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РАСЧЕТ ФОТОСИНТЕЗА РАСТИТЕЛЬНОГО ПОКРОВА. II

Ю. Росс, 3. Бихеле

Приводится усовершенствованная математическая модель фо-
тосинтеза и продуктивности растительного покрова,а также

результаты расчетов, произведенных на основании этой
модели. Фотосинтез и продуктивность рассчитаны для рас-
тительных покровов различной толщины с горизонтальной,
вертикальной и расномерной ориентацией листьев, в зави-
симости от прихода солнечной радиации, от температуры и
коэффициента поглощения листом ФАР, при различных значе-
ниях максимально возможного фотосинтеза и наклона свето-
вой кривой.

Введение

Ддя расчета фотосинтеза, дыхания и продуктивности (газо-
обмена СО2) растительного покрова (РП) предложен ряд матема-

тических моделей [1-30], отличающихся друг от друга степенью

детализации при учете тех или иных факторов,оказывающих вли-

яние на фотосинтез и продуктивность. В первых работах по ма-

тематическому моделированию фотосинтетической деятельности

РП основное внимание уделено учету радиации ( Мола!, Заек!

РеуИаоп, РЬ!1!р Заек! [з], Киго!1уа, Мола! [4],
Росс [5,6]), в ходе дальнейшего развития теории сделаны по-

пытки учесть влияние геометрической структуры РП (Росс, Би-
хеле [?], Киго1ма [8-10]), режимов СО2 и турбулентного об-
мена (Будыко [1], Будто, Гандин [12-14]),температуры (1бво,
Вакег [9], бе №!! ), диффузионных со-

противлений листа и транспирации (сЬагИег [18-20]), адапта-

ии к свету и взаимосвязи между фотосинтезом и дыханием (Тоо-
минг Тооминг, Нильсон [24) ); также начаты расчеты
суточного и вегетационного хода фотосинтеза и продуктивности
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РП (МоиНеШЬ [2s], Ое УШ [l7], Iбво, Вакег [ls,lб], КигоШа
[9]). Наиболее многосторонний и комплексный учет различных
факторов проделан в работах <зеуш [2б], [27],
М* М,
[29], Менжулин [3o]

.

Однако все модели, предлагаемые в работах, являются до-
вольно схематичными и недостаточно учитывают многие особен-
ности столь сложного и изменчивого процесса, как продуктив-
ность РП. Поэтому, по мере накопления новых эксперименталь-
ных данных, необходимо в дальнейшем усовершенствовать моделифотосинтеза РП. в первую очередь следовало бы обратить вни-
мание на учет следующих факторов:

а) дыхания не только фотосинтезирующих, но и нефотосин-
тезирующих органов;

б) взаимосвязи между фотосинтезом и дыханием;
в) более детального раскрытия функции фотосинтеза листа

с учетом диффузионных сопротивлений и причин их из-

меняемости;
Г; изменения параметров фотосинтеза и дыхания по отдель-

ным ярусам РП, в связи со световой адаптацией и био-
логическим возрастом.

В настоящей работе, являющейся продолжением работ Г5-7]
предлагается новая, усовершенствованная модель для расчета
Фотосинтеза РП По сравнению с вариантом модели, предложен-

ии в работе [7], здесь вводятся следующие уточнения:
Более детально учтена рассеянная в РП радиация.

от интегральной радиации к фбтосинтети-
(ФА?)' зависимость переходно-го коэффициента от высоты Солнца.

3. Проанализирована зависимость фотосинтеза РП от коэф-фициента поглощения листом ФАР.

Ф, детализировала функция фотосинтеза листа,
учтена зависимость фотосинтеза от температуры и умень-

3
фотосинтеза (при насыщении С(Р,

женн": "3"""""" "°""ентрации СО, по глубине учтен, прибли-



7

6. Дыхание рассматривается как результат двух составляю-

щих: первая пропорциональна плато световой кривой фотосинте-

за листа, вторая не связана с фотосинтезом,зависит от темпе-

ратуры и глубины РП.

7. Расчеты выполнены отдельно для ясной и пасмурной по-

годы.

На основе усовершенствованной здесь модели произведены

количественные расчеты и проанализирована зависимость фото-

синтеза, дыхания и продуктивнеети от ряда факторов.

I. Учет фотосинтетически активной радиации (ФАР)

ФАР, поглощенная листом находящимся в ярком пятне

внутри РП и ориентированным в направлении

разно разделить, согласно [3l], на следующие составляющие:

И)

где /7$р- прямая солнечная ФАР, поглощенная листом, - до-

полнительная ФАР, возникшая вследствие рассеяния в РП прямой
солнечной радиации, /7ро - рассеянная ФАР неба и /7р; - до-

полнительная ФАР, возникшая вследствие рассеяния в РП рассе-

янной радиации неба.

Перечисленные величины определяются формулами (2)-(5):

где СОЗ %?= СС?3 з//у СОЗ/?оСОЗ

" угол между направлениями листовой нормали и лучей
Солнца, направление лучей Солнца, 7?е - высота

Солнца, - азимут Солнца, - направление нор-

мали к верхней стороне листа, - угол наклона листовой

нормали, % - азимут нормали, - падающий на РП поток

прямой солнечной радиации, - коэффициент поглощения лис-

том ФАР, К5 - переходный коэффициент ФАР для прямой солнеч-

ной радиации, зависящий от высоты Солнца согласно

следующим образом (табл. 1):
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Таблица I

(в град.) 5 10 20 30 40 50 60 90

где
(3)

/7 =
Л 7/ /

ом

0.20 0.28 0.37 0.40 0.42 0.425 0.43 0.43

Дополнительная ФАР от оассеяния т,ргт

радиации
Рассеяния в РП прямой солнечной

/- -глу.иыРП в единица

эффективная проекция едини-
Цы площади листьев, нахоляшитг. .

В направлении
распределения пространственной он.

' У' ' Функция
Ранственной ориентации листовых нормалей

—- ..зкииа.ц.е в РП

б) РП густой и

В) Фитоалементы РП (листы) матовыеРассеянная ФАР неба
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где - поток рассеянной радиации неба над РП, к*р= 0.6 -

коэффициент ФАР для рассеянной радиации.

Дополнительная ФАР от рассеяния в РП рассеянной радиации
неба

/7.;= 0.5 (5)

где

-2Р

а) дополнительное радиационное поле, возникающее вРП

вследствие рассеяния на фитоэлементах рассеянной ра-
диации неба, изотропно;

б) при расчете поглощенной в листе радиации, диффузные
потоки радиации можно заменить эквивалентным потоком

параллельных лучей под зенитным углом , причем в

данной работе принято т)?=
в) РП густой и

г) фитоэлементы РП (листья) матовые.

В темных пятнах внутри РП, когда на лист не попадает пря-

мая солнечная радиация, поглощенная листом ФАР равна

% .

При расчетах фотосинтеза в пасмурную погоду, поглощенная

радиация складывается из двух последних членов

/То

Из выражений (1)-(5) видно, что зависимость поглощенной
листом радиации от ориентации листа учитывается членами

7.50и /7ро, вносящими основной вклад в поглощенную листом
ФАР.

Выражения для -7,ри получены при следующих прибли-
женных предположениях:
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Как известно [33], у молодых листьев коэффициент погло-
щения примерно на 20% ниже, чем у взрослых. Это обстоятель-
ство учтено через зависимость X от А эмпирической функ-
цией "

А. Горизонтальные листья.

/
СА/7

о

(8)

7. (6)
Рассмотрим три частных случая ориентации листьев,для ко-

торых проведены вычисления фотосинтеза.

„„

эт°" случае и внес-то (2)-(5) получим соответственно

/7у,.=

"л.= '?)

= 7( Г
/<. 0, /*72 7е ]

Б. Листья вертикальные и

мерное.
распределение их по азимуту равно-

Согласно работе [34],
получим

вместо (2)-(5)



11

В этом случае по работе [34] и вместо (2)-(5)
получим

'7м *

**s %?/ ,

/7„. =0.25 .
А Я/7/7о-Д5

ех/? /
У

2тг

о о

(9)

Поглощенная радиация /7д,- не зависит от ориентации листьев

и определяется по формуле (7).

В, Ориентация листьев равномерная по всем направлениям.

Изложенная схема учета радиации основана на делении ра-
диационного поля внутри РП на две области: область ярких пя-

тен, где область тени, где отсут-

ствует прямая солнечная радиация в виде параллельных лучей и

.
В действительности, ввиду конечных разме-

ров солнечного диска, переход от яркого пятна к затененной

области внутри РП не скачкообразный, а постепенный. Возника-
ет дополнительная область полутени, в которой интенсивность

радиации зависит от размеров, ориентации и расстояния выше-

лежащих фитоелементов (листьев). Кроме того, при выводе фор-
мул (3)-(5) в работе РП рассматривался как горизонталь-
но-однородная мутная среда, где размещение фитоэлементов но-

сит случайный характер и поэтому ослабление радиации описы-

вается экспоненциальным законом. На самом же деле, РП
состоит из отдельных растений, не случайно размещенных на

поверхности почвы. Кроме того, листья на растении также рас-



положены не случайно, а образуют определенную структуруиюеют определен... размер, и т.д. Петому
учет, радами в РП в —ах

дейотвительн-юти. Однако достаточ-но точани учет двух последних обстоятельств представляет со-бой весьма трудную задачу как в принципиальном, так и внатематическом отношении, и ее решен,,

2. Функция фотосинтеза листа

0 = —-

с*С

-12-

(Юа)

математических моделей функция фотосинтезалиста дается формулой синтеза

ф = —

схс су/7

С02 в окружающем лист воздухенаклон световой

НОЙ кривой

В.Й фотосинтеза. При этом
суммой

-

к—-- др—етсГк
та . ..лее "°*

настоящей работ. Функция
листа принята в

o=-?
00 <хс* а/7

(10)

Ф°— лист,

чениях радиации /7 потучим ны

. При больших зна-

кривой в виде

' *

' Ражение дм плато световой



Зависимость фотосинтеза листа от температуры учитывается

формулой (10) через параметры и а .

На основе анализа результатов измерений Чморы и Оя [3s],
проведенных на листьях кукурузы в Таджикистанедля зависи-

мости наклона световой кривой с от температуры принят сле-

дующий вид:

При

3= /72-;
(II)

Для фотосинтеза листа % при /7-*-оси с — принято сле-

дующее выражение:

-13-

(13)

При с—фотосинтез листа ? г При одно-

рр <7/7

временно больших /7 и с , фотосинтез листа * Таким

образом, характеризует пропускную способность биохимиче-

сксго аппарата фотосинтеза листа.

где - температура листа. Параметр может иметь днев-

ной ход.

.
(12)

Функция в (12) характеризует изменение фотосинтетиче-

ского аппарата листа как в связи со старением его, так и в

связи со световой адаптацией. Как известно фотосин-

тез молодых листьев, находящихся преимущественно в верхних

слоях Р11(малые значения А ), такие как и старых листьев

(большие значения А ) меньше, чем взрослых листьев. Адапта-

ция фотосинтетического аппарата листа к свету в РП происхо-

дит следующим образом. Первые листья,по мере роста растения,

остаются в более глубоких слоях РП и все более затеняются

верхними листьями. Поэтому по мере развития РП их световой

режим постоянно ухудшается, ввиду чего снижается плато све-

товых кривых [38]. Старение листа и его световая атптация

учтены функцией которая нами принята в виде
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в табл. 2 дм. значения <Д<7) дм разных глубин РП.

Таблица 2

А 0 0.1 0.2 0.5 1 2 4 *8
% ) 1 1.07 1.12 1.19 1.17 1.00 0.67 0.30

Дм учета влияния температуры листа я.фотосинтез В. Оя предлагает н* с
потенциальный

ченных в климатических
эмпирическую формулу

жвкистана
следующую

где , =

44)

'ж (. ' " пороговая температура фотосинтеза
в наших расчетах принято = 2°С)

пература фотосинтеза (по лячнчч Гчо1
""тральная тем-

Отсюда видно, чт.
ди кукурузы 38°с7

Формул (П)-(И)
. Из

Фотосинтез самых верхних листьев РП
возможный

Величина <х в
ст недостатком принятой нами являет-
тем, что в 1967 г., при начм. вызвано
нашем распоряжении не было в

аависимести о. от °
вести, согласно работе Г19*! (/

уторов. В действитель-
зионных сопротивленм
воздука через устьица лиси . окружмщем
тимения зависят как ст
Ров. Учет диффузионных утренних параметр
Дальнейших

исследований. предметом наших

3. Функция дыхания листа

всех . слабых сторонРатуре «одами
Это объ-
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ясняется тем, что в современной физиологии растений многие

аспекты дыхательного процесса и его взаимосвязи с фотосинте-
зом еще принципиально не ясны, не говоря уже о их математи-

ческом моделировании. Поэтому пока при математическом моде-

лировании продуктивности приходится ограничиваться весьма

примитивными схемами.

С, = (17)

Обычно продуктивность (газообмен СО2 листа) принима-

ется в виде

(15)

—1 -2
где - интенсивность дыхания в мг -дм .

Значе-

ние считается либо постоянным [1-3], либо зависящим от

температуры листа [9, 17], или берутся различные значения

для верхних и нижних листьев РП [29].
В данной работе предпринята попытка связать дыхание с фо-

тосинтезом, основываясь на работах Тооминга [21-24], соглас-

но которым дыхание листьев пропорционально плато световой

кривой фотосинтеза. Поэтому функция дыхания листа может быть

представлена в следующем виде:

, не)

где - плато световой кривой фотосинтеза лис-

та (10а), параметр, характеризующий степень взаимосвя-

зи между фотосинтезом и дыханием.По сообщению Тоомияга, с,-

наибольший у молодых листьев и убывает по мере старения лис-

та. Для учета этой зависимости нами принята следующая форму-
ла:

Отсюда вытекает, что для молодых листьев 1 для

старых листьев, при .
В наших расчетах при-

нято с* = 0.15. Член /?д выражения (16) зависит от темпе-

ратуры листа экспоненциально и убывает также с глубиной
Этот член нами представлен следующим выражением:



4. фикция фотосинтеза растительного покрова

юризонталышм слоям гпичем
по отдельным

т.е.
г-р.чемсуммирование начинается сверлу.

'учитывает

"°^"°

(19)

устьев, находящихся в ярких
СЯ В затененных областях Доля тя

' устьев,находящих-

определяется, согласно

? = ех/? ?
)

будет ,-<хз '

единичной тол:

щади, равен

где, согласно

"ИИЫ И " °л°°
3! Я ярком патио единичной пхо-

(Ю).

Аналогично для

%- —7-
_

-/
**

7- .

буе-
затененной области

- 16 -



3.

17

(22)

. (23)

_

щи
,

щи /.>2,

где с выражается в/у?/л. Такой профиль характеризует около-

полуденную ситуацию хорошо фотосинтезирующего РП. Концентра-
ция СО2 над РП Ср имеет суточный ход. В наших расчетах при-
нято €<,=3oo/1/1/7?.

27Г
где /

<хС

Таким образом, фотосинтез единичного слоя будет

При пасмурной погоде вопрос упрощается, так как = 0. В
этом случае фотосинтез будет

(24)

% КС <7%

-

При расчетах предполагалось, что температура всех листь-

ев одинакова по всему РП.

Изменение концентрации по глубине РП учитывается при-
ближенно. Из теоретических работ [28, 30] вытекает,что реаль-
ные РП хорошо вентилируются. Поэтому изменение концентрации

СО2 с глубиной мало по сравнению с ее суточным ходом над РП.
Это подтверждается и экспериментальными данными [39-42]. Кро-
ме того, в нижних слоях РП изменение концентрации СО2 мало

сказывается на фотосинтезе всего РП, так как на глубине фото-
синтез мал из-за недостатка радиации. В нашей модели верти-
кальный профиль С дается следующим образом:
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5. Функция дыхания листвы РП

Iасчет дыхания листьев всего РП проще, чем расчет его фо-
тосинтеза, так как отпадает интегрирование по листовым норма-
лям. Учитывая формулы (16)-(18), для дыхания листвы получим

/° л
О

_/° с,ААЛ. О

Недостатком принятой модели является то, что она учитыва-
ет только дыхание листьев. Поэтому газообмен листвы

принятый в данной работе в качестве характеристики
продуктивности РП, на самом деле -дает завышенные значения про-
дуктивности. Однако это обстоятельство не мешает применять
его для сравнительных сопоставлений и для выяснения общих за-

кономерностей влияния различных факторов на продуктивность РП.

6. Выбор параметров

Фотосинтез и газообмен (продуктивность) РП рассчиты-
вались в ясную и пасмурную погоду для трех случаев ориентации
листьев: 1) все листья горизонтальные, 2) все листья верти-
кальные и равномерно распределены по азимуту и 3) ориентиро-
ваны равномерно по всем направлениям. При этом значения пара-
метров, входящих в приведенные функции, варьировались следую-
щим образом:

1. Высота Солнца /?.= 5, ю, 25, 50, 90°. .Для вертикаль-
ных листьев дополнительно /?<-,=40,65 75 85°

2. Поток прямой радиации Солнца на перпендикулярную к лу-
чам поверхность = 0.43

, 0.69, 1.08 1 33 1 42
кал-см *мин

.

, . , .

3. Поток рассеянной радиации при пасмурной погоде
- 0.12, 0.4, 0.6, 0.8 кал-см*.мин"l.
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8. Максимально возможный фотосинтез самых верхних листьев

<&,= 20, 50.Гтбо]. 200 мг

9. Наклон световой кривой фотосинтеза сь, = 100, 200,

[ssо], 400, 600 мг / кал ФАР*см* -мин"\

10. Наклон углекислотной кривой фотосинтеза <* = 0.15,

[07з],0.8 мг СО2.
11. Относительная пяощадь листьев 0.25, 0.5, I, 2,

4. Для ясной погоды отношение =)0.12), 0.2, 0.4, 0.6.

5. Поток суммарной радиации . Вариации

С. определяются вариациями и /?„.

6. Коэффициент поглощения ФАР взрослым листом %<, = 0.2,

0.4, 0.6.}0.8], 1.0.

7. Температура листа меняется от 5 до 50 С

3,6.
Значения параметров, обведенных рамками, принимаются за стан-

дартные. Вычисление функций ,
/?и производилось на ЭВМ.

7. Результаты расчетов

Фотосинтез и продуктивность в

отдельных слоях РП. На рю. 1 изображено из-

менение отдельных составляющих фотосинтеза с глубиной РП для

листьев о равномерной ориентацией. Из графиков видно, что фо-

тосинтез слоя листьев единичной толщины , где все листья

освещены солнцем (кривая 2), имеет наибольшее значение. Его

ход определяется в основном изменением плато световой кривой

, определяемым формулой (10а) (кривая 1). Согласно при-

нятой модели (формулы (10а) и (13)),плато световой кривой для

молодых листьев (верхний слой РП) на 20% ниже, чем для взрос-

лых. Значение достигает максимума при А.= 0.65. В ниж-

них слоях, в связи со старением и пожелтением листьев,

убывает и при /_ = 6 составляет лишь 60% от максимального

значения.

Фотосинтез затененных листьев ,
находящихся в слое

единичной толщины, значительно меньше (кривая 3),чем освещен-

ных, и уменьшается с глубиной из-за экспоненциального убыва-
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Рис. 1. Зависимость отдельных составляющих Фо-
тосинтеза слоя единичной толщины РП от глубины1, я"°-в.высота
аца о. - а)

, температура листа = 15°с ое-
альные параметры стандартные): 1 - й.. -'щ,а

ТО кетовой кривой; 2 - _

слмединичной толщины, полностью освещенного пря-мыми лучами Солнца; 3 - Ф"

Г?"

—

' "Уммцмшй фотосинтез слоя еди-
ной толщины. значения фотосинтеза

в
мг С02.дм-*-.час-1.
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ния рассеянной радиации.

Для оценки роли ярких пятен и затененных областей в фо-
тосинтезе отдельных слоев РП приведена табл. 3, на основании

которой можно сделать следующие выводы:

2. В РП с горизонтальными листьями изменение высоты Сол-

нца от 25 до 50° мало сказывается на вертикальном распреде-
лении отдельных составляющих фотосинтеза, в РП с вертикаль-
ными листьями, наоборот, фотосинтез сильно зависит от высоты

Солнца. Так при = 25° роль нижних слоев в фотосинтезе РП

несущественна, еще более ничтожна в нем доля ярких пятен;

при /?о=so° фотосинтез в отдельных слоях почти одинаков,
что обусловлено наличием большего количества ярких пятен в

нижних слоях РП. В результате этого при больших высотах Сол-

нца РП с вертикальной ориентацией листьев имеет явное пре-

имущество по сравнению с РП, в котором все листья горизон-
тальны. Исключение составляют те случаи, когда прибли-
жается к 90°.

Однако при расчете фотосинтеза отдельного слоя РП, при-
нимается во внимание и доля площади ярких пятен в данном

слое, которая согласно (20) уменьшается экспоненциально с

глубиной. Поэтому из сравнения фотосинтеза листьев, находя-

щихся в ярких ос, и темных (/-<=<3) пятнах (кривые 4 и

5), вытекает, что в суммарном фотосинтезе слоя

6) решающую рель играют освещенные солнцем

листья в редком и низком РП ( 1.5), или в верхних слоях

густого и высокого РП, Внутри РП, начиная с глубины А. = 2.5,
где концентрация ярких пятен уже мала, общий фотосинтез за-

тененных листьев превышает фотосинтез освещенных.Точка пере-

сечения кривых 4 и 5 зависит от высоты Солнца,геометрической
структуры РП, температуры и др. факторов. Она смещается в

сторону более высоких значений фотосинтеза с повышением тем-

пературы, и вниз в более глубокие слои РП с уменьшением /?р.

1. В верхних слоях РП фотосинтез в ярких пятнах в не-

сколько раз превышает фотосинтез затененных областей.С глу-

биной РП роль ярких пятен быстро убывает и на глубине А =

= 1 т-3 вклад ярких пятен и затененных областей примерно оди-

наков. В более глубоких слоях доминируют затененные области.



Таблица 3

Здесь

Ориентация
листьев Горизонтальная

Вертикальная
Ад(в град.) 25 50 25

— —

—.

50
/1/. < Гб С [ Я С 4 ) бП'с

0.5-1* 7*2 0*66 6*07 6.63 8.8 0.&1 5.44 9.9 0.93 12.60-66 .0/ 9.2 0.6, 6.2 0.60 1.51 8.7 0.82 *4.40
"'73 3-57. 20.4 0.79 3.90 15.0 0.74 2.91 19.6 0.68 6 95

2

*

1
"-3 0-4" 0-92 7.1 0.39 0.63 -130 0 69 2*28

1*8 о' о'!' ''б °'33 °'43 3.4 0.18 0.23 8.3

4- о'з Г° *34 °-32 1-8 0.09 0.10 5.3 0.48 0.94

г
п*о А.2 0.18 0.22 1.0 0,% о.04 3 2 0 41 ОДО5- 6 0.3 0.19 0.23 0.5 '0.13 0.16 0.6 0.02 М2 о)'.

32-0 42.5 28.9 50.4

- фотосинтез горизонтального слоя РП единичной толщины,
- доля фотосинтеза листьев, находящихся в ярких пятнах слоя,
- отношение фотосинтеза листьев, находящихся в ярких пятнах'и

за-

чзненных областях слоя.



23

При такой же высоте Солнца, яо пасмурном небе, нулевой

уровень продуктивности из-за недостатка ФАР приходится на

глубину А = 2.2 и практически не зависит от ориентации лис-

тьев.

Рис, 2. Зависимость фотосинтеза (кривые 1 и 2),

дыхания и продуктивности /5< (кривые 3 и 4) слоя

единичкой толвмнн ст глубины /. РП ( 50
,

-

= остальные параметры стандартные): а - безоб-

лачное небо. Ос = 1-18 б - пасмурное

небо, Д<,= 0.16 Кривые 1 и 3 - гори-

зонтальные, кривые 2 и 4 - вертикальные листья.

На рис. 2 изображен ход функций фотосинтеза, дыхания

продуктивности единичного слоя по глубине РП, при = 30
.

Из рисунка вытекает, что по сравнению с РП с горизонтальны-

ми листьями как фотосинтез, так и продуктивность ГП о вер-

тикальными листьями распределяются более равномерно по глу-

бине /_. Нулевой уровень продуктивности А при горизон-

тальных листьях размещается на глубине 7-= 3.6,а при верти-

кальных листьях на глубине 7.= 5.7.
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верхах
ев фотосинтез слп* /

- п . п
большинстве случа-

всего РП.
- составляет 3/4 от фотосинтеза

Вл ея ада толщины РП на
Т я . н о С т ь. В нашей предыдущей

"

г,1
'

'—ж;
А.. ЭТИ закономерности при

поверхности

продуктивности Л меняются.
' Фотосинтеза %? к

ные параметры стандартные)- т 4
погода, <? = д - п т.

' '

тт
° **0.16 кал*см11 - ясная погода, т та -2 -т'

4/$.= 0 12- пт. 1П - ясная погода 6? - т

насыщение, л 4 ° ' ' световое
"

=

38°С.
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Влияние угла наклона листьев.

Ряд закономерностей влияния ориентации листьев на фотосинтез
РП был выяснен нами в предыдущей работе и они сохраня-
ются и .дляданной модели.

На рис. 4 представлена зависимость фотосинтеза (Й и про-
дуктивности ' РП от его толщин;.: для разной ориентации

листьев. Анализ этого рисунка позволяет сделать следующие вы-

воды:

I. При достаточной ФАР (больыие высоты Солнца, кривые I
и II) угол наклона листьев, обеспечивающий максимальную про-
дуктивность, зависит от толщины РП. В редком и низком РП
(1-о< 2) при горизонтальном расположении листьев фотосинтез
на 15-20% бальсе, чем при вертикальном расположении листьев,

густом и высоком РП картина обратная - более продуктивным
является РП с вертикальными листьями.

2. Если ФАР иехватает (низкие высоты Солнца, кривые III),

На рис.З приведена зависимость продуктивности Л от тол-

щины РП, для двух значений температур и трех условий по-

годы. Из рисунка видно, что при всех ситуациях освещения,оп-
тимальная толщина РП уменьшается с повышением температуры.Но
изменение величины максимальной продуктивности имеет при
этом более сложный характер. Так, при недостатке радиации по-

вышение температуры сопровождается падением продуктивности.
Это объясняется тем, что хотя с повышением температуры и уве-
личивается потенциальная возможность фотосинтеза РП, но эта

возможность не реализуется из-за недостатка радиации. Усиле-

ние дыхания, вызванное повышением температуры, приводит к

снижению продуктивности. При хорошем освещении с повышением

температуры увеличивается и продуктивность, максимум которой
одновременно смещается в сторону больших значений А<,. при
световом насыщении ( с) продуктивность зависит от А.
линейно.

На основание рис. 3 можно прийти к следующему общему вы-

воду: любое средство, содействующее повышению продуктивности
РП .прч заданном оптимальном значении А. , дает возможность

еще оптимизировать это значение , что в свою очередь ле-

дет к новому росту продуктивности.



Рис. 4. Зависимость фотосинтеза и про-
дуктивности Г РП от его толщины при

* 3 костальные параметры стандарт-
ные): 1 - фотосинтез при /?ф = 50° 11
продуктивность при /7<э=50°, 111 - про-
дуктивность ППИ 2Б°
тальные листья,

тация листьев,

--

- 1-иривсн-

равномерная ориен-

вертикальные листья.

т. при любой толщине РП большую продуктивность обеспечивает
горизонтальная структура листвы.

обеспечивает

Равномерную ориентацию
наход,.тся между значениями,со.твет-

ев
расположению листь-

чвйми Г "°' Ж ° Фактическими ориента-циями листьев также находится в этих пределах. Это верно впредположении, что ориентация листьев одинакова во всех го-



ризоятальных слоях РП. Послойная вариация ориентации листьев

позволяет достичь еще более высоких значений продуктивности

ч4]. Однако вопрос об "идеальной" листве, обеспечивающей

максимальную продуктивность РП, в общем случае не ранен.

Пример на рис. 4 соответствует высокой температуре и боль,

тим затратам энергии на дыхание. Поскольку последнее не свя-

зано с радиацией, то при недостатке ФАР (кривые III) большая

листовая поверхность невыгодна.

Зависимость фотосинтеза РП от

количества падающей радиации. Как

видно из рис. 5, где изображена зависимость фотосинтеза всего

РП от падающего на него потока интегральное радиации ,
фо-

тосинтез РП имеет большие значения, если на РП падает только

рассеянная радиация одинаковой интенсивности (кривые Iа,б).
Это объясняется двумя причинами.

Из рис. 5 вытекает, что в ясную погоду существенное влия-

ние на Фотосинтез оказывает ориентация листьев в РП (кривые

-

зо-первых, при расчете рассеянной ФАР в данной модели бе-

рется переходный коэффициент = 0.60, тогда как переходный

коэффициент от примой солнечной радиации к прямой ФАР

изменяется от 0.20 до 0.43, в зависимости от высоты Солнца

(см. табл. 1).

зо-вторых, причиной расхождения между й является

различная геометрическая структура падающей радиации в РП.

Равномерное распределение по небосводу рассеянной радиации

обеспечивает, как правило, более равномерное распределение ее

в отдельных слоях РП, а следовательно, и большую величину фо-

тосинтеза, чем при ясном небе и таком же значении потока сум-

марной радиации, состоящей из прямой и рассеянной радиации.

( последнем случае многое зависит от угла наклона солнечных

лучей, т.е. от высоты Солнца. Таким образом,расхождение между

кривыми 1а и 2а определяется различными значениями коэффици-

ента Лр, равными соответственно 0.60 и 0.44, а расхождение

между кри ыми и За, в основном, - различной пространствен-

ной структурой падающего потока суммарной радиации. Подробный

анализ влияния пространственной структуры падающей радиации

на фотосинтез РП приведен в работе Курсива [10).
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гГйа за И1 от

- 15°С , °тГ при
' * стандартных параметрах. ФотосинтезРП в пасмурную погоду /

= Я - т ух.

перехода рассеянной ФАР м = о 60

1 о в: ""'
з - толщина РП А.= 6 4 / - ?

' *

' " *"
альные, в - равномерная ориентация.

За,б,в и 4а,б). Зависимость фотосинтеза РП олистьями от ломка суммарной
ее

отличный от подобных зависимостей ,мя Ш
листвы. Это объясняется т?м структурами
НИТУ, угол между листовой нёрымь/и

к .

-гг -

на световую
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кривую отдельного ;шста. Вид световой кривой фотосинтеза все-

го РП зависит также яот геометрической структура РП и от

пространственной структуры потока суммарной радиации в нем.

Рис. 5 позволяет сделать следующие общие выводы:

I. При густом и высоком РП я наличии только рассеянной

радиации, больше фотосинтезирует РП с вертикальжмя листьям,

чём РП с горизонтальными устьями.

2. При наличии также прямой солнечной радиации, картина

понимает более слсжд'ыйвид: при слабых потоках радиации боль-

ше фотосинтезирует РП с горизозталъыныд листьяик, а при силь-

ных потоках ( 0.9 наоборот.

3. При редком и низком РП и всех значениях радиации фото-

синтез РП с горизонтальными листьями больше, чем при других

ориентациях.

Влияние параметров %*о,а и<х. Мак-

симально возможный фотосинтез ф<,и наклон световой кривой фо-

тосинтеза листа <7, отражающий квантовый выход процесса, яв-

ляются, прежде всего, характеристиками видовых различий и со-

стояния фотосинтетического аппарата листа. В некоторой степе-

ни они характеризуют также процесс длительной адаптации листа

к условиям среды. По данным Чморы [35, Зб]они имеют некоторый

дневной ритм с максимумом в середине дня.

На рис. 6 изображена зависимость фотосинтеза %) РП от

максимально возможного фотосинтеза, листа при различных

значениях наклона световой кривой <7. Из рисунка следует,что

зависимость <р от %?<,и <7 носит характер насыщения.

На том же рисунке приведена зависимость дихакия /? от

определенная по формуле (25) и обусловленная взаимосвязью меж-

ду дыханием и плато световой кривой.
Параметр <* в формуле (10), как было сказано, определя-

ется суммой диффузионных сопротивлений листа на пути СО2 из

прилистового воздушного слоя к хлоропластам. Его влияние на

фотосинтез РП иллюстрирует рис. 7, где представлена зависи-

мость фотосинтеза от толщины РП при трех значениях <х-Зна-

чение <х= 0.80 соответствует листу кукурузы в условиях Таджи-
кистана, ос = 0.30 - листу кукурузы в условиях Эстонии и

с* = 0.15 - листу гибридной брюквы в условиях Эстонии.
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РП

это

т о

н о

Рис. 6, Зависимость фотосинтеза РП
с горизонтальными листьями от мак-

симально возможного фотосинтеза
листа при различных значениях

наклона световой кривой # ( /?
=

= 50°, = 15°С, 6, о.8,
= 0.3): 1 - юо, 2 - 200, 3 -

300, 4 - 400, 5 - 600; /?
- зави-

симость дыхания /? РП от при тех

же значениях параметров.

Из рис. 7 видно, что мияние изменения ос на фотосинтез
зависит от величины ФАР Ппи

„и-лг. при низких интенсивностях ФАР
влияние совсем незначительно (11 семейство кривых)
Температурная зависимость фо-
" " в т е з а. д ы х а н и я и продукта,-

т и. согласно выбранной модели, температурная зависи-



°с=o.3o, 3- ос = 0,80.

мость фотосинтеза всего РП обуславливается температурной за-

висимостью фотосинтеза отдельных листьев. В функцию фотосин-
теза листа (10) температурная зависимость входит через пара-

метры

На рис. 8 приведены кривые температурной зависимости фо-

тосинтеза, дыхания и продуктивности для высокого и густого РП

Рис. 7. Зависимость фотосинтеза РП от

его толщины А. при различных значени-

ях наклона углекислотной кривой фото-
синтеза листа ос (листья горизонталь-

ные, = 15°С, остальные параметры

стандартные): 1 - ясная погода,
= 50°, <До - 1.18 кал-см"2.мин'*'* ;

11 - пасмурная погода, /). = 0.16

1 - ос = 0.15, 2 -

Согласно выражению (25), оба члена функции дыхания зави-

сят от температуры. Первый член повторяет ход температурной
зависимости плато световой кривой второй член зави-

сит от температуры экспоненциально.
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Рис. 8. Зависимость фотосин-
<.еьа (кривые а),

(кривые б) и дыхания

(кривая в) РП от темпера-
Тары при = 6 (осталь-
ные

стандартные):
1 - вертикальные листья, -

- 50 3 - равномерная ориен-
тация листьев,
горизонтальные листья /? -

= л
'' <э

оо
, 4 -

горизонтальные
листья, /?ф=
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В приведенных примерах не столь важны абсолютные значе-

ния рассматриваемых величин, сколь сам характер явлений, по-

зволяющий сделать некоторые интересные выводы экологического

характера.

Во-первых, если температурная зависимость фотосинтеза и

дыхания фитоэлементов РП неизменна, то при изменении других

параметров продуктивности (как, например, количества суммар-
ной фитомассы, условий освещения, структуры РП и т.д.) меня-

ются температурная зависимость и температурный оптимум про-
дуктивности всего РП.

при различной ориентации листьев. За температурный оптимум
фотосинтеза принята 38°С по работе [35].

Наиболее интересным результатом, вытекающим из рис. 8,
является то, что температурный оптимум продуктивности замет-

но смещен в сторону низких температур по сравнению с темпе-

ратурным оптимумом фотосинтеза, причем пр.'уменьшении прихо-
да радиации смещение температурного оптимума больше. Кроме
того, это смещение зависит также от других параметров моде-

ли, определяющих вид кривых <ри Я
. Так, например, при го-

ризонтальных листьях и 50° оптимальная температура макси-

мальной продуктивности /ол = 21°С, а при вертикальных листь-

ях = 27°С. С уменьшением высоты Солнца от 50 до 10°,
в РП с горизонтальными листьями оптимальная температура мак-

симальной продуктивности падает от 21 до 6°*-*.Какпоказы-
вают расчеты, при увеличении фитоплощади от А.= 2 до /..=6,
оптимальная температура максимальной продуктивности при /?<- =

= 50° понижается от 33 до 21°,
Скачкообразный ход кривых <%?и Л рис. 8 обусловлен тем,

что функция <7 ? аппроксимирована приближенно формулой
(11).

Во-вторых, при уменьшении прихода ФАР (уменьшение )
температурный оптимум продуктивности падает. Возможно, что

при этом проявляется свойство РП сохранять способность к мак-

симальной продуктивности в связи с изменением внешних усло-
вий. Ведь в природных условиях уменьшение прихода радиации
сопровождается понижением температуры и, если взаимосвязь

между фотосинтезом и дыханием имеет такой характер, что при



34

новой, более низкой температуре система заново настраивается
на максимальную работу, то это указывает на высокую степень
приспособляемости растений.

В-третьих, при постоянных условиях внешней среды темпе-
ратурный оптимум продуктивности РП смещается в сторону низ-
ких температур с увеличением фитомассы РП.

Интересно отметить, что при достаточной радиации из-за
взаимное компенсации фотосинтеза и дыхания температурная за-
висимость продуктивности слабо выражена. В нашем примере в
довольно широком интервале температур от 15 до 40°С продук-
тивность весьма мало зависит от температуры и в первом при-ближении этой зависимостью можно пренебречь.

ФАР "и° Л П

Ф" " " * п о г л о щ е н'и я листом
" Фотосинтез РП. Представляет интерес спе-

листом

° *""**"" коэффициента поглощениялистом ФАР на фотосинтез РП. Если предположить, что листья вобласти ФАР почти чеоные (% пгт

всю ФАР И

ТО РП полностью поглощает

ле что

близко к нулю. Это выгодно в том смыс-ле, что вся падающая на РП ФАР поглощается и потери радиацииза счет ее отражения обратно в атмосферу отсутствуют Но оДРУГОЙ стороны, В этом распределение по

неравномерное вследствие интенсивного по-глощения в самых верхних слоях. Поэтому в средних и нижнихСЛОЯХ фотосинтез сильно уменьшаете м-з

И нижних
уменьшается из-за недостатка ФАР.Если же предположить, что листья слабо поглощают ФАР тоотражение радиации от РП будет велико

, то

ФАР по отпела
велико, но зато распределение

°Л°Я" станет более равномерным и условиядня фотосинтеза в средних и нижних слоях улучшатся
На основе приведенных качественных рассужденийприйти к заключению, что должно существовать некоторое оптимальное значение коэффициента поглощения листа *г котопп

при неизменных злениях других
симальный фотосинтез РП а ес,.,,,

глак-

ково значение оптимального
и как'оно

ции листьев в РП, от высоты Солнца 6. и от других наймет"
ров модели, а также вопрос о том в какой

парамет-

Фициенты поглощения листа близки'к
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Расчеты де Вита [2б] показали, что при равномерной ори-

ентации листьев и /?<э= 45° фотосинтез РП возрастает на 30%

при уменьшении коэффициента поглощения от I до 0.6. Следова-

тельно, согласно модели де Вита, оптимальный коэффициент по-

глощения листом ФАР o*6, в то время как реальных

листьев находится в пределах от 0.6 до 0.9.

Для определения величины %с„нами на основе принятой мо-

дели выполнен ряд расчетов, некоторые результаты которых

представлены на рис. 9, где приведена зависимость фотосинте-

Рис. 9. Зависимость фотосинтеза
РП от коэффициента поглощения

листом ФАР при А.<,=6, =

= 38°С и различных высотах Сол-

нца /7<э(остальные параметры

стандартные): 1 - 6ф= 5°, 2 -

4? = 10°, 3 - /?<р=25°, 4 - =

= 50°, 5 - /?е=90°; а - гори-

зонтальные листья, б - верти-

кальные листья.
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за РП от коэффициента поглощения взрослого листа
личных высотах Солнца.

листа т;.при раз-

Анализ рис. 9 и результатов
позвольлать следующие выводы:

учетов позволяет сде-

синтез "ал наибольший
дал б. рр .

независимо от их

фото-

ориен-

и при-

при г.р,з.нтальмх Устьях оТ'" Г"°'
И 0.65 при /?о= 90°.

Р при

при

ями.
достигается более черными листь-

Темпер диета,

пт.

обеспечиваем максимальный ф. "интез "Т" '

ЧТО ото является результатом предположить,
растения северных районов, где

Оптирования, то

не большая, должны иметь листья п
преимущественно

=---с—-

расчетами ж Вита"в °

РП как при горизонтальной так и ппи
' Фотосинтез

листьев увеличивается лишь на ориентации
0-7, а при *.<о.7 фотосинтез чже

°т 1 до
зан. с особенностями учета ФАР в

*=""

тальннй анализ несогласия "олелях, однако де-
ных расчетов, не приведенных в
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Заключение

в) выразить угол наклона ос углекислотной кривой фотосинте-
за в виде суммы диффузионных сопротивлений и учесть влия-

ние различных факторов на диффузионные сопротивления;
г) рассчитать дневной ход фотосинтеза, дыхания и продуктив-

ности РП при различных условиях погоды;
д) включить в модель фотосинтеза РП водный режим растений в

качестве лимитирующего фактора.

Поступила в редакцию

18 марта 1969 г.
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ВЕРТИКАЛЬНОЕ РАСПРЕДЕЛЕНИЕ ЛИСТОВОЙ ПОВЕРХНОСТИ В ПОСЕВАХ

Ю. Росс, В. Росс

2.

(I)

способ косвенного определения функций
ние листовой поверие ти
частотном распределении высо? Данных о

распределении листовой поверхности
пп

растения разработана метолжа гОн отдельного
принципе может быть применена °°евов, которая в

применена и для более сложных систем.

Наиболее важной характеристикой геометрической стпук-упы"миног. <РП' следует считав
кального распределения листовой поверхности //.('и? это обт.

синтезирующих органов, а с пт/псп?
стоуктупм ч

другой, вкладом вертикальной
—

ВОЗ.ЦУХОМ,снабжение РП углекислым газом и т л

"

—

от поверхности земли л =

высоте

-— листвен в столоГе—:нГ- =
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Экспериментальное определение вертикального распределе-

ния листовой поверхности в РП является трудоемкой задачей и

часто связано с уничтожением значительного числа растений,

что не желательно. Поэтому начаты поиски косвенных методов

[l-4], один из которых, разработанный для монопосевов, изла-

гается ниже.

где - высота растения.

Экспериментальные данные показывают, что функция

является весьма изменчивой величиной. Растения разных

или одного и того же вида на разных этапах развития отлича-

ются по многим показателям и прямое сравнение кривых

полученных из непосредственных измерений, весьма затрудни-

тельно. В связи с этим возникает вопрос: нельзя ли функцию

выразить через какие-либо более доступные для прямых

измерений и менее изменчивые характеристики растений?

В качестве таковых нами выбраны высота /? и площадь

листьев растения. Функцию принято выражать в

виде

Учитывая (3),получим вместо (2) условие нормирования для

в следующем виде:

и называется относительной площадью листьев (англ. "1еэ1

агее Iп(3ех").

За основу нами берется вертикальноераспределение ял -

щади листьев отдельного растения Эта функция дает пло-

щадь листьев в слое единичной толщины одного растения

и измеряется в д*2'ДМ*1-раст"\ Через суммарная

площадь листьев отдельного растения выражается как

0

(2)

(3)

где - относительная высота растения, - нор-

мированная функция вертикального распределения площади лис-

тьев отдельного растения.
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Выражение (3) вместе с условием (4) приводит коивые с
растений с равной высотой и площадью ,

их сопоставление. Если

сом с

Уваливается по сравнении с раз.ро-

ление

°

—де-

времени можно характеризовать о

в данный момент

причем абсолют" кривой Гй?,
ЛОЙ (3).

, ильное распределение задается форму-
По вышеизложенной схеме были обработаны .г. .

риментальные данные, причем за Г
кривая по 5-20-ти раст-ниям

бралась осредненная

ныу с
тениям. Результаты в виде средних кпи-

—--

з—

растений С одинаковой высотой А пп

распределение значений функции расчеты,
высотах л близко к нормальному
Рис 2 (к,ивм 3) показан, расами.

Кривые функции , у -

*<У.М
Рис. 1 (густой и редкий посевы) и рис 2 (пе "Г"**"?"
рисунк.ввидно, что ход функции ,меняется, причем по-разному в густом и

вегетации
Данные по густому пос-У посевах.

(28.Ц - , 196? г.
' 1966

фазе цветения метелки ц

° ° 2 = 0.7^0.8 в

нижмх листьев и
интенсивное

повышается, а значение максимума 'Т(?)
го возрастает. Кривм 11 на оно

вследствие это-

должитмьной засухи, вследствие
и габитус растений (положение листьевГГ "Рнкратился

устьев) в некоторой мере из-
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Рис. I. Средние нормированные функции вер-

тикального распределения площади листьев

растений кукурузы в Таджикистане

(кривые 1-6, редкий посев) и Эстонии (кри-
вые 7-12, густой посев): I - 6.06.1965,
8-9-ый лист; 2 - 11.06.1965, 10-ый лист;

3 - 23.06.1965, 14-ый лист; 4 - 13.07.1965

цветение метелки; 5 - 22.07.1965, цветение

початка; 6 - 11.08.1965,молочная спелость,

7 - 28.06.1966, лист; 8 - 3.07.1966,
8-ой лист; 9 - 24.07.-4.08.1966,14-ый лист;

10 - 26.08.1966, цветение метелки; II -

12.07.1967, 5-ый лист; 12 - 19.-21.08.1967,
цветение метелки.
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Рис, 2. Средние нормированные функции
вертикального распределения площади
листьев : I - кукуруза, 9.-11.
07.1964, 13-ый лист; 2 - кукуруза,
20.-22.07.1964, выметывание метелки;
3 - кукуруза, 28.07.-14.08.1964, мо-
лочная спелое"ъ; 4 - кукуруза, 17.-23
08.1964, восковая спелость (все в

Молдавии); 5 - хлопчатник, 8.08.1965
цветение (в Таджикистане); 6 - гиб-

ридная брюква, 8.-9.08.1966, закрытие
междурядий; 7 - гибридная брюква, 23.
08.1967, пожелтение нижних листьев;
8 - картофель, 16.08.1966, цветение

(все в Эстонии).
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менялся. Данные о дальнейшем ходе функции отсутству-

ют, так как в условиях Эстонии кукуруза выращивается на си-

лос; посевы не достигают фазы созревания.

В редких посевах (3.9-5.4 раст *м*2) Молдавии и Таджи-

кистана в течение вегетативного роста наблюдалась аналогич-

ная картина смещения максимума на я = 0.75, но после выме-

тывания метелки за сравнительно короткое время максимум па-

дает на я 0.5 и распределение листовой поверхности по

высоте становится более равномерным.

Если в густых посевах основная масса листьев сосредото-

чена выше уровня я = о.б и нижние листья из-за недостатка

радиации относительно быстро желтеют, то в редких посевах ра-

диационный режим более равномерен, вследствие чего нижние

листья также вполне удовлетворительно освещены.

У подсолнечника (рис. 3, кривые 1-4) в те-

чение вегетации функция \ /я? меняется меньше и по внешне-

му виду похожа на функцию распределения площади листьев ку-

курузы в фазе выметывания метелки. Густота листовой поверх-

ности наибольшая в пределах относительной высоты я = 0.75-

0.85.

Сорго (рис. 3, кривые 5-8) является своеобразным ви-

дом. Хотя внешне сорго очень напоминает кукурузу, функции

их совсем не похожи. Эта культура характеризуется,во-

первых, наличием двух максимумов, один из которых находится

в нижней части посева и по мере развития его смещается с я =

= 0.2 на я - 0.35, а другой, больший максимум находится на

высоте 2 = 0.75-0.9. Отметим, что в начальные фазы развития

нижний максимум отсутствует (кривая 5). Второй характерной
чертой оказывается то, что из всех изученных нами культур

вертикальное распределение площади листьев у сорго ближе все-

го к равномерному. К сожалению, мы не располагаем данными о

характеристиках, описывающих габитус растений сорго и позво-

ляющих объяснить наличие двух максимумов. Можно думать, что

главная причина заключается в характере распределения листь-

ев на стебле.

На гибридной брюкве измерения проводи-

лись дважды (рис. 2, кривые 6 и 7). В фазе закрытия между-
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Рис. 3. Средние нормированные функции
распределения площади

листьев растений подсолнечни-
ка (кривые 1-4) и сорго (кривые 5-8)
в Таджикистане, 1965 г.: 1 -

16-ый лист; 2 - 27.06, 28-ой лист;
3 - 12.-13.07, образование соцветий;
4 - 14.08, созревание; 5-1 -Ю 07*
Ю-ый лист;б - 15.-16.07, выметывание
метелки; 7 - 23.07, выметывание ме-

телки; 8 - 29.-30.07, цветение



У хлопчатника (рис. 2, кривая 5) большин-

ство листьев расположено в нижних ярусах (высота максимума

0.4), а у картофеля (рис. 2, кривая 8), на-

оборот, в верхних слоях (максимум - = 0.9).

'Кроме того, выяснилось, что между характеристиками /у и

существует коррелятивная связь (рис. 4),задаваемая рег-

рессионным уравнением

(5)

Значения коэффициентов Д/ и для некоторых посевов

приведены в табл. I. В общем коэффициент Д'/ зависит от

фенофазы и, вероятно, также от условий выращивания.

- 51-

рядий вертикальное распределение площади листьев гибридной

брюквы похоже на функцию кукурузы в фазе образова-

ния 9-13-ого листа, а с наступлением фазы интеясив-

ноге вымирания нижних листьев кривая функции ГИб-

личной брюквы почти симметрична по отношению к максимуму

= 2.3, причем нижний конец кривой находится

на высоте 2 = 0.2.

Представленные здесь результаты показывают,что, несмот-

ря на большое многообразие, можно выявить некоторые законо-

мерности в распределении площади листьев по высоте внутри

видов и некоторые различия (или общие черты) между видами.

интересно, что внешне похожие виды (кукуруза и сорго) имеют

резко отличающиеся и, наоборот, нормированные

функции вертикального распределения площади листьев сильно

различающихся по своему габитусу видов (кукуруза,подсолнеч-
ник и гибридная брюква) могут почти совпадать.

На основе вышеизложенного можно утверждать,что в фикси-

рованный момент времени нормированная функция по

сравнению с функцией является более устойчивой ве-

личиной, не зависящей от высоты растения /? и от суммарной

площади листьев

Из сказанного следует, что довольно трудоемкое опреде-

ление можно заменить измерением высот /у
. Отметим, что

величина /7 не очень стабильная характернотика.Высота наи-
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Рис. 4. Зависимость между высотой А (в дм)
и суммарной площадью листьев (в

рас-
тения: 1 - кукуруза, 6.-11.06.1965, 9-11-ый
лист; 2 - кукуруза, 23.06.-13.07.1965, 14-ый
лист; 3 - кукуруза, 22.07.1965, цветение ме-

4 -КУХУРУМ..

а
' "ст; 5 - кукуруза, 27.07.-

.03.1966, цветение метелки (обе в Эстонии)'
6 - кукуруза. 17.-23.08.1964. молочно-воско!
вая (, 7 -

подсолнечник,
цветение; 8 - сорго 29 -

30.07.1965, цветение (обе в Таджикистане)
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Таблица I

Коэффициенты регрессионного уравнения (6) для некоторых

посевов

М 17.-23.08.1964 Молочная 2.3 -5.0

Т 6.06.1965

Т 11.06.1965

Т 23.06.1965

Т 10.07.1965

Т 23.07.1965

спелость

Выметывание 5.7 27.3
метелки

Э - Эстония

Кукуруза М* 28.07-14.08.1964 Цветение 2.3 2.5
початка

9-ый лист 3.6 4.7

10-ый лист 3.6 5.4

13-ый лист 5.4 22.6

Цветение 7.7 131.0
початка

э 27.07-4.08.1966 13-ый лист 4.1 22.2

Подсолнечник Т 9.06.1965 14-ый лист 1.6 0

т 27.06.1965 28-ой лист 5.5 27.5

т 12.-13.07.1965 Образование 7 70
соцветий

т 14.08.1965 Созревание 9 144

Сорго Т 29.-30.07.1965 Выметывание 2.5 16.2
метелки

Картофель Э 16.08.1966 Цветение 4.1 7.4

*
М - Молдавия

Т - Таджикистан
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'Л? 200 250 000/?

Рис. 5. Динамика функции распределения вы-
ест растений //,? в посеве кукурузы в
течение вегетации. Таджикистан,1965 г * 1
4 Об 8-сй лист; 2 - 11.06, 10-ый 3 -

1/.06, 12-ЫЙ лист; 4 - 25.06, 14-ый лист;О - 2.07, выметывание метелки; 6 - 16 07*
цветение метелки; 7 - 23.07,цветение
на, 3 - 6.-19.08, молочная и восковая спе-

лость.

естественном положении может

— -

кошен из генеральной
материм на-

внб.рки.Фактические объемы вм"р"к"
пястииий и о.

выоорок состояли из 148-200Растений и за исключением
**"* Достаточно большой ,ы..,ки
желаемую точность измерений (в данном'
тельная погрешность <5 = 0 05 с

относи-

-дт, пмтт.гт

о.Оо с вероятностью /?= о 99)



Таблица 2

Изменение некоторых статистик жесты /? посева кукурузы в течение вегетации.

Таджикистан, 1965 г.

Дата /? Л Е 'V +
Фенофаза

31.05 24.4 6.4 200 0.37 0.03 0.64 0.18 0.26 180 + 7-ой лист

4.06 33.6 8.7 200 0.37 0.07 0.64 -0.51 0.26 180 + 8-ой лист

11.06 44.8 12.0 200 0.37 0.19 0.64 0.10 0.27 194 + 10-ый лист

17.06 66.9 16.5 200 0.37 0.02 0.64 -0.07 0.25 166 + 12-ый лист

25.СЮ 96.4 26.9 200 0.37 0.24 0.64 -0.23 0.28 208 + 14-ый лист

2.07 134.7 24.8 200 0.37 -0.15 0.64 0.52 0.18 87 + Выметывание метелки

16.07 198.8 33.2 150 0.39 -0.71 0.72 0.58 0.17 77 -г Цветение метелки

23.07 224.7 36.3 151 0.39 -0.36 0.72 0.41 0.16 68 + Цветение початка

30.07 231.6 35.2 150 0.39 -0.76 0.72 0.44 0,15 60 - Молочная спелость

6.08 232.4 33.4 148 0.40 -0.17 0.72 2.07 0.14 53 - Молочная спелость

13.08 225.0 39.7 150 0.39 -0.35 0.72 2.37 0.18 87 - Восковая спелость

19.08 237.2 27.0 150 0.39 -0.38 0.72 -0.08 0.11 33 + Восковая спелость
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листа до восковой спелости) уменьшается в два раза,что ука-зывает на значительное увеличение однородности посева. Это
означает, что если в начале указанного периода наблюдений
выборка должна была состоять из 200 растений, то в конце
вегетации она могла быть в 50-60 растений.

Соответствие полученного эмпирического распределения вы-
сот /у нормальному проверялось по коэффициентам асимметрии

и эксцесса . Распределение считается нормальным, если
выполняется условие

/1 = = <?.= (6)
Но выборка всегда несколько отличается от генеральной сово-
купности. Таким образом, хотя в генеральной "упности
распределим, нормально. и выполнено условие (6), эмпирич"
ско. распределение может иметь отличные от нуля копнен
ты и эксцесса. норм—тиТ"
ной совокупности следует принимать

А* 1
(7)

выб.рмн.й
отклонение

асимметриивыборочной совокупности, оценивающее соответствуют,
чину генермьной совокупности с

"ответетвующую вам-

та экспесо. 77

- то же дляэксцесса, - граничное значение доверительноговала при уровне значимости <х Из (7) о
СКИ. значения коаИ.ициеатов / и
объем, выборки 4/,. Синение 7 °'

тических выборок с ах критическими /
и
5

казывает, что в большинстве случаев усл'вГ
ояется (знак "л." .

условие (7) удовлетво-

-г--
-

-г



8

57

г ' г
7 (8)

Верхнюнограницу листвы посева необходимо также рассмат-

ривать как статистическую величину, выражающуюся через сред

нюю высоту /? с точностью 95.5% таким образом:

2<,= /?+ . (9)

"о

(II)

Возникает вопрос, как связать вертикальное распределе-

ние листовой поверхности РП о вертикальным распре-

делением листовой поверхности отдельного растения ?-

Если бы удалось определить среднее вертикальное распре-

деление площади листьев в РП
, приведенное к од-

ному растению, то

(10)

где - густота посева в раст*

Одна из возможностей осреднения заключается в исполь-

зовании выражения (3), Из статистического анализа экспери-

ментальных данных вытекает, что приближенно вид функции
не зависит от величин /? и . В таком случае ос-

реднение можно провести отдельно по 6 и
,

но при осред-

нении по (3) следует учитывать, что 21 =2//?. Так

как А и связаны между собой соотношением (5), то ос-

реднение сводится к осреднению по/?
.

Учитывая вышеизложенное, получим вместо (10)
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Литература

где /7?7 задается формулой (8).
Выражение (11) является окончательным результатом и по-

зволяет рассчитывать функцию РП, если из эксперимен-
та определены следующие величины:

а) средняя нормированная функция
б) функция распределения высот растений / /7??-
в) регрессионное уравнение, связывающее суммарную шю-

щадь листьев растения с ее высотой /у.
ц определяются сравнительно просто и

при этом растения не срезаются. Определение доволь-но трудоемкое и связано с уничтожением растений. Точность
предложенного метода зависит, прежде всего, от надежностиосреднения функции

,
ив среднем /

с ошибкой 10% определяется

Поступила в редакцию
27 мая 1969 г.

К " ? ° 1 " а От Н1е ее(;аЬ11вЬтеп<:
РЬ.*..ул.Ьак1. 1.

У
" *" ° ° "

.Е *Ь. вра1;1.1
от Ьу ро!..га4е. "Кеа. РЬуко1ож1в<:", 1959, 92-101.

.аггел 11150П у. Ее1:1л.е1;1ол оГ ЕоИаее беп-

—

"Саважа Т.,ЫсЬ111та У. и

о ауааЬ±к. Сапору зИгис1;иге оГ сот р1ал/
.г

Ьеуе1 111 ехрег±теп1;8." Токуо, 1968, 20-24.
5. У р б а х В.Ю. Математическая статистика пттч

и медиков. М., изд. АН СССР, 1963.
биологов
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Уегl;lсаl oАзl;гlЪиl;lоп ЬеаГ Агеа 1п Сгор 31;ап(18

Я. Нозз ад<l V. Нова

ТЬе уег1;1са1 (11з1;г1Ъи1;1оп 1;Ье 1еаГ агеа 1п спор

з!;ап(1а сап Ъе са1си1а!;е(1 1п ап 1п<ИгесЬ жау (Ед. 11) 1Г №е

теап агеа уег!;1са1 б.1з1;г1Ъи1;1оп а з!пе1е р1ап!;, 1;Ье

(Из1;г1Ъи1:1оп Гипс1;1оп р1ап1; Ье1§М 1п сгор з1;ап<1а апб

1;11еге§гезз1оп едиа1;1оп р1ап1; апб. 1;о1;а1 р1ап*Ь

1еаГ агеа (Ед. 5) аге кпочтп.

ТЬе зутЪо1з аге изеё.:

(1епз11;у 1п 1;Ье агеа 1п-

<1ех 1п 1;Ье агеа уег1;1са1 <11з1;г1Ъи1;1011

оГ а з1пк1е р1ап1; 1п -

1;Ье 1еаГ агеа уег1;1са1 (11з1;г1Ъи1;1оп оГ а з1п81е

р1ап1; аЪап(1аг<112е(1 ассогсИпе 1;о Ед.(4); - ЪЬе теап

1еаГ агеа уегЪгса! 1п сгора сотри1;ес1 рег з!пё1е

р1ап1; 1п рТап^"^; - ЪЬе 1;о1;а1 агеа а

а!пе1е р1ап1; 1п ЬЬе (11з1;г1Ъи1;1оп. оГ 1;Ье

тах1тит Ье1&Ь1: 1еауез /) оГ р1ап1;8 1п 1;11е паЪига! ро-

зИ;1оп 1п сгорз; - сгор <1епз11;у 1п

11; тау Ье сопс1и<1е(1 1;Ье ехрег1теп1;а1 (1а1;а 1;Ьа1; а1;

а раг1;1си1аг тотеп1; 1;1те 1;Ье з1;ап(1аг<11же(1 1еаГ агеа уег-

1;1са1 <11з1;г1Ьи1;1оп Гипс1;1оп 62) Ьаз а сотрага1;1уе1у соп-

з1;ап1; Гогт, по1; <1ерепс11п€ он ЪЬе апс! /? (Е±йз.
1-3). Л1; 1;Ье вате 1;1те, 1;Ьеге 1з а Ипеаг гезгеззгоп

апс! /? (Р1в. 4). ТЬе гееге881оп аге в!уеп

1п ТаЫе 1. ТЬе гези11;з а з1;а1;181;1са1 апа1уз1з (ТаЪ1е 2)
1пс11са1;е 1;Ьа1; ЪЬе Ье1д111; /? аз а гап<1от уаг!аЪ1е 1з 1п а

Г1Г81; арргох!та!;1оп Ъо поста! <11з1;г1Ьи1;1оп ап(1

1;ЬегеГоге И;а <1!з1;г1Ъи1;1оп тау Ъе 1п

Гост о€ Ед. (8).
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ПРОСТРАНСТВЕННАЯ ОРИЕНТАЦИЯ ЛИСТЬЕВ В ПОСЕВАХ

Ю. Росс, В. Росс

—

/ / /

<ж*311еримеятальяые данные о пространственной
ориентации листьев по углу наклона и азимуту в некотопых

посевах. Вводится новое понятие
индекс угла наклона листовой поверхности" у, для клас-оификации кривых функции респр.двлекияТ<у/''

определения аффективной проекжи
в напряжении

Изучение радиационного режима растительного покрова тре-
бует знания не только пространственного распределения листо-

вой поверхности, но и ее ориентации. Последняя характеризу-
ется вправлением нормали к верхней стороне листа,при-
чем задается двумя координатами: углом наклона норма-
ли

, отсчитываемым от оси
, изменяющимся от 0 до

углом азимута
, который отсчитывается от направле-

ния на север по часовой стрелке в пределах 0 г2тг. На произ-

вольной* высоте я распределение нормалей сдается функцией
работы [1] с условием нормирования

2.т

277 0

где - элементарный телесный угол вокруг
произвольного направления . Функция указывает, ка-
кая доля суммарной площади листьев в единице объема на высо-
те 2 ориентирована в единичный телесный угол в направле-
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(2)

(3)

с условием нормирования

и/2

.Если величины и % независимы, то

В дальнейшем вместо будем пользоваться функцией

у*

причем указывает, какая доля суммарной площади

листьев имеет угол наклона в щюмежутке и

Хотя для листьев предположение независимости величин

и точно не реализуется, можно в первом приближении

пренебречь этой зависимостью и изучить отдельно функции рас-

пределения нормалей по углу наклона и азимуту *

Работы по ориентации площади листьев немногочисленны и

проведены в основном за последнее десятилетие. В большинстве

своем они ограничиваются исследованием распределения углов

наклона или определением среднего значения

[3-8]. Работы по всестороннему изучению функции

фактически отсутствуют.

В Институте физики и астрономии АН Эстонской ССР работы

по изучению ориентации листьев в посевах различных сельско-

хозяйственных культур были начаты в 1962 г. Целью этих работ

ставилось выяснение закономерностей распределения площади

листьев по углу наклона и азимуту, характер их изменения с

высотой и в течение вегетации. Исследуемыми культурами были

кукуруза, подсолнечник, сорго, хлопчатник, гибридная брюква,

конские бобы и картофель, причем основное внимание уделялось

кукурузе и подсолнечнику. Ориентация площади листьев опреде-

лялась при помощи приспособления Лайска [9] одновременно по

1% и % на базе отдельных растений, которые в случае не-

обходимости делились на слои по высоте. Растения выбирались

случайно, чтобы наряду со средними значениями для отдельного
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растения и посева получить и изменчивости между растениямиПервые результаты публикованы в работе [21 и в настой
раооте представлены в виде сводных данных.

Приступим к изложению фактического материала.

V Р У в а* По кукурузе имеется наибольший факти-ческий материал, накопленный на посевах разной густоты, пл*

ловиях

РТ°в* вымеиных в различных климатических Ус-

о 30 .0 й-з" "

о д й

в густом посевепо
слоям. Фенофаза - выметываниеб. Изменение функции у,Л{)в верхнем слое толщиной

густого посева в течение вегетации:

"

5 л-. 3- 7 л., 4- 9 л., 5-10 л., 6 -12 л., 7
посев (Молдавия), молочная спелость.

кукурузы

метелки;
50-60 см

л., 2-
- редкий
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Сорго по своему габитусу похоже на кукурузу.Резул-

ьтаты по ориентации (рис. 3) почти такие же, как у редких по-

севов кукурузы. В азимутальной зависимости наблюдается не-

большая вытянутость в направлении междурядий. По визуальным

Детальное исследование вертикального изменения функции

проведено в Эстонии для густого посева кукурузы

по 20-сантиметровым слоям (рис. 1,а). Как видно, по высоте

явно выражен определенный ход. Максимум перемещается от 50°

в нижних слоях до 90° в средних слоях и возвращается к 75°

в самых верхних слоях. Это указывает на то, что вертикаль-

ность листовой поверхности чаще наблюдается в самых густых

слоях (100-140 см) и что по мере старения листьев увеличи-

вается их горизонтальность. На рис. 1,6 представлена дина-

мика изменения функции в верхнем слое толщиной

50-60 см в течение вегетации от фазы 4-го листа до выметы-

вания метелки. Этот слой самый важный с точки зрения радиа-

ционного режима посева, так как именно здесь происходит ос-

новное поглощение радиации. В густых посевах в целом от фа-

зы 5-го листа до выметывания метелки получены весьма сход-

ные результаты с максимумом на 70-75°* (рис. 2,6). В

редких посевах как по высоте (рис. 2,д), так и в течение ве-

гетации (рис. 2,а) изменения менее заметны и максимум на-

ходится в пределах 45-60°. Лишь начиная с фазы молочной спе-

лости (рис. 2,е) в верхнем слое наблюдается перемещение мак-

симума на 40-45°, а в нижнем слое на 65-70°; средний слой и

посев в целом сохраняют свою ориентацию.

По азимуту в густых рядковых посевах наблюдается явная

вытянутость функции в направлении междурядий
(рис. 2,г). Это означает, что растения ориентированы преиму-

щественно так, чтобы больший диаметр их габитуса был направ-

лен в сторону междурядий. В редких посевах такой эффект от-

сутствует или выражается очень слабо (рис. 2,в) и поэтому

можно принять —

, т.е. больший диаметр

габитуса распределяется по азимуту более или менее равномер-

но. Это подтвердилось нашими измерениями в Молдавии. Измене-

ний нет и по шсоте. Гелиотропизм в пределах точности изме-

рений не обнаружен.
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наблюдениям можно предположить наличие гелиотропизма у сорго,
но найми измерениями это не подтвердилось. Причиной может

быть то, что применяемое приспособление не позволяет с тре-

буемой точностью провести измерения для сильно гофрированных
листьев, наблюдаемых у сорго.

Гибридная брюква. По мере развития макси-

мум угла наклона перемещается от 40° в фазе утолщения подсе-

мядольного колена до 55° в фазе закрытия междурядий и доля

вертикальных листьев увеличивается (рис. 4,а).По азимуту на-

блюдается вытянутость в направлении междурядий (рис. 4,в).

Подсолнечник оказался самым интересным видом

в отношении ориентации листьев и поэтому остановимся на нем

б. То же густых посевов: I - 5-ыЙ лист, 2 - цветение почат-

ка, 3 - цветение метелки (все в Эстонии);

Картофель имеет преимущественно горизонтальные

листья (рис. 3,в). Роль вертикальных листьев мала. Максимум

функции находится в промежутке 35-40°. Азимуталь-

ная зависимость не исследовалась.

Конские бобы. Измерения проводились только в

фазе цветения. Существует заметное различие между кривыми

функции , полученными до полудня (высота Солнца

= 38°) и вечером (6р= 15°) (рис. 4,6). Некоторая вытя-

нутость функции намечается в сторону Солнца. Это

может быть обусловлено гелиотропизмом.

Рис. 2. Ориентация листовой поверхности в посевах кукурузы:

а. Функция редких посевов: 1 - 9-ый лист (Таджикис-

тан), 2 - выметывание метелки, 3 - молочная спелость (обе в

Молдавии);

в. Функция

ное распределение (2);
редкого посева (1) и равномер-

г. То же густого посева;

д. Функция редкого посева по отдельным^слоям

давня, выметывание метелки): 1 - верхний, 2 - средний,

(Мол-

3 -

нижний слой;

е. То же в фазе молочной спелости.
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несколько подробнее. Широко распространено мнение о том
что корзинки подсолнечника следят за движением Солнца. Одна-
ко инструментальные наблюдения не вполне подтверждают это.

Рис. 3. Ориентация листовой
картофеля:

поверхности в посевах сорго и

выметывание метелки, (Таджи-тан). Вертикальными штрихами здесь и в далвнейшем даныстандартные отклонения

1- нижний, 2 -средний, 3-
верхний слой, 4 - равномерное распределение;

(Эстония), цветение;
посева сорго по слоям (обозначения

см. б.).
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Рис. 4. Ориентация листовой поверхности в посевах гибридной

брюквы и конских бобов (Эстония):

а. Функция посева гибридной брюквы: 1 — утолщение

подсемядольного колена, 2 - закрытие междурядий, 3 - пожел-

тение нижних листьев;

б. Функция посева конских бобов при разных высотах

Солнца: 1 - утром, /з<э = 2 - вечером, 6р= Фаза—

цветение-созревание;

в. Функпия посева гибридной брюквы, утолщение

подсемядольного колена;

г. Функция посева конских бобов, цветение-созре-

ванне. Время - 11 часов.
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Солжем следует верхний конеп стеб-

етс

°*
до начала цветения к.рзин-

20 Солнца ниже
, стебель занимает вертикальное положение.Сказанное не

Рис. 5. Динамика ориентации листовой „овепхног.,,.
кика в течение дня (Таджикистан): п.дсолнеч-

Цифрами
- 12.30,

-Д узкими



Нами не определялась ориентация корзинок,но была изучена

динамика,ориентации листьев в течение дня. Для этого выбира-

лись молодые растения, у которых корзинки еще не расцвели.

Через каждые 2 часа определялась ориентация нормалей всех

листьев контрольных растений: по углам наклона с точностью

до s°, по азимуту - до 30°. Ниже излагаются результаты, по-

лученные для листьев верхнего яруса, где эффект гелиотро-

пизма выражается наиболее наглядно.

подтверждается, если растение имеет несколько корзинок. По-

давляющее большинство расцветающих, цветущих и отцветаю-

щих корзинок ориентировано на восток с отклонением на 45

в сторощ севера и юга. Морозовым [1 ] проведены детальные

исследования по ориентации цветущих корзинок двухсот расте-

ний. Результаты нами приведены на рис. 6,г. Максимальное ко-

личество корзинок пмеет азимут % = Автор приходит к

выводу, что цветущие корзинки не следят за Солнцем, занимая

в течение суток одно и то же положение.

Динамика функций и течение дня

представлена на рис. 5. Видно (рис. 5,в), что листья следят

за движением Солнца по азимуту, отставая приблизительно на

30°, что совпадает с данными Поликарпова. По углам наклона

(рис. 5,а) максимум остается в пределах 35-45°.Если в утрен-

ние и вечерние часы листья не расположены горизонтально, а

большинство из них имеет ориентацию близкую к вертикальной,
то в середине дня, наоборот, доля горизонтально ориентиро-

ванных листьев значительна, а расположенных вертикально не

встречается. Сказанное хорошо иллюстрирует рис. 5,6, где по-

казана динамика относительного веса доли листьев,имеющих оп-

ределенный угол наклона. Следует отметить, что из-за ограни-

ченного объема исходного материала имеет место большое рас-

сеяние и поэтому представленные кривые приходится рассматри-

вать как ориентировочные.

При гелиотропизме листья ориентированы определенным об-

разом по отношению к прямым лучам Солнца. Если аналогично

-функции определить новую функцию ,где - угол

между листовой нормалью и направлением Солнца
,

то мож-

но предположить, что ввиду гелиотропизма те-

-
со

-



(4)

где

ъ§ а?з6%-

мента как* вычисляется по данным экспери-

сов функции
утренних и вечерних ча-

тесная связь между
" 3°

' Существует
При /?.> 25-чУгт " высотой Солнца (рис. 6,в).

э почти во всех наблюдавшихся случаях

быстро перемещается , сторону больших значений ±

МЯ), показывает 6 б о
" местное вре-

тации в отдельных

симметричен. середине дня не

Из сказанного вытекает чтп

печника активно следят за движим п

верхнего яруса подсол-

примерно в 31)" если // 3 р.,о -

"" с фазовым сдвигом

25° листья вс. .ольше

""""

а^Птм"^'
ция ориентируют
И спектральным составом палампвй г

интенсивностью
-ть

зенитным рас

*

м
тора суммарной радиации увеличивается о

век-

Солнца и за.исит от
Уменьшением высоты

длины волны.На основании поверхности и

если правильнопредполомениеГчт
ентируютеяопределенным Сраз.„ ..
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90 /80 270 360%?
5 А/

О 30 60 О

Я

Рис. 6. а. Динамика функции в течение дня. Цифры в

кругах обозначают высоту Солнца ;

б. Доля листовой поверхности, ориентированной под разными

углами по отношению прямых лучей Солнца: 1 - 0-15°, 2 - 15-

30°, 3 - 30-45°, 4 - 45-60°, 5 - 60-75°, 6 - 75-90°;
в. Зависимость угла от высоты Солнца;
г. Азимутальная ориентация корзинок подсолнечника (по дан-

ным работы
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зивности не прямой, а суммарной радиации.
Изложенные результаты наших опытов, а также литературные

данные говорят о существовании большого многообразия в про-
странственной ориентации листьев растений.Различия существу-
ет не только между видами, но и внутри видов.Это обусловлено
сортовыми различиями, онтогенезом, адаптационными изменения-
ми и т.д. Нужно учесть и вариацию, свойственную всем биоло-
гическим объектам. По нашим данным (см. рис. 3 и 4) в недо-
брых случаях требуется провести измерения на 100-150 расте-
ниях для более или менее достоверного определения а, -функ-
ции. Обычно же число испытываемых растений в несколько раз
меньше. Систематические исследования по этому вопросу отоу*-
ствуют, большинство проведенных работ носит лишь предвари-
тельный характер.

Сделаны первые попытки классификации кривых <?, /б? ? что

сРазиевие разных видов и сортов растений,
работе ,_1] сделана попытка разделить всевозможные экспери-

стальные на 6 пассов.

дГву деление оказалось нецелесообраэ-
вил. Функ-

1. Плаяофильиая ориентация - расположение листьев пре-имущественно горизонтальное;
"Ре

2. Эректофильная ориентация - расположение листьевимущественно вертикальное;
листьев пре-

3.
ориентация — .

листьев граимумствашю под
рееполсжени.

распределения и.жно полнить ещ.'тремя
5. Вавномерная ориентация - под

наклон,
равнее келинеств.

6. Вертикальная ориентация - все
7. Горизонтальная ориентация "все

все листья горизонтальны.
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Рис. 7.Теоретические функции

распределения угла наклона

листовой поверхности

(по работе [7]): I - плано-

фильная, 2 - эректофильная,
3 - плагиофильная, 4 - экс-

тремофильная,s - равномерная.

Из представленных теоретических распределений наиболее часто

в природе реализуется равномерное распределение. Так, напри-

мер, большинство злаков и трав имеют довольно близкую к рав-

Пусть - "индекс угла наклона листовой поверхности",
определяемый соотношением

номерной ориентацию, а другие виды растений отклоняются от

нее в обе стороны. Поэтому при классификации функции мы

предлагаем брать за основу равномерную ориентацию ( = 1,
т.е. и характеризовать вое реальные функции

ориентации по степени отклонения их от равномерной.

1?

где знак "+" или определяется знаком разности

Знак "+" будет, когда реальная ориентация отклоняется от

равномерной в сторону горизонтальной, а знак -

вертикальной.

в сторону

Величина согласно формуле (6) равна половине пло-
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(в.)

*2 ВЛI

лис/льеб

Щади, находящейся мелщу кривыми и и она теммьше, чем бсмьше расхолщение медду и реальнойориентацией листьев.
реальной

Так как экспериментальное определение функции
=° ——-еценкой, определяя доли листовой поверхности о с у
имеющие углы наклона

ч

'

60 и 60-90°
тветственно в интервалах 0-30, 30-

. Тогда из (6) получим выражение

ГД. знак и— определяется знш,с разности 0 60
"Р" у!

- 1, при вертикальной ориентации и - т ..

ориентации у = о Таким оспа
Равномерной

т.вой т
лио-

<+1 между значениями -1< и <<т1. В таблиц, приведены учения для ряда

тпнпй

' Ход
угла наклона лис-товой поверхности в различных по-

севах кукурузы: 1 - пустой посев 2 _

редкий посев, 3 - данные де р?т
1 выметывание метелки, [п - цт,?
ние

метели, Ж - молочная спелость?
НС - восковая спелость.
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Эстония 2.-8.09

Таджи-
кистан

Утром

24.06
Вечером

25.06
Утром
28.07

Кукуруза

ВМ 16.7 8.0

4л. 30.5 0.1
sл. " 0.3
7л. " 0.5
9л. " 1.5

10л. " 2.8
12л. " 5.6

ВМ 5.4 3.3

ЦП 3.9 1.7

МС

Подсолнеч

ОК 4.1 1.2

Ц " 2.7

20-40
40-60
60-80
80-100

100-120
120-140
140-160
160-180
Посев

Посев

0-80
80-160

160
Посев

0-60
60-120

120
Посев

0-60
60-120

120
Посев

ник

Посев

0-80
80-160

160
Посев

0.21 [l]
0.06
0.02

-0.08
-0.08
-0.09
-0.11
-0.06
-0.03

0.21)
0.23
0.20 М

-0.07
-0.09
0.01?

0.14
0.15
0.14
0.14

-0.04
0.15
0.19
0.13

-0.07
0.14
0.19
0.13

0.30

0.36

0.28
0.46
0.41
0.41

Значения индекса угла наклона листовой поверхности для

некоторых посевов
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Продолжение таблицы

I 3 [ 4 ] 5 [ 6 ) 7У*B*

[7]
0.5 "

0.2?

белый
[3]

? Имев 0.45

п с

[7]

? Имев 0.38

Р н а

Е?]

? Посев 0.29

е н ь

[6]
Я ч м

Эстония 1962-66 Весь
Посев 0.09

28.07
Вечером

Ц 4.1 2.7 0-80
80-160

0.33
0.41

160 0.43
Посев 0.41

Сорго
Таджи-
кистан

5.08 ВМ . 4.4 0-80 0.32
80—160 0.27

160 0.13
Посев 0.19

Гибридная брюква
Эстония 30.06 УШ ?я ПС тт

9.08 ЗМ 2,8 0.6 Посев 0.31

Конские бобы
Эстония 21.08 п то о ок

1-08 И 2415 115 °-39 [1]

Карт офе ль

1.7 Посев 0.32
" 0.43

Эстония 2.08 ц к с;

Голландия 17.06 ц
О.О

Москов-
ская обл. ? ? ?

К л е в е р

Голландия 21.08 Ц ?

Р а

Голландия 12.05 Ц ?

Л ю ц е

Австралия 7.-12.12 ? 7

вегета-
ционный
период
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-0.02 [3]
Рожь

0-02'
-О.П [7]
0.07)

Голландия 27.04 ?
12.05 ВТ
29.05 К

Многолетний райграс

-0.27)
-0.19
0.15
0.45 (
0.23?
0.24
0.40
0.38

[7]

Пшеница

Москов-
ская обл. ? ?

Голландия 6.05 30 др.
10.06 10
10.06 30 "

10.06 50 "

21.08 10 "

*! 20 "

* 40 "

60 "

Обозначения: ВМ - выметывание метелки.

ВТ - выход в трубку.

...дн. - число дней с начала вегетации,

ЗМ - закрытие междурядий,
К - колошение,

...л. - число листьев,

МС - молочная спелость,

ОК - образование корзинки,

УПК - утолщение подсемядольного колена,

Ц - цветение,

ЦП - цветение початка.
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той "сменен в качестве щюс-

з.нтальных листьев в начал.
вертикальных листьев в

' Реход к преобладанию

-==Г---;-=
1—— — . -

а да-

го режима как характеристика
" "°Дель радиационно-

дает структуры РП.
листьев в единице объема
Обычно за это наппамеки. н

направлении т
.

Солнц,
ся высотой Солнца /?„* Д/й-,у и

Расстояние заменяет-
ских бобов подробный анализ

° кукурузы и кои-

Исли азимутальная зависимость
""" "

'

метка, то в первом приближении О- ? -"""тьев не очень за-

небречь Г
от азимута Солнца %,. Та-

- 78 -
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Поступила в редакцию
29 января 1969 г.

&2-6< Рис. 9. Зависимость
(0

параметров ,
и

индекса угла

0.5 наклона листовой по-

верхности . Крес-
тики с цифрами соот-

0
ветствуют теоретиче-

ским ориентациям де

-0.5
Вита

ким образом, наиболее существенной является зависимость 5.*
функции от высоты Солнца /?е. Для реальных РП оп-

ределяется путем громоздких расчетов и задается в табличном

или графическом виде. При функцию при-
ближенно аппроксимировать формулой

/?е
/

где - эффективная проекция площади листьев на вер-

тикальную поверхность, - тоже на горизонталь-

ную поверхность. Оказывается, что существует сравнительно
тесная связь между величинами 6; ,

& и (рис. 9).
Тз<г.'. определяя ;зфитометрических измерений индекс

. найдем по рис. 9 и и по формуле (8) уже легко

вычислить функцию , характеризующую радиационный
режигл посева.
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ОПРЕДЕЛЕНИЕ ФИТОМАССЫ ПОСЕВОВ

В. Росс

Излагаются некоторые вопросы методики определения фито-
массы посевов. Это осуществляется на основе так называе-

мых математически средних растений отдельно для надзем-
ных и подземных органов. Рассматриваются косвенные ме-

тоды.

Точное определение фитомассы растений в посевах пред-

ставляет трудоемкую и довольно сложную задачу. Трудности, с

которыми приходится сталкиваться, носят в основном методиче-

ский характер. Возникает проблема,как и в каком объеме выби-

рать растения, чтобы на основе ограниченного числа их полу-

чить правильное представление о запасах фитомассы и ее рас-

пределении между органами в посеве. Кроме того, органы рас-

тений делятся на две группы - надземные и подземные, для ко-

торых данная проблема решается по-разному.В нашей ранней ра-

боте [l] эти вопросы излагались коротко, теперь остановимся

на них подробнее.

Известно, что биологическим объектам характерна большая

вариация. Это относится и к фитомассе.Поэтому фитомассу -го

органа "1;, а также фитомассу целого растения та-

можне рассматривать как случайную переменную и накопление

исходной информации производить случайной выборкой. Именно

так поступали японские ученые в своих исследованиях [2],про-
веденных в рамках МБП на посевах риса,сои, кукурузы и сахар-
ной свеклы. Коэффициенты вариации сухой фитомассы отдельных

органов изменялись в весьма широких пределах - от 5

до 60%, в большинстве случаев от 15 до 30%. Следовательно,



при 1-процентном уровне значимости (относительная погреш-
ность 6 = 0.05) приходится выбирать по 60-240 растений. Это
не простая задача. Поэтому обычно стараются выбирать ограни-
ченное число типичных дня посева в данный момент воемени рас-
тений..

Нами применялся так называемый метод матема-
тически среднего растения, который со-
стоит в следующем. На основе случайной выборки, объем которой
гарантирует достоверность результатов в соответствии с пред-
принятыми критериями значимости, определяются средние значе-
ния ху всех простых характеристик растения. В число простых
характеристик входят такие параметры растения, которые легко
измеримы и не требуют сложной аппаратуры или уничтожения рас-
тений (высота растения, диаметр стебля, число листьев и др.)Простые характеристики позволяют описать в первом приближе-
нии фитометрическое состояние отдельного растения или посева
в целом. Растение, все характеристики которого численно рав-
няются ху , называется математически средним растением. Та-
кое растение - идеальное - в действительности точно не реали-
зуется. Практически для измерений выбираются растения, воз-
можно близкие к математически среднему. Какие характеристики
при этом необходимо учитывать точно и какие менее точно, на-
до выяснить отдельно в кадцом конкретном случае. Относительный
вес каждого органа в суммарной фитомассе растения различен и
меняется в течение вегетации. В связи с этим меняется и зна-
чимость тех или иных характеристик, на основе которых выбира-
ется математически среднее растение.

Например, у кукурузы в жчале вегетации практически вся
надземная фитомасса сосредоточена в листьях и "ведущими" ха-
рактеристиками будут число зеленых листьев и высота растенияВ середине вегетации на первое мест, выдвигается стебель. Зна-
чит, главное внимание следует обратить на высоту и диаметрстебля. В фазах созревания основная фитомасса сосредотачивай
ется в репродуктивных органах - початках, и к характеристикамдобавляется число початков и их параметры.

Предполагаем, что математически среднее растение достаточ-но хорошо описывает общий запас фитомассы в посеве и ее отио-
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Наши эксперименты показали, что даже в тех случаях, ког-

да растения выбираются на основе многих характеристик ху ,

вариации в фитомассах некоторых органов от растения к расте-

нию могут быть значительными. Характеристики х/ конкретно-

го "среднего" растения все же несколько отличаются от их

среднего значения в посеве в целом на величину =х/-х/<

Упомянутую вариацию можно несколько уменьшить сглаживанием,

если учесть величину и знак отклонения , а также харак-

тер связи между Ху и фитомассой данного органа л?/ .

У всех выбранных средних растений измеряется сырая фито-

масса по органам. Как правило, высушивается не вся фитомас-

са, а лишь некоторая доля фитомассы каждого органа. Нет ни-

какой необходимости высушивать целое растение, тем более, что

при мощных посевах засушивание 10-20 растений может предста-

вить технические трудности. При взятии проб для сушки следу-

ет учитывать, что коэффициенты содержания сухого вещества

меняются как в вертикальном (листья, стебель и др.), так и

в горизонтальном направлениях (листья).

сительное распределение по органам. Наше предположение можеч.

строго не выполняться по той причине, что математически

среднее растение выбирается на основе средних значений ли-

нейных характеристик, а фитомасса некоторых органов коррели-

рует наилучшим образом с характеристиками более высоких по-

рядков. Специальные эксперименты по этому вопросу нами не

проводились. Но имеется целый ряд работ, в которых обсужда-

ются аналогичные вопросы для древесных пород [3-5{. Обстоя-

тельное исследование проведено Баскервилем [З] для пихты

бальзамической. Выборка состояла из 101-го дерева. Сравнива-

лось четыре метода, где "среднее дерево" определялось на ос-

нове одного из параметров: высоты, диаметра стебля на высоте

груди (1.3 м), площади основания и объема кроны.Процентуаль-

ные отклонения от прямых измерений для суммарной фитомассы

границы изменения по органам представлены в табл.1. Как вид-

но, лишь четвертый метод дает удовлетворительные результаты.

В остальных случаях ошибки весьма большие. Применяемый в ле-

соводстве метод среднего согосподствующего дерева дает силь-

но завышенные результаты.



Таблица I

Сравнение косвенных методов определения
фитомасоы пихты бальзамической

(I)

-Гб-

Метод Суммарная Пределы
сухая

фитомасса изменения
по органам

Дерево со средней высотой

Диаметром
ствола (на высоте груди)

со средней площадью
основания

-50.2

-29.8

-45.2 * -64.3

-24.5 * -44.6

объемом
-12.2 -7.1 + -26.4

кЖм) °°

+ 0.1 +4.3 -12.8

+47.8 +42.8 4 +58.5

мостата:. Для этого сначала в течение ча

"

при температуре 105°, затем
Жируется

Через 30-Ю часов сушки
Л° ?0°С.

такой промежуток времени Обычно
более или менее постоянного веса

"Роб до

тельной сушки те же пробы
" "а""

иип. не 1%. проГ'?
охладдаются в эксикаторах и

"""маются из термостата,
результаты первой ""зльно.Всли *ё
чем на 1%, 6-часовой цикл сушт"м более

На основе взвешивания *
массы пробы и сырой фитомассы
его сухая фитомасса '' органа вычисляется

/7?/с" —



жается как сумма

(2)

массу на единицу площади посева

Ж, * (3)

Если методы определения фитомассы надземных органов отно-

сительно хорошо разработаны, то методика исследования фито-
массы подземных органов далека от совершенства. Такая обста-

новка вполне понятна, если учесть, что изучение корневых сис-

тем очень трудоемкая и требующая времени задача,оказывающаяся

часто не под силу и поэтому просто не рассматривающаяся. На-

дежные и систематические количественные данные о росте корней
и их связи с надземными органами для разных видов и в разных

условиях внешней среды практически отсутствуют. Но корневая

система выполняет весьма важную роль в жизнедеятельности рас-

тений (их снабжение водой и минеральными веществами, накопле-

ние и распределение органического вещества в почве и т.д.).

Поэтому вопрос о дальнейшем усовершенствовании методики и на-

коплении данных, касающихся корневых систем растений, остает-

ся пока актуальным.

К настоящему времени предложено около 30 методов или их

модификаций по изучению корневых систем растений [б-П]. Все

эти методы можно принципиально сгруппировать на качественные

и количественные.

где индексы суммирования могут иметь значения 1=1, ... ,/ъ

и /1=1,...,% . Здесь - число органов, % -число

выбранных растений, или с - индексы сырой и сухой
фитомассы. Умножая (2) на густоту посева /% .получаем фито-

Качественные методы дают информацию по

морфологии и экологии корневых систем,об особенностях их рос-

та и развития4 Корневая система раскапывается в горизонталь-

ном, .вертикальномили в о.оих направлениях, корни детально

описыва тся, зарисовываются, фотографируются. Как правило,

качественные методы очень трудоемки и связаны с затратой ма-

териальных средств для построения целых подземных лаборато-

-Я7-



рий [l2], поэтому применяются реже, чем количественные.

Количественные методы нашли в прак-
тике более широкое применение, Они позволяют определить дли-

ну, поверхность, объем и фитомасоу корней и дают вполне дос-

товерную картину о пространственном распределении названных

величин в почве, если только выполнены требования правильно-
го отбора проб для исследования и соблюдены методические осо-

бенности того или иного приема. Количественные методы в свою

очередь разделяются на три:
I. Метод выемки образцов по почвенным горизонтам (метод

монолитов). Метод предложен Качинским [l3]. Из почвы выкапы-

вается столбец, размер ребра которого диктуется исследуемыми
растениями и характером их пространственного расположения.
Строго правильный на всем протяжении почвенный столбец де-
лится в соответствии с генетическими горизонтами. Метод по-

зволяет вскрывать особенности взаимоотношения корневых сис-

тем с почвенной средой и, несмотря на свою трудоемкость, на-

шел широкое применение [l4-Iб].
2. Метод дробного учета. Метод позволяет в деталях ис-

следовать горизонтальное и вертикальное распределения корней
в почве. Применяется в основном к посевам. Тщательно вырав-
ненная вертикальная стенка делится в пределах площади пита-

ния растений (равна ширине междурядий) вертикальными и гори-
зонтальными линиями на квадратики 10x10 см. В направлении

рядков размер пробы берется также на 10 см (получим кубик с

объемом I дм'З)или в несколько раз больше. В первом случае
метод называется методом кубиков, во втором - методом брус-
ков [B]. Пробы вынимаются специальным стальным кубиком или

совком соответствующих размеров. По сравнению с "монолитным",
"дробный" метод менее трудоемок и есть возможность легко

брать пробы повторно. Недостатками обоих методов нужно счи-

тать то, что их производительность низка и при небольших раз-
мерах опытных участков они не применимы.

3. Применение буров разных конструкций. По сравнению с

вышеизложенными методами применение буров очень простой и

быстрый способ количественного определения корней. Чаще поль-

зуются бурами, имеющими поперечное сечение круглой формы

- ня-
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[l7-20], чем прямоугольной [2l-23], хотя известен факт, что

круглые буры могут давать преувеличенные до 25% данные [2l.

24]. Надо отметить, что применение буров требует очень тща-

тельного выбора мест для взятия проб. Это относится в первую

очередь к посевам, где растения располагаются полурегулярно.

По литературным данным [l5, 18, 24] в посеве кукурузы в меж-

дурядиях фитомасса корней в 8-14 раз меньше, чем в рядках.

Сказанное подтверждается нашими данными. На рис. г,а

представлено относительное распределение сухой фитомассы

корней кукурузы, подсолнечника и конских бобов поперек ряд-

ков. Оно задается безразмерной величиной

(4)27!., &! =

Рассмотренные здесь качественные и количественные мето-

ды часто применяются в разных комбинациях, что дает возмож-

ность всесторонне провести исследования.

Трудности изучения корневых систем заставляют нас очень

тщательно выбирать испытываемые объекты, чтобы на основе не-

скольких особей получить значительно лучшие результаты, чем

Здесь су
- средняя поверхностная плотность фитомассы кор-

ней для интервала от линии рядка ( X до центра между-

рядья ( х= 30). Конкретные кривые могут значитель-

но различаться, но во всех рассмотренных нами случаях наблю-

дается одна общая закономерность - кривые пересекают прямую

соответствующую равномерному распределению,в ин-

тервале X = 10 * 12. Этот узкий интервал можно принять за

"аффективную точку", позволяющую более точно определить ко-

личество фитомассы корней при помощи буров. На рис. 1,6 по-

казано интегральное распределение фитомассы корней с глуби-

ной.Конкретное распределение зависит от механических свойств

почвы, запасов минеральных веществ и влаги в почве.фазы раз-

вития растений, густоты посева и т.д. Максимальная глубина

проникновения корней и толщина верхнего слоя почвы, содержа-

щего 75% из общей фитомассы корней в период их максимально-

го значения, приведены в табл. 2.



I'ис.l. а. Распределение сухой фитомассы
корней поперек рядков в посевах кукувузы
подсолнечник. и конских бобов: I Лукуруl
за в фазе 6-го листа, 2 - кукуруза в фазе
9-го листа, 3 - среднее за период выметы-
вание метелки - цветение початка (все в
Эстонии), 4 - кукуруза в фазе созревания
(США, по работе М), 5 - конские бобы
(Эстония), 6 - равномерное распределение;
о. Интегральное распределение сухой фито-
массы корней с глубиной: I- кукуруза в

Таджикистане, молочная спелость, 2 - куку-
руза в сстонии, цветение метелки,3 - куку-
руза (по работе {15}),4 - подсолнеч-
ник в Таджикистане, цветение, 5 - конские

бобы в Эстонии, цветение.

- ео-
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Таблица 2

Глубина (в см) распределения фитомассы

корней разных посевов

при исследовании большого количества случайно выбранных объ-

ектов. Решение этой проблемы требует немало предварительной

информации и пока основывается в значительной мере на субъ-

ективных предположениях исследователей. В основном недостат-

ками методов объясняются большие расхождения в величинах кор-

невой массы одного и того же вида,полученные разными автора-

ми [2s]. На редких посевах нами выбирались объектами матема-

тически средние растения в предположении, что корневая систе-

ма таких растений является средней для посева как по фито-

массе, так и по пространственному распределению. Размеры мо-

нслгта определялись г.'нриноГ междурядий, средним расстоянием

между растениями и максимальной глубиной проникновения кор-

ней. Разумеется, в монолит входят и корни соседних растений,

но можно предполагать, что они в "динамическом равновесии

с корнями исследуемого растения, т.е. сколько корней данного

растения распространяется за пределы монолита, столько же

корней соседних растений входит в монолит. В густнх посевах

выбирался типичный для посева отрезок рядка длиной, равной

примерно ширине междурядий.

Методика вымывания корней из выкапываемых монолитов или

взятых бурами проб подробно изложена в монографии Таранов-

ской [?]. При этом целесообразно пользоваться дешевыми и бо-

лее практичными капроновыми ситами. Корни тщательно очищают-

ся и высушиваются до абсолютно сухого веса.

Непосредственное определение фитомассы растений и отдель

Культура Место
Глубина

0.75 /71у /Пу

Кукуруза Таджикистан 48 160

Кукуруза Эстония 60

Подсолнечник Таджикистан 24 120

Конские бобы Эстония 17 оО



ных их органов не всегда возможно ввиду недостатка времени,
малых размеров опытного участка, необходимости проводить по-

вторные измерения на тех же растениях и др. Сказанное отно-
сится в первую очередь к корневой системе. Г,олее или менее
удовлетворительный выход найден в применении косвенных мето-
дов. д этом случае используются коррелятивные связи между
Фитомассой и простыми линейными характеристиками.Такой метет
особенно широко применяется в лесоводстве и в зарубежной
научной литературе называется аллометрическим методом [2б]

Формулы, по которым определяется фитомасса, должны быть
достаточно точными, простыми и удобными с точки зрения прак-
тических вычислений. Обычно такие формулы дают удовлетвори-
тельные результаты в пределах ограниченных промежутков вре-
мени вегетативного роста. Так Чирков [27] предложил для оп-
ределения сырой фитомассы растения кукурузы формулу

Этот пример показывает, что практическая применяемость
4ЮРМУЛ рода, полученных мл

условии, ограничен.. Однако их ценность в том,что они позво-ляв определить те наиб.,., важные характеристики,
приходится иметь в виду при поиске регрессионных уравненийдля косвенного выражения фитомассы.

о;

(5)

где - высота самого длинного верхнего листа в вытянутом
положении, а/, - максимальный диаметр стебля, * - допва-
вочный коэффициент, зависящий от отношения величин А и д'Формула выведена по данным Московской области и действитель-
на ь.период от 5-го листа до выметывания метелки. При доста-
точно большом количестве растений, погрешность по данным ав-

мулу
М проверила фор-мулу на обширном материале, накопленном в разных пунктах Европейской части СССР. По ее данным

пунктах Ев-
* данным ошибки не превышали 10%Если высота измеряется с точностью 5-ти ом, а диаметр -'-го мм. то погрешность меньше 5-6%,0днак. в работе <291 от-мечается. что Формула Чиркова дает значения, занижение

на
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Нами был проведен множественный регрессионный анализ на

ЭВМ для посевов кукурузы (два варианта),подсолнечника и ги..

ридной брюквы. Так как линейная регрессионная модель не всег-

да дает наилучшие результат, были кроме линейных

ристик х;
,

выведены еще члены второго порядка ,30] :

(6)

щие выводы:

I, Для всех исследованных культур,в подавляющем сольшиь-

стве случаев, в качестве существенных характеристик наблюл?,

лись слетающие три:кукуруза - диаметр стебля, высота

самого длинного верхнего листа, число зеленых листьев; п о д

солнечник - диаметр стебля, высота стебля, числю

леных листьев; гибридная брюква - высота сам<

го длинного верхнего листа, диаметр корневища, чис <;

где - фитомасса любого органа или целого растения в сы-

ром или сухом виде, или площадь листьев. Проблема нахождения

регрессионного уравнения решается постепенно. На первом шаге

в качестве аргумента принимается тот параметр или ,

который имеет с наивысшую корреляцию, и вычисляются зн

чения коэффициентов в уравнении

На каждом следующем шаге в регрессионное уравнение в..-

дится новый параметр, который дает максимальное уменьшение

остаточного стандартного отклонения ,
вычисляются сно-

ва коэффициенты регрессионного уравнения, коэффициенты мне

жественной корреляции ,
показывающие степень зависимос-

ти между и ,
и критерии Фишера

где 5
у-.

- остаточное стандартное отклонение на

шаге. Новые параметры вводятся до тех пор,, пока не до-

стигает критического значения с - 1.

Из анализа полученных результатов можно сделать следую-





листьев. Через эти характеристики и их комбинации можно вы-

разить фитомассы отдельных органов или целого растения.

2. В первом приближении можно ограничиться регрессионным

уравнением типа (7), так как в большинстве случаев следующий

шаг (введение второго параметра) уменьшает остаточное стан-

дартное отклонение на 10-15%.

3. Коэффициенты регрессионных уравнений в течение веге-

тации подчиняются значительному изменению и это наблюдалось

без исключения во всех случаях. Постоянными можно их принять

лишь для очень непродолжительных периодов.В качестве иллюст-

рации на рис. 2 приведены некоторые примеры.

Больше всего, несомненно, интересуют нас оценки фитомас-

сы подземных органов. Для этого можно аналогично надземным

органам применить эмпирические регрессионные формулы [Тб].
Чаще всего здесь в качестве характеристики оценки применяет-

ся отношение фитомасс надземных и подземных органов

(8) .
/Л",

> = -

"?/73

Обозначения: Т* - время в днях от появления всходов, ВМ -

выметывание метелки, л - число листьев, ОК - образование кор-

зинки, С - созревание, Ц - цветение, ЦМ - цветение метелки,

ЦП - цветение початка.

Рис. 2. а. Динамика коэффициентов аллометрического уравне-

ния для косвенного определения Сухой

фитомассы листьев кукурузы ,
г) через диаметр стебля

( мм) и через высоту самого длинного верхнего листа

см). Эстония, 1966 г. 1 - <7,, 2 -

,
3 - а,;

б. То же для уравнения : 1 - а,, 2 - а. ,
в. Динамика коэффициентов аллометрического уравнения =

= косвенного определения суммарной площади листь-

ев ( дм ) индивидуального растения подсолнечника через

диаметр стебля ( (/„, мм). Таджикистан, 1965 г.: 1 - <7, ,

2 - Л..
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Та рис. 3 приведены наши данные об изменении
в кукурузы и конских бобов в течение вегетации. Как
видно, изменения весьма большие. Постоянной можно считать ве-
личину У кукурузы лишь в начальный период вегетации до
появления 3-4-го листа.

Величина сравнительно удобная, но не очень надежная
характеристика. По данным работы коррелятивная связь

между подземными и надземными органами некоторых видов весь-
ма слабая. Для травяного покрова в дубо-ельнике получены зна-
чения коэффициентов корреляции 1 = 0.37-0.53. Величина
меняется значительно не только от вида к виду, но и в преде-
лах одного и того же вида в зависимости от климатических и
погодных условий, физико-механических свойств почв,фазы раз-
вития и т.д. Недостаток минеральных удобрений в почве приво-
дит к относительному увеличению доли корней [32]. При низком

содержании азота в почве отношение сухой фитомассы надземных
органов ячменя к сухой фитомассе корней имеет значе-
ние о.9, увеличиваясь при среднем содержании до 8.9 и высо-
ком до 9.3. Данные получены на 56-й день вегетации. Влияние
водного режима почвы на накопление сырой фитомассы подземных
и надземных органов и на характеристику злаков отража-
ет табл. 3, заимствованная из работы [33].

Таблица 3

влияние водного режима почвы на характеристику

Влажность

почвы (в %)

Сырая фитомасса (в г)

НЗ ПЗ 22

11 1.56 4.30 5.86 0.36
15 2.35 4.90 7.25 0.48
20 3.36 5.18 8.54 0.64
во 3.54 4.21 7.75 0.84
38 3.63 4.05 7.68 0.89
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ФИТОМВТРИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ И ФСЮСИНТЕТИТЕСКАЯ
т

ПРСЛУКТИВНОСТЬ ПОСЕВА ЯЧМЕНЯ
. АГРОМЕТЕОРОЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА И ГЕОМЕТРИЧЕСКАЯ

СТРУКТУРА ПОСЕВА

X. Мяги, Ю. Росс
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рассматри-
вегетационного пеоиоля и

величин в течение
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заметное повышение'урожайности дальнейшее
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биологических процессов в растениях, в установлении зависи-

мостей этих процессов от внешней среды,в выяснении оптималь-

ных условий для протекания тех основных биологических про-

цессов, в результате которых формируется высокий и качест-

венный урожай. Другими словами, перспективный путь повышения

урожайности сельскохозяйственных культур определяется успе-

хами развития комплексной теории продуктишости. Основы этой

теории в СССР были сформулированы в работах Ничипоровича

[l-3] и являются началом развития количественной теории фо-

тосинтетической продуктивности посевов сельскохозяйственных

культур в нашей стране.

В рамкят этой теории большое значение имеет количествен-

ное описание различных аспектов жизнедеятельности посева, в

том числе и количественное описание геометрической структуры

прироста и распределения фитомассы и продуктивности посева.

Требования новой теории ускорили возникновение новой научной

дисциплины - фитометрии, находящейся на грани био-

логии и математики, занимающейся измерением, математической

обработкой и установлением количественных связей между пара-

метрами, характеризующими геометрическую структуру, процессы

роста посевов, растений и отдельных их органов, а также изме-

нение этих связей в течение вегетационного периода.Таким об-

разом, на основе фитометрических измерений можно проследить

за ростом и развитием растений и отдельных органов, получить

представление о динамике ассимилирующей площади и распреде-

лении ее в отдельных слоях посева, об ориентации листовой по-

верхности, а также о различных показателях продуктивности и

исходных данных для агрометеорологических прогнозов и т.д.

Для фитометрических измерений характерны простота и кас-

совый характер, обусловленный большой изменчивостью измеряе-

мых величин. Фитометрические методы, базирующиеся на матема-

тической статистике, к сожалению, у нас еще мало внедряются

в агрономию. Работы по фитометрии злаковых культур в СССР

очень немногочисленны [4-B].
Настоящая работа посвящена фитометрии посевов ячменя в

климатических условиях Эстонии в связи с изучением фотосин-

тетической деятельности посевов. Цель работы - разработать
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рациональную методику фитометрических измерений в посеве яч-

меня, установить закономерности вертикального распределения
и пространственной ориентации ассимилирующей площади расте-
ний по отдельным органам, изучить главные черты роста и фо-
тосинтетической деятельности посева в зависимости от погоды.

Полевые опыты были проведены в 1964-1966 гг. в Эстонии
близ города Тарту в опытном хозяйстве Эстонской сельскохо-
зяйственной академии "Эрика".

I. Агрометеорологическая характеристика опытов

Основываясь на рис. Iи 2 и табл. 2, дадим агрометеою
логическую характеристику посева за вегетационный

Агротехнические данные и урожаи посевов приведены
в табл. 1. Вое посевы рядковые, ширина междурядий 10 см. Из

* отношении минерального питания посевы

в

1 и 1966 1 можно считать достаточно обеспеченными.
1964 г. из-за ливневых и грозовых дождей (24 июня и 7 ию-ля) отмечалось частичное пмегание посева. Среднедекадные

значения важнейших метеорологических элементов за вегетаци-
онные периоды 1964-1966 гг. приведены в табл. 2. а фактиче-
ские сроки фаз развития посевов даны в нижней части рис. 1.

а основе дат развития посевов и агрометеорологических дан-
ных составлена табл. 3, характеризующая агроклиматологиче-
ские условия роста растений в течение отдельных периодов их

летниП' в той ж. таблице даны средние много-

Т""""' а также условия роста растений в самый бла-
гоприятный и неблагоприятный годы.

На рис. 1 изображен ход запасов продуктивной влаги ю-.

в 1Э64 и 1965 гг. запасы продуктивной влаги в июне и июле
почти критическое значение, а в верхних слоях почвы

т'л Т'на
вис

Т осадков (см.таол. <.).На рис. 2 приведен ход некоторых метеорологических

фактов в течение
период. . за 1Ж5 и



Таблица I

Характеристики продуктивности посева ячменя "Домен", Тарту, 1964-1966 гг.

2 ц/га аммиач-

ной селитры,
2 ц/га калий-

ной соли,
4 ц/га супер-
фосфата

О 4.8 %4.8 9.0 0 9.0 0.3914.У 600-
700

1966
II

Без минераль-
ного питания



Таблица 2

Среднедекадные значения некоторых метеорологических характеристик, Тарту, 1964-1966 гг.

+0.6

+2.1

-0.3

-0.5

3 -О -I

4 3 5

4 7 5

6 3 5

232
1964

566

928

1220

-4 -4 -0

3 3 8

5 6 8

7 3 9

160
1965

471

769

1061

У 8.9 15.2 Й"в
I 5

1966 У 13.8 17.6 18.1 16.5 +2.3 5 7 II 575УП 15.8 16.6 18.8 17.1 +о.з 10 в 8 9Ю
УШ 15.7 15.3 12.1 14.3 -0.6 7 7 6 12М1239

Температура воздуха (в °С)

Год
Средняя Минимальная

Сумма эфф.Месяц

1 11 111 Месяц
Отклонение

от нормы
1 11 111

температур

с начала

весны

У 9.3 9.0 13.6 10.7
У1 14.7 17.3 17.0 16.3

У11 14.2 18.3 16.9 16.5

УШ 14.8 14.2 14.4 14.4

У 6.0 7.9 9.3 7.8
У1 14.3 16.7 15.2 15.4

У11 12.0 15.3 15.6 14.4
УШ 13.2 11.7 17.6 14.2

-2.3

+1.2

-2.4

-0.7



Продолжение табл. 2

36 2.04 2.03 3.45

75 2.31 2.76 2.73

38 2.26 2.18 2.40
64 1.24 1.76 1.58

У 57 67 34 2 14

62 48 64 12 9

70 71 60 6 4

78 57 70 37 I

0 16

30 51

19 29

14 5252

47 46 42 4 16

44 45 61 4 5

72 58 69 37 3

64 67 55 19 9

53 2.11 1.92 3.00

59 2.37 2.68 2.28

95 2.15 2.28 2.СЮ
40 1.97 1.66 1.71

У

У1
1965

уц

УШ

195 1.66 2.49 1.85

101 2.31 3.45 1.95

70 2.08 2.26 2.20

163 1.69 1.63 1.72

У 62 47 64 29 0

58 37 64 3 0

% 59 59 28 13

63 66 59 37 12

57 86

66 69

II 52

55 134

У1
1966

уц

УШ

1964
У1

Уll

УШ
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Рис. I. Динамика запасов продуктивной влаги
Ь'/л/?(в глм)и сроки наступления фаз разви-

тия близ Тарту в 1964-1966 гг.:а -Ц, в слое
почвы 0-100 см, б слое почвы 0-20 см;
горизонтальные прямые I и 2 указывают крити-
ческие значения запасов продуктивной влаги;
С - срок сева, Вх - всходы, 3 - третий лист,
Т - выход в трубку, 5 - пятый лист,7 - седь-
мой лист, К - колошение, М, В и П - молочная
восковая и полная спелость соответственно,

У - уборка урезая.

Л966-
С Вх 3 Т 5 7 ?< ЛУ в /7 У

С 8х 3 Т 5 7 /< в Л У

С 8x3 73 7 ЛУ 8 Л У
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Май. Пониженный температурный режим и значительный не-

достаток осадков. Эффективных температур (выше +s°) накопи-

лось 99°, что на 37% меньше обычного. Хотя май был засушли-

вым, запасы влаги в почве были в течение месяца достаточны-

ми. Пониженный температурный режим несколько замедлил рост

и развитие растений.
Июнь. По температурному режиму несколько теплее обыч-

ного (311° эффективных температур, или 11% больше нормы).
Из-за преобладания теплой сухой погоды в I и II декадах от-

носительная влажность воздуха была невысокой, а средний де-

фицит влажности во II и 1У пятидневках колебался от 8 до

12 мб. В течение большинства дней июня рост и развитие рас-

тений проходили в благоприятных агрометеорологических усло-

виях. Только во второй декаде из-за длительного отсутствия

дождей сказалось отрицательное действие засухи - растения

отставали в росте и нижние листья желтели. К 18-му июня за-

пасы продуктивной влаги стали ниже критического значения. П-

оэтому после длительного засушливого периода выпавшие в конце

II и 111 декад осадки оказались исключительно своевременны-

ми и благоприятными. Дожди носили в основном обложный харак-

тер и часто шли ночью.

Июль. Вопреки обычному оказался холоднее июня - сум-

ма эффективных температур составила 291°, что на 21% ниже

нормы. Дожди шли очень часто (20 дней), но оставались близ-

кими к норме. Рост и развитие растений проходили при пони-

женном температурном режиме и почти при достаточной влаго-

обеспеченности (в течение II и 111 декад запасы продуктивной

влаги в метровом слое почвы были в среднем на 10% ниже кри-

тического значения). Фазы развития растений наступали в сро-

ки, близкие к обычным.

Август. Полезного тепла для растений накопилось

284° - количество, близкое к норме (93%). С начала мая до

конца августа сумма эффективных температур составила 985°,
т.е. на 123° (12.5%) меньше среднемноголетнего количества.

Рост и развитие растений протекали в первые две декады в ус-

ловиях прохладной погоды, в третьей декаде при необыкновенно

теплой погоде. Полной спелости зерна культура достигла в кон.
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2. Ход некоторых метеорологических
факторов в Тарту за 1965-1966 гг.:
а. 11ентадные суммы фотосинтетически ак-
тивной радиации (ФАР) Д в
1 - 1965 г., 2 - 1966 г., 3 - многолет-
нее среднее;
б. Среднепентадная температура воздуха

и пентадные сумм]4эффективных темпе-

ратур ;
в. Суточное количество осадков ь/ в мм.

(Обозначения см. рис. 1),
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це месяца, т.е. позже среднемноголетнего срока на полторы

недели.

Агрометеорологическая характеристика посева за вегетаци-

онный период 1966 г. следующая:

Май. По температурному режиму оказался значительно

теплее мая 1965 г. Сумма эффективных температур за месяц со-

ставила 213°, или 35% выше нормы. Очень тепло (на 3° выше

нормы) было во II декаде, сохранялся почти летний режим по-

годы: максимальная температура удерживалась в пределах 19-

22°, а в конце декады она повысилась до 23-26°.В течение по-

следних 20-ти лет такие высокие температуры во II декаде мая

наблюдались еще в 1949, 1957 и 1963 гг. Прорастание семян на-

чалось в 1У пятидневке при очень высокой температуре. Из-за

очень теплой и солнечной погоды во II декаде мая воздух стал

сухим (днем относительная влажность в 1У пятидневке понижа-

лась до 30-35%). Хорошие влагозапасы к началу вегетации и

значительные осадки (приблизительно 2 нормы) обеспечили до-

статочную влагоснабженность почвы на протяжении всего меся-

ца. Обильные осадки в последней пятидневке обусловили силь-

ное увлажнение почвы, она стала липкой.

Июнь. Первая пятидневка была прохладной, но в даль-

нейшем произошло заметное повышение температуры воздуха. В

результате преобладания очень теплой для данного времени по-

годы, среднемесячная температура воздуха оказалась на 2.3

выше нормы и эффективного тепла накопилось 365°,т.е. 32% вы-

ше нормы. Очень сухой была II декада (без осадков),в резуль-

тате чего к концу декады появились признаки засухи и нижние

листья растений пожелтели. После дождя в третьей декаде

(осадки в виде ливневого дождя с грозами выпадали преимущес-

твенно в последней пятидневке в пределах нормы) состояние

растений улучшилось и рост продолжался нормально. Из-за по-

вышенного температурного режима развитие растений в июне про-

ходило немного быстрее обычного, но боковые побеги оказались

слабыми.

Июль. Преобладала умеренно теплая погода. В первой и

второй декадах и в последней пятидневке среднесуточная тем-

пература воздуха была около нормы (16-17°). Значительное по-



Таблица 3

-Г964
B.У 25 28 15 15

1965 lI.У 28 27 19 18

1966 14,у 22 27 16 %

12.3 16.7 15.3 17.9 1.0 1.6 1.0 2.4

10.1 15.4 15.5 13.4 0.9 2.4 1.1 2.5
13.7 18.3 16.1 18.7 2.7 1.8 3.4 0.9

12.3 15.5 17.4 16.8 1.6 2.4 2.4 2.6
13.7 16.0 15.5 14.1 1.7 3.9 2.6 3.4

13.8 21.3 16.5 18.0 1.3 0.9 3.4 0.8

в I " - — —.

Агр.мииатол.гическая характеристикаусловий рост, жменя, Тарту. 1964-1966 гр.

Год Срок
Средняя Среднее количеств.

л
сева ! воздуха (в °С), 1осадковв,енв

1964 .V
. [__

Среднее многолетнее
значение 9.У 33 24 17 13

благоприятный (1956) 14.У 29 22 20 13

Неблагоприятный
10.39 16 К 17



вышение температуры произошло в У пятидневке,среднесуточная

температура воздуха составляла 22°. Эффективного тепла на-

копилось 397°, т.е. около нормы (108%). Осадки носили в ос-

новном характер ливневых дождей с грозами. Сумма осадков со-

ставила 70% от нормы. Запасы продуктивной влаги в почве бы-

ли достаточными. Поскольку предыдущий период лета оказался

несколько теплее обычного, развитие растений проходило быс-

трее.

Август. В первые две декады температура воздуха

была в пределах нормы, но в конце месяца произошло значи-

тельное понижение температуры. Эффективного тепла накопи-

лось 296°, или 96% от нормы. С начала мая до конца августа

сумма эффективных температур составила 1271°, т.е. на 163°

(14.7%) больше среднемноголетнего количества, или на 286°

больше прошлогоднего количества тепла, накопившегося к это-

му времени. Сумма осадков за месяц составила 134мм,или 163%
от месячной нормы. Развитие растений проходило в основном в

благоприятных погодных условиях. Полной спелости достиг по-

сев в конце II декады, что совпадает со среднемноголетним

сроком.

Из-за неблагоприятных погодных условий в 1966 г. раз-

витие боковых побегов было ненормальным - первичные боко-

вые побеги пострадали от засухи, а обильные осадки (410 вы-

ше нормы) в период колошения обусловили выпускание вторич-

ных боковых побегов, которые не успели совершить цикл раз-

вития. Вследствие этого хозяйственный урожай боковых побе-

гов посева 1966 I составил лишь 8.9% от суммарного, то

время как у посева 1965 Iон был значительно выше - 36.4%
(см. табл. I).

Анализ структуры урожая как по местным (табл. I), так и

по данным агрометеорологической станции Йыгева в Эстонской

ССР [9] в связи с данными табл. 3 позволяет установить, что

фотосинтетическая деятельность посева в 1965 вегетаци-

онном году проходила в погодных условиях, близких к опти-

мальным (нормальным), а в 1966 г. в менее благоприятных ус-

ловиях.

113-
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2. Статистические фитометрические характеристики посева и

их взаимосвязь

Для описания структуры и развития посева были проведе-
ны фитометрические измерения и фенологические наблюдения че-
рез пятидневные интервалы. Выборочная совокупность состояла
из 50-100 растений. Как показали дальнейшие расчеты, выбо-
рочная совокупность оказалась достаточной (см. табл. 4).

При проведении фитометрических измерений в качестве'пер-
вичных статистических характеристик были избраны следующие
величины главного побега:

высота растения в см от поверхности почвы до са-
мого шсокого листа (или верхушки колоса), нахо-
дящегося в естественном положении;

- то же для листа, находящегося в выпрямленном по-
ложении (максимальная высота растения)*

2.5- высота стебля в см;
Од - диаметр стебля в мм;

- высота точки ответвления от стебля <'-го листа
в см;

- длина -го листа в см;

Я/. - общее количество листьев побега;
количество фотосинтезирующих листьев побега;

- степень пожелтения / -го листа, причем 0
соответствует зеленому, а тч,. = 1 - пожелтев-
шему листу.

Д"я тех же растений были определены сырая и

7 отдельных надземных органов, а также фито-
масса корней. Для определения Зитоплощади использовался фо-

собственной конструкции с учетом
равки на пропускание света листом. Абсолютно сухая фито-

'УЗ"* "ячальной температуре°тка и анализ первичных статистических характе-
ристик пжазали, чт. они приближенв. псдчиичются
ному распределению с отклонением в сторону логарифмически
нормального распределения.

" аритмически

В качестве пример. .. 3,,

- 114 -



Таблица 4

Статистики некоторых характеристик посева ячменя, Тарту, 1966 г.

7.У1 20.6 3.09 15.0 60 167 17.8 3.06 17.2 80 219

11.У1 29.2 4.44 15.2 61 174 22.9 4.55 19.9 107 295 8.3 1.60 19.3 101 278

15.У1 33.6 3.31 9.9 26 73 26.6 3.47 13.0 45 125

16.У1 39.7 3.94 9.9 26 73 29.1 3.26 11.2 33 92 14,4 2.84 19.7 105 289

21.У1 50.5 4.69 9.3 23 64 41.9 4.38 10.5 29 82 28.0 3.83 13.7 49 141

25.У1 55.4 5.55 10.0 27 75 51.5 5.66 11.0 33 90 42.2 6.27 14.9 59 166

29.У1 63.6 6.76 10.7 30 84 63.3 6.75 10.7 30 84 57.1 6.30 11.0 33 90

4.У11 62.1 5.39 8.7 20 57

9.У11 69.4 6.Ю 10.0 27 75 64.0 5.97 9.3 23 65

14.У11 69.3 5.56 8.0 17 48 63.8 4.92 7.7 16 44

19.У11 78.0 6.65 8.5 19 55 71.6 5.79 8.1 17 49

26.У11 77.5 4.69 6.1 10 28 71.3 4.19 5.9 10 27

З.У111 73.5 6.19 8.4 19 54 68.0 5.35 7.9 17 47
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Рис. 3. а. Гистограмма высоты стебля
(1965 г.):

- чиеяп
в фазе колошениячисло растении в интервал о

штрихованные столбики - главные побеги Т '

беги;
главные побеги, белые - боковые по-

б. Зависимость между средней высотой (в см) ,
диаметром (в мм) стебля (1964 г )- 1

я средним

2 - боковые побеги-
' главные побеги,

в. Динамика изменения высоты точки ответвления я г
отдельных листьев главного (2 Я)
<1964 г.), время г ""бегов

у днях) отсчитывается с момента появ-
ления всходов.



высоты стебля отдельно для главных (заштрихованные
столбики) и боковых (белые столбики) побегов.

Сопоставляя между собой достаточно большие выборки %
при б= 0.05 и 0.99 видим, что по сравнению с посе-

вом ячменя, посев кукурузы является значительно менее одно-

родным, а посевы ржи и пша!ицы более однородными.

=
(I)

(2)

хотя в начальный период роста разброс точек сравнительно

большой. Учитывая то обстоятельство,что из трех высот -

17 -

Для статистических характеристик , и бы-

ли вычислены математическое ожидание (среднее значение) 2 ,

стандартное отклонение б'
, коэффициент вариации ь* и до-

статочно большой объем выборки где (5 - мак-

симально допустимая ошибка определения изучаемой характерис-

тики, принятой равной 5%, с/ - граничное значение довери-

тельного интервала при доверительной вероятности = 0.99.

В табл. 4 приведен ход статистик л , б и %
характеристик , и в течение вегетационного

периода 1966 г. Из таблицы видно, что в ходе роста однород-

ность посева увеличивается. Такая же закономерность ны по-

сева кукурузы получена Россом и Власовой М. а для озимой

пшеницы и ржи - Купченко

Сопоставление фитометрических характеристик позволяет ус
тановитъ между ними ряд корреляционных зависимостей.Из рис.4

вытекает, что между средними значениями высот и

главного побега существует приближенно линейная зависимость,

начиная с высоты 25 см (кривая 1):

Линейная зависимость обнаружена и для посева кукурузы

Россом и Власовой [4]. Зависимость между средними значениями

максимальной высоты растения и высотой стебля (кри-
вая 2 на рцс. 4) также является линейной и выражается форму-

лой
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4. Связь
(кривая 1) и

между средними значениями высот и
-2? и (кривая 2) растений. Тарту

1964-1966 гг.



ютрической характеристики можно ограничиться только одной

дчиной - максимальной высотой растемия .

Зависимость между средними значениями высоты и диа-

тром стебля б/.,, приведенная на рис. 3,6 - нелинейная. В

начальный период роста до фазы колошения диаметр увеличива-

ется значительно быстрее, чем шсота стебля.В фазе колошения

диаметр стебля растения достигает максимального значения и

его увеличение прекращается, вто время как рост стебля в

высоту продолжается до молочной спелости.

(3)

т

и - наименьший коэффициент вариации имеет ,
а

также то, что , и 2д статистически связаны форму-

лами (1) и (2) в фитометрии ячменя в качестве первичной фи-

Существует также линейная связь между средними значения-

ми боковой площади и шсотой стебля .
Но так как по-

следняя линейно связана с максимальной высотой , то на

рис. 5 изображена зависимость между и как для глав-

ных, так и для боковых стеблей (кривая 2), характеризуемая

выражением

На рис. 3,в изображено повышение высоты точки ответвле-

ния отдельных листьев главного и бокового побегов с рос-

том растений. Видно, что с возрастанием порядкового номера

листа (нумерация листьев начинается снизуПовышается и окон-

чательная высота точки ответвления листа как у главного, так

и у бокового побега. Особенно велико (30 см) расстояние меж-

ду последними листьями. Аналогичная картина наблюдается так-

же у кукурузы [4].
При изучении связи между длиной и площадью лис-

тьев, имеющих различный порядковый номер /
,

выявлено нали-

чие нелинейной зависмлости (рис. 6) в виде

/.32

если

- (4)

,
*

если
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о. .'Зависимость между высотой (
и зеленой нлоп(адью листьев (в

в см)
(кои-

?, и зависимость между средней тисотой
Р основой площадью стебля

(н см ) растения 2). Тарту 1965-
1966, гг.



Тот факт, что рост площади первого листа имеет иной характер
по сравнению с остальными листьями объясняется, по-видимому,
тем, что рост первого листа происходит не за счет продуктов
фотосинтеза, а за счет продуктов,запасенных в зерне. В даль-
нейшем формула (4) используется при изучении динамики роста
отдельных листьев.

1?Т-

(5)

!6.

Рис. 6. Зависимость между длиной (в см)
и площадью (в см ) листа в случае пер-
вого (1) и остальных листьев (2). Тарту,

1964-1965 гг.

В период вегетативного роста между зеленой площадью лис-

тьев и жсотой .2ут.побега (рис. 5, кривая 1) имеет ме-

сто линейная зависимость



Эмпирические формулы (3) и (5) имеют важное практическое
значение: измеряя максимальную высоту побега,можно вычислить

суммарную площадь листьев и площадь поверхности стебля. Од-
нако остается открытым вопрос, в какой мере эмпирические по-

стоянные в уравнениях (1)-(5) являются универсальными; как

они изменяются от сорта к сорту, как зависят от климатиче-
ских и метеорологических условий и от других факторов, влия-

ющих на рост.

а. Вертикальное распределение площади листьев

т

3.Вертикальное распределение площади фитоэлементов в посеве

Вертикальное распределение площади отдельных органов рас-
тений характеризуется плотностью площади фитоэлементов
т.е. величиной площади го органа растения ( для лис-

тьев, для стеблей и ;'=/? для колосьев) в единице
объема посева на высоте Еб.].В настоящей работе
выражена в дм -дм .

Величины
, и

, рас-
смотрение которых проводится ниже, обозначают данную функцию
соответственно для листьев, стеблей и колосьев.

Динамика вертикального распределения плотности площади
верхней стороны листьев в течение вегетационного пе-

риода приведена на рис. 7 и в табл. 5. Из последних вытека-

ет, что для посевов, обеспеченных минеральным питанием, вид
кривых изменяется одинаково для каддого года: с те-
чением времени максимум кривых возрастает и перемещается в
более высокие слои. В стадии роста последних листьев (кри-
вая 3) плотность площади листьев достигает максиму-
ма, находящегося на высоте примерно где 2, - высота
посева до колошения. Максимальные значения равны 1.3-
1.4 дм *дм

, что численно составляет примерно где
" суммарная площадь листьев в м на квадратный метр по-

сева. В то же время уже вследствие высыхания первых листьев,
начинает уменьшаться площадь листьев в нижних слоях. До фазы
колошения еще несколько увеличивается в верхних ело-
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в посеве в течение вегетационного периода.

Тарту, 1966 г.: 1-5 - зеленые листья, 3 -

5' - зеленые и высохшие листая вместе: I -

7 УК18); 2-16 УК27); 3 и 3* - 21 У1(32);
4и4* - 29 УК4O); 5 и 5* -19 УIК6O).

Цифры в скобках показывают количество дней,
начиная с появления всходов.

Рис. 7. Динамика вертикального распределения

плотности площади листьев (в )



Таблица 5

Динамика вертикального распределения плотности площади листьев посева ячменя

Тарту, 1965 г.

Посев с обеспеченным минеральным питанием (1965 I)

Слой

(в см)
5.У1 10.У1 15.У1

25.У1 5.У11 15.У11 20.У11 5.У111

зел. общ. зел. общ. зел. общ, зел. общ. зел. общ.
0'17 0.17 0.11 0.11 0.12 0.12 0.03 0.06

0.05 0.05 0,09 0.09 0.14 0.14 0.12 0.12 0.06 0.11
00*40 0.31 0.31 0.46 0.46 0.48 0.48 0.46 0.46 0.06 0*25

" 0.29 0.90 0.90 1.16 1.16 0.76 0.79 0.48 0.60 0.01 0.29
10-00 0.44 0.85 1.38 1.38 1.15 1.21 0.56 0.71 0.18 0.50 0
0-10 0.46 0.84 1.03 1.00 1.09 0.74 0.94 0.05 0.53 0 0.37 0 0*10

Посев без минерального питания (1965 II)

0.02 0.02 0.05 0.05 0.01 0.01
0.06 0.06 0.06 0.03 0.03 0.01 0.02
0.12 0.14 0.14 0.18 0.18 0 0.10
0.33 0.23 0.23 0.25 0.31 0.10 0.20
0.56 0.53 0.56 0.13 0.35 0.02 0.18
0.60 0.35 0.51 0 0.20 0 0.07

40-50
0.06

30-40
0.12

20-30 0.19 0.19 0.33
10-20 0.24 0.42 0.42 0.56 0.56 0.54
0-10 0.69 0.68 0.72 0.59 0.75 0.46
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ях посева (выше 2./3) главным образом за счет роста от-

ростков растений, но в нижних слоях (ниже 2./3) она посте-

пенно уменьшается (кривая 4). В фазе колошения кривая

имеет обычно два максимума: кроме главного максимума на вы-

соте 2о/3 имеется небольшой вторичный максимум, численно

составляющий около 5% от * в самом верхнем слое листь-

ев. Объясняется это тем, что расстояние между последним и

предпоследним листьями значительно больше чем между предыду-

щим. Поэтому между средним уровнем последних листьев и

верхней границей лежащих ниже листьев образуется пространст-

во, в котором численно составляет только 2-3% от

В фазе молочной спелости происходит быстрое уменьшение с/,/и?
во всех слоях посева (кривая 5), причем дольше всего листья

держатся зелеными в средних слоях.

В работе Абашиной и Козинцева М, относящейся к посеву

ячменя в Калужской области (сорт Винер), отмечается два мак-

симума на высотах = 0.2 и 0.5-0.6, причем нижний

максимум обусловлен наличием боковых побегов листвы. Отсут-

ствие нижнего максимума на рис. 7 объясняется слабой разви-

тостью боковых побегов в условиях Эстонии.

Для посева без минерального питания (1965 11) изменение

вида с течением времени несколько иное: высота мак-

симума кривых смещается в более высокие слои,а значение мак-

симума постепенно снижается, причем достигает мак-

симального значения (0.7 дм в самом нижнем слое (0-

10 см) в стадии роста 4-го листа (начало подрастания). Объ-

ясняется это двумя обстоятельствами, обусловленными недостат-

ком минерального питания. Во-первых, листья растений не до-

стигают такой длины, как в посеве с обеспеченным минераль-

ным питанием и, следовательно, их площадь меньше.Кроме того,

меньше и количество листьев. Во-вторых, пожелтение листьев в

посеве 1965 11 началось примерно на одну неделю раньше (не-

посредственно после достижения максимального значения

в самом нижнем слое) и происходило интенсивнее, чем в посеве

1965 1. В остальном ход кривых посева 1965 11 ана-

логичен ходу кривых для посева, обеспеченного ми-

неральным питанием.



Таблица 6

*Т2

функция для листьев ячменя, Тарту, 1965 г.

, минеральным (1965 1)
Глубина
(в см)

5.У1 10.У1 15.У1
25.У1 5.У11 15.У11 20,УП 5.УШ

общ. зел. {общ. зел. !общ. зел. !общ. зел. обт.

?*14 о'зе 0*36 "'X 0.03*
1)

1-14 0.36 0.36 0.36 0.26 0.25 0,25 0.24 0 24 0 09 от?

40
1-"' °-'2 0-72 0.73 0.73

2.64 2.(И 1.88 1.88 1,49 1.52 1.13 133 3
3.64 3.75 3.03 3.09 2.05 2.23 1.36 1.80

*

ом
3.77 4.03 2.10 2.76 2.17

-осев без минерального питания (1965 11)
1лубина
(в см)

12.У1
17.У1 22.У1 2.У11 7.У11 22.УЦ 31.У11

зел. [ общ. зел. общ. зел. общ. зел. общ. зел. ОбП1. ЗРЯ )
0.24 0.42 0.42 0.19 0.19 0.06 п пя

20

30

40

1,10 1.14 0.75

1.34

0.75 0.18

1.50 о.51

и.ио

0.18

0.51

и.их

0.08

0.22

0.02

0.08

0.22

0.05 0.05 0.01 0.01
0.08 0.08 0.02 0.03
0.26 0.26 0.08 0.18

50
1.05 1.07 0.45 0.45 0.51 0.57 0.18 0.33

60
1.51 1.67 0.98 1.01 0.64 0.92 0.20 0.51

1.33 1.53 1.12 0.58
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2 - 29 У1; 3 - 19 У11; 4-3 У11К75).

Рис. 8. Динамика общей относительной площади фи
тоэлементов Д (в в посеве. Тарту,
1966г.:

а. - листья: 1-7У1; 2-16 У1; 3-

21 У1; 4- 29 У1; 5 - 19 У11;

б. - осевое сечение стеблей: 1-21У1;
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б. Вертикальное распределение площади стеблей

Для вычисления режима ФАР в посеве необходимо располагать
данными относительной площади всех надземных органов расте-ний. Относительная площадь выше уровня опреде-

ляется функцией /

вать также и площадь засохших листьев. Значения этой функции
приведены в табл. 6, где последнее значение кадцого столбца
соответствует относительной площади листьев всего по-
сева. В этой таблице для лучшего сравнения посевов с различ-ными высота 2 заменена глубиной

, т.е. начало
отсчета перенесено на верхнюю границу посева.На рис.8,а изоб-
ражен ход изменения общей (с учетом площади засохших листьев)
относительной площади листьев А/д/, измеренной в 1966 г. на
посеве, обеспеченном минеральным питанием.

В расчетах радиационного режима для учета стеблей, моде-
лируемых вертикальными цилиндрами, употребляется плотность
п-ощади осевого сечения (эффективная площадь) стебля

вертикального распределения

приедена на рис. 9,6 и в табл. 7. Общий вид кривых приблизи-тельно одинаков для всех посевов - по мере роста стеблей мак-
сиьум функции увеличивается и поднимается вверх.В Фазе роста 6-7-го листа убывает с высотой я при-близитально пропорционально (кривм 1, рис. 9.6). Р.спределе-

°О непосредственно перед колошением пока-

°"°"наим колошения до полно-
прекращения роста стеблей (кривая 3) еще не уве-

личивается в верхних и средних слоях посева, причем в средних
слоях преимущественно за счет роста боковых побегов. оп-
ределяется и появление двойного максимума, ы самых нижних сло-
ях в тс же время происходит уже заметное пожелтение стеблей.) дальнейшем зеленых стеблей уменьшается всех
слоях (кривая 4), причем у стеблей, как и у листьев, зеленая
площадь сохраняется самое долгое время , средних слоях носе-
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а. I- 9 УIКSO), 2-19 Уll, 3-26 Уll, 4 (пунктирная) -

общая плотность площади после приостановления роста;

б. I - 21 Уl, 2 - 29 Уl, 3 - 19 Уll, 4-26 УIК67), 5 - об-

щая (зеленая и желтая вместе) плотность площади после приос-

тановления роста;
в. I - 4 УIК4S), 2-9 Уll, 3-19 Уll, 4-26 Уll, 5 - об-

щая плотность площади после приостановления роста растений.

Рис. 9. Динамика вертикального распределения плотности зеле-

ной площади осевого сечения колосьев Ир (а), стеблей (7$(б)

и стеблей и колосьев вместе (в) (в дм *дм ). Тарту,

1966 г.:



1966 1 70-80 0.018 0.022 0.039 0.014 0

60-70 0.014 0.052 0.101 0.084 0.127 0.043 0.002

50-60 0.103 0.149 0.202 0.188 0.210 0.128 0.010

40-50 0.040 0.169 0.173 0.184 0.187 0.210 0.130 0.061

30-40 0.015 0.143 0.206 0.201 0.222 0.240 0.307 0.194 0.043

20-30 0.129 0.21& 0.206 0.180 0.212 0.247 0.293 0.109 0.043

10-20 0.063 0.224 0.246 0.207 0.205 0.215 0.193 0.176 0.040 0.019

0-10 0.197 0.236 0.228 0.127 0.145 0.145 0.049 0.006 0 0

Таблица 7

вертикальное распределение плотности площади осевого сечения зеленой части стеблей
,

Тарту, 1965-1966 гг.

Посев .Слой'(в см) 20.У1] 25.У1 30.У1 5.У11 10.УЦ 15.У11 20.У11 26.У11 5.УШ 15.УМ
1965 1 60-70 171

' ***

0.020 0.027 0.068
0.006 0.068 0.115 0.100 0.159 0.191
0.105 0.162 0.176 0.210 0.253 0.246

30-40 0.061 0.155 0.155 0.192 0.280 0.311 0.275
20-30 0.009 0.159 0.203 0.205 0.290 0.320 0.278 0.296 (
10-20 0.110 0.187 0.248 0.272 0.323 0.310 0.267 0.180 С
0-Ю 0.190 0.246 0.247 0.240 0.200 0.160 0.122 0.042 с

0.027 0.013

3.132 0.014

3.228 0.093

\243 0.089

).218 0.090

Ы06 0.018

.009 0

Посев ОЛОЙ
(в см) .-22'" ) 2-41 7-УН 12.У11 22.Уц)

31У11 Ю.Уш
1965 11 50-60

'

—

0.023 0.047 0.029
0.017 0.094 0.105 0.142 о 102

3°-"°
0.146 0.117 0.187 0.161

0.018

0.064

0.162

20-30 0.155 0.140 0.129 0 .236 0.190 0.49

10-20 0.050 0.146 0.164 0.177 0.196 0.140 0.107

0-10 0.120 0.150 0.112 0.102 С .085 0.028 0.(Ю6

Посев
Слой
(в см)

16.У1 21.У1 25.У1 29.У1 4.У11 9.У11 14.У11 19.У11 26.У11 З.У1Ы



торая дает относительную площадь осевого едения стебля (зе-
' ные и желтые вместе) выше уровня

, причем я =я

статистическая верхняя граница высот стеблей.
вают, что максимальное значение относительной площади осевого
сечения стебля посева 1965 I превышает соответствую-
щее значение посева 1965 II в 1.5 раза.

Следует отметить, что у злаковых культур кроме зеленых
листьев фотосинтезируют и зеленые стебли. Поэтому для харак-
теристики фотосинтезирующей площади стеблей необходимо учиты-
вать не мс осевое сечение

, а всю боковую площадь

Вертикальное распределение площади колосьев

При изучении радиационного режима посева необходимо учи-
тывать не только зеленую часть, но и суммарную площадь осево-
го сечения зеленой и желтой частей стеблей. После прекращения
роста растений суммарная существенно не меняется и
ее можно до самого конца вегетационного периода считать посто-
янной (пунктирная кривая 5 на рис. 9,6). Постоянство
наступило в среднем через 55 дней после появления всходов. На

рис. 8,6 приведены значения функции
. ко-

Детальный учет ассимилирующей площади колосьев представ-
ляет значительные методические трудности. В настоящей работе
она учтена приближенно, моделированием колоса как вертикаль-
ного цилиндра. При изучении радиационного режима посева такая
модель колоса яыяется приемлемой, но при изучении фотосинте-
зирующей деятельности колоса необходимо проводить более де-тально его расчленение и геометрическое моделирование.

Распределение плотности площади осевого сечения зеленых
колосьев по высоте в отдельные дни вегетационного

3'* " в табл. 8; из последних вытекает,что ДЛЯ посевов, обеспеченных минеральным питанием,кривые вер-
тикального распределения плотности площади осевого сечения
зеленых колосьев симметричны относительно максимального зна-
чения в течение всего вегетационного периода (1965 1, 1966 1),

- 132 -



Таблица 8

Функция посева ячменя, Тарту, 1965-1966 гг.

0.045

0.014

0.046
30-40

0.018
20-30

90-100

80-90 0.03 0.06

70-80 O.Ю 0.19

60-70 0.09 0.19

50-60 0.02 0.05

40-50

30-40

0.02 0.02 0.02

0.12 0.15 0.13

0.23 0.30 0.29

0.12 0.18 0.20 0.01

0.02 0.03 0.05 0.02

0.01 0.02

0.01 0,01

80-90 0.05 0.10 0.06

70-80 0.14 0.18 0.23 0.16
0.06

60-70 0.20 0.22 0.28 0.23 0.06 0.12 0.13 0.15 0.14

80-60 0.10 0.11 0.15 0.15 0.12 0.13 0.18 0.20 0.20 0.13

40-50 0.04 0.05 0.04 0.016 0.018



Таблица 9

ячменя, Тарту, 1965-1966 гг.

Функция
ддя стеблей и колосьев

18'1
10'1
44'0
05'0
40'0
ОГО

111Г01

88'1
80'1
84'0
99'0
60'0
3?1'0

914
96*0
04'0
УГО
ОГО
91'0

48'0
69'0
99'0

00'0
01*0

64'0
09'0
6Г0
Ю'О
98'0
81'0

09
09

00
08
01

(ное)
ИХ'ЮИХ'8811Х'8111Х'4

119961ЕнирХцт

88'81Г80Г8

001
00'891'8И'806'14Г1Ю'890'880'890'8

06
М.*198'198'1?9'108'101'881'8Я'808'139'108
9Г199'149'183?'166'03?8'198'188'109'100'104
81'188'148'118'118'0Ф9'199'189'181'100'109
06'040'190'166'019'048'168*110'106'008'009
49'088'088'0Т8'0Г?'066'010'180'189'049'0037

4Г019'099'048'099'049'089'019'000
3?Г091'041'048'0ОТ'010'080*000'008'0Ю'О08
80'080'080'090'000'080'060'001'090*0Я'О01 ШХ'ОИХ'98ПХ'6111Х*6ИХ4111Х'91111Х'911Х'9811Х'9111Х'9

(ное) 19961
1с'961виирХщ

22.УЦ 31.У11 Ю.У1П

0.15 0.14 ОТЧ
0.40 о?39 0?37
0.54 0.55 0.53
0.73 0.78 0.77

т'Ж 1-01
1-21

1.35 1.41 1.40
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для посева без минерального питания (1965 II) - только до

колошения боковых побегов. Объясняется это тем, что боковые

побеги расположены ниже главных.Пунктирная кривая на рис. 9,а

показывает распределение зеленой и желтой частей ко-

лосьев для прекратившего рост посева, и в дальнейшем до конца

вегетационного пеирода можно считать постоянной.

Значения относительной площади поперечного сечения колось-

ев (совместно зеленая и желтая части) выше уровня 2 опреде-

ляются функцией , где - ста-

тистическая верхняя граница высоты колосьев. Полученные дан-

ные показывают, что относительная площадь для прекра-

тившего рост посева с обеспеченным минеральным питанием

(1965 I, 1966 I) превышает соответствующее значение посева

1965 II в 1.6-1.9 раза.

г. Вертикальное распределение суммарной площади стеблей и ко-

лосьев

На рис. 9,в представлено вертикальное распределение плот-

ности зеленой площади осевого сечения -**- .создаваемой

стеблями и колосьями посева 1966 1. Кривые 1 и 2 получены пос-

ле колошения главных побегов, а кривая 3 соответствует посе-

ву, полностью прекратившему рост (выросли и боковые побеги).

Начиная с этого момента вертикальное распределение плотности

суммарной площади осевых сечений стеблей и колосьев

(совместно зеленая и желтая части) можно считать практически

постоянным (пунктирная кривая 5 на рис. 9,в), а зеленая часть

поверхности непрерывно уменьшается. Следует отметить, что в

отдельные годы это распределение может несколько отличаться,

так как в зависимости от факторов действия (условия минераль-

ного питания, гидрометеорологические условия и т.д.)могут вы-

растать посевы различной высоты и густоты, имеющие также бо-

ковые побеги различной густоты и высоты. Кривая 4 соответст-

вует фазе восковой спелости, когда зеленая площадь стеблей и

колосьев уже заметно уменьшилась.

В табл. 9 приведены значения суммарной относительной пло-
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Рис. 10. Изменение плотности площади фитоэле-
ментов в каждом 10-сантиметровом слое по-
сева в течение вегетационного периода. Тарту,
1966 г.: а - боковая площадь колосьев, б - бо-
ковая площадь стеблей, в - площадь листьев; т-
дни вегетации, начиная с появления всходов.

(Нумерация слоев начинается снизу.)
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Представленные данные показывают, что вертикальное рас-

пределение фитоплощади отдельных органов растений в посеве

ячменя представляет собой динамическую систему, изменяющуюся

р течение вегетационного периода в связи с ростом и

ем посева. При этом чередуется как ассимилирующая роль от-

дельных ярусов посева, так и роль отдельных органов. Динамика

этой системы в некоторой степени отражена на рис. 10, где

представлен ход количества зеленой фитоплощади в каждом 10-

сантиметровом слое в течение вегетационного периода отдель-

но для колосьев, стеблей и листьев. Наличие двойных максиму-

мов для стеблей и колосьев обусловлено ростом боковых побе-

гов. Этим же объясняется и то обстоятельство,что позднее все-

го желтеет слой на высоте 40-70 см, где заканчивается рост

боковых побегов.

В зависимости от сортовых различий и погодных условий ди-

намика роста боковых побегов может варьировать в более широ-

ки* пределах, чем динамика роста главных побегов. В резуль-

тате этого второй минимум может снижаться или совсем исчез-

нуть, как например, в посеве 1965 I. Рис. 10 также наглядно

иллюстрирует ту громадную роль, которую в ассимиляционной

деятельности посева ячменя играют стебли и колосья.

щрди осевых сечений стеблей и колосьев (зеленые и желтые вмес-

те) над уровнем и ,
т.е. значения функции

где Хор - верхняя граница посева.
2

4. Пространственная ориентация площади листьев и ее динамика

Пространственная ориентация. листьев в посеве ячменя оп-

ределялась по методике [б] в предположении отсутствия азиму-

тальной зависимости ориентации листьев. Была найдена функция

пространственной ориентации листьев в зависимости <
угла наклона нормали к верхней стороне листа,отсчитывае-

мого от вертикального направления и изменяющегося от 0 до

77/2. Численно 2^выражает вероятность того,что нор-

мали листьев заключены между углами наклона и .



Таблица 10

0.207 0.241 0.259

-I +ll -27

Среднее дня ..сев. распределение ориентации листьев ячменя но углу наклон. ьУ в отдельны,фазы вегетационного периода, Тарту, 1964-1966 гг.

наклона
град.)

Число
0-15 15-30 30-45 45-60 60-75 75-90 Фаза развития

0.147 0.067 0.144 0.207 0.274
20.У1 1965 0.146 0.115 0.181 0.167 0.268
15.У1 1966 0.099 0.080 0.151 0.213 0.260
5.УП 1965 0.161 0.105 0.125 0.228 0.245

29.У1 1966 0.073 0.056 0.092 0.204 0.289
9 и 15.У11 1964 0.086 0.070 0.131 0.212 0.272
Среднее за весь веге-

тационный период 0.119 0.082 0.137 0.205 0.268

0.161 Выход в трубку
0.123

-

"
_

0.197 -
"

_

0.136 Колошение

0.286 -
"

-

0.229 Молочная спелость

0.189
Равномерное распреде-

ление 0.034 0.100 0.159

Процентное отклонение
среднего распределе-
ния от равномерного +250 -18 -14



Данные табл. Ю и рис. II позволяют сделать следующие

выводы:

Для определения в посеве выбирался участок ряд-

ка, высота которого была возможно близкой к средней высоте

посева. Растения на этом участке делились на горизонтальные

слои толщиной в 10 см ив каждом слое определилось направ-

ление нормалей частей листьев по углу наклона (по 6 ин-

тервалов по 15°) при помощи приспособления Лайска [у].
С помощью фотопланиметра для каждого слоя и интервала Л

определялась площадь листьев. На основании полученных данных

вычислялась функция В табл. 10 приведены значения

функции для всего посева в отдельные дни вегетаци-

онного периода. На основе таблицы сделан рис. 11, изображаю-

щий динамику функции . Кривая 2 на рисунке

соответствует стадии выхода в трубку и колошения, кривая 3 -

стадии молочной спелости. Для сравнения на рисунке изображе-

на функция ,
т.е. равномерное распределение нормалей

листьев в верхней'полусфере (кривая 1). В табл. 10 дано так-

же и среднее для посева распределение ориентации листьев по

углу наклона за весь вегетационный период.

1. В течение вегетационного периода для посева ячменя

максимум углов наклона нормалей (в среднем 0.27) находится в

промежутке 60-75°. В среднем за весь период

2/3 зеленой площади листьев имеют углы наклона 45-90 (более

вертикальные листья) и 1/3 - 0-45°(более горизонтальные лис-

тья).
2. Листьев, близких к горизонтальному расположению, в

среднем в 2.5 раза больше, а листьев, близких к вертикально-

му расположению,на 30% меньше, чем при равномерном распреде-

лении ориентации. Это различие в первой половине вегетацион-

ного периода более заметное (рис. 11, кривая 2),чем во вто-

рой (кривая 3).
- о

3. В пределе углов наклона в промежутке (5-75 среднее

за весь вегетационный период распределение ориентации листь-

ев по углу наклона не отличается от равномерного распределе-

ния ориентации более, чем на ±20%, причем зависимость от фа-

зы развития посева несущественна.

- 139 -
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Рис. 11. Распределение листовых норма-
лей по углам наклона в посеве ячменя.
Тарту, 1964-1966 гг.: I - равномерное
распределение, 2 - первая половина ве-

гетационного периода, 3 - вторая по-
ловина вегетационного периода (после

колошения).

РОЙ
°"""

".кото-

По найленнпй
агрометеорологических условий.

тации пространственной ориен-листьев (рис. 11) вычислялась функция 6-//? 2 М
Проекция „иници

посева в направлении Плтгыттпи динице объема

что зависимость 6 <7?? от* вычислений показали,

причем г/А )
приблизительно линейнаяпричем убывает с высотой Солнца. Функция /д ,

'

висит также от фазы развития посева В
тациоан.го (рис. 11, Т "Орвине веге-

, кривая с) можно вычислить
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по эмпирической формуле

/?.33+Р.2Р.<;<л/?(э (6)

= (7)

На основании вышеприведенных результатов определения ори-

ентации листьев в посеве ячменя можно заключить, что в первом

приближении пространственную ориентацию листьев в посеве мож-

но считать равномерной, особенно во второй половине вегетаци-

онного периода (после колошения).

Поступила в редакцию

18 марта 1969 г.
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ФИТОМЕТРИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ И ФОТОСИНТЕТИЧЕСКАЯ
ПРОДУКТИВНОСТЬ ПОСЕВА ЯЧМЕНИ

11. ДИНАМИКА РОСТА АССИМИЛИРУЩЕЙ ШОЩАДИ И НАКОПЛЕНИЯ
ФИТОМАССЫ ПОСЕВА

X. Мяги, Ю. Росс

Уж-—
зеленойпл и роста
ЮТ сходный, но не листьев име-

отдельных листьев им&ют
Функции

первого и последнего листа? Жу*
Ж"

ЁЖ
тенциале посева доля

по-

стелой -

Введение

В первой части работы [1] были приведены данные об агро-метеорологических условиях, о фитом.трических характерней-
чтении, вертикальном распределении фитомассы отпмт.-

1965 гг
о" устьев в посеве ячменя за 1964-

1уоО гг. в Эстонии,
В настоящш), второй части работы рассматривается дина-
Рост* -""стопойповерхности и фитомассы как по отделъ-



)9.

145

ним листьям, так и по всему растению и посеву. Полученные

результаты служат основой для дальнейшего анализа продуктив-

ности посева ячменя. Они показывают также, что на основе

простых фитометрических измерений можно получить весьма ин-

тересную информацию о динамике роста и продуктивности посева.

В третьей части работы будут рассмотрены характеристики

продуктивности и влияние на них агрометеорологических факто-

ров.

Рост листьев главного побега

Для изучения роста и развития отдельных листьев главно-

го побега ячменя в течение вегетационного периода в 1965 и

1966 г. были определены следующие фитометрические характе-

ристики: - длина /-го листа в см,

соответственно сырая и сухая фитомасса / -го листа в мг-ах,

— сухая фитомасса /—го листа в мг после его пожелте-

ния/ - время появления /-го листа, Гд; - начало по-

желтения /-го листа, - общее число листьев,

число зеленых листьев, - высота точки ответвления

от стебля -го листа в см.

По эмпирической формуле (4) в первой части работы-

числялась площадь 4-го листа в см и определялась

плотность сухой фитомассы /-го листа в мг-см .

По этим данным для каждого листа были нарисованы сглажен-

ные кривые роста зеленой площади Л,.;6г) и сухой фитомассы

/77.6г), изображенные на рис. 1. Точность построения этих

кривых примерно +5%. Из рис. 1 определялись следующие вре-

менные характеристики развития листвы главного побега, смысл

которых разъяснен на рис. 2:

Т)* - прекращение роста 4 -го листа; - прекраще-

ние желтения /-го листа;
- соответственно перио-

ды роста, зрелости, желтения и жизни 4-го листа в сутках,

,
- пластокрон появления /-го листа, т.е.

интервал времени между моментами появления (/-1)-го и /-го

листа в сутках; = и
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Рис. 2. Временные характеристики жизни с -го листа.

токроны достижения зрелости и начала отмирания с -го листа;

"***
и - средние скорости роста и желтения б -го

листа в см^ 'Сутки* ; =тах * относительные

числа, показывающие, во сколько раз уменьшается фитомасса

/-гс листа в течение периода старения; -

/=/

- . 2.
площадь листьев главного побега среднего растения в см ,

Рис. 1. Динамика площади зеленых листьев (в СМ*2) и

сухой фитомассы листьев (в мг) главного побега в

течение вегетационного периода: а - 1965 г ., б, в - 1966 г.,

1 вариант. Нумерация кривых соответствует порядковым номерам

листьев. Обозначения на горизонтальной оси : 3, 5, 7 - время

появления соответственно третьего, пятого,и седьмого листа;

Т - выход в трубку, К - колошение, М - молочная спелость,

В - восковая спелость, П - полная спелость.
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<? /
.

площадь зеленых листьев главного

т*

побега в
- фотосинтетический по-

тенциал -го листа в -у-= м

<Уэ-

скорости роста площади и сухой фитомассы

(мг -сутки*!) /-го листа; л*=_и
-р<п. "

ростовые функции [2] площади и сухой фитомассы / -го листа,
т.е. доли прироста с-го листа от прироста всей листвы глав-
ного побега в период вегетативного роста.

На рис. 3 изображена зависимость длительности роста тх-
зрелости и пожелтения

, а также пластокрона появ-'
ления листа

, достижения зрелости и начала отми-

рания листа от порядкового номера листа / за 1965 и
1966 г.

На рис. 4 представлена такая же зависимость для средних
скоростей роста и отмирания

,
дли-

тельности жизни максимальной площади /77а*\'. и фи-
томаосы

, а также для соотношения =/пдх -
и

На рис. 5 приведены кривые скорости роста -г* и росто-
вые функции отдельных листьев.

На основании рисунков можно выявить ряд общих закономер-
ностей развития листвы у главного побега ячменя и оценить
влияние вариации агрометеорологических условий на динамику
роста листвы.

Рост первого листа происходит в основном за счет веществ
запасенных в зерне и поэтому сравнительно мало зависит о/
вариации агрометеорологических условий.Средняя скорость рос-
та его немного превышает соответствующее значение скорости
роста 2-го листа (рис. 4,а), поскольку его рост происходит
уже в основном за счет свежих ассимилятов, образуемых в про-
цессе фотосинтеза первого листа. Средняя скорость роста тре-
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тьего листа приблизительно равна средней скорости роста пер-

вого листа. Из рис. 5,а, отражающего динамику скорости рос-

та, видно, что в начальный период рост второго и третьего

листьев происходит сравнительно медленно и мало зависит от

Рис. 3. Зависимость временных характеристик

листа главного побега от его порядкового номе-

ра /
.

Обозначения см. в тексте. 1965 г.

1966 г., I вариант.
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погодных условий. Кривые скорости роста первых трех листьев
е симметричны относительно максимума. С увеличением поряд-кового номера листа максимальная площадь листьев постепенно

растет (рис. 4,г и 5,а), но у первых трех листьев она прак-тически была одинаковой в течение того и другого года.

Рис. 4. Зависимость характеристик листа глав-
ного побега от

Обозначения см.
* *

* 1965 г.

егс

в
' порядкового номера /,
тексте. а, б, в, г, е;

1966 г. д:

/77.. .
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Наиболее интенсивно происходит рост листвы в период по-

явления 4-го, 5-го и 6-го листьев, кривые скорости роста ко-

торых на рис. 5,а более или менее симметричны относительно

максимума. После появления 5-го листа начинается уже пожел-

тение первого листа (рис. I).Максимальную площадь имеют 4-ый

и 5-ый листья, площадь последующих постепенно уменьшается

(рис,4,г), также как и их средняя скорость роста (рис. 4,а).

Рис. 5.

листьев

Сглаженн

21'
[ые приросты площади отдельных

(в см*",сутки"1) (а) и сглаженные

ростовые функции площади листьев (б)

главного побега. 1965 г., 1966 г. Ну-

мерация кривых соответствует порядковым номерам

листьев.
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Таблица 1

Интервал времени между моментами заканчивания

роста 1)-гои появления /—го листа (в сутках)

Из приведенных результатов видно, что начальному периоду
роста листвы главного побега ячменя характерен сравнительно
стабильный внутренний ритм, определяемый, по-видимому, внут-

ренним генетическим кодом онтогенеза и относительно большой
независимостью от вариации агрометеорологических условий.

Пластокрояы появления листьев довольно стабильны:
новый лист появляется через каждые 4-6 дней и этот интервал
мало зависит от вариации агрометеорологических условий,также
как и период роста (рис. 3,а). Последний равен 9-11
дням для 2-го - 6-го листьев и заметно короче у последующих.
Зависимость от / была практически одинакова в 1965 и
1966 г. Так как рост 2-го и 3-го листьев происходит сравни-
тельно медленно, то и пластокроны достижения зрелости макси-
мальны между первыми и минимальны между последними листьями
(рис. 3,д).

Анализ роста показывает также, что существует большая
стабильность между моментами заканчивания роста (/-1)-ого
листа и появлением листа ( %; ). Из табл. 1,
где приведены разности за 1965 и 1966 г., вид!
но, что как в том,,так и в другом году (/-1)-ый лист, как

правило, заканчивает свой рост на 5-ый - 6-ой день после по-
явления -го листа, за исключением интервала между первым
и вторым листом.

3 4 5 6 7 8

1965 2 5 6 5 6 6
1966 1 5 5 5 5 5 3
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Фотосинтетический потенциал отдельных листьев

главного побега (в см2- сутки)

Однако эта стабильность не сохраняется во второй поло-

вине жизни листвы. Начиная с четвертого листа средние скоро-

сти роста и максимальные площади листьев могут меняться в

зависимости от погодных условий (рис. 4,а и г). Еаркая и су-

хая погода в 1966 г. стимулировала интенсивный рост и обра-

зование листовых поверхностей, что еще больше сократило пе-

риод зрелости листьев (рис. 3,6) и ускорило пожелтение (рис.

4,6, 3,в и е). В результате этого в 1966 г. пеоиол жизни

листьев (рис. 4,в) примерно на 30% короче,чем в 1965 г..

хотя общее число листьев в 1966 г. равно 8 против 7 в 1965 г.

Вышеприведенные особенности развития и жизни листьев также

сказываются на фотосинтетическом потенциале листьев.

Таблица 2

/ 1 2 3 4 5 6 7 8

1'965

1966

120 205 375 545 455 295 100 -

120 135 200 360 500 400 220 60

Из табл. 2, где приведен фотосинтетический потенциал

отдельных листьев за 1965 и 1966 г., видно, что максимальный

потенциал /7/.; имеют 4-ый, 5-ый и 6-ой листья,минимальный -

последний лист.

Так как фотосинтетический потенциал листа

то за счет взаимной компенсации и разница меж-

ду /7<.< в 1965 и 1966 г. меньше, чем при или

Однако как видно из табл. 2, больше 2-го, 3-го и 4-го

листьев в 1965 г. и 5-го, 6-го и 7-го листьев в 1966 г., при

чем может различаться более чем в два раза.

/лнамика роста последних двух листьев (6-го и 7-го в
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1965 г., 7-го и 8-го в 1966 г.) весьма одинаковая в разрезе
обоих годов (рис. I,а и б), за исключением периода зрелости,
который в 1965 г. в полтора раза длиннее.

Оказанное указывает на то, что характеристики начального
и конечного периодов роста листвы более устойчивы к вариаци-
ям агрометеорологических условий, чем средний период интен-

сивного роста.
Зависимость максимальной площади листа от порядкового

номера (рис. 4,г) напоминает кривую нормального распределе-
ния. Малые площади первых листьев обусловлены, по-видимому,
недостаточной мощностью фотосинтезирующего аппарата. Малые
площади последних листьев уже не лимитируются продукцией ас-

симилятов, а определяются генетической программой онтогене-
за, в рамках которого начинается интенсивный рост репродук-
тивных органов и прекращается рост листвы. Листва главного
побега достигает максимальной площади во время роста послед-
него листа.

Зависимость средней скорости роста от порядкового номера
листа (рис. 4,а) напоминает кривую нормального распределения.
Исключение представляет первый лист, рост которого вообще яв-
ляется нестандартным ввиду другого источника питания (зер-но). Как и средняя скорость роста, средняя скорость пожелте-
ния (рис. 4,а и б) также в 1966 г. больше, чем в 1965 г., но
зависимость ее от порядкового номера листа выражена сжбее
по сравнению со скоростью роста.

Тйким образом, для жаркого и засушливого лета 1966 г.
характерны.большая скорость роста и пожелтения, большие зна-
чения площади, но более короткий период зрелости отдельных
листьев главного побега по сравнению с летом 1965 г.

Из рис. 5,а видно, что за отдельные годы скорость роста
площади листьев с одинаковым порядковым номером может сущест-
венно различаться. Можно полагать, что это обусловлено по-
годными условиями, ограничивающими суммарную интенсивность
фотосинтеза. Для уменьшения влияния погодного фактора рас-
смотрим вместо сколоти роста ростовые функции площади от-
дельных листьев а.,;, т.е. относительные скорости роста пло-
щади -го листа от суммарной скорости роста листвы главного
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побега. Эти ростовые функции изображены на рис. 5,6. Вполне

понятно, что ростовые функции первого и последнего листа

имеют одинаковый вид в зеркальном изображении. Но более ин-

тересным является то обстоятельство, что ростовые функции

остальных листьев имеют весьма сходный одновершинный вид и

что они значительно меньше зависят от погодных условий, чем

абсолютные скорости роста на рис. 5,а. Это указывает на то,

что ростовые функции отражают в основном внутренний закон

развития и роста листвы и что этот закон является сравни-

тельно устойчивым в отношении вариации агрометеорологиче-

ских условий.
Аналогичный вид ростовых функций получен также Саэки[3]

для растений табака и маша.

I. После прекращения роста площади листа увеличение его

сухой (ритомассы еще продолжается и максимальный вес листа

достигается на 3-7 дней позже.

2. Непосредственно после достижения максимума фитомасса

листа начинает постепенно убывать, в то время как зеленая

площадь листа остается неизменной в течение более длитель-

ного периода.

Хотя рост сухой фитомассы и зеленой площади отдельных

листьев почти одинаков, оба процесса не тождественны. Это

связано с тем, что поверхностная плотность фитомассы

= не является постоянной величиной, а меняет-

ся в зависимости от порядкового номера листа и от погодных

условий, а также и с тем, что в связи с пожелтением начина-

ется отток старых ассимилятов из листьев.

На рис. 1,в изображено изменение фитомассы отдельных

листьев главного побега в 1966 г. Сравнивая рис. 1,в с

рис. 1,6, выявляем следующие различия в росте листвы по пло-

щади и фитомассе:

3. Хотя зависимости и люх от порядкового

номера листа / имеют сходней общий вид (рис. 4,г и д),со-

отношение не постоянно, а растет с

увеличением / (рис. 4,д, пунктирная кривая), за исключени-

ем последнего листа.

4. Р то время как площадь листа после достижения макси-
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мума остается практически постоянной, сухая фитомасса листа
в связи с оттоком ассимилятов и пожелтением уменьшается до
значения

. Из рис. 4,е, где приведена зависимость

от порядкового номера листа,видно, что
в процессе желтения фитомасса листа уменьшается в 1.5-3.5

Рис. 6. Скорость роста (а) фитомассы от-
дельных листьев главного побега в
мг -сутки в 1966 г. Нумерация кривых со-
ответствует порядковым номерам листьев ;
б) суммарная скорость роста фитомассы рас-
тущих листьев

суммарная ско-

рость оттока (ритомассыиз желтеющих листьев
.2) и суммарная скорость роста фитомассы

листвы главного побега (3) в мг .сутки"!
в 1966 г.
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раза, причем степень уменьшения фитомассы первых четырех

листьев больше, чем последних четырех.

В процессе желтения отток ассимилятов происходит наи-

более интенсивно у 3-го и 4-го листьев.

Однако динамика накопления сухой фитомассы листвой глав-

ного побега имеет ряд особенностей в связи с тем, что одно-

временно происходит рост верхних и отмирание нижних листьев.

На рис. 6,6 изображена суммарная скорость роста

(мг- сутки"'*-)всех растущих листьев (кривая I), суммарная

скорость оттока ассимилятов из желтеющих листьев (кривая 2)

и суммарная скорость роста листвы (кривая 3) как разность

между кривыми I и 2 для главного побега в 1966 г.

Рост боковых побегов

По сравнению с главным побегом рост боковых побегов и

их удельный вес в продуктивном процессе значительно более

изменчивы и более чувствительны к вариациям погодных усло-

вий. Показательным в этом отношении являлся 1966 год (см.

агрометеорологическую характеристику опытов в первой части

работы [l]), когда ввиду засушливой погоды в конце июня

рост боковых побегов затормозился и началось их преждевре-

менное желтение, й период колошения, после обильных осадков

На основе рис. 1,в рассчитаны кривые скорости роста

(мг -сутки*!) сухой фитомассы отдельных листьев.

Они изображены на рис. 6,а и отличаются от кривых скорости

роста площади (рис. 5,а). Из рис. 6,а видно, что по динами-

ке накопления сухой фитомассы листья главного побега можно

разделить на три группы:

1 - 1-ый, 2-ой и 8-ой

2-3 мг в сутки;

лист с максимальным приростом в

11 - 3-ий и 7-ой лист с максимальным приростом в 7 мг

в сутки;

111 - 4-ый, 5-ый и 6-ой лист с максимальным приростом в

10-13 мг в сутки.

Хотя кривые скорости роста площади и фитомассы

различны, ростовые функции их весьма сходны.



и в условиях теплой погоды интенсивно развивались вторичные
боковые побеги. Но из-за позднего появления побегов их цикл

развития не был завершен и они почти не дали хозяйственного
урожая.

На рис. 7 изображено изменение числа боковых побегов на
один главный побег Л/д отдельно для развитых (кривая I),
слаборазвитых (кривая 2) и иссохших (кривая 3) боковых по-

бегов в течение вегетационного периода 1966 г. Следует от-

метить, что выборочная совокупность из 50-100 растений, на
основе которой определялись средние фитометрические и фено-
логические показатели, оказалась недостаточной для надежной
характеристики динамики появления боковых побегов. Поэтому
точность изображенных на рис. 7 кривых невысокая. Все же

рис. 7 наглядно иллюстрирует ту изменчивую картину, которая
наблюдалась в 1966 г.

Рис. 7. Ход числа боковых побегов % на один глав-
ный побег в течение вегетационного периода, 1966 г.
(I вариант): I - хорошо развитие боковые побеги, 2 -

слаборазвитые боковые побеги, 3 - иссохшие боковые
побеги, 4 - суммарное число боковых побегов.

[SЯ-
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Таблица 3

Процентная доля зеленой листовой поверхности боковых побегов

от зеленой листовой поверхности главного побега в 1966 г.

Как видно из табл. I в первой части работы, хозяйствен-

ный урожай (зерна) боковых побегов в 1966 г. также на поря-

док ниже хозяйственного урожая главного побега, в то время

как при более благоприятных погодных условиях в 1965 г. он

составляет 39-40% от хозяйственного урожая главного побега,

-г 18 22 26 27 32 36 45 50 55 66

% 2 9 12.5 12.5 14 10 14.5 13.5 13.5 62

В табл. 3 приведена процентная доля зеленой листовой по-

верхности боковых побегов от зеленой листовой поверхности

главного побега в 1966 г. видно, что зеленая листовая поверх

ность боковых побегов составляет в среднем 10-15% от зеленой

листовой поверхности главного побега. В самом конце вегета-

ции - в период молочной спелости их доля быстро увеличивает-

ся в связи с массовым пожелтением посева,но вклад этого про-

цесса в формирование биологического урожая несущественный.

На рис. 8 изображен сглаженный ход накопления сухой фи-

томассы среднего главного, хорошо и слаборазвитого боковых,

а также иссохших боковых побегов отдельно по листьям, стеб-

лям и колосьям. У иссохших побегов остатки листьев включены

к стеблю. Видно, что хотя боковые побеги появились на 12

дней позже главного побега, они одновременно достигают мак-

симального значения фитомассы листьев и стеблей. Фитомасса

хопошо развитого бокового побега составляет 40-50% от фито-

массы главного побега по всем органам, но в 1966 г. из-за

особых погодных условий этот процент был ниже. Роль слабо-

развитых и иссохших боковых побегов в образовании фитомассы

растения примерно на порядок ниже по сравнению с главным по-

бегом.
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Из вышесказанного становится ясным, что наличие боковых

побегов у злаков заметно осложняет изучение и моделирование
их продуктивного процесса.

Рис. 8. Кривые роста фитомассы ко-

лоса (а), стебля (б) и листьев (в) в

1966 г.: I - главный побег, 2 - хорошо
развитый боковой побег, 3 -

боковой побег, 4 - иссохший боковой побег.
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Рост ассимилирующей площади посева

На рис. 9 изображен ход относительной зеленой площади

листьев,боковой поверхности стеблей и колосьев в течение ве-

гетационного периода за 1964-1966 гг. Из рисунка видно, что

зеленая поверхность стеблей в эти годы превышает зеленую пло-

щадь (одностороннюю) листьев. Заметен также вклад поверхнос-
ти колосьев. В действительности он еще более заметен,так как

фактическая площадь колоса больше, чем расчетная, полученная

моделированием колоса как вертикального цилиндра. Максималь-

ная зеленая относительная площадь листьев в посеве ячменя

колеблется в пределах от 3.5 до 4.5, боковая поверхность
стеблей от 4до 5 и боковая поверхность колосьев от 1.5 до

2. В посеве без минерального питания эти показатели ниже

соответственно в 2.5, 1.9 и 2.2 раза. Последние цифры пока-

зывают, что недостаток в минеральном питании посева больше
сказывается на росте листовой поверхности и меньше на росте
стебля.

На основе рис. 9 было рассчитано процентное распределе-
ние фотосинтетического потенциала посева по отдельным орга-
нам растений (табл. 4).

Приведенные в табл. 4 результаты указывают на то, что

в 1964-1966 гг. фотосинтетический потенциал стеблей превыша-
ет фотосинтетический потенциал листьев. Это особенно замет-

но для посева без минерального удобрения (1965 II), где фо-
тосинтетический потенциал в два раза меньше фотосинтетиче-
ского потенциала стеблей. По так как у злаковых культур ин-

тенсивность фотосинтеза стеблей ниже интенсивности фотосин-
теза листьев, то вклад листвы и стеблей в продуктивный про-
цесс примерно одинаков. Вклад колосьев колеблется в пределах

но в конце вегетационного роста колосья играют боль-

Характерной чертой злаков, в том числе и ячменя, являет-

ся то, что в их фотосинтетической деятельности существенную
роль, кроме листьев, играют стебель и колос. В ряде работ
(например, 5] ) установлено, что в период после цвете-

ния вклад колоса и стебля в суммарный фотосинтез растений су-
щественный.
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Рис. 9. Временной ход относительной фотосин-
тезирующей площади отдельных ор-
ганов растений в посеве 1964-1966 гг -

а - 1964 г., б - 1965 г., в - 1966 г.; 1*-
листья, 2 - стебли, 3 - колосья; Г, 2* и
3 - 11 вариант посева 1965 г. 1* и 1*"*-
соответственно листья хорошо и слаборазви -

тых боковых побегов в 1966 г.
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Таблица 4

Процентная доля отдельных органов в фотосин-
тетическом потенциале посева

шую роль. В отдельные годы фотосинтетические потенциалы раз
личных органов, в зависимости от погодных условий, ваоьиру-
ют в пределах +15%.

в исследованиях радиационного режима, а также режимов
турбулентного обмена тепла, влаги и углекислого газа важна

не зеленая площадь фитоэлементов посева,а суммарная площадь
зеленых и желтых) фитоэлементов. В связи с пожелтением ниж-

них слоев посева эти площади различны. Кроме того, при мо-

делировании стеблей и колосьев вертикальными цилиндрами це-
лесообразно учитывать не всю их боковую поверхность,а толь-
ко осевое сечение.

рис. Ю изображено изменение суммарной относитель-

<. листовой поверхности и осевого сечения стеблей и ко-
-)сьев в течение 1964 и 1965 г. Как видно, доля эффективной
площади стеблей и колосьев незначительна до периода колоше-

ния, после чего она растет и к концу вегетации суммарная до-
лг площади стеблей и колосьев примерно равна доле листьев.

Вышеприведенные данные показывают, что посевы ячменя

* весьма высокую ассимилирующую относительную площадь
достигающую значения 8-10, причем до периода

не сшеьия преобладает площадь листьев, затем площадь стеб-
ле,.и колосьев.

Год Листья Стебли Колосья

1964 44 45 11
19651 34.5 49.5 К
1965 11 27 55 18
1966 34 53 13
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Рис. 10. Временной ход суммарной относитель-

ной фитоплощади отдельных органов
растений в посеве 1965-1966 гг.: а - 1965 г.,
б - 1966 г.; 1 - листья, 2 и 3 - поперечная
относительная площадь соответственно стеблей

и колосьев; 1,2 и 3*
- 11 вариант посева

1965 г.
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Динамика накопления фитомассц посева

Наиболее тщательные измерения нарастания фитомассы были

проведены в 1966 г., когда был включен и самый ранний период
от сева до появления всходов.

На рис. ll,а изображено изменение сухой фитомассы отдель-

ных органов растения, включая и зерно. Сев производился за

шесть дней до появления всходов ( т = -6). как видно из ри-
сунка, фитомасса зерна (кривая 7) непрерывно уменьшается с

момента сева по 10-ый день после появления всходов, причем
максимальное уменьшение происходит в течение суток до и пос-

ле появления всходов. Потеря фитомассы зерна обусловлена дву-
мя процессами: дыханием и оттоком веществ для образования
других органов. В первый день после сева начинается пускание
корней (кривая 3), на второй день появляется проросток (кри-
вая 4), а на шестой день появляется всход (кривая I). Кривой
5 изображен рост фитомассы новых органов, а кривой 6 - сум-
марная фитомасса зерна и новых органов. Анализ кривых 6 и 7

показывает, что в период от т= -6 до т= I примерно 45%
суммарной потери фито?лассы зерна расходуется на образование
новых органов и 55% на дыхание, причем общая потеря фитомас-
сы на дыхание в этот период составляет 34% от первоначальной
массы зерна, в то время как в другие органы оттекает 27% фи-

Изучение количественного роста "среднего растения" про-
водилось согласно схеме, данной в работе Росса Среднее
растение определялось из совокупности 100 растении в период
от сева до появления 4-го листа и из 50 растений в последую-
щий период. Все данные фитомассы отнесены к абсолютно сухому
весу, в начальный период от сева до появления 4-го листа

пробы брались через каждые 2-3 дня, в дальнейшем - через
каждые 5-8 дней. По этим данным были нарисованы сглаженные

кривые роста, служащие основой для дальнейшего анализа.Ошиб-
ка определения фитомассы отдельных органов примерно 3%; зна-

чительно большие ошибки могут возникнуть из-за субъективнос-
ти при делении растения на отдельные органы и их части, как

например, на лист и стебель или на подземную и надземную
части стебля.
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11, Динамика накопления фитомассы
растения в начальный период вегетации в

1966 г.: а - кривые роста фитомассы
отдельных органов: 1 — листья,

2 - стебель, 3 - подземная часть стебля,
4 - корни, 5 - суммарная фитомасса но-

вых органов, 6 - суммарная фитомасса
новых органов и зерна, 7 — зерно; б —

ростовые функции фитомассы ау бг?; А -

рост, обеспеченный притоком в&цества из

Ъ - рост, обеспеченный притоком

ассимилятов из листьев.
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Непосредственно п°°ле появления листьев начи-нается фотосинтез, в результате чего на второй день после
появления всходов баланс органического вещества растения ста-
новится положительным, т.е. фотосинтез превышает суммарноедыхание растения (минимум на кривой 6). По данным рис 10 а

"ильных органов, изображение
на рис. 10,6. Как видно, за период от появления всходов до( Т"- 0 * 16) корни и подземная и надземная час-
,и стебля получают в среднем по 10-15%, а листья 60-70% от
общего количества приходящейся на рост фитомассы. Виден так-
же волнообразный характер ростовых функций, однако из-за ма-лой точности, его нельзя считать достоверным. В период т =

- Ь-О дней, т.е. в фазе появления 3-го листа рост корней и
подземной части стебля заторможен, прекращается также отток
вещества из старого зерна. По-видимому, этот период является
неким переходным этапом для перестройки системы снабжения в
растении. До этого рост новых органов был обеспечен в основ-
ном веществом, запасенным в зерне, т.е. в подземном органев дальнейшем рост обеспечивается только за счет ассимилятов
созданных в процессе фотосинтеза в надземных органах. Даль!
нейдее увеличение фитомассы растения по отдельным органам
изображено на рис. 12,а, а ход относительной фитомассы

"V в течение вегетационного периода - на рис. 12 б.
Из этих рисунков видим, что удельный вес корней непре-

рывно падает, состааляя в конце вегетационного периода лишь4% всей фитомассы, несмотря на увеличение фитомассы корней
до периода молочной спелости.

Листья доминируют в суммарной фитомассе растений в пе-
риод от 2-го до 6-го лист-, когда их доля достигает 60%. К
концу вегетации доля листьев уменьшается до 6%. В период от
-го листа до молочной спелости основная фитомасса сосредо-

точена в стеблях, причем их доля составляет 60%, уменьшаясь
к концу вегетации до 42%. В ходе роста фитомасса колосьев
постоянно увеличивается, составляя к концу вегетации 46% от
всего биологического урожая. Зерна составляют примерно 60%
фитомассы колосьев.

Ио данным рис. 12,а были вычислены кривые скорости роста

- 167 -
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Рис. 12. Кривые роста фитомассы /пуСт) "сред-
него"растения в посеве (а) и временной ход от-

носительной фитомассы ус/уСт) отдельных орга-
нов (б) в 1966 г.: 1 - листья, 2 - стебли, 3 -

колосья, 4 - подземные органы.
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Рис. 13. Приросты фитомассы отдельных органов
растений кг-га'l-сутки*l) в 1966 г.: I -

листья, 2 - стебли, 3 - колосья, 4 - подземные ор-

ганы, 5 - посев в целом.

т/итомассы как отдельных органов, так и всего растения
(рис. 13).

Из рис. 13 видно, что наиболее интенсивное увеличение фи
томассы листьев происходит в период тг= 15 * 30 дней. В это

же время в основном прекращается рост подземных органов. Пе-

ред колошением начинается уменьшение фитомассы листвы, про-
должаясь до конца вегетационного периода.В наиболее длитель-
ный период происходит интенсивный рост стеблей - главного и

соковых побегов (Т= 30 т 60 дней). Интенсивное уменьшение
фитомассы стеблей в период молочной — восковой спелости об-

условлено как оттоком "старых ассимилятов" из стеблей в ко-

лосья, так и отпаданием иссохших боковых побегов. Период ин-

тенсивного роста колоса сравнительно короткий ( т = 55-65
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дней) и совпадает с фазой молочной спелости, когда листья

главного побега заканчивают фотосинтез, а сами колосья и бо-
ковые побеги еще фотосинтезируют.

Двухвершинный ход скорости роста суммарной фитомассы все-

го растения (кривая 5) определяется особенностями метеоро-
логических условий 1966 г.Первый максимум кривой (т = 25-30)
совпадает с периодом очень теплой погоды в середине июня, а

минидум (т= 32 37) обусловлен засухой во второй половине

июня. Максимум скорости роста (т — 55) совпадает с максиму-
мом зеленой боковой площади стеблей (рис. 9,в).

Согласно рис. 13, по ростовым функциям, характеризующим
закономерности распределения ассимилятов по отдельным орга-
нам, в росте посева ячменя выделяется три этапа:

Общий вид кривых роста за 1966 г., изображенный на

рис. 12,а, сходен с кривыми роста за 1964 и 1965 г. По этим

данным были рассчитаны ростовые функции отдельных органов <?/,
.

Расчеты были проведены по пентадам. Сглаженные ростовые
функции за 1964-1966 гг. представлены на рис. 14, из которо-
го видно, что ростовые функции в период вегетативного роста
относительно стабильны к вариациям погодных условий и харак-
теризуют видовые особенности роста ячменя. Ввиду более про-
должительного вегетационного периода в 1965 г. ростовые функ-
ции за этот год более вытянутые. Продолжительность роста
листьев в 1964 и 1966 г. была 37 дней, в 1965 г. - 47 дней*
продолжительность роста корней каждый год составляла около

60 дней; рост стебля начался на 5-ый - 7-ой день после появ-
ления всходов и длился также в среднем 60-70 дней.

Более изменчивы и более зависимы от погодных условий рос-
товые функции в период репродуктивного роста .

В 1966 г.

сильный отток "старых" ассимилятов из листьев в колос начи-

нается уже на 37—ой день, в то время как в 1965 г. отток на-

чинается на 48-ой день. Ошибка определения ростовых функций
ау и /у примерно +0.1 и обусловлена в основном неточ-

ностью определения <4

а) интенсивный рост корней и листьев (период от сева до
5-го листа);
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а - 1964 г., б - 1965 г., в - 1966 г.; I -

листья, 2 - стебли, 3 - колосья, 4 - подземные

0 4*0 а? ж? т"

Рис, 14. Временной ход сглаженных ростовых
функций в период вегетативного ( ) и

репродуктивного ( роста в 1964-1966 гг.:

органы.
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б) рост стебля (п,ериодот 5-го листа до колошения);
в) рост колосьев (период молочной - восковой спелости).

Поступила в редакцию

2 октября 1969 г.
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ИЗМЫРЕНИЕ ПРОЗРАЧНОСТИ РАСОТЕЛЬНОГО ПОКРОВА

А. Лайск

С помощью прибора, состоящего из узкоугольного приемни-
ка радиации, движущегося внутри растительного покрова, и
электронной регистрирующей части исследована прозрач-
ность посевов кукурузы, сорго и подсолнечника. Показано,
что неслучайное распределение фитоэлементов в простран-
стве существенно увеличивает прозрачность этих посевов.

Введение

В исследованиях светового режима растительного покрова
важное место занимают пропускание прямой радиации Солнца и

пропускание рассеянной радиации неба. Экспериментально эти

величины определяются: I) методом Лопухина или его авто-

матизированным вариантом 2) методом точечных квадратов
{зl, 3)'методом фотографирования под углом зрения 180°
Измерения по первому методу зависят от погодных условий.
Второй метод довольно трудоемкий. Недостатком третьего мето-

да является неудовлетворительное осреднение.

Теоретические соображения, касающиеся пропускания прямой
радиации Солнца растительным покровом [5, действительны

также по отношению к величине с?.

Вероятность проникновения луча определенного направления
в растительный покров до глубины А (А - кумулятивный

индекс плошади листьев) равняется вероятности видимости неба
с глубины растительного покрова А в направлении . Эту
величину мы назовем коэффициентом про-

зрачности растительного покро-
ва а /7,
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Аппаратура

Рис. I. Блок-схема прибора. Объяснения

в тексте.

Для измерения прозрачности растительного покрова постро-
ен специальный прибор - "Мышь". (Прибор был назван "Мои.."
проф. Е. Лемоном из Корнелльского университета). Блок-схема
прибора представлена на рис. 1. Светоприемник (1) состоит изфотоумножителя ФЭУ-33 (2), чувствительного в синей части

'3)' """" юркала " входного

ник

а время измерений светоприем-ник приводится в движение двигателем СД-54 и тросом внутритрубы (7) диаметром в 40 мм. В стенке трубы по длине 3 8 м
прюсверлен. 360 отверстий (8) диаметром в 5 мм. При движении
мышь последовательно "смотрит" через каждое отверстие. На

выходе ФЭУ возникает ряд импульсов, из них более высокие со-
ответствуют отверстиям, через которые видно небо. Высота им-
пульсов подбирается с помощью регулируемого источника высо-
кого напряжения (9) так. чтобы яркости неба соответствовал
полный линейный ход усилителя (10). Дискриминатор (11) про-
пускает и счетчик (12) регистрирует только высокие импульсы
соответствующие яркости неба. Осциллографическая трубка (13)
позволяет наблюдать за пражльной настройкой уровня дис-



Рис. 2. принципиальная схема прибора. /?, -2.0 Мом; #д /?,7,/? 1ком;
- 120 ком; Я?, /?у, , ком; ,

- 5 ком; /?„- 33 ком;
- 47 к:ом;С. - 20 мкф; - 1 мкФ; - 20 мкф, 400 в; - 5 мкф, 20 в;

- Д7К; А , ,л,, - 6-10; , ,Лу ,
** 1/2 6н1П; - СГ4С; Л//, Л/л* лампы

накаливания, 24 в, 0.1 а; /? ,/? - рц-5; ФЭУ - ФЭУ-33; И - МЭС-54; М - СД-54.
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криминации и напряжения на ФЭУ. Принципиальная схема элект-

ронной части прибора представлена на рис. 2.
Лля получения хорошей угловой разрешающей способности

светоприемника большое внимание следует уделить устранению
чувствительности к лучам, идущим от всей полусферы.

Выходной сигнал такого светоприемника пропорционален ве-
личине /?:

-2тг/

проследим простой случай, когда прибор "смотрит" на чер-ный диск диаметром в I см,находящийся в зените на расстоянии
"X м от приемника на фоне равномерно яркого неоа. Угловой

размер диска равен 1в
.

в этом случае

О, если

.
/

I, если

I, если

6, если

ыходной сигнал прибора при наличии черного диска

,9' %

2 7Г<5

/ '

-!?де - распределение яркости исследуемого объекта,
- распределение чувствительности приемника в преде-

лах полусферы, т)? и - зенитный и азимутальный углы со-

ответственно. В предположении азимутальной однородности

Предположим, что распределение чувствительности светоприем-
ллка выражается простим законом
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Рис. 3. Угловая зависимость

чувствительности светоприем-

ника: - чувствительность,

т)?- отклонение от оптиче-

ской оси в градусах.

Выходной сигнал от равномерно яркого фона

9'

/1 =.2тг / / /-<5

-4'

Задаем требование, чтобы 0.1. Из этого найдем усло-

вие для средней фоновой чувствительности приемника: <5 =

=3.8 10"'\ На рис. 3 изобоажена угловая кривая чувстви-
яО

тельности приемника. Из рисунка видно, что на расстоянии 2

от оптической оси чувствительность составляет 10 от макси-

мальной. Предполагая дальнейшее уменьшение чувствительности

при больших зенитных углах, можно сказать, что данный прием-

ник позволяет разрешать объекты размеряй в 1 см на расстоя-

нии 2 м. прибор подходит для измерения прозрачности расти-

тельных покровов со сравнительно оолвшими листьями и неболь-

шой высотой (кукуруза, сорго, подсолнечник, хлопчатник, бо-

бы, картофель и т.п.), бн не раоотает, например, в лесу.
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Объекты измерений и методика

Измерения проводились летом 1965 г. в Таджикистане в

рамках комплексной экспедиции по проблеме "Фотосинтез" и в

1966 г. в Эстонии. Объектами служили сомкнутые рядковые по-

севы сорго, кукурузы, подсолнечника, хлопчатника (в Таджи-
кистане) и кукурузы (в Эстонии).

Труба с отверстиями устанавливалась при помощи держате-
лей в горизонтальном положении либо параллельно рядкам посе-

ва (в междурядиях), либо перпендикулярно им.

Измерения проводились по следующей методике. Нуль усили-
теля устанавливался на метке -10 мм по шкале оси у осцил-

лографа С-1-5. При расположении трубы над верхней границей
посева напряжение на ФЭУ регулировалось так, чтобы сигнал,

Рис. 4. Примерная запись последователь-

ности выходных импульсов светоприемника

во времени (?) и зависимость получен-

ного значения прозрачности ( с ) от вы-

соты уровня дискриминации ( у ) по вер-

тикальной шкале осциллографа.



180

соответствующий яркости неба в данном направлении, находился

на метке +2O мм. Уровень дискриминации обычно выбирался в

пределах +5 - +l5 мм по шкале оси У
, что соответствовало

плато прибора. На рис. 4 приведена примерная запись последо-

вательности выходных импульсов и изображена соответствующая

кривая зависимости количества регистрированных импульсов от

уровня дискриминации (интегральная кривая распределения вы-

соты импульсов).
Затем труба опускалась на самый низкий уровень посева

и, не изменяя направления луча зрения прибора,последователь-

но, снизу вверх производились измерения на всех выбранных

уровнях посева. В каждом положении прибора был сделан один

"ход" приемника по трубе. Контрольные измерения показали,что

количество импульсов, регистрированных от двух последователь-

ных "ходов" на одной высоте, совпадало с точностью +3%, если

настройка прибора между "ходами" не изменялась.

Мерой прозрачности на данной высоте посева в выбранном

направлении является величина, получаемая от деления коли-

чества импульсов, зарегистрированных на этой высоте посева

на общее количество отверстий в трубе. Для облегчения анали-

за результаты измерений представлялись в виде зависимостей

логарифма прозрачности от индекса относительной площади лис-

тьев,-определяемого по методике, описанной в работах {б,

Результаты

На рис. 5 представлены типичные зависимости логарифма

прозрачности а от кумулятивного индекса площади

листьев для нескольких значений зенитного угла в по-

севах сорго и подсолнечника. Экспериментальные точки аппрок-

симированы с помощью формулы

Ду 67= - '

где - некоторая функция от зенитного угла тР.

При проведении прямой больший вес имели эксперименталь-

ные точки, соответствующие более высоким значениям индекса
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<5а

О 2 4 2 4

листовой площади, так как вероятность случайного отклонения

при этом должна бы быть меньше.

Наибольший интерес представляет сравнивание эксперимен-

тальных значений функции с теоретическими, вычислен-

ными на основе биометрических характеристик растительности.

Соответствующие результаты приведены на рис. 6.

Рис. 5. Зависимость логарифма прозрачности

( л ) от индекса относительной площади

листьев /_ при различных зенитных углах

в посеве сорго ( а ) и подсолнечника (б).
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30 -00-30 О 30 60 30 -30-60 0 30 60 30

-я? а? -зо о за за я? 1Г

о о 02.08.1966, /?= 170 см, /_„=7.3, ;
' ' 02.08.1966, 1.70 см, = ;

б) Сорго: * . 11.07.1965, /?= 220 см, /_°=3.B, _Е_ ;
х 12.07.1965, /?= 260 см, /-.=6.0, = ;

= 3.9,

Рис. 6. Зависимость функции от зенитного угла гР для

различных посевов:

а) Кукуруза: *— - 10.07.1065, высота посева /?- 240 см,
индекс площади листьев 5. = 3.4, прибор установлен поперек

рядков ( -1- ); х х 19.07.1965, /?= 240 см, 1..=
= 3.0, прибор установлен параллельно рядкам ( = );

0 о 31.07.1965, /?- 380 см, 6.9, = ;
в) Подсолнечник: * -- 05.07.1965, = 250 см, / =

Непреривная кривая - теоретическая
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Обсуждение

Функция в общих чертах повторяет ход соответст-

вующих теоретических кривых, но в среднем имеет заметно мень-

шие значения по сравнению с теоретическими (рис. 6). Такой

же результат получен Россом и Тоомингом с помощью рейки

Лопухина. Отсюда можно сделать вывод, что отклонение экспе-

риментального значения от теоретического не является

результатом погрешности эксперимента, оно существует реально

и обусловлено, видимо, неслучайным распределением фитоэле-

ментов (листьев, стеблей и т.п.) в пространстве, что не учи-

тывается теорией.

Довольно значительный статистический разброс точек на

рис. 5, очевидно, является следствием недостаточного масшта-

ба осреднения. На рис. 5,а отчетливо видны длинноволновые

отклонения от прямой (см. кривые 15, 30 и Это свиде-

тельствует о том, что масштабы данных неоднородностей на-

много превышают размеры листьев и даже отдельных растений.
Отсюда можно сделать методически важный вывод: для того,

чтобы получить лучшее осреднение, нет необходимости произво-

дить большое количество измерений в близких пространственных

положениях прибора, но расстояние между отдельными позиция-

ми должно быть соизмеримым с длиной волны статистических не-

однородностей. Это относится не только к горизонтальной, но

и к вертикальной координате. Экспериментальные точки на

рис. 5,а получены по измерениям с интервалом высот в 10 см в

посеве сорго. Из рисунка видно, что трех-четырехкратное уве-

личение интервала не ухудшило бы заметно результата осред-

нения. Для сравнения на рис. 5,6 представлены результаты из-

мерений, проведенных в посеве подсолнечника с интервалом вы-

сот в 30-40 см.

Величина отклонения от теоретического значения,

очевидно, зависит от структуры посева. Об этом свидетельст-

вует рис. 6, из которого видно, что в густом посеве кукуру-

зы значительно меньше, чем в редком. Уменьшение

при = 0 и 15°, вероятно, обусловлено влиянием самого при-

бора на структуру посева.
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СОЛНЕЧНАЯ РАДИАЦИЯ В КРОНАХ ЯБЛОНЬ

В.М. Лукьянов

Изучен радиационный режим в кронах отдельных сортов яб-

лонь разного возраста. Приводятся данные об ослаблении

прямой солнечной, суммарной интегральной и фотосинтети-
чески активной радиации в кроне и о его влиянии на уро-

жай.

Введение

Важной задачей интенсификации садоводства является наи-

более рациональное использование солнечной радиации. У пло-

довых деревьев расположение листьев должно быть таким, чтобы

создать листовой полог оптимальной оптической плотности, что

является основой рационального использования солнечной ради-

ации.

Однако световой режим в кронах яблонь изучен мало .

Исследование светового режима и фотосинтетической дея-

тельности плодовых деревьев поможет правильно решить вопрос

о наилучшем типе кроны яблони и об оптимальной густоте пло-

довых деревьев.

Настоящая работа побвящена изучению светового режима от-

дельных сортов яблонь разного возраста.
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Объекты и методика исследований

Работа проводилась в саду Центрального отделения Научно-

исследовательского зонального института садоводства нечерно-

земной полосы в 1965-1966 гг.

Для исследования светового режима были взяты три дерева

сорта /4//777/%7дя<? в возрасте 22 лет (диаметр

кроны - 7.5 м, высота -sм), 12 лет (диаметр - 4 м,высота -

3.3 м) и 5 лет (диаметр 2 м, высота - 2.5 м). Были взяты еще

три основных сорта яблони нечерноземной полосы, отличающиеся

различной насыщенностью листового полога:

(крона умеренной плотности),

(очень плотная крона) и /7Р/И7С<?7Т7е(редкаякрона).

Деревья привиты на сильнорослых подвоях, сформированы по му-

товчато-ярусной системе и систематически обрезались. Возраст

деревьев 23 года, диаметр кроны - 7-7.5 м, высота 4.5-5 м,

ряды деревьев расположены с востока на запад, размещение де-

ревьев 6xB м. Брали по три дерева каждого сорта, хорошо

развитых, примерно одинакового размера. Деревья росли на од-

нородном агрофоне.
В основу методики измерения солнечной радиации в кронах

яблонь был положен метод Росса и его коллег, видоизмененный

нами в связи с объектом и задачами исследования [4]. Прямая

солнечная радиация измерялась термоэлектрическим актиномет-

ром*с гальванометром ГСА-1 и выражалась в кал-см *миН
.

Степень ослабления прямой солнечной радиации от периферии к

центру кроны исследовали пятноизмерительной рейкой по методу

Лопухина

Результаты опытов

Листья различных сторон кроны яблони в течение дня ос-

вещаются по-разному. Южная сторона кроны яблони

на протяжении большей части дня получала солнеч-

ную радиацию гораздо интенсивнее, чем северная. Интересно,

что кривая изменения освещенности на периферии с южной сто-

роны все время ниже кривой освещенности на открытом простран.
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стве, что объясняется затенением от соседних веток деревьев.
Причем, это затенение иногда очень значительное - наполовину
и больше от полного солнечного освещения (рис. I).

Аналогичная картина наблюдается и у деревьев сортов

/ю/югзтре и /уо/юдутор.

Восточная часть кроны сорта /Уса/у/урб'/73/7<%с?777Рполучает
наибольшее количество радиации до полудня, а после полудня -

уже западная сторона. Это характерно и для других сортов. О-
днако как восточная, так и западная стороны кроны яблонь всех

исследуемых сортов получают низкую (0.04-0.33 кал.см"?мин*l)
радиацию по сравнению с южной периферией из-за взаимного за-

тенения соседними деревьями (рис. 2).

Рис. 1. Дневной ход интенсивности суммарной радиации
6? (кал*см 2. мин 1) ид южной (1) и северной (2) сто-

ронах кроны у яблони сорта /уо/уомгср по

сравнению с открытым пространством (3) на высо-

те 1.5 м от земли.



189

Рис. 2. Дневной ход интенсивности суммарной радиа-

ции на восточной (I) и западной (2) сторонах кро-

ны у яблони сорта гуо/мусз/т/ое на высоте

1.5 м от земли.

Рассмотрим световой режим у нескольких деревьев одного и

того же сорта (на рис. 3 в качестве примера показан сорт

/7Д/К7Г<?7Т7? ). Во-первых, хорошо видно сходство умень-

шения интенсивности радиации от периферии к центру у всех

трех деревьев одного сорта. Во-вторых, заметно,что колебания

происходят в основном в листовом пологе толщиной 0.5-1.5 м

с южной стороны, далее к центру колебания отсчетов радиации

незначительны, но попадаются блики различной интенсивности в

разное время и в разных местах. Причем, "размах колебаний

ОТСЧеТОВ выше У ЯбЛОНЬ СОРТОВ /Ф?7*О//Ас? и

/7677/%<7777Р
,

чем у ЯбЛОНЬ /7#/%%?<?777ГО .
ЭТО

можно объяснить несколько большими и, видимо, частыми про-

светами в кроне первых двух сортов. Такие колебания зависят

от структуры и характера расположения биомассы в кроне, вре-

мени и азимута Солнца.

Канадский исследователь Хэйнике [3] также отмечал, что у

двух деревьев сорта.
световой поток распре-



Рис. 3. Изменение интенсивности суммарной радиации по диаметру х у яблонь сорта
/7&/к7Г<7/7?РР на высоте 1.5 м от земли. Время 10-13 часов, Ю - южная

сторона, 0 - северная сторона, Ц - центр кроны: а - дерево №4, б - дерево № 10,
в - дерево № 12.
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деляется одинаково. Поэтому, на всех последующих наших гра-

фиках представлена характеристика одного дерева каждого сор-

та.

Рис. 4. Изменение интенсивности сум-

марной радиации по диаметру х

в кроне у яблони сорта

высотах 1.5 м (I),

2.5 м (2) и 3.5 м (3). Время 10-13

часов, Ю - южная сторона, С - север-

ная сторона, Ц - центр кроны.

Результаты показали, что на высоте 1.3 — 1.5 м от земли

(в самой широкой части кроны) у всех исследуемых сортов по

мере продвижения в глубь кроны интенсивность солнечной ради-

ации резко падает. Так, от 0.95-1.04 кал-см -мин на пе-

риферии интенсивность радиации уменьшается до 0.22-0 .38

на расстоянии 1-1.5 м вглубь и далее,

мере продвижения к центру уменьшается медленно (рис. 4).
по



Несмотря на разную структуру кроны деревьев всех сортов на-

блюдается одинаковый характер падения радиации к центру кро-
ны. Уже на расстоянии I — 1.5 м от южной периферии интенсив-

ность суммарной радиации падает в 3-5 раз по сравнению с пе-

риферией. Это говорит о том, что решающую роль в поглощении

радиации играет листовой полог толщиной I — 1.5 м в зависи-

мости от стдгктуры кроны, хотя имеются и некоторые сортовые

различия. Расчеты показали* что листовой полог толщиной I -

1.5 м от южной периферии на высоте 1.5 м от земли поглощает

60-80% всей солнечной радиации. Фотосинтетически активная ра-
диация (ФАР) - наиболее важная для работы листа, уменьшается
в центре епю сильнее (в 80-90 раз), чем интегральная (в 6 -

10 раз).
Совсем иная картина наблюдается в кронах деревьев неболь

ших размеров. Из рис. 5 видно, что на расстоянии I - 1.5 м

от периферии вглубь коэффициент пропускания суммарной радиа-
ции у 12-летней уменьшается в 3 ра-
за, а у 5-летней -в 2 раза по сравнению с периферией.В цен-

тре кроны коэффициент пропускания интегральной радиации у
5- и 12-летних яблонь уменьшается в 1.5-3 раза, а коэффи-
циент пропускания для ФАР - в 3-5 раз.

Через просветы листьев в крону попадают солнечные блики

или пятна различной конфигурации и величины, которые пред-
ставляют прямую радиацию. По нашим измерениям, интенсивность
света в солнечных пятнах в центре 22-летней яблони /У/улсм?#-
М7 ослабляется на 10-60% по сравнению с радиа-
цией незатененного пространства. Прямые лучи в кроне 5-лет-
ней яблони в промежутке от II до 16 часов проходили без ос-

лабления. Продолжительность бликов в центре в течение свето-

вого дня у взрослых деревьев составила не более полутора ча-

сов.

Коэффициент пропускания прямой радиации в центре 22-лет-
ней яблони уменьшается в 3-7 раз,

тогда как у 12- и 5-летней всего в 1.5 - 2 раза.
Ранее нами было показано, что по мере резкого падения ин-

тенсивности солнечной радиации от периферии к центру у взрос-
лых крупнообъемных деревьев, уменьшается также и чистая про-



Рис. 5. Изменение коэффициентов пропускания <* суммарной радиации (I) и ФАР (2) по

диаметру х в кроне у яблони разных возрастов: а - 5 лет,

6-12 лет, в - 22 года.
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дуктивность фотосинтеза, сокращается выход продукции с I
листовой поверхности

.

Неравномерное распространение солнечной радиации в кроне
оказывает существенное влияние на размещение урожая и его

качество. Большая часть плодов (60—80%) взрослых крупнообъ-
емный яблонь различных сортов находится на небольшом рассто-
янии от периферии (до 0,8 м вглубь).

Из анализа качества урожая 1965 г. выявлено, что средний
вес одного плода

7-огз и /7Л/К%-<3777ГР на периферии с южной стороны
больше (112-158 г), чем на расстоянии I м от периферии вглубь
(80-95 г) и гораздо больше веса плода на внутренней границе
листового полога - 1.3-1.5 м от периферии (65-91 г). Количе-
ство общих сахаров (сахарозы и моносахаров) в яблоках, нахо-

дящихся на расстоянии I м вглубь кроны, меньше, чем в плодах
на южной периферии и еще меньше в яблоках, расположенных на

внутренней границе листового полога. Кислотность в плодах
колеблется незначительно по всем ярусам кроны.

Очень большая разница наблюдалась в содержании витамина
С (аскорбиновая кислота) в плодах, произрастающих в разных
ярусах кроны. У

плодах на южной
периферии было 29.2 мг % аскорбиновой кислоты, на расстоянии
I м от периферии 19.07 мг %, на внутренней границе листового
полога 16.8 мг %; у /7У7/мм<7го/7? от 16.8 мг % со-

держание витамина 0 уменьшалось, соответственно до 10.3 и
6.7 мг %. У

ввиду небольшого содержа-
ния витамина С в яблоках разница не столь велика,как у пред-
ыдущих сортов.

Яблоки на северной стороне кроны содержат меньшее коли-
чество сахаров, витамина С и сухих веществ, чем на южной.
Такая же картина выявилась и из анализа урожая 1966 г.
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Заключение

Наши опыты показали чрезвычайную динамичность света в

процессе фотосинтеза в кроне яблони в природных условиях. Это

же наблюдали Ромашко и Тихвинская [2]. Далее, выявлено, что

интенсивность радиации в течение дня очень сильно меняется в

точках кроны, находящихся даже на небольших расстояниях друг

ог друга.

Наибольшее поглощение радиации периферийными слоями лис-

тьев согласуется с результатами исследований полевых культур

[7, B].
Неблагоприятный световой режим во внутренних частях кро-

ны крупнообъемного дерева сильно уменьшает ассимиляционную

деятельность расположенных там листьев, что подтверждается

наблюдениями и других исследователей В самом центре
крупнообъемных крон образуется "мертвое" пространство,не за-

нятое плодовыми веточками, листьями и плодами, составляющее
около 40% от общего объема дерева.

Качество плодов по мере продвижения в глубь кроны резко

падает не столько ввиду уменьшения интенсивности радиации,

сколько, по-видимому, ввиду изменения ее спектрального сос-

тава. К сожалению, данных по изменению спектра внутри кроны

яблони в известной нам литературе мы не встретили.Необходимо

продолжать работу в этом направлении.

Деревьев с крупнообъемяыми кронами на I га размещается
очень мало (при схеме посадки 6xB м - 208 штук). Наоборот,
световой режим в центре молодых яблонь небольших размеров

(диаметр кроны 2-4 м, высота 2.5-3.5 м) складывается более

благоприятно для интенсивного фотосинтеза. Облиственность

ветвей и плоды у таких крон распространяются до центра. Та-

ких деревьев на I га можно посадить значительно больше, чем

деревьев с крупнообъемными кронами, что позволяет развить

значительную ассимиляционную поверхность листьев много рань-

ше 20-25 лет.

Следовательно, из наших опытов и данных других исследо-

вателей [I, вытекает, что выращиваемые в настоящее время

крупнообъемные формы плодовых деревьев требуют изменения су-
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ществующей системы формирования и обрезки. Малообъемные фор-

мы деревьев, обладая большими преимуществами перед крупными

деревьями, должны занять основное место в отечественных са-

дах. Выявление более рациональных форм малообъемных деревь-

ев является задачей дальнейших исследований.

Поступила в редакцию

29 января 1969 г.
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УДК 581.132: 551.586

Фитометрические характеристики и фотосинтетическая

продуктивность посева ячменя.

ская характеристика и геометрическая структура посе-

ва. Мяги X., Росс Ю. Веб. "Фотосинтетиче-
ская продуктивность растительного покрова". Таотт.

1969,102-143.

Дана агрометеорологическая характеристика (ход фотосин-
тетически активной радиации,температуры воздуха, эффективных
температур, осадков, запасав продуктивной влаги, фенологиче-
ских характеристик в течение вегетационного периода (ВП))
посева ячменя вуаловиях Эстонии за 1964-1966 гг. Пофито-
метрическим измерениям определены средние значения и статис-
тические характеристики изменчивости высоты растения И

стебля, числа листьев, диаметра стебля и других параметров.
а также их изменение в течение ВП. Боковая площадь стебля
Зл=1.35(2р-23), суммарная площадь листьев растения
5,. = 1.7 площадь /-го листа

- длина / -го листа. Величины
и выражены в

см, И А,.;- в см. Приведены кривые и таблиц распреде-
ления поверхности листьев, стеблей и колосьев с высотой и
показана их динамика в течение ВП для участков с минераль-
ным удобрением и без него. Наиболее густой алой листвы (плот-
ность площади листвы 1.4 находитонна высоте
Относительная площадь в период прекращения роста для листь-

евравна4.5, стеблей -5.7, колосьев -2.5. По углам накло-
на листьев в посеве их ориентация, приближающаяся
к равномерной, в течение ВП увеличивается число вертикаль-
ныхлистьеввпосеве. Табл. 10. Рис. 11. Библ. Цназв.



УДК 551.501.721+578.084.2

Солнечная радиация в кронах яблонь. Лукья-
нов В.М. Веб. "Фотосинтетическая продуктивность

растительногопокрова", Тарту, 1969, 186-197.

Изучено проникновение солнечной радиациив крону взрос-

лых плодоносящихяблонь (диаметркроны -7-7.5м,высота 4.5-

5 м) сортов с различной насыщенностьюлистового полога: <4//-

(кронаумеренной плотности),
лолосзгое (оченьплотная крона), (ред-
кая крона). Установлено, что несмотря на разную структуру

кроны у деревьев всех исследуемыхсортов наблюдаетсяодина-
ковый характерраспределения энергии солнечной радиации от

периферии кцентру. Решающую роль в поглощениирадиации иг-

рает листовой полог толщиной 1-1.5м от южной периферии кро-
ны. Фотосинтетическиактивная радиация (ФАР) уменьшается в

центрекроны значительносильнее интегральной. Пропускание
прямой радиации в центре уменьшается в 3-7 раз. Ескнаясто-

рона крон исследуемыхсортов на протяжениибольшей половины

дня получаласолнечную радиацию гораздо интенсивнее,чем се-

верная. Восточнаяи западнаястороны кроны получают низкую
радиацию (О.О4-О.ЗЗкал.см"^. мин") из-за взаимного затене-
ния соседнимидеревьями. Световой режим в кронах деревьев не-

больших размеров (возраст 5-12 лет, диаметр 2-4 м, высота

2.5-З.Зм) складываетсяболее благоприятно для оптимального

фотосинтеза, чему деревьев. Обосновывается
необходимостьизменения существующейсистемыформирования и

обрезкиплодовыхдеревьев, а также переход к небольшим, ма-

лообъемнымфирмам деревьев. Рис. 5. Пиол. ыназв.



УДК 551, 508.25 + 578.087.1

Измерение прозрачности растительного покрова.
Л ай с к А. Веб, "Фотосинтетическая продук
тирность растительного покрова". Тарту, 1969

174-185.

Прозрачность растительного покрова определяется
как вероятность видеть небо в растительном покрове с глубины

(кумулятивный индекс площади листьев, англ. "смиlаl;lт.
IееГгге. Iл<з.х") в направлении для определения

состоит из узкоуглового приемника радиации, движу-
щегося в растительном покрове, и регистрирующей электронной
аппаратуры. Проведенные в посевах кукурузы, сорго и подсол-
нечника измерения показали, что неслучайное распределение
листьев в пространстве существенно увеличивает прозрачность
этихпосевов. Рис. 6. Библ. Вназв.



УДК 581.132: 578.087.1: 551.586

Расчетфотосинтезарастительногопокрова. 11. Росс

Ю., Би х еле 3. Веб. "Фотосинтетическая продук-

тивностьрастительного покрова". Тарту, 1969, 5-43.

Предложена усовершенствованная математическая модель для

дыхания/? и продуктивности (газооб-

мена в растительном покрове (РП)..Учтена зависимость

и от поглощенной листьями фотосинтетически активной ра-

диации (ФАР), температуры листа
, концентрации СО2 над РП

и внутри него, количества листовой поверхности Б. в РП, угла

наклона листьев и коэффициента поглощения ФАР листьями Уч-

тено также изменениефотосинтетического и дыхательного аппа-

рата листа с возрастом и глубиной РП. Дыхание дается в виде

/?*с, /?д , где - плато световой кривой фотосин-

теза (СКФ), зависящее от и других факторов; параметр

С, изменяется с глубиной РП, /?д *Я. * А
, где

/3; и -коэффициенты, А -глубина РП.Результаты расчетов,

выполненныхнаЭЙМ, показывают, что <р и убывают с

глубиной. Основной вклад в <Р дают листья,находящиеся в свет-

лых пятнах. При недостатке ФАР и малых высотах Солнца /?.мак-
симальную обеспечивают горизонтальные листья; при больших

максимальная горизонтальными листьями

толькоприредкомРП, а при густом РП- вертикальными листь-

ями. Температурный оптимум Я*<%,-ДРП падает с уменьшением

прихода ФАР и с увеличением фитомассы РП. При достаточной ФАР

продуктивность мало меняется в интервале = 10-40°С
В общем случае вид СКФ всего РП отличается от СКФ листа. При
/?е->40° максимальный ф соответствует 0.6 тО.7, при

-/г. = 1 (черные листья). Табл. 3. Рис. 9. Библ.
45 мм.



УДК 578.087.1+578.084.2+581.45+581.184.5

Пространственная ориентация листьев в посевах.
Росс Ю., Росс В. Веб. "Фотосинтетическая

продуктивность растительного покрова". Тарту, 1969,
60-82.

Изучена пространственная ориентация листьев в посевах

кукурузы, сорго, картофеля, гибридной брюквы, конских бобов

и подсолнечника. Это сделано при помощи функции
которая характеризует распределение листовых нормалей на вы-

соте 2 поуглу наклона (отсчитывается от вертикали,

и (отсчитывается от направления
севера по часовой стрелке,0%<^^,2тг).Листья верхнего яру-
са подсолнечника активно следят за движением Солнца с фазо-
вым сдвигом примерно 30°, если высота Солнца /?ф>25°.В ос-

тальных случаях (кроме тустого посева кукурузы) можно прене-
бречь азимута ль ной зависим ос тью ориентации. По углам наклона

реальным распределениям характерно большое разно-

образие. Для классификации функций
предлагается "индекс угла наклона листовой

,

который показывает отклонение реального распределения от рав-

номерного и определяется как

0

Знак "+" или "-" определяется знаком разности

Приведены экспериментальные данные индекса для 13 видов.
Для математического моделирования радиационного режима в рас-
тительном покрове требуется эффективная проекция листовой по-

верхности направлении Солнца.Показано, что величину
легко определить через индекс У . Табл. 1.,

Рис. 9. Библ. 14наэв.
*



УДК 58.08+57Е.087.1+578.087.75

Определение фитомассы посевов. Росс В. Всб."Фо-
тосинтетическая продунтивность растительного покро-
ва". Тарту, 1969, 83-101.

Рассматриваются вопросы прямого и косвенного определе-
ния фитомассы (Ф) надземных и подземных органов и целого рас-
тения в с.-х. посевах. Ото делается на основе математически
средних астений, под которой понимают растения с простыми
характеристиками (высота растения, диаметр стебля,число лис-
тъев и др.), соответствующими средним значениям этих харак-
теристик в посеве в данный момент времени. Такой способ по-
зволяет ограничиться 10-20-ю {астениями при измерении Ф и
дает возможность легко сглаживать полученные данные. Для суш-
ки берется проба от каждого органа, с учетом изменения со-
держания сухого вещества отдельных органов в вертикальном и
горизонтальном направлениях. Подробнее излагаются методы оп-
ределения Ф подземных о:,ганов. Изучено распределение Ф
корней по глубине и поперек рядков. Полученные результаты
позволяют уточнить методику определения Ф корней при помощи
буров, Проведен множественный регрессионный анализ тюстых
характеристик кукурузы, подсолнечника и гибридной брюквы
позволяющий выяснить те существенные характеристики, которые
входят в аллометрические уравнения. Приводятся некоторые ре-
зультаты соотнесения Ф надземных и подземных органов, час-
то применяемое как характеристика приблизительной оценки Ф
подземных органов. Табл. 3. Рис. 3. Ьибл. ЗЗназв.



УДК 581.132: 551.586

Фитометрические характеристики и фотосинтетическая
продуктивность посева ячменя. 11. Динамика роста ас-
симилирующей площади и накопления фитомассы посева.
Мяги X., Росс Ю. В сб. "Фотосинтетическая
продуктивность растительного покрова" Таот?
144-173. '

В отдельные годы вклад боковых побегов в продукционный
процесс варьирует в больших пределах. Индекс листовой по-
верхности достигает в посеве ячменя значения 3.544.5 ин-
декс боковой площади стеблей -445, колосьев
суммарный индекс зеленой фитоплощади достигает значения
8410. В первые недели 60-70% ассимилятов (А) выделяется
листьям и 30-40% подземным органам. В период выхода в трубку
происходит интенсивный рост стебля (60-70% от А). Начиная с
колошения доминирует рост колоса.

Перед колошением начинаетсясильный отток "старых" асси-
милятов из листьев в колос, а в период молочной спелости -

оттокизстеблей. Табл. 4. Рис. 14. Библ. sназв.

На основе выявленных в первой части работы фитометрич&-
ских связей описан рост площади и сухой фитомассы отдельных
листьев главного побега (ГЛ), боковой поверхности стебля и
колоса, бокойых побегов и посева в целом в течение всего ве-
гетационного периода. Детально изучена динамика перераспре-
деления и накопления фитомассы в период от момента сева до
3 го листа. В течение первых 6-ти дней 34% фитомассы зер-
на расходуется на дыхание, а 27% оттекает в новые органы.

Наибольшую площадь и фотосинтетический потенциал (ФП)
(350-550 см -сутки)

наи-
меньшую (50-100 см-сутки)- последний лист. В отдельные го-
ды ФП листьев составляет стеблей -

и колось-
ев - 10-20% от ФП посева.



УДК 578.087.1 +581.45

Вертикальное распределение листовой поверхности в
посевах. Росс Ю., Росс В. Веб. "Фотосин-
тетическая продуктивность растительного покрова"
Тарту, 1969, 44-59.

Приводятся экспериментальные данные о вертикальном рас-
пределении листовой поверхности и его динамике в течение ве-

Предлагается
методика косвенного определения функции и плотности площади
листьев

распределение листовой по-
верхности с высотой в растительном покрове. Функция
задается формулой '

«/27-л^УГ.,-

где - средняя новированная функция вертикального
распределения плоиеди листьев отдельного растения по относи-тельной высоте л-2 А / /А)

тноси

сот растений А .

Функция распределения вы-
сот растений А в посеве, А%,-густота посева, л, и <7.-
коэффищ-енти регрессионного уравнения сня-

функции являются для данного вид. в фиксированный
времени постоянен величина, зави-
от

.. и А
. (ллибка метод, составляет

10%. В принципе предлагаемая методика применима и для боле.
сложных систем, чем посевы. Таол. 5. аибл.Тнам
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