
Ecology of Iranian Forests, Vol. 13, Issue 2, 2025                                p: 62-73 
Sari Agriculture Sceinces and Natural 

Resources University 

 

Research Paper 
 

The Photosynthetic Capacity and Gas Exchange Rate of European Beech 
(Fagus sylvatica L.) Across the Photosynthetically Active Radiation (PAR) 

Spectrum 
 

Ahmad Sadeghipour1  and Davoud Kartoolinejad2 

 
1- Associate Professor, Department of Rangeland Management, Faculty of Desert Studies, Semnan University, 

Semnan, Iran, (Corresponding author: A.sadeghipour@semnan.ac.ir)  
2- Associate Professor, Department of Forestry, Faculty of Desert Studies, Semnan University, Semnan, Iran 

 
Received: 07 February, 2025                        Revised: 28 April, 2025                      Accepted: 02 June, 2025 

 

Extended Abstract 
Background: Forests play a crucial role in mitigating atmospheric carbon dioxide, the most 
important greenhouse gas that is a significant contributor to the ongoing climate changes on Earth. 
Through the photosynthesis process, forests absorb carbon dioxide and produce oxygen, thereby 
helping to reduce the concentration of greenhouse gases in the atmosphere. In this way, forests 
act as a natural buffer against climate change. Climate predictions indicate that atmospheric CO2 
concentrations will reach 700 μmol mol-1 by 2100, which is expected to result in widespread and 
prolonged drought occurrences and temperature increases in Europe. The primary consequences 
of these climatic disruptions will disproportionately affect European forests, particularly 
European beech forests. Previous research has demonstrated that beech mortality is more 
significantly influenced by drought than by other factors. Consequently, recent studies have 
focused on the relationship between ecological factors, such as temperature and light, with 
photosynthesis rates, CO2 uptake, transpiration, and other physiological aspects of European 
beech. This tree species is recognized as an indicator of the sensitivity of European broadleaf 
forests to the impacts of climate change. This study investigates the effects of varying light 
intensities on leaf photosynthesis rates, transpiration, intercellular carbon dioxide concentration, 
and stomatal conductance. 
Methods: To study the physiology of photosynthesis and gas exchange rates in European beech 
trees (Fagus sylvatica) at the Hainich National Park in Germany, five young trees, each 
approximately 2.5 meters in height, were selected under the canopy of mature trees. From each 
tree, five healthy, mature leaves that had developed naturally were selected for analysis. 
Measurements were conducted using the LC Pro+ device at ten different light intensities ranging 
from 0 to 696 micromoles of photons m−2 s−1, with five replicates for each condition. The 
measurements were performed in a controlled temperature environment set to 21 °C ± 1. An area 
of 6.25 cm² of live beech leaves was placed in the measuring chamber. After the initial 
measurements, CO2 and H2O concentrations were introduced to both leaf surfaces within the 
chamber. The concentration of CO2 in the air exiting the chamber, after being utilized in the 
photosynthesis process (which typically leads to a reduction), along with the concentration of 
H2O (released following leaf photosynthesis), was re-measured and analyzed subsequently. The 
net assimilation rate (photosynthesis) and transpiration were continuously calculated from the 
differences between the input concentration (reference values) and the final concentration 
(analyzed values) of CO2 and H2O gases. Thereafter, light response curves were constructed based 
on the average data for the European beech species. 
Results: The light compensation point, defined as the light intensity at which the rate of CO2 
assimilation equals the rate of CO2 consumption in the photosynthesis process in plant leaves, 
was determined at 7.5 µmol photons m−2 s−1 for the European beech species. The dark respiration 
rate was measured at approximately -0.19 µmol of CO2 m

−2 s−1, based on the average of all tests 
conducted. The photosynthesis rate in European beech increased significantly with rising 
photosynthetically active radiation (PAR) from 0 to 174 µmol photons m−2 s−1, reaching its 
maximum at the radiation of 435 µmol photons m−2 s−1, with an average rate of 2.94±0.65 µmol 
of CO2 m

−2 s−1. As PAR increased, the European beech exhibited a strong tendency to rapidly 
consume CO2, achieving the minimum light required on its leaf surfaces; specifically, with a slight 
increase in light intensity from 0 to 44 µmol m−2 s−1, the CO2 concentration in the intercellular 
spaces of the mesophyll leaf significantly decreased to its minimum level (264 µmol of CO2 per 
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mol of air). This reduction is attributed to the sudden influx of intercellular CO2 into the 
chloroplasts to initiate the photosynthesis process at very low light intensities, which also results 
in a considerable reduction in stomatal conductance. Beyond a light intensity of 44 µmol m−2 s−1, 
both stomatal conductance and transpiration showed a continuous increase with a gradual slope, 
reaching their maximum at 696 µmol m−2 s−1. Meanwhile, the intercellular CO2 concentration 
(Ci) exhibited a much slower relative increase from a light intensity of 44 µmol m−2 s−1to 696 
µmol m−2 s−1and never reached the maximum level observed in the dark or at zero light intensity. 
Taking into account the maximum photosynthesis rate for European beech saplings of 2.94 µmol 
m−2 s−1, the net CO2 uptake is approximately 4.66 kg per hectare per hour at a radiation level of 
435 µmol photons m−2 s−1, corresponding to a carbon (C) uptake of 1113 g C m-2 yr-1. 
Conclusion: The present study indicates that the European beech is a highly shade-tolerant 
species with a significant response to environmental changes, such as light, rendering it a very 
sensitive tree species to alterations in ecological conditions within European ecosystems.  
 
Keywords: European beech, Photosynthetically active radiation, Photosynthesis rate, Shade  
                     tolerance, Stomatal conductance, Transpiration 
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 چکیده مبسوط 
  اقلیمی  مداوم  راتییکه عامل مهم تغ یا گاز گلخانهترین مهم شوند، یمحسوب منیوار   دکربنیاکسیفرونشاندن د یبرا  یها عامل مهمجنگل  مقدمه و هدف: 

میلادی اسوت که    2100تا سوال  میکرومول بر مول  700 اکسوید کربن نیوار بهغلظت دی رسویدناز    یحاک  یمیهای اقلبینیپیش .شوودیمحسووب م  نیکره زم
  ر یگدامن  اقلیمیاختلالات    نیاز ا  یعواقب ناش نیشتری. بطولانی خواهد شدو مدت زمان    ریوسعت فراگبا  دما در اروپا    شیو افزا  یسالرخداد خشک باعث وقوع

اسوت تا   یسوالخشوک  ریتحت تاث  شوتریراش ب  ریند که مرگ و ما هنشوان داد نیشویپ  یهاپژوهشخواهد شود.   ییراش اروپا  یهاجنگل ژهیواروپا، به  یهاجنگل
عوامل   ری، تعرق و سووا2COبا نرخ فتوسوونتز، جذب  شووناختی نظیر دما و نوربومبر ارتباط عوامل   یادیمطالعات ز  ریاخ یهاسووال یط  ، نیا  بر عوامل، بنا ریسووا
 . در شودیمشناخته   میاقل  رییپهن برگ اروپا نسبت به اثرات تغ  یهاجنگل تیحسواس  یبرا   یگونه، شواخ و نیچرا که ا  ندا متمرکز شوده  ییراش اروپا  کیولوژیزیف

 . بررسی شدی  ا روزنهاکسیدکربن بین سلولی و هدایت  غلظت دی  تعرق، ، برگ  فتوسنتزنرخ   بر مختلف نوری هاشدتات  اثر  ، این پژوهش
 هر یکدرخت جوان که ارتفاع    پنج آلمان،    شینیها  یدر پارک مل  ییدرختان راش اروپا   ینرخ فتوسنتز و تبادلات گاز  یولوژیزیمطالعه ف  یبرا  : هامواد و روش

  هایریگانتخاب شدند. اندازه  بررسی  جهترشد کرده بودند    یعی طور طببرگ بالغ و سالم که به  پنج . از هر درخت،  ندشدانتخاب    زیر تاج درختان مادری  متر بود  5/2
در دمای ،  تکرار  پنج و در    میکرومول فوتون بر مترمربع در ثانیه  696تا    0از  شدت مختلف از طیف نور فعال فتوسنتزی    10در    +LC Pro  استفاده از دستگاه  با

گیری  اندازهپس از    O2Hو    2CO  هایغلظت گرفت.  قرار    گیریاتاقک اندازه  دروناز برگ زنده راش    مربع  متر یسانت  25/6.  ندانجام شد  C°  21±1کنترل شده  
طور  )که به  در فرایند فتوسنتزپس از استفاده    ، از اتاقک   دهش  هیتخل  یهوا   2CO. غلظت  ندشد  تیشده درون اتاقک، هدا   داده  قرار  به هر دو سطح برگِاولیه  
(  'مرجع'  ری)مقاد  یغلظت ورود  انیم  یها. از تفاوتشد  تجزیهگیری و  اندازه  مجدداًپس از انجام فتوسنتز برگ(    آزادشده)  O2H( و غلظت  افتیکاهش    یع یطب

 های پاسخ نوری بریمنحنسپس،  .  شدصورت مداوم محاسبه  ( و تعرق بهونیلاسیمی، نرخ جذب )آسO2Hو    2CO  یاگازه  شده(تجزیه  ری)مقاد  ییِو غلظت نها
 . ندبرای گونه راش اروپایی رسم شد هادادهاساس میانگین 

، برای  شود یمدر فرایند فتوسنتز در برگ گیاه برابر    2COبا نرخ م رف    2COکه طبق تعریف شدت نوری است که نرخ جذب    ، نقطه جبران نوری  ها: یافته
طور متوسط بر اساس میانگین کل آزمایشات دست آمد. نرخ تنفس در تاریکی نیز بهمیکرومول فوتون بر مترمربع در ثانیه به  5/7گونه راش اروپایی در شدت نور  

گیری شد. نرخ فتوسنتز در راش اروپایی با افزایش شدت تابش فعال فتوسنتزی از  اکسیدکربن بر مترمربع در ثانیه اندازهمیکرومول دی -19/0انجام شده حدود 
میکرومول    2/ 94±65/0طور متوسط  یجاد شد که بهمیکرومول فوتون بر مترمربع در ثانیه ا   435با شیب زیادی افزایش یافت و بیشینۀ آن در تابش    174تا    0
بر سطح    دهیرس  نورِ  کمینۀ  افتیبا در  2CO  یبه م رف فور  یادیز  ل یتما  یی، گونه راش اروپاPAR  شیبا افزا دست آمد.  اکسیدکربن بر مترمربع در ثانیه بهدی
موجود در    2COبر مترمربع در ساعت، غلظت    کرومولیم  44نور از مقدار صفر تا    دنیدر شدت نور و رس  شیکه با اندک افزا یطور؛ بهشتخود را دا   یهابرگ
ورود   لیدلکاهش به  نی . ا دیرس  اکسیدکربن بر مول هوا(میکرومول دی  264)  مقدار خود  کمینۀو به    افتیشدت کاهش  به  گ، بر  لیمزوف  یهاسلول  نیب  یفضا
در مقدار    دیکاهش شد  ،موضوع   نیاست. ا   نییپا  ارینور بس  یهاشدتفتوسنتز در    ندیآغاز فرآها جهت  به درون کلروپلاست  ی سلول  نیب  اکسیدکربنِدی  یناگهان
تا   ندمداوم داشت  شیافزا   یمیملا بی و تعرق با ش یا روزنه  تیبه بعد، هدا  ه یبر مترمربع در ثان کرومول یم  44. از شدت نور  شودیم موجب  ز یرا ن یا روزنه  تیهدا 
بر   کرومولیم 44( از تابش Ci) یسلول نیباکسیدکربن دیغلظت  حال، با این. ندیدرسمقدار خود  بیشینۀبه  هیبر مترمربع در ثان کرومولیم 696در تابش  کهنیا 

د  خو  ۀن یشیبه مقدار ب  گاهچ ی هداشت و    یمیو ملا  ی نسب  شیافزا   هیبر مترمربع در ثان  کرومولیم   696به تابش    دنی تا رس  یکمتر  ار یب بسی با ش  هیمترمربع در ثان
دست  در ثانیه به  مترمربعمیکرومول بر    2/ 94ی راش اروپایی که برابر با  هانهالبیشینۀ نرخ فتوسنتز برای  با توجه به  .  دیرسنشدت نور صفر بود    ای  یک یکه در تار
)کربن( برابر   Cو یا جذب  میکرومول فوتون بر مترمربع در ثانیه    435در تابش  ر در هر ساعت  هکتا در    کیلوگرم  66/4  حدود  اکسیدکربن آندی  خالص  جذبآمد،  
 را ایجاد خواهد نمود.  (yr 2-g C m-1) سال هردر   مترمربعگرم بر  1113با 

نور، واکنش زیادی محیطی نظیر  تغییرات    پسند است و نسبت بهی بسیار سایها گونهکه گونه راش اروپایی    دهدمینشان    حاضر  همطالع   گیری کلی: نتیجه
 های اروپا محسوب شود. سامانهشناختی در بومراش اروپایی گونه درختی بسیار حساس نسبت به تغییر شرایط بوم  شودیمباعث  که دهدیمنشان 

 

 ی ا روزنهپسند، تابش فعال فتوسنتزی، هدایت راش اروپایی، شدت فتوسنتز، تعرق، سایه های کلیدی: واژه 
 

 مقدمه 
اکسیدکربن  دی فرونشاندن    ی برا  یمهم  عاملها  جنگل

ای است  این گاز یکی از گازهای گلخانه  ؛شوندیمنیوار محسوب  
  آید شمار میکره زمین به  اقلیمیمداوم    راتییتغمهم    عامل  که
(Kartoolinejad et al., 2024  .)کل جذب    نرخ  گیریاندازه

گونه    نیواراکسیدکربن  دی هر  توسط  گازی  تبادلات  نرخ  و 
  ناخالص   ه یاول  دیتول  وپوشش  فتوسنتز تاجدرختی، برای محاسبه  

(GPP)، ( دارد  زیادی  (.   t aleStojanović ,.2024اهمیت 

  حیاتی   اریبس  عواملاز    نیز  سطوح مختلف نور   ب یفرکانس و ترک
  افزایش   و  رشد  نظیر  یشناختبوم  یندهایفرآانجام    یبرا
ی  فتوسنتز  یانرژ  ن یمأت  قیاز طر  در درختان است که توده  ستیز
et  Hatam) کندیمعمل  زاییریخت یندهایفرآ کیبا تحر ای

, 2024al.).    ،در رشد و   یدینقش کل  ید یتابش خورشبنابراین
اکوس زو    دارد  یاهیگ  یهاستمیرقابت  طریق    تودهستیبا  از 

فیتوالمنت برا  یانرژ  یورودو    داردارتباط    هاتامین    ی لازم 
  400  ی موج  فیدرون باند ط  یهااستفاده از فوتون   بارا    فتوسنتز
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 65................................ ....................................................................................................(Fagus sylvatica) ییراش اروپا یو نرخ تبادلات گاز یتوان فتوسنتز

  شود یم  دهی( نامPAR)  یتابش فعال فتوسنتز   کهنانومتر  700  تا
  . ( 2023et al., 2023; Thomas et alKe ,.)  دینمایمایجاد  

ی حیاتی هاتیفعالانجام    برای ی  مطلوب  محدودهاین طیف از نور،  
فراهم   را  کربن  جذب  و  فتوسنتز  نظیر  در   کندیمدرختان  و 

ازو    ترنییپای  هاشدت نرخ  محدوده  این  فراتر    جذب ، 
درختان  دی فتوسنتز  شدت  و  ماکسیدکربن    . ابدییکاهش 
 قیرشد از طر  یندهایفرآ  یبرا  را  ییهاسرنخ  تابش  ،نیهمچن
  ت یفیعنوان ککه به   دهدیارائه م   یتشعشع ورود  فیط  بیترک

رشد با استفاده   میتنظ  یبرا   اطلاعاتین  . اشودی نور شناخته م
به   جذباز   بخش    ژهیورنگدانه  آبUVدر  قرمز    ی،    ف یطو 

می  دیخورش  et alLeuchner ;2011 ,.)  شودی استفاده 

., 2023et alThomas  .)  است   فتوسنتزی ممکن  فعال  تشعشع  
mol photon m–کوانتوم )  یا  و W m)–2 (انرژی  برحسب واحد

1–s 2کهشود. زمانی    ( بیانPAR   مورد    کوانتومی  واحد  اساس  بر
گیرد، قرار   Photosynthetic Photon  اصطلاح  از  استفاده 

Flux Density    و به اخت ارPPFD    عمدتاًکه    شودیماستفاده 
 نیز از این ترکیب نام حذف شده و تنها  Densityیا تراکم واژه
  ی المللن یب  استاندارد  نظام  در   زیرا  شود یمبیان     PPFصورتبه 

  قرار   مورداستفاده  حجم  یا  و   سطح  برای  تراکم  ،(SI) واحدها
 Thomas et alLeuchner ;2011 ,.و نه شدت نور )  ردیگیم

2023 .,et al., 2023; Ke et al .) 
  رخداد قابل توجه در    شیافزااز    یحاک  اقلیمی  هایبینیپیش
افزایش دماسالخشک اروپا    ی و   مدت   و  وسعت  که  هستنددر 
  ی ناش  عواقب بیشترین  .  آن است  یهامشخ ه از    فراگیریزمان  
 ژهیواروپا، به   یهاجنگلگیر  دامنوهوایی  اختلالات آب  نیاز ا

نشان  ی پیشینهاپژوهش اروپایی خواهد شد. راشی هاجنگل
م  دهندمی و  ب  ریکه مرگ   یسالخشک  ریتاث  تحت  شتر یراش 
های اخیر مطالعات زیادی براین طی سالانب  ،تا سایر عوامل  است 

عوامل   ارتباط  جذب  ی  شناختبوم بر  فتوسنتز،  نرخ  با 
، تعرق و سایر عوامل فیزیولوژیک راش اروپایی اکسیدکربندی

شده ب  ندامتمرکز  گونه،  این  که  برای  ه چرا  شاخ ی  عنوان 
برگ اروپا نسبت به اثرات تغییر اقلیم ی پهنهاجنگلحساسیت  
 et Leuschner, 2020; Buonincontri)  شودی مشناخته  

., 2023al   .) 
غالب    یگونه درخت )L. Fagus sylvatica (ییراش اروپا

  ی هاگونه   نیتراز مهم  یکیو    یمرکز  یاروپا  یعیطب  یهاجنگل
 نیترنیو نماد  نیتراز مهم  یکاین درخت ی است.    قاره  نیا  یچوب
است  پهندرختان    یهاگونه  اروپا  قاره  تودهبرگ   یهاکه 
و در زمان    دهدیم  لیرشد تشک  نهیبه   طیرا در شرا  یاگونه تک

که   ی همراهدرخت  یهاگونه   ر یاز ساافزایش سن به سنین پیری،  
طر بودند    یاندازه یسا  قیاز  رقابت  در  آن   ردیگی م  سبقتبا 

(Leuschner, 2020Ellenberg, 2017;  &Leuschner   .)
بس کشورها   یاریدر    ی الوار  یهاگونه   از  ،یمرکز  ی اروپا  یاز 
د  و  شودیممحسوب  مهم    بسیار برگ سوزنی رختان  تنها 
ی از این نظر  اسکاتلند  کاج  و  ینروژکاشتی همچون نوئل  دست

پیشی   آن  طبرندیگیماز  گستره  ب  یع ی.    910000از    شیآن 
  ل یسیاز سو    دهدی پوشش منواحی معتدله را    مربع عمدتاً   لومتریک

  نروژ   ( تا برگن در جنوبیدرجه شمال  38)حدود    ایتالیدر جنوب ا
شمال  60)حدود   اسپانیدرجه  شمال  از  و  درجه    5)حدود    ای(، 

. از پراکنش دارد  (یدرجه شرق  28)حدود    ی( تا شرق رومانیغرب
مجزا    یجزئکه با صفات  علاوه دو گونه ده گونه راش جهان به 

  F. sylvatica  ، ( et alBuonincontri.2023 ,)  اندشده
اروپایی   راشی  گرچه گونه دارد.  در جهان    را  پراکنش  نیشتریب

حد بری  شرق    سمتبه زیادی    تا  اروپا  نواحی  کرده قاره    نفوذ 
طور  بهاما  دهد،  را پوشش می جغرافیایی  درجه طول    33است و  
میزان کافی اروپایی به راش  که    است  شدهدرک    این طورکلی  
تابستان  از   ف ل  در  در و  رطوبت  ملایم  دماهای    ف ل   به 

 Leuschner, 2020; Buonincontri)  زمستان وابسته است

, 2023.et al ر یتبخ  نرخ  شیافزا  با  در ارتباط  اقلیمشدن  (. گرم  
ممکن است    ،ییمناطق اروپا  ی در برخه  تابستان  ی بارندگو کاهش  

F. sylvatica  افزا قرار دهد.   یتنش خشک  ش یرا در معرض 
 2003،  1976  یهامانند سال  یتابستان  دیشد  یهایسالخشک

جنگل  91-2018  یهاسال  و مختلف  مناطق  راش   یاهدر 
برگ منجربه   مرگ    وها  شاخه  خشکیدگی  ،تاجهای  ریزش 
این    یدر مورد تحمل خشک  را  ییهای نگرانو    ندان راش شددرخت

آ نقش  و  در  یدارجنگل  ندهیگونه  و  گرم  یایدن  یک  آن  تر 
نمود  ترخشک  Lechowicz, 2006;  &Fang)  ندایجاد 

Leuschner, 2020 .)  یعیطب  محدوده پراکنش  F. sylvatica  ،
استثنا به  موارد  یبه  یعنی   تاکسون  مربوط  آن   مشابه 

F. orientalis،  ن یانگیحرارت )م  درجهاز    یعینسبتاً وس  فیط  
 ماه    نیترگرم  دمایمتوسط    و  5/13  –  6/6سالانه  دمای  

سانت  23  -  9/16  )حدود    یهواشناس  رطوبتو    گراد(ی درجه 
. از ده ردیگی را در بر م(  متر بارش سالانه یلیم  2000  -  470

راش اروپایی  گونه  راش  با  ،    ن یشتریب  F. orientialisهمراه 
به سمت  یشرویپ دار  اقلیم  را  انخشک  با  حال، مطالعات ن ید. 

مطالعات بازکاشت  و    های درون عرصهیدستکار  ،یشگاهیآزما
رشد  دهندمی   نشانشده  انجام قاب  که  حتی    یمانزندهلیت  و 

F. sylvatica   نسبت به کاهش رطوبت هوا کاملاً حساس است  
است ممکن  قسمت  حضور  که  در  را   و  یاقارهدرون  یهاآن 

  ی هاکوهستان  کمربندبه    ، تنهاآنپراکنش    یجنوب  یهامحدوده
ابریمه  Lechowicz, 2006;  &Fangمحدود کند )  گیر و 

., 2018; et al Khodaverdi., 2017; et alde Carcer 
Leuschner, 2020., 2019; et alRahmati    .) 

آب   تحت درختان  فعلی  وهواییشرایط  مرکزی،   اروپای 
  بقاء ی که اجازه  هایراهکاریا    موثرهای دفاعی  مکانیزم   هب   جنگلی

را  خشکسالی    در اقلیم  تغییر  از  بر  ناشی  منفی  اثرات  بدون 
  مجهز نیستند   بدهد،  رشد و تولیدشان  ،فرایندهای فیزیولوژیکی

(., 2014et alPriwitzer تحقیقات تأثیر   (.  با  مرتبط 
 راشسالی بر رژیم آبی و فرآیندهای فتوسنتزی درخت  خشک

کننده  چندین مکانیزم کنترل  داشتن  د که با وجودندهنشان می
از  این درخت تحمل استرس خشک ،آب  کاهشنرخ   را  سالی 

 et Priwitzer ., 2009; et alFotelli)  دهدخود نشان نمی

., 2014alاروپا  در ش وسیع راکنپدامنه دلیل به  (. راش اروپایی
حساسیت   خشک نسبت  و  در  به  را  فراوانی  توجه  اخیراً  سالی، 

است. شرایط هوایی    خود جلب کردهرابطه با گرمایش جهانی به 
ی تولید  کاهش قابل ملاحظه به    ،خشک و گرم در طول تابستان

جنگل  اولیه  منجرهای  خالص  رویدادهای می   راش  شود. 
سرعت  نظیر  )  شدیدوهوایی  آب به  است  ممکن  خشکسالی( 

به بروز   ند و منجر نرا ضعیف ک آن شرایط فیزیولوژیکی جمعیت
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طور  حتی در مناطقی که به   آفات و حشرات  طغیانها و  بیماری
ها روزنه  ،طور کلی. به دنگرد گونه مناسب هستنداین کلی برای 

د بسته بیشتر شوهوا    موجود در  فشار بخار آبکمبود  که  زمانی
روزنه بسته وند.  شمی پاسخ   یکیها  شدن  نخستین  هر های  از 

ی فتوسنتز  غالبسالی است و یک محدودیت  به خشکگیاهی  
خشک  در متوسط  رویدادهای  تا  خفیف  نق ان  .  استسالی 

  ها که منجر شدن روزنه از طریق بستهدرخت  هیدرولیکی    فعالیت
  ای از اثرات و زنجیره (  carbon starvation)به گرسنگی کربن  

بعدی مکانیزم،  شودی م  ناگوار  اصلی  از  قدرت  یضعتهای  ف 
این et alwitzer Pri ,.)  شودی ممحسوب  درخت    زیست 

, 2023.et altri 2014; Buonincon  .) 
زاگرس توسط   یسه گونه بلوط بوم یعملکرد تبادلات گاز

  ج یشد. نتا  سهیمقا(  Nazari et al., 2011و همکاران )  ینظر
گونه برودار نرخ فتوسنتز در واحد سطح بالاتر   ند کهنشان داد

 یتعداد برگ و سطح مخ وص برگ کمتر  وماس،یب زانیاما م
 شتریب  یاز بردبار  یحاک  جینتا  نی. اشت دا  گرینسبت به دو گونه د

به دو گونه د  ی خشک  طی برودار در شرا  ونهگ   . ندبود  گری نسبت 
کرتولیصادق و  )یپور  Sadeghipour  &نژاد 

, 2017Kartoolinejadشدت اثرات  بر    یها(  نور  مختلف 
جنگل    یکدر  را    2COی  اروزنه   یتفتوسنتز، تعرق، جذب و هدا

زبان دست   ی بررس  Fraxinus excelsiorگنجشک  کاشت 
بر هکتار   2CO یلوگرمک 7/6جذب خالص حدود  یشینه. بکردند
مترمربع    رب  یکرومولم  PPF  696نرخ فتوسنتز در مقدارِ    یشینهو ب

ب   یهبر ثان ثابت    ،. براساس نرخ فتوسنتزنددست آمده در ساعت 
گون که  موردبررسزبان   ۀ شد  نورپسند یمه ن  یاگونه   ی،گنجشک 
(  یهبر مترمربع در ثان  یکرومولم  6/10=  یجبران نور  ۀ بود )نقط
=    )حداکثر شدت فتوسنتز  پسندیهسا  یانقش گونه   تواندیکه م
گرم    1324آن    ۀ د. جذب کربن سالانینما  یفا ا  ( را در جنگل 5/3

 دست آمد.   ه بر مترمربع در هرسال ب
 اهانیو پاسخ گ  یکیولوژیزیف  یسازگار  عیسر  ی ابیارز  یبرا

اختلالات   زیستبه  و  از    ،یطیمحاقلیمی  استفاده 
پارامترها  ریغ  یهایریگاندازه گ  یمخرب  گاز    ، یاهیتبادل 
 یریگرا نشان داده است. اندازه زیادی    نانیاطم  تیو قابل  ییکارا

بخار آب، جذب دی  یی همچونپارامترها تبادل  و  اکسیدکربن 
را  یارزشمند یها دگاهید...  و م رف آب ییکارانرخ فتوسنتز، 

ارائه    اهانگی  مانیزندهو    سمیدر مورد نوسانات خاص در متابول
در زمان بروز  حساس    یهاعنوان شاخص به   ،جه یدر نت  ؛دهندیم

نامساعد محیطی و   مختلف عمل    ی خارجعوامل محدودکننده 
از  بهتر    درکداشتن  .  (  2024et alBorišev ,.) کنندیم

فتوسنتز، جذب کربن و    یها سمیمکان  و  یکیولوژیزیفی  هاپاسخ
الگویی دربه   تواندی متعرق در جنس راش   ی زیربرنامه   عنوان 

مد  یدارجنگل  یهاپروژه آ  تیریو  در  مهم   اریبس  ندهیجنگل 
سمت تجربه درجه  باشد چراکه دنیا در حال پیشروی روزافزون به 

و  هاحرارت بالاتر  که    تریجدی  هاچالشی  است  اقلیمی 
ترکیب    دنتوانیم در  زیادی  تغییرات  و هاگونه به  درختی  ی 
تغییر  هاپیت نتیجه  در  و  جنگلی  ی هابرنامهو    هاروشی 

منجر شو جنگل مناطق جنگلی  توسعه  و  احیا   تعییند.  نکاری، 
  و   یاروزنه   عوامل   سهم  راش اروپایی و تعیین  فتوسنتزی  توان
فتوسنتز   در  ایروزنه   غیر  یهای ژگیو  شناسایی  برای  کاهش 

اهمیت  این  فتوسنتزی   از   هدف  بنابراین،   .دارد  فراوانی   گیاه 
متغیرهای وابسته   ردکتعیین پاسخ و شناخت عمل  حاضر،  پژوهش
اکسیدکربن بین سلولی، تعرق و  ی، غلظت دیاروزنه  به هدایت
(  PARی مختلف تابش فعال فتوسنتزی )هاشدت در    فتوسنتز

 برای گونه راش اروپایی است. 
 

 ها و روش مواد
بررسی  م     مورد  جغرافیایی  نطقه  طول   10  24׳  6״دارای 

در پارک ملی    ،شمالی  51  5׳  33״شرقی و عرض جغرافیایی  
غرب در  آلمان  شده   Thuringiaهاینیش  ارتفاع    . است  واقع 
مطالعه   مورد  دریا  290منطقه  سطح  از  درجه   و  متر  میانگین 

  . هستند  mm   669و  5/7  ℃ترتیب  حرارت و بارندگی سالانه به 
های راش برای حفاظت از جنگل   1997این پارک ملی در سال  

برگ پهنی از جنس درختان  هایگونه   دارای  و   اروپا تأسیس شد
ی طبیعی قاره اروپا  هاجنگلموجود در ترکیب اصلی  کننده  خزان
مربوط به    پارک جنگلیاین  بیشترین فراوانی درختان در  است.  

ی هاهیپا% از  25که با    ( استFagus sylvaticaراش اروپایی )
ی جنس  هاگونه %  7(،  Fraxinus excelsiorزبان گنجشک )

( سپس  Acer pseudoplatanus  عمدتاًافرا  و  ی  هاگونه ( 
 ( ممرز  چون  )Carpinus betulusدیگری  نمدار  و   )Tilia 

cordata    وT. platyphyllos  )  است  همراه( ,Hölscher

., 2006et al Mölder2004;   .) 
تبادلات گازیبرای مطالعه        نرخ  و  فتوسنتز  درختان   شدت 
  که جوان  درخت    پنج،  آلمان  اروپایی در پارک ملی هاینیش  راش

بود  5/2ها  ارتفاع آن    پنج از هر درخت،  .  ندانتخاب گردید  متر 
طور طبیعی در زیر تاج درختان مادری که به برگ بالغ و سالم  
ها گیریگیری انتخاب شدند. اندازه برای اندازه رشد کرده بودند  

دستگاه از  استفاده     Leaf Chamber Analysis Systemبا 
(LC Pro+  )  تولید شرکتLincoln    در شرایط محیط  انگلستان

شدت در  و  مختلف  استاندارد  فتوسنتزی  های  فعال  تابش 
(Photosynthetically Actice Radiation  )  .شدند انجام 

 ی هاطیبرای استفاده در محقابلیت حمل و  با    LCpro+ دستگاه
شده طبیعی  باز   دستگاهاست  طراحی  این  اتاقک  .  یک  دارای 

متر سانتی   25/6است که    کنترل شده  کاملاًکوچک با محیط  
محیط اطراف  . این دستگاه ردیگی ممربع از برگ درون آن قرار 

کند و  گیری و کنترل میرا اندازه  اتاقکبرگ موجود در داخل  
را   برگ  فتوسنتزی  قابل    بافعالیت  نور  و  دما    تنظیم، کنترل 

.  (Kartoolinejad & Sahebalam, 2024) نمایدمحاسبه می
 و 2COقابل کنترل هایبا غلظترا هوا  دستگاه، کنسول اصلی

O2H  کند. مین میأت محفظه برگ  شده به  گیریاندازه   مقداربا    و
  به هوا  از طریق جریان  گیری و  اندازه O2Hو 2CO هایغلظت

د.  نشوهدایت می شده درون اتاقک،  داده  قرار هر دو سطح برگ  
  شود میاتاقک تخلیه  از    پس از استفاده برگ،  شدهتخلیه  یهوا
کاهش در طی فرآیند فتوسنتز    طور طبیعیکه به)   2CO غلظتو  
که پس از انجام فتوسنتز برگ مزبور )  O2H  ( و غلظتیابدمی

مجدداًیابدمیافزایش   آنالیز  اندازه  (  و  از  نشومیگیری  د. 
نهاییِ )پس از م رف( غلظت  اولیه و  غلظت    ی میانهاتفاوت
نرخ جریان شده در اتاقک و نیز  تجزیه  O2Hو    2COهای  گاز

صورت مداوم محاسبه  و تعرق به   (آسیمیلاسیونجذب )هوا، نرخ  
شود.  می
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فروسرخ  اکسیدکربندی گازی  آنالیزگر   (IRGA)  توسط یک 
و جریان هوا درون دستگاه توسط یک فن تضمین  گیریاندازه
بالا    O2H.  شودیم کیفیت  با  رطوبت  سنسور  دو  توسط 

برگ، دمای هوای سطح  دمای    ،شود. همچنینمی  گیریاندازه
نوری فعال فتوسنتزی( و فشار   )پرتو  PAR،داخل اتاقک برگ
سطح  ر  تابیده شده ب  PARمقدارکند.  گیری میجوی را اندازه
ت و  می  عادلبرگ  محاسبه  برگ  تابشی    . شوندانرژی 

( و بعد  'مرجع'  مقادیرها بر اساس حالت گاز ورودی )گیریاندازه
  . دنگیر( صورت میآنالیز شده  مقادیرنمونه برگ )سطح  از گذر از  
 بردثانیه زمان می  02تا  16تقریباً  گازها آنالیز کامل هیک چرخ

(Sadeghipour & Kartoolinejad, 2017).   متغیرهای
تحقیق گیری  اندازهفیزیولوژیکی   این  در  شده  استفاده    و 

 μmolدر سطح برگ )تابش فعال فتوسنتزی    =   PARشامل

photon m⁻² s⁻¹)  ،A  =   نرخ فتوسنتز  (m⁻² s⁻¹ 2mol COμ)  ،
E  =  نرخ تعرق  (O m⁻² s⁻¹2mmol H)  ،Gs =   ایهدایت روزنه 
(O m⁻² s⁻¹2mol H)  ،Ci  =   2 غلظتCO  سلولیبین  (mol μ

mol⁻¹ 2CO)  ،Tl  =    برگ  حسطدمای  (℃،)  Tch =    دمای
غلظت    =   erefاتمسفر،    2COغلظت    =   Cref(،  ℃اتاقک برگ )

O2H  ،و  اتمسفر  P   =  ( فشار بارومتری هواBar  )متغیرهای   .ند بود
جدول   در  قیدشده  روابط  از  بررسی  مورد  محاسبه    1اصلی 

 :  نداشده
 

 روابط مربوط به محاسبه نرخ فتوسنتز و تبادلات گازی برگ راش ارپایی  -1 جدول
Table 1. Equations related to calculating the photosynthesis and gas exchanges rates in European beech leaves 

Aاکسیدکربن بر مترمربع در ثانیه دی  : نرخ فتوسنتز بر حسب میکرومول 
A: Photosynthesis rate in micromoles of carbon dioxide m⁻² s⁻¹ c× Δ suA=  

E نرخ تعرق بر حسب مول بخار آب بر مترمربع در ثانیه : 
E: Transpiration rate in moles of water vapor m⁻² s⁻¹ E= 

Δ𝒆 × 𝑢𝑠 

𝑝
 

Gs:  ی بخار آب بر حسب مول بخار آب بر مترمربع در ثانیه اروزنههدایت 
Gs: Stomatal conductance of water vapor in moles of water vapor m⁻² s⁻¹ Gs= 

1 

𝑟𝑠
 

Ci : 2غلظتCO   گ بر  لیمزوف  ی هاسلول نی ب ی موجود در فضا 
Ci: CO2 concentration in the space between the mesophyll cells of the leaf 𝑔𝑐 =

1

1.6𝑟𝑠+1.37𝑟𝑏

        𝐶𝑖 =
((g𝑐−

𝐸

2
)c′𝑎𝑛)−𝐴

𝑔𝑐+
𝐸

2

 

 
su : مترمربع در ثانیه مول بر بر حسب  برگ در هر مترمربع از سطح برگ  کاتاق رودی و  ی جریان جرم هوامیزان 

us: The mass flow of the air entering the leaf chamber per square meter of the leaf surface in moles m⁻² s⁻¹ 

c:Δ اختلاف در غلظتCO2  میکرومول بر مول  گیری بر حسبدرون اتاقک قبل و بعد از اندازه 
Δc: The difference in CO2 concentration inside the chamber before and after the measurement in μmol/mol 

eΔ:  بارمیلی گیری بر حسبدرون اتاقک قبل و بعد از اندازه غلظت بخار آباختلاف 
Δe: The difference in the concentration of water vapor inside the chamber before and after the measurement in millibars 

p:  بارمیلی بر حسب فشار جوی 
Atmospheric pressure in millibars p: 

anc' آمده از اتاقک برگ بر حسب میکرومول بر مولاکسیدکربن بیرون: دی 
c'an: Carbon dioxide released from leaf chamber in μmol/mol 

br مربع در ثانیه بر مول  : مقاومت لایه مرزی نسبت به بخار آب بر حسب متر 
  rb: Boundary layer resistance to water vapor in m⁻² s⁻¹per mole 

sr مربع در ثانیه بر مول : مقاومت روزنه نسبت به بخار آب بر حسب متر 
rs: The stomat resistance to water vapor in m⁻² s⁻¹per mole 

 

فیزیولوژیک از طیف    10در     یکلیه عوامل  شدت مختلف 
،  261،  174،  87،  44،  یعنی  696تا    0از  تابش فعال فتوسنتزی  

 ،میکرومول بر مترمربع در ثانیه  696و    609،  522،  435،  348
یک    & Sadeghipour)مختلف،    تکرار  10در  هر 

Kartoolinejad, 2017)  21±1  ℃در دمای کنترل شده    و 
 Water Use)آب  م رف  کارایی    ،در نهایت.  شدند  گیریاندازه

Effriciencyنسبت  ( آن( یA/E)  نسبت  و ذات( یA/gs)   برگ  
شد   نیز انجام    .(Ninou et al., 2013)  محاسبه  از  پس 

)یمنحنها،  گیریاندازه نوری  پاسخ   Light responseهای 

curves شده گیریپایه اندازه   پنجو    هابرگاساس میانگین    ( بر
 .  ندگونه راش اروپایی رسم شد

 

 و بحث  نتایج 

تغییرات دمای سوطح برگ و دمای اتاقک برگ را   1شوکل  
دستگاه   کهنیبا توجه به ا. دهدیمها نشان  گیریدر زمان اندازه

LC pro  تنفس، فتوسووونتز و   یرهوایمتغ یریگدر هنگوام انودازه
کربن دما را ثابت نگه    دیاکسیبخار آب و د ینرخ تبادلات گاز

 یاندک دما  ارینوسوانات بسو  ایعدم نوسوان و    1شوکل   ،داردیم
که نرخ با توجه به این. را نشوان می دهد و سوطح برگ  محفظه

 یبه دما وابسوووتگی زیادی اناهیوگ دیوراندمان تولفتوسووونتز و 
هوای مختلف دارد، برای بررسوووی تواثیر طول موجاطراف برگ  

گیری نبوایود تغییرات توابش فعوال فتوسووونتزی، دموا هنگوام انودازه
 .باشد زیادی داشته

همچنین تغییرات نرخ خالص فتوسونتز برگ را در  1ل  کشو
( بر سووطح برگ گونه  PARی مختلف نور تابشووی )هاشوودت

 دهد.یمراش اروپایی نشان 
با نرخ   2COنقطه جبران نوری که طبق تعریف نرخ جذب       

برابر    2COم رف   گیاه  برگ  در  فتوسنتز  فرایند    شود ی مدر 
یا    نور  درتنفس    زانیم  Rdاست؛     A = − Rd (< 0) که  ییجا)

نوری نور  است  تنفس  شدت  در  بر    5/7(  فوتون  میکرومول 
(. نرخ تنفس تاریکی نیز  1دست آمد )شکل مترمربع در ثانیه به 

شده برای  طور متوسط بر اساس میانگین کل آزمایشات انجامبه 
اکسیدکربن بر میکرومول دی  -19/0گونه راش اروپایی حدود  
نرخ فتوسنتز در تابش    ۀنیشیبگیری شد.  مترمربع در ثانیه اندازه

طور متوسط  میکرومول فوتون بر مترمربع در ثانیه بود که به   435
گیری دکربن بر مترمربع در ثانیه اندازه اکسی میکرومول دی  94/2
 شد. 
ی  ا روزنوه(، هودایوت  Ciبین سووولولی )  2COتغییرات غلظوت      

2CO  (Gs( و نرخ تعرق )E برگ راش اروپایی در )ی هاشوودت
ارائوه   1  شوووکولترتیوب در  مختلف توابش فعوال فتوسووونتزی بوه

. با توجه به نتایج، نرخ فتوسونتز با افزایش شودت تابش  نداشوده
. ابدییمبا شوویب زیادی افزایش   174تا   0فعال فتوسوونتزی از 
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  ،سوپس . نامندیم  ناحیه محدودیت نور  عنواناین بخش را تحت
 435در شووودت توابش    ،یاروزنوهافزایش هودایوت    بوا  همزموان

میکرومول فوتون بر مترمربع در ثوانیوه بوه حوداکثر مقودار خود 
. پس از این شودت، با افزایش مقدار نور، شودت فتوسنتز رسودیم

کمی   مجودداً  696و سوووپس در    دهودمیکمی کواهش نشوووان  
 .  ابدییمافزایش 

( بر سوطح  PARموثر در فتوسونتز )  تابش  شودت با افزایش    
، گونوه راش اروپوایی تموایول زیوادی بوه م ووورف فوری هوابرگ

2CO  های خود دارد با دریافت حداقل نور رسویده بر سوطح برگ
طوری که با اندک افزایش شودت نور و رسویدن  (؛ به1)شوکل  

سووواعوت،    درمترمربع   بر  میکرومول  44توا   صوووفرنور از مقودار  
های مزوفیل برگ،  سوولول بین  فضووای موجود در 2CO غلظت
. این رسوودیمو به حداقل مقدار خود  یابدمیشوودت کاهش به

اکسوویدکربن بین سوولولی به  دلیل ورود ناگهانی دیکاهش به
ی هاشودتها جهت آغاز فرآیند فتوسونتز در درون کلروپلاسوت

 کاهش ناگهانی  شوویب  یک  ،این  بر نور بسوویار پایین اسووت؛ بنا
گردد. این یم را موجب سووولولی  بین  فضوووای در 2CO غلظت

ی را نیز موجب اروزنهموضوووع کاهش شوودید در مقدار هدایت  
ی نیز اروزنهحداقل مقدار هدایت   ،این بر  (؛ بنا1)شکل    شودیم

 . گرددیمدر همین شدت نور مشاهده 
ثوانیوه بوه بعود،   درمترمربع    بر  میکرومول  44از شووودت نور      

توا   ردی بوا یوک شووویوب ملایمی افزایش موداوم دااروزنوههودایوت 
ثوانیوه بوه حوداکثر   درمترمربع   بر  میکرومول  696اینکوه در توابش 

(  Ciبین سولولی ) 2COغلظت . در حالی که رسودیممقدار خود 
ثوانیوه بوا شووویوب بسووویوار   درمترمربع  بر میکرومول 44از توابش 

ثانیه   درمترمربع    بر  میکرومول 696کمتری تا رسیدن به تابش  
و هیچ گاه به مقدار بیشوینه خود  ردافزایش نسوبی و ملایمی دا

نظر  (. به1)شوکل   رسودینمکه در تاریکی یا شودت نور صوفر بود 
با آغاز رسویدن نور به سوطح برگ و افزایش شودت   که  رسودیم

از   ،یدکربن وارد اتاقک زیر روزنه شوودهاکسوونور، جریانی از دی
ی مزوفیول برگ، وارد هواسووولولجوا بوا عبور از فضوووای بین  آن

این  ،. با افزایش تابش فعال فتوسوونتزیشووودیم هاپلاسووت
. اما با توقف تابش  ابدییممقدار بسویار کمی افزایش  به  غلظت 
در   2COاکسووویودکربن بوه دلیول تجمع  غلظوت دی  مجودداًنور،  

هنگام( به حداکثر مقدار شوب دفضوای بین سولولی )مانند عملکر
 . رسدیمشده گیریخود در این سیکل اندازه

آبتغییرات       تعرق  نرخ  مورد  نیز  E)  در  بوه همین   قواًیدق( 
بود توابش  1)شوووکول    نودمنوال    بر  میکرومول  44(. تعرق در 
پس از آن   ،ثوانیوه بوه کمترین مقودار خود رسووویوده  درمترمربع  

طور  ی، بوهاروزنوههمزموان بوا افزایش نرخ فتوسووونتز و هودایوت  
 696تا در شودت نور    یابدمیپیوسوته با شویب متوسوط افزایش 

شووده گیریثانیه حداکثر مقدار اندازه درمربع   متر  بر میکرومول
 دفع  نور تابشووی، شوودت  افزایش  با  ،طرفی . ازدهدیمرا نشووان  

 در و  اسوت  ( که طی فرایند فتوسونتز ایجاد شودهO2Hی )آب  بخار
ی محافظ هاسولولاز طریق    ،ابدییمسولولی تجمع  بین فضوای

بوه این ترتیوب افزایش نرخ تعرق   و یوابودمیروزنوه موداوم افزایش 
 87 تشعشع  شدت  از ،همین دلیل. بهگرددیمدر برگ گیاه ثبت 

بوا   همزموان  گیواه  تعرق  هواییمنحن  مثبوت  شووویوب  بوالاتر،  بوه
 هودایوت  سووولولی و  بین  2CO  افزایش نرخ فتوسووونتز، غلظوت

.گرددیم مشاهده یاروزنه
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  2CO(، غلظت Gsی بخارآب )اروزنه (، هدایت Tch( و دمای اتاقک برگ )Tl(، دمای سطح برگ )Aتغییرات نرخ خالص فتوسنتز )  -1ل  کش
 ی مختلف تابش فعال فتوسنتزی هاشدت ( برگ راش اروپایی در E( و نرخ تعرق )Ciسلولی )بین

Figure 1. Changes in the net photosynthesis rate (A), leaf surface (Tl) and leaf chamber temperature (Tch), stomatal 
conductance of water wapor (Gs), intercellular CO2 concentration (Ci), and transpiration rate (E) of European beech 

leaves in different intensities of photosynthetically active radiation (PAR) 
 

 یری شده در درختان راش اروپایی گاندازه †اشتباه معیار( پارامترهای فیزیولوژیکی ±میانگین )  -2جدول 
Table 2. Mean (± standard error) of physiological parameters† measured in European beech trees 
 شماره درخت
Individual 

number 

eref Cref Tch Tl u p Ci E Gs A 

1 13.02±0.05 372.7±0.73 21.37±0.03 21.67±0.08 200.6±0.03 982.7±0.13 280.6±15 0.496±0.06 0.0424±0.00 2.27±0.39 

2 12.77±0.06 373.2±1.23 21.14±0.03 21.48±0.09 200.5±0.02 982.0±0.00 282.2±8 0.516±0.06 0.0462±0.00 2.17±0.27 

3 12.81±0.06 372.9±1.68 20.89±0.03 21.20±0.08 200.5±0.02 982.0±0.00 280.1±11 0.657±0.09 0.0630±0.00 3.06±0.45 

4 17.40±0.21 413.8±4.06 20.70±0.08 21.02±0.09 200.5±0.02 984.0±0.04 334.7±16 0.296±0.04 0.0468±0.00 1.95±0.31 

5 17.30±0.17 383.6±2.31 20.87±0.07 21.19±0.13 200.5±0.03 985.0±0.00 334.1±7 0.383±0.04 0.0570±0.00 1.53±0.25 

وع 
جم
 م

T
o

ta
l 

 میانگین 
Mean 

14.66±0.32 383.2±2.47 20.99±0.04 21.31±0.05 200.5±0.02 983.2±0.17 302.3±6 0.469±0.03 0.0511±0.00 2.20±0.16 

 حداقل

Minimum 
12.60 369.40 20.40 20.70 200.38 982.00 243.6 0.09 0.01 -0.52 

 حداکثر 

Mazimum 
18.64 431.60 21.60 22.10 200.70 985.00 472.0 0.99 0.10 4.14 

†A 
: درجه حرارت برگ Tl(، vpmبین سلولی ) 2CO: غلظت 2CO (¹-² s-mol m ،)Ciی اروزنه: هدایت Gs(، s-mmol m ²-¹: نرخ تعرق )E(، s-mol mμ ²-¹: نرخ خالص فتوسنتز ) 
(°C ،)Tch ریگاندازه اتاقک : دمای( ی°C ،)Qleaf :تابش ( ²-¹فوتون دریافتی در سطح برگ s-mol photon mμ ،)Cref 2: غلظتCO ( اتمسفرvpm ،)eref غلظت :O2H    اتمسفر
(mBar ،)P( فشار بارومتری :mBar  .) 

† A: Net photosynthesis rate (μmol m-² s-¹), E: transpiration rate (mmol m-² s-¹), Gs: CO2 stomatal conductance (mol m-² s-¹), Ci: intercellular CO2 
concentration (vpm), Tl: leaf temperature (°C), Tch: measured chamber temperature (°C), Qleaf: received radiation on the leaf surface (μmol photon m-

² s-¹), Cref: atmospheric CO2 concentration (vpm), eref: atmospheric H2O concentration (mBar), P: barometric pressure (mBar) . 
 
و ذاتی )نسوووبت  (A/Eآب آنی )نسوووبت م ووورف کارایی     

A/Gs)  ابنودیویمطور مشوووابهی تغییر برگ راش اروپایی نیز به  
طور ناگهانی با شویب  (. هر دو فاکتور با افزایش نور به2)شوکل  

میکرومول فوتون بر    87و در شدت نور   یابندمیزیادی افزایش  
. سوپس با شویب ملایمی تا رسوندیم هنیشویبمترمربع در ثانیه به  

 . ابندییمپایان محدوده نور مورد آزمایش کاهش 
اکسویدکربن بین سولولی تغییرات نرخ فتوسونتز به غلظت دی    

ی مختلف تابش  هاشودتبرگ راش اروپایی در   (A/Ci)نسوبت 
 .ندانشان داده شده 2فعال فتوسنتزی در شکل 
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 ی مختلف تابش فعال فتوسنتزی هاشدت برگ راش اروپایی در  (A/Eی )نسبت آنو  (A/Gsآب ذاتی )نسبت م رف تغییرات کارایی  -2ل  کش
Figure 2. Changes in the intrinsic (A/E ratio) and instantaneous water use efficiency of European beech leaves in 

different intensities of photosynthetically active radiation 
 

متری راش   5/2ی  هانهالحداکثر شوودت فتوسوونتز برای  
 435(  maxAدر نقطوه اشوووبواع نوری )  مطوالعوه  مورداروپوایی  

 94/2متوسوووط برابر بوا   طوربوهمیکرومول بر مترمربع در ثوانیوه  
 جوذبدر ثوانیوه بودسوووت آمود کوه معوادل    مترمربعمیکرومول بر  

ر در هر هکتوادر   اکسووویودکربندی کیلوگرم  66/4 حودود خوالص
در  مترمربعگرم بر    1113)کربن( برابر با  Cسوواعت و یا جذب 

 است.  (yr 2-g C m-1) هرسال
اروپایی    راششرایط رشد درخت    ،در بسیاری از مناطق اروپا

،  د. رشدنقرار بگیر اقلیمیشدت تحت تأثیر تغییرات  د به نتوانمی
درخت    یمانزنده رقابتی  توانایی  است   راشو  ممکن    اروپایی 
د. نقرار گیرخشکی در طول ف ل رشد وقوع تحت تأثیر  داًیشد

ر فراوانی و شدت وقوع رویدادهای بشده  بینی تأثیر تغییرات پیش
)اقلیمی   مextremeشدید  به (  آینده  در  است  مراتب  مکن 
از تغییرات  عمیق بارش  ایجادشده  تر  در مقادیر میانگین دما و 
 (.  2014et alPriwitzer ,.) باشد

نور اهمکننده  خزان برگ  پهن  یهاگونه   یپاسخ   ت یاز 
 ها م نوعی آن  ایو    یعیطبزادآوری    رایبرخوردار است ز  یخاص

و یا شدت تابش    هیساها نسبت به  آن تحمل  دامنه    ریتحت تأث
 . ) 2015et alCatoni ,.( استآفتاب 

یباً  تقر  4C و  3C گیاهاناکثر    برگ   برای نوری   جبران   نقطه 
  حدود   2COو غلظت    گرادی سانتدرجه    20برابر است. در دمای

نقطه  کمی  370 مول،  بر   3C  گیاهان برای  نوریجبرانرومول 
در ثانیه    مترمربع بر   رومولکمی   16  تا  8  معادل   PARدر معمولاً

در    4C گیاهان برای و در    مترمربع بر   رومولکمی  14تا    4نیز 
پسند  یه سابرای گیاهان   پایینی این دامنه  افتد. حدی مثانیه اتفاق  

برای   بالایی نیز در سایه است و حد  قرارگرفته  هایبرگو یا  
 استدر نور مستقیم    قرارگرفته  هایبرگو یا    نورپسندگیاهان  

(Nobel, 2009  این مقدار برای گونه راش اروپایی حدود .)5/7  
ر مترمربع در ثانیه بود که بیانگر این است که گونه  میکرومول ب
بر  پسند، علاوهیه ساپسند است. گیاهان  بسیار سایه   همورد مطالع
جبران   برخورداری نقطه  فتوسنتز  از  نرخ  حداکثر  کمتر،  نوری 

طبق نتایج این  دارند.    نورپسندتری در مقایسه با گیاهان  یینپا
 5/2ی  هانهالی  اروزنه نرخ فتوسنتز، تعرق و هدایت    ،تحقیق

به  اروپایی  راش  اینمتری  درختان  دلیل  پوشش  تاج  زیر  که 
که تحت    ییهابرگ .  ندبسیار پایین بود  ،مادری قرار گرفته بودند

 یکمتر، محتوا  (SLA)برگ    ژهیسطح و  کنندی رشد م  ادیتابش ز
و    در  شتریب  تروژنین برگ  سطح  فتوسنتزواحد  از    نرخ  بالاتر 
گونه   کی  در دارند.  هستند کم  نور  ابشت  تحتکه    ییهاآن
نظر   ییهاتفاوت   ،ی مشخصدرخت ظرف  های ژگیو  از   یهاتیو 

  ی هابرگ د.  ننیز وجود دارو نهال    بالغ  درختاندر برگ    یفتوسنتز
 زادآوری  برای  که معمولاً  ینور کم  طیمح  ناها اساساً همنهال
تجربه  جنگل    زیراشکوبدر    یعیطب را  دارد    . کنندی موجود 

بالا    یهابرگ   بالغ  درختان نور  با شدت  تاج    یبالا  درسازگار 
تولید  پوشش   برگ   کنندیمخود  است  راو ممکن   جادیا  هایی 

  سازگار   ترنییتاج پوشش پا  یهاهیبا شدت نور کم در لاکه    دنکن
 .(Hölscher, 2004باشند )

ی اشباع نوردر نقطه  جذب خالص   نرخدر    زیادی  یهاتفاوت
)max(A  سا  یدرخت  یهاگونه   دری  فتوسنتز  یپارامترها  ریو 

جنگلموجود   ژاپن    یشمال  یکا یآمر  همعتدل  یهادر  وجود  و 
تاج پوشش  درختی در بالای  گونه    maxA  12  ،چیدر آپالا.  ندداشت
  10بین    ، و در بر متر مربع در ثانیه   کرومول یم  3/10تا    3.9از  
در مترمربع    کرومولیم  23و    7  نیماساچوست بدرختی در    گونه
  ۀ نیشیبنرخ فتوسنتز  ،  نیز  ژاپن  شمال. در  دبوتفاوت  م  هیر ثاند
به  های توسعه برگ   از   یدرخت  گونه هفت  یافته در آفتاب مربوط 
 Koikeمیکرومول بر مترمربع در ثانیه متغیر بود )  8/14تا    3.1

et al. 2001; Hölscher 2004 .) 
توسطامطالعه مورد  Hölscher   (2004  )ی  منطقه  در 

  80و درختان بالغ  هانهالمطالعه )پارک ملی هاینیش( بر روی 
گونه اصلی انجام شد. حداکثر نرخ فتوسنتز    چهارساله    100تا  
(maxA  در ،  Acer pseudoplatanusی  هاگونهی  هانهال( 

Carpinus betulus  ،Fraxinus excelsior    وTilia 

platyphyllos   7/5(،  342)در شدت نور اشباع    4/6ترتیب  به  
 7/5( و  338)در شدت نور اشباع    5(،  254)در شدت نور اشباع  
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 71................................ ....................................................................................................(Fagus sylvatica) ییراش اروپا یو نرخ تبادلات گاز یتوان فتوسنتز

( میکرومول بر مترمربع در ثانیه بود.  367)در شدت نور اشباع  
های درختان بالغ که در بالای تاج رشد  این مقادیر برای برگ

)در    5/10(،  499)در شدت نور اشباع    5/12ترتیب  کرده بودند به 
 5/11( و  770)در شدت نور اشباع    3/16(،  644شدت نور اشباع  

اشباع   نور  شدت  ثانیه  655)در  در  مترمربع  بر  میکرومول   )
های پایین تاج درختان بالغ  . مقادیر مربوط به برگ نددست آمده ب
)در  5(، 299)در شدت نور اشباع  1/5ترتیب عبارت بودند از: به 

)در    6/5( و  535)در شدت نور اشباع    12(،  270شدت نور اشباع  
 ( میکرومول بر مترمربع در ثانیه. 390شدت نور اشباع 

Ariura و همکاران )  آریورادر پژوهش دیگری که توسط  

2023et al.,   بر روی گونه )Fagus crenata    انجام شد، در
میکرومول بر    1000و    50ترتیب  نور کم و زیاد )به   هایشدت

 75/10و    71/2ترتیب حداکثر نرخ فتوسنتز  مترمربع در ثانیه( به 
 23/0و    12/0ی  اروزنه میکرومول بر مترمربع در ثانیه و هدایت  

 دست آمد.  مول بر مترمربع در ثانیه به 
نرخ تعرق    ، (et al., Sobuj 2014سوبوج )  براساس مطالعه

  3از    L. Populus tremulaژنوتیپ    12شده برای  گیریاندازه
مول بر مترمربع در ثانیه در ماه آگوست و ژولای میلی  5/5تا  

مول بر مترمربع    82/0تا    35/0ی از  اروزنه در نوسان بود. هدایت  
دی غلظت  بود.  متغیر  دوماه  این  در  ثانیه  بین در  اکسیدکربن 

  35تا    20و نرخ فتوسنتز نیز از    VPM  230تا    175سلولی از  
ی مختلف در  هاپ یژنوتمیکرومول بر مترمربع در ثانیه در بین  

 . ند طی این دو ماه ثبت شد
را در    یقی ( تحقPetrik et al., 2022و همکاران )  کیپتر

اروپا  یهاجنگل  یف ل  یهامورد واکنش با    ییراش  رابطه  در 
د.  دنچک انجام دا  یتعرق در جمهور  یهاو تعرق و نسبت   ریتبخ
  بروز را    ییهای ژگیکه درخت راش و  ند دادها نشان  آن  یهاافتهی
  ر یبخاست که در آن نسبت ت یرفتار ناهمسان بیانگرکه  دهدیم

 شودیم  میدر عرضه آب تنظ  راتییو تعرق به تعرق متناسب با تغ
ب  کیو   نشان   نی. اشودی حفظ م  ندیدو فرآ  نیرابطه منسجم 
دوره   دهدیم در  روزنه بسته  ،یخشکسال   یهاکه  ها  شدن 
 دهدی رخ نمی برگ  هاروزنه از    یتوجه تعداد قابل  در   ایسرعت  به 

  اُفت  شیافزا دلیلهکه ب شودی تعرق م داریکه منجربه سطوح پا
. در  ی آنیزوهیدریک(هاگونه)ویژگی  است طیفشار بخار در مح

گونه  سر  کیدریزوهیا  یهامقابل،  پاسخ  در    یترع یمعمولاً  را 
روزنه م  هابستن  نرخ  سریع  به کاهش    که منجر  دهندینشان 

م تبخ  یزمان  یحت  شود،ی تعرق  تعرق    ر یکه  نسبتاً  در سطح  و 
باشدبالا استراتژیی در جریان  مبتنی  ی.  باقی  آنیزوهیدریک  بر 
ازنگه  سطوحی  حال   ،تعرق  داشتن  به  یدر  را  کربن  جذب  که 

را    کیدرولیتوقف فشار ه  ایخطرات کاهش و    رساند،یحداکثر م
 همراه دارد.به  زین

et  Boriševو همکاران )  بوریسوطی تحقیقی که توسط  

2024 al.,  ساله در سه ارتفاع مختلف   85( بر روی راش اروپایی
هدایت   و  تعرق  فتوسنتز،  نرخ  شد  انجام  استونی  ی اروزنه در 

باران کمترین مقدار را در ارتفاعات بالا و در ماه خشک و کم
داشت )ندجولای  فتوسنتز  نرخ  در   1/2.  مترمربع  بر  میکرومول 
( تعرق  هدایت  میلی  4/0ثانیه(،  و  ثانیه(  در  مترمربع  بر  مول 

)اروزنه  در   3/0ی  جولای  ماه  در  ثانیه(  در  مترمربع  بر  مول 
مق کمترین  بالا  و  یداارتفاعات  آگوست  ژوئن،  ماههای  در  و  ر 

مق بیشترین  پایین  ارتفاعات  در  دادیداسپتامبر  نشان  را    ند ر 
فتوسنتز  )به تعرق    1/2ترتیب  ثانیه،  در  مترمربع  بر  میکرومول 
ثانیه و هدایت    مولمیلی  25/1  13/0ی  اروزنه بر مترمربع در 

اکسیدکربن موجود در فضای بین  مول بر مترمربع در ثانیه(. دی 
  عموماًسلولی شرایط و تغییراتی مشابه به تحقیق حاضر داشت و  

ماه خشک و   یدر طدر نوسان بود.    VPM  300تا    250بین  
اروپا  یاروزنه   ت یهدا  زانیم  ،یباران جولاکم راش   ییدرخت 
قابل به  ب  یتوجه طور  که  داد  نشان  شدن  بسته  انگر یکاهش 

  ر یموضوع منجر به کاهش چشمگ  نیبرگ بود و هم  یهاروزنه 
ا شد.  تعرق  نشان   نینرخ  رفتار  پاسخ  از  گرفتن  فاصله  دهنده 

دی نیبشیپ  کیدریزوهیان و    کیپتر  یقبل  پژوهش  رشده 
برا et al.,Petrik 2022)  همکاران، در    ی(  راش  گونه 

به   یهانگلج که  است  چک  کشور  مراش    رسد ینظر 
 در زمان مطالعه آنان تجربه شد.  میملا یسالخشک

  چه در  یکمتر  نرخ فتوسنتز ه،یمقاوم در برابر سا  یهاگونه 
درهابرگ قرارگرفته  در  و  آفتاب    ی  با   ه یساچه  مقایسه    در 
دارند  یهاگونه  که    ذکر  قابل.  نورپسند  کامل   PPFاست  نور 

در   مترمربعمیکرومول بر  2000 نورپسندخورشید برای گیاهان 
  .) 2015et alCatoni ,.(ساعت است 

مبه   یاروزنه   تیهدا را کنترل  تعرق  و در   کندینوبه خود 
  ی کربن فتوسنتز  جذبروزنه و    ریز  اکسیدکربندی   نتیجه غلظت

 ک ی(  Gsی )اروزنه هدایت  (.  Sobuj, 2014)  کندی م  میرا تنظ
روزنه تا محل    ریز  یهاحفره  از  اکسیدکربندی انتشار  ییرسانا

شدن  لیکربوکس کلروپلاست  دره  و داخل  کننده نییتع  است 
)کلروپلاست  2CO غلظت فتوسنتز    (Ccی  فرآیند  در  که  است 

قرار   استفاده  هدایت  Kitao et al., 2021)  ردیگی ممورد   .)
و    عاملی  اروزنه  فتوسنتز  واقع  محدودکننده    عاملدر 
  مختلف است.   یهاگونه در  فتوسنتز    شدتتفاوت  در    کنندهنییتع

را از    تروژنیف آب و نم ر  یوربهره  Gs شیافزا  ن، یعلاوه بر ا
افزا  ، فتوسنتز  سرعت   ش یافزا  طریق تعرق   ش یبدون    همزمان 
م،  هاروزنه  و  .  بخشدیبهبود  آب  م رف  راندمان  بهبود 
  جه یدر نت  و  در رشد توجه  قابل  شیافزا  لیپتانس،  اکسیدکربندی

 ,.Kitao et al)  دارددر پی  را  درختان جنگلی    تودهتولید زیست

 اختلال  ،میاقل  رییتغ  یشده جهاناز اثرات شناخته   یکی .  (2021
  ی هادوره   روزافزون   شیبه افزا  منجرکه    بارش است  یدر الگوها
در   خاص  یهاو مکرر در دوره  ینیبش یپ  قابل  ریغ  یسالخشک

  ر ینرخ مرگ و م  ش یافزا  ،این   بر  . بناشودی منقاط مختلف جهان  
اروپایی به راش  پراکنش  محدوده    یجنوب  یهاه یحاش  در  ژهیو، 

 باًیتقر که دندهینشان م قات یتحق .شودیم ینیبش یگونه پاین 
است    ممکن  اروپا  یراش در جنوب شرق  یهادرصد از جنگل  90

عمدتاً  ی  از نظر تئور  که  شوند  کینزد  ی تحمل خشک  یبه مرزها
  2100سال    تای  سالخشک  یدادهاخرفراوانی    شیافزا  لیدلبه 

خود   یفعل  یشناختبوم   آشیانفراتر از    یرییتغ  به   ازینگونه مزبور  
 (.  et alStojanović ,.2024خواهد داشت )
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 72............................ ......................................................................................................................... 1404/ 2های ایران سال سیزدهم/ شماره شناسی جنگلبوم

   کلی گیرینتیجه
آن    یحاک  قیتحق  نیا  جینتا  ی ها تیفعال  که  هستنداز 

 ییگونه راش اروپا  ... در   سوخت و ساز نظیر فتوسنتز، تعرق و 
  یبرا  ینورد. نقطه جبران ن شدت نور قرار دار   ریشدت تحت تأثبه 
  ه یفوتون بر مترمربع در ثان  کرومولیم  5/7گونه در حدود    نیا
تار  نییتع در  تنفس  نرخ  با    یکیشد.   کرومولیم  -19/0برابر 
دهنده  که نشان   دیبه ثبت رس  هیبر مترمربع در ثان  دکربنیاکسید
  ش ی. با افزادر شرایط بدون نور است  اهیگ نیا کی متابول تیفعال

 یریگنرخ فتوسنتز به طرز چشم  ،یشدت تابش فعال فتوسنتز
فوتون بر مترمربع    کرومولی م  435و در    افت ی  شیافزا  174تا  

 دندهینشان م  جینتا  ن،ی. همچندیرسخود  به حداکثر    هیدر ثان
اروپا راش  سر  ادیز  لیتما  یدارا  ییکه  م رف    ع یبه 

است، که منجربه کاهش    نییپا  ینور  طیدر شرا  اکسیدکربندی
فضا  اکسیدکربندیغلظت   اشودیم  یسلول  نی ب  یدر    ن ی. 

. ونددیپی به وقوع م  یاروزنه   ت یعملکرد، همزمان با کاهش هدا
به    ه یبر مترمربع در ثان  کرومولیم  44از شدت نور    ،یطور کلبه 

دارند    یمداوم  ش یزاگونه اف  نیو تعرق در ا  یاروزنه   تیبالا، هدا
به اوج    هیفوتون بر مترمربع در ثان  کرومولی م  696و در شدت  

  ط یگونه در شرا  نیا  اکسیدکربندی . جذب خالص  رسندیخود م

عت و جذب  در هکتار در هر سا  لوگرمیک  66/4  زانیبه م  بهینه
بر    . بنانددست آمدهبگرم بر مترمربع در سال    1113کربن به  

و حساس    پسنده یسا  درخت  کیعنوان  به   ییگونه راش اروپا  ن،یا
خ وص در پاسخ به شدت نور، شناخته  ه ب  ،ی طیمح  راتییبه تغ
 راتییگونه را در مواجهه با تغ  نیا  تیاهم  هایژگیو  نی. اشودیم
می   سازدیم  انینما  شتریب  یشناختبوم  برای  که  الگویی  تواند 

 .های راش هیرکانی محسوب شودجنگل
 

 تشکر و قدردانی
شده توسط  از مطالعات انجام   یمقاله حاضر حاصل از بخش

دادهاول    سندهینو استخراج  که  آن  است  اولیه  قالب های  در 
مطالعات گوت  یفرصت  دانشگاه  جنگل  و   نگنیدر  پارک    ی در 

شد  شینیها انجام  شد  آلمان  نگارش  دوم  نویسنده  توسط  .  و 
اب   ،نیبنابرا از    نیا  سندگانینو  لهیوس  نیه   همکاریمقاله 
خاطر در  به   نگنیدانشگاه گوت  یمحترم گروه جنگلدار  نیمسئول
پژوهش    نیانجام ا  یبرا +LC PRO قرار دادن دستگاه  اریاخت
. قابل ذکر است که  دآورنیعمل مبه   یتشکر و قدردان  مانهیصم
وجود هیچ سایرین  با  نویسندگان  میان  منافعی  تعارض  گونه 
 ندارد. 
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