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1. Large subunit of Rubisco 
2. Small subunits of Rubisco 
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�É�ÁM��¼m� �Â�À»�Ä]� ZÆbÌeÂ¯Y� �Ìj°e��¬§�µÁY��ËZ»�M
]�É| ]�ÉZÆ�ËZ»�M�dÆm��~]{Â����½Zf�]Ze��{������Á~]�
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� ½Z]M� �{�����\·Z«� �{� Ã|�� {�y� ÉZÆe�¯� c�Â�� Ä]�

­Â¸]�s��|¿|��d�¯��Y�°e�Ä���{�Ê§{Z�e�¶»Z¯�ÉZÅ��
�Ê��§� �Âf¯Z§� Á� É�ZÌ]M� ÉZÅ�Z¼Ìe� ¶»Z�� Ê¸�Y� �Âf¯Z§

{Â]�É�Y{���ÉZÆbÌeÂ¯Y�¶»Z�� �¶»Z��Ê��§�c�¯��Å���
��Â�y�Ä¸�Z§�Z]�É�f»�®Ë��y���º¯Y�e�Á��f»�Êf¿Z��

���{Â]� �]�»�f»� �{� �~]�� ��¶uY�»� �{� É�ZÌ]M� �Z¼Ìe� �{
�½|��a� Á� ¾f§�� Ä�Ây� ,¾f§�� Ä«Z�� ,Ê¿�� ÄnÀa� ,d�Z¯
��Y� �Ì£� Ä]� Ê°�y��Àe� �Z¼Ìe� Á� |�� ¹Zn¿Y� É�ZÌ]M� Ä¿Y{

{�°¿�d§ZË�{�É�ZÌ]M�c�Â��Ä]�Ê]M�Ä¿Â´rÌÅ�Ê³|¿�Z]����{
Z¨��¹Á{��ËZ»�M�,�fÀ�Âf§�d����¶»Z��®Ë�Â·ÂË�Ì§�c

� d�¸£CO2��d���� ,Ê¸Ì§Á�»� dËY|Å� ,ÉY� Ä¿�Á�� �Ë�
�[M��ÅZ¯�d����,É�fÀ�Âf§�[M�¥��»�ÊËY�Z¯�,©� e

�½Y�Ì»�,±�]��YSPAD��µÂ¸v»�¾ÌXeÁ�a�d�¸£�,¶Ì§Á�¸¯
�Ä]�±�]�¾ÌXeÁ�a�ÉZÅ|¿Z]���Â§Á�f°·Y�ÉÂ´·Y�Á�ºq�a�±�]

��Ë��s��|��Ê]ZË��Y����
Ó{Z^e�É�Ì³�Ã�Y|¿YÉ�Z³�c��

�Ä]�|uYÁ� �{� �fÀ�Âf§� d���� É�Ì³� Ã�Y|¿Y� �Â�À»
�±�]�t���µmol CO2 m

-2 s-1 ��©� e�½Y�Ì»�,�m-2s-1�
mmol� ��d�¸£� ÁCO2�ÉY� Ä¿�Á�� �Ë��µmolmol

-1) � ���Y
�ÃZ´f�{  IRGA �µ|»LCA4 |��Ã{Z¨f�Y����Ã�Y|¿Y�Ê»Z¼e
É�Ì³�d�Z�� �{�ÊÅ|¸³� Ä¸u�»� �{� ZÅ��������{�t^��

�µ{Z »��Â¿�c|�������������f»��]�½ÂeÂ§�µÂ»Á�°Ì»�
d§�³�¹Zn¿Y�ÄÌ¿Zi��{��]�»���Z]��Z¼Ìe��Å��{��Â�À»�¾ËY�Ä]

�Ä¬Ì«{�®Ë�c|»�Ä]�ºq�a�±�]�Ê¿ZÌ»�d¼�«�½{Y{��Y�«
�ÃZ´f�{� {Y|�Y� É�Z³� µ{Z^e��Â�z»� Ä�¨v»� ½Á�{� �{

|Ë{�³�d^i� ��Ê¸Ì§Á�»�dËY|Å�m-2s-1�mmol� ��ºÌ�¬e� �Y
Ä]� ±�]� t��� |uYÁ� �{� �fÀ�Âf§� ½Y�Ì»� ½{�¯�d�¸£�

CO2� |»M� d�|]� ÉY� Ä¿�Á�� �Ë��(Ahmadi & 

Siosemardeh, 2005)���[M�¥��»�ÊËY�Z¯�¾ÌÌ e��Â�À¼]
�É�fÀ�Âf§�mol-1�µmol CO2����]��fÀ�Âf§�½Y�Ì»©� e�
|��ºÌ�¬e (Ratnayaka & Kincaid, 2005) ���

±�]��Y�[M��ÅZ¯�d�����
�±�]��Y�[M��ÅZ¯�d����¾ÌÌ e��Â�À¼] (RWL)1 �,
�����ÅYÁ��Å��Y�±�]���d/�Y{�]�ÊÅ|¸³�Ä¸u�»��{�Ê�ËZ»�M�|

�����������ÃZ´�/ËZ»�M�Ä/]�Ê°Ìf�Ôa�ÉZÅ�Ä�Ì¯��{�Ä¸�Z§Ô]�Á�Ã|�
�������|��É�Ì³�Ã�Y|¿Y�ZÆ¿M��e�½�Á�Á�¶¬fÀ»�������Ä/¿Â¼¿�¾/ËY��b�

����c|»�Ä]�ZÅ������ÉZ»{��{�d�Z����������Y�«�{Y�³�Êf¿Z��Äm�{�
������|/¿|Ë{�³�¾Ë�Âe�0Y{|n»�Á�|¿|��Ã{Y{��������½ÁM��{�½M��Y��/a
�������³�¾ÌÌ e�®�y�½�Á�Á�Ã|��®�y|Ë{������ÅZ/¯�d���

�������������Ä]�d�Z���{�Äf§��d�{��Y�[M�¹�³�\�u��]�±�]��Y�[M
��������������/Ë��Ä/�]Y��ªË����Y�±�]�ÊËZÆ¿�®�y�½�Á�¹�³��Å�LY�Y

�|��Ä^�Zv»������Ä�]Y��¾ËY��{w1���,�w2���Á�w3�����e�½�Á�\Ìe�f]�
��������������{�¾f§�/³��Y�«�d�Z��Á{��Y�| ]�±�]��e�½�Á�,±�]�ÄÌ·ÁY

��ÉZ»{�������d/�Y�±�]�®�y�½�Á�Á�{Y�´Ìf¿Z��Äm�{���t1�Á�
t2����]�½Z»���Ì¿��\�u���������±�]�¾Ë�Âe�Ze�ÄÌ·ÁY�¾Ë�Âe��Y�d�Z��

d//�Y�Ã{�//»�a�(Valentovic et al., 2006)������������� 

RWL = ((W1-W2)/W3)/ (t1-t2)                                 ��
¶Ì§Á�¸¯�{�ÁM�]��

�Ã�Y|¿Y� �Â�À»� Ä]��Y� ±�]� ¶Ì§Á�¸¯� ½Y�Ì»� É�Ì³
� Êf�{� �f»� ¶Ì§Á�¸¯� ÃZ´f�{SPAD-502, Minolta �

|��Ã{Z¨f�Y���ÃZ´f�{�{|��,ÊÅ|¸³�¶ËYÁY��{��Â�À»�¾ËY�Ä]
�ºq�a�±�]�d¼�«�Ä���{�¾ÌËZa� Á���Á� ,ZÆf¿Y� ���Å� �{

�Á� |Ë{�³� d^i� Ê���]� {�Â»� ÉZÅ�Z¼Ìe� Ê»Z¼e� �{� ÄeÂ]
�½Y�Ì»�½YÂÀ�� Ä]� {|��Ä��¾ËY�¾Ì´¿ZÌ»SPAD��¶Ì§Á�¸¯

ºq�a�±�]|��Äf§�³���¿��{����
±�]�µÂ¸v»�¾ÌXeÁ�a�kY�zf�Y��

��®Ë�ºq�a�±�]�µÂ¸v»�¾ÌXeÁ�a�kY�zf�Y��Â�À»�Ä]
�Z]�ºq�a�±�]�ÉZÅ�Ä¿Â¼¿��e�d§Z]�¹�³���§Z]��fÌ·�Ê¸Ì»�

�Ë�e���HCl���
�� Z]� �ÓÂ»��
�pH=�� Á����µÁ��Ì¸³�
� ÉZ»{� �{���|�� Ã|ÌËZ�� Ê]Âz]� {Y�´Ìf¿Z�� Äm�{�� 

�c|»�Ä]�¶�Zu�µÂ¸v»���d����Z]�Ä¬Ì«{��������Á{�
f¿Z���Y�Ã{Z¨f�Y�Z]�,Ä¬Ì«{��{�ÉZ»{��{��Y|·ZrzË��ÂÌ¨Ë���

|Ë{�³��ÂÌ¨Ë�f¿Z��,{Y�´Ìf¿Z��Äm�{.�ÊËÁ��µÂ¸v»��b��
��Y� Ã{Z¨f�Y� Z]� µÂ¸v»� ¾ÌXeÁ�a� d�¸£� �nÀ�� ÉY�]

�Á�Bradford ��1976���ÉÁZ³�¹���¾»Â^·M�®¼¯�Ä]�Á
d§�³� �Y�«� Ã{Z¨f�Y� {�Â»� {�Y|¿Zf�Y� ½YÂÀ�� Ä]� ��d�¸£

                                                                                  
1. Rate of Water Loss 
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� kÂ»� µÂ�� �{� ¾ÌfWÁ�a����Ä¸Ì�Â]� �f»Â¿Z¿�
Á�f°b�Y|��¾ÌÌ e��f»Âf§���

�®ÌÀ°e�Z]���Â§Á�f°·Y�¹Zn¿YDS-PAGE� �
�¾ÌXeÁ�a� ��Â§Á�f°·Y� ¹Zn¿Y� dÆm�a� ±�]�/�ºq�

`ÌeÂ¯Y� ®ÌÀ°e� �Y� �ËZ»�M� {�Â»� ÉZÅSDS-PAGE�Ä]�
��Á�Laemmli��1970� �|Ë{�³� Ã{Z¨f�Y� ���Y� Ã{Z¨f�Y� Z]

��{� ÊÀÌXeÁ�a� ÉZÅ� Ã�Z��� ��Â§Á�f°·Y� ,®ÌÀ°e� ¾ËY
¼Ìe� dve� Ê���]� {�Â»� ÉZÆbÌeÂ¯Y��Àe� Á� É�ZÌ]M� �Z

�ÊÀÌXeÁ�a�ÉZÅ|uYÁ�Ë��cY�ÌÌ¤e�Á�d§�³�c�Â��Ê°�y
�ÊÀÌXeÁ�a�ZÅ|¿Z]��ËZ��¦Ì �e�ZË�Á��ÂÆ��Á�Â°�Ì]Á��ºË�¿M

d§�³��Y�«�Ê]ZË��Y�{�Â»���
��{� ,¹Á{��ËZ»�M� �{� ZÆe�¯�®qÂ¯�{Z ]Y� Ä]� ÄmÂe� Z]
��ËY�§Y� �Â�À»� Ä]� Á� |�¿� {�ÁM�]� {�°¸¼�� ©Â§��ËZ»�M

�{Z ]Y�Z]�¹Â���ËZ»�M�,d«{��Y�Ã{Z¨f�Y�Z]�Á�\�ZÀ»�c�¯
� ¹Á{� �ËZ»�M� �Y� ¶�Zu� �Á~]dÆm��{� {�°¸¼�� {�ÁM�]�

|»M� �{� Y�mY� Ä]� Ê°�y��Àe� Á� |ÅZ���ËY��� ���ËZ»�M
y� ÉZÆe�¯� c�Â�� Ä]� ¹Â�/«� �{� Ã|�� {�//�s��� \·Z

­Â¸]�Ê�Y��� µZ�� �{� �Y�°e� Ä�� �{� Ê§{Z�e� ¶»Z¯� ÉZÅ
�������� �]� ÃÁÔ�� �ËZ»�M� ¾ËY� �{� ,|�� ¹Zn¿Y����

��`ÌeÂ¯Y�}M�¹|À³�º«��,É�Y{��ÅZ��½YÂÀ��Ä]��Ì¿�/��{�|��

� º¯Y�e� Z]� Ê��§� ÉZÅ� c�¯����{�Â»� �]�»�f»� �{� �~]�
d§�³� �Y�«� Ã{Z¨f�Y� �� ¶»Z�� Ê��§� c�¯� �Å�� �y���

��Â�y�Ä¸�Z§�Z]�É�f»���Á�|��Äf§�³���¿��{��f¼Ìf¿Z��
�Äf§�³���¿��{�Ê¸�Y�c�¯�½YÂÀ��Ä]�ºË{�Á�É�ZÌ]M��Z¼Ìe

|¿|���»�M��{�É�ZÌ]M�|¿Á��¹Á{��ËZ»�M�|À¿Z¼Å�¹Â���ËZ
�Ê�Y���ÉZÅ�µZ��Ê���{�Z»{�Á�Ê³|¿�Z]�½Y�Ì»�Á�{Â]����

�����Á����±������µÁ|m��{��d�Y�Ã|��Ã{Y{�½Z�¿����
�¥~u� �Y��a�Ê³|Ì��� Ä¸u�»� �{� ¹Â���ËZ»�M� �{

�,ÄÌ�Zu��|Ë{�³�d�Y{�]�Ê�ËZ»�M�|uYÁ��Å��Y��]�»�f»�
��Àe�Ä]�dÌ�Z�u��yZ��Á(SSI)��Ä�]Y��Ä]�ÄmÂe�Z]���Ë

�|��Ä^�Zv»�Fischer & Maurer, 1978���Ä�]Y��¾ËY��{�
Yp��ÁYs��Å�{�°¸¼��\Ìe�f]`ÌeÂ¯Y��Á�|ÅZ���ËY����{�

� Á� �ÀeỸp�ÁỸs �ÄÌ¸¯� {�°¸¼�� ��Âf»� \Ìe�f]� �Ì¿
ZÆbÌeÂ¯Y��Àe�Á�|ÅZ���ËY����{�|�Z]�Ê»���

SSI = (1- (Ys / Yp)) / (1-(Ỹs /Ỹp))                   ��
Y�Z]�ZÅ�Ã{Y{�½ZËZa��{�É�Z»M��Y�§Y�¹�¿��Y�Ã{Z¨f�SAS�

� Á� Ã|�� ÄË�ne�Ä�ËZ¬»� �Á�� ªË��� �Y� �Ì¿� ZÆÀÌ´¿ZÌ»
ÊÀ »� ¥ÔfyY� ¶«Y|u�¾Ì´¿ZÌ»�� �Y{(LSD)�� t��� �{��

|¿|��Ä�ËZ¬»�|��{�¹�¿��Y�Ã{Z¨f�Y�Z]�ZÆ¸°�����Y�§YExcel�
|��ÄÌÆe|¿���
��

�µÁ|m���Y���dve�{�°¸¼��½Y�Ì»�,ZÆbÌeÂ¯Y�É�ÁM��¼m�¶v»�ÊËZÌ§Y�¤m�cZ�fz»���yZ��Á�Ê°�y��Àe�Á�[Â¸�»�É�ZÌ]M��Ë
Ê���]�{�Â»�ÉZÆbÌeÂ¯Y��Àe�Ä]�dÌ�Z�u���

�{�°¸¼����]�»�f»��{�¹�³�� ��dÌ�Z�u��yZ�
�Àe�Ä] 
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� Ã�Z¼��ÉZÆbÌeÂ¯Y��Àe��ËY��� �{� Z»Y�� ,�� ,�� ,�� Á���

�|¿{Y{�½Z�¿�Y��{�°¸¼��¾Ë�f�Ì]��µÁ|m�����cY�ÌÌ¤e�¾ËY
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�|�Z]�[Â¸�»Z¿��Àe�dve��Ìv»(Van Ginkel et al., 
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