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Hordeum spontaneum ( و علف قناري

  1و احمد زارع 2، سارا اوحدي

  گروه مديريت منابع و جغرافيا، دانشگاه ملبورن، استراليا

اين مدل . است) يكاي گرمايي(اند كه مهمترين و پركاربردترين آنها مدل زمان گرمايي 

شود كه ديده نمي) هرز هاي بويژه علف(ها است كه در برخي گونه

شناختي بر مدل مرسوم گردد كه نه تنها از نظر زيست

  هاي هرز جودره زني بذرهاي علفدر پژوهشي آزمايشگاهي جوانه

زني آنها توسط هر گراد آزمون شد و پاسخ جوانهدرجه سانتي

مدل پيشنهادي حال آنكه خطاي ). خطا% 12تا  9(قناري داشت 

مدل پيشنهادي همچنين به خوبي توانست سه پديده زمان 

زني پاياني زني و جوانهسازي تاثير دما بر سرعت جوانه

و در  8/21در جودره (زني در هر دو گونه دماي بهينه براي سرعت جوانه

 16تا  5/7قناري بين و در علف 20تا  5/7در جودره بين 
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Hordeum spontaneum(هرز جودره  هاي زني بذر علف مدلسازي پاسخ جوانه

)Phalaris minor (به دما 

، سارا اوحدي1عليزاده، حسن 1حميد رحيميان مشهدي، *2و1محسن بهشتيان مسگران

گروه مديريت منابع و جغرافيا، دانشگاه ملبورن، استراليا -2 ت و اصلاح نباتات، دانشگاه تهرانگروه زراع -1

  

  1/12/91 :تاريخ دريافت

 17/6/92: تاريخ پذيرش

اند كه مهمترين و پركاربردترين آنها مدل زمان گرمايي  زني بذر به دما ارايه شده بيني پاسخ جوانه

است كه در برخي گونه هاييفرضزني است ولي بر پايه پيششناختي مناسبي براي جوانه

گردد كه نه تنها از نظر زيستدر اين مقاله مدلي بر پايه توزيع آماري ويبول پيشنهاد مي. زني است

در پژوهشي آزمايشگاهي جوانه. آوردزني نيز فراهم ميبيني بسيار مناسبي از الگوي جوانه

درجه سانتي 28و  24  ،20، 16، 12، 8در دماهاي ) Phalaris minor(قناري 

قناري داشت زني دو گونه و بويژه علفهاي جوانهمدل مرسوم برازش نامناسبي به داده

مدل پيشنهادي همچنين به خوبي توانست سه پديده زمان . بيني شدزني در طي زمان نيز به خوبي توسط مدل پيشبود و پيشرفت جوانه

سازي تاثير دما بر سرعت جوانهجدا. زني پاياني را در هر دو گونه برآورد نمايدزني و درصد جوانهسرعت جوانه

دماي بهينه براي سرعت جوانه  براي نمونه،. افزايدشناختي آن ميهاي مهم اين مدل است كه به اهميت بوم

در جودره بين (زني پاياني بود بر حسب درصد جوانهبالاتر از گستره دمايي بهينه ) 

اي از دماهاي محيطي ميزني در دامنه گستردهپذيري بسيار بالايي به هر دو گونه براي جوانهاين ويژگي سازش

زني، جوانه، سرعت جوانه)زنيزمان تا آغاز جوانه(زمان درنگ مدل زمان گرمايي، مدل ويبول، 

                                                 
mail: mohsenm@unimelb.edu.au 

مدلسازي پاسخ جوانه

محسن بهشتيان مسگران

  چكيده 

بيني پاسخ جوانههاي گوناگوني براي پيش مدل

شناختي مناسبي براي جوانههاي زيست اگرچه داراي ويژگي

زني استبيني نادرست جوانهبرآيند آن پيش

بيني بسيار مناسبي از الگوي جوانهبرتري دارد بلكه پيش

)Hordeum spontaneum (قناري و علف

مدل مرسوم برازش نامناسبي به داده. دو مدل توصيف گرديد

بود و پيشرفت جوانه% 4در اين مقاله تنها 

سرعت جوانه ، )زنيزمان تا آغاز جوانه(درنگ 

هاي مهم اين مدل است كه به اهميت بوماز ويژگي

) درجه سانتي گراد 5/23قناري علف

اين ويژگي سازش). گراددرجه سانتي

مدل زمان گرمايي، مدل ويبول، : هاي كليدي واژه
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  مقدمه

شناختي دما مهمترين نقش را در تنظيم اندازه از ديدگاه بوم

هاي از اين رو در پژوهش. زني بذر داردخواب و پديده جوانه

 ;Meyer & Allen, 2009( بذربسياري تاثير دما بر پويايي خواب 

Alvarado & Bradford, 2005; Batlla & Benech-Arnold, 2003; 
Bradford, 2002 (زني  و جوانه)Timmermans et al., 2007; 

Hardegree, 2006a,b; Hardegree & Winstral, 2006 ( آزمون

براي پاسخ بذر به دما شناخته  1سه دماي بنيادين. شده است

و دماي بيشينه يا ) To(، دماي بهينه )Tb(دماي پايه : شده است

بذر  Tcو بالاتر از  Tbتر از در دماهاي پايين). Tc(دماي سقف 

زني با شود و در دماي بهينه، جوانهزني بازداشته مياز جوانه

 دهدرخ مي) تعداد يا درصد در يكاي زمان(بيشترين سرعت 

)Hardegree, 2006b; Bradford, 2002; Alvarado & Bradford, 

2002; Dumur et al., 1990; Garcia-Huidobro et al., 1982( . در

ها ديده شده است كه رابطه خطي ميان بسياري از پژوهش

و دما در دو سوي دماي بهينه ) /tg  1يا GR(زني سرعت جوانه

اي زيربهينه شيب خط وجود دارد؛ با اين تفاوت كه در دماه

مثبت و در دماهاي بالاتر از دماي بهينه اين شيب منفي است 

دما اثر بازدارندگي بر يعني در دماهاي بالاتر از دماي بهينه، (

 ;Covell et al., 1986) (دارد) سرعت جوانه زني( جوانه زني

Ellis et al., 1986; Garcia-Huidobro et al., 1982 .(برآيند يافته-

يا يكاي (بالا ساخت و گسترش مدل زمان گرمايي  هاي

  :هاي  زير نشان دادتوان آن را با رابطهبود كه مي) گرمايي

      ds)  thresholextreem  (beyond   0

))(()(                                 

   range)  optimal-(super )())((

)(                                 

                 range)  optimal-(sub )(

[1] 

=><

+=

−=<<

−=

−=<<

g  then  GRc T or T b Tif   T 

gtcTθTgcTor

cTθTgcTg then GRc T T oif  T

gtbTT T(g)θor

T(g)θbTTg then GRo T Tbif  T

درجه (زمان گرمايي =  T(g) θدماي محيط؛   = Tدر مدل بالا، 

زني در دامنه درصد جوانه gبراي ) گراد روز يا ساعتسانتي

درصد  gتا ) ساعت يا روز(زمان  = tg. دماهاي زيربهينه

گراد روز يا درجه سانتي(زمان گرمايي =  T(c) θزني و جوانه

                                                 
1 Cardinal temperatures 

چنانچه سرعت . در دامنه دماهاي بالاتر از بهينه است) ساعت

گوش يا زني را در برابر دما رسم كنيم با يك مدل سهجوانه

چراكه اين مدل داراي دو خط . مثلثي مانند روبرو خواهيم شد

قطع  Toمنفي و مثبت است كه يكديگر را در نقطه  با شيب

در اين مدل فرض بر اين است كه دماي پايه براي . كنندمي

هاي بذر يكسان است ولي زمان گرمايي همه زيرجمعيت

در بين ) زني با دماشيب خط افزايش سرعت جوانه(

هر چند كه مواردي ديده شده  ،ها متفاوت استزيرجمعيت

) زنيصدك جوانه(بسته به زيرجمعيت  است كه دماي پايه

 & Kebreab & Murdoch, 1999; Fyfieldمانند(كند تغيير مي

Gregory, 1989; Dumur et al., 1990 .( ،در دماهاي بيش بهينه

بدين ترتيب كه شيب  ،باشندها عكس حالت پيشين ميفرض

)T(c)θ (ها ثابت ولي دماي بيشنه متفاوت براي همه زيرجمعيت

و  T(g) θهايدر آماره  gوجود زيرنمايه(شود نظر گرفته ميدر 

Tc(g) ها در بين براي نشان دادن يكسان نبودن اين آماره

). باشدتوده بذر مي) زنيصدك هاي جوانه(هاي زيرجمعيت

بهينه اين مدل نيز در هاي بخش بيشناسازگاري با فرض

  لعه براي نمونه، در مطا. ها ديده شده استبرخي پژوهش

Hardegree  )b 2006( ثابت در نظر گرفتن ،Tc(g)  و ناهمسان

زني را در چهار گونه بهتر توانست الگوي جوانه T(c)θدانستن 

سرانجام اينكه كاول . بيني كندعلف چمني مورد آزمون، پيش

 Ellis et(و اليس و همكاران ) Covell et al., 1986(و همكاران 

al., 1986 ( با در نظر گرفتن يك توزيع نرمال نشان دادند كه

زني توان به خوبي روند جوانهمي T(g) θبراي) نرمال-يا لوگ(

 :بيني كرددر طي زمان را براي دماهاي زيربهينه پيش

[2]  range) optimal-(sub  
50)(

)(Pr

sub

)T(θgtbTT
 gobit

σ

−−
=

Probit (g)  = توزيع تجمعي وارونه براي توزيع (تبديل پروبيت

  θT(50)،)1نرمال استاندارد با ميانگين صفر و خطاي استاندارد 

ميانگين % (50براي ) گراد ساعتدرجه سانتي(زمان گرمايي = 

 آماره(يار انحراف مع=  subσزني و جوانه) در توزيع نرمال

بطور مشابه با فرض . باشدمي) T(50) θدهنده اندازه پراكنشنشان
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بهينه زني در دماهاي بيشمدل جوانه ،Tc(g)توزيع نرمال براي 

  :به صورت زير است

[3]  )range optimal-(super  

sup

)50(
)((

)(Pr
σ

c
T

g
t

T(c)
θT

gobit

−+

=

TC(50)  =ميانگين (ام 50دهنده دماي بيشينه براي صدك نشان

انحراف معيار براي اين توزيع =  supσو ) در توزيع نرمال

به ) 3و  2هاي رابطه(اگرچه مدل زمان گرمايي بالا . است

زني بذر به دما به كاربرده خوبي براي مدلسازي پاسخ جوانه

هايي است كه ممكن است ها يا فرضشده، ولي داراي كاستي

از مهمترين . زني در پي نداشته باشدبيني مناسبي از جوانهپيش

رسد مي% 100زني سرانجام به ها اين است كه جوانهضاين فر

در شرايط ). زني به اندازه كافي ادامه يابدچنانچه دوره جوانه(

زني براي مدت زمان طولاني تنش حتي اگر شمارش جوانه

بدست %) 100(زني كامل ادامه يابد باز ممكن است جوانه

-وانههاي هرز به علت خواب بذر، جهمچنين در علف. نيايد

افزون بر . پذيردزني در بيشتر موارد به طور كامل انجام نمي

اين، در اين مدل پاسخ يكساني براي سرعت و درصد پاياني 

در حقيقت . زني نسبت به دما در نظر گرفته شده استجوانه

زني را زني است كه درصد پاياني جوانهاين سرعت جوانه

ده است كه ها گزارش شدر برخي پژوهش. كندتعيين مي

زني همسان با دماي بهينه براي دماي بهينه براي سرعت جوانه

 & Kebreab & Murdoch, 1999(زني نيست درصد پاياني جوانه

2000; Grundy et al., 2000 .( در حقيقت دماي بهينه براي

زني بيشتر از آنكه يك نقطه باشد يك دامنه است درصد جوانه

كاربرد توزيع نرمال در ). Dumur et al., 1990در  1مانند شكل (

مدت (شود كه نتوان زمان درنگ اين مدل همچنين باعث مي

و Tc(g) اين كه توزيع . را برآورد كرد) زنيزمان تا آغاز جوانه

دماي . نيز نرمال باشد خود نيز نياز به كنكاش دارد T(g) θيا

ل نيز در اين مد )زني استكه بر پايه سرعت جوانه( بهينه

بيشتر از آنكه بطور دقيق از طريق برازش مدل برآورد شود، 

همچنين برآوردي از . اي استزني مي شود و مشاهدهگمانه

براي درصد ) بهتر است بگوييم دماهاي بهينه(دماي بهينه 

چنانچه رابطه . زني در مدل گنجانده نشده استپاياني جوانه

تواند ل نميزني و دما خطي نباشد اين مدبين سرعت جوانه

 Timmermans etمانند(زني ارائه دهد بيني درستي از جوانهپيش

al., (2007)  .(بيني پاسخ الگوي برازش مدل بالا براي پيش

 Hordeum spontaneum(هاي هرز جودره زني در علفجوانه

[C. Koch] Thell. (قناري وعلف)Phalaris minor L. ( آزمون

از اين رو، در اين مقاله . نيامدشد ولي نتايج مناسبي بدست 

هاي مدل گردد كه به رفع برخي از كاستيمدلي جديد ارائه مي

-شناختي و بومهاي زيستپيشين پرداخته و همچنان ويژگي

 .زني بذر را نيز دربرداردشناختي جوانه

  ها مواد و روش

 ساخت مدل

يكي از پركاربردترين ) Weibull, 1951( 1توزيع ويبول

هاي گوناگون مانند تجزيه هاي آماري است كه در زمينه توزيع

، مدلسازي سرعت باد، تئوري )مكانيك(، مهندسي 2مانيزنده

 ,.Machin et al., 2006; Coles, 2001; Evans et al( 3هاكرانه

2000;  Bury, 1999( چنانچه متغير . كاربرد داردx  داراي توزيع

  :شودزير بيان ميآن به صورت  4ويبول باشد توزيع تجمعي

( )
[4]                                               exp1)(

                                                  :0



































 −
−−=

≤=

λ

σ

µx
xf

µ    else x    if    f(x)

برخورد منحني  نقطه( 5آماره جايگاه=  μدر رابطه بالا، 

كه توزيع تجمعي براي آن  xيا مقداري از  xبا محور  تجمعي

x يا مقادير كمتر از آن صفر است( ،σ  =6آماره پراكنش ) مشابه

 xاست كه پراكنش متغير ) آماره انحراف معيار در توزيع نرمال

=  λ. است x – µ = σ ← 63/0 = f(x)كند و در را برآورد مي

دهد و به ؛ چگونگي خمش منحني را نشان مي7آماره شكل

                                                 
1 Weibull 
2 Survival analysis 
3 Extremes theory 
4 Cumulative distribution function (cdf) 
5 Location 
6 Scale 
7 Shape 
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چنانچه اين فرض را . دهدپذيري بالايي ميتوزيع شكل

زني از زمان تا جوانهزني متغير بپذيريم كه در پديده جوانه

هاي بالا در توزيع ويبول برخوردار است آنگاه ترجمه آماره

اي از زمان تا درصد ويژه=  x: زني بدين گونه استجوانه

 :زنيزمان تا آغاز جوانه(زمان درنگ =  μ، )t(زني جوانه

Lag phase( ،σ  =زني كه مقياسي از پراكنش زمان جوانه

- مي x-µ = σو همچنين در زمان  زني استيكنواختي جوانه

  λآماره . زني رخ داده استجوانه% 63توان بيان كرد كه 

پذيري بسيار شناختي ندارد ولي به توزيع، شكلمعناي زيست

. دهدزني ميبالايي براي توصيف الگوهاي گوناگون جوانه

-همانند هر توزيع آماري ديگري كه توزيع تجمعي به يك مي

زني توزيع به شكل بالا در مدلسازي جوانهرسد، كاربرد اين 

 100زني با گذشت زمان به بدين معناست كه سرانجام جوانه

بنابراين، براي اينكه اين توزيع با فرايند . درصد خواهيد رسيد

% 100زني كمتر از يعني جوانه(زني همخواني پيدا كند جوانه

 2دهيا مهار ش 1بايست شكل بريدهمي) را نيز در بر بگيرد

در اينجا فرمول بريده توزيع بالا را با . توزيع را بكار برد

زني بيشنه زني پاياني يا همان جوانهضرب نمودن درصد جوانه

)Gmax (آوريمدر معادله توزيع ويبول بدست مي :  

( ) [5]                                 exp1max)(

:0


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
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


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
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−−×=
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σ
Lagt

  Gtf

eLag    els t    if    f(t)

كه بهتر است بگوييم تابع يا معادله ويبول (توزيع بريده ويبول 

به عنوان يك معادله رگرسيوني يا مدل ) بولو نه توزيع وي

زني و سبز شدن گياهچه به كار هاي جوانهتجربي در آزمايش

 ,.Watta & Bloomberg, 2010; Ekeleme et al(برده شده است 

2004 & 2005; Roman et al., 1999; Brown & Mayer, 1988(،  

نشده تر بكار برده ولي توزيع بريده ارائه شده در بالا پيش

زني يا جوانه% 50زني، زمان تا هاي جوانهدر آزمايش. است

هاي مهم از ويژگي) زني پايانياز جوانه% 50(زني ميانه جوانه

و ) مانند مدل پيشين(شود گونه مورد آزمون شناخته مي

ولي . كننددماهاي بنيادين را بر پايه اين صدك برآورد مي

                                                 
1 Truncated 
2 Bounded 

-جوانه% 63زمان تا  σه تر اشاره شد، آمارهمانگونه كه پيش

زني پاياني از جوانه% 63يا ) توزيع استاندارد ويبول(زني 

يعني (براي تغيير مدل . دهدرا نشان مي) توزيع بريده ويبول(

توان درنگ ، مي))tmid(زني ميانه وارد كردن زمان تا جوانه

  :زماني را به صورت زير نيز تعريف كرد

( ) [6]                                                                   
1

2ln    
mid

tLag λσ ×+=

  :،  مدل زير را نتيجه مي دهد5در معادله  6معادله  جايگذاري

( )

( )
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-هاي خواسته براي ساخت يك مدل جوانههمه ويژگي 7مدل 

اين سه . زني كه بتوان در آن اثر دما را نيز وارد كرد، داراست

، زمان درنگ )tmid(زني ميانه زمان تا جوانه: ويژگي عبارتند از

همانگونه ). Gmax(زني بيشينه و جوانه) Lagبراي  6معادله (

زني در دامنه كه در مقدمه آمد رابطه بين دما و سرعت جوانه

گوش توان با يك مدل سهبهينه را ميدماهاي زيربهينه و بيش

زني جوانه(ولي در اينجا چون تنها يك صدك ويژه . بيان كرد

گوش سه ها در نظر است، مدلو نه همه صدك) tmid/1ميانه يا 

  :شودبه صورت زير بازنويسي مي

[8]                                                       0)(
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)
OR

mid(Tt

bTORT

bTT

Timidt  Timid then  GROR T Tbif  T

زني دماي بهينه بر حسب سرعت جوانه=  TORدر معادله بالا، 

زني براي صدك سرعت جوانه=  GRmid(Ti)براي صدك ميانه،  

ام كه برابر است با عكس زمان رسيدن به اين iميانه در دماي 

درجه  20لا اگر در دماي مث). tmid(Ti)/1(زنيدرصد از جوانه

باشد ) Gmax% (90زني بيشينهجوانه) Ti=20 ºC(گراد سانتي

و زمان رسيدن به اين درصد از % 45صدك ميانه برابر است با 

زمان تا =  tmid(TOR). شودنشان داده مي tmid(Ti)زني با جوانه

زني ميانه در دماي بهينه است كه برابر با رسيدن به جوانه
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دماي = TCR. زني استزمان يا بيشترين سرعت جوانهكمترين 

  . زني در صدك ميانه استبيشنه براي سرعت جوانه

زني تر بيان شد كه دما تنها بر سرعت جوانهبا اين همه، پيش

زني پاياني نيز به دما وابسته است و گذارد بلكه جوانهتاثير نمي

از . ت باشدتواند بسيار متفاوهمچنين پاسخ اين دو به دما مي

اي از دماها يكسان زني پاياني در بازه گستردهكه جوانهآنجايي

اي كه هاي سادهيكي از مدل) Dumur et al., 1990مانند (است 

اي است تواند اين الگوي پاسخ را توصيف كند مدل ذوزنقهمي

 Soltani etمانند (كه در مدلسازي مراحل نموي كاربرد دارد 

al., 2006; Piper et al., 1996 .(هاي ديگري  مانند تابع از مدل

هاي پيشنهادي كبريب و مورداچ يا مدل) Yen et al.,1995(بتا 

)Kebreab & Murdoch, 2000 ( و گروندي و همكاران

)Groundy et al., 2000 (توان براي كه غيرخطي هستند نيز مي

اي، شكل گسترش مدل ذوزنقه. توصيف اين پاسخ بهره برد

گوش است كه در آن دو دماي بهينه اي از مدل سههيافت

و دماي بهينه ) TOLF(دماي بهينه زيرين : شودگنجانده مي

زني كه در بين اين دو دما، درصد جوانه) TOUF(زبرين 

در اين مدل با افزايش دما . يكسان است) زني بيشينهجوانه(

زني به صورت خطي درصد جوانه) Tb(فراتر از دماي پايه 

-خود مي) Gmax(به بيشترين اندازه  TOLFيابد، در فزايش ميا

 TOUFولي در دماهاي بالاتر از . كندتغييري نمي TOUFرسد و تا 

 زني به صورت خطي كاسته شده تا اينكه در از درصد جوانه

TCFبيان رياضي . رسدكه همان دماي سقف است به صفر مي

  : اين الگوي پاسخ به صورت زير است
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ام iزني پاياني در دماي درصد جوانه= Gmax(Ti) در مدل بالا، 

گردد يادآوري مي. تر توصيف شدندباشد، ساير نمادها پيشمي

زني و براي سرعت جوانه) Tb(كه در اين مدل، دماي پايه 

زني پاياني يكسان است ولي ساير دماهاي بنيادين درصد جوانه

. شوندمتفاوت در نظر گرفته مي) دماي بيشينه دماي بهينه و(

ها گزارش تر گفته شد در بيشتر پژوهشهمان گونه كه پيش

زني يكسان هاي جوانهشده است كه دماي پايه در بين صدك

-ثابت هم براي سرعت جوانه Tbتوان از يك است بنابراين مي

صدك نزديك به (زني و هم درصد جوانه) صدك ميانه(زني 

ولي كاربرد يك دماي بهينه يا سقف ثابت  . بهره برد) صفر

زني مناسب تواند براي دو ويژگي سرعت يا درصد جوانهنمي

زني پاياني يك نقطه باشد، چراكه دماي بهينه براي جوانه

هاي نيست و از طرفي دماي بيشنه معمولا براي صدك

 ).به مدل بر پايه توزيع نرمال بازگرديد(گوناگون ثابت نيست 

در  8و  7هاي سرانجام اينكه مدل پاياني با جايگذاري معادله

- زني علفهاي جوانهبدست آمد و اين مدل به داده 9معادله 

  .قناري و جودره برازش داده شدهاي هرز علف

  آزمون جواني بذر در دماهاي گوناگون

اين آزمايش در دانشكده كشاورزي دانشگاه تهران و در سال 

بذرهاي  جودره در سال پيش از آزمايش از . انجام شد 1388

قناري از مزارع گندم ورامين مزراع گندم كرج و بذرهاي علف

زني، در دماي اتاق برداشت شدند و تا هنگام آزمون جوانه

هاي كاغذي و در درون پاكت) گراددرجه سانتي 25- 20(

  .نگهداري شدند

در  )ميوه گندمه(بذر  25قناري نخست هرز علفبراي علف

متر و داراي يك برگ كاغذ صافي سانتي 9ديش به قطر پتري

 6ديش سپس به هر پتري. جاي داده شد) 1واتمن شماره (

براي جودره . افزوده شد) صفر مگاپاسكال(ليتر آب مقطر ميلي

 7قرار داده شد و ) ميوه گندمه(بذر  15ديش در هر پتري

يري از هدررفت براي جلوگ. ليتر آب مقطر افزوده گرديدميلي

ديش در يك كيسه نايلوني پيچيده شد و سپس هر پتري آب، 

درجه  28و  24، 20، 16، 12، 8درون ژرميناتورهاي با دماي 

ها ديشدر طي آزمايش نيز به پتري. گراد جاي گرفتندسانتي

 ±1,5نوسان دمايي در ژرميناتورها در بازه . آب افزوده شد

اي گزينش مورد آزمون به گونه دماهاي. گراد بوددرجه سانتي

بهينه را شدند كه گستره مناسبي از دماهاي زيربهينه و بيش
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. قناري و جودره فراهم  نمايندبراي هر دو گونه زمستانه علف

هاي صورت گرفته بر روي اين دو گونه دماي در آزمايش

گراد گزراش شده است درجه سانتي 20بهينه در حدود 

)Gozlan & Gutterman, 1999; Chhokar & Malik, 1999 .( هر

ها واژه دماي بهينه گردد كه در اين آزمايشچند يادآوري مي

به صورت مبهم بكار برده شده است و تعريف دماي بهينه به 

دامنه دمايي كه در . زني پاياني محدود گرديده بوددرصد جوانه

درجه  30تا  10دهد نيز بين زني اين دو گونه رخ ميآن جوانه

 ;Gozlan & Gutterman, 1999(گراد گزارش شده بود سانتي

Chhokar & Malik, 1999 .(ها هر چند كه در همه اين آزمايش

به هر . گراد آزمون نشده استدرجه سانتي 10دماهاي كمتر از 

با دماهاي (هاي اوليه ها و برخي آزمونروي، بر پايه اين يافته

. ماهاي بالا گزينش و آزمون شدندد) فراتر از دامنه دمايي بالا

هاي جوانه زده هر روزه و با در نظر گرفتن شمارش دانهال

-به عنوان سنجه جوانه-چه متر ريشهميلي 3- 2آمدگي برون

روز ادامه داشت  20زني تا شمارش جوانه. انجام گرفت -زني

چرا كه پس از اين زمان در بيشتر تيمارها افزايش چشمگيري 

شناسايي بذرهاي مرده نيز در . زني ديده نشدنهدر درصد جوا

با فشار دادن پنس بر روي (پايان آزمايش از طريق چشمي 

انجام شد ) Baskin & Baskin, 1998) (بذر و بررسي اندوسپرم

  . زني بر اين اساس تصحيح شدندو درصدهاي جوانه

  تجزيه آماري

جام تكرار ان 4اين آزمايش به صورت طرح كاملا تصادفي با 

 (Version, 9.13)ها  از نرم افزار آماري براي برازش مدل. شد

SAS )NLMIXED PROC ( و همچنينEXCEL (2003)  استفاده

ها انجام نشد، بلكه در گونه تبديلي بر روي دادههيچ. شد

اي ها، توزيع دوجملهها، نوع توزيع دادهبرازش مدل

ها نيز بر دلنكويي برازش م. در نظرگرفته شد) باينوميال(

، )RMSE(هاي ريشه ميانگين مربعات خطا حسب سنجه

 & AIC) (Burnham(و سنجه آكاييك ) R2( ضريب تبيين

Anderson, 2002 (مورد ارزيابي قرار گرفت .  

  نتايج و بحث

) 3و  2بر پايه توزيع نرمال، رابطه (مدل زمان گرمايي مرسوم 

هر دو گونه و زني در برازش ناكارآمدي به داده هاي جوانه

). 2و  1هاي و شكل 1جدول (قناري داشت بويژه علف

و % 9هرز جودره را با زني علفچندان كه اين مدل، جوانه

زني جوانه. برآورد كرد) RMSE(خطا % 13قناري را با علف

جودره در همه دماهاي زيربهينه بيشتر از اندازه واقعي آن 

قناري اي علفو در همين دماها بر) 1شكل (برآورد شد 

بيني مدل ديده هاي واقعي و پيشهمخواني ضعيفي ميان داده

بيني كاملا مناسبي اي كه مدل پيشتنها نمونه). 2شكل (شد 

بهينه بودند كه اين نيز به خاطر فراهم آورد دو دماي بيش

  .اندك بودن تعداد تيمارهاي مورد بررسي بود

هرز جودره و زني دو علفهاي جوانهبه داده) 3و  2هاي معادله(هاي برآورد شده از برازش مدل زمان گرمايي بر پايه توزيع نرمال آماره -1جدول 

 .نيز نشان داده شده است) AIC(و سنجه آكاييك ) RMSE(ريشه ميانگين مربعات خطا ، )R2(هاي ضريب تبيين آماره، قناريعلف

Table 1- Parameter estimates for the Normal-based thermal time model fitted to H. spontaneum and P. minor seed germination data, Also 

shown are the coefficient of determination (R2), root-mean square error (RMSE) and Akaike Information Criterion (AIC). 

Parameters H. spontaneum P. minor 
To (

oC) 21.000 -- 20.000 -- 

Tb (
oC) 2.290 -- 0.000 -- 

θT(50) (h oC) 532.568 -- 3545.290 (82.800) 

σsub 282.628 -- 2559.760 (74.533) 

θT(c) (h oC) 31.646 (1.028)* 34.586 -- 

TC(50) (
oC) 9.272 (1.593) 17.822 -- 

σsup 250.297 (58.729) 2129.570 -- 

R2 0.885 - 0.775 - 

RMSE 0.088 (0.006) 0.129 (0.008) 

AIC -224.7 - -135.6 - 
* Values in parentheses indicate the standard error. 

-- Standard error was not  estimable ..  
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Figure 1- Time course of the cumulative germination of H. spontaneum seeds at various sub- and super-optimal temperatures, Curves 

are the predicted germinations from the Normal-based thermal time model (equation 2 and 3) while symbols are the observed 

germination values 

بيشتر ) تيمارها(ها ولي در دماهاي زيربهينه كه تعداد محيط

نگنجاندن زمان . بود مدل كارايي اندكي داشت) چهار محيط(

چون توزيع تجمعي % (100زني درنگ و همچنين فرض جوانه

هاي نخستين از گزينه) 2و  1شكل  -گرايدمي 1به سمت 

و  1هاي در شكل. باشندبراي توضيح ناكارآمدي اين مدل مي

ها در مدل منجر به خوبي نمايان است كه نبود اين ويژگي 2

زني پاياني زني و نيز جوانهبه برآورد نادرست زمان آغاز جوانه

گردد كه مشاهده مي 1افزون بر اين، در جدول . گرددمي

ها برآوردشدني نبود، كه اين ستاندارد براي بيشتر آمارهخطاي ا

مانند (ها مشكلات محاسباتي در برآورد آماره بخاطر

  . باشدمي) همبستگي خطي بين آنها

، مدل پيشنهادي در اين )3و  2رابطه (برخلاف مدل مرسوم 

تر ولي پيش. ها داشتپژوهش برازش بسيار مناسبي به داده

كه پس از برازش مدل، تفاوت چشمگيري بايد يادآوري نمود 

ديده نشد، از ) در هر دو گونه( σو   tmid(TOR)بين دو آماره  

هاي اين رو با يكسان در نظر گرفتن اين دو آماره  تعداد آماره

توان به كاهش يافت كه مدل نهايي را مي 9به  10مدل از 

  :صورت زير بازنويسي كرد
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نه تنها باعث افزايش خطا نگرديد ) آماره 9(يافته  مدل كاهش

را براي هر دو گونه به طور ) AIC(بلكه سنجه آكاييك 

ها نشان داده داده(تر نمود واحد منفي 2ميانگين به اندازه 

  ). اندنشده

تر با تر شدن آكاييك بدين معناست كه مدل پيچيدهكوچك

نتوانسته از ) رهآما 10يعني (هاي بيشتر وجود داشتن آماره

 9(تر در نتيجه هنگامي كه از مدل ساده. اندازه خطا بكاهد

آنكه خطاي مدل افزايش يابد در بريم بيبهره مي) آماره

شايد اين پرسش . ايمكرده 1جوييها نيز صرفهاستفاده از آماره

                                                 
  .گويندمي Parsimonyدر آمار به آن     ١

  
بيني شده توسط هاي پيوسته مقادير پيشخط، بهينههاي جودره با گذشت زمان براي دماهاي زير و بيشزني بذرمنحني پيشرفت جوانه - 1شكل 

  .دهندزني واقعي را نشان ميجوانهو نمادها ) 3و  2هاي معادله(مدل بر پايه توزيع نرمال 
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-نسبت به جوانه(زني جوانه% 63زمان تا  σپيش آيد كه آماره  

 tmid(TOR) تواند با دهد و از اين رو نمينشان ميرا ) زني پاياني

براي دماهاي گوناگون  σپاسخ اين است كه آماره . برابر باشد

باشد ولي در مدل تنها  tmid(TOR)تواند بزرگتر يا كوچكتر از مي

شود كه پس از برازش مدل از ميانگين اين اعداد استفاده مي

است  tmid(TOR) همان σمعلوم شد كه بهترين برآورد براي 

  ).2جدول (

اندازه خطا را نسبت به مدل مرسوم به  مدل پيشنهادي بالا،

را در هر دو گونه به  R2و ) RMSE% = 4(نصف كاهش داد 

بين دو مدل  AICمقايسه سنجه . افزايش داد 97/0حدود 

به روشني ) 2جدول (و مدل پيشنهادي ) 1جدول (مرسوم 

دهد، چندان كه برتري مدل بر پايه توزيع ويبول را نشان مي

اندازه اين سنجه براي مدل پيشنهادي تقريبا نصف مدل

- هرز جودره و علفزني دو علفهاي جوانههبه داد) 10معادله (هاي برآورد شده از برازش مدل زمان گرمايي مبتني بر تابع ويبول آماره -2جدول 

 . نيز نشان داده شده است) AIC(و سنجه آكاييك ) RMSE(، ريشه ميانگين مربعات خطا )R2(هاي ضريب تبيين آماره، قناري

  
بيني شده مقادير پيشهاي پيوسته خطبهينه، قناري با گذشت زمان براي دماهاي زير و بيشهاي علفزني بذرمنحني پيشرفت جوانه - 2شكل 

  .دهندزني واقعي را نشان ميو نمادها جوانه) 3و  2هاي معادله(توسط مدل بر پايه توزيع نرمال 

Figure 2- Time course of the cumulative germination of P. minor seeds at various sub- and super-optimal temperatures, Curves are the 

predicted germinations from the Normal-based thermal time model (equation 2 and 3) while symbols are the observed germination values. 

4003002001000

1.00

0.75

0.50

0.25

0.00

4003002001000

1.00

0.75

0.50

0.25

0.00

4003002001000

Time (h)

G
e
rm

in
a
ti
o
n
 P

ro
p
o
rt

io
n

8 C 12 C 16 C

20 C 24 C 28 C

Table 2- Parameter estimates for the Weibull-based thermal time model to H. spontaneum and P. minor seed germination data, Also shown 

are the coefficient of determination (R2), root-mean square error (RMSE) and Akaike Information Criterion (AIC). 

Parameters H. spontaneum P. minor 

Gmax 0.928 (0.005)* 0.746 (0.015) 
Tb (

oC) 4.493 (0.233) 0.248 (0.428) 
TOLF (oC) 7.519 (1.139) 7.499 (0.971) 
TOUF (oC) 20.000 (0.484) 16.000 (1.071) 
TCF (oC) 43.812 (1.359) 55.505 (3.675) 
TOR (oC) 21.896 (0.806) 23.457 (0.460) 
TCR (oC) 31.666 (0.746) 40.026 (2.381) 
tmid(TOR) (h) 16.458 (0.675) 95.475 (2.610) 
Shape 0.688 (0.053) 1.245 (0.112) 
R2 0.976 - 0.968 - 
RMSE 0.039 (0.003) 0.049 (0.003) 

  AIC -416.3 - -384.8 - 
* Values in parentheses indicate the standard error. 
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دهند كه نشان مي 4و  3هاي همچنين، شكل. مرسوم است

زني و منحني هاي جوانهههمخواني بسيار بالايي ميان داد

زني پاياني تصحيح مدل براي جوانه. بيني مدل وجود داردپيش

)Gmax (1شود كه مدل با گذشت زمان به سمت باعث مي 

زني بيشتر از ميل نكرده و به پيامد آن جوانه) زنيجوانه% 100(

زمان درنگ نيز در بيشتر . بيني نگردداش پيشاندازه واقعي

بيني شد و اين پديده بخصوص در درستي پيشدماها به 

  ).4و  3شكل (نمايان است ) در هر دو گونه( 12و  8دماهاي 

زني و سرعت جوانه) Gmax(Ti)(زني پاياني تغييرات جوانه

)GRmid(Ti) ( نشان داده شده است  5در پاسخ به دما در شكل

البته به صورت نرمال شده يعني بخش كردن همه اعداد به (

نشان داده شده  5همان گونه كه در شكل ). ترين عددبزرگ

زني است در هر دو گونه دماي بهينه براي درصد جوانه

  . زني بودمتفاوت از سرعت جوانه

 7,5در گستره دمايي ) پاياني(زني در جودره دماي بهينه جوانه

درجه  16تا  7,5قناري از گراد و در علفدرجه سانتي 20تا 

زني درصد جوانه). 2و جدول  5شكل (د شد گراد برآورسانتي

و %  93براي جودره ) Gmaxيعني (در اين گستره بهينه دمايي 

گردد كه يادآوري مي) ( 2جدول (بود % 75قناري براي علف

باشند كه در مي 1در مقياس نرمال شده اين مقادير  برابر 

از سوي ديگر، دماي بهينه بر ). نشان داده شده است 5شكل 

و  9/21براي جودره ) GRmid(Ti)(زني سرعت جوانه حسب

گراد بدست آمد كه اين درجه سانتي 4/23قناري براي علف

دماها بيرون از گستره دمايي بهينه برحسب درصد پاياني 

شناختي داراي اين پديده از نظر بوم. باشندزني ميجوانه

بدين معنا كه دماهاي پايين براي . اهميت چشمگيري است

زني سودمند هستند ولي رسيدن به درصدهاي بالاي جوانه

زني به زمان زيادي براي رسيدن به اين درصدهاي بالاي جوانه

از . زني در اين دماها پايين استنياز است چون سرعت جوانه

زني كمتر است ولي سويي، در دماهاي بالا، احتمال جوانه

اشان زنيجوانه زني دارند،همان تعداد بذر كمي كه توان جوانه

اين پديده سازگاري بسيار بالايي به . شودتر انجام ميسريع

تواند منجر به افزايش توان دهد كه ميهرز ميهاياين علف

  .اي از دماهاي محيطي گرددرقابتي  در دامنه گسترده

  
بيني شده توسط هاي پيوسته مقادير پيشخط ،بهينهذشت زمان براي دماهاي زير و بيشهاي جودره با گزني بذرمنحني پيشرفت جوانه - 3شكل 

  .دهندزني واقعي را نشان ميو نمادها جوانه) 10معادله (مدل بر پايه توزيع ويبول 

Figure 3- Time course of the cumulative germination of H. spontaneum seeds at various sub- and super-optimal temperatures, Curves are the 

predicted germinations from the Weibull-based thermal time model (equation 10) while symbols are the observed germination values.  
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بيني شده هاي پيوسته مقادير پيشخط ،بهينهت زمان براي دماهاي زير و بيشقناري با گذشزني بذرهاي علفمنحني پيشرفت جوانه - 4شكل 

  .دهندزني واقعي را نشان ميو نمادها جوانه) 10معادله (توسط مدل بر پايه توزيع ويبول 

Figure 4- Time course of the cumulative germination of P. minor seeds at various sub- and super-optimal temperatures, Curves are the 

predicted germinations from the Weibull-based thermal time model (equation 10) while symbols are the observed germination values. 
 

  
زني گوشه براي سرعت جوانهمدل سه. دمادر پاسخ به ) در يكاي نرمال شده(زني پاياني زني ميانه و جوانهالگوي تغييرات سرعت جوانه - 5شكل 

  . به كاربرده شدند) B(قناري و علف) A(هاي هرز جودره زني پاياني در علفبراي جوانه) 9رابطه : خط پيوسته(اي و مدل ذوزنقه) 8رابطه : خط چين(

Figure 5- The effect of temperature on mid germination rate and final percent germination (on normalized scale) using the triangular 

(dashed line: equation 8) and trapezoid (continuous line: equation 9) models in H. spontaneum (A) and P. minor (B).  

زني هرز در دماهاي پايين به علت احتمال جوانه هاياين علف

توان رقابتي خود را از طريق افزايش تعداد بوته بدست  بالا،

از سوي ديگر، هنگامي كه دماي محيطي بالاست و . آورندمي

زني اندك، كاهش توان رقابتي به دليل جمعيت در نتيجه جوانه

-زني سريع و استقرار زودهنگام جبران ميپايين را با جوانه

-براي سرعت جوانهاين پديده، يعني دماي بهينه بالاتر . كنند

زني، در دو پژوهش ديگر نيز گزارش شده است و در هر دو 

كبريب و مورداچ . هرز بودندهاي آزمون شده علفمورد گونه

)Kebreab & Murdoch, 1999 & 2000 (اي را در چنين پديده

و گروندي ) Orobanche eagyptiaca(جاليز هرز انگلي گلعلف
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هرز گندمك آن را در علف) Grundy et al., 2000(و همكاران 

)Stellaria media (مشاهده كردند .  

شناختي هاي زيستتوانايي مدل پيشنهادي در گنجاندن پديده

. شناختي در درون خود از اهميت بالايي برخوردار استو بوم

آماره  (آماره به كار برده شده در اين مدل تنها يك آماره  9از 

ها شناختي است و ساير آمارهفاقد معني زيست) λشكل، 

- براي نمونه، در جودره جوانه. داراي مفهوم بيولوژيك هستند

) Tbيعني دماي پايه، (گراد درجه سانتي 5/4زني پس از دماي 

به ) TOLF(گراد درجه سانتي 5/7شود، در دماي آغاز مي

از . رسداست مي% 93كه برابر ) Gmax(بيشترين مقدار خود 

اين گونه ) TOUF(درجه سانتي گراد  20دماي تا  5/7دماي 

كند ولي پس از زني بيشينه را همچنان حفظ ميتوانايي جوانه

گراد روند كاهشي پيدا كرده و سرانجام درجه سانتي 20دماي 

- زني متوقف ميجوانه)  TCF(گراد درجه سانتي 8/43در دماي 

ق زني از طريدر همه اين دماها سرعت پيشرفت جوانه. شود

به . شودتوصيف مي) 8معادله (زني مدل سرعت جوانه

زني را برآورد ، ظرفيت جوانه9عبارتي، براي هر دما، معادله 

زني را ، زمان رسيدن به اين درصد از جوانه8كند، و معادله مي

مثلا در . كندمشخص مي) 10مدل (در قالب يك توزيع ويبول 

نه براي سرعت كه دماي بهي(گراد درجه سانتي 8/21دماي 

% 85زني ، سقف جوانه9، طبق معادله )است) TOR(زني جوانه

زمان (زني برآورد شد و در همين دما، زمان تا آغاز جوانه

% 13با خطاي استاندارد (ساعت  8/6) 6معادله : درنگ

-، از آغاز جوانه8/21در اين شرايط يعني دماي . بود) ساعت

يعني (پاياني  زنيزني تا رسيدن به نيمي از جوانه

. ساعت زمان نياز دارد 5/16جودره تنها به %) 4/85÷%2=7/42

گراد درجه سانتي 6/31سرانجام اينكه چنانچه دما به بيش از 

زني براي اين صدك صفر خواهد افزايش يابد سرعت جوانه

  .شد

-هاي اين مدل همچنين بطور كارآمد امكان مقايسه گونهآماره

مثلا با توجه به . سازندفراهم مي هاي مختلف با يكديگر را

توان بيان كرد كه دامنه دماهاي بهينه مي TOUFو  TOLFهاي آماره

همچنين . تر از جودره استتر و پايينقناري باريكبراي علف

-توان نتيجه گرفت كه جوانهمي tmid(TOR)بر حسب مقدار آماره 

-علفدهد و قناري بسيار كندتر از جودره رخ ميزني علف

كمتر از جودره است % 20اش زني پايانيقناري با آنكه جوانه

برابر  6زني به ولي براي رسيدن به نيمي از همين درصد جوانه

زمان . نياز دارد) ساعت 16ساعت در برابر  95(زمان بيشتر 

ساعت  3/26نيز ) TOR(درنگ براي اين گونه در دماي بهينه 

د كه اين اندازه از زمان برآورد ش) ساعت 2خطاي استاندارد (

در ) زنيجوانه% 7/42زمان تا (برابر با زمان تا جوانه زني ميانه 

  . جودره است

هاي اين مدل امكان جايگذاري مدل هاي از ديگر سودمندي

گوشه در توزيع اي و سههاي ذوزنقهغيرخطي به جاي مدل

هاي بالا محدود بنابراين، اين مدل تنها به مدل. ويبول است

نشده و چنانچه الگوي غيرخطي در پاسخ به دما ديده شود  

 ;Timmermans et al., 2007; Shafii & Price, 2001 مانند(

Marshall & Squire, 1996; (هاي خطي نيز توان از مدلمي

در اين آزمايش،  . بهره برد) Yin et al., 1995(مانند مدل بتا (

لي چون بهبود نيز آزمون شدند و) بتا(هاي غيرخطي مدل

بيني مدل ديده نشد به چشمگيري در توان توصيف و پيش

). اندها نشان داده نشدهداده(بسنده گرديد ) خطي(تر مدل ساده

توان دو ها يكسان نباشد ميبين صدك) Tb(چنانچه دماي پايه 

زني و ديگري براي سرعت دماي پايه، يكي براي درصد جوانه

را ) TCRو  TCF(برابر آن دماي سقف زني برگزيد يا در جوانه

دهد كه اين ها نشان ميهمه اين ويژگي. يكسان در نظر گرفت

-پذيري بسيار بالايي براي توصيف الگوي جوانهمدل از شكل

  . زني برخوردار است

 tmid(Ti)يكي از ايرادهاي اين مدل وابستگي زمان درنگ به 

ه است نشان داده شد 6همان گونه كه در معادله . است

است  چرا  tmid(Ti)تغييرات زمان درنگ تابعي است از تغييرات 

كند و ساير است كه تغيير مي tmid(Ti)كه براي هر دما، تنها آماره 

اي تاثير دما بر زمان چنانچه در گونه. ها ثابت هستندآماره

كه (زني ميانه باشد درنگ متفاوت از تاثير آن بر زمان تا جوانه
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آنگاه ممكن است كارايي مدل كاهش پيدا ) نشد در اينجا ديده

تواند راهگشا در مدل مي σدر اين مورد گنجاندن آماره . كند

رسد كه مدل پذيري، به نظر ميبا توجه به اين انعطاف. باشد

زني در پيشنهادي از توانايي بالايي براي توصيف الگوي جوانه

  .پاسخ به دما برخوردار باشد
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Abstract 

Different models have been developed to describe the germination responses of seeds to temperature among which the 

thermal time (heat unit) model has received the greatest implications. Although biologically relevant, the thermal time 

model is confined to some assumptions which may not be met in some species (particularly in weed species) and thus 

can result in poor predictions. In this paper we address a novel Weibull-based model which is not only more 

biologically relevant but also provides better predictions of germination compared to the conventional model. 

Therefore, in a laboratory experiment the seed germination of wild barley (Hordeum spontaneum) and little canary 

grass (Phalaris minor) was tested at various sub- and super-optimal temperatures including 8, 12, 16, 20, 24 and 28 
o
C. 

Both models were then fitted to the data and compared. The conventional thermal time model provided very poor fits to 

the germination data of both (particularly P. minor) (RMSE = 9% to 12%). However, the new model well fitted to the 

same datasets with only 4% error (i.e. RMSE). The Weibull-based model was also good at estimating the germination 

lag, germination rate and final percent germination in either of weeds studied. Separating the effect of temperature on 

germination rate and germination extent is suggested to be amongst the most significant ecological properties of the 

model. For example, the optimum temperature for mid germination rate (21.8 
o
C in H. spontaneum  and 23.5 

o
C in P. 

minor) was found to be higher than and beyond the optimum range of germination extent (7.5 to 20 
o
C in H. 

spontaneum  and 7.5 to 16 
o
C in P. minor). This can give the two species a high degree of germination plasticity in 

response to the environmental temperatures. 

Key words: Thermal time model, Weibull-based model, germination lag, germination rate, germination extent 
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