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Introduction 
Drought stress and consequent lack of available water for plants is one of the main causes of accumulation of 

reactive oxygen species (ROS) in various organs of plants, which is effective in reducing the yield of cereals 
such as wheat. The antioxidant system, which contains various enzymes and genes, is responsible for removing 
and detoxifying plants from ROS. Unfortunately, genes responding to drought stress and their enzymatic 
activities associated with spike and flag leaf of wheat have received less attention. Therefore, in the present 
study, photosynthetic parameters, key enzymes of the antioxidant system, and expression analysis of some genes 
involved in this system under field capacity (FC) and drought stress (DS) conditions in spike and flag leaves of 
wheat were investigated.  

Materials and Methods 
The present study was performed in Azadshahr Research Center, Golestan Province, Iran in 2021. The wheat 

cultivar used in this study was Qaboos. This cultivar was cultivated under two experimental conditions of field 
capacity and drought stress in a randomized complete block design with three replications in the field. In the 
present study, differences in net photosynthesis (PN) rate, transpiration (E), stomatal conductance (gs), 
chlorophyll (Chl), relative water content (RWC), and the activity of APX, DHAR, MDHAR, and GR enzymes 
involved in the antioxidant system of flag leaf and spike of wheat were examined under field capacity and 
drought stress conditions. Transcription levels of APX, DHAR, MDHAR, and GR genes were measured using 
qRT-PCR under drought stress and field capacity conditions. Flag leaf and spike of Wheat for photosynthetic 
parameters and enzymatic activities at 0, 5, 10, 15, 20, and 25 and relative gene expression at 0, 1, 3, 5, 10, 15, 
20, and 25 days after anthesis (DAA) were harvested. The recorded data were analyzed by analysis of variance 
and all analyzes were performed by SPSS software. Mean differences were compared using Duncan's multiple 
range test at 5% probability level. 

Results and Discussion 
In general, the spike had a better capacity to maintain net photosynthesis, transpiration, stomatal 
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conductance, chlorophyll, and relative water content under drought stress conditions. This superiority reached its 
peak on the fifth day after anthesis. The enzymatic activity of the antioxidant system was normal under field 
capacity conditions. However, with the application of drought stress, APX, DHAR, MDHAR, and GR enzymes 
were affected in both spike and flag leaf of wheat and their activity increased, which indicates more activity of 
the antioxidant system in spikes and flag leaf of wheat for controls the level of ROS. After more days of grain 
filling, the activity of enzymes increased, and finally, after the plant entered the senescence stage, the activity of 
enzymes decreased to some extent. With drought stress, the antioxidant system in spike, especially from the 10th 
day after anthesis onwards, had a better performance. However, enzymatic activity in flag leaves under drought 
stress was not significantly different from field capacity conditions. Transcriptional levels of APX, DHAR, 
MDHAR, and GR genes associated with the antioxidant system increased under drought stress compared to field 
capacity conditions. It seems that the increase in enzymatic activity simultaneously with the increase in the level 
of transcription of the genes of the antioxidant system in the spikes and flag leaves of wheat is to counteract the 
oxidative damage. 

Conclusion  

In the present study, spikes of wheat played a more important role in responding to water deficiency through 
the antioxidant system than its flag leaf. The results of this study showed a high potential of the spike compared 
to flag leaf in the face of drought stress and this results in future breeding programs in wheat can play a key role 
in selecting drought-resistant cultivars with high yield. 

 
Keywords: Enzyme activity, Flag leaf, Gene expression, Photosynthetic mechanism, Spike  
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اکسیدانی سنبله و برگ پرچمی گندم نان تحت تنش  مطالعه متابولیسم فتوسنتزی و سیستم آنتی

 خشکی

 4تپه اوچ حسین احمدی ،3، ابوالفضل مازندرانی1چشمه ، ساسان گل*2پور سعید نواب

 41/20/4124تاریخ دریافت: 
 08/20/4124ش: تاریخ پذیر

 چکیده

کئاهش عملکئرد   این مسئلله در   .باشد های مختلف گیاهان می در اندام (ROSs) یژنفعال اکس یها تجمع گونه یکی از عوامل اصلی ی،خشکتنش 
هئا را بئر   ROSاز  یاهئان گ یئی زدا سم یتاست، مسلول یمختلف یها و ژن ها یمکه شامل آنز یدانیاکس یآنت یستم. ستاثیرگذار استگندم غلاتی همچون 
یئت  فعال ،(RWCآب ) ینسئ   یزانم ،(Chlیل )کلروف (،gsی )ا روزنه یت، هدا(E) ، تعرق(PN) فتوسنتزخالص یزانمطالعه حاضر، تفاوت در م عهده دارد. در

ی خشک و تنش (FC) کامل یاریآب یطگندم تحت شرا یپرچم  برگ اکسیدانی سن له و های آنزیمی دخیل در سیستم آنتی ژن سطح رونوشتو  ها یمآنز برخی
(DS )متوسط میزان پتانسیل آب  بود.تکرار  سهبا  یکامل تصادف یها بلوک طرح آزمایشی مورد استفاده. ندشد یبررس یافشان گرده از پس روز 02 تا 2 از

 .بئود  مزرعئه  تیئ تا حد ظرف یاهگ یازدرصد آب مورد ن 02به محدوده  یدنبر اساس رس یخشک تنش کامل در حد ظرفیت مزرعه و تیمار خاک تیمار آبیاری
ویژه تا روز پنجم پس از  به سن لهی، طور کل شد. به یریگ اندازه qRT-PCRاستفاده از  اب  GRو APX ،DHAR ،MDHAR یها ژن یسیسطوح رونو

 و PN ،E ،gs، Chl یپارامترهئا ی براترتیب  به 42و )%(  2/1( ،mmol )03/2( ،mmol )14( ،mg/g FW )20/2( µmolبا ث ت مقادیر ) افشانی گرده
RWC، ژن  انیئ و ب یمئ یآنز هئای  یئت فعال شیافئزا عامئل   ،یخشک تنش. داشت پرچمی ی در قیاس با برگخشک تنش با مقابله منظور بهبالایی  ظرفیت
درصئد   هئا، ROSی افئزون بئر تجمئع کمتئر     پرچم برگ به نس ت سن له و بود یافشان گرده از پس 02 یال 42 یروزها در ژهیو به ی،دانیاکس یآنت ستمیس
 .بود یدر مقابله با تنش خشک یسن له نس ت به برگ پرچم تر یشب یلاز پتانس یحاک یجنتا ین. اداشت را ژن یانو ب نزیمیآ یتاز فعال تری یشب

 
 برگ پرچمی، بیان ژن، سن له، فعالیت آنزیمی، مکانیسم فتوسنتزیهای کلیدی:  واژه
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10=x3=n0   کروموزوم، از تیره غلات اسئت(Emam, 2011 .)  تئنش
در  باشئد و  ی مئی طئ یمح رزندهیغ یها تنش نیتر عیاز شای یکی خشک

  یئ عنئوان   و بئه  نقش اساسی داشته گندم تیفیکاهش عملکرد و ک
 ت ئئدیل شئئده اسئئت اهئئانیکننئئدگان گ اصئئلاح یچئئالش مهئئم بئئرا

(Nezhadahmadi et al., 2013.) باعئ  بئروز دامنئه     خشکی تنش
سلول تئا   سمیژن و متابول انیب رییاز تغ ،غلاتها در  از واکنش یعیوس
 ,.Reddy et alشئود )  یمئ  اهئان یدر سرعت رشد و عملکئرد گ  رییتغ

کئاهش   خشئ   عنئوان نمونئه، در منئاطش خشئ  و نیمئه      به(. 2004
بارندگی و افزایش دما در اواخر فصل موجب بروز تنش خشئکی شئده   

زمئانی دارد، ایئن مرحلئه در گنئدم از      معمولا با مرحله پرشدن دانه هم
 ,.Liu et alباشئد )  ترین مراحل نمو تحت تنش خشئکی مئی   بحرانی

هئا از طریئش    تواند در زمان پر شدن دانه لذا، تنش خشکی می .(2016
ای، کاهش سنتز روبیسکو و افزایش تخریئب آن،   کاهش هدایت روزنه

گیئر کلروفیئل و در نهایئت     و کاهش چشم تخریب دستگاه فتوسنتزی

https://jcesc.um.ac.ir/
mailto:s.navabpour@gau.ac.ir
https://doi.org/10.22067/jcesc.2022.76536.1169
https://orcid.org/0000-0002-4710-4750
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ها، س ب کاهش سئرعت فتوسئنتز و فتوآسئیمیلات     تسریع پیری برگ
  (.Rubia et al., 2014شود )ه تولیدی و در نهایت افت عملکرد دان

در  یفتوسئنتز  پارامترهئای  راتییزا محدود به تغ تنش طیشرا ریتاث
 شیافئزا  نیئز  (4ROS) ژنیفعئال اکسئ   یهئا  گونئه  دیتول و ستین اهیگ
بسئته شئدن روزنئه و در     ،یخشئک  عنوان مثال در اثر تنش . بهابدی یم
بیش از حد  لیفتوسنتزشده و به تشکباع  کاهش  CO2کم ود  جهینت
 Turkan et) شئود  یکلروپلاست منجر مئ  در ژنیفعال اکس یها گونه

al., 2005و زنئده مانئدن    ویداتیاز اثرات تنش اکسئ  یریجلوگ ی(. برا
 یندهایو فرآ ییایمیوشیب یها سمیمکان اهانیگ ،یطیشرا نیدر چن اهیگ

 یبراعد نامسا طیتحملشان به شرا شیجهت افزا یسازگار یمتعدد برا
ایئن  از جملئه   .باشئند  یمئ  دارا مخئرب   ئات یترک نیکاهش ا ایحذف 

 (0AsA-GSH) ونیتگلوتئا -به چرخئه آسئکوربات   توان یم سازوکارها
 نیتئر  از مهئم  یکئ ی ،چرخئه ایئن   (.Xu et al., 2008اشئاره نمئود )  

و  H2O2مهئار   یبرا یساسا یریمس ،یدانیاکس یآنت ستمیس یها مولفه
 یهئا  میآنز با استفاده از یاهیگ یها در سلول ییزدا موثر سم سمیمکان

 سئموتاز یددیسوپراکس یهئا  میزمان آنز هم تیفعال ها است. مرت ط با آن
(0SOD( کاتئئالاز ،)1

CATردوکتئئاز دروآسئئکورباتی(، ده (2DHAR و )
سئئامانه  نیئئااز  یقسئئمتعنئئوان  ( بئئه3GR) ردوکتئئاز ونیگلوتئئات
 Liuحفاظت کند ) هاROSسلول را در مقابل  تواند یم ی،دانیاکس یآنت

et al., 2014.) تیاطلاعات لازم در مورد وضع یدانیاکس یآنت سیستم 
کئه   ییهئا  ژن یسئ یرونو یرو رو ب دهد یارائه م زیرا ن یردوکس سلول

 شود.  جادیتا حداکثر دفاع ا گذارد یم ریتاثمسلول پاسخ به تنش هستند 
آب  راتییئ تغبا توجه به مطالب ذکر شده و همچنین معضل وجود 

منظئور   بئه کئه پژوهشئگران    نئژادی  بئه  یها  یاز تکن یکی ،ییو هوا
 وعیآن بئا شئ   یعملکئرد در گنئدم و به ئود سئازگار     لیپتانس شیافزا
در  نشیگئز  برنئد،  کئار مئی   خشکی بهمانند  رزندهیغ یها تنش ندهیفزا

(. در Tambussi et al., 2007سئن له اسئت )   تئر  شیجهت فتوسنتز ب
مختلف  یها و تنش یماریمانند ب یلیکه فتوسنتز برگ به دلا یطیشرا
های دیگر  اندام سهم فتوسنتز نییمحدود باشد، تع یستیرزیو غ یستیز

دانئه مهئم اسئت     ملکئرد در ع و بئرگ پرچمئی   سئن له  گندم از جمله
(Robert et al., 2005.) نشان داده اسئت  مطالعات گذشته  همچنین
 جئز  عنئوان   بئه  هئای محیطئی،   تنش طیفتوسنتز سن له تحت شرا که
 ;Abebe et al., 2010) باشد میکربن بذر در حال رشد  نیتام یاصل

Sanchez-Bragado et al., 2014) دهنده به تنش  پاسخ یها ژن اما
بئرگ   و بئا سئن له   ها کئه در ارت ئا    آن یمیآنز یها تیو فعال یخشک

                                                           
1- Reactive Oxygen Species  

2- Ascorbate-glutathione 

3- Superoxide dismutase 

4- Catalase 

5- Dehydroascorbate reductase 

6- Glutathione reductase 

در  ،رو نیئ تر مورد توجه قرار گرفته است. از ا هستند کمی گندم پرچم
 ی سیسئتم دیئ کل یهئا  میآنئز  ،یفتوسئنتز  یپارامترهئا  اضئر مطالعه ح

 هئای دخیئل در ایئن سیسئتم     ژن برخی از انیب زیو آنال یدانیاکس یآنت
FC)کامئل   یاریئ آب طیشرا تحت

DSی )و تئنش خشئک  ( 0
در بئرگ   (8

 یهئا  قرار گرفتند تا تفئاوت پاسئخ   یگندم مورد بررس و سن له یپرچم
ی گنئدم بئه تئنش خشئک    های مختلف  اندام یکیو متابول یکیولوژیزیف

 .شودبهتر درک 
 

 ها مواد و روش

 رشد طیو شرا یاهیمواد گ

 قئات یدر مرکز تحق 4122و  4044 زراعی  حاضر در سال پژوهش
شرایط اقلیمئی منطقئه مئورد     انجام شد. استان گلستان شهر آزادشهر

مطالعه در دوره رشد گیاه گرم و معتدل بود. همچنین میانگین بارندگی 
نشئان داده شئده    4ماهانه فصل رشد در منطقه مورد کشت در جدول 

 است.
رواج  لیدل به رقم گندم مورد استفاده در این مطالعه قابوس بود که

دار بودن و تحمل نس ی بالا  مناسب، ریش عملکرد  ،منطقهکاشت در 
تحئت دو   ایئن رقئم   .مورد استفاده قئرار گرفئت  در برابر تنش خشکی 

صئورت   بئه در دو مکان،  یکامل و تنش خشک یاریآب یشیآزما یطشرا
تکرار در مزرعه کشت شئد. هئر    سهبا  یکامل تصادف یها طرح بلوک
فاصئله   متئر و  2/0کاشت بئا طئول    فیشش رد یدارا یشیکرت آزما

دانه در متر مربع و  022تراکم در واحد سطح  بود. متر یسانت 02 فیرد
 متر بود.  ها پنج سانتی ها از یکدیگر بر روی ردیف فاصله بوته
مطابش با عرف منطقه اعمئال   یاریآبپنج دور  ،کامل یاریآب جهت

و با توجه به شرایط غیر یکنواخت مزرعه، متوسط میزان پتانسئیل   شد
در یمار آبیاری کامل در حد ظرفیت مزرعه نگه داشته شئد.  آب خاک ت
انجئام   افشئانی  گردهدوره  یدر ابتدا یاریآب نیآخر ی،تنش خشک تیمار
درصئد آب مئورد    02به محدوده  یدنبر اساس رس یاریآب یزانمو  شد
گیری رطوبئت خئاک از    برای اندازه .بودمزرعه یت تا حد ظرف یاهگ یازن

طئور مئداوم در طئول     هدر چند نقطه از مزرعه بدستگاه تانسیومتر که 
استفاده شئد. حجئم آب    نصب شده بود یشهفصل کشت در محدوده ر

آب خئاک   یل)پتانس مزرعه یتظرف یطآب در شرا ینبا تاممصرفی نیز 
 یلپتانسئ  یئزان م ینبه ا یدنرس یبرا شد و مشخصبار(  -0/2در حد 
 یومترعئدد تانسئ   ییئر مسئتمر و ملاحظئه تغ   های یشبا انجام آزما ،آب
درصئد آب   02بئا   ش خشئکی تن یمارروند در مورد ت ینشد. هم یینتع

وجود سقف  ینانجام شد. همچن یزن مزرعه یتنس ت به ظرف یازمورد ن
بر دقت کار  ،اهانیبر گ یبارندگ ریاز تاث یریبا جلوگ )پناهگاه( متحرک

 کم  موثر نمود.
                                                           
7- Field capacity 

8- Drought stress 
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 میانگین میزان بارندگی ماهیانه فصل رشد در منطقه مورد بررسی -2جدول 

Table 1- The average monthly rainfall of the growing season in the study area 

 
 2911آبان 

November 

2020 

 2911آذر 
December 

2020 

 2911دی 
January 

2021 

 2911بهمن 
February 

2021 

اسفند 

2911 
March 

2021 

فروردین 

2411 
April 

2021 

اردیبهشت 

2411 
May 2021 

خرداد 

2411 
June 

2021 

میانگین بارش 

 ماهانه
Average monthly 

rainfall (mm) 

29.2  38.1  46.8 58.4 45.0 22.7 16.3 14.7 

 
فتوسئنتز   زانیصفات م یگندم برا یها و سن له یپرچم یها برگ
PN) خالص

E) ، تعئرق (4
gs) روزنئه  تی، هئدا (0

 زانیئ م و لیئ کلروف ،(0
 یو بئرا  02و  02، 42، 42، 2، 2در  یمئ یآنز یهئا  تیآب و فعال ینس 

روز پئس از   02و  02، 42، 42، 2، 0، 4، 2ژن در  ینسئ   انیئ صفت ب
 برداشت شدند. افشانیگرده
 

 یفتوسنتز یپارامترهاگیری  اندازه

تعئئرق در  زانیئئو م یا روزنئئه تیفتوسئئنتز خئئالص، هئئدا زانیئئم
 LI-6400XTی مئدل  توسط دستگاه ت ادلات گئاز ی پرچم یها برگ
 ,.Jia et alو همکئاران ) جیئا   مطابش با روش آمریکا LiCorشرکت 

  یئ توسئط   زیسن له ن یفتوسنتز یشد. پارامترها یریگ ( اندازه2015
 یپرتابئل فتوسئنتز   سئتم یس  یکه به  ژهیو یا شهیمحفظه استوانه ش

 یریئ گ انئدازه (. Ding et al., 2018) ی شئد ریگ اندازه شود، یمتصل م
 یفتون فتوسئنتز  شار یص ح با چگال 44ص ح تا  4فتوسنتز در ساعت 

m )فتون کرومولیم 4222از   (PPFD)اش اع شده
-2

s
، 42، 2، 2در ( 1-

طور جداگانه  پنج بوته به یبر روفشانی اگردهروز پس از  02و  02، 42
 حتها ث ت شد. مسئا  آن نیانگیم تیانجام شد و در نها ماریهر ت یبرا

و همکئاران  ی راوسئون  شئنهاد یپ معادلئه بئا اسئتفاده از    یبرگ پرچم
(Rawson et al., 1988به ) محاس ه شد ریصورت ز: 
(4              )                                      LA= L × W × 0.75 

مسئاحت   LAعئر  بئرگ،    Wطول بئرگ،   Lرابطه  نیدر ا که
. محاس ه سطح سئن له ط ئش   باشد یگندم م ژهیو بیضر 02/2برگ و 
 ( بود.هیسطح ل ه )حاش رابطه
 

 لیکلروف زانیمگیری  اندازه

در  یگرم نمونه برگ 22/2مقدار  ل،یکلروف زانیم یریگ اندازه یبرا
شد. پئس از گذرانئدن از کاغئذ     دهییدرصد سا 82استون  تریل یلیم 42

                                                           
1- Net photosynthesis 

2- Transpiration 

3- Stomatal conductance 

رسئانده و سئ س در طئول     تئر یل یلئ یم 02آن بئه   ییحجم نها یصاف
 ,Bagheriشد ) یریگ جذب اندازه زانینانومتر م 330و  312 یها موج

2013.) 
 

 (RWCآب ) ینسبای گیری محتو اندازه

اسمارت  مطابش با روش (،1RWC) آب ینس  محتوای یریگ اندازه
 یریئ گ انئدازه  یبئود. بئرا   (Smart & Bingham, 1974و بینگهئام ) 

RWC ، طئور تصئادفی    بهگندم را کامل سن له ی و برگ پرچمتعدادی
برداشئت   افشئانی  گئرده مرحلئه   یدر انتهابرای هر تیمار در هر تکرار 

ساعت در آب مقطر  18مدت  شد و به یریگ ها اندازه کرده و وزن تر آن
را در  هئا  نمونهشد. س س  یریگ ها اندازه شده و وزن اش اع آن ساندهیخ

گئراد   درجئه سئانتی   02 یسئاعت در دمئا   18مئدت   آون گذاشته و به
بئه کمئ     RWC زانیئ . مدیدست آ شدند تا وزن خش  به ینگهدار
 محاس ه شد. (0رابطه )

RWC [%] = (FM-DM) / (TM-DM) × 100% (0               )  

تئوده   FMمحتوای نس ی آب برگ )%(،  RWCکه در این رابطه 
 باشد. توده متورم می TMتوده خش  و  DMتازه، 
 

 یمیآنز یها تیفعالگیری  اندازه

APX) دازیپروکسئ  آسکوربات میآنز تیفعال
2
 بئا اسئتفاده از روش   (

بئدین منظئور   محاسئ ه شئد.   ( Chen & Asada, 1989آسادا ) وچن 
طور تصادفی برای هر تیمئار در   تعدادی برگ پرچمی و سن له گندم به

هئا   شد. س س، نمونئه  برداشت افشانی گردهمرحله  یدر انتهاهر تکرار 
توسط نیتروژن مایع در هاون کوبیده شدند و نیم گرم نمونه پئودری از  

بئافر فسئفات    تئر یل یلیم  یواکنش شامل  مخلو ها برداشت شد.  آن
 مئولار  یلئ یم EDTA ،2/2 مئولار  یلئ یم  ی (=0PH) مولار یلیم 22

عصئاره   تریل یلیم 22و  دیپراکس دروژنیه مولار یلیم 21/4آسکوربات، 
 042 ینئور  فیئ آسکوربات با کاهش جذب در ط بی. تخرودب یمیآنز

                                                           
4- Relative water content 

5- Ascorbate peroxidase 
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از  یرویبا پ GR تیفعالد. ش دهینانومتر با دستگاه اس کتوفوتومتر سنج
گئریس و   نانومتر بئا توجئه بئه روش    012در طول موج کاهش جذب 
مئئورد سئئنجش قئئرار گرفئئت. ( Grace & Logan, 1996لوگئئان )
سئطح جئذب در طئول     شیبا افزا MDHARو  DHAR های تیفعال
 ,.Pinto et alو همکئاران ) پینتئو   نانومتر بر اسئاس روش  032موج 

 میبافر سئد  مول یلیم 22. مخلو  واکنش شامل ندشد یابی( ارز2000
، دو AsA مئول  یلئ ی، دو مUAAO  02/2،برابئر هفئت   PHفسفات با 

 بود. میو عصاره آنز NADPH مول یلیم
 
 
 
 

 qRT-PCRو  RNAاستخراج 

هئا در   ژن یئان ب یئابی جهت ارزپرچمی برگ  له و نس یبردار نمونه
صورت گرفت. حئدود   یداکسز یاسمق 80سخت مرحله  یریزمان خم
در تیمارهئای مختلئف بئرای    پرچمی برگ از سن له و گرم نمونه  ی 
 و منجمد مایع نیتروژن در و شد برداشت ها ژن بیان میزان گیری اندازه
 گئئراد درجئئه سئئانتی 82 منفئئی یئئزردر فر RNA اسئئتخراج مرحلئئه تئئا
انجام شد و غلظئت و   یزولروش ترا به RNAاستخراج  شد. گهدارین

 یئین تع یوتئ  سئاخت ب  یدستگاه اس کتوفوتومتر یشخلوص آن از طر
معکوس، عمل ساخت رشته اول  ی تازکر شد. با استفاده از روش ترنس

cDNA ( انجام شدLou et al., 2018.) مورد اسئتفاده در   آغازگرهای
 نشان داده شده است.  0در جدول  qRT-PCRواکنش 

 
 qRT-PCRتوالی آغازگرهای مورد استفاده در واکنش  -1جدول 

Table 2- Sequences of primers used in qRT-PCR 
 ها ژن

Genes 

 شماره دسترسی
Accession no. 

 9'به  5'جفت آغازگرها از 
Primer pairs 5'-3' 

APX AY513263.1 
F: AAAGCGAAGCATCCAAAG 

R: CAGAGGGTCACGAGTCCA 

DHAR AY074784 
F: GTGCCTGTGTATAACGGTG 

R: ACAAGTGATGGAGTTGGGT 

MDHAR AK371371 
F: AGAAGTTTACGCCCTTCGGC 

R: TTGGAATGTCATCGCCATC 

GR AY364467 
F: GCACACGACCAAGCACATAT 

R: ATATCCGCCACCAAGAATAACG 

GAPDH U76558.1 
F: TTCTCCCGCATCGACCACAAGTT 

R: TCCAGGGCAGCAAGATCCTCACG 

 
)روش، آلمئان(   Light cycle 96در دستگاه  qRT-PCR واکنش
)روش، آلمان( و با سه  یاختصاص یها افزار و رک نرم تور،یهمراه با مان

 کسیپئرم   ریسئا  تریکرولیم 42واکنش  نی. در ارفتیتکرار صورت پذ
 تئر یکرولیژن و دو م یاختصاصئ  یآغازگرها تریکرولیم 3/4اکس تگ، 

cDNA آب فاقد  تریکرولیم 4/2همراه  الگو بهRNase دیمخلو  گرد .
درجئه   42 یدر دمئا  قئه یدق سئه  دستگاه شامل ییگرما-یبرنامه زمان
 12، سئ س  cDNAمولکول  هیاول یساز منظور واسرشت به گراد سانتی
جهئئت گئئراد  درجئئه سئئانتی 42 یدر دمئئا هیئئثان 42شئئامل  کلیسئئ

جهئت اتصئال   گراد  درجه سانتی 22 یدر دما هیثان 42 ،یساز واسرشت
منظئئور  بئئهگئئراد  درجئئه سئئانتی 00 یدر دمئئا هیئئثان 42و  مرهئئایپرا
ذوب  یمنحنئ  ها، کلیس افتنی انیاز پاپس  نی. همچنی بودساز لیطو
درجئه   42تئا   32 ییها در بازه دمئا  خلوص آن نییمنظور تع ها به نمونه
  (.Parvaee et al., 2016رسم شد )گراد  سانتی
 تحلیئل  و یئه تجز یئانس وار یزآنئال  یئش از طر ی ث ت شده نیزها داده
انجئام شئد.    43نسخه  SPSSافزار  نرم یلهوس به ها یلتحل یهو کل شدند

دانکئن در سئطح    یا با استفاده از آزمون چند دامنه ها یانگیناختلاف م
 اثئر متقابئل  لازم به توضیح است که شدند.  یسهدرصد مقا 2 یناناطم

دار بود و تجزیه و تحلیل آماری برای هر  صفات مورد بررسی غیرمعنی
طئور مسئتقل    ری )آبیاری کامل و تنش خشکی( بهی  از شرایط تیما

  انجام شد. 
 

 نتایج و بحث

 فتوسنتز خالص سنبله و برگ پرچمی

در  یسئن له و بئرگ پرچمئ   های  اندام PN یزانمدر مطالعه حاضر، 
روند تغییئرات   بود. یتنش خشک یطاز شرا تر یشکامل ب یاریآب یطشرا
PN  در سن له تحت تیمار خشکی نیز شامل افزایش موقتی آن )با مقدار
افشئانی بئود و پئس از آن     میکرومول( تا روز پنجم پئس از گئرده   2/1

بئرگ   PNکاهش شدیدی را تجربه کرد. این در حالی است که مقئدار  
تری نس ت بئه سئن له    پرچمی در موقعیتی مشابه با شیب نزولی ملایم

تئا   صئفر از  سئن له  PN یزانم دار معنی یشافزا ،حال ینبا امواجه بود. 
ی که مقارن بئا مراحئل   تحت تنش خشکافشانی  گردهروز پس از  پنج

در  PNدر حفظ  سن له ییتوانا حاکی از باشد، اولیه پر شدن دانه نیز می
و تم وسی  توسط یمشابه یجنتا (.4)شکل  بود برگ پرچمیبا  یسهمقا

مطالعئه   اسئت.  ( گئزارش شئده  Tambussi et al., 2005همکاران )
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دلیل وجود شواهدی م نی بر  فتوسنتز سن له و برگ پرچمی در گندم به
هئئا در تحمئئل بئئه تئئنش خشئئکی اسئئت  ظرفیئئت بئئالای ایئئن انئئدام

(Reynolds et al., 2005مطالعات پژوهشگران .)    نشئان داده اسئت
فتوسنتز سن له و برگ پرچمی گندم طی تنش خشکی از عوامل مهئم  

باشئند کئه در    در جذب کربن و ترکی ات مهم در طی پر شدن دانه می
 ,.Jia et al)گذارنئد   نهایت بر روی عملکرد دانه نیئز اثئر مث ئت مئی    

2015; Liu et al., 2016). 

 

 
با حروف  یرمقاد (.DS) خشکی( و تنش FCکامل ) یاریآب یطتحت شراافشانی  ی پس از گردهپرچم یها ها و برگ فتوسنتز سنبله میزان -2شکل 

 .باشد میدر طول زمان با توجه به آزمون چند دامنه دانکن آبیاری  یماردر هر ت P <0.05دار در سطح  یتفاوت معن دهنده نشان مختلف
Figure 1- Photosynthesis rate of spikes and flag leaves of wheat after anthesis under Field capacity (FC) and Drought stress 

(DS) conditions. Values with different letters indicated the significant differences at P < 0.05 level in each stress treatment 

through time according to Duncan's multiple range test. 
 

 روزنه یتتعرق و هدا یزانم

ای در بئرگ   و هئدایت روزنئه  با اعمال تنش خشکی، میزان تعرق 
طئور پیوسئته کئاهش     افشانی به روز پس از گرده 02پرچمی از صفر تا 
که، سن له تحت تنش خشکی از صفر تا پنج روز پئس از   یافت. درحالی

داری با افئزایش در میئزان تعئرق و هئدایت      طور معنی افشانی به گرده
اجه بود، که علت مول( مو میلی 14و  03/2ترتیب با مقادیر  ای )به روزنه
دلیل توانایی سن له در حفظ آب و کاهش هدر رفت آب  تواند به آن می

(. لذا یکی از دلایل اصلی افزایش میزان 0در شرایط تنش باشد )شکل 
افشئانی )شئکل    فتوسنتز خالص سن له از صفر تا پنج روز پس از گئرده 

ده ای در زمئان مشئابهی بئو    (، افزایش میزان تعرق و هئدایت روزنئه  4
منظئور   گرچئه بئه   یها با اعمئال تئنش خشئک    بسته شدن روزنهاست. 

اما بئه واسئطه ممانعئت از ورود     گیرد، یکاهش هدررفت آب صورت م
CO2 کئاهش دهئد    یتئر از نقطئه ج رانئ    فتوسنتز را بئه کئم   تواند یم
(Shahinnia et al., 2016روزنه .) هایئت  ها میزان مصرف آب و در ن

دهنئد و   مقدار عملکرد را در فرآیند فتوسئنتزی تحئت تئاثیر قئرار مئی     
ترین عامئل مئرت ط بئا توقئف فتوسئنتز در       ها مهم تر شدن روزنه بسته

ای در  مراحل اولیه تنش خشکی در گیاه است. اهمیئت هئدایت روزنئه   
یئاهی از آن در  گ ینئژاد  پژوهشئگران بئه  این فرآیند تا حدی است که 

اب ارقام پئر محصئول و مقئاوم بئه خشئکی اسئتفاده       شناسایی و انتخ
تعرق  (. از طرفی هر زمان که میزانSharma et al., 2012کنند ) می
از طریئش   کئاهش تعئرق   ، گیئاه بئا  شود یم تر یشجذب آب ب یزاناز م

 یور کم ود آب و به ئود بهئره   یکاهش اثرات منف یبراها  بستن روزنه
 کنئئئئد م ئئئئارزه مئئئئی یخشئئئئک تئئئئنش یطمحصئئئئول در شئئئئرا

 (Poljakoff-Mayber & Gale, 2012.) طئئور کلئئی، میئئزان  بئئه
بئا   یسئه در مقا ای سئن له  خالص، میزان تعرق و هدایت روزنهفتوسنتز 

داشئته و تئا    یتئر  کئم  یتحساس یتنش خشک برگ پرچمی در شرایط
کند. نتایج مشابه توسط لو عملکرد دانه کم   بهتواند  می یادیحدود ز

 ( گزارش شده است.Lou et al., 2018و همکاران )
 

 یلکلروف یزانم

تنش خشکی باع  کاهش میزان کلروفیل برگ پرچمی در هر دو 
کئئه سئئن له در هئئر دو تیمئئار آبیئئاری  شئئرایط آبیئئاری شئئد. در حئئالی

خصوص در تیمار تئنش خشئکی( بئین صئفر تئا پئنج روز پئس از         )به
افشانی افزایش مطلوبی در میئزان کلروفیئل نشئان داد و سئ س      گرده

می کئه در اثئر تئنش    رسئد هنگئا   نظر مئی  (. به0کاهش یافت )شکل 
حفئظ  شئود،   های پرچمئی نئاچیز مئی    خشکی کارایی فتوسنتزی برگ

عنوان من ع جئذب در   تا به کند میها کم   در سن له یفتوسنتز یاجزا
نئد و در نهایئت عملکئرد را    مرحله پر شدن دانه کار خئود را ادامئه ده  

توانئد   به ود بخشند. پایداری نس ی میزان کلروفیل در سن له گندم مئی 
منجر به افزایش مدت زمان فتوسنتز در طول پر شدن دانه شئود، کئه   

ویژه در ارقام متحمل به تنش خشکی حائز اهمیت اسئت   این مسلله به
(Martinez et al., 2003 از طرفی کاهش میزان کلروفیل در برگ .)

طئی   تواند باع  پیئری زودرس در  پرچمی تحت تنش خشکی نیز می
(. نتایج مشابه از تحقیقات مئارتینز  Huseynova, 2012گلدهی شود )
 Ding( و دینگ و همکئاران ) Martinez et al., 2003و همکاران )

et al., 2018است. ( استنتاج شده 
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 یرمقاد (.DS) ی( و تنش خشکFCکامل ) یاریآب یطتحت شراافشانی  ی پس از گردهپرچم یها ها و برگ سنبلهو هدایت روزنه  تعرق یزانم -1شکل 

 .باشد میدر طول زمان با توجه به آزمون چند دامنه دانکن آبیاری  یماردر هر ت P <0.05دار در سطح  یتفاوت معن دهنده نشان با حروف مختلف
Figure 2- The rate of transpiration and stomatal conductance of spikes and flag leaves of after anthesis under Field capacity 

(FC) and Drought stress (DS) conditions. Values with different letters indicated the significant differences at P < 0.05 level in 

each stress treatment through time according to Duncan's multiple range test. 
 

 
با حروف  یرمقاد (.DS) ی( و تنش خشکFCکامل ) یاریآب یطتحت شراافشانی  ی پس از گردهپرچم یها ها و برگ سنبله کلروفیل یزانم -9شکل 

 .باشد میدر طول زمان با توجه به آزمون چند دامنه دانکن آبیاری  یماردر هر ت P <0.05دار در سطح  یتفاوت معن دهنده نشان مختلف
Figure 3- Chlorophyll content of spikes and flag leaves of wheat after anthesis under Field capacity (FC) and Drought stress 

(DS) conditions. Values with different letters indicated the significant differences at P < 0.05 level in each stress treatment 

through time according to Duncan's multiple range test. 
 

 (RWCمیزان نسبی آب )

 RWCکه  رغم این شود، علی اهده میمش 1همانطور که در شکل 

برگ پرچمی در شرایط آبیاری کامل بالاتر از تنش خشکی اسئت، امئا   
توانئد   ها وجود ندارد و این کاهش اندک می تفاوت چشمگیری بین آن
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 26     اکسیدانی سنبله  مطالعه متابولیسم فتوسنتزی و سیستم آنتی ،نواب پور و همکاران

ناشی از برهم خوردن تعادل آب گیاه طی تیمار خشئکی باشئد، نتئایج    
( گزارش شده Bajjii et al., 2001همکاران )مشابهی توسط باجی و 

است. در سن له، میزان نس ی آب در تیمار آبیاری کامل از ث ات بهتری 
 42تئا   88برخوردار بود اما در تیمار خشئکی یئ  افئزایش مئوقتی از     

افشانی مشاهده شد و  تا روز پنجم پس از گرده RWCدرصد در مقدار 
افشئانی بئود و    پس از گئرده  42تا روز  RWCبعد از آن شاهد کاهش 

تا  42درصد را بین روزهای  32تا  28س س افزایش موقتی دیگری از 
هئای   نظر این افزایش (. به1افشانی تجربه کرد )شکل  پس از گرده 02

عنئوان   و بئه  RWCدهنده ظرفیت بالای سن له در حفظ  مقطعی نشان
خشئکی باشئد. در   تئر در برابئر تئنش     ترین عامل مقاومت بئیش  اصلی

( گزارش شده است اجئزای سئن له   Wardlaw, 2002مطالعه واردلا )
هئای   بالاتری را نس ت به بئرگ  RWCگندم نان تحت تنش خشکی 

انئد. قابئل ذکئر اسئت کئه عملکئرد نسئ تا خئوب          پرچمی حفظ کرده
ویئژه در  ای در سئن له بئه   فرآیندهای فتوسنتز، تعرق و هئدایت روزنئه  

و  0، 4هئای   روزهای ابتدایی پر شدن دانه تحت تیمار خشکی )شئکل 
تر در قیئاس   بیش RWC( نیز گواه بر ظرفیت بالای سن له در حفظ 0

در   RWCگئران گنئدم از بررسئی    با برگ پرچمی است. هدف اصلاح
سن له و برگ پرچمی گنئدم، افئزایش توانئایی گیئاه در حفئظ مقئادیر       

نقئش مهمئی    RWCتنش خشکی است. زیرا  تری آب در مواقع بیش
خصوص در شرایط تئنش خشئکی دارد    در تحمل گیاه به کم ود آب به

(Siosemardeh et al., 2003بر این اساس، ژنوتیپ .)   های متحمئل
تئری در شئرایط تئنش خشئکی از خئود نشئان        میزان نس ی آب بیش

نیز برخوردار خواهند بود. همچنین میزان دهند و از عملکرد بهتری  می
ای و در نتیجئه سئرعت    نس ی آب نقش مهمی در تنظیم هدایت روزنه

تواند  ( که در نهایت میMitchell et al., 2001فتوسنتزی گیاه دارد )
روی عملکرد دانه اثر مث تی داشته باشئد. نتئایج مشئابه توسئط واردلا     

(Wardlaw, 2002گزارش شده ) .است 

 

 
با  یر(. مقادDS) ی( و تنش خشکFCکامل ) یاریآب یطتحت شراافشانی  ی پس از گردهپرچم یها ها و برگ ( سنبلهRWCآب ) ینسب یزانم -4شکل 

 .باشد یدر طول زمان با توجه به آزمون چند دامنه دانکن م یاریآب یماردر هر ت P <0.05در سطح  دار یدهنده تفاوت معن حروف مختلف نشان
Figure 4- Relative water content (RWC) of spikes and flag leaves of wheat after anthesis under Field capacity (FC) and 

Drought stress (DS) conditions. Values with different letters indicated the significant differences at P < 0.05 level in each 

stress treatment through time according to Duncan's multiple range test. 
 

 اکسیدانی یمی در سیستم آنتیآنز های یتفعال

 هئئای سیسئئتم  یمنئئزآبرخئئی از  در مطالعئئه حاضئئر، فعالیئئت  
در سئن له   GRو  APX ،DHAR ،MDHAR از ق یل یدانیاکس یآنت

و برگ پرچمی گندم تحئت شئرایط آبیئاری کامئل و تئنش خشئکی       
شئود کئه در شئرایط     مشاهده مئی  2با توجه به شکل شد.  یریگ اندازه

اکسیدانی از فعالیئت عئادی خئود برخئوردار      آبیاری کامل، سیستم آنتی
های مذکور در هئر دو انئدام    اعمال تنش خشکی، آنزیمباشد. اما با  می

هئا افئزایش پیئدا     گیرند و فعالیئت آن  مورد مطالعه تحت تاثیر قرار می
اکسئیدانی بئرای    تر سیسئتم آنتئی   دهنده فعالیت بیش کند که نشان می

(. حئداکثر  Moumita et al., 2019باشئد )  مئی ها ROSکنترل سطح 
. به افشانی بود پس از گرده 02الی  42ها در روزهای  یت این آنزیمفعال

تری از زمان پر شدن دانه،  ع ارت دیگر، با گذشت تعداد روزهای بیش

تر شده و در نهایت بعد از وارد شدن گیئاه   ها نیز بیش فعالیت این آنزیم
های مذکور تا حدودی کاسئته   به مرحله پیری، به نظر از فعالیت آنزیم

. در ی  مقایسه بین سن له و برگ پرچمئی ملاحظئه شئد کئه بئا      شد
خصئوص   اکسئیدانی در سئن له بئه    اعمال تنش خشکی، سیسئتم آنتئی  
افشئانی بئه بعئد     پئس از گئرده   42روزهای حداکثر تنش، یعنی از روز 

تری را داشت. این در حالی بود که فعالیت آنزیمئی در   عملکرد مطلوب
داری را با شرایط عادی  معنی برگ پرچمی تحت تنش خشکی، تفاوت

های مورد مطالعئه   )آبیاری کامل( نداشت و حتی در برخی مواقع آنزیم
(. همئین  2در شرایط آبیاری کامل فعالیت بهتری را دارا بودند )شئکل  

نسئ ت   ROSدهنده برتری سن له در کنترل سئطح   نظر نشان مسلله به
 به برگ پرچمی بود. 
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 یها برگو  ها سنبلهدر اکسیدانی  چرخه آنتیدر  یردرگ( GRو  APX ،DHAR ،MDHAR) یدانتیاکس یآنت های یمآنز یتفعالوضعیت  -5شکل 

تفاوت  دهنده نشان با حروف مختلف یرمقاد (.DS) خشکیتنش  یط( و شراFCکامل ) یاریآب یطتحت شراافشانی  پس از گردهگندم ی پرچم

 .باشد میدر طول زمان با توجه به آزمون چند دامنه دانکن آبیاری  یماردر هر ت P <0.05دار در سطح  یمعن
Figure 5- Activity status of antioxidant enzymes (APX, DHAR, MDHAR and GR) involved in the antioxidant cycle in spikes 

and flag leaves of wheat after anthesis under Field capacity (FC) and Drought stress (DS) conditions. Values with different 

letters indicated the significant differences at P < 0.05 level in each stress treatment through time according to Duncan's 

multiple range test. 



 67     اکسیدانی سنبله  مطالعه متابولیسم فتوسنتزی و سیستم آنتی ،نواب پور و همکاران

 
 یاریآب یطدر شرا افشانی پس از گردهگندم  یپرچم یها برگو  ها در سنبله اکسیدان یچرخه آنت یمیسطح رونوشت شش ژن آنز ییراتتغ -6شکل 

در طول زمان با توجه  یاریآب یماردر هر ت P <0.05در سطح  دار یدهنده تفاوت معن با حروف مختلف نشان یر(. مقادDS) ی( و تنش خشکFCکامل )

 .باشد یند دامنه دانکن مآزمون چ به

Figure 6- Changes in the transcript level of six enzymatic genes in the antioxidant cycle in spikes and flag leaves of wheat 

after anthesis under Field capacity (FC) and Drought stress (DS) conditions. Values with different letters indicated the 

significant differences at P < 0.05 level in each stress treatment through time according to Duncan's multiple range test. 
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در اثر تنش خشکی و یا کم ود آب در گیئاه، تئنش اکسئیداتیو ر     
متابولیسئم  ها و در نهایت آسیب به ROSدهد که منجر به افزایش  می

شود که این مسئلله   میها و اسیدهای نوکللی   عادی لی یدها، پروتلین
یکی از دلایل اصلی کاهش عملکرد نیز است. پاسئخ دفئاعی گیئاه در    

هئایی اسئت کئه     صورت افزایش در فعالیت آنزیم برابر تنش خشکی به
هئا تحئت    این آنئزیم فعالیت اکسیدانی هستند. با  مربو  به چرخه آنتی

شئود کئه بئر     تنش خشکی، گیاه از تحمل نس ی بالایی برخوردار مئی 
(. Zhong et al., 2009عملکرد نهایی محصول نیز تاثیرگئذار اسئت )  

( Mumtaz-Khan et al., 2002نتایج مطالعه ممتازخان و همکاران )
 های این مطالعه بود. همسو با یافته

 

 اکسیدانی بیان ژن در سیستم آنتی

، APX یهئئا ژن یسئئیسئئطوح رونو یبررسئئ در مطالعئئه حاضئئر
DHAR ،MDHAR  وGR  گنئدم در حئد   یدر سن له و برگ پرچمئ 
افشئانی تحئت    گئرده روز پس از  02و  02، 42، 42، 2، 0، 4، 2فاصل 

بئه   qRT-PCRبئا اسئتفاده از    شرایط آبیاری کامل و تئنش خشئکی  
افئزایش   شئد.  یریگ اندازه یعنوان شاهد داخل به GAPDHهمراه ژن 
اکسیدانی در شرایط تئنش خشئکی    های مرت ط با چرخه آنتی بیان ژن

نظر باع  تقویت توان گیاه به مقابله با کئم   نس ت به آبیاری کامل، به
(. در تایید ایئن فرضئیه،   3آبی و حفظ ث ات عملکرد شده است )شکل 

اکسیدانی که همسو با نتایج بیان  های آنزیمی چرخه آنتی نتایج فعالیت
 رسئد،  مئی  نظئر  (. بئه 2کنئد )شئکل    تر جلب توجه می ها بود، بیش نژ
بئرداری   زمان با افزایش سطح رونوشت های آنزیمی هم یش فعالیتافزا
هئا و بئرگ پرچمئی گنئدم،      اکسئیدانی در سئن له   های سیستم آنتی ژن
همچنئین مطالعئات    اسئت.  یداتیواکسئ  هئای  یبمقابله با آسئ منظور  به

شرایط تنش خشکی، سئن له من ئع اصئلی    مختلف نشان داده است در 
 Tambussi et al., 2007; Hein)جذب در طی پر شدن دانه اسئت  

et al., 2016)دست آمئده در مطالعئه حاضئر،     . لذا با توجه به نتایج به

 له نس ت نمایش قدرتمند سازوکارهای مقاومت به تنش خشکی در سن
به برگ پرچمی کاملا بدیهی است. در اثر القای تنش در رونئد تولیئد   

ROSهئا در   شود و منجر بئه افئزایش مقئادیر آن    ها اختلال ایجاد می
(. چرخئئه Gratao et al., 2005شئئود ) هئئای گیئئاهی مئئی  سئئلول
های  نویسی ژنها را بر عهده دارد، در روROSاکسیدانی، که مهار  آنتی

(. Kang et al., 2013کنئد )  پاسخ دهنده به تنش نیئز مشئارکت مئی   
( ارائئه  Lou et al., 2018نتایج مشابهی در تحقیقات لو و همکئاران ) 

 شده است.

 

 گیری   نتیجه

 یئان و ب یمیآنز های یتفعال ی،فتوسنتز یپارامترها ییراتتغ یزانم
 یطدو شرا درگندم  یبرگ پرچمسن له و  یدانیاکس یآنت یستمسدر ژن 
. نئد قئرار گرفت  یبررسمورد ( یکامل و تنش خشک یاریمتفاوت )آب آبی

دو انئدام مئورد آزمئایش     درگیری شده  اندازه یپارامترها ییراتروند تغ
نشئان   یتنش خشک یطبه شرا ی نیزالعمل متفاوت متفاوت بود و عکس

 ی،فتوسئنتز  یدر حفظ پارامترهئا  یتنش خشک یط. سن له در شرادادند
برگ نس ت به  تری عملکرد مطلوبآب  ینس  یزانو م یلکلروف یزانم

های  های آنزیمی و سطح رونوشت ژن همچنین فعالیتداشت.  پرچمی
 یرتحت تاث یتوسط تنش خشک یدانیاکس یآنت یستمسمورد مطالعه در 

بئا   مقابلئه  یبئرا  یبهتئر  یتسن له ظرف نتایج نشان داد و ندقرار گرفت
امر فتوسنتز بالاتر  ینکه هم ی داردنس ت به برگ پرچم یتنش خشک

ی طور کلئ  . بهکند یم یهتوجنیز  راکمتر در سن له  یداسیوناکس یبو آس
در  تئری  مهئم نقئش  نس ت به بئرگ پرچمئی   سن له  در مطالعه حاضر،
نتئایج ایئن   و  داشت یدانیاکس یآنت چرخه یشآب از طر پاسخ به کم ود
در انتخاب  ینقش اساس تواند یگندم م ینژاد به یها در برنامهپژوهش 

 کند. یفابا عملکرد بالا ا یارقام مقاوم به خشک
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