین بیش. و صفر ساعت غرقاب مشاهده گردیدگرادسانتیدرجه 10میزان فعالیت آن در ترین کم

6و 1فروکتوز میزان فعالیت آنزیم ترین کمو گرادسانتیدرجه 25ساعت غرقاب 72در آلدولازفسفاتبیس6و 1فروکتوز 

نتایج حاکی از افزایش این دو آنزیم در طی تنش . مشاهده شدگرادسانتیدرجه 10در صفر ساعت آلدولازفسفاتبیس

شود و خسارت به گیاهچه کلزا میتنش غرقاب باعثاین که ه با توجه ب.باشدغرقاب جهت کاهش خسارات این تنش می

شود تا حد امکان از کاشت در مزارع با خاك سنگین احتمال دارد درصد استقرار کلزا در مزرعه را کاهش دهد توصیه می

. اجتناب شود و از مزارع با زهکش خاك مناسب استفاده شود

منابع

محصولات زراعی سال زراعی : اورزي، جلد اولآمارنامه کش.1391،آمار و فناوري اطلاعات وزارت جهاد کشاورزي

.ص125. ریزي و اقتصادي، دفتر آمار و فناوري اطلاعاتانتشارات وزارت جهادکشاورزي، معاونت برنامه. 91-1390

.تهراندانشگاهانتشارات). ترجمه(گیاهیعلوممتخصصانبرايکاربرديفنونواصول.1388. انادور،و.ماردکانی،

.ص213
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.ص75. کارشناسی ارشد دانشگاه علوم کشاورزي و منابع طبیعی گرگان

بررسی خصوصیات مورفولوژیک و فیزیولوژیک پنبه در واکنش به اثرات غرقابی و .1389. گالشی، سو.سلامتی، ن

، 1389دي 1-2. دانشگاه تهران.هاي خوراکیهاي روغنی و روغنانهالمللی دار بینمقالات سومین سمینمجموعه. دما

.32-51: ص. تهران، ایران

.ص182. انتشارات جهاد دانشگاهی مشهد. هاي آماريدر تجزیهSASافزارکاربرد نرم.1386،.سلطانی، ا
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رفولوژیک و فیزیولوژیک گندم در واکنش بررسی خصوصیات مو. 1390. پور، حصادقیو .، گالشی، س.طهماسبی، م

5-7.اهوازدانشگاه . ردهاي دستیابی به کشاورزي پایدارمقالات اولین همایش تخصصی راهبمجموعه. به اثرات غرقابی و دما

.78-100. اهواز، ایران. 1390خرداد

بررسی رشد ریشه، عملکرد .1385. ، و قبادي، م.ح. ، قرینه،م.، فتحی، ق.بخشنده، ع،.نادیان، ح. ،ا.قبادي، م

- 525:)22(4.نهال و بذر. هاي گندم در شرایط تنش غرقابی در مراحل مختلف رشدبیولوژیک و عملکرد دانه در ژنوتیپ

513.

انتشارات جهاد . هاي محیطی در گیاهانفیزیولوژي تنش.1388. نباتی، جو.، کمندي، ع.، برزوئی، ا.کافی، م

.ص235. دانشگاهی مشهد

مجله علوم . هاي هوایی ژنوتیپ نخودتنش غرقابی بر رشد ریشه و اندامتأثیر.1386. ، ترنر، ن.، پالتا، ه.گنجعلی، ع

.343- 353):15(3. کشاورزي و منابع طبیعی

فیزیولوژي مجله. رشد در گندم تحت شرایط تنش غرقابیهاي ارزیابی شاخص.1390. چانیکار، جو.مرعشی، ك

.15- 26):12(3. عیگیاهان زرا

وکاشتتاریخاثر. 1389. رمصطفویان،و.احیدرزاده،،.ورامئه،،.ع.ماسماعیلی،،.هپیردشتی،،.سمظفري،

Brassica napus(کلزارقمسهعملکرداجزايودانهعملکردبرمخزنومنبعمحدودیت L .(ایرانزراعیعلوميمجله .

4)12:(498-482.

اثر تنش غرقابی بر القاء تنش اکسیداتیو و غلظت . 1384،ترکزاده، مو.لانتري، خک، منوچهري.ف، محمديملک

Capsicum annum)عناصر در گیاه فلفل  L.) .110-119):18(2. شناسی ایرانزیستهمجل.

Ashraf, M. and Rehman, H. 1999. Interactive effects of nitrate and long-term water logging on

growth, water signal-transduction. Plantand Soil 244: 197- 214.

Christianson, J.A., Wilson, I., Lewellyn, W., Danny J. and Dennis, E. 2009. The low-

Oxygen- Induced NAC Domoin Transcription Factor ANACL o2 Affects viability of Arabidopsis

seeds following low- Oxygen treatment. American society of plant Biologists 149: 1724-1738.
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Fukao, T., Kennedy, R.A., Yamasue, Y. and Rumpho, M.E. 2003. Genetic and biochemical

analysis of anaerobically inducat enzyms during seed germination of Echinochloa crus-galli

varieties tolerant and intolerant of anoxia. Journal of experimental botany 54 (386): 1421-1429.
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