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 کش( حساس و مقاوم به علفAlopecurus myosuroidesکشیده )روباهیهای دمبیوتیپ شایستگی نسبی 

 زنی و رشدگیاهچه در شرایط تنش شوری و خشکی: جوانهکربوکسیلازآکوآنزیماستیلهای بازدارنده آنزیم

 4، پیر کودسک3مجید آقاعلیخانی ، *2اسحاق کشتکار ،1زهرا غزالی

ترتیب به -3و2 دانشگاه تربیت مدرسهرز، گروه زراعت، هایرشته شناسایی و مبارزه با علف ،ته کارشناسی ارشدآموخ دانش -1

دانشگاه  استادگروه اگرواکولوژی، دانشکده علوم و تکنولوژی، -4، دانشگاه تربیت مدرس گروه زراعت دانشکده کشاورزی استادستادیار و ا
 آرهوس، دانمارک

 (88/6/8931 تاریخ پذیرش: - 26/2/8931)تاریخ دریافت:  

 چکیده
حساس و مقاوم به  بیوتیپدو  ،ها در شرایط تنشکشبه منظور آزمودن فرضیه بیشتر بودن هزینه شایستگی مقاومت به علف

 کشیده روباهیاز بین یک جمعیت دم ،زمینه ژنتیکی همگنبا پس های بازندارنده آنزیم استیل کوآنزیم آ کربوکسیلاز،کشعلف
(A. myosuroides) .ها در گروه اگرواکولوژی دانشگاه سازی بیوتیپایزوله با ساز وکار مقاومت به غیر محل هدف، ایزوله شدند

بیشینه انجام شدند.  5931و  5931مدرس تهران در سال  آرهوس دانمارک و ارزیابی شایستگی، در گروه زراعت دانشگاه تربیت
تحت  ،کشهای حساس و مقاوم به علف( برای بیوتیپ50Gزنی )بیشینه جوانه درصد 15به و زمان رسیدن ( maxGزنی تجمعی )جوانه

- از پیش زیمنس بر متر( و عدم تنش محاسبه شد. همچنین، رشد گیاهچهدسی 51مگاپاسکال، شوری  -8/5شرایط تنش)خشکی 
داری بین دو جمعیت از اختلاف معنی ،در شرایط عدم تنشگیری شد. زهبرای هر دو بیوتیپ در شرایط بدون تنش اندا رویش،

درصد  93و  88ترتیب هب ،بیوتیپ مقاوم  زنیحداکثر جوانه ،در شرایط تنش شوری و خشکی وجود نداشت اما زنیحداکثر جوانهنظر
کش نسبت به علفبیوتیپ مقاوم به  ،)تنش شوری، خشکی وعدم تنش( کمتر از بیوتیپ حساس بود. همچنین در تمام شرایط

. بود بالاتر زنی در آندرصد جوانه 15زمان لازم برای رسیدن به ساعت( جوانه زد یعنی  51بیوتیپ حساس دیرتر )بین هفت تا 
چه مشابه بودند. نتایج این پژوهش چه و ریشهشدن نشان داد که هر دو بیوتیپ از نظر طول ساقهسبزاز  ارزیابی رشد گیاهچه پیش

درصورت وقوع تنش خشکی و ، کش در مقایسه با بیوتیپ حساسروباهی کشیده مقاوم به علفهرز دمنشان داد که علفبه روشنی 
 زنی پرداخت خواهد کرد.بیشتری را از نظر پارامترهای جوانه هزینه ،شوری

 ی شایستگیکش، هزینهعلفچه، مقاومت بهچه، طول ساقهطول ریشه كلمات كلیدي:
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ABSTRACT 

Fitness costs of herbicide resistance may be more evident and increase under stress environmental 
conditions. To test this hypothesis, a herbicide-resistant (R) and a herbicide-susceptible (S) phenotype 
with controlled and homogenized genetic background were isolated within a non–target-site resistant 
(NTSR) black-grass population. Accumulated maximum germination (Gmax) and time to reach the Gmax 

(G50) of biotypes were examined under non-stress and abiotic-stress conditions (salinity at 16 dSm-1, 
drought at -0.8 Mpa). In addition, seedling pre-emergence biotypes growths were evaluated under non-
stress condition. There was no difference in Gmax between the R and S biotypes, whereas the Gmax of R 
phenotype was 28% and 49% lower than that of the S phenotype under salinity- and drought-stress 
conditions, respectively. The R phenotype germinated around seven to 16 hours later than the S 
phenotype under all non-stress and abiotic-stress conditions, i.e. the R phenotype had higher G50 than the 
other phenotype. The experiments of seedling pre-emergence growth showed that the R and S biotypes 
had similar root and shoot length under non-stress condition. The results clearly showed that the 
germinability fitness costs of NTSR black-grass increase when the plants are grown under salinity and 
drought stress conditions. 
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 (1) 16هرز های(/ مجله دانش علف1311) و همکاران غزالی 05

 
 

 مقدمه

ترین تنش زیستی برای تولید مهم ،هرزهایعلف

که طوریشوند بهمی محسوبمحصولات زراعی 

 % 34ها به پتانسیل کاهش عملکرد گیاهان توسط آن

( %11مجموع خسارت حشرات )با  کهرسد درصد می

 ,Oerke)کند ( برابری می%16های گیاهی )یو بیمار

ترین راه ها، مؤثرترین و اقتصادیکشعلف. (2006

و سهم غیر قابل  باشندمیهرز هایبرای مهار علف

 ،هرز دارند. با این حالهایانکاری در مدیریت علف

فقط کمتر از یک دهه پس از  ،هاپی آندرمصرف پی

منجر به بروز پدیده مقاومت  ،هاکشکشف اولین علف

 ,Heap)دی شد ها در دهه پنجاه میلاکشبه علف

یک تهدید  ،هاکش. پدیده مقاومت به علف(2019

های پیشرفته کشاورزی دنیا محسوب نظامبرای  جدی

و تا کنون بیش  (Norsworthy et al., 2012)شود می

کش در دنیا هرز مقاوم به علفمورد علف 415از 

 . (Heap, 2019) گزارش شده است

 Alopecurus)روباهی کشیده هرز دمعلف

myosuroides Huds.) هرز مهم هایکه یکی از علف

در ایران نیز به  باشد،میغربی اروپا در غرب و شمال

مزارع گندم آبی و  رایج هرزهایعنوان یکی از علف

غربی مانند آذربایجان شرقی،  های شمالدیم در استان

 Narimani)شود ته میشناخ آذربایجان غربی و اردبیل

et al ., 2012, Soheili, 2013)هرز در بیش . این علف

و  (Holm et al., 1997)کند کشور دنیا رشد می 33از 

را دارد  %40توان کاهش عملکرد گندم تا 

(Vizantinopoulos and Katranis, 1998).  بر اساس

هرز مقاوم ترین علفمهم ،روباهی کشیدهدم ها،گزارش

و  (Lutman et al ., 2013)کش در اروپاست به علف

-هرز مقاوم به علفگونه علف 10در فهرست اکنون 

 ,Heap) قرار دارددنیا با بیشترین فراوانی در کش 

نه تنها مقاومت دم روباهی کشیده به برخی . (2019

هرز در های رایج در گندم، کنترل این علفکشعلف

این محصول استراتژیک را محدود کرده است، بلکه 

های بروز مقاومت عرضی و چندگانه به گروه

های کنترل شیمایی این کشی مختلف، گزینهعلف

صولات تناوبی را نیز با چالش جدی هرز در محعلف

-هرز دممقاومت علفکه طوریروبرو کرده است به

ها شامل کشروباهی کشیده به هفت گروه از علف

و  A(1) ،B(2) ،C1(5) ،C2(7) ،K1(7) ،K3(15)گروه 

N(8)  و هردو نوع سازوکار است گزارش شده

مقاومت یعنی مقاومت به محل هدف و غیر محل 

 ,Heap)شده است  تاییدهای آن معیتهدف در بین ج

2019, Keshtkar et al ., 2015).  بنابراین  تمرکز روی

های مقاوم و حساس این شناسی و مقایسه تودهزیست

تواند در ها، میکشهرز در غیاب کاربرد علفعلف

در یافتن نقاط ضعف و قوت آن، جهت بکارگیری 

مقاومت این با توجه به های مدیریتی موثر باشد. برنامه

و  کشهای علفهرز به طیف وسعی از گروهعلف

گیاهی  ،روباهی کشیدهبرخورداری از ژنومی ساده، دم

ها و هزینه کشمناسب برای مطالعه مقاومت به علف

 شود.شایستگی محسوب می

های تکامل و اکولوژی بینی تئوریبر اساس پیش

های گیاهی مقاوم به رود که برخی از گونهنتظار میا

های وحشی )حساس به کش در مقایسه با گونهعلف

کش، کش( در غیاب فشار انتخابی علفعلف

 Keshtkar et)شایستگی کمتری )منفی( داشته باشند 

al., 2019, Vila-Aiub et al., 2009)یگر. به عبارت د، 

ها، برخی کشبه ازای کسب توانایی مقاومت به علف

های این گیاهان مانند تولید بذر فراوان و از توانایی

 1خواریتوده زیاد، مقاومت در برابر گیاهزیست

، مقاومت به خشکی و در مقایسه با قبل شدن()خورده

                                                                           
5 Herbivory  
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کاهش خواهند  ،هاکشاز اکتساب مقاومت به علف

یا هزینه  1هزینه شایستگی ،یافت. به این پدیده

شود. اگر هزینه گفته می 2کشمقاومت به علف

گاه در های مقاومت زیاد باشد، آنشایستگی ژن یا ژن

های کش(، داشتن ژن یا ژنغیاب عامل گزینش )علف

یک نقص  ،های نوع وحشیمقاومت در مقایسه با آلل

اساس این تئوری تکامل، در  محسوب خواهد شد. بر

کش، انتخاب برگشتی م مصرف علفشرایط عد

های حساس به صورت خواهد گرفت و در واقع گونه

از نظر فراوانی وتعداد در مزرعه غالب  ،کشعلف

 ،این موضوع. (Keshtkar et al., 2019)خواهند شد 

-هرز مقاوم به علفهایویژه در بسیاری از علفهب

( به IIهای خانواده تریازین )بازدارند فتوسیستم کش

 . (Keshtkar et al., 2019) اثبات رسیده است

 ،شایان ذکر است پژوهشگران در برخی موارد خاص

شایستگی برابر )خنثی( و حتی شایستگی مثبت نیز 

-گیری شده در برخی علفبرای برخی صفات اندازه

. به اندکردهگزارش را کشهرز مقاوم به علفهای

هزینه شایستگی مقاومت که شود همین دلیل گفته می

نیست و قابل تعمیم به همه شرایط  ،کشبه علف

 ،بستگی به نوع جهش صورت گرفته در ژن مقاومت

و نیز  (Lehnhoff et al., 2013)شرایط محیطی 

یک  ،با این حال .داردغالبیت جهش و گونه گیاهی 

های کند که وقوع تنشفرضیه عمومی و کلی بیان می

های هرز مقاوم به هزینه شایستگی در علف ،محیطی

 ,.Vila-Aiub et al)دهد یش میکش را افزاعلف

2009) . 

های العه تفاوت شایستگی علفهدف از بررسی و مط

های طراحی راهبرد ،کشهرز مقاوم و حساس به علف

                                                                           
5 Fitness cost 
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بینی روند تکامل مقاومت به مدیریتی کارا و پیش

هرز مقاوم در هایکش و فراوانی نسبی علفعلف

 ,Cousens and Fournier-Level) باشدجمعیت می

2018, Vila-Aiub et al., 2011)بدین منظور .، 

سازی میزان هزینه هاست که ارزیابی و کمیسال

-هرز مقاوم به علفهایهای علفشایستگی جمعیت

 ،کش مورد مطالعه قرار گرفته است. با این حال

متاسفانه نه تنها در ایران بلکه در بسیاری از 

نیازها و پیش ،های انجام شده در سراسر جهانپژوهش

راهکارهای علمی پیشنهاد شده برای ارزیابی هزینه 

کمتر مد نظر  ،کشهای مقاوم به علفشایستگی گونه

 ،بنابراین. (Keshtkar et al., 2019)قرار گرفته است 

 ،های صورت گرفتهطراحی بسیاری از پژوهش

منجر به تفسیر  سرانجامو است نامطلوب بوده 

 ,Keshtkar et al., 2019)نامناسب نتایج شده است 

Neve, 2007)ترین کاستی در اجرای آزمایش. رایج-

هرز مقاوم هایفهای شایستگی علهای ارزیابی هزینه

زمینه سازی و کنترل پسکش، عدم همگنبه علف

باشد کش میژنتیکی گیاهان حساس و مقاوم به علف

(Keshtkar et al., 2019, Vila-Aiub et al., 2015) 

های انجام شده که متاسفانه در اغلب پژوهشطوریبه

پس زمینه ژنتیکی  ،رصد مطالعات(د 30)در بیش از 

 Vila-Aiub et)گیاهان مورد مطالعه کنترل نشده است 

al., 2009) .در این پروژه برای نخستین بار در کشور، 

در  نکته اساسی که یکپس زمینه ژنتیکی کنترل  به

و است توجه شده  مطالعه ارزیابی شایستگی است

راهگشای انجام تحقیقات  ،نتایج آنکه امید است 

تر در زمینه بررسی هزینه شایستگی گیاهان مقاوم دقیق

 .شددر کشور با هازیستها( بیگانهبه )زنوبیوتیک

آزمودن فرضیه ای است که  ،هدف از پژوهش حاضر

احتمال مشاهده و بروز هزینه شایستگی مقاومت به 

کش در شرایط تنش را بیشتر از شرایط معمولی علف

های شایستگی نسبی بیوتیپ ،داند. برای این منظورمی
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با پس زمینه ژنتیکی  کشعلف حساس و مقاوم به

زنی در شرایط های جوانهگییکسان از نظر ویژ

های شبیه سازی شده خشکی و شوری معمولی و تنش

 مطالعه شد.  و همچنین رشد گیاهچه پیش از رویش

 

 هامواد و روش

 الف. مواد گیاهی

از  ID914 جمعیت(کشیده روباهییک جمعیت دم

پی -کش فنوکساپروپکشور دانمارک( مقاوم به علف

با سازوکار  1کربوکسیلازآ-یمکوآنزاتیل )بازدارنده استیل

برای این   2از نوع غیرمحل هدف سازوکار مقاومت

از  2511پژوهش انتخاب شد. این جمعیت در سال 

آوری شد جزیره لولند واقع در جنوب دانمارک جمع

(Keshtkar et al., 2015).  این جمعیت نه تنها به

-پی اتیل بلکه به چند علف-کش فنوکساپروپعلف

کش دیگر ازجمله پندیمتالین، پروسولفوکارب و 

 Keshtkar et)فلوپیرسولفورون متیل سدیم مقاوم بود 

al., 2015) . 

بذر از جمعیت گفته شده  455، حدود 2511در سال 

در گلخانه گروه اگرواکولوژی دانشگاه آرهوس 

های پلاستیکی کاشته شد. سپس به دانمارک در جعبه

زمینه ژنتیکی مواد منظور یکسان سازی و کنترل پس

های حساس سازی و انتخاب بیوتیپآزمایشی، ایزوله

وسیله  و بهو مقاوم، از طریق راهکار تک جمعیت 

 ,.Vila-Aiub et al)کلون کردن گیاهچه انجام شد 

های مناسب و ، یکی از روش. این روش(2005

زمینه پیشنهاد شده برای یکسان سازی و کنترل پس

-ژنتیکی گیاهان است که منجر به تصادفی شدن پس

به . (Keshtkar et al., 2019)شود زمینه ژنتیکی می

                                                                           
5 Acetyl-CoA carboxylase; ACCase 
8 Non-Target Site Resistance; NTSR 

ای(، طور خلاصه در مرحله پنجه زنی )دو تا سه پنجه

ها به همراه ریشه از خاک خارج شدند. سپس گیاهچه

که طوریاز هر گیاهچه، یک پنجه )کلون( جدا شد، به

هر دو گیاهچه کلون و گیاه مادری دارای ریشه بودند. 

متر با قیچی ها به طول دو سانتیریشه و پنجه کلون

از کاشت گیاهان پایه مادری و  کوتاه شدند. پس

های جداگانه،  شماره های مربوطه در گلدانکلون

ها به گذاری شدند. پس از رشد دوباره و رسیدن کلون

مرحله سه تا چهار برگی، با استفاده از دز توصیه شده 

گرم ماده موثره  61پی اتیل )-کش فنوکساپروپعلف

پاشی، ز سمپاشی شدند. چهار هفته بعد ابر هکتار( سم

ها به سه دسته حساس )گیاهچه مرده(، نیمه کلون

مقاوم )گیاهچه زنده اما بدون رشد مجدد( و مقاوم 

)گیاهچه زنده و رشد فراوان( تقسیم بندی شدند 

(. سپس گیاهان مادری نیز بر اساس شماره 1)شکل 

کلون مربوطه، به سه دسته تقسیم شدند. گیاهان 

و گیاهان حساس و  مادری نیمه مقاوم حذف شدند

کش، به منظور تولید بذر و بهاره سازی، مقاوم به علف

ای با دمای پایین منتقل شدند. دو بیوتیپ به گلخانه

کش( جداسازی شده )گیاهان حساس و مقاوم به علف

صورت جداگانه در گلخانه، تحت شرایط هرکدام به

یکسان در آذرماه نگهداری شدند. قبل از گلدهی و به 

ها، ور جلوگیری از انتقال و تبادل گرده بین بیوتیپمنظ

اتیلن ضد انتقال گرده هر بیوتیپ توسط پوشش پلی

تا خرداد   (F1) محصور شد و تا زمان رسیدن بذرها

در گلخانه نگهداری شدند. در سال  2512ماه سال 

 F2 (، هر دو بیوتیپ به منظور تولید بذر2513بعد )

ذکر شده رشد یافتند. از صورت جداگانه در شرایط به

، برای انجام 2513بذرهای تولید شده در سال 

ها در تحقیق حاضر استفاده شد. خواب اولیه آزمایش

بذرها توسط تیمار گرمایی )به مدت شش هفته در 

 Keshtkar etدرجه سانتیگراد( شکسته ) 30±2دمای 

al., 2017 شد و بذرها تا زمان انجام آزمایش، در )
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کربوکسیلاز که از بین یک آکوآنزیماستیلهای بازدارنده آنزیم کشمقاوم به علف، نیمه مقاوم و گیاه حساسسه گروه  -1شکل 

 سازی شد.ایزوله با ساز وکار مقاومت به غیر محل هدفجمعیت دم روباهی کشیده 

Fig 1. Three classes of herbicide-susceptible (S), semi- resistant (SR) and -resistant (R) biotypes were isolated within a non-

target site herbicide resistant black-grass population. 

سازی شده بر ب. اثر تنش شوری و خشکی شبیه

 زنی جوانه

به منظور بررسی تاثیر تیمار تنش خشکی و شوری بر 

های حساس و مقاوم به زنی بذر بیوتیپنهجوا

کش، دو آزمایش جداگانه در آزمایشگاه گروه علف

زراعت دانشکده کشاورزی دانشگاه تربیت مدرس 

اجرا شد. آزمایش تنش خشکی در دو پتانسیل صفر و 

( و با چهار تکرار برای هر Mpaمگاپاسکال ) -1/5

 و بر اساس روش 6000PEGبیوتیپ، با استفاده از 

 (Michel and Kaufmann, 1973)میشل و کافمن 

ها با هیپوکلریت سدیم قبل از آزمایش، بذرانجام شد. 

پنج درصد، به مدت دو دقیقه ضدعفونی شدند و 

سپس چندین بار با آب مقطر آبشویی شدند. از این 

-دیشبذر، انتخاب شدند و درون پتری 05میان، تعداد 

ها با کاغذ متر که  کف آنهایی به قطر هشت سانتی

، قرار داده صافی واتمن شماره یک پوشانده شده بود

-لیتر از محلولشدند. سپس به هر پتری، هفت میلی

ها به ژرمیناتوری با دوره های مربوطه اضافه شد. پتری

ساعت )روشنایی/تاریکی( انتقال یافتند  15/  14نوری 

درجه سانتیگراد )روز/  15/  13دمایی  و تحت رژیم

های متوالی بازبینی ها طی زمانشب( قرار گرفتند. بذر

-ها به دو میلیآن چهشدند و تعداد بذرهایی که ریشه

ها دیشمتر رسیده بود، شمارش شدند و از پتری

حذف شدند. شمارش بذرها تا زمانی که به مدت سه 

 زنی صورت نگرفت ادامه یافت. روز متوالی جوانه

ثانوی و آزمایش تنش شوری بر اساس روش مدرس 

با  (Modarres-Sanavy et al., 2014)همکاران 

 25استفاده از سدیم کلراید در دو غلظت صفر و 

( با چهار تکرار انجام شد. dS m-1زیمنس بر متر )دس

تمام مراحل آزمایش تنش شوری مشابه آزمایش تنش 

خشکی بود. آزمایش تنش خشکی دوبار و آزمایش 

 تنش شوری سه بار تکرار شد.

 ج. رشد گیاهچه پیش از رویش

ه پیش از رویش، براساس آزمایش ارزیابی رشد گیاهچ

انجام  (Delye et al., 2013)روش دلی و همکاران 

ذر از هر یک عدد ب 255شد. برای این منظور، تعداد 

روباهی کشیده های حساس و مقاوم دماز بیوتیپ

انتخاب شدند. سپس طبق روش و شرایط گفته شده 

های تنش شوری و خشکی، در هر پتری در آزمایش

Resistant (R)  

Semi-resistant (SR)  

Susceptible (S) 
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عدد بذر کاشته شد و به هر پتری دیش،  05دیش 

هفت میلی لیتر آب مقطر اضافه شد. بعد از جوانه زدن 

زه و هم شکل با طول ها، پنج گیاهچه هم اندابذر

متر انتخاب شدند و در عمق چه حدود پنج میلیساقه

سانتیمتر و  16 هایی به قطرمتری گلداندو سانتی

سانتیمتر، حاوی ماسه کاشته شدند. برای هر  25ارتفاع 

گیاهچه در  45بیوتیپ، هشت گلدان )تکرار( یعنی 

شد. بلافاصله بعد از کاشت و به منظور نظر گرفته 

ها، گیری از جذب نور و فتوسنتز بوسیله گیاهچهجلو

سانتیمتر و  16 ها با استوانه کاغذی )قطرسطح گلدان

سانتیمتر( پوشانده شدند. به منظور اطمینان  25ارتفاع 

های بیشتر از عدم ورود نور، سطح استوانه نیز با ورقه

شدند. آبیاری هر چند روز فویل آلومینیوم پوشانده 

ایت عدم دریافت نور توسط گیاه انجام یکبار و با رع

روز، استوانه کاغذی شکافته شد و  10شد. بعد از 

گیری شد. این ها اندازهچهچه و ساقهطول ریشه

 آزمایش نیز دوبار تکرار شد.

 د. تجزیه و تحلیل آماری

با توجه به دشواری تفسیر نتایج تجزیه رگرسیون 

، (Ritz et al., 2015b)غیرخطی با اثرات مختلط 

زنی به روش جدید دو های جوانهتجزیه آماری داده

ای پیشنهاد شده توسط ینسن و همکاران مرحله

(Jensen et al., 2017)  انجام شد. در مرحله اول و به

زنی مانند هدست آوردن پارامترهای جوانمنظور به

 05زنی و زمان مورد نیاز تا رسیدن به بیشینه جوانه

زنی، یک مدل لگ لجستیک سه درصد بیشینه جوانه

 ,.Ritz et al)وقوع -( با راهکار زمان1پارامتره )معادله 

 زنی برازش داده شد.های جوانه، به داده(2013

                                                         1معادله  

؛ tزنی تجمعی در زمان ، جوانهt(G(در این معادله: 

maxG، زنی تجمعی؛ بیشینه جوانهt زمان )برحسب ،

، مدت زمان بر حسب ساعت تا رسیدن 50Gساعت(؛ 

، شیب خط در bزنی و درصد بیشینه جوانه 05به 

 است. 50Gناحیه 

ه دوم، پارامترهای بدست آمده در مرحله اول در مرحل

درصد  05زنی، ساعت تا رسیدن به شامل بیشینه جوانه

-زنی و شیب خط، با استفاده از مدل متابیشینه جوانه

آنالیز با اثرات تصادفی پیشنهاد شده توسط ینسن و 

تجزیه شدند. در این  (Jensen et al., 2017)همکاران 

ها به عنوان اثر تصادفی و بیوتیپ مدل، تعداد آزمایش

ر شود. دو تنش، به عنوان اثر ثابت در نظر گرفته می

نهایت، مقایسات دوگانه متناسب برای ارزیابی دو 

کش از نظر بیوتیپ حساس و مقاوم به علف

 پارامترهای مربوطه انجام شد.

ها برازش مدل سه پارامتره لگ لجستیک و رسم شکل

 ,.drc (Ritz et alبا استفاده از بسته نرم افزاری 

2015a) آنالیز، از -انجام شد. برای برازش مدل متا

 metafor  (Viechtbauer, 2010)بسته نرم افزاری 

مقایسات دوگانه، با استفاده از بسته نرم استفاده شد و 

در محیط  multcomp (Hothorn et al., 2008)افزاری 

R (R Core Team, 2013)  صورت گرفت. مقایسه

-کش از نظر دادههای حساس و مقاوم به علفبیوتیپ

و در  t-testبا آزمون  چه،چه و ساقههای طول ریشه

 R (R Coreسطح احتمال پنج درصد توسط نرم افزار 

Team, 2013) دلیل اختلاف واریانس بین انجام شد. به

های )آزمایش شماره یک و دو( رشد گیاهچه آزمایش

های هر آزمایش جداگانه پیش از سبز شدن، داده

 تجزیه شد.

 نتایج و بحث

سازی شده بر و خشکی شبیه الف. اثر تنش شوری

 زنیجوانه

 (maxGزنی تجمعی )بیشینه جوانه (1-الف

ها و در شرایط بدون تنش، بیشینه در همه آزمایش

( هر دو بیوتیپ حساس و maxGزنی تجمعی )جوانه
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درصد بود و تفاوت  14کش، بیشتر ازمقاوم به علف

داری بین دو بیوتیپ وجود نداشت آماری معنی

زنی بیشینه جوانه (.3و  2، شکل 2و  1)جدول 

تجمعی بیوتیپ مقاوم در شرایط تنش شوری و 

درصد کمتر از بیوتیپ  41و  21ترتیب خشکی، به

  (.2و  1حساس بود )جدول 

 روباهیدم جمعیت یک بین از شده ایزوله( R) کشمقاوم به علف و( S) حساس هایبیوتیپ زنیجوانه پارامترهای -1 جدول

و عدم تنش. پارامترها با  مربع بر متر زیمنسدسی 11 شوری تنش تیمار تحت هدف محل غیر به مقاومت سازوکار با کشیده

شدند محاسبه  یشهر سه آزما یصورت جداگانه براهب ،وقوع-و با استفاده از راهکار زمان یکبرازش مدل سه پارامتره لگ لجست

 .ندشد تجزیه یتصادف اتبا اثر یزآتال-مدل متا یلهوسهو سپس ب

Table 1. Germination parameters of herbicide-resistant (R) and herbicide-susceptible (S) biotypes isolated within a non-

target site herbicide resistant blackgrass population under salinity stress (16 dS m-1) and no-stress conditions. The 

parameters were estimated by fitting a three parameter log-logistic model adopting to an event-time approach for the three 

experiments separately, then the estimated parameters were subjected to a meta-analytic random effects model. 

Salinity Gmax(%)a  G50(hours)b  slope 

(dS m-1) R  S  R  S  R  S 

0 94 (1.0) ns 96 (0.09)  77 (6.9) * 74 (6.9)  -5.1 (1.25) ** -5.3 (1.24) 

16 52 (1.9) *** 72 (1.9)  139 (7.3) *** 126 (7.1)  -5.6 (1.26) ns -5.3 ( 1.25) 

a The accumulative germination = d parameter ×100. 
b Time to reach 50% of the maximum of accumulative germination. 
*, **, *** Significant at 0.05, 0.01 and 0.001 level, respectively. 
ns Non-significant. 

 

 روباهیدم جمعیت یک بین از شده ایزوله( R) کشمقاوم به علف و( S) حساس هایبیوتیپ زنیجوانه پارامترهای -2جدول 

/. مگاپاسکال و عدم تنش. پارامترها با برازش مدل 8 یمنف یتنش خشک یمارتحت ت هدف محل غیر به مقاومت سازوکار با کشیده

مدل  یلهمحاسبه و سپس بوس یشآزما دوهر  یوقوع بصورت جداگانه برا-و با استفاده از راهکار زمان یکسه پارامتره لگ لجست

 شد. تجزیه یتصادف اتبا اثر یزآتال-متا

Table 2. Germination parameters of herbicide-resistant (R) and herbicide-susceptible (S) biotypes isolated within a non-

target site herbicide resistant blackgrass population under drought stress (-0.8 Mpa) and no-stress conditions. The 

parameters were estimated by fitting a three parameter log-logistic model adopting to an event-time approach for the two 

experiments separately, then the estimated parameters were subjected to a meta-analytic random effects model. 

Drought  Gmax(%)a  G50(hours)b  slope 

(-Mpa) R  S  R  S  R  S 

    0 96 (2.9) ns 94 (3.1)  86 (6.5) *** 76 (6.5)  -5.5 (1.54) ns -5.8 (1.55) 

-  0.8 23 (3.6) *** 45 (3.7)  135 (7.7) *** 119 (7.0)  -4.4 (1.59) ns -4.2 ( 1.55) 

a The accumulative germination = d parameter ×100. 
b Time to reach 50% of the maximum accumulative germination. 
*** Significant at 0.001 level. 
ns Non-significant. 

 

کش در بیوتیپ حساس به علف  maxGعلاوه بر این، 

شرایط تنش شوری و خشکی نسبت به شرایط 

درصد کاهش داشت در  02و  20ترتیبمعمول، به

کش در شوری بیوتیپ مقاوم به علف maxGحالی که 

 –1/5زیمنس بر متر مربع و خشکی دسی 16

درصد نسبت به شاهد  36و  42ترتیبمگاپاسکال، به

 اکرد.کاهش پید
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روباهی کشیده با سازوکار ( ایزوله شده از بین یک جمعیت دم● ,R( و مقاوم )○ ,Sهای حساس )زنی بیوتیپالگوی جوانه -2شکل 

-(. هر منحنی نماینده دادهBزیمنس بر متر مربع )دسی 11( و تنش شوری Aمقاومت به غیر محل هدف تحت تیمار عدم تنش )

 اند.ارایه شده 1. پارامترها بدست آمده در جدول های سه آزمایش جداگانه است

Fig 2.  Germination pattern of herbicide-resistant (R, ●) and herbicide-susceptible (S, ○) biotypes isolated within a non-

, B) conditions. The 1-y stress (16 dS mstress (A) and salinit-grass population under non-target site herbicide resistant black

curves represent the data of the three experiments conducted separately. The estimated parameters were presented in Table 

1. 

 
 کشیده روباهیدم جمعیت یک بین شده از ایزوله( ● ,R) مقاوم و( ○ ,S) حساس هایبیوتیپ زنیجوانه الگوی -3شکل  

هر منحنی نماینده (. B) مگاپاسکال 8/0 منفی خشکی تنش و( A) تنش عدم تیمار تحت هدف محل غیر به مقاومت سازوکار با

 اند.ارایه شده 2بدست آمده در جدولپارامترها های دو آزمایش جداگانه است. داده

Fig 3. Germination pattern of herbicide-resistant (R, ●) and herbicide-susceptible (S, ○) biotypes isolated within a non-

target site herbicide resistant blackgrass population under non-stress (A) and drought stress (-0.8 Mpa, B) conditions. The 

curves represent the data of the two experiments conducted separately. The estimated parameters were presented in Table 

2. 

زنی تجمعی بذرها در شرایط تنش کاهش بیشینه جوانه

دلیل وجود تواند مربوط به کاهش پتانسیل آب، بهمی

NaCl  وPEG ها در مقایسه با دیشموجود در پتری

شاهد باشد چرا که پاسخ گیاهان به تنش شوری و 

و  (Uddin et al., 2016)است خشکی، اغلب مشابه 

 شود.منجر به کاهش جذب آب توسط گیاه می

 بیوتیپ بیوتیپ حساس نسبت به maxGبالاتر بودن  

های شوری و خشکی، به نوعی مقاوم در شرایط تنش
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ها در کشفرضیه افزایش هزینه شایستگی به علف

های محیطی را به طور واضح اثبات شرایط تنش

 کند. می

-درصد بیشینه جوانه 00زمان تا رسیدن به  (2 -الف

 :(50Gزنی )

در شرایط بدون تنش و در هر دو آزمایش، تفاوت 

داری از نظر زمان سپری شده تا رسیدن به آماری معنی

ها بین بیوتیپ 50Gزنی یا درصد بیشینه جوانه 05

که بیوتیپ مقاوم نسبت به وجود داشت به طوری

( و 1بیوتیپ حساس، در آزمایش اول )جدول 

 15ترتیب حدود سه تا( به2آزمایش دوم )جدول 

 ساعت دیرتر جوانه زد. 

دو بیوتیپ در شرایط برای هر  50Gهمچنین پارامتر 

تنش )هر دو تنش شوری و خشکی( نسبت به شرایط 

های عدم تنش افزایش داشت. همانطور که در جدول

زنی در نشان داده شده است، سرعت جوانه 2و  1

شرایط تنش نسبت به شرایط عدم تنش، دو برابر 

دو برابر شده  50Gکاهش یافته است و یا بعبارتی 

 است. 

بین دو  50Gداری از نظر اری معنیهمچنین تفاوت آم

کش در شرایط تنش بیوتیپ حساس و مقاوم به علف

(. بیوتیپ 2و  1شوری و خشکی مشاهده شد )جدول 

( 1کش در شرایط تنش خشکی )جدول مقاوم به علف

( نسبت به بیوتیپ حساس، 2و تنش شوری )جدول 

ساعت دیرتر جوانه زد  16و  13ترتیب حدود به

زنی بیوتیپ مقاوم زان تاخیر در جوانهکه میدرحالی

نسبت به بیوتیپ حساس در شرایط بدون تنش، حدود 

زنی هفت ساعت بود. این افزایش تاخیر در جوانه

کش نسبت به بیوتیپ حساس بیوتیپ مقاوم به علف

در شرایط تنش )هر دو تنش شوری و خشکی(، دلیل 

 دیگری برای اثبات فرضیه مذکور است.

زنی های شوری و خشکی بر جوانهتاثیر تنشهرچند 

و رویش بسیاری از گیاهان مطالعه شده است 

(Ebrahimi and Eslami, 2012, Florentine et al., 

اما تاثیر این عوامل بر گیاهان حساس و مقاوم  (2018

رت زمینه ژنتیکی یکسان به ندکش با پسبه علف

بررسی شده است. همچنین مطالعات نشان داده است 

زمینه ژنتیکی گیاهان حساس و که با همگن سازی پس

کش در شرایط مختلف محیطی و مقاوم به علف

های شایستگی مقاومت رقابت، احتمال تشخیص هزینه

 ,.Vila-Aiub et al)شود ها بیشتر میکشبه علف

. با این حال، نتایج اندک مطالعات انجام شده (2009

-که گفته میاند چرادر این زمینه، به خوبی تبیین نشده

های متفاوت، موقعیت و های مختلف، آللشود که ژن

های مختلف روی یک غالبیت جهش و حتی جهش

شوند ها میکشعلفژن خاص که منجر به مقاومت به

های متفاوتی )مثبت، منفی و خنثی( را می توانند هزینه

 ,Keshtkar et al., 2017)به گیاه مقاوم تحمیل کنند 

Vila-Aiub et al., 2009) . 

، (Wu et al., 2016)به تازگی وو و همکاران 

-( دو بیوتیپ دم50Gو  maxGزنی )پارامترهای جوانه

( حساس و (Alopecurus japonicusروباهی ژاپنی 

ژنتیکی کش فنوکساپروپ با پس زمینهمقاوم به علف

یکسان را در شرایط تنش )شوری و خشکی( و بدون 

هرچند در این آزمایش، تفاوتی  اند.تنش بررسی کرده

روباهی ژاپنی مشاهده های دمبین بیوتیپ maxGاز نظر 

 50Gنشد اما در توافق با نتایج پژوهش حاضر، مقدار 

بیوتیپ مقاوم به فنوکساپروپ در تنش شوری،  در

مگاپاسکال  -4/5مولار و در تنش خشکی، میلی205

به زنی( از بیوتیپ حساس بیشتر )تاخیر در جوانه

 ,.Du et al)فنوکساپروپ بود. البته دو و همکاران 

های نوعی گراس عیتنتایج متناقضی در جم (2017

(Beckmannia syzigachne با سه جهش مختلف در )

ها در میزان مشاهده کردند که تفاوت ACCaseژن 

 هزینه شایستگی به نوع جهش مربوط بود. 
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عبارتی زمان رسیدن  زنی یا بهتاخیر در سرعت جوانه

زنی ممکن است توان درصد بیشینه جوانه 05به 

حت تاثیر قرار دهد و هرز را تهایرقابتی علف

هرز برای استقرار در هایسرانجام موفقیت علف

مزرعه را تحت تاثیر قرار دهد. در شرایط تنش 

توانند شوری خاک را هرزی که میهایشوری، علف

تری تحمل کنند، قادر به استقرار و اشغال سطح وسیع

؛ (Javaid and Tanveer, 2014)از منطقه خواهند بود 

کش، رود که بیوتیپ مقاوم به علفبنابراین انتظار می

در شرایط تنش خشکی و شوری مورد مطالعه )شوری 

مگاپاسکال(  -1/5زیمنس بر متر و خشکیدسی 16

زنی نسبت به بیوتیپ حساس از نظر پارامترهای جوانه

برتری داشته باشد. البته دیگر پارامترهای شایستگی 

د بذر، زیست توده و ... باید در شرایط اشاره مانند تولی

شده، مورد ارزیابی قرار گیرند تا بتوان با اطمینان 

های حساس و مقاوم به بیشتری فراوانی جمعیت

کش را تعیین کرد. گفتنی است که برخی از علف

پژوهشگران برای ارزیابی هزینه شایستگی، فقط 

 Cousens)د داننپارامتر میزان تولید بذر را لازم می

and Fournier-Level, 2018)  اما برخی دیگر از

ای از پژوهشگران، میزان شایستگی را مجموعه

زنی، خواب بذر، های گیاه شامل جوانهیژگیو

فنولوژی، سرعت رشد، اندازه بذر، میزان تولید بذر و 

که از این بین،  (Keshtkar et al., 2019)دانند ... می

زنی به عنوان یک عامل مهم، فقط در تعداد جوانه

 Vila-Aiub et)ها بررسی شده است اندکی از پژوهش

al., 2009). 

( که در واقع Slopeمقادیر محاسبه شده شیب خط )

دهد، در نشان می 50Gشیب منحنی را در اطراف 

 ارایه شده است. 2و  1جدول 

 رویشب. رشد گیاهچه قبل از 

ویش، تعیین هدف آزمایش رشد گیاهچه قبل از ر

های حساس و مقاوم تفاوت توان رشد گیاهچه بیوتیپ

زنی و خروج از در درون خاک و در مرحله بین جوانه

. در واقع در این (Delye et al., 2013)خاک است 

چه و ها برای تولید ریشهآزمایش، توان گیاهچه

ای بذر و بر ساقچه، با استفاده از ترکیبات ذخیره

-شود. هرچند طول ساقهاساس منبع کربن سنجیده می

کش، اندکی چه بیوتیپ حساس به علفچه و ریشه

ش بود اما این تفاوت کبلندتر از بیوتیپ مقاوم به علف

دار نبود از نظر آماری در هیچ یک از دو آزمایش معنی

 (.0و  4)شکل 

با بررسی  (Delye et al., 2013)دیلی و همکاران 

چه سه بیوتیپ حساس با سه چه و ریشهطول ساقه

 ACCaseهای بازدرنده کشبیوتیپ مقاوم به علف

-Leuهای ترتیب حامل جهشهای مقاوم به)بیوتیپ

1781 ،Gly-2078 وAsn-2041  بودند( نشان دادند که

های بیوتیپ تفاوتی بین بذرهای تازه برداشت شده

چه کش، از نظر طول ساقهقاوم به علفحساس و م

چه، نتایج متفاوتی وجود ندارد اما از نظر طول ریشه

های هتروزیگوت که بیوتیپطوریگزارش شد به

چه ، ریشهAsn-2041و Gly-2078های حامل جهش

های حساس هموزیگوت بلندتری نسبت به بیوتیپ

همچنین  (Delye et al., 2013)ها داشتند. نتایج آن

 Leu-1781نشان داد که باستثنای بیوتیپ حامل جهش 

بلندتری نسبت به بیوتیپ حساس چه که طول ریشه

وت آماری از نظر صفات فوق بین داشت، هیچ تفا

مدت های حساس و مقاوم، در بذرهایی که بهبیوتیپ

یکسال در خاک دفن بودند مشاهده نشد. آنان این 

و شرایط  ACCaseها را به نوع جهش در ژن تفاوت

محیطی نسبت دادند. بر اساس چنین نتایجی است که 

پژوهشگران، بررسی شایستگی را برای هر مورد 

شود که کنند. البته توصیه میتوصیه میمقاومت 

آزمایش رشد گیاهچه قبل از رویش، در شرایط 

های شوری و خشکی ویژه تنشهای مختلف بهتنش
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-نیز بررسی شود چرا که این دو تنش، به عنوان مهم

های های محیطی، معمولا منجر به پاسخترین تنش

شوند زنی میمنفی در گیاهان از نظر رشد و جوانه

(Lee et al., 2010, Uddin et al., 2016) توانند و می

کش در کنش و رابطه بین کسب مقاومت به علفبرهم

ویژه کربن را با ای بذر، بهگیاه و میزان ترکیبات ذخیره

 خوبی نشان دهند.ها، بهتنش

 

 با کشیده روباهیدم جمعیت یک بین از شده ایزوله( R)کش به علف مقاوم و( S) حساس هایبیوتیپ چهساقه طول -4شکل 

دار در سطح احتمال پنج درصد دهنده عدم اختلاف معنیها نشانحروف مشترک روی ستون .هدف غیر محل به مقاومت سازوکار

 ها است.بین میانگین بیوتیپ

Fig 4. Shoot length of herbicide-resistant (R) and herbicide-susceptible (S) biotypes isolated within a non-target site 

herbicide resistant black-grass population. Columns with the same letters are not significantly different at 5% of probability 

level. 

 گیری نتیجه

ر شرایط نتایج این پژوهش به روشنی نشان داد که د

زیمنس بر متر مربع( و خشکی دسی 16تنش شوری )

زنی شامل مگاپاسکال(، پارامترهای جوانه -1/5)

( و زمان تا رسیدن به maxGزنی تجمعی )بیشینه جوانه

( در هر دو 50Gزنی تجمعی )بیشینه جوانه درصد 05

کش، به طور بیوتیپ حساس و مقاوم به علف

تنش، به ترتیب داری نسبت به شرایط عدم معنی

کاهش و افزایش پیدا کرد. علاوه بر این در شرایط 

کشاز نظر ، برتری بیوتیپ حساس به علفتنش

دار  بر بیوتیپ مقاوم، معنی 50Gو  maxGپارامترهای 

بود. بنابراین در شرایط تنش، هزینه ایجاد مقاوت به 

بسیار مشهود بود  maxGویژه از نظر ها بهکشعلف

کش با توان گفت بیوتیپ مقاوم به علفیکه مطوریبه

ها، توانایی خود در کشکسب قابلیت تحمل به علف

برابر تحمل تنش شوری و خشکی را از نظر 

ها، زنی از دست داده است. این یافتهپارامترهای جوانه

افزایش احتمال مشاهده و بروز هزینه  " فرضیه

یط کش در شراهرز مقاوم به علفهایشایستگی علف

کند. همچنین از نظر را تایید می "های محیطیتنش

پارامترهای رشد گیاهچه قبل از رویش، تفاوتی بین 

چه وجود چه و ریشهساقهها از نظر طولبیوتیپ

نداشت که نشان دهنده یکسان بودن ذخیره کربنی 

 باشد.بذرهای هر دو بیوتیپ می
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 با کشیده روباهیدم جمعیت یک بین از شده ایزوله( R)کش به علف مقاوم و( S) حساس هایبیوتیپ چهریشه طول -0شکل 

دار در سطح احتمال پنج درصد دهنده عدم اختلاف معنیها نشانحروف مشترک روی ستون .هدف غیر محل به مقاومت سازوکار

 ها است.بین میانگین بیوتیپ

Fig 5. Root length of herbicide-resistant (R) and herbicide-susceptible (S) Biotypes isolated within a non-target site herbicide 

resistant black-grass population. Columns with the same letters are not significantly different at 5% of probability level. 
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