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 دمهقم

ی در گیاهان است که فسفر یکی از عناصر پرمصرف غذای

های متعدد ساختاری در سلول و عملکرد کاتالیتیک دارای نقش

های دخیل در متابولیسم است. این عنصر در ساختمان آنزیم

کند، جزء مهمی  شرکت میها اسیدهای نوکلئیک و فسفولیپید

باشد و با تشکیل میا هو کوآنزیم ATPچون  یهائاز مولکول

 های واکنشگراستر با ترکیباتی نظیر قندها، ایجاد مولکول

 [.2و در متابولیسم انرژی دارای نقش کلیدی است ] یدنمامی

رغم نیاز گیاهان به فسفر در محدوده عناصر پرمصرف، علی

ین های مختلف معمولا پایمقدار قابل دسترس آن در خاک

مقدار کل فسفر خاک ممکن است است. در بسیاری از مواقع 

به ترکیبات  آندر محدوده کمبود نباشد، ولی بخش مهمی از 

شود، در نتیجه فراهمی زیستی آلی و معدنی خاک متصل می

همین دلیل فراهمی [. به22کند ]این عنصر برای گیاهان افت می

فسفر خاک معمولا عامل محدود کننده رشد گیاهان بوده و 

 [.22ای در گیاهان است ]بودهای رایج تغذیهکمبود فسفر از کم

 چکیده

 02/0مولار( و کمبود )میلی 22/0( که در شرایط تغذیه کافی ).Nicotiana rustica Lدر این پژوهش تأثیر کمبود فسفر در گیاه توتون )

مولار( فسفر در محیط هیدروپونیک به مدت شش هفته رشد کرده بودند، مورد مطالعه قرار گرفت. اعمال کمبود فسفر باعث کاهش میلی

ملاحظه وزن خشک اندام هوایی و ریشه در گیاه  ها و سرعت تثبیت دی اکسیدکربن و در نتیجه افت قابلدار شاخص گشودگی روزنهمعنی

کارآیی بیشینه  ،ها در شرایط کمبود فسفرها و عدم افزایش موثر غلظت کاروتنوئیدها و آنتوسیانینخاطر بسته شدن روزنهتوتون شد. به

زایش غلظت آمینواسیدهای آزاد و دچار آسیب شد. کمبود فسفر باعث اف IIنشان داد و فتوسیستم  داریکاهش معنیII (Fv/Fm )فتوسیستم 

دار نشان ی شد. هر چند غلظت قندهای محلول در ریشه تحت شرایط کمبود فسفر افزایش معنیهای محلول در اندام هوایکاهش پروتئین

به مراکز رشد  های گیاهان دچار کمبود فسفر به بازانتقالی آنداد ولی این افزایش در گسترش ریشه موثر نبود. کاهش غلظت فسفر در برگ

، کاهش قندهاکه افزایش آن در شرایط تغذیه کافی مربوط به انتقال از ریشه بود. با وجود افزایش غلظت جدید نسبت داده شد، در حالی

ر مولا میلی 02/0گیاه توتون نتوانست کمبود فسفر در سطح  ،های جوان ترهای پیر به برگسرعت تعرق و افزایش بازانتقالی فسفر از برگ

ی( کاهش یافت و باعث افت های فتوشیمیایای )کاهش واکنشغیر روزنه ای ودلیل محدودیت روزنهرا تحمل کند و فتوسنتز در این گیاه به

 رشد گردید.

 

 آمینو اسیدهای آزاد، باز انتقالی، توتون، سرعت تثبیت دی اکسید کربن، کمبود فسفرکلیدی:  هایواژه

 مقاله کامل پژوهشی
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های کمبود فسفر موجب اختلال در رشد گیاه شده و جنبه

ترین دهد. مهممختلف متابولیسم آن را تحت تاثیر قرار می

عارضه کمبود فسفر کاهش گسترش سلول، جلوگیری از رشد 

ها و کوتاهی قد گیاهان است. کمبود فسفر موجب کاهش برگ

ولیک ریشه شده و در دسترس نبودن آب کافی هدایت هیدر

ها و موجب کوچک ماندن برگها برای گسترش سلول

 چنین تثبیت[. هم7گردد ]جلوگیری از رشد اندام هوائی می

دلیل اختلال عمومی در متابولیسم انرژی، دی اکسید کربن نیز به

یابد. البته کمبود فسفر به دلیل نقش آن در تغییر و کاهش می

زمان موجب کاهش مصرف قندها شده و یلات انرژی، همتبد

های فتوسنتزی بنابراین علیرغم افت فتوسنتز، انباشتگی فرآورده

 [.7در گیاهان است ] فسفراز دیگر عوارض کمبود 

گیاهان برای افزایش سازگاری با شرایط کمبود فسفر طیف 

 ای از تغییرات مورفولوژیک، فیزیولوژیک، بیوشیمیاییگسترده

توان ها می[ که از جمله آن11شوند ]و مولکولی را متحمل می

، افزایش ترشح اندام هواییبه تغییرات گسترده در نمو ریشه و 

چنین افزایش بیان و های آلی و هماسید فسفاتازها، آنیون

 [. 22فسفر اشاره کرد ]ین فعالیت ناقل

ساله از تیره سیب زمینی است. دو گونه توتون گیاهی یک

و توتون  (.Nicotiana tabaccum L)توتون معمولی 

اهمیت زراعی بیشتری دارند.   (.Nicotiana rustica L)شرقی

دلیل بالاتر بودن مواد موثره و گسترش کشت توتون شرقی به

بهتر بودن رایحه آن، از توتون معمولی بیشتر است. در این 

 پژوهش اثر شرایط کمبود فسفر بر روی سرعت تثبیت

، غلظت IIکسید کربن، کارآیی بیشینه فتوسیستم دی ا

های های پیر به برگها و بازانتقالی فسفر از برگاسموتیکوم

 جوان تر گیاه توتون بررسی شده است. 

 هامواد و روش

  تیمارها اعمال و گیاهان کشت

( رقم .Nicotiana rustica L)  توتونبذر گیاه در این پژوهش 

رکز تحقیقات کشاورزی استان مکه از ( Basmasباسماس )

، مورد استفاده قرار گرفت. بذور به آذربایجان غربی تهیه گردید

دقیقه با استفاده از هیپوکلریت سدیم  هفتالی  پنجمدت 

با آب مقطر  به دفعاتسپس  ،% ضدعفونی شده2تجاری 

پرلیت شستشو داده شدند. بذور ضدعفونی شده بر روی 

زنی قرار جهت جوانه ت روزبه مدت هف و در تاریکی مرطوب

مدت های جوان به رستپس از ظهور برگ اولیه، دانه .گرفتند

ها،  ساعت به روشنایی انتقال یافته و پس از سبز شدن برگ 22

منتقل شده و به دو گروه  [8]هیدروپونیک  کشت محیط به

مولار( میلی 22/0ای جداگانه شامل شرایط تغذیه کافی )تغذیه

مولار( فسفر تقسیم شدند. میلی 02/0کمبود )فسفر و شرایط 

 ی با شدت نورزیر روشنایگیاهان در شرایط گلخانه 

mol m-2 s-1µ 200 ی و هشت ساعت روشنای 11، فتوپریود

دمای روز  درصد و 20و شب  20ساعت تاریکی، رطوبت روز 

شش هفته پس از  .گراد رشد کردنددرجه سانتی 11و شب  28

 برداشت شدند.  آغاز تیمار، گیاهان

های تازه برداشت ها بر روی نمونهها و متابولیتسنجش رنگیزه

ها در دمای  نمونهشده انجام گردید. برای تعیین وزن خشک، 

سپس  ،ساعت خشک شدند 28مدت به گراد درجه سانتی 70

های فلوئورسانس کلروفیل و سنجش شاخصد. ندگردی توزین

و قبل از برداشت گیاهان  سومین برگ جوان تبادل گاز بر روی

 . شد انجام

 تبادل گاز و های فلوئورسانس کلروفیلشاخصسنجش 

 فتوسنتزی 

جهت تعیین فلوئورسانس کلروفیل، از دستگاه فلوئورسانس 

استفاده گردید.  (OPTI-SCIENCES, ADC, UK) سنج

های سازش یافته های فلوئورسانس کلروفیل در برگشاخص

فلوئورسانس ) Fmوئورسانس پایه( و )فل F0 تاریکی شامل هب

 Ftی شامل یروشنا ههای سازش یافته بو در برگ ،(بیشینه

شدت فلوئورسانس بیشینه( ) Fms و )شدت فلوئورسانس پایه(

 20مدت زمان سازش به تاریکی حدود  ند.گیری شدازهدان

های فلوئورسانس شاخصسپس سایر دقیقه تعیین گردید. 

(، Fv/F0ورسانس متغیر به پایه )شامل نسبت فلوئکلروفیل 

ی عملی فتوسیستم (، کارآیFv/Fm)  IIی بیشینه فتوسیستم کارآی

II (F′v/F′m ،)خاموش شدگی فتوشیمیای( یqP و )

های فوق محاسبه گردیدند ( از روی دادهqNی )غیرفتوشیمیای

های مختلف تبادل گاز شاخصگیری  جهت اندازه[. 12]

در شدت نور  (LCA4, ADC, UK) مربوط فتوسنتزی از دستگاه

mol m-2 s-1µ 220  .گیری شده  های اندازهشاخصاستفاده شد

( E، تعرق )mol m-2 s-1µ( بر حسب A) شامل شدت فتوسنتز

 ( بر حسبgsای )و هدایت روزنه mmol m-2s-1 برحسب 

mol m-2 s-1 .بود 
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  ای فتوسنتزی برگهسنجش رنگیزه

 یگیاه هاینمونه وسنتزی،ی فتها رنگیزه غلظتجهت سنجش 

با آب دوبار تقطیر شستشو شده و بر روی کاغذ صافی خشک 

ها در داخل ورقه ، نمونهگیری وزن تر از اندازه پس. ندشد

نگهداری  تا زمان سنجش آلومینیومی قرار گرفته و در ازت مایع

 اسپکتروفتومتر توسط و کاروتنوئیدها. غلظت کلروفیـل شدند

(Shimadzu AA-6500, Kyoto, Japan) ساعت  22، بعد از

، 112درصد تعییـن شد. جذب در  100استخـراج در استن 

و  b, aکلروفیل گیـری شده و غلظت  نانومتر اندازه 270و  122

 [. 12] های مربوطه محاسبه شد طبق فرمولکاروتنوئیدها 

 هاسنجش فلاونوئیدها و آنتوسیانین

های برگ در متانول برای سنجش غلظت فلاونوئیدها، نمونه

درصد استخراج شده و پس از حاوی آلومینیوم کلراید دو 

 212وژ، روشناور برداشت و جذب آن در طول موج سانتریفی

مختلف کوئرستین )صفر تا  هاینانومتر قرائت شد. از غلظت

عنوان استاندارد استفاده گردید و غلظت گرم در لیتر( بهمیلی 11

( mg quercetin g-1 FWمربوطه ) دفلاونوئیدها براساس واح

حاصل  همگنای ،هاجهت سنجش آنتوسیانین[. 20محاسبه شد ]

 (v/v 18  :2: هیدروکلریک اسید ) حلال متانولاز استخراج در 

لیتر  میلـی 2/0 سانتریفوژ گردید. g1000 دقیقه در  20مدت هب

 رمولایک میلی لیتر از بافـر میلـی 2/21از محلـول روشناور با 

 MES (2-(N-morpholino) ethanesulfonic acid ) باpH  های

پس و  لیتری ریخته شد میلـی 20های  وژهدر بالن ژ 2/2و  یک

 غلظت. گردیدگیری  اندازه نانومتر 210 دقیقه جذب در  20از 

 مربوطه واحد بر اساس هاآنتوسیانیـن

(FW mg cyanidin-3-glucoside g
 [. 22]  گزارش شد( 1-

 قندهای محلول و نشاسته  سنجش

ها از  برای استخراج عصاره گیاهی جهت سنجش کربوهیدرات

استفاده شد. (  pH= 2/7مولار )میلی 100 بافر فسفات پتاسیم

محلول روشناور برای سنجش قند محلول کل با استفاده از 

و رسوب حاصل برای اسید سولفوریک  -معرف آنترون

هیدروکلریک اسید  -نیدی سنجش نشاسته با استفاده از معرف

سولفوریک و عصاره ن مورد استفاده قرار گرفت. معرف آنترو

دقیقه در دمای  10به مدت و  2:1به نسبت )روشناور( گیاهی 

گراد در درون حمام آب گرم قرار گرفت. بعد  درجه سانتی 100

گیری شد. جهت تهیه  نانومتر اندازه 120از سرد شدن جذب در 

گرم گلوکز میلی 20تا  صفرهای  ارد از غلظتهای استاند محلول

در دی متیل از مرحله استخراج، رسوب حاصل  .استفاده شد

حل شد  (V/V 1:2نرمال ) 8 هیدروکلریک اسید :سولفوکسید 

. معرف گردیدوژ یدقیقه سانتریف 12مدت به g12000  و در

در سل  1:1:2یدین، عصاره گیاهی و آب مقطر به نسبت 

ها در دمای اتاق داری نمونهنگه ه شد و بعد ازای ریخت شیشه

گیری  اندازهنانومتر  100در ها نمونهجذب  ،دقیقه 12 مدتبه

ارائه گردید. ( mg g-1 FWمربوطه ) واحد شد. نتایج برحسب

 10تا  صفرهای  های استاندارد از غلظت جهت تهیه محلول

 [.17] استفاده شد گرم نشاسته میلی

 های محلول کل آزاد و پروتئین سنجش آمینواسیدهای

ها در بافر برای سنجش غلظت کل آمینواسیدهای آزاد، نمونه

و بعد از  گن شده(  همpH=  8/1مولار )میلی 20فسفات 

های روشناور معرف نین هیدرین وژ بر روی نمونهیسانتریف

 100گرم نین هیدرین در میلی 220رقیق شده از  1:2)محلول 

 70-100دقیقه در دمای  2-7اضافه گردید و  لیتر اتانل(میلی

ار گرفت. پس از سرد قرسرد گراد در حمام آب درجه سانتی

نانومتر قرائت شد. از  270ها در طول موج ، جذب نمونهشدن

های مختلف گلیسین برای ترسیم منحنی استاندارد غلظت

[. غلظت پروتئین کل به روش برادفورد و با 10استفاده گردید ]

به عنوان  (BSA, Merck)اده از سرم آلبومین گاوی استف

 [.2استاندارد و معرف تجاری برادفورد سنجش گردید ]

 استخراج و سنجش فسفر 

های چینی و روی های خشک گیاهی در کروزهابتدا نمونه

منظور هضم مرطوب، اسید صفحه حرارتی قرار گرفته و به

ها بر روی آن نیتریک و اسید سولفوریک غلیظ با نسبت برابر

گراد قرار گرفتند. بعد درجه سانتی 200ریخته شده و در دمای 

ها با آب دوبار تقطیر به نمونهحجم از کامل شدن عمل هضم، 

لیتر رسانده شد. سنجش فسفر با استفاده از معرف زرد میلی 22

دقیقه پس از  10مولیبدات( انجام شد. -وانادات-)آمونیوم 

نانومتر  270ها در ها، جذب نمونهافزودن معرف به عصاره

  12قرائت گردید. منحنی استاندارد در محدوده صفر تا 

 [. 11گرم در لیتر فسفر تهیه شد ]میلی

 آزمايش باز انتقالی 

های های مکرر برگدر این پژوهش با استفاده از روش برداشت

با سن معین، تغییرات در غلظت فسفر در طی زمان بررسی 

های کاهش به بازانتقالی این عنصر به سمت برگ شده و هرنوع

[. گیاهان ابتدا در محیط پیش 12تر نسبت داده شد ]جوان
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 مولار(میلی 02/0کشت )حاوی فسفر در محدوده کمبود، 

ها در محلول مدت دو هفته رشد داده شده و سپس ریشهبه

ساعت  22مدت مولار فسفر بهمیلی 22/0ی حاوی غذای

ها با سولفات کلسیم پس از شستشوی ریشه بارگیری شدند.

های نگهدارنده، گیاهان به مولار و تعویض اسفنجمیلی 02/0

مولار( و میلی 22/0محیط باز انتقالی شامل دو غلظت کفایت )

مولار( فسفر منتقل و رشد داده شدند. میلی 02/0کمبود )

ها )بعد از مرحله برداشت اول بلافاصله پس از شستشوی ریشه

های بعدی با ظهور و توسعه یک برگ بارگیری(، و برداشت

هفته( انجام شد. برگ 1جدید )مجموعا شش برداشت در طی 

گذاری صورت ثابت و با در نظر گرفتن سن آنها شمارهها به

ترین ای گیاه یعنی مسنهای قاعدهشدند، به نحوی که برگ

ده و برگگذاری شهای اول و دوم شمارهعنوان برگها بهبرگ

فسفر  غلظت های بالاتری گرفتند. مقایسهتر شمارههای جوان

های متوالی های یکسان که در برداشتهایی با شمارهبین برگ

 [.2نمونه برداری و سنجش شده بودند، انجام گرفت ]

 هاطرح آزمايشی و تجزيه داده

با دو سطح های کامل تصادفی طرح بلوکقالب آزمایش در 

 کمکبا ها داده اجرا شد. تجزیه و تحلیل تکرار فسفر و چهار

( با استفاده از تست توکی 02/2افزار سیگما استات )نسخه نرم

   در سطح پنج درصد انجام گردید.

 نتايج  

ی، دار وزن خشک اندام هوایکمبود فسفر موجب کاهش معنی

(. این کاهش در مورد اندام 1 ریشه و طول ریشه گردید )شکل

درصد( نسبتا یکسان بود،  11درصد( و ریشه ) 11ی )هوای

ی تحت تاثیر کمبود فسفر ه اندام هوایبنابراین نسبت ریشه ب

چنین طول ریشه نیز در شرایط کمبود، مشابه قرار نگرفت. هم

 درصد کاهش یافت. 70ماده خشک گیاه 

ها تحت ، کاروتنوئیدها و آنتوسیانینbو  aغلظت کلروفیل  

ار نگرفتند ولی غلظت فلاونوئیدهای برگ تأثیر کمبود فسفر قر

های فلوئورسانس کلروفیل، صافزایش یافت. از میان شاخ

ی عملی فتوسیستم ( و کارآیFv/Fm) IIی بیشینه فتوسیستم کارآی

II (F'v/F'm تحت تأثیر کمبود فسفر کاهش یافتند ) ولی کاهش

ار نبود. خاموش د( معنیqPی )در خاموش شدگی فتوشیمیای

( نیز افزایش جزئی تحت تأثیر qNی )یرفتوشیمیایشدگی غ

 (.1کمبود فسفر نشان داد )جدول 

 

 
 

 
( که در شرايط تغذيه کافی .Nicotiana rustica Lمتر( در گیاه توتون )ی و ريشه )گرم( و طول ريشه )میلیوزن خشك اندام هواي 1شکل 

های مربوط به هر تیمار که شش هفته رشد کرده است. تفاوت مابین ستون مدتمولار( فسفر بهمیلی 02/0مولار( و کمبود )میلی 22/0)

  (.=4nو  ≥p 02/0باشد )دار نمیباشند از نظر آماری معنیدارای حروف مشترک می

 

 شدت تثبیت دارکمبود فسفر موجب کاهش معنی

دی اکسید کربن و تعرق شد که همراه با کاهش در گشودگی 

درصد( در  10ل شدت کاهش تعرق )حاها بود، با اینروزنه

درصد( و درجه  27مقایسه با شدت کاهش سرعت تثبیت )

 (.2درصد( بیشتر بود )شکل  22ها )گشودگی روزنه
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mg gغلظت ) 1جدول 
-1

 FWهای برگی و شاخص( رنگیزه( های فلوئورسانس کلروفیل شامل نسبت فلوئورسانس متغیر به پايهFv/F0 ،)

( در qNی )( و غیرفتوشیمیايqPی )شدگی فتوشیمیاي(، خاموش F'v/F'm) IIی عملی فتوسیستم (، کارآيFv/Fm) IIسیستم ی بیشینه فتوکارآي

مدت شش هفته رشد مولار( فسفر بهمیلی 02/0مولار( و کمبود )میلی 22/0( که در شرايط تغذيه کافی ).Nicotiana rustica Lگیاه توتون )

 (.=4nو  ≥p 02/0باشد )دار نمیباشند از نظر آماری معنیمربوط به هر شاخص که دارای حروف مشترک می کرده است. تفاوت مابین اعداد

 تیمار فسفر aکلروفیل  bکلروفیل  کاروتنوئیدها  هاآنتوسیانین فلاونوئیدها

 012/0±20/0  a22/2±7/20  a7±121  a10/0±18/0 a 12/0±17/1 تغذيه کافی فسفر 

a022/0±22/0  a12/2±2/21  a11±127  a07/0±77/0  a12/0±81/1 کمبود فسفر 

qN qP F'v/F'm Fv/Fm Fv/F0  
 a07/0±12/0  a12/0±18/0  a01/0±82/0 a002/0±82/0 22/2 ± 28/1  a تغذيه کافی فسفر 

 a10/0±22/0  a11/0±12/0  b07/0±72/0 b007/0±77/0 22/2 ± 27/1  a کمبود فسفر 

 

ی تحت تأثیر کمبود فسفر ام هوایغلظت قندهای محلول در اند

داری نشان داد. کاهش یافت در حالی که در ریشه افزایش معنی

 از بیش فسفر کمبود شرایط در اندام دو هر نشاسته غلظت

بود. مشابه غلظت  فسفر کافی تغذیه شرایط در آن غلظت

ی آمینواسیدهای آزاد در اندام هوای غلظت کل ،قندهای محلول

فسفر پاسخ متفاوتی دادند. انباشتگی  و ریشه به کمبود

دار آن در ی ولی کاهش معنیم هوایآمینواسیدهای آزاد در اندا

های محلول در اندام ریشه همراه با کاهش غلظت پروتئین

ی ظت آن در ریشه بود. در اندام هوایهوایی و افزایش غل

آمینواسیدهای آزاد انباشته شد ولی غلظت پروتئین کاهش 

که در ریشه عکس این پدیده رخ داد و کاهش یحالیافت در

دار در غلظت پروتئینآمینواسیدهای آزاد همراه با افزایش معنی

 (.2محلول بود )جدول  های

ی و ریشه تحت ار غلظت فسفر در هر دو اندام هوایمطابق انتظ

 (.2داری نشان داد )شکل تاثیر کمبود فسفر کاهش معنی

بـا سـن یکسـان در طـی     هـای  بررسی غلظت فسـفر در بـرگ  

ــد در دو شــرایط تغذیــه کــافی و کمبــود نشــان       دوره رش

دهنده کـاهش قابـل توجـه و مـداوم غلظـت فسـفر در بـرگ       

های گیاهـان دچـار کمبـود فسـفر بـود. بـرعکس، در شـرایط        

افـزایش یافـت کـه     هـا غلظت فسـفر بـرگ  تغذیه کافی فسفر، 

هـا اسـت   نشـان دهنـده انتقـال فسـفر از ریشـه بـه ایـن بـرگ        

ــز  2شــکل ) ــرات مشــابهی در غلظــت فســفر ریشــه نی (. تغیی

ــرایط       ــه در ش ــفر ریش ــت فس ــاهش غلظ ــد. ک ــاهده ش مش

ی بــدون جــایگزینی از مبــود، بــه انتقــال آن بــه انــدام هــوای ک

محیط مربوط بـود. افـزایش غلظـت فسـفر ریشـه در شـرایط       

تغذیه کافی مربوط به ادامه جـذب از محـیط بـوده اسـت کـه      

ی کـه  و قابـل توجـه بـه انـدام هـوای      زمـان رغم انتقال همعلی

موجـب   ،هـا نیـز مـنعکس شـده بـود     در افزایش غلظت بـرگ 

ــه  انباشــتگی فســفر در ریشــه  ــان در شــرایط تغذی ــای گیاه ه

 (.2کافی فسفر شد )شکل 
 

 

mol m( بر حسب A) شدت فتوسنتزهای تبادل گاز برگ شامل شاخص 2شکل 
-2

 s
-1

µ( تعرق ،E برحسب ) mmol m
-2

s
ای ت روزنهو هداي 1-

(gs بر حسب )mol m
-2 

s
مولار( میلی 02/0مولار( و کمبود )میلی 22/0( که در شرايط تغذيه کافی ).Nicotiana rustica Lدر گیاه توتون ) 1-

از نظر آماری باشند های مربوط به هر تیمار که دارای حروف مشترک میمدت شش هفته رشد کرده است. تفاوت مابین ستونفسفر به

 (.=4nو  ≥p 02/0باشد )دار نمینیمع
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mg gغلظت ) 2جدول 
-1

 FWهای محلول کل در اندام هوائی و ريشه گیاه توتون ( قندهای محلول کل، نشاسته، آمینواسیهای کل و پروتئین

(Nicotiana rustica L.( که در شرايط تغذيه کافی )فسفر بهمیلی 02/0مولار( و کمبود )میلی 22/0 )ش هفته رشد کرده است. مدت شمولار

 (.=4nو  ≥p 02/0باشد )دار نمیباشند از نظر آماری معنیتفاوت مابین اعداد مربوط به هر شاخص که دارای حروف مشترک می

 یاندام هواي
 تیمار فسفر

 قندهای محلول نشاسته آمینواسیدهای آزاد های محلولپروتئین
 a18/2±78/11  b01/0±22/0  b21/0±11/2  a87/2±0.2/10 تغذيه کافی فسفر 

 b12/1±11/8  a02/0±21/0  a81/0±77/2  b12/2±18/21 کمبود فسفر 

  ریشه
 b11/0±28/7  a01/0±12/0  b20/0±22/7  b21/2±22/11 تغذيه کافی فسفر 

 a21/0±01/10  b07/0±20/0  a12/0±22/1  a27/0±22/71 کمبود فسفر 

 

 

µg gغلظت فسفر ) 3شکل 
-1 

DWاندام هواي ( در( ی و ريشه گیاه توتونNicotiana rustica L.( که در شرايط تغذيه کافی )میلی 22/0 )مولار

های مربوط به هر تیمار که دارای حروف مشترک مدت شش هفته رشد کرده است. تفاوت مابین ستونمولار( فسفر بهمیلی 02/0و کمبود )

 (.=4nو  ≥p 02/0باشد )دار نمیباشند از نظر آماری معنیمی

 
µg gتغییرات غلظت فسفر ) 4شکل 

-1 
DWهای با سن معین در طی دوره رشد در گیاه توتون )( در برگNicotiana rustica L.( که در شرايط تغذيه کافی )22/0 

به هر جفت برگ که دارای حروف مشترک  های مربوطمدت شش هفته رشد کرده است. تفاوت مابین برداشتمولار( فسفر بهمیلی 02/0مولار( و کمبود )میلی

 .(=4nو  ≥p 02/0باشد )دار نمیباشند از نظر آماری معنیمی
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 بحث

های مهم گیاهان در کاهش رشد و تولید ماده خشک از ویژگی

 ویژه عناصر پرمصرف است. باای بهشرایط کمبود تغذیه

م برگی نیز که ویژه هر حال علاوه بر کاهش رشد، علایاین

های مختلف تفاوت قابل عنصر بوده و ندرتا در بین گونه

ای کاربرد دارد. توجهی دارد، برای تشخیص کمبودهای تغذیه

برخلاف کمبود سایر عناصر پرمصرف مانند ازت و منیزیم که 

عنوان یک دلیل تاثیر روی بیوسنتز کلروفیل و یا شرکت بهبه

د شدگی عنصر ساختاری، موجب کاهش مقدار کلروفیل و زر

شوند، کمبود فسفر مانند آنچه در بررسی حاضر ها میبرگ

مشاهده شد، تاثیری روی غلظت این رنگیزه نداشته و حتی در 

[. کمبود فسفر 7شود ]برخی گیاهان موجب افزایش آن می

برخلاف کمبود ازت و یا منیزیم تاثیری روی مسیر بیوسنتز 

و وزن برگ،  دنبال کاهش سطحکلروفیل نداشته و برعکس به

انباشتگی این رنگیزه نیز در گیاهان دچار کمبود فسفر رایج 

است. کمبود فسفر در بسیاری از گیاهان موجب کاهش سطح 

شود و بنابراین تبدیل ها میبرگ و افزایش غلظت آنتوسیانین

م همگانی کمبود فسفر است ها به بنفش از علایرنگ سبز برگ

ها کوچکتر از گیاهان برگ[. در این بررسی، هرچند سطح 7]

شاهد بود ولی تغییر رنگ برگ به بنفش که ناشی از انباشتگی 

 های برگیها باشد، مشاهده نشد. برعکس، لکهآنتوسیانین

صورت نکروزهای موضعی آن هم در شرایط بسیار شدید به

کمبود که در بررسی اولیه برای ارزیابی سطح تحمل گیاه انجام 

امل از محیط رشد حذف شده بود، طور کشده و فسفر به

 مشاهده گردید. 

های داری در واکنشکمبود فسفر موجب تغییرات معنی

های فلوئورسانس خوبی در شاخصی برگ شد که بهفتوشیمیای

بیانگر آسیب  Fv/Fmکلروفیل منعکس گردید. کاهش نسبت 

نشان دهنده افت  F'v/F'mجدی به دستگاه فتوسنتزی و کاهش 

[. تاثیر 20های فتوسنتزی است ]رون به سمت واکنشانتقال الکت

صورت تواند عمدتا بهی میهای فتوشیمیایفسفر بر روی واکنش

غیر مستقیم باشد. کمبود فسفر موجب توقف کم و بیش در 

های تاریکی فتوسنتز که از نظر آنزیمی و کوآنزیمی به واکنش

گردد یعنوان یک عنصر ساختاری وابسته می باشند، مفسفر به

خاموش های مازاد و و این امر موجب تولید الکترون [21و  7]

 II (F'v/F'm)ی عملی فتوسیستم نشده به دلیل کاهش کارآی

های ها با افزایش واکنششود. در این شرایط برگمی

رژی از های پران( موجب خاموشی الکترونqNی )غیرفتوشیمیای

ها به دستگاه آنی و کاهش آسیب طریق تبدیل به انرژی گرمای

های فلوئورسانس کلروفیل [. داده12و  1شوند ]فتوسنتزی می

ه افزایش خاموش شدگی در این بررسی نشان داد ک

ی نسبتا جزئی و بنابراین قادر به مهار الکترون غیرفتوشیمیای

و آسیب فتوسیستم  Fv/Fmهای مازاد نبوده که نتیجه آن کاهش 

II  چه ها، مشابه آنشدن روزنهبوده است. از طرف دیگر بسته

دهد، برگ را دچار کمبود در شرایط تنش خشکی نیز رخ می

نوبه خود دلیل دیگری برای نماید که بهدی اکسید کربن می

های مازاد های تاریکی و افزایش الکترونکاهش سرعت واکنش

 و آسیب دستگاه فتوسنتزی است. 

ن در شرایط کاهش تثبیت خالص دی اکسید کربن در گیاه توتو

 تواند همکمبود فسفر که در این آزمایش مشاهده شد، می

ای( و هم ای )کاهش هدایت روزنهدلیل محدودیت روزنهبه

ی( باشد. کاهش های فتوشیمیایای )کاهش واکنشغیر روزنه

ای در شرایط کمبود فسفر عمدتا به کاهش هدایت روزنه

بود فسفر نسبت های پروتون در گیاهان دچار کمفعالیت تلمبه

نوبه خود موجب کاهش ورود اسموتیکومداده شده است که به

ها در طی روز عمدتا در هایی چون یون پتاسیم شده و روزنه

[. افت فعالیت آنزیم21مانند ]حالت بسته و یا نیمه باز باقی می

های های تاریکی و نیز مهار واکنشهای مسئول واکنش

به آن اشاره گردید( از دیگر دلایل  ی )چنانچه در بالافتوشیمیای

شود. باید توجه کاهش تثبیت دی اکسیدکربن محسوب می

تواند داشت که کاهش تعرق در گیاهان دچار کمبود فسفر، می

در حفظ روابط آبی این گیاهان موثر باشد، زیرا در گیاهان 

ی جذب و و توانایدچار کمبود فسفر هدایت هیدرولیک ریشه 

[. اخیرا اثبات شده 22یابد ]ن اندام کاهش میهدایت آب در ای

است که بسیاری از تغییرات ایجاد شده در شرایط کمبود فسفر 

اهش هدایت ای و کهای خوشهاز جمله افزایش ریشه

ی جذب و هدایت آب به ساقه با هیدرولیک ریشه و توانای

 های سیتوکینین و جیبرلین مرتبطمقدار و عملکرد هورمون

 [. 22باشد ]می

ای رایج های فتوسنتزی در کمبودهای تغذیهانباشتگی فرآورده

ها، نه تنها نشاسته بلکه قندهای است. در بسیاری از گونه

 های منبع انباشتهمحلول نیز در شرایط کمبود فسفر در برگ

دلیل کاهش رشد و افت دلیل کاهش مصرف )بهشوند که بهمی

بارگیری عناصر چنین کاهش مخزن و هم تقاضا( در محل



ر کمبود فسفر بر توتونتاثی  
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[. انباشتگی 21دهد ]( رخ میATPدلیل کاهش فلوئمی )به

قندهای محلول در ریشه نشانگر کاهش بیشتر رشد ریشه در 

های فتوسنتزی به این اندام مقایسه با سرعت انتقال فرآورده

ها مثل ذرت، چه در مورد بسیاری از گونهاست. برخلاف آن

[، رشد ریشه در گیاه 12ت ]گندم، چغندر و لوبیا دیده شده اس

توتون تحت کمبود فسفر افزایش نیافت. رشد بیشتر ریشه و 

موجب  تواندافزایش طول آن در شرایط کمبود فسفر، می

ی جذب فسفر از خاک باشد، زیرا افزایش قابل توجه در توانای

فسفر )مشابه پتاسیم و روی( عنصری است که حرکت آن در 

ر بوده و در نتیجه رشد و توسعه خاک عمدتا وابسته به انتشا

ی گیاه به این ه نقش مهمی در افزایش دسترسی فضایریش

[. مشاهده شده است که انتقال بیشتر فرآورده11عنصر دارد ]

های فتوسنتزی به ریشه در شرایط کمبود فسفر موجب توسعه 

[. نتایج 12شود ]می هاونهبیشتر این اندام در بسیاری از گ

گیاه توتون نشان داد که هرچند انتقال بررسی حاضر در 

های فتوسنتزی در گیاهان دچار کمبود فسفر بیشتر از فرآورده

دلیل عدم افزایش گیاهان تغذیه شده با فسفر کافی است، ولی به

چنین ها در ریشه انباشته شده اند. همرشد ریشه، این فرآورده

ه به ریشه، به کنند که بخشی از قند انتقال یافتنتایج پیشنهاد می

نشاسته تبدیل شده است. اخیرا نشان داده شده است که 

افزایش غلظت قندهای محلول در ریشه تحت شرایط کمبود 

های مسیر عنوان علامت دهندهفسفر در لوبیا و آرابیدوپسیس به

 هاترارسانی عمل نموده و باعث تحریک گسترش ریشه

دار غلظت ش معنی[. هر چند در این آزمایش، افزای12شود ]می

قندهای محلول در ریشه تحت شرایط کمبود فسفر، تاثیر معنی

 ها نداشت. دار بر گسترش و وزن ریشه

نواسیدهای چه در مورد نشاسته مشاهده گردید، آمیمشابه آن

ی گیاهان دچار کمبود فسفر انباشته آزاد نیز در اندام هوای

 [7فر ]گردید. کاهش سنتز پروتئین در شرایط کمبود فس

تواند یکی از دلایل این انباشتگی محسوب شود. انباشتگی می

آمینواسیدهای آزاد در کمبود ازت، پتاسیم و فسفر گزارش شده 

[ و به مهار متابولیسم در شرایط کمبود نسبت داده شده 28]

صورت برابر است. البته غلظت تمام انواع آمینواسیدها به

فزایش گلوتامین و آرژینین یابد و در این میان اافزایش نمی

بیش از سایر آمینواسیدها و آمیدها در کمبود فسفر رایج است 

ی متمایز بود و غلظت [. پاسخ ریشه از پاسخ اندام هوای28]

 زمانآمینواسیدهای آزاد در شرایط کمبود کاهش و هم

های های محلول افزایش یافت. افزایش غلظت پروتئینپروتئین

ها نیست و ممکن است نی افزایش سنتز آنمحلول الزاما به مع

دلیل کاهش رشد ریشه بیش از کاهشی که در سنتز پروتئین به

رخ داده است، باشد. از سوی دیگر کاهش غلظت 

دلیل کاهش جذب و تحلیل تواند بهآمینواسیدهای آزاد می

خاطر کاهش فعالیت نیترات ردوکتاز در نیترات در ریشه به

[. دلیل دیگر کاهش غلظت 21شد ]شرایط کمبود فسفر با

ها در آمینواسیدهای آزاد در ریشه احتمالا تغییر متابولیسم آن

باشد. قندهای محلول تولید جهت افزایش قندهای محلول می

 شده در جهت تولید مالات و دیگر اسیدهای آلی مصرف

شوند که این اسیدهای تولید شده از ریشه ترشح شده و با می

افزایش فراهمی و باعث  م محلول فسفات،انحلال انواع ک

 [. 21شوند ]می جذب فسفر

گیاهان قادر به بازانتقالی عناصری که قبلا جذب شده و در 

باشند. باز انتقالی عناصر از اند، میهای بالغ انباشته شدهبرگ

های جوان و در حال رشد های مسن )با نیاز کمتر( به برگبرگ

[. بازانتقالی 27و  18دهد ]صر( رخ می)با نیاز بیشتر به این عنا

گیرد و در مورد فسفر، احتمالا ناقلین عناصر در فلوئم انجام می

[. 21و  2دهند ]ای عمل بارگیری آن را از منبع انجام میویژه

های مکرر، تغییر در بررسی حاضر، با استفاده از روش برداشت

و مشابه ی با سن معین دنبال شده هایدر غلظت فسفر در برگ

تر شدن [، کاهش در غلظت فسفر با مسن1های دیگر ]گزارش

های جدیدتر، به بازانتقالی این های فوق و ظهور برگبرگ

عنصر به مراکز رشد جدید نسبت داده شد. نتایج بررسی حاضر 

 نشان داد که باز انتقالی فسفر منحصرا در شرایط کمبود رخ

فسفر در طی دوره دهد و در شرایط تغذیه کافی، غلظت می

دلیل انتقال فسفر از ریشه به این یابد که بهرشد افزایش می

ها است. باز انتقالی بسیاری از عناصر از جمله ازت و برگ

شود و در گیاهان ها تشدید میپتاسیم در طی پیری طبیعی برگ

های دائمی پایا این عناصر قبل از ریزش برگ به سمت اندام

حال، بازانتقالی [. با این18شوند ]ره میها ذخیحرکت و در آن

تعدادی از عناصر از جمله روی وابسته به پیری برگ نبوده و 

های جوان که گسترش در صورت وقوع شرایط کمبود، از برگ

عنوان صادر کننده )منبع( فرآوردهخود را کامل نکرده و هنوز به

 [. 1افتد ]اتفاق می ،کنند نیزهای فتوسنتزی عمل نمی

 برای توتون گیاه توان گفت کهگیری کلی مییک نتیجه در

 از ایگسترده طیف فسفر، کمبود شرایط با سازگاری افزایش
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 غلظت افزایش قبیل از بیوشیمیایی و فیزیولوژیک تغییرات

افزایش غلظت قندهای  ی،هوای اندام در آزاد آمینواسیدهای

 قالیبازانت افزایش و تعرق سرعت محلول در ریشه، کاهش

 را ترجوان هایبرگ به منبع عنوانبه پیر هایبرگ از فسفر

 کمبود نتوانست تغییرات، این همه وجود با ولی شد متحمل

 تثبیت شدت و کند تحمل را مولارمیلی 02/0 سطح در فسفر

 ایروزنه محدودیت دلیلبه گیاه این در کربن اکسید دی

واکنش کاهش) ایروزنه غیر هم و( ایروزنه هدایت کاهش)

 قابل منجر به افت نهایت یافت و در کاهش( یفتوشیمیای های

 گردید. ریشه طول و ریشه و هوایی اندام خشک وزن ملاحظه
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Abstract 

The influence of sufficient (0.25 mM) and deficient (0.05 mM) phosphorus (P) supply levels was investigated on some 

physiological parameters in hydroponically grown Nicotiana rustica. Phosphorus deficiency decreased net CO2 

assimilation rate and stomatal conductance, and led to reduction of shoot and root dry mass. Phosphorus deficiency 

decreased maximal quantum yield of photosystem II (Fv/Fm), because of stomatal closure without enhancement of 

protective pigments, such as carotenoids and anthocyanins. Phosphorus -deficient plants showed an increase in free amino 

acids concentration in the leaves, followed by a reduction of protein content. In the roots, P deficiency caused a significant 

accumulation of soluble sugars, however, this response did not alter root architecture. Under P deficiency conditions, 

mature leaves showed a large net P export into the young growing leaves. Under sufficient conditions, in contrast, 

retranslocation of P did not occur and mature leaves accumulated P as the result of root-shoot translocation in the absence 

of retranslocation. Our results indicated that limiting P supply for 42 days in tobacco plants exerted some adaptive 

responses such as  accumulation of sugars, reduction of transpiration and higher rate of P retranslocation. However, these 

mechanisms could not ameliorate the negative effect of P deficiency on the net CO2 assimilation rate and plants dry matter 

production.  

 

Keywords: Free amino acids, net CO2 assimilation rate, phosphorus deficiency, retranslocation, tobacco.  

 


