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Crucial Role of Fructan in the Maintenance of Membranes of
Wheat Seedlings During Severe Drought Stress

Farnoosh Nemati57

Abstract
The plasma membrane is thought to be the major target for drought stress
damage due to changes in composition and structures of water and
phospholipids. Removal of water from the membrane disrupts the normal
bilayer structure and results in the membrane becoming exceptionally
porous when desiccated. Fructan has the capacity to stabilize membranes
and prevent leakage during water cessation. In the present study the
relationship between fructan content and membrane damages was evaluated
in 4-day old seedlings of a drought-tolerant (Sirvan) and a drought-sensitive
(Marvdasht) wheat cultivar exposed to 7 days’ water cessation and
subsequent re-watering. In comparison with sensitive cultivar, the tolerant
one accumulated more fructan (3.56± 0.3 mg/g FW) meanwhile decreased
the level of membrane leakage and lipid peroxidation. Freeze–thawing
experiment showed that drought stress remarkably increased freeze-disrupt
coefficient of sensitive cultivar (4.5 fold higher than of tolerant one) and
severely damaged the epidermal and outer cortex cells of their leaves. The
results suggest fructan as a flexible soluble carbohydrate with a direct
protective effect on membrane integrity which plays a crucial role in the
tolerance of wheat seedling against drought stress conditions.
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چکیده
در تنش خشکی، غشـاي پلاسـمایی بـه دلیـل تغییـر در سـاختار آب و فسـفولیپیدها و        

ولی است. حذف آب از غشا، ساختار طبیعـی دو لایـه   ترکیبات آن هدف اصلی آسیب سل
شود. فروکتان توانایی کند و سبب متخلخل شدن آن هنگام خشکی میآن را تخریب می

کند. پایدار کردن غشاها را دارد و از نشت غشا طی دوره از دست دادن آب جلوگیري می
روزه 4هاي رستدانههاي غشا در در این تحقیق، ارتباط میان محتواي فروکتان و آسیب

روزه 7گندم در دو رقم متحمل (سیروان) و حساس (مرودشت) به خشـکی طـی تیمـار    
خشکی و آبیاري مجدد پس از آن، مورد بررسی قرار گرفت. در مقایسه با رقـم حسـاس،   

حال ) داشت. درعینگرم/ وزن ترمیلی3,560,3±رقم متحمل، میزان فروکتان بیشتري (
پراکسیداسیون لیپیدي آن کاهش یافت. آزمایش انجماد و گرم شدن میزان نشت غشا و

دار سـبب افـزایش ضـریب شکسـت فریـز      برگ نشان داد که تنش خشکی به طور معنی
(FDC)) هـاي  برابر رقم متحمل) و آسـیب شـدید اپیـدرم و سـلول    4,5در رقم حساس

حلول قابل انعطـاف  بیرونی پوست شده است. نتایج نشان داد که فروکتان، کربوهیدرات م
هاي گندم، نقش ضروري در رستبا اثر حفاظتی مستقیم بر تمامیت غشا است که در دانه

تحمل خشکی شدید دارد. 
آبیاري مجدد، خشکی، فروکتان، گندم.کلیدي:هايواژه

.اه، دانشکده علوم زیستی، دانشگاه آل طه، تهران، ایراناستادیار دانشگ.58
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مقدمه
براي گیاه است و بر تولید محصولات زراعی و یستیزریعامل تنش غنیتربزرگی،خشک

یراتییتغیتنش خشکاثر منفی دارد. پایه اصلی تغذیه و بقاي بشر ت به عنوان بویژه غلا
. ]7[کندیمیجادااهیدر گییایمیوشیبيهاو جنبهيولوژیزیف،یاساسيرا در مورفولوژ

درون يو غشـاها ییپلاسـما يغشـا ،یسلولوارهیديشکل اجزارییسبب تغاین شرایط 
بنابراین حفظ تمامیت و شود.یسلول متیو تمامهاعملکرد اندامکتیو محدودیسلول

پایداري غشاهاي زیستی در شرایط تنش آبی جزء اصلی تحمل بـه خشـکی در گیاهـان    
. ]1[است

ها اولیگو و پلی ساکاریدهاي خطی و منشعب مشتق شده از فروکتوز هستند. فروکتان
هـاي فیزیولـوژیکی   ، نقـش ايعملکـرد ذخیـره  بـر  کربوهیدرات غیرساختمانی عـلاوه این 

کنش با سر فسفولیپیدهاي غشایی، سبب حفاظت . این ترکیبات با برهم]2[بسیاري دارد
ها، نقـش سـاختار فروکتـان و    برخی گزارششوند. سلول و ارگانیسم در شرایط تنش می

در . ]16و 8،12[هاي مرتبط با سنتز آن را در پاسخ تحمل به تنش تأیید کـرده اسـت  ژن
هـاي  قال فروکتان از واکوئل (محل سنتز) به آپوپلاست از طریق وزیکولشرایط تنش، انت

مطالعـات  ]17[مـانی سـلول نقـش دارد   تونوپلاستی در استحکام غشا و حفاظت و زنـده 
دهد در گیاهان متحمل در شرایط تنش خشکی، فروکتان بیشـتري نسـبت بـه    نشان می

. ]11[یابدانواع حساس تجمع می
Triticum aestivumگندم نان (در  L(هاي ترین منبع کربوهیدراتها اصلی، فروکتان
همـراه بـا نشاسـته یـا     وهاي زایشی استها، لپه جوان و اندامها، ساقهاي در برگذخیره

ازمختلفیانواعمناطق زیر کشت گندم یابند. از سوي دیگرمنحصراً در واکوئل تجمع می
به آن ارقام ســیتحسان میزاامــا دمیکننتجربهرشــدفصل طولدرراخشکیتنش

ــه خشکی متفاوت بوده و این حساسیت  ــدت ب ــنشش ــتگ ت ــد بس ــه رش دارد.یو مرحل
زنـی بـذر و رشـد    دهد که با وجـود حساسـیت مرحلـه جوانـه    هاي اخیر نشان میگزارش

روزه ارقام متحمل و حساس گندم بهـاره داراي  4هاي رسترست به کمبود آب، دانهدانه
. در این بررسـی نقـش فروکتـان در    ]3و 10[هستند ياریه تنش قطع آببنسبی تحمل 
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روزه گنـدم در دو رقـم حسـاس    4هاي رستحفظ پایداري غشا و تحمل خشکی در دانه
(مرودشت) و متحمل (سیروان)، طی تـنش خشـکی و آبیـاري مجـدد پـس از آن مـورد       

ارزیابی قرار گرفت.

هامواد و روش
سیروان (ایرانی، متحمـل  ورانی، حساس به خشکی آخر فصل)مرودشت (ایهاي رقمبذر
Triticum aestivum)گندم خشکی آخر فصل)به  L.)کرج سسه اصلاح نهال و بذر ؤاز م

. ]14و 13[تهیه شد
وشو شده و پس از آبکشی بـا قرارگیـري در   هاي معمولی شستبا شویندهابتدا بذرها 

بـه طـور   دقیقـه)  15(درصد 50کلریت سدیممحلول هیپو(یک دقیقه) و درصد 70الکل
، با فواصـل یکسـان بـر روي کاغـذ     بار آبکشیسه. بذرها پس از ندعفونی شدضدسطحی 

سـاعت در شـرایط تـاریکی    24بار مصرف، بـه مـدت  صافی استریل در داخل ظروف یک
میکرومول فوتون بـر مترمربـع در ثانیـه در   300پس از این دوره، تحت نور قرارگرفتند.

سـاعت تـاریکی   8ساعت روز و 16گراد و روشنایی درجه سانتی23اتاق روشن با دماي 
با اندازه برابر انتخاب ]21[زادوکسهاي (بر مبناي کدروزه 4هاي رستدانهقرار گرفتند.

به نمونه در هر تکرار10تکرار و 3با ها رستدانهتصادفی در قالب یک طرح کاملاًشدند. 
ذکـر  طیدر اتاق روشـن تحـت شـرا   ياریبا قطع کامل آبیتنش خشکروز تحت7مدت

روز 7به مدت مجدد آبیاري پس از هارستبرداشت شدند. مابقی دانهگرفته وشده قرار 
شدند. برداشت 

سنجش میزان فروکتان
بـه  ].18[شـد استخراج و سنجش بر اساس روش مورد استفاده در مطالعات قبل انجـام 

mL1پس از ساییدن با نیتروژن مایع در گرم)05/0خشک منجمد (هاي نمونهاختصار، 
آب mL1قرار گرفتنـد. پـس از تبخیـر کامـل اتـانول،      C°90درصد در دماي 80اتانول

به عنوان استاندارد داخلی اضافه شد. استخراج آبـی  ) mg/mL25/0(مقطر حاوي رامنوز
ساعت انجـام شـد. پـس از سـرد     1به مدت C°80ها در حمام آب گرم در دماي نمونه
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بـه  سـانتریفیوژ شـدند.  در دمـاي اتـاق   دقیقه 10مدت به g ×9000در ها شدن، نمونه
Lµ50     از استخراج آبی فوق آب دیـونیزه اضـافه و بـه حجـمmL1    رسـانده شـد. بـراي

اسـتخراج آبـی بـا افـزودن     Lµ50گیري محتواي فروکتان کل، هیدرولیز اسـیدي  اندازه
µL5/2ریک اسیدکلریدM2/1ها در دماي انجام شد. نمونهC°70  دقیقـه  90به مـدت

M1محلول سـدیم کربنـات   µL2قرار گرفتند. سپس به منظور توقف واکنش هیدرولیز، 
ونیلتراس ـیپـس از ف رسـانده شـد.   mL1ها اضافه و حجم آن با آب دیونیزه بـه  به نمونه

و ملبیـوز  سـوکروز  گلوکز، فروکتوزحتوايم،mµ0,22نوعیسر سرنگلتریمحلول با ف
. در انتهـا محتـواي   شـد نیـی تعHPAEC-PADبـا دسـتگاه   يزیدرولی ـهيهانمونهدر

هاي مربوطه سنجش شد.فروکتان با فرمول

سنجش پایداري غشا
گیـري  و انـدازه از میـان غشـاها  (El)گیري نشت الکترولیـت  سطح آسیب غشایی با اندازه

یی بـا  به عنوان فراورده نهایی پراکسیداسیون لیپیدهاي غشا)MDAآلدئید (ديمالونیل
و 044ب در ذتفاضل ج(سوکروز حتوايکسر مو نیزcm1-mM155=ε-1ضریب ثابت

. ]6و 5[گیري شد ) اندازه600
هاي . برش]6[انجام شدها با استفاده از روش مطالعات قبل تغییرات مکانیکی در برگ
دیونیزه مابین لام و لامل قرار گرفت و اطراف آن با چسـب عرضی برگ با یک قطره آب 

کاملاً پوشانده شد. لامل به مدت یک Japan)(Sakura,TMTek O.C.T–Tissueبافت 
C30°دقیقـه در دمـاي   20منجمد شد. سپس بلافاصله به مدت -C20°شب در دماي 

) بـا اسـتفاده از   هـا قبـل و بعـد از آزمـایش (انجمـاد و گـرم شـدن       گرم شـدند. از بـرش  
تصـویربرداري  )Canon EOS-Kiss X4(مجهز به دوربین دیجیتـال  میکروسکوپ نوري 

Image J (Nationalافـزار  بـا نـرم  (Shrinkage area)شـد. سـپس محـدوده انقبـاض     

Institutes of Health, USA, Ver. 1.4.3.67)     بررسی شـد. همچنـین ضـریب شکسـت
، SATگیري شد کـه در آن مطابق فرمول زیر اندازهt)disrupt coefficien-(freezeفریز 
SBT ،tSA وcSA انجماد و گرمـا، محـدوده بـرش قبـل     تیماربه ترتیب محدوده برش بعد

باشد.  تیمار انجماد و گرما، ناحیه انقباض نمونه در تیمار آبی و ناحیه انقباض در نمونه شاهد می
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(SA) = SAT – SBT
(FDC) = SAt / SAc

هاي آماريزآنالی
هـاي  آنالیزنمونه انجام شد. 9هاي فوق با سه تکرار مستقل و هریک حداقل با کلیه آنالیز

SPSSافـزار  بـا نـرم  (ANOVA)طرفـه  آمـاري و آنـالیز واریـانس یـک     (version 16,

Chicago, IL, USA)هـا بـا آزمـون    دار بـودن داده انجام شد. همچنین معنیLSD و در
افـزاري  ها نیز با اسـتفاده از بسـتر نـرم   شد. آزمون همبستگی دادهبررسیP≤0.05سطح 

(http://www.metaboanalyst.ca)MetaboAnalyst.انجام گرفت

نتایج
محتواي فروکتان کل برگ رقم حساس در شرایط کنترل، بسیار بالاتر از رقم متحمل بود 

). در رقـم متحمـل،   1ش قطع آبیاري و احیاي مجدد کاهش یافت (شـکل  ولی پس از تن
دار افزایش نشـان داد کـه بـا آبیـاري     به طور معنیياریقطع آبمحتواي فروکتان پس از 

).1مجدد نیز تغییري نداشت (شکل 

روزه ارقام حساس (مرودشت) و متحمل 4رست فروکتان کل در دانهيمحتوا. 1شکل 
و (DS)ياریقطع آبماریروز ت7، پس از (Ctrl)ماریگندم قبل از تياریآب) به قطعروانی(س

است. ارمعیانحراف±حداقل سه تکرار نیانگیمر،یمقاد(RW).مجددياریروز آب7پس از 
بر اساس آزمون ≥05/0pدر حدهانیانگیمنیبداریمعنتدهنده تفاوحروف مختلف نشان

LSD.است
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ي در شـرایط  اریقطع آباز غشا در هر دو رقم حساس و متحمل به هانشت الکترولیت
در ELياریقطع آب). در مقایسه با شرایط کنترل، طی تنش 2کنترل یکسان بود (شکل 

دار افزایش یافت که روند این تغییـر در رقـم   هر دو رقم حساس و متحمل به طور معنی
ترولیتی غشا در رقم حساس تا ). با آبیاري مجدد نشت الک2حساس مشهودتر بود (شکل 

). 2دار نشان نداد (شکلسطح شرایط کنترل کاهش یافت اما در رقم متحمل تغییر معنی

روزه ارقام حساس (مرودشت) و 4رست در دانه(EL)از غشا هاتینشت الکترول.2شکل 
ياریقطع آبماریروز ت7، پس از (Ctrl)ماریگندم قبل از تياری) به قطع آبروانیمتحمل (س

(DS) مجددياریروز آب7و پس از.(RW)ارمعیانحراف±حداقل سه تکرار نیانگیمر،یمقاد
بر اساس ≥05/0pدر حدهانیانگیمنیبداریمعنتدهنده تفاواست. حروف مختلف نشان

است.LSDآزمون 

رقـم  به عنوان محصول نهایی پراکسیداسیون لیپیدي غشا، در هر دو MDAمحتواي 
در مقایسه با شـرایط کنتـرل،   ).3(شکل در شرایط کنترل یکسان بود متحملحساس و 

دار پراکسیداسـیون لیپیـدي غشـا شـد کـه رونـد       ي سبب افزایش معنیاریقطع آبتنش 
). همچنـین پـس از آبیـاري مجـدد     3افزایشی آن در رقم حساس مشهودتر بود (شـکل  

MDAیافت اما در رقم متحمل تغییر نشان تا سطح نمونه کنترل کاهش در رقم حساس
).3نداد (شکل 
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روزه ارقام حساس (مرودشت) و متحمل 4رست در دانهپراکسیداسیون لیپیدي غشا .3شکل 
و (DS)ياریقطع آبماریروز ت7، پس از (Ctrl)ماریگندم قبل از تياری) به قطع آبروانی(س

است. ارمعیانحراف±حداقل سه تکرار نیانگیمر،یمقاد(RW).مجددياریروز آب7پس از 
بر اساس آزمون ≥05/0pدر حدهانیانگیمنیبداریمعنتدهنده تفاوحروف مختلف نشان

LSD.است

شکسـت فریـز   گیري کمی ضریب و نیز اندازه(SA)بررسی تغییرات محدوده انقباض 
(FDC) رست ی برگ دانههاي عرضبرشدر طی آزمون انجماد و گرم شدن تغییر چندانی

که در رقم حساس تنش قطع . درحالی)الف4شکل(روزه رقم متحمل گندم نشان نداد 4
4(شکل است آبیاري سبب انقباض و تخریب لایه اپیدرمی و مزوفیل خارجی برگ شده

5/4در رقـم حسـاس افـزایش    FDC. همچنین در مقایسه با شرایط کنترل شـدت  الف)
.)ب4شکل(برابري را نشان داد 



1402پاییز/ 4اول/ شماره، ساليکاربردیمولکولیشناسستیزفصلنامه 88

الف) و (SA)محدوده انقباضراتییانجماد و گرم شدن. تغیغشا طیکیمکانراتییتغ.4شکل 
روزه ارقام حساس 4رست ب) در دانه(FDC)غشازیشکست فربیضریکميریگاندازه

ماریروز ت7، پس از (Ctrl)ماریگندم قبل از تياری) به قطع آبروانی(مرودشت) و متحمل (س
±حداقل سه تکرار نیانگیمر،یمقاد.(RW)مجددياریروز آب7و پس از (DS)ي اریآبقطع 
≥05/0pحددرهانیانگیمنیبداریدهنده تفاوت معناست. حروف مختلف نشانارمعیانحراف

mµ50=Scale bar. استLSDبر اساس آزمون
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بحث
اسـت. ایـن مسـئله    بسیار پیچیده هاي غیرزیستی ارتباط میان فروکتان و تحمل به تنش

هاي ساختاري، ابعاد مولکولی و جایگاه قرارگیري این ترکیبات در بافـت  احتمالاً با تفاوت
مانی گیاه نقشی حیاتی دارد. مطالعات قبلی ارتبـاط مثبـت میـان    مرتبط است و در زنده

حذف در تنش خشکی، .]19و 2[فروکتان و تحمل به تنش خشکی را نشان داده است 
آب غشا و افزایش پیوند واندروالس میان ترکیبات لیپیدي آن سبب تغییر ساختار غشا از 

شـود. ایـن مسـئله خـود موجـب      فاز کریستالی ـ مایع بسیار سیال به فاز ژل سخت مـی  
پذیري غشا، افزایش نفوذپذیري آن و تغییر خصوصیات مکـانیکی دیـواره سـلولی،    آسیب

در چنـین شـرایطی قنـدها و بـویژه     .]20[شـود  مـی غشاي پلاسمایی و اسکلت سـلولی 
ها در استحکام و سازماندهی غشا نقش دارند. فروکتان با ورود بخشی از ساختار فروکتان

هـاي فسـفات و   ساکاریدي خود به میان سرهاي لیپیدي غشاي پلاسـمایی، بـا گـروه   پلی
کاهش خـروج آب از  کند و در نتیجه سببکولین در لیپیدها پیوند هیدروژنی برقرار می

یی ایمیستوش ـیمشاهدات هدر تحقیق حاضر . ]11[شود میان غشا در شرایط خشکی می
شـدت ضـریب تخریـب بـالا     انگریانجماد و گرم شدن، بشیآزماطی یکميهایبررسو

(FDC= Freeze Disrupt Coefficient) و یدرمی ـبافـت اپ يهـا سلوليغشاراتییتغو
بـود. ایـن احتمـال وجـود دارد کـه کـاهش محتـواي        اسبرگ رقم حس ـیرونیبلیمزوف

هـاي ایجـاد   پذیري و کشش غشا دلیل اصلی آسـیب فروکتان و در نتیجه کاهش انعطاف
ي در این رقم بوده اسـت. بنـابراین در رقـم متحمـل، افـزایش      اریقطع آبشده طی تنش 

د باشـد. و نیز آبیاري مجـد ياریقطع آبپس از تنش FDCتواند سبب ثبات فروکتان می
ياریقطع آبتنشکهداد ننشانیز )MDAو EL(غشااريپایديشاخصهايگیرازهندا

یش افزاو در نتیجه MDAو غشاتمامیتدر هر دو رقم حساس و متحمل سبب افزایش
ست. ایافتـه  کاهش وديحدتادمجدريبیاآکه این تغییـرات بـا   هشدلکتریکیایتاهد

سمایی و نشت غشایی در رقم متحمل نسبت به رقـم  حال، شدت تخریب غشاي پلابااین
ي در این رقم مرتبط باشد. اریقطع آبتواند با افزایش تحمل به حساس، کمتر بوده که می

قطع هاي گندم شدت کم پراکسیداسیون لیپیدي با تحمل به که در اغلب گونهرغم آنبه
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قطـع  هـاي متحمـل بـه    در برخی از ژنوتیپMDAاما افزایش .]15[ي همراه است اریآب
دهنـد کـه افـزایش میـزان     در مجموع نتایج نشان مـی . ]9و 4[استگزارش شدهي اریآب

توانـد بخشـی از مکانیسـم    روزه گندم طی تنش خشکی می4هاي رستفروکتان در دانه
تحمل آن به این شرایط باشد. این روند نیز با افزایش پایداري غشا و حفاظت بیشـتر آن  

همراه است.
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