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Введение
Предлагаемая вниманию читателей монография имеет слож

ную судьбу. Инициатор ее создания - заслуженный деятель науки 
РФ, профессор, доктор биологических наук А.И. Уткин (1929- 
2006), много лет занимаясь сбором и обобщением материалов для 
ее создания, так и не увидел монографию напечатанной.

Обладая энциклопедическими знаниями в области лесоведе
ния, лесной биогеоценологии и экологии леса, А.И. Уткин щедро 
делился ими с коллегами, в том числе при разработке программ 
фундаментальных и приоритетных прикладных исследований. 
Он всегда внимательно следил за научной периодикой и тонко 
ощущал как направление идей, так и недостаток их фактическо
го обоснования. За несколько десятилетий им собрано огромное 
количество выписок, ксерокопий статей из отечественных и зару
бежных журналов и монографий по различным разделам лесове
дения и смежных наук. Поэтому почти четверть века назад, когда 
общие представления о поверхности растений только стали скла
дываться, а отдельные разделы этой обширной темы начали раз
виваться в сферах направлений биологической и смежных с ней 
наук, Анатолию Ивановичу пришла идея объединить в отдельном 
издании все теоретические и прикладные аспекты, связанные с 
определением различных категорий поверхности растений раз
ных видов и жизненных форм.

В конце 1980-х гг. А.И. Уткин и Л.С. Ермолова подготовили к 
печати первый вариант монографии, но в связи с резким измене
нием экономической ситуации в стране издание книги не состоя
лось. Авторы были вынуждены переключиться на работу по дру
гим направлениям, тем не менее продолжив сбор собственных и 
литературных данных по теме монографии. Коллектив лаборато
рии биопродуктивности лесов Института лесоведения РАН под 
руководством А.И. Уткина накопил большой фактический мате
риал о формировании листовой поверхности растений разных 
жизненных форм и о связанной с ней продуктивностью разных 
древесных, кустарниковых и травянистых видов растений и рас
тительных сообществ. Со времени обращения к этой теме значи
тельно возрос объем исследований, пополнился список работ в

3



разных разделах науки, однако проблемы, обсуждаемые в моно
графии, не только до сих пор не потеряли своей актуальности, но, 
возможно, стали еще острее. Появившиеся позднее обобщения и 
тематические сводки явились своеобразным отражением направ
ления идей, изложенных здесь.

А.И. Уткин подготовил развернутый план монографии, начал 
перерабатывать уже давно написанные главы, наполнять их са
мыми свежими идеями и новыми литературными источниками. 
Но его скоропостижный уход из жизни в самом начале работы 
над новым вариантом рукописи заставил нас, его соавторов, силь
но изменить содержание книги.

Мы приняли решение максимально сохранить содержание 
глав 1 и 2, написанных Анатолием Ивановичем, в том числе 
ссылки на литературные источники. Обширный библиографи
ческий список к этим главам сам по себе представляет большую 
ценность, так как включает много старых, порой незаслуженно 
забытых работ, многие из которых стали библиографической 
редкостью. Хотя большая часть публикаций из этого списка от
носится к периоду 1970-1980-х гг., знакомясь с научными стать
ями, опубликованными уже в XXI в., мы постоянно видим, что 
эти работы не утратили своего значения до сих пор, так как на 
них продолжают часто ссылаться. В то же время нам пришлось 
исключить из плана монографии главу о боковой поверхности 
стволов и корней, которую предполагал написать Анатолий 
Иванович. Кроме того, мы значительно сократили главу об 
индексе листовой поверхности, которую он собирался написать 
сам, так как придавал этому показателю очень большое зна
чение.

В главе 1 сделано единственное сокращение: ее небольшой 
раздел о взаимодействии растений и животных-фитофагов был 
перенесен в главу 5, которая отсутствовала в первоначальном ва
рианте монографии. Начав переработку рукописи, Анатолий 
Иванович предложил И.А. Уткиной стать третьим соавтором и 
написать отдельную главу об изменении площади листовой по
верхности растений в результате этих взаимодействий.

Глава 3 написана Л.С. Ермоловой в соответствии с рекомен
дациями и советами А.И. Уткина. Л.С. Ермолова также подго
товила приложения, основанные на собственных многолетних 
исследованиях и анализе большого числа литературных источ
ников.

Глава 4, в некотором роде сборная, написана нами совместно 
и призвана хотя бы частично заменить ту большую главу о сущ
ности индекса листовой поверхности и методах его определения,
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которая по замыслу А.И. Уткина должна была стать центральной 
в монографии.

Некоторые аспекты поверхности растений изложены более 
подробно и разносторонне. Прежде всего это касается листовой 
поверхности. Другие разделы, например, площадь поверхности 
скелетных частей крон деревьев, корней, площади сечений ство
лов, ветвей и корней, упомянуты лишь в качестве проблем, тре
бующих внимания и накопления фактического материала.

Исследования проводились при поддержке грантов 06-04-49397 
и 06-04-49499 Российского фонда фундаментальных исследований.

Л.С. Ермолова, И Л. Уткина



Глава 1
Поверхность растений: 
определение понятий, их сущность 
и значение для разных разделов науки

Поверхность - одно из основных геометрических понятий, 
свойственных любому физическому телу. Физической величиной 
поверхности является площадь. Понятие «поверхность» прило
жимо как к измерению наружной (облегающей) характеристики 
тела, так и к сечениям последнего в любых направлениях; в пос
леднем случае поверхность называют «сечением».

Наша работа касается исключительно характеристик площа
ди поверхности растений на уровне особей (и их отдельных орга
нов), ярусов фитоценозов и растительных сообществ в целом. 
Нами не затрагиваются вопросы поверхности отдельных струк
тур (например, хлоропластов) на тканевом и клеточном уровнях. 
Хотя, вслед за К.А. Хайловым и Ю.Г. Камениром [1988], мы по
лагаем, что «сквозное», т.е. через все уровни организации биоло
гических систем, количественное сопоставление поверхности 
функционально наиважнейших для каждого уровня структур мо
жет стать одной из принципиальных задач современной биоло
гии, прежде всего для целей экологического моделирования и 
комплексной характеристики экосистем.

Длина, поверхность и объем тела организма, в том числе и де
рева [Ого8епЬаи§Ь, 1966], относятся к инвариантным размерным 
показателям и являются взаимозаменяемыми. Поэтому поверх
ность растений, их органов, тканей, клеток и органелл может вы
ступать связующим звеном для биологических систем разного 
уровня организации в растительном мире. Впрочем, общие количе
ственные параметры некоторых зависимостей, связанных с по
верхностью (например, соотношение между потреблением кисло
рода и размерами) у микроорганизмов, растений и животных 
[Уепншп^ет, 1960; цит. по Шмидт-Ниельсен, 1982], позволяют 
рассматривать поверхность организмов, их частей и органов с по
зиций более широкой, чем обычно представляется, биологической 
общности.

I
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Основные понятия, их дефиниции и размерность

Понятийный аппарат обсуждаемого нами научного направле
ния нельзя признать полностью разработанным. Наряду с широ
ко признанными понятиями и терминами в литературе встреча
ются и находящиеся еще в стадии разработки, под одинаковыми 
названиями и с одинаковой размерностью приводятся нередко со
вершенно различные количественные величины и т.д. В литера
туре (особенно англоязычной) для большинства из рассматривае
мых нами понятий и терминов достаточно часто используются аб
бревиатуры. Мы использовали эти сокращения и в настоящей 
книге*.

Считаем необходимым пояснить следующее. Во-первых, тер
мины «поверхность» и «площадь» не являются синонимами. «По
верхность» (равным образом и «сечение») относится к основным 
понятиям, но не должна использоваться для обозначения физиче
ских величин или размеров «поверхности». Для этого существует 
понятие «площадь», единицами которой и характеризуют разме
ры поверхности или сечения с помощью выражений «площадь 
поверхности» и «площадь сечения».

Во-вторых, поверхность тел и органов растений чаще всего 
понимается как развернутая поверхность какой-либо стереомет
рической фигуры. При этом площадь поверхности последней оп
ределяется как площадь горизонтальной проекции такой фигуры. 
Другими словами, представление о поверхности растений в боль
шинстве случаев выражается площадью проекционной (для пло
ских или близких к плоским тел) или развернутой (для стереоме
трических тел) поверхности. Но во всех случаях эти показатели 
не будут характеризовать истинную площадь поверхности. Пос
леднюю, если это необходимо, следует определять с учетом стру
ктуры самой поверхности того или иного органа растений (тре
щиноватость, морщинистость, опушение и т.д.). Истинную пло
щадь поверхности растений и их органов для большинства видов 
растительных организмов, очевидно, нельзя определить, исполь
зуя имеющиеся методы исследований.

Все типы поверхности растений прежде всего можно объеди
нить в две большие группы: 1) наружные (или контактные по от
ношению к физической среде); 2) сечения (или поверхности, секу
щие тела органов растений в направлении одной из их осей). Для 
задержания осадков, пыли и других вещественных компонентов 
преимущественно аэрального поступления первостепенное зна-

* Список сокращений дан в конце книги.
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1
чение имеет общая контактная поверхность деревьев и других 
растений в слое растительности, а для трансформации лучистых 
потоков в том же слое - продольные сечения органов растений, 
причем с учетом угла их наклона к вертикальной оси, в том чис
ле и с целью корректировки площадей проекций на горизонталь
ную плоскость.

В лесоведении и лесоводстве наибольшее значение имеют 
следующие поверхности из группы сечений.

Площадь поперечных сечений стволов (сокращенно обозна
чается С или #): в расчете на 1 га (С) - с размерностью м2 га-1, для 
отдельных деревьев (#) - в см2 или м2. Стандартным для лесо
водства уровнем измерения принята «высота груди» - 1.3 м от по
верхности почвы. В молодняках со средней высотой <1.3 м иногда 
определяют С на уровне поверхности почвы или на 0.1 м от ее по
верхности.

Для исследовательских целей (например, при анализе роста 
стволов) площадь поперечных сечений стволов в коре и без коры 
измеряются на разной высоте. В результате при фиксации диа
метров стволов по годичным слоям восстанавливается динамика 
за весь период роста дерева, причем как в толщину, так и в высо
ту, и по объему древесины.

Величиной С характеризуется плотность древостоев, интег
рирующая собой и число особей (густоту), и размеры деревьев 
по толщине. Поэтому в дендрометрии и лесной таксации С при
знается одним из важнейших показателей роста и развития лесо
насаждений.

Площадь сечения заболони на поперечном сечении ствола 
обычно обозначается ЗА, от англ, зар\Уоос1 Ьаза1 агеа, размерность 
м2 га-1 (для древостоев) или см2 (для отдельных деревьев). ЗА мо
жет определяться на разной высоте ствола, однако стандартной 
признается высота 1.3 м, а принципиальной для решения многих 
экофизиологических вопросов - высота начала кроны. Методика 
анализа роста ствола позволяет определить как площадь про
дольного сечения заболони, так и объем заболони отдельных де
ревьев с последующим перерасчетом на всю совокупность де
ревьев в древостое.

Если не проводится анализ роста ствола, то иногда определя
ют площадь продольных сечений ствола и ветвей через их серд
цевину, а также площадь продольных сечений хвои вдоль про
дольной оси хвоинок; размерность см2 или м2 для отдельных де
ревьев и м2 га-1 - для древостоев. Чаще этот показатель рассмат
ривается по длине отрезков ствола и ветвей и их срединному 
сечению. При аналогичных замерах стволов и ветвей под корой
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определяется камбиальная поверхность древесных органов. Она 
полезна для расчетов затрат на дыхание древесных органов.

При анализе роста стволов становится возможным измерение
площади продольного сечения стволов деревьев во временном 
масштабе жизни дерева.

По отношению к контактной поверхности в сокращениях осо
бенно часто приводятся следующие термины.

Площадь поверхности листа (листьев), ЬА (от англ. 1еа/агеа) - 
«листовая поверхность», поверхность листьев, соотнесенная с вы
боркой любого размера (от одиночного листа до целого растения 
и даже элементов фитоценоза), выражаемая площадью с размер
ностью см2, дм2, м2. Термин ЬА применяется только с указанием 
характеризуемого объекта (лист, ветвь, дерево, реже ярус, сооб
щество) и категории учета (односторонняя, полная, проекцион
ная, «силуэтная» и т.д.).

Камбиальная поверхность древесных органов растений, СА
(от англ. сатЫит агеа). СА целесообразно дифференцировать на 
камбиальную поверхность ствола, ЗСА (от англ. з1ет сатЫит 
агеа), и камбиальную поверхность ветвей, ВСА (от англ. Ьгапск 
сатЫит агеа). Американские экологи [\УЫиакег, \Уооб\уеН, 1967 
и др.] поверхность ствола подразделяют на соответствующую 
ЗСА «поверхность древесины ствола» ($1ет моод, зш^асе) и «по
верхность коры ствола» (з(ет Ьагк зиг/асе), а поверхность ветвей 
определяют обычно в коре и называют ее «поверхностью коры 
ветвей» (Ьгапск Ьагк зш^асе). Размерность площади СА для 
отдельных деревьев и кустарников - см2 или м2, для сообществ - 
м2 га-1.

Боковая поверхность ствола - термин, используемый обычно 
в смысле ЗСА как один из таксационных показателей - аргумен
тов функции при определении прироста древесины в древостоях 
[Анучин, 1959; КогГ, 1977; Шмелко, 1980; и др.]. Эти авторы ис
пользовали термин «площадь камбия». Размерность его та же, 
что и для площади ЗСА.

На наш взгляд, не следует отождествлять термин «боковая 
поверхность ствола» с функциональной характеристикой ЗСА. 
Правильнее термином «боковая поверхность ствола» обозначать 
показатели измерения стволов в коре, а термином «камбиальная 
поверхность» - без коры и воспользоваться предложенным Уит
текером и Вудвеллом [\\ЫЯакег, \Уоос1\уе11, 1967] термином «по
верхность коры ствола» с аббревиатурой ЗВ8 (от англ. з1ет Ьагк 
зш-^асё). Аналогичный подход возможен и для боковой поверхно
сти ветвей, назвав ее «поверхностью коры ветвей» (аббревиатура 
В В 8, от англ. Ьгапск Ьагк зиг/асе).
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Все рассмотренные дендрометрические показатели площади 
поверхности относятся к определяемым прямым путем, хотя ис
пользуются также для вычислений относительных показателей, 
так называемых индексов. При этом можно рассчитывать показа
тели с одинаковой размерностью или с разной, например, соотно
сить площадь поверхности с массой или объемом изучаемого 
объекта.

Наиболее часто используются следующие индексы и другие 
относительные показатели.

Индекс листовой поверхности, ЬА1 (от англ. 1еа/ агеа Мех), 
иногда некорректно называемый «листовым индексом»1)- ЬА1 свя
зан с площадью территории участка и выражает отношение пло
щади ЬА (проекционной, полной и др.) к площади поверхности 
почвы, занимаемой фитоценозом. ЬА1 - одна из главнейших ха
рактеристик в экофизиологии растений, метеорологии и экологи
ческом моделировании, при дистанционных исследованиях Земли, 
а также в лесоведении. ЬА1 - безразмерная величина, хотя обыч
но и снабжается размерностью м2 м~2 и га га-1. Первые определе
ния ЬА1 для лесных участков относятся к концу XIX в. [ЕЬеппауег, 
1882]. Затем ЬА1 стал использовать Р. Бойсен-Йенсен и его учени
ки [Воу$еп-1епзеп, 1932; МбИег, 1945; и др.] в экофизиологических 
исследованиях. Но истинное понимание содержания ЬА1 пришло 
позднее, сначала для решения задач селекции сельскохозяйствен
ных культур [\\^а!$оп, 1947], затем в актинометрии и экофизиоло
гии [Моп$1, 8аек|, 1953] и, наконец, для анализа особенностей био- 
продукционного процесса растительного покрова в биосфере 
[Юга, ЗЫёец 1967; Юга, 1975; и др.] и в разработках моделей в ле
соведении и лесоводстве [\Уапп§, ЗсЫезт^ег, 1985].

Краткая информация о современных методах определения 
ЬА1 наземными и дистанционными средствами, об использовании 
полученной информации о закономерностях изменения ЬА1 в ле
сах разных природных зон, древесных пород с учетом их возраст
ной дифференциации рассматривается в гл. 4.
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1 Правомерно говорить о нескольких «листовых индексах» как относительных 
единицах разных видов листовой поверхности, а также объема листьев. То же 
касается и поверхности растений вообще. В частности, некоторые авторы 
[Вагктапп, 1988] предлагали характеризовать поверхность растении тремя ин
дексами: кроме ЬА1, также ОА1 - «зеленая», или фотосинтезирующая поверх
ность (от %гееп агеа Шех), РА1 - полная поверхность растений (от р1ат агеа 
Шех), включая площадь поверхности отмерших частей и органов растений. 
При этом ЬА1, ОА1 и РА1 можно рассчитывать как на горизонтальную, так и 
на вертикальную проекции. То же касается и поверхности растений вообще, 
а не только ЬА.
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Для вычисления ЬА1 у хвойных пород первоначально брали в 
расчет полную площадь поверхности хвои, а у лиственных деревь
ев, кустарников и трав - одностороннюю (проекционную площадь 
ЬА). Такой подход отвечал требованиям экофизиологии растений 
и биогеоценологии, но создавал трудности для интерпретации ак
тинометрических данных в связи с архитектоникой растительного 
покрова. Из-за применения дистанционных методов и широкого 
использования оптических и других видов планиметров ЬА1 стал 
выражаться по проекционной ЬА. Тем не менее целесообразно 
разделять следующие показатели (именно эти величины и приво
дятся в основном в литературе последних 25-30 лет):

• индекс проекционной листовой поверхности (РЬА1, от англ. 
рго]есй\е 1еа/агеа Мех)\

• индекс полной листовой поверхности (ТЬА1, от англ. Ша1 
1еа/ агеа Мех) выражает отношение развернутой площади по
верхности хвои древостоя на горизонтальную площадь участка, 
т.е. характеризует ЬА1 полной проекции хвои для хвойных пород 
или 2(ЬА1) - двустороннюю поверхность листьев. Соотношения 
площадей общей (полной) и проекционной поверхности хвои вы
ражаются следующими коэффициентами [СаппеИ, 1982]: для всех 
видов сосны - 2.8, для ели, пихты, псевдотсуги, тсуги, лиственни
цы - 2.3. Другими словами, проекционная площадь поверхности 
хвои на 15-40% меньше площади односторонней и составляет по
ловину полной ее поверхности.

Если в пределах территории лесного участка учитывать лишь 
проекции крон деревьев, то отношение ЬА к этой площади позво
ляет рассчитать следующие показатели:

• индекс сбалансированной листовой поверхности (ВЬА1, от 
англ. Ъа1апсей 1еа/агеа Мех), который нужно различать для пло
щади как полной, так и проекционной поверхности листьев и 
хвои, с условными обозначениями соответственно ТВЬА1 и 
РВЬАЬ Требованию сбалансированности площади ЬА будут отве
чать условия максимальной сомкнутости крон деревьев в пологе 
при минимальных значениях их взаимных перекрытий.

ВЬА1 можно использовать для анализа структурных особенно
стей древостоев, т.е. учитывать их породный состав и распределе
ние по ступеням толщины, возрастные поколения, ярусность и т.д.

При изучении обменных процессов и потоков вещества и 
энергии в экосистемах следует обращать внимание и на площадь 
поверхности всех органов растений в надземной толще сообщест
ва (ТЬА1) вместе с боковой поверхностью стволов, ветвей и побе
гов. Поверхность осевых частей деревьев по отношению к неко
торой площади участка можно выразить, рассчитывая индекс
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:
боковой поверхности осевых органов деревьев в коре (ТВА1, от 

ютаI Ьагк агеа Мех). Этот показатель будет соответствоватьангл.
индексу общей поверхности растительного сообщества (яруса) 
ТСА1 (от англ. тота1 соштитту агеа 1пс1ех) или индексу контактной 
поверхности фитомассы в надземной сфере [Уткин и др.,1969; 
Уткин, 1975]. Иногда ТСА1 выражается суммой ТВА1 и РЬАЬ 

Для анализа структуры полога насаждений с другими таксаци-

I
\

онными показателями важно проследить закономерности отно
шения ЬА1/0, т.е. индекса листовой поверхности к сумме площа
дей сечения древостоев (размерность га м-2).

Ф. Вашичек [Уа&бек, 1985а] у многих видов травянистых рас
тений определял как площадь ЬА (одностороннюю) для листовых 
пластинок, так и площадь поверхности стеблей и других органов, 
рассчитав затем ЬА1[ (для листьев) и ЬА1П (для других органов) 
как сумму ЬА^ и площади поверхности других частей растений, 
т.е. «общую ассимилирующую поверхность растений», соответст
вующую ТСА1 яруса травяного покрова.

Если площадь по границам участка (пробной площади) и вы
соте растительного слоя условно считать внешней поверхностью, 
то отношение ТСА1 к объему участка будет выражать «степень 
контактности фитомассы» (поверхностную емкость или плот
ность поверхности), а отношение ТСА1 к объему тел растений - 
«степень дисперсности фитомассы» [Уткин и др., 1969; Уткин, 
1975]. Иногда в том же смысле говорят о «пространственной 
плотности поверхности» (зрасе агеа йепз1ту) [Карманова и др., 
1987].

\

;

\
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I
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Не менее важно иметь представление и о характере «упаков
ки» компонентов площади поверхности растений в толще расти
тельного слоя фитометрически сложно организованных лесных
экосистем.

Плотность листовой поверхности (ЬАП, от англ. 1еа/агеа с!еп- 
51Ту) - площадь ЬА, сконцентрированная в некотором объеме 
слоя растительного покрова. Эта величина рассчитывается как 
отношение ЬА1 к объему, равному произведению площади участ
ка, где определялся ЬА1, на максимальную высоту слоя расти
тельности, поэтому имеет размерность см-1 или м-1. Параметры 
ЬАЛ более всего изучены для посевов и лугов. Для лесов та
ких данных очень мало [К1га е! а1., 1969; Росс, 1975; Карманова 
и др., 1987].

В лесах, со свойственным им дифференциацией растительно
го слоя на полог крон и на толщу подпологового пространства, 
ЬАБ следует определять как для общей толщи, так и для соответ
ствующей средней высоты древостоя.

=
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По аналогии с ВЬА1 можно говорить и о сбалансированной 
плотности листовой поверхности (ВЬАО, от англ. Ьа1апсес1 1еа/ 
агеа с1епз1(у)9 когда ЬА1 относится к объему крон деревьев в пре
делах слоя растительного покрова на участке некоторой площа
ди. Отношение площади ЬА отдельных деревьев к объему их 
крон может быть полезным показателем при анализе структуры 
древостоев и некоторых аутэкологических исследованиях.

В англоязычной экофизиологической литературе широкое 
признание получили некоторые понятия и термины, среди кото
рых можно выделить как наиболее важные [ВаппШег, 1976; 
РаскЬаш, Наг<Ип§, 1982]:

• доля массы листьев (Ь\УК, от англ. 1еа{ мещЫ гайо) - отно
шение массы листьев к абсолютно сухой массе всего растения;

• удельная листовая поверхность (ЗЬА, от англ, зреете 1еа{ 
агеа) - отношение площади поверхности листьев к их сухой 
массе1) Размерность ЗЬА в большинстве случаев см2 г-1, иногда 
дм2 г-1, м2 кг-1.

Признается, что сущность ЗЬА как показателя выходит за 
рамки морфологической и экофизиологической проблематики, 
ибо величина ЗЬА в существенной мере зависит от химического 
состава листвы. ЗЬА - основной показатель для конверсии массы 
листвы в площадь ее поверхности, позволяющий характеризо
вать некоторые факторы внешней среды растительных сооб
ществ, решать ряд вопросов экологии, физиологии растений, ак
тинометрии и других научных дисциплин. В гл. 3 подробно обсу
ждается ЗЬА растений, ее значение и способы определения.

Наряду с ЗЬА, часто используют и 1/ЗЬА - обратную от ЗЬА 
величину [Росс, 1975; и др.], которую называют поверхностной 
плотностью листьев (размерность - г см~2, г дм~2, г м~2). При необ
ходимости 1/8ЬА определяется не только по отношению к абсо
лютно сухой, но и к сырой массе листвы, а по разности обоих по
казателей [Росс, 1975] рассчитывается «поверхностная плотность 
воды в листьях». В англоязычной научной литературе 1/8ЬА не
редко называют «удельным весом листьев» (ЗЬ\У, от англ, зреа- 
$с 1еа/ ме1%к1). Этот термин семантически некорректен, ибо эпи
тет «удельный» - синоним выражения «отнесенный к массе». 
Правильнее будет употребление термина «удельная листовая 
масса» (зреете 1еа/ тазз [по ОтзсЫск, \У!е§е1, 1988]). Иногда 
[Сои1е1, ВеПеПеиг, 1986] величину 1/8ЬА называют «плотностной 
толщиной листа» (от англ. 1еа/(1епз11у Шскпезз).

Аббревиатуру ЗЬА используют и для обозначения у хвойных пород «силуэт
ной ЬА» (от англ. зИНоиеПе 1еа/ агеа [СаЛег, ЗппсЬ, 1985], понимая под ней си
луэт охвоенного побега.
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Возвращаясь к другим связанным с листовой поверхностью 

характеристикам ростовых процессов, предложенным англо
язычными экофизиологами растений, назовем следующие.

Отношение площади листовой поверхности к абсолютно су
хой массе растений (ЬАК, от англ. 1еа/агеа гаНо); для ЬАК и 8ЬА 
размерность одинакова, поскольку ЬАК = ЬАУК. : 8ЬА. Сущность 
показателя ЬАК ассоциируется с морфологическим индексом 
формы растений и выражается отношением площади ЬА к едини
це массы растений. Параметры ЬАК используются для расчета не 
только эффективности роста, но и скорости роста, или прироста, 
при получении оценок для более чем двух сроков.

Цена единицы площади листвы, ЦЬК (от англ. ит( 1еа/ гаге), 
определяется как отношение прироста сухой массы растения за 
некоторый отрезок времени к площади ЬА, т.е. прирост оценива
ется как функция ЬА. Между ЬАК и ЦЬК проявляется обратная 
взаимосвязь: чем выше ЬАК., тем ниже ЦЬК, и наоборот. Пос
кольку ЫЬК не учитывает ни фотосинтез, ни дыхание, то считают 
[Вапгпзгег, 1976], что она может давать непредсказуемые оценки 
из-за изменения фракционной структуры растений между двумя 
сроками наблюдений.

По аналогии со скоростью роста (приростом) по массе: КОК 
(от англ. геШме $гоюгк гаге) определяется и прирост площади ЬА 
за единицу времени.

Интенсивность прироста площади ЬА, КЬСК (от англ. геШЫе 
1еа/§гоМк гаге) выражается в см2 (или м2) на 1 см2 (или 1 м2) в еди
ницу времени.

При сравнении биологической продуктивности растительно
сти разных природных зон [8сЬи12е, 1982], как и при анализе дру
гих аспектов экологии биосферы, приходится считаться с различ
ной продолжительностью функционирования, т.е. со сроками се
зонной «деятельности» ЬА. Для этих целей предложено [Юга, 
8Ыс1е1, 1967] понятие:

• продолжительность существования ЬА, ЬАОиг (от англ. 1еа/ 
агеа Аигаг'юп) (иногда применяют также аббревиатуру ЬАО). Вы
ражается произведением ЬА1 на число месяцев вегетационного 
периода. Однако при изучении грибных болезней листьев целесо
образнее использовать величину ЬАОиг, рассчитываемую по ЬА1 
и числу дней функционирования листьев [\Уа§§опег, Вег§ег, 1987]. 
В патологии растений используют также индекс повреждения ЬА 
{1Л щыгу Шех), соответствующий доле пораженной части ЬА от 
ее общей площади [ИоисЫ, 1988].

Определение ЬАОиг достаточно просто лишь для листопад- 
растительных сообществ. При доминировании полулисто-
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падных и вечнозеленых форм приходится учитывать возрастные 
и другие особенности обновления листового аппарата в пологе. 
Аналогичные вопросы актуальны и для аутэкологических иссле
дований растений [Ки8шпоЮ,1961; НоЬЬз, Моопеу, 1987; и др.].

У постоянно растущих в течение вегетации растений (напри
мер, многих злаков) динамика площади ЬА зависит от числа кус
тов, числа побегов в кусте и числа листьев на побеге, а возрастная 
структура и размеры ЬА обусловлены: ходом изменения числен
ности листьев, их долговечностью и размерами (площадью) лис
товых пластинок [Оагбтег, Коу, 1988]. Поэтому принципиально 
важным становится определение показателя:

• темп нарастания числа листьев, КЬЕ (от англ, гаге о/ 1еа{ 
етег§епсе). Он определяется при демографическом анализе лис
тового аппарата и выражается для некоторой учетной площади 
числом листьев в конкретный срок (день) периода вегетации 
[Оагбшег, Коу, 1988].

В литературе можно встретить и другие относительные или 
взаимовзвешенные показатели на основе параметров ЬА. Но, как 
правило, они имеют частное значение или ограниченное приме
нение. Из названных в этом разделе главы компонентов поверх
ности растений к наиболее широко применяемым относятся: 
ЗЬА, ЬА1, в меньшей мере ТСА1. Исследования, в рамках которых 
определяются первые два показателя, подробнее рассматривают
ся в гл. 3 и 4.

В связи с гибелью лесов усилился интерес к проблеме сбалан
сированности всасывающей, проводящей по заболони (через ЗА) 
и транспирирующей (ЬА) систем в водном режиме деревьев. 
Наличием такой сбалансированности пытаются объяснить устой
чивость и адаптационные возможности древесных пород при 
антропогенных воздействиях.

Параметры поверхности растений 
как общая информационная основа 
различных научных направлений
Увеличение объема информации о параметрах поверхности 

растений отчетливо показывает экологическую сущность этих 
понятий. Физические величины площади поверхности элементов 
растительного покрова оказываются удобным фитомером, явля
ющимся показателем многих физиологических процессов расте
ний, а также потоков вещества и других обменных взаимодейст
вий между компонентами биогеоценозов, включая балансы веще
ства, энергии, воды и газов.
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Поверхность растений можно характеризовать с самых раз
ных позиций: 1) как границу раздела физической и биологиче
ской среды биогеоценозов, т.е. элементарных материально-энер
гетических ячеек биосферы; 2) как экран, ослабляющий потоки 
солнечной радиации, атмосферные (водные и воздушные) пото
ки. и одновременно как фильтр, кумулятивный эффект которого 
способствует во многом изменению вектора и скорости горизон
тального аэрального переноса многих химических соединений в 
системе «полог леса - почва» по-разному морфологически орга
низованных крон древесных пород; 3) как гетерогенную сферу 
функционирования самих растений-продуцентов, являющуюся 
одновременно местом обитания и сферой жизни для большого 
числа популяций организмов разных трофических уровней: от си
незеленых водорослей до микроконсументов; 4) как своеобраз
ную информационную систему, свидетельствующую о состоянии 
среды по жизненности самих растений, их адаптационных резер
вах, а также об условиях существования других функциональных 
групп организмов, находящихся с растениями в консортных взаи
моотношениях.

Поэтому неудивительно, что сведения о поверхности расте
ний вовлекаются в научный оборот многими разделами естество
знания, широко используются для совершенствования методов 
исследований, математического моделирования, экологического 
прогнозирования и т.д.

Масса и поверхность тел растений имеют для анализа эколо
гических процессов в биосфере такое же фундаментальное значе
ние, как масса и энергия для характеристики многих физических 
явлений. Парадоксальность этого суждения - кажущаяся, по
скольку, в отличие от физики, только что начавшееся познание 
экологических процессов (в частности, их масштабности, интен
сивности и особенно механизмов) встречает существенные труд
ности из-за ограниченности фактологической основы для харак
теристики объектов своих исследований.

В слое растительности любых фитоценозов наибольшую 
роль в трансформации материальных потоков играет ЬА. По 
сравнению с поверхностью других органов растений ЬА абсолют
но преобладает количественно, т.е. по величине своей площади, 
характеризуется высокой физиологической активностью и наи
более сложным, меняющимся в сезонной динамике биохимиче
ским составом. Вследствие этого ЬА обладает и особой предрас
положенностью к поражению патогенами и повреждению зоо- 
консументами. Не случайно поэтому то, что ЬА не только сама 
является объектом изучения, но и выступает одновременно как
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бы информационно-связующим звеном для многих научных дис
циплин, прежде всего биологического и географического профи
ля, растениеводства, отчасти истории и др.

Информационные аспекты ЬА наиболее важны во многих 
разделах ботаники. Форма и размеры листьев, т.е. определяющие 
параметры, в систематике растений относятся к группе сущест
венных фенотипических признаков. Но в последнее время и сама 
площадь ЬА, и многие производные от нее показатели становят
ся предметом и объектом пристального и разностороннего вни
мания со стороны не только морфологов растений, но и физиоло
гов, фитопатологов, генетиков и селекционеров, экологов расте
ний и других специалистов, в том числе агрономов, метеорологов, 
биофизиков и др.

Представление о единстве принципов структурно-функцио
нальной организации биологических систем способствовало воз
никновению и становлению новых научных направлений комп
лексного содержания, включая экоморфологию, экофизиоло
гию, архитектонику растений. Главной задачей этих трех направ
лений является изучение степени соответствия структуры и функ
ции биологических систем разного уровня (особь, популяция, вид, 
сообщество, экосистема) в конкретных экологических условиях 
природной обстановки или эксперимента.

В физиологии растений уже утвердилось представление о 
том, что выражение интенсивности фотосинтеза, дыхания, транс
пирации в расчете на единицу площади поверхности органов рас
тений более корректно, чем в расчете на единицу их массы, но в 
других научных дисциплинах результаты таких сравнительных 
исследований еще малочисленны.

Следует заметить, что предметом экофизиологии все больше 
и больше становится изучение физиологических процессов расте
ний не только в зависимости от экологических факторов, но и от 
положения в слое растительного покрова органов растений, их 
возраста, морфоструктуры и т.д. Поэтому морфология растений 
из описательной становится одновременно и экологичной 
[СНушбЬ, 1978], и физиологичной [СлушбЬ, 1987], что в экологии 
особенно важно при разработке целого ряда методических поло
жений, характеризующих получение информации для биосистем 
высоких уровней по выборочным данным, которые представля
ют либо организменный уровень, либо учеты на площадках.

Такой подход традиционно свойствен лесоведению и лесовод
ству, для которых основным методическим арсеналом, как более 
доступным, остаются пробные площади и модельные деревья. 
Эту методику нельзя, конечно, считать непригодной, скорее это
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единственно возможный подход. Негативным здесь нужно при
знать недостаточную обоснованность области применения такой 
методики. Оценка точности широко проверенных в лесной такса
ции методов учета объемов стволовой древесины без достаточ
ных оснований переносится на оценки массы всех без исключения 
фракций дерева, а также на другие характеристики, включая 
поверхность.

С целью совершенствования математических моделей деревь
ев методических приемов в лесной экологии предстоит большая 
работа по выявлению степени сопряженности дендрометриче
ских признаков деревьев разных древесных пород с величиной их 
фитомассы, годичной продукции, поверхности и др., т.е. с показа
телями, которые определяются не только размерами древесных 
органов, но и состоянием их вещества. Если на первом этапе це
лесообразно ориентироваться на выявление инвариантных, или 
мало изменяющихся на фоне других признаков зависимостей и 
соотношений [Уткин и др., 1988], то затем по мере накопления 
фактического материала для разных древесных пород следует пе
реходить с той же целью к построению математических моделей 
деревьев. Модели должны описывать продукционный потенциал 
деревьев (размеры, рост, продукция, устойчивость и др.) на осно
ве синтеза морфологической, физиологической, механистиче
ской и других теорий. Принципы такого моделирования неодно
кратно обсуждались [ЗЬтогакз е1 а1., 1964а, 19646; ОоЬа1а, 
ЗЫпогакц 1979; \Уапп§ е* а1., 1982; Уа1епйпе, 1985; СЫЬа е1 а1., 
1988] и признаются очень перспективными как для экоморфоло- 
гии деревьев, так и для продукционной морфологии древесных 
пород в целом. Во всех этих моделях значительную роль играет 
площадь ЬА, причем зачастую как производная от массы листьев 
величина.

Площадь поверхности и массу листьев принято считать равно
значными экологическими характеристиками, но в количествен
ном выражении соотношение между ними может существенно 
различаться, поскольку коэффициентом пропорциональности 
выступает величина ЗЬА (или 5Ь\У), т.е. очень изменчивый 
показатель в зависимости от экологических условий, возраста ли
стьев и других факторов. Подробнее этот вопрос обсуждается в 
гл. 3. Здесь же остановимся на нескольких моментах, подчеркива
ющих актуальность изучения ЬА в методическом плане.

Например, фитометрические характеристики листьев дуба 
обнаруживают значительную изменчивость ЬА в зависимости от 
положения в кроне дерева и времени в течение периода вегетации 
[В1ие, 1епзеп, 1988]. Без учета этой изменчивости, т.е. используя
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один и тот же по всей глубине полога осредненный показатель 
ЗЬА для конверсии массы листвы в площадь ЬА, трудно описать 
корректно структурные особенности толщи растительного слоя.

При изменчивости в пологе древостоя величины ЗЬА линии 
аллометрических уравнений для площади ЬА и массы листьев в 
зависимости от линейных дендрометрических показателей ство
лов не могут быть параллельными друг другу по всему диапазо
ну аргумента. Поэтому методически целесообразнее осреднять 
ЗЬА не по протяженности кроны отдельного модельного дерева, 
а для всех модельных деревьев вместе в пределах одного верти
кального слоя полога [Рождественский и др., 1986]. При более 
детальном изучении морфогенеза крон и распределения ЬА по 
типам побегов (или хвои по возрасту) целесообразно параллель
но осреднять значения ЗЬА и по протяженности кроны, и по сло
ям полога. Стратиграфия массы фракций надземной фитомассы

\

I
в пологе древостоев разных древесных пород приведена в при
ложениях наших книг [Вертикально-фракционное распределе
ние фитомассы..., 1986; Анализ продукционной структуры..., 
1988].

Переход от массы листвы к площади ЬА - мелкий, казалось 
бы, вопрос - становится важным для функциональной экологии. 
В частности, оценки некоторых параметров биопродукционного 
процесса (например, темпа и величины прироста), рассчитывае
мых по отношению к массе листьев и площади ЬА, оказываются
неоднозначными, поскольку прирост листьев по массе и поверх
ности протекает с разной скоростью [Опбок, 1971]. Амплитуда 
этих различий интегрально выражается ЗЬА, величина которой 
в свою очередь зависит от глубины (толщи) полога древостоя или 
посева, густоты стояния особей и других структурных факторов, 
влияющих на экофизиологический потенциал вида растений.

В густых древостоях и посевах различие ЗЬА и массы листьев в 
верхней и нижней частях полога может составлять два и более раз 
(рис. 1). Так, в 17-летнем ельнике Австрии средняя величина ЗЬА 
хвои ели в пяти слоях полога в направлении сверху вниз составля
ла 34, 40, 47, 58 и 62 см2 г-1, сухая масса 100 хвоинок соответствен
но 490, 329, 278, 206, 199 мг [На§ег, 31егЬа, 1985]. Распределение же 
массы и площади ЬА в кронах одиночно растущих деревьев харак
теризуется обычно близкими величинами. Например, в кронах 
псевдотсуги процентное соотношение поверхности хвои для верх
ней, средней и нижней третей крон составляет 15:52:33, массы 
хвои - 16:55:29, у деревьев пихты одноцветной соответственно 
24:44:32 - для массы и 24:49:27 - для площади поверхности. Для че
тырех равных частей кроны эти соотношения в направлении свер-
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Рис. 1. Изменение ЗЬА (расчет по РЬА) хвои разного возраста лжетсуги тиссо
листной в нижней (7), средней (2) и верхней (3) частях кроны (а) [по: Вог§ЬеШ е! 
а1., 1986] и измерения ЗЬА (расчет по РЬА) (4) и сухой массы (5) хвои ели евро
пейской в пяти слоях кроны, начиная от основания (6) [по: На^ег, $1егЬа, 1985]

ху вниз следующие: для псевдотсуги - 8:30:42:20 и 9:30:45:16, для 
пихты - 16:32:34:19 и 13:36:35:16 [ЗсЬтк!, МогЮп, 1981].

По экспериментальным данным известно, что связь между 
средней массой (весом) растений (И0 и густотой посева (р) выра
жается обратной прямолинейной зависимостью вида \У = кр-ъ^у 
причем показатель степени (-3/2) не зависит от густоты. Предпо-
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лагалось, что и средняя для одного растения площадь ЬА находит
ся на том же уровне -3/2. Однако это положение не подтвердила 
проверка посевов подсолнечника ПУе&оЬу, 1977], клевера лугово
го и пролесника [НШсМпдв, Ви<1с1, 1981]. Следовательно, средняя 
площадь листьев растения не зависит от густоты посева или осве
щенности. Если для массы растений клевера показатель степени 
в зависимости от густоты колеблется в разных условиях освещен
ности на уровне -1.5, т.е. соответствует «правилу степени -3/2», 
то для площади ЬА такой же показатель находится на уровне -1.0.

Широкое использование математико-статистических методов 
в морфологии растений способствовало изучению коррелятив
ных связей между признаками, определяющими размеры и форму 
листа. При этом особое внимание обращается на соответствие 
формы листьев их отдельным функциям, что выявляется с помо
щью математических моделей, когда лист сам по себе становится 
объектом системного анализа [Корона, 1987].

Для познания многих сторон эволюции растительности в раз
ных природных зонах и решения целого ряда задач ботанической 
географии и фитоценологии проводятся исследования экологиче
ской морфологии (часто в сочетании с анатомией) на основе раз
ностороннего изучения листьев древесных растений [СЙУШвЬ, 
1984; Васильев, 1988]. При этом анализируется целый ряд стати
стически взвешенных средних значений морфологических при
знаков, в том числе и площадных размеров листа, а материалы 
оформляются либо в форме специальных справочников [КоШ, 
1984], либо в виде уравнений и алгоритмов, получаемых после 
скрупулезной статистической обработки с применением систем
ного анализа [Васильев, 1988].

В большинстве случаев используются как линейные размер
ные показатели, так и площадные, а также элементы структуры 
различного рода, включая анатомические. Реже такой анализ ог
раничивается привлечением только линейных размеров, чаще 
всего ширины листа [РагкйигЫ, Ьоискз, 1972; СпушзЬ, 1984].

При морфологической характеристике видов деревьев и кус
тарников обычно принимается следующая классификация листь
ев по площади их пластинок [Кашйааег, 1934], называемая «шка
лой Раункиера» или «геометрической шкалой» [Бо1рЬ, 1977]:

до 0.25 см2 - лептофиллы (чрезвычайно мелкие)
0.25-2.25 см2 - нанофиллы (очень мелкие)
2.25- 20.25 см2 - микрофиллы (мелкие)
20.25- 182.25 см2 - мезофиллы (средних размеров)
182.25- 1640.25 см2 - макрофиллы (крупные)
более 1640.25 см2 - мегафиллы (очень крупные).

!
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Высказывали соображения за расширение площади листьев 
шкалы Раункиера. Так, Л.Дж. Уэбб [\УеЪЪ, 1959] предлагал раз
бить группу мезофиллов на две: номофиллы (20.25-45.0 см2) и ме
зофиллы (45.0-182.25 см2), поэтому шкалу иногда называют 
«шкалой Раункиера-Уэбба». Например, Т.Дж. Гивниш [СйушзЬ, 
1984], именно так называвший шкалу, но с размерностью для 
классов листьев в мм2, приводит следующие характерные величи
ны ширины листьев (в мм) для перечисленных выше классов: 2.5; 
7.5; 22.5: 47.6; 82.4; 202.5; 607.5.

Результаты обобщенного анализа показателей (в частности, 
площади ЬА) листьев растений по климатическим зонам исполь
зуются при экологической характеристике растительности в этих 
зонах, идентификации самих зон и при решении обратной задачи, 
т.е. для определения показателей климата и типов микроклимата 
по морфологическим признакам растений и их фоссильным ос
таткам [ОаУ1$, Тау1ог, 1980; Оо1рЬ, ОПсЬег, 1980]. Последнее важ
но не только для познания закономерностей палеогеографиче
ского развития ландшафтной структуры отдельных территорий, 
но и для реконструкции истории формирования растительности, 
а в качестве дополнительной информации (особенно в тропиче
ском поясе) - в археологии и этнографии.

Реже аналогичный подход используют геоботаники для хара
ктеристики отдельных типов растительных сообществ. При этом 
не только определяются средние для сообществ значения площа
ди листьев по шкале Раункиера-Уэбба, но и составляются спект
ры растений по форме листьев, продолжительности их жизни, 
консистенции, отношению к факторам среды [1игко, 1988].

Целесообразность получения такого рода информации в гео- 
ботанических исследованиях, на наш взгляд, остается проблема
тичной. Однако, чтобы иметь окончательное заключение об 
этом, необходимо сравнить большое число фитоценозов как из 
контрастных, так и из близких условий местопроизрастания. 
Напротив, у нас не вызывает сомнения необходимость привлече
ния показателей площади ЬА (в первую очередь, ЬА1 или его эк
вивалентов) для характеристики жизненных форм растений и их 
типов растительности [Вох, 1981, 1983; ОгзЬап, 1986]. Последнее 
обусловлено не только высокой значимостью ЬА1 (для сооб
ществ), ЬА и $ЬА (для отдельных видов), но и существованием 
корреляции многих морфометрических признаков с показателя
ми ЬА в системе аллометрических связей.

Самостоятельным экоморфологическим направлением, ши
роко использующим информацию о площади ЬА и площади по
верхности других органов растений в слое растительности, следу-
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ет считать «архитектонику растительного покрова», которая раз
рабатывается как с биофизических позиций [Росс, 1975; Тооминг, 
1975, 1984; и др.], так и с сугубо биологических [Р1зсЬег, 1984], 
в том числе фитоценотических [Вагкшапп, 1988] и экофизиологи- 
ческих.

Биофизический подход в архитектонике растительного по
крова базируется на биометрии, приложимой прежде всего к 
распределению (точнее, ослаблению) потоков солнечной радиа
ции в вертикальной толще растительного сообщества. В соот
ветствии с задачами актинометрии при этом определяется боль
шей частью проективная площадь ЬА (нередко с учетом азиму
тального положения и угла наклона листьев в вертикальном 
профиле слоя посева или полога леса) и площадь продольного 
сечения осевых органов растений; из других характеристик ЬА 
обычно используется ЬАЬ (поверхностная плотность листьев, 
называемая также ЗЬ\У, удельным весом поверхности). Такой 
подход актуален для характеристики света как экологического 
фактора в конкретных растительных сообществах, характери
зуемых своими метрическими параметрами, при решении раз
личных вопросов метеорологии (прежде всего для познания за
кономерностей изменения потоков тепла и обусловленной ими 
транспирации в слое растительности), отчасти для экофизиоло
гии растительных сообществ и популяций их эдификаторов и 
доминантов.

Из-за трудоемкости исследований архитектоники растений с 
биофизических и экофизиологических позиций объектами работ 
стали преимущественно посевы сельскохозяйственных культур в 
естественных (хозяйственных) условиях и в эксперименте [Ничи- 
порович, 1958; Росс, 1975; Тооминг, 1975, 1984; и др.]. Для лесных 
сообществ выполнены только отдельные исследования [ЗсЬбрГег, 
1961; Раунер, 1972; Выгодская, 1981; и др.], к тому же результаты 
их были обычно более фрагментарные по сравнению с изучением 
посевов.

Рассмотренные выше аспекты архитектоники растений ори
ентированы на внешние биофизические связи растений и среды, 
проявление которых выражается особенностями эколого-морфо
логической структуры растений и растительных сообществ. 
Наряду с этим проявляется и внутренняя архитектоника расте
ний, особенно древесно-кустарниковых, называемая «гидравли
ческой архитектоникой» [Хйптегшапп, 1978; Тугее е* а1., 1983; 
ХУЬпеЬеас! е1 аЬ, 1984; и др.]. Это научное направление имеет дав
нюю историю и значительную теоретическую проработку. В ос
нове гидравлической архитектоники древесных растений лежит
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представление о единстве всасывающих, проводящих и расходую
щих воду органов, функциональное соответствие которых можно 
выразить площадными параметрами этих органов и интенсивно
стью ряда физиологических процессов.

К биофизическим исследованиям относятся работы экофи- 
зиологического направления, основанные на представлениях о 
закономерностях вертикально-фракционной структуры расти
тельных сообществ в виде специальных гистограмм распределе
ния массы, продукции, поверхности, объема различных органов 
растений в слое растительного покрова. Представленные графи
чески или выраженные математическими функциями, эти рас
пределения в свою очередь применяются для расчета ослабления 
потоков солнечной радиации, а с использованием другой метео
рологической и экофизиологической информации - и для коли
чественного выражения фотосинтеза и дыхания надземных час
тей растительного сообщества.

Становление экофизиологического направления, методы ис
следования которого опираются на морфометрическую структу
ру вертикального слоя растительного сообщества, обязано 
М. Монси и Т. Сэки [Моп$1, Заекз, 1953, 2005], впервые применив
шими к растительным сообществам закон Бугера-Ламберта-Бэра 
об ослаблении монохроматического пучка света в мутной среде, 
которая в сообществах идентифицируется с толщей слоя расти
тельности, заполненной определенным образом массой (или по
верхностью) листьев (или листьев и нефотосинтезирующих орга
нов растений). Позднее, в связи с использованием дистанцион
ных методов изучения растительного покрова по отраженной ра
диации, стали создаваться и более сложные модели, в том числе 
компьютерные [Сое1, 1988].

Предложение Монси и Сэки не только явилось предпосылкой 
для построения многочисленных моделей фотосинтетической 
продуктивности в растительных сообществах самых разных ти
пов, но и позволило получить информацию о морфометрической 
структуре этих сообществ в виде профильных диаграмм, в том 
числе, хотя и в меньшей степени, диаграмм вертикального рас
пределения площади ЬА. Первые исследования такой направлен
ности выполнили японские ученые, чей опыт вскоре получил 
почти повсеместное признание, прежде всего при изучении пер
вичной биологической продуктивности экосистем. Различные во
просы, касающиеся особенностей структуры площади ЬА, ее сло
жения и динамики в пологе лесных сообществ, обсуждались во 
многих публикациях [Юга е! а1., 1969; Уткин и др., 1969, 1980; 
Юппегзоп е! а!., 1974; Ьетеиг, 1треп5, 1981; На1ЬсИп, 1985; Кармано-
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. ва и др., 1987; АгбЬапа е1 а1., 1988; Неётап, Втк1еу, 1988; Ро^е11, 

1988; КетрЬгеу, Ро\уе11, 1988; и др.].
Теория М. Монси и Т. Секи выдержала проверку временем. 

В журнале Аппа1з оГ Во1апу [2005. Уо1. 95. № 3] 50-летию ее выхо
да в свет была посвящена специальная подборка статей преиму
щественно обзорного характера [Ап1епп, 2005; ТегазЫта е! а1., 
2005; Шкозака, 2005 и др.], а также статья по поглощению света в 
пологе тропического леса [КлЦцта, 2005] и перевод статьи Мон
си и Секи 1953 г. издания с немецкого на английский язык [Мопзц 
Заекц 2005]

Поскольку характер вертикального распределения площади 
ЬА в значительной мере определяет продуктивность сообществ, 
то предлагалась особая типология лугов по форме кривых изме
нения фитомассы и ЬА1 [Сеу^ег, 1964; \Уег§ег е! а1., 1986].

Обобщение материалов распределения площади ЬА в пологе 
лесов разных типов, состава, возраста и густоты — дело будущего, 
но полученные результаты и сейчас широко используются в эко
логическом моделировании.

50 лет тому назад П.В. Ричардс с сотр. [ШсЬагсЬ е1 а1., цит. по 
Оо1рЬ, 1977] поставили вопрос о целесообразности определения 
площади листьев при геоботанических описаниях тропических 
лесов и вообще об изучении ЬА как важной эколого-ценотиче- 
ской характеристики отдельных ярусов или только их доминан- 
тов. Но эти идеи не нашли отклика геоботаников, хотя в послед
нее время обращается внимание на определение ЬА1 как одного 
из фитоценотических показателей [КизсЬка, 1989]. Хотя сейчас 
имеются данные по ЬА1 для десятков древостоев и ЬА1 всех яру
сов фитоценозов для нескольких лесных сообществ, получены 
они преимущественно лесоведами и экологами и в основном при 
изучении первичной биологической продуктивности.

В ряде публикаций [Магкз,1974; Вопп§ е! а1., 1987] были осве
щены вопросы динамики ЬА1 на начальных стадиях вторичной 
сукцессии, но рассмотрение динамических аспектов ЬА чаще ог
раничивается древесно-кустарниковой растительностью. Иногда 
информация фитоценотического содержания приобретается пу
тем синтеза сведений, полученных для видового уровня. Так, в 
шт. Юта (США) по градиенту высоты от прибрежного марша 
до альпийского луга для 159 видов цветковых растений сначала 
были определены среднестатистические значения коэффициен
та поглощения солнечной радиации, площади, ширины и угла 
прикрепления листа, после чего величины этих показателей бы
ли вновь осреднены для девяти растительных сообществ 
[ЕЫепп^ег, 1988].
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Вертикально-фракционное распределение поверхности от
дельных особей растений не является, как правило, самоцелью. 
Тем не менее имеющиеся для разных видов растений материалы 
[Жукова, 1969; Дылис, Носова, 1977; Маззшапп, 1982; Уа§юек, 
1985а, 19856; и др.] свидетельствуют о важности такой информа
ции, прежде всего для характеристики жизненных форм и типов 
стратегии разных видов растений [Магкз, 1974, 1975; 8сЬи1ге, 
1982].

При изучении типов стратегии растений с позиций ЬА помимо 
определения экоморфологических параметров ЬА отдельных ви
дов растений в различных условиях среды и фитоценотической 
структуры (например, сомкнутый древостой, окно в пологе, вы
рубка и т.д.), требуется также учитывать характер изменений 
площади ЬА и ее эквивалентов в ходе адаптивных реакций, дина
мики во времени - разногодичных флуктуаций [Вепеке, Наугапек, 
1980; Най1, 1980], фенологии [\Уег§ег, Ьааг, 1985]. Значения неко
торых параметров 8ЬА в анализе адаптивных реакций видов рас
тений обсуждаются в гл. 3.

К экоморфологическим направлениям изучения ЬА на уровне 
видов и особей растений относится аллометрия. Из большого 
числа морфологических признаков необходимо не только вы
явить наиболее пригодные (по простоте измерений, тесноте свя
зей и др.) для количественной оценки размеров площади и других 
параметров ЬА, параметров побегов и корней [КоЬуата, 1987; 
\Уаг§о, 1978; Ктйиуатеп, 1989; К.о1о1Т, Кбтег, 1989], но и исполь
зовать эту информацию для описания экотипов [8Ьер6егс1, 8а- 
агёауш, 1984], для определения значимости побегов различных 
типов при формировании ЬА [РоПагё, 1970; 8ака1, 1987], потенци
альных возможностей продуцирования генотипа [Ксенофонтова, 
1988], связи ЬА и других параметров листьев с генеративными 
мужскими и женскими органами растений разных видов [Вопё, 
М1ё§1еу, 1988] и в зависимости от жизненных форм [Мк1§1еу, 
Вопё, 1989], а также для целого ряда других связей структурно
функционального назначения.

Показатели ЬА неоднократно привлекались для выявления 
особенностей морфогенеза крон деревьев. Например, при харак
теристике по морфолого-физиологическим показателям крон де
ревьев второй величины: листопадного вида Аытта т\оЪа и веч
нозеленого Пех ораса, помимо определения числа листьев по по
рядкам ветвления, их размеров, ЬА, числа устьиц на единице пло
щади листьев и т.д., были проанализированы закономерности из
менений этих показателей в зависимости от ветвления, характе
ризуемого коэффициентами бифуркации [Уоип§, 1985].
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Представляется очень перспективным для лесной экологии 
объединение двух подходов к количественному изучению законо
мерностей: 1) пространственной структуры облиствения, вклю
чая морфолого-экологическую специфику ЬА, и 2) основываю
щегося на коэффициентах бифуркации и других подходах выра
жения особенностей ветвления деревьев и кустарников [ЬеороМ, 
1971; ОоЬат, ЗЫёец 1971; Кш§, Ьоискз, 1978; ВогсЬей, 31ас1е, 1981; 
НзсЬег, №558, 1982; >УЫ1е, 1983а, 19835; \Уа1апаЪе, Кодешш, 1986; 
Клпйиуатеп е! а1., 1988; КииЬдуашеп, 1989; \\Шзоп, 1989; и др.]. 
Перспективность таких приемов обусловлена возможностями по
следующего перехода к моделям характерных для деревьев типов 
ветвления, как это было реализовано для видов с ветвлением по 
типу рода ТегттаИа [Р1зсЬег, Нопс1а, 1979а, 19795; Нопёа, р18сЬег, 
1979].

I

Математическое моделирование по признакам массы и пло
щади ЬА морфологической структуры крон, мутовок и отдель
ных ветвей должно стать, на наш взгляд, первоочередной задачей 
продукционной морфологии растений.

Соотношение размеров отдельных органов растений’ ис
пользовали также для проверки следующих правил Корнера 
[Согпег, 1949], которые приводят в афористичных формулиров
ках Ф. Халле с соавт. [На11ё е1 а1., 1978]: 1) чем толще ось расте
ния (т.е. стебель, ветвь), тем крупнее и сложнее ее придаток 
(т.е. лист, побег); 2) чем сильнее ветвление, тем мельче ветви и 
их придатки (т.е. листья). П.С. Уайт (ЛУЪпе, 19835] проверил 
правило Корнера для 48 видов деревьев широколиственных ле
сов востока США, используя пять показателей (размер листа, 
форма листа, поперечное сечение побега, число листьев на 
один побег, густота ветвления). В большинстве случаев количе
ственные значения показателей не только подтвердили сфор
мулированные выше правила, но и позволили дифференциро
вать всю совокупность древесных пород на три группы по ус
тойчивости к затенению: а) неустойчивые; б) промежуточные 
(среднеустойчивые), в) устойчивые. При проверке второго пра
вила Корнера на примере связей размеров листьев (в том числе 
величины ЬА) и цветков (плодов) для довольно большого числа 
видов трав и полукустарников Южной Африки значимые ре
зультаты получены лишь для растений нескольких родов 
[МШ^еу, Вопб, 1989].

В лесной селекции параметры ЬА еще не стали объектом 
изучения для использования их в лесохозяйственных целях. Име
ются лишь отдельные попытки анализа изменчивости таких па
раметров для характеристики внутривидовых различий растений

§
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[ЗЬерЬеп!, ЗаагбаУШ, 1984; Сеи1етап$ е! а1., 1988; и др.), половой 
изменчивости [Ильин, 1969; Тамм, 1979; и др.]. В садоводстве 
разработаны научные основы оптимизации садов и формирова
ния крон по площади ЬА и другим ее параметрам [Азаёа, 1988; 
и др.]. Для посевов основных зерновых культур и их широко ос
военных сортов выявлены оптимальные величины ЬА1 [\Уа1зоп, 
1947, 1958; и др.] и наиболее благоприятное распределение 
площади ЬА в растительном слое [Росс, 1975; Тооминг, 1977, 
1984; и др.].

В овощеводстве и полеводстве широко изучалась проблема 
оптимизации ЬА1 в связи с проблемой продуктивности овощных 
культур, хотя, по мнению некоторых авторов [Коняев, 1970а, 
19706], для овощных культур связь продуктивности с ЬА1 обнару
живается не всегда.

В физиологии растений, как уже отмечалось, площадь, по
верхности растений является физическим показателем для расче
та интенсивности физиологических процессов: ЬА (обычно па
раллельно с массой листьев) - фотосинтеза, транспирации и ды
хания, поверхность нефотосинтезирующих органов - дыхания. 
Кроме того, параметры поверхности используются для расчета 
ряда характеристик продукционного процесса растений, в частно
сти прироста, темпов его изменения и др. [Вапш$1ег, 1976; 
РаскЬат, НагсИп§, 1982], при анализе процессов роста, в том числе 
самих листьев [НаЛ1, 1980].

В последнее время содержание химических элементов в ли
стьях также стали выражать в расчете на единицу площади ЬА, 
а не только на единицу их массы. Р.Б. Смит с соавт. [ЗтШг е! а1., 
1981], интерпретируя для четырёх участков насаждений псевдо
тсуги данные листового анализа в расчете на единицу площади 
ЬА, показали, что в сезонной динамике концентрация азота в рас
чете на поверхность хвои более объективна, поскольку площадь 
ЬА - показатель, менее варьирующий в течение периода вегета
ции по сравнению с массой хвои. Аналогичный листовой анализ 
для рододендрона (КкойойепАгоп тасгорку Пит), растущего на вы
рубке и под пологом леса, свидетельствует о разном содержании 
химических элементов: при расчете на единицу массы у листьев с 
вырубки оно более низкое, а при расчете на площадь поверхности 
показатели были близкими [СЬо1г, 1978].

Внимание к морфологии листьев, т.е. к их размерам и форме, 
проявляется также при решении многих вопросов минерального 
питания растений и их биохимического состава. Например, та
кой подход оказался полезным при выявлении отношения к азот
ному питанию березы пушистой в разных по экологическим
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режимам участках на севере Швеции [Каг1$$оп, ИоШеИ, 1988]. 
Изучая физиологические процессы у эпифита Ка1апсИоё ит/1ога, 
X. Шефер и У. Лютге [ЗсЬаГег, ЬиП§е, 1988] обнаружили сущест
венную дифференциацию в накоплении азота в единице массы 
световых и теневых листьев: соответственно 13.8±1.1 и 24.9±5.8 г 
N кг-1, тогда как при расчете на единицу площади ЬА это разли
чие оказалось несущественным: 0.95±0.12 и 0.85±0.14 г N м-2, 
соответственно.

Р.Х. Уэринг с сотр. [ЛУагт§ е* аЬ* 1985] в опыте по выращи
ванию 8а Их ациаПса при разных уровнях искусственного освеще
ния и минерального питания выражали показатели биохимиче
ского состава и физиологических процессов либо только в 
расчете на единицу площади ЬА, либо параллельно с расчетом 
на единицу массы листьев, что позволило получить более конт
растные результаты по вариантам опыта. В последнее время 
стали выражать через площадь ЬА и интенсивность выщелачи
вания осадками элементов питания из листьев [Рао1еШ е! а1., 
1989].

Выражение циклов химических элементов, в том числе и био
логических циклов, на той или иной территории не только по ко- 

. эффициентам конверсии на массу листьев, но и через ЬА1 методо
логически оказалось более совершенным, обеспечивая единый 
подход и к абиотическим циклам (приход элементов с осадка
ми, вынос со стоком и др.), и к экофизиологическим процессам. 
Поэтому учет содержания элементов питания на площадь участ
ка и площадь листьев экофизиологи сейчас используют для дре
весных пород в условиях промышленного загрязнения [Огеп, 
\Уегк, ЗсЬике е1 а1., 1988], а геоботаники и агрохимики - также для 
других групп растений [Уйоизек е1 аЬ, 1988].

Основополагающим современным экофизиологическим на
правлением, базирующимся в том числе и на информации о по
верхности растений, остается аутэкологическое изучение видов и 
популяций растений, причем как в природной среде, так и при вы
ращивании (особенно культурных и других травянистых расте
ний) в контролируемых для отдельных экологических факторов
условиях.

В аутэкологических исследованиях затрагивается очень боль
шой спектр задач и решаемых вопросов (экологическое модели
рование, стратегия поведения вида и др.). Поэтому привлекаются 
обычно различные показатели как самой поверхности растений, 
так и связанных с ней функциональных характеристик. Нередко, 
особенно при сравнении экофизиологических параметров суще
ствования вида растений в неоднородных условиях среды, при
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стрессах и в зависимости от географического положения, показа
тели поверхности (например, площадь ЬА и 8ЬА, площадь попе
речного сечения хвои и площадь отдельных тканей на этом сече
нии и др.) определяются как вспомогательные характеристики, 
необходимые для расчетов интенсивности физиологических про
цессов, для получения ряда новых относительных биометриче
ских показателей и т.д.

Одно из направлений подобных исследований - экофизиоло- 
го-морфологическое. В разных, преимущественно экофизиологи- 
ческих, целях определяются такие показатели листьев, как длина, 
ширина, толщина, масса в сухом и сыром состоянии, а также пло
щадь поверхности, число устьиц на единице площади листа и др., 
рассчитываются коэффициенты «оводненности» ЬА, «склерофит- 
ности», «эластичности», «поверхностной плотности устьиц» и т.п. 
Определение тех или иных показателей (чаще всего массы и пло
щади поверхности листьев, 8ЬА, плотности устьиц) производится 
параллельно с изучением фотосинтеза, дыхания, транспирации, 
роста растений, а нередко и целенаправленно - для морфолого
физиологической характеристики листьев разных видов растений, 
в том числе древесных [Ниги1ак, ЕНа$, 1975; ЕИа$, 1979,1988; и др.].

На рис, 2 приведены некоторые результаты такого рода ис
следований, полученные при сопряженном изучении микрокли
мата и морфолого-физиологической структуры листьев бука и 
дуба скального в 80-летней бучине с дубом во Франции [Аиззепас, 
Оиегеу, 1977].
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Таблица 1
Характеристика показателей поверхности хвои сосны ладанной из трех слоев 
полога крон деревьев [по: МсЬаи§Мш, Май^кк, 1968]

НижняяСредняяВерхняяЧасть полога

22 11 1 2Часть кроны

16.2 12.415.8 18.5 14.016.8Длина, см 
Масса, мг

Площадь поверхности, 
мм2

Число устьиц, тыс. шт.

ЗЬА, см2 г-1

Поверхностная плот
ность устьиц, экз. мм-2
Примечание. 1 и 2 - освещенная и затененная части кроны, соответственно.

16.035.239.3 36.1 42.4 21.9
358272677 451612 573

25.048.752.7 57.5 34.157.1
205208 164156- 161 162

84.7 68.793.1 91.8 84.9 75.0

Нередко морфологическая направленность исследований свя
зана с изучением ассимиляционного аппарата древесных расте
ний, в частности показателей листьев (хвои) в зависимости от их 
возраста и положения в кроне [ЗсЪбрГег, 1961; Каменецкая, 1973; 
МсЬаи§Ыш, Маслюк, 1968; Уоип§, 1985;.Муег8 е! а1., 1987; Ро\уе11, 
1988; КетрЬгеу, Ротое11, 1988].

В качестве примера таких работ в табл. 1 приведены средние 
характеристики для отдельных хвоинок сосны ладанной (Ртиз 
тейа) в США.

Первые четыре показателя измеренные, остальные (как и 
еще четыре, не включенные нами в таблицу) - расчетные. Все по
казатели свидетельствуют о более сильной изменчивости в поло
ге хвои затененных частей крон по сравнению с освещенными; в 
верхней части полога различия хвои разного освещения менее 
контрастные.

Работам такого рода гораздо чаще свойственна экофизиоло- 
гическая направленность, например, в связи с динамикой сезонно
го роста листьев [Уапзеуегеп, 1973; Ье\уапс1о\У8ка, 1апч8, 1977; 
Ма8агоу1боуа, Мтабю, 1985; Шзеп, 1986; В1ие, 1еп8еп,1988-; 
.ГауазеЬега, ЗсЬ1о88ег, 1988; Мазагстбоуа, Ро2§а], 1988; и др.], с вос
становлением ЬА при частичной искусственной дефолиации, на
пример, за счет срезания 25, 50 и 75% листовой пластинки у кизи
ла [Уоокоуй, ЕПа§, 1988], в связи с регулированием водного режи
ма растений [СЬо1г, 1978; Нип! е! а1., 1984; Шзеп е! а1., 1986; Муегз
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Таблица 2
Характеристика хвои двух видов болотного кипариса (Тахвобшт) 
при разной освещенности [по: Х.С. №иГе!<1,1983]

525100 75 50Освещенность, %,

5ЬА, см2 г-1 273164100 107 128
20011973 7275
5.15Содержание хлорофилла, 

мг см-2

То же, мг мг-1 сухого вещества

4.182.79 3.484.44
6.684.58 5.915.83 4.38
26.616.46 11.436.29 4.24
24.3511.437.09 5.57 7.42

8.3610.86Нетто-фотосинтез, 
мг С02 дм-2 ч-1

То же, мг С02 г-1 ч-1

13.94 14.5813.27
11.1916.7118.94 19.63 15.85
20.8916.92 16.3411.48 13.21
20.1417.2216.39 16.0613.72

Примечание. Числитель - Т. бЫпсШт, знаменатель - Т. а$ссс1еп$.

е! а1., 1987; и др.], в зависимости от условий микроклимата [Шзеп 
е! а1., 1986; Сга1аш, РюгепПпо, 1988; и др.] и климата отдельных 
регионов и высотных поясов растительности [Вепеске, Наугапек, 
1980; Вепеске е1 а1., 1981; Ога1аЫ е1 а1., 1987], в связи с карликово
стью деревьев типа «бонсай» [Кбгпег е! а1., 1989]. Наряду с биоме
трическими и физиологическими показателями некоторые иссле
дователи учитывали химические свойства фотосинтетического 
аппарата, в частности, содержание хлорофилла и других пигмен
тов в листьях [Уапзеуегеп, 1973; Ье\уапс1о\У5ка, 1агУ18, 1977; ТиЬа, 
1977; ОгазкоуЦз, 1979; Мазагоугёоуа, Мшасю, 1985; ЕНа$, Мазаго- 
У1боуа, 1985; Сга(аш е! а1., 1987 и др.], а также в связи с содержани
ем азота и зольных элементов [Огеп, \Уегк, 8сНи1ге е! а1., 1988] и 
ресорбцией основных элементов питания перед опадением листь
ев [КШш§Ьеск, Созвал, 1988].

Поскольку площадь ЬА, ее эквиваленты (прежде всего $ЬА) и 
различные относительные показатели наиболее важны для хара
ктеристики фотосинтетической деятельности растений, то пара
метры ЬА чаще всего определяют при изучении продукционного 
процесса, стратегии вида как в естественных условиях, так и при 
стрессах на свет, водный режим и обеспечение С02, а также при 
загрязнении атмосферы промышленными выбросами и при дру
гих неблагоприятных воздействиях среды.

В качестве примера в табл. 2 приведены некоторые показате
ли, полученные Х.С. Ньюфилдом [ЫеиГеМ, 1983] при изучении от-
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ношения к свету сеянцев двух видов рода ТахосИит: Т. АШпсШт 
(Ь.) ШсЬ. (числитель) и Т. азсепЛепз (Вгощщ.) (знаменатель).

Приведенные материалы Ньюфилда свидетельствуют о раз
личиях морфолого-физиологического статуса обоих видов 
ТахоШит. При этом рассчитанные на единицу площади ЬА пока
затели для разных вариантов затенения обнаруживают меньшую 
амплитуду варьирования, чем при расчете на единицу массы хвои. 
Чем сильнее затенены растения при выращивании, тем больше 
расхождения между оценками, получаемыми в расчете на едини
цу массы и на единицу площади - ЬА с другой. Сходные показате
ли свойственны и морфометрическим характеристикам хвои у се
янцев.

В лесных аутэкологических исследованиях в связи с вопросами 
возобновления и другими задачами большое внимание уделяется 
проблеме теневыносливости растений. Исследования по этой про
блеме потребовали одновременного использования морфологиче
ских (в том числе анатомических и биометрических), физиологи
ческих и экологических подходов и методов. В условиях искусст
венного затенения разной степени выращивали обычно молодые 
древесные растения, различающиеся либо своим отношением к 
свету [ЬоасН, 1967, 1970; Цельникер, 1978; Агаиз е! а1., 1986; Сои1е1, 
ВеНеЯеиг, 1986; и др.], либо разной густотой выращивания в одно
видовых посевах и посадках [\УЫ1еЬеас1 е! а1., 1984; и др.].

Приводим из работ К. Лоуча [ЬоасЬ, 1967, 1970] фрагмент ма
териалов, касающихся морфолого-физиологической характери
стики сеянцев видов разных типов стратегии по отношению к за
тенению (табл. 3). Взяты представители только двух крайних и 
одного промежуточного типа, а опущены клен красный и тюль
панное дерево, относящиеся соответственно к типу устойчивых и 
неустойчивых к затенению древесных пород.

Данные табл. 3 свидетельствуют, что теневыносливость дре
весных пород генотипически обусловлена. Вследствие этого виды 
с высокой устойчивостью к затенению (бук) принадлежат к более 
консервативным в адаптационном отношении видам. У дуба и то
поля как абсолютные значения большинства показателей, так и 
амплитуда их изменений в диапазоне «полный свет» - «почти пол
ная темнота» превосходят аналогичные характеристики для бука, 
правда, за счет лучшего облиствения, выражаемого числом ли
стьев, к тому же более крупных. По интенсивности дыхания ли
стьев дуб красный стоит ближе к буку, чем к тополю. Для бука, 
напротив, характерны более тяжелые листья по сравнению не 
только с дубом и тополем, но и с кленом красным и тюльпанным 
деревом (в таблице не представлены).

2. Уткин А.И. 33
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Для более взрослых деревьев сходные задачи методически ре
шаются иначе: морфолого-физиологические характеристики све
товых и теневых листьев определяются для нескольких особей из 
древостоя, нередко в пределах кроны одного и того же дерева. 
Однако чаще образцы листьев или побегов отбираются не менее 
чем с трех деревьев, к тому же дифференцированно для разных 
слоев крон [МсЬаи^Нп, Маё§\У1ск, 1968; 1акис$, Упа§Ь, 1975; 
Ьешапбошзка, 1апч$, 1977; Огеп, 5сЬи1ге, Меуег е! а1., 1988; и др.]. 
Обычно в местах сбора листьев осуществляются метеорологиче
ские и физиологические измерения и наблюдения: за темпами 
сезонного роста органов, деревьев и динамикой экологических 
факторов в пологе [Огеп, ЗсЬике, Ма^уззек е! а1., 1986].

Анализ теневыносливости и других физиологических адапта
ций необходим при обсуждении многих вопросов лесной эколо
гии, в первую очередь, синэкологических (определение ЬА1, го
дичной продукции, вертикально-фракционной структуры фито
массы, с целью экологического моделирования и т.п.). В аутэко- 
логии исследования, связанные с определением отдельных пара
метров ЬА1 древесных растений, особенно часто используются 
при изучении механизмов адаптивных реакций растений разных 
жизненных форм в сходных условиях среды [Киррегв, 1984; СаПег, 
ЗтйЬ, 1985; Уоип§, 1985], в том числе с учетом типов побегов 
[Вепеске е! а1., 1981], возраста листьев [№1$еп е! а1., 1986], разли
чий режимов микроклимата [Вепеске е1 а1., 1981; НасИеуу ЗтйЬ,
1987] и макроклимата [ЗресЬц ЗресЬг, 1989], уровней загрязнения 
атмосферы и почв поллютантами [Огеп, ЗсЬи1ге, Меуег е! а1.,
1988] и т.п.

В табл. 4 приведен пример дифференциации ассимиляционно
го аппарата одного дерева гибридной лиственницы. Размах разли
чий между отдельными показателями световой и теневой хвои в 
кроне единственной особи светолюбивой лиственницы не так 
значителен, как это свойственно теневыносливым породам, но и 
приведенные значения свидетельствуют, что нельзя пренебрегать 
этими различиями при интегрировании информации для кроны в 
целом, а также при моделировании процесса газообмена.

В 1980-е гг. наиболее актуальным направлением лесной эко
логии было экофизиологическое и экологическое изучение ели 
европейской в странах Западной и Центральной Европы в связи с 
усыханием темнохвойных лесов. Ученые ФРГ, Австрии, Швейца
рии и других стран организовали комплексные исследования на 
стационарах. Многие их результаты, касающиеся дальнейшего 

. углубления и познания аутэкологии ели европейской и иных дре
весных пород в условиях интенсификации антропогенного воз-
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Таблица 4 1
Характеристика световой и теневой хвои одного дерева гибридной 
лиственницы [по: Ма(и§$ек, 8сЬи1хе, 1988]

Часть кроны
Показатель теневаясветовая

30.9±2.91 29.7±3.5Содержание: азота, мг Г“

растворимого в боратах 
белка, мг г-1 

хлорофилла, мг Г"
5Ь\У, мг см-2 
Максимальная интенсивность ассимиляции 
(Атах)-

М МОЛ СОг М“2 С-1 
МГ СО 2 г-1 ч-1

Устьичная проводимость при 
Атах, мол м-2 с-1
Атах в расчете на содержание азота, 
мол СОг г-1 с-1

80.3±3.975.5±6.8
1 14.69.6

3.1 ±0.34.1 ±0.6

3.2±0.8
18.1±2.6

59.3±13.0

4.4±0.8
17.8±2.1

64.4±9.5

3.73.8

действия на природу, уже опубликованы [С1а1ге1 е! а1., 1986, 
ВигЪасЬег, 1988; В1апк е1 а1., 1988; СаПпег, 1988; МигасЬ, ШпсЬ, 
1988; Огеп, ЗсЬи17е, \Уегк е1 а1., 1988; ЗсЬаГег, Кпе§ег, 1988; \\^егк, 
Огеп, ЗсЬике е! а1., 1988; ЬоеЫе, 1988; Меп§е1 е! а1., 1989; Игах1ег, 
КирреЛ, 1989 и др.].

В ряде стран (Чехословакия, Польша, Норвегия, ГДР и др.) и 
в СССР (в Литве, Белоруссии и на Урале) в условиях промышлен
ного загрязнения помимо ели экологическими исследованиями 
были охвачены сосна обыкновенная, дуб, бук и другие древесные 
породы.

В комплексе этих работ существенное место принадлежит 
дендрометрии, включая определение площади поверхности ли
стьев и в меньшей мере поверхности других органов деревьев для 
характеристики фильтрационной способности полога и транс
формации оседающих поллютантов ассимиляционной поверхно
стью полога в естественных условиях [Меп§е1 е! а1., 1989; $1еиЫп§, 
К1ее, 1970] и при искусственной обработке растений химическими 
аэрозолями [Раггаг е1 а1., 1977; КаШтеп е1 а1., 1987; 81еиЬт§, 1987; 
Киррегв, Юатр, 1988; ЫоисЫ, 1988; Тгаитег, Ек1еп, 1988; и др.], для 
анализа смачиваемости листьев отдельными каплями растворов 
[Наше8 е1 а1., 1985].

!
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На фильтрационных свойствах поверхности растений основа
на и оценка поглощения из атмосферы окислов азота надземным 
слоем фитоценозов [1оЬапззоп, 1987]. В экспериментальных ис
следованиях и при расчетах получены более низкие, чем ранее 
приведенные в литературе оценки поглощения атмосферных 
окислов азота сосновыми насаждениями (<1 мм с-1 на единицу 
площади участка), а само поглощение в таком масштабе не имеет 
биологического значения, но важно для познания химических 
процессов в атмосфере приземного слоя. По опытным данным 
[Окало е! а1., 1988], в насыщенной 15Ы среде в течение двух недель 
в расчете на площадь ЬА поглощение составляло не более 0.55 мг 
N дм-2 день-1, причем максимум был свойствен подсолнечнику, 
т.е. растению с наибольшей площадью ЬА.

В экофизиологии древесных растений большое внимание 
уделяется и структурной сбалансированности отдельных функ
циональных систем, в частности, всасывающей, проводящей и 
транспирирующей, характеризуемых различными показателями 
тех или иных органов растений и их сечений [\Уапп§, 1987]. 
Чаще всего для этой цели используются соотношения площадей 
ЬА/ЗА, отношения площади ЬА к площади всасывающих корней, 
по которым судят и об устойчивости вида в напряженных усло
виях среды.

Особенно крупномасштабной экологической проблемой, тес
нейшим образом связанной с поверхностью растений, следует 
считать комплекс взаимодействий фотосинтезирующих проду
центов с консументами разных групп специализации, в первую 
очередь патогенных грибов и насекомых-филлофагов. Следует 
отметить, что поверхность тел растений (у деревьев - кора и ли
стья) служит одновременно сферой жизни многих эпифитных ор- 
ганизмов-продуцентов, представленных многочисленными вида
ми водорослей и лишайников, и представителей многих групп 
членистоногих, относящихся к хищникам.

В фитопатологии параметры поверхности растений (преиму
щественно площадь ЬА) используются все больше и больше. Это 
касается как площадной оценки поражения листьев грибами 
[\Уа§§опег, Вег^ег, 1987] и определения индекса устойчивости ви
дов растений к патогенам [ЙоисЫ, 1988], так и характеристики 
строения поверхности листьев с использованием электронной ми
кроскопии [Но11о\уау, 1971; СеШш а а1., 1987; ТиоппзЮ, 1988], в 
том числе в связи с применением пестицидов [РезйсШез о? р1ап! 
зигГасе..., 1987], изучением катионо-обменных процессов в пологе 
[ЗаЮзЫ, Мазапн, 1989]. При изучении болезней леса, вызванных 
грибами или химическими загрязнениями, анализируют преиму-
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щественно деструктивные изменения в пологе крон (ЬА1, продол- « 
жительность жизни хвои, химический состав листьев и др.).
Но иногда для тех же диагностических целей применяют площадь | 
поверхности тонких корней [В1а8сйке е1 а1., 1986], анатомическую 
структуру тканей хвои и листьев [На§еп, СЬаЬо1, 1986; Бгах1ег, 
Кирреп, 1989].

В последние 30-40 лет XX столетия в экологии сформирова
лось самостоятельное направление на стыке энтомологии, бота
ники и физиологии растений, направленное на определение коли
чества органического вещества, отчуждаемого из годичной про- ; 
дукции на корм филлофагов, так называемой «консумпции», и на 
оценку восстановительного потенциала растений, подвергшихся * 
атаке фитофагов. Первоначально консумпцию выражали в еди
ницах массы или (гораздо реже) энергии. Позже, исходя из требо
ваний изучения продукционного процесса и задач экологического 
моделирования, аналогичные оценки стали делать и для площади 
ЬА. Судя по обзорам публикаций того времени [ЗсЬо^акег е! а1., 
1986; ЬапбзЬег^, ОЬтап, 1989], представления о поверхности рас
тений как важной характеристике арены жизни филлофагов и 
ксилофагов не получили в лесной энтомологии достаточного 
признания и не заняли должного положения. Тем не менее, необ
ходимость гораздо большего внимания к показателям поверхно
сти листового аппарата в фитопатологии, энтомологии-и вообще 
в патологии растений не вызывает сомнений. В теории устойчи
вости древесных растений, разработанной Р.Х. Уэрингом [\Уагш§, 
5сЫе$ш§ег, 1985; \Уапп§, 1987], основу составляет фотосинтез, ре
гулирование которого в условиях стресса осуществляется через 
ЬА, поддерживающую своими площадными величинами сбалан
сированность гидравлической архитектоники деревьев в системе 
«всасывающие корни - проводящая зона заболони в ксилеме - 
транспирирующая поверхность».

Более подробно взаимоотношения фитофагов и их кормовых 
растений, приводящие к отчуждению листовой поверхности и ее 
последующему восстановлению, рассмотрены в гл. 5.

Для выражения относительной устойчивости растений пред
ложено большое число критериев, преимущественно-биометри
ческого содержания, с целью разделения видов на устойчивые 
(толерантные) и неустойчивые (интолерантные). При проверке 
15 таких критериев на предмет использования в качестве индика
тора при разделении видов по уровням относительной толерант
ности признаны лишь пять из них, в том числе ЬАГ и такие связан
ные с ним критерии, как густота древостоев, продолжительность 
жизни листьев, концентрация хлорофилла [Рагкег, Ьоп§, 1989].
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. При этом ЬА1, густота древостоев и продолжительность удержа

ния листьев на дереве признаются важнейшими видовыми харак
теристиками для оценки относительной толерантности древес
ных пород.

Если экологические аспекты связи площадных параметров 
ЬА и поверхности других органов растений с большинством фи
зиологических процессов и структурной организацией раститель
ных сообществ в биологии признаются действительно важными 
для объяснения многих принципиальных вопросов, то в меньшей 
мере это характерно для прикладных аспектов лесной науки. 
Правда, последнее было особенно свойственно более склонному 
к стереотипам советскому лесоводству. За рубежом, особенно в 
странах Северной Америки, Скандинавии и Японии, опытная ле- 
соводственная деятельность, связанная в той или иной мере с ден
дрометрией, широко опирается на данные о площади поверхно
сти древесных растений, прежде всего на показатели ЬА и особен
но ЬАЬ

Вряд ли будет преувеличением утверждать, что уже в ближай
шие годы ЬА1 станет одним из важнейших таксационных показа
телей, таких как О, класс бонитета, годичный прирост. Но для 
этого необходима фактологическая перевооруженность инфор
мационного обеспечения лесной науки, прежде всего за счет це
леустремленного сбора данных о ЬА1 для древостоев разных дре
весных пород с учетом их возрастной динамики, смен раститель
ности, реакций на те или иные виды лесохозяйственных меропри
ятий и т.д. Некоторые из этих вопросов обсуждались в работах 
зарубежных лесоводов. И хотя вряд ли можно еще говорить о за
конченной теории в отношении закономерностей изменения ЬА1 
в развитии древостоев, в качестве таксационного показателя ЬА1 
может служить не только общей базой для многих теоретических 
представлений, в том числе теории продукционного процесса в 
лесах, но и общей мерой, по отношению к которой предстоит оце
нивать эффективность многих хозяйственных мероприятий, на
правленных на перестройку состава и структуры древостоев или 
на изменение факторов экотопа. В то же время приходится по
стоянно сталкиваться с консервативностью мышления лесных 
экологов. Так, в книге X. Коопа [Коор, 1989], посвященной про
граммно-методическим основам изучения на базе компьютериза
ции динамики леса в системе мониторинга, много внимания уде
ляется архитектонике полога леса, крон отдельных деревьев, 
нижних ярусов растительности, но совершенно игнорируется ин
формация о площади ЬА, ЬА1, площади скелетных органов де
ревьев и кустарников.
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5-Сущность ЬА1 как интегрального структурно-функциональ

ного показателя была более всего разработана для сельскохозяй
ственных посевов [\\^а*80п, 1947, 1958]. Среди лесоведов этот 
показатель впервые был использован в Дании [МбИег, 1945] и 
Японии [Моп8к 5аек1, 1953, 2005]. Приложением его к лесоведе
нию и лесоводству наука более всего обязана Р.Д. Уэрингу, его 
сотрудникам и последователям [\\^апп§, 1983], которые показали 
перспективность использования площади ЬА для листовой диаг
ностики [8тпЬ е* а1., 1981; \Уапп§, МсЭопаШ, Ьагззоп е1 а1., 1985; и 
др.], определили величины ЬА1 и продуктивность древостоев по 
высотному профилю в Каскадных горах [СЬо1х еС а1., 1976; \Уапп§ 
е1 а1., 1978; ЗсКгоебег е! а1., 1982; СЬо1г, 1982; и др.], использован
ные затем для построения гидрологического баланса водосборов 
[Снег, К.иппт§, 1977], обоснования индексов фотосинтеза для лес
ных местообитаний [Ешшш§Ьат, \Уапп§, 1977] и при разработке 
теории устойчивости видов древесных пород [\Уапп§, 8сЬ1е8Ш§ег, 
1985; \\^апп§, 1987], для оценки возможностей дистанционных ме
тодов в определении состава древостоев разных пород [К.штт§, 
1984; 8раппег е1 а1., 1984]. В ходе этих исследований было привле
чено внимание к соотношению ЬА/8А [\Уапп§ е! а1., 1977; 
АУЬкеЬеаё, 1978; Опег, \Уапп§, 1974; и др.], благодаря чему была 
реанимирована почти забытая теория Губера [НиЬег, 1928], 
трансформированная в «гидравлическую архитектонику» деревь
ев [Каийпап, ТгоепсП, 1981; Тугее е* а1., 1983; Е\уегз, 2лттегтапп, 
1984; Кйррегз, 1984; Кайбияйнен и др., 1986]. Хотя некоторые ав
торы [2лттегтапп, 1983] не видят существенных различий между 
теоретическими положениями Уэринга и Губера, нужно признать 
принципиальной замену «числа Губера», выражаемого отноше
нием площади 8А к массе листвы, на соотношение ЬА/8А. Эта не
значительная, казалось бы, замена показателей благодаря одина
ковой размерности в соотношении ЬА/8А позволила не только 
вскрыть механизмы и выразить интенсивность процессов восхо
дящего тока в дереве, но и оценить стрессовые ситуации, которые 
почти во всех случаях регулируются уменьшением площади ЬА.

Однако в ходе последующих исследований было обнаружено, 
что в цифровой форме отношение ЬА/8А не может быть кон
стантным для древесной породы и изменяется для древостоев раз
личного происхождения, возраста и условий местопроизрастания. 
При этом у отдельных особей в пределах одного древостоя отно
шение ЬА/8А зависит от класса роста деревьев. Тем не менее по
лученные данные позволили объединить в единое целое разроз
ненные представления, касающиеся, во-первых, структуры поло
га по ЬА1 как фактору, определяющему и микроклимат толщи

г
\

\
\

*-

:

[

}:

:

-

:
*=

!

;:
I-

;
?■

?

;
;

;
I
!

40
■

I
!
г



Таблица 5
Таксационные показатели, Л.А1, и связь ЬА1 с приростом древостоев 
псевдотсуги по градиенту высоты над уровнем моря 
[по: ^апп§, ТЫе$, Ми$са1о, 1980]

Высота над уровнем моря, м
Показатель

1070 1070530400

12545 12540Возраст древостоя, лет

Число стволов, экз. га-1

Сумма площадей сечения, С, м2 га-1

Фитомасса стволов, т га-1

Средний 2У5, т га-1 год-1

ЬА1, га га-1

Отношение 2У5/ЬА1, кг га-1 год-1

Отношение прироста по площади сече
ния к площади заболони за последние 
5 лет (2С5/8А), см2 см-2

500 500 450280
56 6330 57

318 345 377175
3.097.23 5.74 3.42

11.8 18.012.0 17.3
600 330 305 171

0.15 0.090.40 0.25

полога, и интенсивность протекающих в нем процессов С02-газо- 
обмена, во-вторых, обоснования оптимальной густоты и плотно
сти древостоев, в-третьих, механизмов регулирования формы 
стволов и др. Это дает основание считать, что лесотаксационные 
таблицы, прежде всего таблицы хода роста насаждений, заслужи
вают пополнения дополнительной информацией - не только по 
ЬА1, но и по суммарной площади сечения заболони стволов на вы
соте груди как параллельного, но физиологически более значи
мого таксационного показателя по сравнению с суммой площадей 
сечения стволов. Последний вопрос уже ставился в отечественной 
литературе [Иванов, 1987], но для его успешного решения необ
ходимо расширение фактологической основы.

Члены исследовательской группы Р.Х. Уэринга были инициа
торами использования информации о площади ЬА и 8А для реше
ния лесоводственных вопросов. В частности, они показали пер
спективность использования в качестве показателя энергии роста 
деревьев (или древостоев) отношения объемного годичного при
роста за текущий год (2У)) и за последние 5 лет (2У5) к ЬА (или 
ЬА1). Об этом могут свидетельствовать следующие данные для 
четырех древостоев псевдотсуги, произрастающих в разных лесо
растительных условиях и различающихся таксационными показа
телями (табл. 5).
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Приведенные величины свидетельствуют, что отношение Ё 
ЕУд/ЬА! дает более сглаженные показатели продуктивности дре- 
востоев по сравнению с абсолютными значениями 2У5, О, ЬА1. § 
Поскольку отношения 2У/ЬА1 (как, впрочем, и 2С/8А) за теку
щий год и за последние пять лет не имеют существенных разли- I
чий, в том числе и для 2У и 20, авторы предложили определять [
индекс продуктивности по данным замеров 20 и 8А на двух вза
имно перпендикулярных кернах, взятых на высоте 1.3 м. Исходя \ 
из имеющихся соотношений 8А на высоте груди к ЬА для деревь- Е 
ев различных классов роста, определяются ЬА, 2У для деревьев, 
а по данным расчетов вычисляются ЬА1, 2У и 8А на 1 га древо- 
стоев. Предлагаемый метод, базирующийся на соответствии важ
нейших дендрометрических показателей для деревьев и древосто- 
ев. позволяет, по мнению его разработчиков, получать более гиб
кие по сравнению с таблицами хода роста подходы для определе
ния оптимальной густоты выращивания древостоев, интенсивно
сти рубок ухода и для обоснования хозяйственного воздействия 
при других видах мероприятий.

Анализ эффективности рубок ухода с учетом данных ЬА1 в 
36-летнем насаждении псевдотсуги дал результаты, свидетельст
вующие, что высокая эффективность работы листового аппарата 
свойственна наиболее изреженному древостою (секция I), но мак
симальный прирост по объему и площадям сечений реализуется 
в следующих двух секциях при ЬА1, равном 6-7 м2 м~2. Средние ве
личины 2У и 20 (как и 2У/ЬА1) связаны с ЬА1 обратной зависи
мостью. Видно, что анализ эффективности рубок ухода на основе 
только 2У и 20, т.е. без привлечения данных о ЬА1 и 2У/ЬА1, ока
зывается менее информативным (табл. 6).

Вместе с тем из литературы известны факты, не подтвержда
ющие высокую информативность показателя 2У/ЬА1 при рубках 
ухода. Например, данные для 50-летнего насаждения дугласии в 
условиях лесоводственного опыта с рубками ухода 25-летней дав
ности (5 вариантов изреживания) и трехкратного внесения азот
ных удобрений в дозах 155, 310 и 470 кг га-1, начиная с 35-летнего 
возраста, показали [Втк1еу, Ке1ё, 1984], что изреживание редуци
ровало ЬА оставшихся деревьев, сопровождаясь увеличением 2У 
и 2У/ЬА, а азотное удобрение увеличило 2У за последние 15 лет 
почти вдвое. Это увеличение было статистически значимым. По
казатель 2У/ЬА оказался слабо связанным с ЬА как на контроль
ных, так и на удобренных делянках [коэффициент корреляции 
соответственно 0.45 и 0.47], тогда как связь 2У с ЬА, напротив, 
была тесной [на контрольных делянках коэффициент корре
ляции 0.85, на удобренных - 0.94], Авторы [Втк1еу, КеМ, 1984]
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Таблица 6
Зависимость между приростом и ЬА1 при рубках ухода разной интенсивности
в 36-летнем древостое псевдотсуги
[по: К.Н. 1Уагш&, К. №\утап, Л. Ве11,1981]

Участки с уходом
КонтрольПоказатель

секция 4секция 2 секция 3секция 1

1977±147 
27.4±4.0 

451.3±76.8 
—1.02±0.76

593±19
19.5±0.9

475.0±33.1
1.69±0.27

304±29 
13.7±0.7 

348.1±19.7 
1.77±0.09

477±18
16.3±1Л

352.8±38.0
1.95±0.20

173±0
8.4±0.4

224.7±13.2
1.30±0.05

Число стволов, экз. 
О, м2 га-1 
Запас, м2 га-1 
20, дм2-га-1 год-1 
2У, м3 га-1 год-1 
ЬА1, м2 м~2
Прирост древесины 
на единицу ЬА1, 
гм-2

I!

-4.0±2.4
12.0±1.8

28.1±1.3
7.2±0.5
157±6

25.6±1.3
8.6±0.4
135±7

28.1±1.7
6.0±0.3
185±2

21.4±0.5
3.6±0.2
235±2

*
66±3

отмечают, что в удобренных насаждениях рассеивание данных 
для 2У/ЬА в своих крайних значениях почти вдвое превышает 
средние величины, а в целом тренд для 12 насаждений оказывает
ся более вариабельным, чем стандартная ошибка определения. К 
тому же изреживание и азотное удобрение по-разному влияют на 
аккумуляцию азота как в пределах вертикальной толщи крон, так 
и на последействия мероприятия во времени [Впх, 1981]. Одной из 
возможных причин расхождений полученных выводов с вывода
ми Р.Х. Уэринга с соавт. Д. Бинкли и П. Рид считают отсутствие 
дендрометрических измерений в период между рубками ухода и 
первым внесением удобрений. Но биологическая мелиорация ме
стообитания за счет внедрения ольхи под полог псевдотсуги уве
личивала отношение 2У/ЁА1 [Вшк1еу, 1984]. Воздействие порознь 
изреживания и удобрений бывает менее эффективно, хотя во всех 
случаях отношение ЬА/ЗА не остается постоянным [Впх, МпсЬеН, 
1983].

?

К

В опыте с удобрением N и Р в насаждениях сосны ладанной 
[Уо$е, АИеп, 1988] результаты оказались сходными с выводами 
Р.Х. Уэринга и др. [\Уапп§, Ие\утап, Ве11, 1981]. Если внесение Р 
не сказалось на перестройке ЬА1 насаждений, то внесение N соче
талось с достоверным увеличением (до 60%) ЬА1 на двух участках 
из трех, причем ТУ был положительно связан с ЬА1. При величи
не ЬА1 >3.5 эффективность удобрения уменьшается, т.е. 2У/ЬА1 
снижается, поскольку в насаждениях увеличение ТУ обусловле
но совместным влиянием их густоты и высоких доз внесения N.
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По мнению исследователей, показатель ЬА1 можно использовать 
как индекс густоты древостоев, интегрирующий размеры деревь
ев, число стволов на единицу площади и обеспеченность место
обитания ресурсами (вода, элементы питания и др.). Другими сло
вами, величина ЬА1 может служить хорошим измерителем для 
оценки увеличения потенциала насаждений за счет внесения удо
брений. Оптимальной для тех же опытных насаждений сосны 
ладанной величиной ЬА1 признается 5 га га-1, которая при загу
щенном стоянии деревьев реализуется лишь на 50% [Уозе, 1988], 
причем густота непосредственно влияет на перестройку морфо- 
структуры разных вертикальных слоев крон деревьев под воздей
ствием N.

Эти материалы, касающиеся использования удобрений, как и 
ряд других данных, обсуждаемых в книге Р.Д. Уэринга и 
В.Х. Шлесинджера [\Уапп§, ЗсЫе8т§ег, 1985], убедительно свиде
тельствуют, что повышение продуктивности лесов посредством 
хозяйственных мероприятий прямо зависит лишь от ЬА1, его пе
рестройки после воздействий, от того, насколько эта перестрой
ка будет направлена в сторону оптимальных значений ЬА1 для 
конкретных условий густоты древостоя и экологического потен
циала местообитания.

Величина ЬА1 сама по себе, т.е. без связи с другими таксацион
ными показателями древостоев, вряд ли может определять эколо
гический потенциал местообитания или, по крайней мере, иметь 
существенное преимущество перед другими интегральными инде
ксами. Так, С.Д. Маклауд и С.В. Раннинг [МсЬеоё, К.ипшп§, 1988] 
сравнивали методом моделирования четыре индекса, количест
венно характеризующих местообитание (сайт индекс, т.е. класс 
бонитета; ЬА1; индекс доступности почвенной влаги; относитель
ный индекс сезонного фотосинтеза) со средним для выборки де
ревьев ТУ на 1 га в шести различающихся густотой насаждениях 
сосны замечательной (Ртиз ропАегоза) в возрасте 66-90 лет. По их 
данным, связь между ТУ и названными выше признаками носит 
прямолинейный характер, со следующими значениями коэффици
ентов детерминации (К.2): 0.98; 0.93; 0.96 и 0.96 соответственно, 
т.е. ЬА1 свойственна относительно наименьшая теснота связи с 
ТУ. Зависимые от параметров деревьев индексы варьируют в свя
зи с густотой древостоев, причем ЬА1 и ТУ с густотой увеличива
ются, а класс бонитета (сайт индекс) уменьшается.

Таким образом, по обмерам деревьев и древостоев можно по
лучить показатели, пригодные для характеристики экологиче
ского потенциала местообитания. Эти показатели представляют
ся более объективными, чем индексы, рассчитываемые по пока-

1
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зателям факторов среды: 1) индекс доступности влагозапаса в 
почве (или сумма осадков и начальный влагозапас) и 2) индекс 
брутто-фотосинтеза (или количество углерода, фиксированного 
древостоем в течение года, обычно рассчитываемое по метеоро
логическим данным). К тому же расходы воды на транспирацию 
на 90% обусловлены ЬА1, хотя последний, как и показатели био
массы и годичной нетто-продукции древостоев, в свою очередь 
связан с индексом увлажнения [ОЬо1г, 1982]; при этом средние 
температуры января влияют на продукцию и биомассу сильнее, 
чем водообеспечение в летние месяцы.

Следует отметить, что в зарубежных лесогидрологических 
исследованиях, связанных с проблемой водных ресурсов, количе
ственным параметрам ЬА деревьев и ЬА1 древостоев уделяется 
большое внимание. Данные о площади ЬА привлекаются при 
этом как в экофизиологическом плане [К.ишпп§, 1980], так и при 
определении гидрологического баланса отдельных участков леса 
[Опег, К.иптп§, 1977; Зауою е1 а1., 1988; и др.] и с целью моделиро
вания баланса влаги больших лесных площадей на основе спутни
ковой информации [Кеташ, Киппт§, 1989]. Если на уровне от
дельных участков леса сведения о ЬА1 используются в качестве 
своеобразного таксационного показателя, то для больших масси
вов хвойных лесов - как исходная основа для дифференциации со
вокупности участков леса на однородные по параметрам ЬА1 
группы, для которых допускается сходство по величине задержа
ния осадков.

Объектами привлечения информации о ЬА1 и других эквива
лентах ЬА, а в ряде случаев и морфометрических характеристик 
листьев и хвои, становятся естественные и искусственные насаж
дения с целью определения оптимальных режимов их выращива
ния и повышения продуктивности. Направленность таких иссле
дований бывает самой различной: определение оптимальной гус
тоты, типов смешения пород и рекомендации по размещению 
посадочных мест для хвойных насаждений разных пород [Реагзоп 
е1 а1., 1984; На§ег, ЗГегЪа, 1985; Ма§пи$$еп е* а1., 1985, 1986; 
Вапса1ап, Реггу, 1987; 8сЬи1ег, ЗтйЬ, 1988; Ре1ег8оп е! а1., 1989; и 
др.], для тополевых и других плантаций с коротким оборотом 
рубки [Ьагзоп, ЬегЪапсЬ, 1972; Ьетеиг, Ьлрепз, 1981; Носкег, 1982; 
ЕегЪапсЬ, 1Че18оп, 1982; Еске81еп, 1984; Оюктапп е! а1., 1985; 
Е1о\У80п, КуКег, 1988], для плантаций пальм [Кеез, 1963], бамбука 
[Зигикц 1аса1пе, 1986] и других пород [Еше1 е! а1., 1982], лесных 
культур пород-интродуцентов [Токаг, 1984, 1987], а также при 
оценке воздействия рубок ухода [Мас1§\у1ск, ОЬоп, 1974; ЬаУ1§пе, 
1988], санитарных рубок [Аттап е! а1., 1988], внесения удобрений
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[Впх, ЕЪе11, 1969; Впх, 1981; Уозе, АИеп, 1988; Уозе, 1988; и др.], 
при характеристике состояния на вырубках поросли и подроста 
[Тикег. Еттт§Нат, 1977; Наггт§юп е1 а1., 1984], приживаемости и 
роста лесокультур с разным размещением посадочных мест 
[2дтег е1 а1., 1986] и т.д.

Н. Декурт [Песоип, 1973] проанализировал по литературным 
данным динамику годичной продукции древостоев в связи с их 
фитомассой для следующих четырех уровней ЬА1: 5-10, 10-14, 
14-19 и 19-25 м2 м~2. Оказалось, что, во-первых, максималь
ные пределы фитомассы и годичной продукции не превышают 
соответственно 50 кг м~2 и 35 г м~2 год-1; во-вторых, максималь
ные значения продукции для указанных выше градаций ЬА1 
составляют соответственно (с округлениями) 8, 12, 23 и 
35 г М"2 год-1; в-третьих, чем выше значение ЬА1, тем на более 
ранний возраст приходится кульминация годичной продукции. 
Следовательно, для древостоев верхних уровней ЬА1 форма рос
та соответствует кривой, свойственной видам /С-стратегии, а при 
минимальных значениях ЬА1, напротив, видам / -стратегии. Целе
сообразно было бы повторить предложенный Н. Декуртом ана
лиз с использованием всех имеющихся к настоящему времени в 
литературе материалов и, может быть, отдельно для темнохвой
ных, светлохвойных, твердолиственных и мягколиственных дре
весных пород, т.е. с учетом жизненных форм лесных сообществ.

В последнее время в лесной экологии большое внимание уде
ляется изучению динамических процессов в слабо затронутых хо
зяйственной деятельностью лесах (особенно в тропических), где 
происходят мелкоочаговые сукцессии с образованием «окон» на 
месте гибели деревьев от ветровала, поражения молниями и по 
другим причинам. Образовавшимся окнам свойственны специ
фичные, зависящие от их размеров условия среды, отличные от 
фитосреды, складывающейся под пологом леса. Для познания на
чальных стадий сукцессии в таких окнах используются методы 
экофизиологии и экоморфологии растений, а в качестве тест- 
объектов - виды, играющие активную роль в лесовозобновитель
ном процессе. Получаемая при этом информация, характеризую
щая экологические аспекты лесообразовательного процесса, ста
новится и лесоводственно значимой.

Например, изучение эколого-морфологических параметров 
роста и облиствения клена сахарного и бука крупнолистного под 
пологом леса, в окнах с разной степенью освещенности и на от
крытом месте показало, что ЬА1, отношение ЬА1 к общей поверх
ности и высоте растений возрастают с увеличением освещенно
сти, тогда как отношение ЬА1 к поверхности ветвей (только для
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бука), напротив, уменьшается [СапЬат, 1988]. Эколого-физиоло
гическое изучение в тропических лесах Австралии древесных по
род основного полога, под пологом леса и в окне свидетельству
ет, что листья в пологе характеризуются более высоким уровнем 
светового насыщения фотосинтеза, интенсивностью темнового 
дыхания и устьичной проводимостью, чем листья подроста тех же 
пород под пологом леса, а листья растений из окна занимали про
межуточное положение [Реагсу, 1987].

В двух опытах, заложенных в тропических лесах Мексики 
под полог леса, в мелкие и крупные окна высевали семена 10 и 
8 видов деревьев и, начиная со стадии всходов, проводили морфо
метрические измерения. Результаты этих исследований [Рорта, 
Воп^егз, 1988; Воп^егз, Рорта, 1990] дают однозначный вывод о 
превалирующем положительном воздействии света на прирост по 
массе и площади ЬА сеянцев. Величины же 5Ь\У, как и размеры 
отмирающих листьев, наоборот, возрастали по мере ухудшения 
условий освещения в крупных, мелких окнах и под пологом, где 
освещенность составляла, соответственно, 39-54%, 2.1-6.1%, 
0.9-2.3% от открытого места. Сходные выводы получены для 
тропических лесов в других районах, например, для лесов Коста- 
Рики, где изучали рост и морфоструктуру сеянцев двух видов де
ревьев, различающихся стратегиями возобновления в зависимо
сти от светового режима [РеЮЬег е!а1., 1983].

Одновременно с изучением экоморфологии и экофизиологии 
древесных растений определение площади ЬА и других частей де
ревьев становится предметом исследования собственно дендро
метрии, хотя получаемые при этом оценки потом используют 
представители различных научных направлений.

Оригинальное направление биометрии деревьев для зеленого 
строительства развивалось в Чехословакии П. Врештьяком 
[Уге§Пак, 1986а, 19866, 1988]. Используя морфометрические пока
затели ствола и крон, возраст деревьев, он определял площадь ЬА 
и объем крон, по которым рассчитывал плотность листовой 
поверхности (ЬАЭ) крон деревьев разной толщины и возраста. 
Получаемые в ходе такой обработки коэффициенты служат ис
ходными нормативами при оценке значимости отдельных видов 
древесно-кустарниковых пород в озеленении городов и населен
ных мест.

В лесной пирологии Дж.К. Браун [Вго\уп, 1970] предложил ис
пользовать в качестве одного из признаков состояния горючих 
материалов отношение площади поверхности к объему этих 
материалов. По его данным, для хвои восьми древесных пород 
это отношение варьирует от 54 (ель Энгельмана) до 184 см2 см-3
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(лиственница), для пяти видов злаков от 45 до 76 см2 см-3 (стебли), 
189-380 (листья) и 78-182 см2 см-3 (растения в целом). Чем выше 
это отношение (у лишайника АНесюпа оно достигает, например, 
632 см2 см~3), тем скорее он высыхает до состояния возможного 
возгорания. Признается [ТгошпЫз, ТгаЬаиф 1989], что данный по
казатель наряду с количеством (массой) горючего материала, 
плотностью его сложения в слое лесной подстилки и толще яруса 
растительности, а также, возможно, с архитектоникой растения, 
объективно характеризует условия горимости (т.е. возгораемо
сти и интенсивности горения) в лесах и других типах растительно
го покрова.

Работ по инвентаризации с определением площади ЬА и ЬА1 
деревьев и древостоев пока опубликовано мало. Так, Д.Р. Кабл 
[СаЫе, 1958] с этой целью предлагал систему уравнений, по кото
рым сначала определялась масса хвои деревьев сосны желтой в 
зависимости от </1>3, затем площадь ЬА треххвойных пучков в за
висимости от их массы и среднюю массу пучка хвои в зависимо
сти от его диаметра. Наконец, строилась калибровочная лога
рифмическая кривая для определения площади ЬА хвои дерева в 
зависимости от его ^13. Предлагаемая процедура является излиш
не сложной, к тому же в методике сохраняется трудоемкая (если 
не пользоваться специальной аппаратурой) операция определе
ния площади ЬА отдельных пучков хвои. Поскольку в древостоях 
разной густоты неизбежно варьирование 8ЬА хвои, то этот пока
затель системы уравнений вряд ли можно применять во всех дре
востоях сосны желтой.

Чаще же нормативные показатели для оценки площади по
верхности разных органов деревьев и кустарников определялись 
при изучении биопродукционных показателей лесных сообществ 
по данным дендрометрических характеристик модельных деревь
ев, которые отбираются для оценки фитомассы и годичной про
дукции.

Наибольшая методическая завершенность в этих исследова
ниях свойственна работам Р.Х. Уиттекера и его сотр. В одной из 
работ [\\Ыиакег, >Уоос№е11, 1967] для 10 видов деревьев и кустар
ников были приведены коэффициенты нескольких уравнений для 
определения площади поверхности ствола, ветвей, листьев (хвои) 
по их линейным размерам; кроме того, было рассчитано несколь
ко относительных показателей, характеризующих связь площади 
поверхности ствола и ветвей в коре и без коры, а также отноше
ние непосредственно определяемой площади поверхности к рас
считанной по стереометрическим формулам. Были получены 
также общие аналогичные показатели для пяти древесных пород
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(хвойных и лиственных) вместе. В другой статье (ЛУЪШакег, 
>УоосЬуе11,1968] сходные, но выраженные в абсолютных единицах 
данные по площади поверхности органов растений (наряду с дру
гими биопродукционными показателями) приведены для особей 
средних размеров в древостоях. Полученные при этом алгоритмы 
часто используются американскими экологами для определения 
ЬА1 древостоев расчетным способом.

В таблицах, составленных по итогам пятилетних работ в ле
сах Тихоокеанского побережья Северо-Запада США исследова
телями Университета шт. Орегон [СЬю1г е1 а1., 1979], предложена 
система регрессионных уравнений для фракций биомассы в зави
симости от ряда линейных показателей ствола, ветвей и побегов 
деревьев, кустарников и трав. В табличной форме приводятся 
данные почти для 40 видов, для 12 из которых получены также 
уравнения площади ЬА, причем у вечнозеленых видов отдельно 
для старых побегов, т.е. ветвей и побегов текущего года.

Опыт составления для района центральной части Скалистых 
гор уравнений связи площади ЬА с площадью сечения и диамет
ром ствола на высоте груди для ели, пихты, сосны и тополя 
[Каийпапп е! а!., 1982] показал, что составленные по данным 
12-15 модельных деревьев уравнения обеспечивают получение 
удовлетворительных оценок для ЬА. Это же касается и древосто
ев, при создании уравнений для которых в качестве аргумента 
используется показатель суммы площадей сечений стволов. При 
этом для хвойных пород уравнения связи являются прямолиней
ными, для тополя криволинейными.

Т.К. Капустинскайте и Ю.Ю. Русецкас [1982] в комплексе с 
таблицами компонентов фитомассы составили нормативы и для 
определения площади ЬА, не раскрывая при этом характера и 
объема исходных материалов. Таблицы по составлены ими 
для деревьев неосушенных сосняков Уа класса бонитета, осушен
ных сосняков Ш класса, осушенных березняков II класса и черно- 
олынаников (неосушенных и осушенных вместе) 1-Ш классов бо
нитета. В основу таких таблиц положено определение массы ли
стьев (хвои) с учетом рядов распределения деревьев по диаметру 
и данные по площади ЬА; при этом каких-либо сведений о вели
чинах 8ЬА не приводится. Используя результаты эксперимен
тальных наблюдений за приростом деревьев, а также данные о 
распределении стволов по толщине, метеорологическую инфор
мацию о суммах положительных температур, среднем дефиците 
влажности за теплый период года и в среднем за год, для черно
ольховых древостоев по средним диаметрам были рассчитаны ве
личины ЬА1 за каждый год 10-летнего периода (1970-1979 гг.).
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Нормативы Капустинскайте и Русецкаса нуждаются в опублико
вании исходных материалов в развернутой форме, ибо ограниче
ние итоговой информацией существенно обесценивает их работу.

В Японии. США. Канаде при изучении биологической проду
ктивности конкретных объектов наряду с аллометрическими за
висимостями разных фракций массы и годичной продукции от 
биометрических показателей стволов довольно часто стали при
водить уравнения связи для площади ЬА деревьев разных пород. 
В этих случаях площадь листовой поверхности конкретных дре- 
востоев часто рассчитывается непосредственно по дендрометри
ческим параметрам деревьев разных ступеней толщины, а не че
рез массу их листьев или хвои.

В материалах, характеризующих объекты исследований Бе
резинского биосферного заповедника Беларуси [Валетов и др., 
19891, представлены таблицы, в которых наряду с фитомассой и 
годичной продукцией фракций для болотных сосновых, пушисто
березовых, черноольховых и еловых сообществ приводятся све
дения о площади 1.А для отдельных модельных деревьев и для 
древостоев в расчете на 1 га по типам леса. При этом учитыва
лись возрастные поколения деревьев, а на видовом уровне, т.е. 
для древесных пород, - расслоение крон на три равные части по 
протяженности. Такие материалы можно использовать как нор
мативные при расчетах биопродукционных и поверхностных по
казателей биогеоценозов со сходными экологическими режима
ми и составом растительности.

Ниже остановимся на рассмотрении одного момента: инвари
антности и взаимозаменяемости длины, поверхности и объема 
стволов и перспективы разработки на этой основе лесотаксаци
онных нормативов (таблиц, алгоритмов, номограмм и др.).

Л.Р. Гросенбо еще в 1954 г. обосновал новую концепцию из
мерения деревьев, базирующуюся на инвариантности высоты, по
верхности и объема стволов [цит. по СгозепЬаи^Ь, 1966]. Эта кон
цепция была реализована ее автором для стволов деревьев и их 
ветвей в виде интегральных уравнений, а потом в форме компью
терной программы [Сго8епЬаи§Ь, 1966], но еще не привлекла к се
бе должного внимания.

Согласно концепции Л.Р. Гросенбо, составление нормативов 
для учета параметров деревьев и древостоев сводится к построе
нию полной первичной матрицы. Последняя представляет собой 
набор значений длины, поверхности и объема ствола и ветвей 
всех деревьев - от наибольшего до наименьшего. Матрицу можно 
представить совокупностью деревьев, которые своими вершинка
ми подвешены к горизонтальной линии и связаны между собой по
сл



избранным точкам равных диаметров. Значения объема, поверх
ности и длины ствола и ветвей суммируются по ступеням толщи
ны и накапливаются от наибольшего диаметра к наименьшему.

С.Дж. Бойс [Воусе, 1975], специально обсуждавший возмож
ные пути применения дендрометрической концепции Л.Р. Гросен- 
бо в лесоводстве и экологии, справедливо отмечает ее положи
тельные стороны. Добавление в полной первичной матрице к 
трем основным показателям четвертого - плотности древесины - 
позволяет подойти к учету биомассы, а на ее основе более точно 
оценивать эффективность лесохозяйственных мероприятий, со
вершенствовать отпуск древесного сырья лесоперерабатываю
щим предприятиям и т.д.

По нашему мнению, полная первичная матрица в случае инди
видуального учета ветвей в кронах модельных деревьев с успехом 
может использоваться не только для расчетов площади ЬА от
дельных деревьев, но и для получения оценок площади поверхно
сти всех надземных органов деревьев в древостоях. Следует, види
мо, согласиться с С.Дж. Бойсом, что из-за генотипических, реги
ональных и экологических различий вряд ли возможно получить 
полные первичные матрицы на видовом уровне, т.е. в целом для 
древесной породы. В лесной таксации уже накоплены очень зна
чительные нормативные материалы инвентаризационного харак
тера, но их, как правило, пока нельзя полноценно использовать 
для экологических целей. Поэтому представляется актуальным 
сопряженный анализ по методике Л.Р. Гросенбо параметров дли
ны, поверхности и объемов стволов и ветвей отдельных древес
ных пород для древостоев разного возраста, с одной стороны, и 
дополнение полученных матриц такими сведениями, как плот
ность древесины, площадь сечения заболони и площадь ЬА, с дру
гой. Иначе говоря, можно получить качественно новую научную 
информацию, если полные первичные матрицы «насытить» ден
дрометрическими и экологическими сведениями о растительных 
сообществах и древостоях. Такой подход способствовал бы более 
быстрому вовлечению в круг экологических интересов многочис
ленных лесотаксационных нормативов и дальнейшему развитию 
экологического моделирования в лесоведении, лесоводстве и дру
гих науках, связанных с лесными экосистемами.

Вопросы разноаспектного экологического моделирования в 
лесной экологии, когда в качестве основы используются, с одной 
стороны, данные о площади ЬА, поверхности нефотосинтезирую
щих органов деревьев, а с другой - о закономерностях распреде
ления поверхности в толще полога, получили в последние годы 
широкое обсуждение в научной литературе. Обзор проблемы,
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преимущественно с экофизиологических позиций, дан в работе 
Ю.Ю. Ландсберга [Ьапс1$Ьег§, 1986].

Прежде всего это касается моделирования процессов фото
синтеза и С02-газообмена в целом в толще полога, основанных на 
количественных параметрах ассимиляционного аппарата, интен
сивности экофизиологичееких процессов, пропускания и погло
щения света в растительном слое и режимах тепла и влаги в се
зонной динамике. Первоначально модели фотосинтеза полога ле
са базировались на законе Бугера-Ламберта-Бэра, описывающе
го ослабление пучка света в однородном слое, которому уподоб
лялись горизонтальные слои листьев [Моп81, Заекх, 1953, 2005]. 
Такая наиболее простая модель фотосинтеза давала удовлетвори
тельные результаты при определении годичной продукции от
дельных древостоев [Клтига, 1960]. Дальнейшее усложнение мо
дели происходило по нескольким направлениям: а) с учетом угла 
наклона, азимутальной ориентации и формы распределения ли
стьев [МШег, 1967, 1969; Ногшт е1 а1., 1972; ВаШоссЫ е! а1., 1985; 
и др.] и прочих элементов структуры полога леса [Зшуапеп е1 а1., 
1988; Рго81, 1990; и др.] или слоя растительного покрова сельско
хозяйственных культур [Росс, 1975; Ватез е1 а1., 1990; и др.]; б) с 
определением доли поглощения света нефотосинтезирующей по
верхностью полога растений [КигасЫ е1 а!., 1986, 1989; и др.]; 
в) при теоретическом обосновании метода с биофизических пози
ций [Нот, 1971; Мупеш е1 а1., 1989; и др.].

С помощью параметров геометрической структуры полога 
(чаще всего ЬА1 и типов его распределения в толще полога), эко
физиологических процессов интенсивности фотосинтеза и дыха
ния и средних за вегетационный период значений ведущих эколо
гических факторов, М. Матсуда и А. Баумгартнер [Ма1$иёа, 
Ваит§агШег, 1974] предложили модель для расчета использования 
лесом солнечной энергии, которая подводила итоги предложений 
Монси и Сэки. Полученные на ее основе величины брутто- и нет- 
то-продукции могут служить в качестве ориентировки при харак
теристике потенциальной продуктивности лесов, как фитоцено
зов отдельных групп жизненных форм, так и лесов разных рай
онов. Этими величинами можно корректировать потенциальную 
продуктивность, рассчитываемую чаще всего по климатическим 
показателям либо по экофизиологическим данным. Впрочем, 
предлагалось учитывать потенциальное плодородие и по ЬА1, с 
которым в конкретных лесорастительных районах коррелирует 
годичный прирост древесины [ЗсНгоеёег е1 а1., 1982].

При моделировании продукционного процесса растительно
сти, включающего в себя самостоятельные процессы продуциро-
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вания, депонирования и отмирания органического вещества, при 
которых учитывается перераспределение ассимилятов между 
разными частями деревьев [Агр, МсОга1Ь, 1987; Агр е* а1., 1987], 
характеристики поверхности растений, в первую очередь ЬА1, 
также относятся к основным. В более сложных динамических мо
делях, учитывающих потоки ФАР и другие особенности микро
климата, все элементы С02-газообмена и основные биохимиче
ские процессы, возрастная динамика биомассы базируются на из
менениях ЬА1 [МсМшТпе е! а1., 1986]. Как уже отмечалось, пара
метр ЬА1 нередко используется и при построении моделей сукцес
сии растительности [Кешегз, 1988; и др., а также для оценки сба
лансированности экосистем [\Уагш§, 1985, 1987], в том числе и в 
условиях осушения [11тес1а е* а1., 1988], при стрессах на недоста
ток влаги [Тугее, 8реггу, 1988]. По двум параметрам - дате начала 
распускания листьев и дальнейшему увеличению площади ЬА ду
ба - была построена фенологическая модель, хорошо выражаю
щая ход восстановления листвы после дефолиации деревьев зеле
ной дубовой листоверткой [№гт81а, 8аи§юг, 1988].

Как положительные следует оценить и попытки, направлен
ные на поиски обобщенных показателей, выражающих взаимо
действие солнечной радиации и растительности. В частности, 
Ю. Чермак [Сегшак, 1989] предложил показатель «солнечная эк
вивалентная площадь листьев», которая представляет собой пло
щадь проекционной ЬА отдельных слоев полога, взвешенную ин
тегрированием во времени с максимальной освещенностью само
го верхнего слоя полога. Выражение геометрической структуры 
полога в параметрах «солнечной эквивалентной площади листь
ев» может оказаться наиболее удобным для моделирования эко- 
физиологических процессов в слое растительного покрова.

Новый этап в моделировании лесного полога на тех же, по су
ществу, физических законах, что и в модели Монси и Сэки, связан 
с изучением отражательной способности растительности види
мой и ближней инфракрасной солнечной радиации, прежде всего 
в связи с многоцелевым использованием дистанционных методов. 
При изучении взаимодействия солнечной радиации и полога рас
тительности в настоящее время используются модели следующих 
четырех групп: а) геометрические; б) переноса в однородном мут
ном слое; в) комбинации обеих названных моделей; г) компью
терные модели, имитирующие процессы рассеивания в неодно
родном пологе [Сое1, 1988]. Во всех случаях здесь учитываются 
такие параметры геометрической структуры полога, как ЬА1, 
угловое и азимутальное распределение листьев и др. Одновре
менно ставится и обратная задача: определение параметров рас-
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тигельного покрова по отражательным радиационным характе
ристикам. получаемым при использовании дистанционных мето
дов. Исследование растительности из космоса с получением ин
формации о ЬА1 перспективно не только для метеорологических 
целей 1В1ишс1. Толп, 1987). но и для дендрометрии [Непуйг е1 а!., 
1990; Зраппсг е1 а!., 1990).

Наряду с актинометрическими и экофизиологическими аспек
тами моделирования геометрическая структура полога, выражае
мая параметрами ЬА и закономерностями распределения листьев 
в толще слоя растительности, широко используется при модели
ровании процессов поглощения не только ФАР, но и всей поступа
ющей солнечной радиации, задержания осадков, а также поллю
тантов и других эмиссий (Наше$ е1 а1., 1985; и др.]. Геометрическая 
структура растительности признается одним из ведущих факторов 
в теории переноса света в пологе листьев [Мупеш е* а1., 1989].

Усложнение задачи потребовало перехода от двухблочных 
моделей (солнечная радиация-растительность) к трехблочным, 
когда в качестве третьего блока привлекаются либо гидрология, 
либо почва (минеральное питание), а иногда и оба эти блока вме
сте. Но во всех случаях, касается ли это частных [\Уапп§, К.иппш§, 
1976; и др.] или более сложных экосистемных процессов [Кт§Ы 
е1 а!., 1985; УеЬЬоШ е1 а1., 1988; Яиппт§, Сои^Ыап, 1988; Ыеташ, 
Яиптп§, 1989; и др.], параметры ЬА1 принимаются в качестве 
важнейших исходных показателей.

То же можно сказать и в отношении многочисленных моде
лей, построенных для описания сугубо метеорологических про
цессов в лесу. Здесь, как правило, широко используется информа
ция о компонентах поверхности растений, чаще всего ЬАЬ При
чем это касается не только моделирования задержания и испаре
ния осадков пологом леса конкретных участков, но и количест
венного выражения некоторых статей гидрологического баланса 
элементарных водосборов. Например, по исследованиям для эв
калиптовых лесов из разных природных зон Австралии установ
лено [ЗресЫ, ЗресЬ1, 1989], что показатели ЬА1 и ЗЬА достаточно 
тесно коррелируют с коэффициентом испарения, т.е. с парамет
ром макроклимата. При этом различия в ЗЬА, обусловленные 
морфоструктурой крон отдельных видов эвкалипта, сочетаются и 
с экофизиологическими различиями [51е\уаП е! а1., 1990]. С ис
пользованием параметров ЬА1 и ЬАЬ анализировали закономер
ности турбулентности в пологе леса [ЗЬа\у е1 а1„ 1988]. В ряде слу
чаев (например, при моделировании процесса снеготаяния в ле
сах) учитывали площадь сферической поверхности крон деревьев 
в древостоях [Опегтап е1 а1., 1988].
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Показатели площади поверхности листьев и других органов 
растений широко используются не только для оценки экранирую
щих возможностей тех или иных растительных сообществ в отно
шении поллютантов [ТгаиШег, Е1с1еп, 1988; Сппзуеп е1 а1., 1989; 
и др.], но и для описания процессов массообмена химических ве
ществ на поверхности самих растений при выпадении осадков 
[МесНпа, 1984; К1етт, 1990; и др.] и выявления роли этих процес
сов в потоках элементов питания в системе «атмосфера-расти- 
тельность-почва». В последнее время механизмы обменных про
цессов почвы также стали рассматриваться с привлечением ин
формации о поверхности почвенных частиц [ТЬотрзоп е! а1., 1989].

Изучение для всех элементов экологических систем потоков 
вещества в расчете на параметры поверхности участков и площа
ди поверхности материальных участников обмена (растения, жи
вотные, микроорганизмы, почвы) позволило бы, на наш взгляд, 
более адекватно и взаимосвязанно выразить масштабы экоси- 
стемных процессов, связанных с потоками вещества и энергии.

В заключение следует отметить, что параметры поверхности 
растений как основного разделителя между компонентами абио
тической и биотической природы могут служить общим критери
ем для самых разных научных дисциплин биологического и гео
графического профиля, растениеводства в широком смысле и ле
соводства в частности. Прежде всего это касается комплексных 
исследований структурно-функциональной организации биогео
ценозов, оценки роли лесного биогеоценотического покрова в 
биосферных процессах, совершенствования хозяйственных спо
собов воздействия на экосистемы, в том числе и с целью предот
вращения нежелательных антропогенных последствий в окружа
ющей человека среде. Поверхность растений, наряду с массой и 
энергией, можно признать фундаментальным показателем в поз
нании и моделировании материально-энергетических процессов 
в экологии.
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Гпава 2
Методы определения площади 
листовой поверхности растений

Исходя из задач исследований, подход разных специалистов 
к определению площади ЬА может существенно различаться: 
1) по конечным целям (например, для вычисления темпов нарас
тания ЬА, параметров ЬА для расчета интенсивности физиологи
ческих процессов, степени повреждения листьев филлофага- 
ми и т.д., вплоть до определения ЬА1); 2) объектами изучения 
(отдельные листья, побеги и листья особи, виды растений, попу
ляции, ярусы, растительные сообщества). В связи с этим спектр 
используемых методов оказывается весьма разнообразным, объ
единяя в себе прямые (эмпирические, полуэмпирические) и кос
венные, обычно рассчитывающие ЬА по показателям среды, пре
жде всего по ослаблению светового потока на нижней границе 
слоя растительного покрова или на поверхности почвы.

Выбор способов изучения ЬА и определения ее площади мо
жет также быть связан с тем, изучаются ли живые листья интакт- 
но - на нетронутом растении, или деструктивно - специально бе
рутся учетные особи, укосы на площадках и т.п. Поэтому боль
шинство исследователей [Ро1з1ег, КеюЬепЪасЬ, 1958; Ничипорович 
и др., 1961; Оеу§ег, 1964; МагзЬаИ, 1968а, 19686; КуеС, МагзЬаИ, 
1971; и др.] объединяет все разнообразие методов определения 
ЬА в две группы: интактные и деструктивные. При этом некото
рые элементы методики (в частности, определение линейных па
раметров листьев, их формы и площади) могут быть общими для 
обеих групп методов. В ряде случаев (например, при вычислении 
площади ЬА древесных пород по опаду листьев) метод не отно
сится строго ни к интактным, ни к деструктивным, хотя техниче
ские различия здесь отсутствуют, как и между некоторыми мето
дами двух названных групп.

Кратко рассмотрим сущность методов обеих групп для опре
деления площади ЬА собственно листьев, т.е. листовых пласти
нок. Отдельно обсуждаются методы определения площади по-
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верхности хвои. Заметим, что помимо собственно определения 
площади ЬА методы включают в себя и такие приемы, нередко 
различающиеся друг от друга, как отнесение данных, полученных 
на микровыборках для ЬА всего растения, а затем - и для их сово
купности в древесном и любом другом ярусе и фитоценозе в це
лом. Часто, прежде всего при использовании статистических спо
собов оценки информации, одни и те же подходы оказываются 
общими для нескольких методов.

В последнее время разработаны методы определения площа
ди поверхности отдельных листьев или их совокупностей с ис
пользованием электронных приборов и компьютерной техники. 
Из-за высокой стоимости такого оборудования это методика не 
получила еще широкого и тем более повсеместного распростра
нения. К тому же не всегда нужно такое оборудование, если не 
осуществляется специальное изучение листовой поверхности рас
тений. Поэтому мы ставим своей целью рассмотреть весь комп
лекс существующих методов.

Методы определения площади 
интактных листьев

Все методы связаны либо с обмером листовых пластинок - 
как непосредственно, так и на предварительно полученных отпе
чатках, либо со снятием контуров листьев и последующим плани
метрированием. Наибольший интерес среди них, на наш взгляд, 
представляет метод линейных размеров. Анализ становления ме
тода дан в работе Г. Польстера и Г. Райхенбаха [РоЫег, 
ВеюЬепЪасЬ, 1958]. Суть его сводится к расчету переводного (кон
версионного) коэффициента (к) между планиметрически (или ка
ким-либо другим способом) определенной площадью листа (А) и 
площадью прямоугольника, стороны которого соответствуют 
длине (Ь) и ширине (В) листовой пластинки, т.е. к = А/(Ь В).

Определение соотношения площади поверхности и линейных 
размеров предложил А. Граф-Марин [ОгаГМапп, 1934], изучав
ший поражение листьев ячменя мучнистой росой. Он нашел, что 
для большого числа листьев величина коэффициента к является 
почти постоянной. Отсюда А листа можно определить как 
к (Ь В). Правда, Граф-Марин, работавший с простыми по форме 
листьями злаков, не оговорил особо, в каком месте листа следует 
замерять его ширину.

К.О. Джонстон и Е.К. Миллер [ЗоЬпзЮп, МШег, 1940; цит. по 
РоЫег, КеюЬепЪасЬ, 1958], использовавшие ту же методику для
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Рис. 3. Определение площади листьев разных форм способом умножения длины 
центральной жилки (Ц на ширину прямоугольника (В) и в точке Ь/2 для нахо
ждения конверсионного коэффициента (к) между площадью листовой пластин
ки 5 и произведением (ЬВ) по формуле: 5 = к(ЬВ) [по: Ро1$1ег, КеюЬепЬасЬ, 1958]

определения площади ЬА злаков, замеряли максимальную шири
ну листьев. Польстер и Райхенбах [РоЫег, КеюЬепЪасЬ, 1958], про
верявшие пригодность метода линейных размеров для определе
ния площади поверхности отдельных листьев и их совокупностей 
у тополя и березы, ширину листа измеряли в середине его длины, 
определяемой вдоль центральной жилки. В этом случае, как вид
но из рис. 3, прямоугольник ЬВ не всегда включает в себя полно
стью листовую пластинку. Следовательно, нельзя сопоставлять 
листья растений из одного рода, но разных видов по величине ко
эффициента к, который некоторые авторы [МбИег, 1945] называ
ли также «видовым числом листьев».

Зависимость между площадью ЬА и произведением Ь В, как и 
значениями Ь и В отдельно, можно выражать не только в виде от
ношений, но и в форме уравнений регрессии. Для выборки из 
100 листьев дуба скального, например, было установлено 
[КиЫбек, 1971], что в уравнениях регрессии площади ЬА от Ь ли
стовой пластинки стандартное отклонение составляло ±0.29 см2,
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от В - ±0.36 и от ВВ - ±0.02 см2 . На этой основе Ф. Кубичек по
строил таблицу для определения площади ЬА отдельных листьев 
дуба по показателям Ь (в пределах 8.0 + 9.0 см, с шагом 0.1 мм) и 
В (4.5 + 5.5 см, с шагом 0.1 см).

Определение площади ЬА по коэффициенту к, рассчитывае
мому предварительно опытным путем, и произведению Ь В 
пригодно при работе с достаточно большими выборками, но не 
с отдельными листовыми пластинками. Так, по данным Поль- 
стера и Райхенбаха, индивидуальные различия от планиметриче
ских значений площади листьев в определении ЬА по среднему 
значению к для 22 листьев тополя варьируют в пределах от +7.38 
до-5.81%.

Для 10 отдельных десятков листьев дуба черешчатого точ
ность находится уже в пределах от +7.3 до -4.2% (в среднем для 
всех десятков +0.9%) по сравнению с площадью поверхности кон
тура листьев на миллиметровой бумаге [Боханова, 1969]. На наш 
взгляд, целесообразно для Ь и В брать фактически максимальные 
величины при определении места замера ширины, не считаясь с 
длиной центральной жилки листа. Измерения линейных размеров 
листьев значительно упростятся, если использовать специальную 
палетку из плексигласа с разметкой по типу координатной сетки 
[РоЫег, КеюЬепЬасЬ, 1958].

Разумеется, различия формы листьев по фазам роста, в преде
лах отдельных особей, популяций и на уровне вида скажутся на 
разбросе значений коэффициентов к, но каков вклад этих факто
ров в общую для к дисперсию, остается не совсем ясным. Так, при 
изучении с селекционными целями перспективного для цветовод
ства полукустарника СИИорйз Ипеапз (Сау.) 3\уееС было показано, 
что произведение В В объясняет почти 90% изменчивости площа
ди ЬА, а отдельно взятые Ь и В - соответственно, 62 и 18% ЬА 
[Тфгоп, 1987].

В табл. 7, составленной Л.С. Ермоловой по литературным 
данным, приведены значения коэффициента к для растений раз
ных групп, включая сельскохозяйственные культуры. Как следу
ет из приведенных цифр, для растений с листовыми пластинками 
нелинейной формы величина к варьирует в пределах 0.45 + 0.85, 
для злаков - в пределах 0.65 + 0.94, но максимальное число случа
ев для листьев обеих групп растений приходится на интервал 
0.7 + 0.8.

Заманчиво иметь некоторые обобщенные величины коэффи
циентов к для листьев отдельных видов (а возможно, и родов) рас
тений, чтобы использовать их в практике геоботанических иссле
дований. Однако следует ожидать варьирование этого, показателя
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Таблица 7

Значение коэффициента к (отношение площади листа к площади прямоугольника со сторонами, равными длине 
листовой пластипки) для листьев разных видов диких и культурных растений

и ширине

Коэффициент кВид Источник Примечание

Дикие древесные растения
Щебланов, 1977 
Боханова, 1969 
Самцов, 1966 
Мазагоугёоуа, Рогвд, 1988

0.577; 0.657Береза повислая (Ве(и1а репби1а) 
Дуб черешчатый (фиегсив гоЬиг) 
То же 
То же

Разные области СССР 
То же
Ранняя и поздняя формы 
Разные формы роста (числи
тель и знаменатель - разные 
способы расчета)
То же

0.510; 0.567 
0.436*; 0.518* 
0.612-0.545
0.51-0.46

Дуб австрийский {(). сегпв) 0.651-0.542 То же
0.57-0.46 

0.644 - 0.542 То жеДуб далехампа ((2. бакскатри) То же
0.65-0.51

0.488
0.528; 0.610 
0.79-0.82

Оо1рЬ, 1977 
КиЫСек, 1971 
Ога1аш, Ногепбпо, 1988 
Юшига е1 а!., 1982 
Бо1рЬ, 1977 
БофЬ, 1977 
Оо1рН, 1977

Дуб красный ((2■ гиЬга)
Дуб скальный «2. реГгаеа)
Дуб каменный (С>. Иех)
Дуб пильчатый ((). вегга(а)
Дуб белый ((?. а1Ьа)
Дуб заостренный ((2. тиеккпЬег^И) 
Вяз приземистый (Штив ритИа)

В свежем и сухом состоянии 
На разной высоте дерева

0.67
0.46
0.656
0.636; 0.622



Разные области СССРЩебланов, 1977 
Тамм, Ханну с, 1977 
Уиопза1о е1 а1., 1990 
Соупе, Уап С1еуе, 1977 
Щебланов, 1977

0.636
0.712
0.701; 0.724
0.67-0.69
0.637
0.603; 0.796 
0.848-0.735

В. гладкий ф. красный {II. 1аеч1з Г. гиЪга) 
Осина {РориЫз 1гети\а)
Ольха черная (А1пиз $1ийпоза)
Тополь осиновидный {РориЫз IгетШоШез) 
Т. белый (Р. а1Ьа)
Т. бальзамический (Р. Ьа1запи/ега)
Т. гибридный (Р. гоЬизШ)

В начале и в конце лета 
Изменения в течение сезона

Ширина листа измерена на сере
дине его длины 
Меняется в течение сезона

РоШег, Ре15сЬепЬасЬ, 1958

Киндякова, 1969 
Божко, 1973 
Чуркина, 1973 
Чуркина, 1973
Варукадзе, Чануквадзе, 1973 
№1зеп, 1986

Лещина обыкновенная {СогИиз ачеИапа) 
Фундук (С. тахта)
Бук лесной {Ра$из зНуаПса)
Ясень американский {Ргахтиз атепсапа) 
Лавр благородный {1мигиз поЬШз) 
Рододендрон крупнейший 
(ЮюАоАепйгоп тахтгит)
Тюльпанное дерево {Ыпойепйгоп 1иИр1/ега) 
Гевея {Нечеа Ьа1зат1/ега)
Эвкалипт цитрусовый (Еиса1ур(из сПпоАога) 
Хлебное дерево {АзЮсагриз ЫгзШе)
Хлебное дерево {АзЮсагриз ЫгзШе) 
Калофиллюм {СаЮркуИит уетит)
Лавр коричный {Стпототит уеггит) 
Диптерокарпус {Ощегосагриз тсИсит) 
Элакокарпус {Е1асосагриз шЬегсШашз)

0.832
0.73
0.628* Из формулы площади эллипса 

Тоже0.50
0.720
0.624

0.71 СЬарре1ка е! а1., 1985 
1лт, Ыагауапап, 19720.654

0.50
0.755*
0.733*
0.711*
0.740*
0.681*
0.610*

К.01,1979 
Кац1979 
Кац 1979 
Кац 1979 
Кац1979 
Кац 1979
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Вид Коэффициент к Источник Примечание

Дикие древесные растения 
Ка1, 1979 
Кш, 1979 
Ка1, 1979 
Кш, 1979
Кац 1979 
Ка1, 1979

0.752*
0.703*
0.773*
0.632*
0.793*
0.65-0.70

Хопея мелкоцветковая (Нореа рапч/1ога) 
Михелия Хампи (МгсИеИа пИ$тса) 
Гуттаперчевое дерево (РаИадшшп еШрПсшп) 
Птеригота (Р1еп$о1а а1а(а)
Ватерия индийская (Уа(епа тсИса)
10 пород деревьев с малоразрезанными 
листьями

Культурные древесные растения
Рубин, Данилевская, 1957 
Гладышев, 1969 
К1оз80У/5к1, Згсгерапзкц 1964 
Рубин, Данилевская, 1957 
Кишат е1 а1.,1977 
К1о8$о\У51а, Згсгерап8к1, 1964 
Миленков, Георгиев, 1979

Яблоня
Яблоня
Яблоня
Груша
Груша
Груша
Вишня

0.686-0.699
0.679-0.735
0.731-0.795
0.676
0.672-0.735
0.690-0.769
0.635-0.661

Разные сорта 
То же 
То же

Разные сорта
Рассчитана из формулы пло
щади ромба

0.669
0.635-0.661
0.647-0.721
0.659-0.709
0.681-0.824

Рубин, Данилевская, 1957 
Миленков, Георгиев, 1959 
К1о880\У8к1, Згсгерапзкц 1964 
Кишат е1 а!., 1977 
Кишат е1 а!., 1977

Черешня
Черешня
Черешня
Слива
Абрикос

Разные сорта 
То же



0.624-0.690
0.750-0.759

Кишат е(а1м 1977 
МаЪЬеК, РЬе1р$, 1980 
Варукадзе, Чануквадзе, 1973 
Варукадзе, Чануквадзе, 1973 
Нахметов, 1976 
Борсук, Глазырин, 1974 
Кигпаг е1 а!., 1977 
Тау1ог, 1970 
Макаров, 1964

Персик
Грейпфрут
Цитрусовые
Чайное дерево
Шелковица
Фисташка
Гуава
Манго
Виноград

0.67
0.72

Разные сорта0.72-0.82
0.727
0.722-0.798
0.725
0.660—0.715 Сорта с разной формой ли

стьев к
к- среднее для шести сортов; 
для одного сорта изменяется в 
зависимости от размера листьев

ЗсЬпеЫег, 31аис11, 19810.93-1.03Виноград

Дикорастущие и кормовые травы
Аникеев, Кутузов, 1961 
Кирильчик,1971 
Кешр, 1960 
Кешр, 1960 
Кешр, 1960 
Кирильчик,1971

0.667
0.84-0.94
0.905
0,905
0,905
0.82-0.92*'

Злаки
Райграс (ЬоИит регеппе)
Ежа сборная фасШуз §1отегаш) 
Тимофеевка (РЫеит ргмепзе) 
Овсяница луговая {РезШса ргШепзи) 
Овсяница луговая {РезШса ргагепзгз) Изменяется для листьев разного

размера
То же
То же
То же
То же

1.8-1.4* 
1.07-1.03 
0.75-0.88* 
1.2-1.07*

Овсяница красная (Резшса гиЬга) 
Мятлик луговой (Роа ргшепйз) 
Мятлик болотный {Роа раЫзтз) 
Полевица тонкая {А^гозПз Iепшз)

Кирильчик,1971 
Кирильчик,1971 
Кирильчик, 1971 
Кирильчик,1971

л
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Коэффициент кВид Источник Примечание

0.83-0.95
0.71-0.89*

Кирильчик,1971 
Кирильчик, 1971

Полевица белая {А^гозбз а1Ъа) 
Полевица побегообразующая 
([А^гозНз зю1от/ега)
Пеннисетум пурпурный 
(Рептзешт ригригеит)
Сорго суданское (5ог§Нит зибапепзе)

То же 
То же

0.72 Реггапз, ^оой, 1980

0.72-0.73 Ливанов, 1971 Изменяется от порядка листьев 
и в разных зонах 
В стадии розетки и бутоновЛюпин желтый (1мрти$ 1шеиз)

То же
Люпин узколистный (Ь. ап%изп/оПиз) 
Люпин белый (Ьиртиз а1Ъиз) 
Люцерна посевная (МесИса^о заву а) 
Земляника (Рга&апа зр.)
Черника 
Брусника 
Барвинок малый 
Копытень

0.68; 0.74 Купцов, Миско, 1981 
Купцов и др., 1984 
Купцов и др., 1984 
Купцов и др., 1984 
Реагсе е! а1., 1969 
Оаггоу/, 1930 
Гедых, 1976 
Гедых, 1973 
Сидорук, 1976 
Сидорук, 1976

0.49
0.69
0.64
0.71
0.75
0.716
0.737
0.682
0.785* Рассчитано из формулы пло

щади круга
Для листочков и для листьевЖеньшень

Злаки
РазраЫт огЫси1аге

0.66; 0.67 Ни^Ьез, РгосЮг, 1981

0.93 Адебе.)!, 1985



и
Ч- Е1еизте тсИса 

Ог^Мапа копзопГаИз 
ВгосЫапа с1е/1еха 
Бобовые
ОезтосИит 1п/1огит 
Сетгозета риЬезсепз 
КИупскозта с!епз1/1ога 
Разнотравье 
Еираюпит ойогагит 
АзрШа сф-гсапа 
СагИогиз аезшапз 
СоттеИпа Ьеп§ка1епз1з 
ТаИпит 1пап%и1аге

0.86 Аёес1е]1, 1985 
АсЫе^, 1985 
Абес1е.р, 1985

ч
0.87

> 0.89
Я

0.53 Аёеёер, 1985 
АсМер, 1985 
АсМер, 1985

0.51
0.54

0.73 А<Ыер, 1985 
Абебер, 1985 
Абебер, 1985 
Абебер, 1985 
АсЫер, 1985

0.64
0.71
0.65
0.51

Сельскохозяйственные и технические культуры 
0.74-0.81 
0.76 
0.6-0.8

Пшеница озимая 
Пшеница озимая и яровая 
Пшеница озимая и яровая

Рогаченко, Тимошенко, 1976 
Самарина, 1969 
Щербина и др., 1985

Разные сорта

Изменение по ярусам сверху 
вниз

0.78 Савина, 1966 
Клндрук, Сщак, 1973 
Савина, 1966 
Довнар, 1979 
Мяги, 1971 
Саг1еюп, Роо1е, 1965 
Самарина, 1969

Пшеница озимая и яровая
Пшеница озимая и яровая
Рожь озимая
Ячмень
Ячмень
Ячмень
Ячмень

0.74
0.74
0.66-0.76
0.67
0.66-0.75
0.66

р>сл



О)о> Таблица 7 (продолжение)

Коэффициент к ИсточникВид Примечание

0.69-0.77
0.70-0.77

Ливанов, 1971 
Самарина, 1969 
А 81Шр1е..., 1977 
Кожемяченко, Кушхов, 1974 
Самарина, 1969 
Доровская, 1964

Овес
Овес
Просо
Просо
Просо
Кукуруза

0.76
0.64*
0.71
0.76 Замер ширины в самой широ

кой части листа
Замер ширины в самой широ
кой части листа

Кукуруза 0.66 Доровская, 1964

Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза
Кукуруза

0.75 А 51тр1е..., 1977 
Ейшеабез, ОаупагЛ, 1979 
МсКее, 1964 
Мот§ошегу, 1911 
Агке1,1978 
5апс1ег$оп е! а1., 1981 
Рогаченко, Строкач, 1976 
Рогаченко, Тимошенко, 1982 
Самарина, 1969 
Чирков, 1961

0.724
0.73
0.75
0.65-0.77
0.75-0.85
0.88
0.64-0.91 Зависит от яруса и сорта
0.72
0.66-0.69* Рассчитано из формулы площа

ди треугольника



ы

0.78 Для отдельных листьев: 0,66- 
0,96
Для сухого и влажного сезонов 
Без удобрений
С удобрениями; зависит от 
сорта

Чернышева, 1970Рис

Ра1атз\уату, Оотег, 1974 
ВЬап, Рапйе, 1966 
ВЬап, Рапде, 1966

0.73; 0.75
0.738-0.751
0.846-0.849

Рис
Рис
Рис

А 81тр1е..., 1977 
8иск1ег, РаиИ, 1961 
Головин, Рахматов, 1977 
8а$1гу е! а!., 1977 
Швебс, 1974 
Е1 8а\уаЬ, 1980 
Оагё, МапйаНаг, 1972 
МаЬЬеп, РНе1р$, 1980 
Дымова, 1984 
Кожемяченко и др., 1975

0.69Рис-падди
Сорго
Сорго
Элевина
Томаты
Томаты
Томаты
Томаты
Перец сладкй
Баклажан

Для шести сортов0.747
0.714
0.65-0.91
0.17-0.39
0.305

Разные сорта
Длина листа с «черешком»

0.211
0.25
0.696
0.7 Г Рассчитано из формулы площаи 

треугольника 
Для разных форм листа 
Уменьшается с уменьшением 
отношения длина/ширина

0.52-0.54*
0.840-0.738

Волков, Селевцев, 1959 
Соколова, 1959

Огурцы
Огурцы

0.676
0.813-0.866

Огурцы
Огурцы
Тыква
Арахис
Соя
Соя

Коняев, 1970 а, б 
МаЪЬеИ, РЬе1р$, 1980 
БакзНталап, Та]иск1т, 1985 
Ыиг, 1971 
Ииг, 1971
Бабич, Макаров, 1969

0.72
0.668
0.732
0.688; 0.751 Для центрального и боковых 

листочков
О)
N4
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Таблица 7 (окончание)

Вид Коэффициент к Источник Примечание

0.73Соя
Соя
Гречиха

Головин, Рахметов, 1977 
Гюрова, 1980 
Кожемяченко и др., 1975

0.704 Для двух сортов
Рассчитана из формулы площа
ди треугольника

0.68*

0.77 АзЫеу е1 а1., 1963 
А 8нпр1е..., 1977 
Головин, Рахметов, 1977 
N1», 1971 
5ера$кЬаН, 1977 
Ьат, М15го, 1966 
Костенко, Торопова, 1974 
Мал, ТоггесШа, 1986

Хлопчатник
Хлопчатник
Хлопчатник
Сафлора
Сафлора
Клещевина
Табак
Табак

0.515; 0.614
0.69-0.72
0.918
0.574-0.472

Для двух сортов

Для разных сортов 
Для разных сортов

0.55
0.69

Увеличивается от мелких ли
стьев к крупным 
Разные сорта 
Разные сорта

0.649-0.720

Коняев, 1970 а,б 
Коняев, 1970 а,б 
Коняев, 1970 а,б 
Миг, 1971 
Коняев, 1970 а,б 
Соорег, 1960

0.624
0.70-0.79
0.74-0.85
0.779

Свекла столовая 
Свекла сахарная 
Капуста 
Подсолнечник 
Репа
Все виды умеренной, тропической и арид
ной зон
Примечание. Звездочкой помечены коэффициенты, рассчитанные нами по авторским данным обмеров листьев.

0.57
0.667



как в пределах видов, так и в зависимости от географических и 
экологических условий произрастания растений.

При изучении 11 видов древесных растений из тропических 
лесов величина к варьировала в пределах 0.610 -г 0.777, составляя 
в среднем 0.667 или 2/3(Ь В), которую, по мнению авторов иссле
дования [Саш, с1е ОНуепа Саз1го, 1956], и можно принять для рас
четов. Проверка данного заключения, выполненная Г.Е. Долфом 
[Ио1рЬ, 1977] для 18 видов деревьев, кустарников и лиан из широ
колиственных лесов США, дала другие результаты. Различия ме
жду площадью поверхности листьев, определяемой с помощью 
планиметра и рассчитываемой через 0.667(ЬВ), лишь для шести 
видов были недостоверны, для 10 видов достоверны на 5%-ном 
и для двух видов - на 1%-ном уровнях. Рассчитанные значения 
коэффициента к варьировали в пределах 0.416 -г 0.872. Этот ко
эффициент, по мнению Долфа, следует определять для каждого 
вида растений и перерассчитывать каждый раз для новых место
обитаний, ибо он зависит от факторов среды, в том числе от поч
венных условий.

Сходный по сути с рассмотренным выше метод предложили 
К.Н. Лейл и М.Ш. Сабба Рао [Ьа1, ЗиЪЪа Као, 1951], по-видимому, 
не знакомые с работой А. Граф-Марина. При сходной схеме об
меров листьев они использовали не отношение А/(Ь'В), как при 
расчете коэффициента к, а обратное ему, т.е. (ЬВ)/А = В^, назвав 
его «листовым фактором» (множителем). Нетрудно видеть, что 
Вг= 1/к и, соответственно, к = 1 /Вг. По «листовому фактору» и ли
нейным промерам авторами этого метода предлагается формула 
для определения площади поверхности отдельных листьев:

А = 1§ Ь + 1§ вг -1§ к.

Используя выборки листьев одинакового объема (22 шт.) для 
ячменя, кукурузы, риса, сахарного тростника и пшеницы, получи
ли следующую точность определения А по формуле (1): 2.3; 1.9; 
0.86; 0.67 и 0.048%.

Предложенная в работе [Ьа1, ЗиЪЪа Као, 1951] формула (1) не 
получила признания, поскольку площадь ЬА и в этом случае про
ще рассчитать по 1 /В^. Кроме того, для тех же целей широко при
меняется метод регрессий, которыми выражаются связи между 
площадью ЬА (функция) и линейными размерами листовых пла
стинок (аргумент). В качестве аргумента чаще всего привлекают 
то же произведение Ь В, т.е. х = ЬВУ а для более округлых листь
ев - & или В2 [Лябих, Волохин, 1965; Фулга, 1975; Камчатний, 
Синковець, 1981; и др.]. Но формулы для расчетов площади ЬА 
при этом могут быть разными:

(1)

69
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линейными без свободного члена:
А = а(ГВ),

где а - к в обсуждаемых выше предложениях; 
линейными со свободным членом (Ь):
А = а(ЬВ) + Ь,

поскольку' при появлении из почки лист уже имеет некоторую 
площадь поверхности, выражаемую коэффициентом Ь. Гораздо 
шире по сравнению с формулой (3) применяется признающаяся 
более точной та же зависимость в логарифмической форме:

1§ А = а 1 §(Г-5) + Ь,

с использованием как десятичных [СапПЬегз, 1929; ХУепск е! а1., 
1967; и др.], так и натуральных логарифмов [Океапи, РатШ, 1977].

Получаемые по формулам (2)—(4) результаты связи между А 
и (Г-5) и особенно между А и Г2, А и В2 не всегда удовлетворитель
ны для всей амплитуды значений аргумента, если не считать отт 
резков, на которых зависимость имеет прямолинейный характер. 
Особенно значительные расхождения обнаруживаются при изу
чении нарастания площади ЬА в сезонной динамике, поскольку в 
разные периоды онтогенеза листа форма зависимости между А и 
линейными размерами листьев может меняться, оставаясь для 
большого отрезка времени криволинейной.

Поэтому для аппроксимации экспериментальных данных 
здесь широко привлекаются криволинейные функции, прежде 
всего параболы 2-го порядка:

А = ах2 + Ъх + с,

где х соответствует либо Г-5, либо Г или 5 [Крюковский, 1966; 
Яцыно, 1977; Магкоугё, 1982; и др.]. Судя по величине;среднеквад
ратического отклонения, замена уравнения (5) многочленом 3-й 
степени (уравнением кубической параболы)

А = ахъ + Ъх2 + сх + д.
лишь ненамного улучшает результаты [НоТСтап, 1971].

В ряде случаев, например, у вполне сформировавшихся листь
ев винограда [Мартыненко, Акрамов, 1985] при сравнении 7 урав
нений для определения А в зависимости от Г или 5 наименьшую 
относительную ошибку давала показательная функция

А - 1рх.

При применении для тех же целей степенной функции 
А = ахь

(2)

(3)

(4)

(5)

(6)

(7)

(8)
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с одним или двумя линейными размерами в качестве аргумента 
получаются результаты, сходные с функцией (4), являющейся 
преобразованием уравнения (8) [Швебс, 1974; Просунко, Козел, 
1979; и др.].

Параметры Е и В, произведение которых служит основой для 
расчета коэффициента к, нередко используются и раздельно как 
аргументы уравнений множественной регрессии, решаемых как в 
абсолютном выражении [СотзЮск, ЕЫепп§ег, 1990; Магкхтб, 
1982]:

(9)А = а + ЬХЬ + В2В,

так и при трансформации переменных величин в логарифмиче
ский масштаб [Ва*еп5, Мшкле, 1943; Ьа1, 8иЬЬа К.ао, 1951; и др.]. 
Нужно заметить, что в большинстве случаев точность аппрокси
мации по сравнению с простыми регрессиями повышается в этих 
случаях не так значительно, как это можно было бы ожидать.

При получении массовых материалов для площади поверхно
сти листьев растительных сообществ в геоботанических и эколо
гических исследованиях следует, очевидно, ориентироваться на 
наименее трудоемкие методы, причем как в отношении объемов 
выборки измеряемых параметров листьев, так и способов после
дующей математической обработки результатов.

Использование прямоугольника, вписывающегося в листо
вую пластинку или оконтуривающего ее, обусловлено в большей 
мере универсальностью такой геометрической фигуры и просто
той расчета площади. Но в зависимости от формы листовых пла
стинок для измерения и расчета площади их поверхности целесо
образнее использовать формулы площади других геометриче
ских фигур: ромба, треугольника, эллипса, круга, например, для 
листьев морошки [Р1о\уег-ЕШз, 1980в], а также площади двух и бо
лее фигур, взаимосвязанных общими сторонами (например, тра
пеции и треугольника и др.). Тем не менее в качестве базовой фи
гуры предпочтение здесь следует отдавать прямоугольнику, заме
нив по возможности замеры обоих параметров (В и В) на какой- 
либо один из них.

Остается неясным, в какой мере можно считать, что наличие 
тесной коррелятивной связи между Ьи В листовой пластинки да
ет право рассчитывать площадь ЬА по одному из этих параметров 
вместо произведения Ь В, хотя такие предложения высказыва
лись неоднократно, вплоть до оформления соответствующих 
нормативов [Крюковский, 1966; и др.]. Отсутствие в достаточном 
количестве и для разных видов растений исследований, аналогич
ных работе Типтона [ТфЮп, 1987] и касающихся степени обусло-
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вленности площади ЬА параметрами Ь и Я в сравнении с /.-Я, яв
ляется определенным тормозом для методических разработок. 
Согласно Типтону, форма листьев в большей мере определяется 
параметром Ь по сравнению с параметром В, поэтому, казалось 
бы, выбор единственного линейного замера можно считать ре
шенным. Но вряд ли эта рекомендация может быть универсаль
ной для листьев всех видов растений.

Подбор конкретного метода обмеров листовых пластинок 
сложных листьев остается мало изученным вопросом, хотя, судя 
по данным Р.Г. Локарда с соавт. [Ьоскагс! е! а1., 1985] для листьев 
маниока, и в этом случае обсуждаемый метод признается перспе
ктивным. Листья маниока имеют от 3 до 9 листочков (чаще всего 
5 и 7). Снятие контуров таких листьев в поле (выборки по 
50 штук) с последующим планиметрированием и обмером отдель
ных листочков позволило определить их площадь поверхности и 
дать оценку связей этого параметра с Ь отдельных листочков, 
суммарной Ь и суммарным произведением ЬВ для всех листочков 
в листе. Оценка связей по коэффициентам корреляции и регрес
сии не выявила существенных преимуществ параметра Ь перед 
ЬВ. Авторами сделан вывод, что площадь листьев маниока мож
но быстро определять по замерам длины отдельных листочков 
(прежде всего 2-го и 3-го) как наиболее длинных. С этой целью 
составлена специальная калибровочная таблица, учитывающая 
число листочков в листе и коэффициенты регрессии и корреля
ции, определяющие общую ЬА отдельных листьев.

Другим недостаточно проработанным остается вопрос об 
объеме выборок измеряемых листьев, чтобы обеспечить задан
ную точность эксперимента. Точность при определениях площа
ди ЬА растений для экологических и геоботанических целей мо
жет быть ниже, чем в экофизиологических работах.

В.В. Корона [1987] проанализировал связь периметра листьев 
с их площадью и нашел, что при небольших выборках оба эти па
раметра связаны между собой линейно, а при больших объемах 
выборки, напротив, гиперболической связью. Следовательно, 
нужно быть очень осторожным при заимствовании имеющихся в 
литературе уравнений связи между площадными и линейными 
(особенно при замене ЬВ на Ь и В) показателями листьев. Привле
чение в качестве аргумента параметров Ь и В в квадратичной фор
ме, т.е. как Ь2 и В2, будет несколько сглаживать переход от линей
ной к гиперболической связи с увеличением объема выборки.

Метод обмеров листовых пластинок относится к простым и 
наиболее доступным способам определения площади ЬА для ин
тактных листьев. Другие методы чаще используются для дестру-
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ктивных выборок: метод палетки, оконтуривания периметров 
или отпечатков листовых пластинок и даже прямого планиметри
рования и др. При перенесении этих методов на интактные листья 
требуются дополнительные устройства (вроде переносных столи
ков и др.). Использование этих весьма трудоемких методов воз
можно лишь при ограниченном объеме исследований, но и в этом 
случае остается возможность существенного негативного влия
ния измерительных операций на состояние находящихся под на
блюдениями растений, включая опасность их механического по
вреждения. Все это в равной мере относится к применению эцек- 
тронных и других аналогичных устройств для измерения площади 
поверхности интактных листьев. Телевизионные методы в боль
шинстве случаев мало пригодны для определения площади 
поверхности отдельных листьев, но эффективны для динамики 
нарастания силуэтной поверхности побегов, с которой связывает
ся площадь ЬА, определяемая в конце опыта деструктивными 
методами.

Для интактных растений пригодны также методы, основан
ные на комбинации интактных и деструктивных способов. В слу
чае больших выборок наиболее удобным считается метод шабло
нов, называемый нередко методом Болда [ВаЫ, 1943] или мето
дом стандартов [Не11ег, 1971]. В его основе лежит разбиение все
го интервала площадей ЬА отдельных листьев, т.е. от наиболее 
мелких до самых крупных, на равные классы, каждый из которых 
характеризуется средними по площади ЬА типовыми листьями. 
Для этой цели весь интервал площадных размеров в арифметиче
ской шкале выражается в логарифмическом масштабе, а затем 
разбивается на принимаемое число классов - желательно не ме
нее 15-18, но при небольшом размахе крайних значений число 
классов может быть и уменьшено (рис. 4). Ранжирование на клас
сы может проводиться и в геометрической шкале, но с равным
интервалом между классами; например, 0.1003 см2, т.е. 1§(л/2)

[НитрЬпез, РгепсЬ, 1963, 1964]. Последнее позволяет выделять 
условно стандартные классы при любой амплитуде краевых зна
чений площади ЬА конкретных выборок. При сравнении данных, 
полученных при визуальном разделении листьев по классам, с ре
зультатами планиметрирования оказалось, что при выделении 
классов по геометрической шкале отклонения ЬА были меньши
ми, чем при использовании арифметической шкалы с интервалом 
в 20 см2 [НитрЫзез, РгепсЬ, 1964].

После ранжирования для каждого из классов подбираются 
средние по площади ЬА типовые листья и строятся наборы их
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Рис. 4. Нахождение площади листьев (51? 52, $3,5д), средней для 
каждого класса (I—IX) по методу Бол да [по: Боханова, 1969]

шаблонов в виде отпечатков, контуров или наклеек листьев. Пло
щадные параметры типовых листьев, очевидно, могут быть и ли
нейными (например, Ь2 или В2), благодаря чему методика стано
вится ориентированной на использование данных по обмеру лис
товых пластинок, в том числе в динамике их роста, при поврежде
нии филлофагами.

Мы считаем, что данный метод пригоден только при исполь
зовании больших выборок, в том числе формируемых в пределах 
отдельных растений. Поскольку для каждого вида, сорта, расы 
растений необходимы индивидуальные шаблоны (как и для раз
ных условий местопроизрастания), то этот метод более пригоден 
либо для сельскохозяйственных культур, либо для доминантных 
видов растительных сообществ. Различие формы листьев в зави
симости от времени появления, что свойственно некоторым ви
дам растений (картофель, помидоры и др.), требует не только по
строения нескольких наборов шаблонов, но и организацию на-
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блюдений за листьями определенных порядков [ВаШ, 1943; 
НишрЬпез, РгепсЬ, 1963].

Метод шаблонов является скорее деструктивным, чем ин
тактным, поэтому оценку его точности предстоит обсуждать вме
сте с другими методами. Для интактных растений могут использо
ваться, кроме того, многие расчетные методы определения пло
щади ЬА, которые мы относим к косвенным методам. В их осно
ве обычно лежат деструктивные методы, а определяемая при 
этом площадь ЬА посредством аппроксимирования выражается 
через какой-либо легко измеряемый параметр отдельной ветви, 
дерева и т.д.

Деструктивные методы определения 
площади поверхности листовых пластинок

Существует много методов определения площади ЬА листьев, 
отделенных от растения, поскольку снимается основное ограничи
тельное требование для интактных методов - сохранить исследуе
мый объект живым. Поэтому к листовым пластинкам можно при
менять различные воздействия, а ограничительным требованием 
остается лишь сохранение формы и размеров листьев. Следует 
считаться с тем, что отделенные от стебля листья подвергаются 
высыханию, процессам брожения и т.п. Все это сопровождается 
уменьшением не только их массы, но и площади поверхности.

Поскольку определение площади ЬА свежесобранных листь
ев не всегда возможно, то рекомендуется какое-то время выдер
живать их или хранить при низких температурах. Так, Л. Нильсон 
[Ш$8оп, 1984] выдерживал свежесобранные листья ивы корзи
ночной в течение четырех часов при температуре -15°. Спустя не
сколько дней общая площадь их ЬА уменьшилась на 0.3-0.4%, то
гда как при отсутствии обработки холодом - на 3.1%. Ошибки 
при измерении площади ЬА в случае замораживания листьев не 
наблюдалось (±0%), без заморозки же площадь ЬА уменьшалась 
на 1.7%. В другой работе этого же автора [ИИззоп, 1983] указано, 
что можно выдерживать листья ивы при температуре -15 °С в те
чение одного часа.

Все упомянутые выше методы для интактных листьев при
годны, причем с меньшими затратами труда, и для измерения 
площади поверхности отделенных от растения листьев. Прежде 
всего это относится к методу линейных размеров. Для измерений 
Ь и Я листьев можно использовать специальные палетки из пле
ксигласа или других видов оргстекла. При разметке палетки на
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клетки в 1 см2 можно подсчетом сразу же определять площадь 
листьев [Ничипорович и др., 1961]. Палетки, размеченные парал
лельными линиями, очень удобны для прямого определения пло
щади линейных листьев злаков методом трапеции [Опс1ок, 1968]. 
Палетка накладывается на лист так, чтобы край ее совпадал с ос
нованием листа. Затем на каждой линии измеряются расстояния, 
совпадающие с листовой пластинкой, т.е. весь лист как бы разде
ляется на несколько равновысоких трапеций с треугольником в 
верхушечной части. Площадь поверхности листа - всех трапеций 
вместе и отдельно треугольника - рассчитывается по специаль
ным формулам.

Среди деструктивных методов измерения площади ЬА доста
точно точным и умеренно трудоемким, к тому же используемым 
обычно в качестве стандарта, признается метод планиметриро
вания. Точность определения площади при использовании обыч
ных планиметров составляет по паспортным данным приборов до 
±0.5, но для сильно зазубренных листьев возрастает до ±2%, ме
няясь незначительно (±1-2%) для оптических и электронных пла
ниметров, когда обеспечивается мгновенный расчет площади ли
стовой пластинки при обведении ее контура.

При ручном планиметрировании на точность измерений су
щественно влияет степень зазубренности кромки листовых пла
стинок, с чем приходится считаться и при обведении контура ли
стьев на бумаге для последующих измерений, в селекционных ис
следованиях и т.д. Для характеристики листьев по фактору изре- 
занности их кромки использовались теоретические положения 
фрактальной геометрии (1гас1а1 §еоше!гу) [Мапёе1Ьго1, 1977] в со
четании с компьютерной техникой. Для листьев девяти древес
ных пород США было установлено [У1сек, СЬеип§, 1986], что сте
пень краевой расчлененности их листьев варьирует от 1.02 ± 0.000 
(липа американская) до 1.22 ± 0.026 (клен сахарный) и 1.22 ± 0.035 
(дуб белый).

Наиболее распространенным (и основным в зарубежных ис
следованиях) методом измерения площади ЬА до недавнего вре
мени оставался фотометрический метод. В сущности, он основан 
на точечном методе, причем точки, контролирующие определен
ные площадные ячейки на приемнике прибора, представлены фо
тоэлементами. Ослабление листом части направленного светово
го потока фиксируется фотоэлементами и по силе тока регистри
руется гальванометром. По показаниям гальванометра на специ
ально построенной калибровочной шкале считывается значение 
площади поверхности [Ничипорович и др., 1961]. Хотя точность 
данного метода для отдельных листьев может достигать 15%, в
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выборках для 9-10 листьев она составляет не более ±1.5% [Опс1ок, 
1968].

И.К. Маршаллом [МагзЬаП, 1968а] описан комбинированный 
метод, сочетающий фотографический и фотоэлектрический спо
собы планиметрирования. Проанализированы источники и вели
чины ошибок метода, в том числе и за счет угла наклона листьев. 
Точность метода в среднем составляет ±1%, но для отдельных об
разцов может возрастать до 10%.

На сходных принципах фотометрии разрабатывались и дру
гие измерительные установки для определения площади ЬА как 
травянистых растений в целом, так и с более тщательной диффе
ренциацией отдельных деталей листьев, особенно из числа силь
но рассеченных [Сеу§ег, 1964]. Каждому измерению, в том числе 
с получением отпечатков на контрастной позитивной фотобума
ге, обычно предшествует контрольный замер поглощения света 
листом черной бумаги с заранее известной площадью поверхно
сти. По свидетельству Е. Гейгер, работавшей с луговыми расте
ниями, для определения площади ЬА одного вида растений доста
точно 25-30 измерений, причем точность метода (в среднем для 
разных видов) составляет ±1-3%. Считается, что неполное погло
щение света листом искажает воздействие световой энергии на 
фотоэмульсию, что может приводить к ошибкам в определении 
площади ЬА.

По материалам конкретных измерений для наиболее распро
страненных видов луговых растений Е. Гейгер [Оеу^ег, 1964] бы
ли составлены специальные матричные шкалы площади ЬА в

• ••

единицах относительного заполнения листьями полигона разме
ром 100 х 190 см, разделенного на более мелкие прямоугольни
ки. На бумагу равномерно выкладываются листья таким обра
зом, чтобы они не касались друг друга. Разная «плотность» за
полнения листьями поля и характеризует площадь ЬА, выражае
мую в процентах. Для всех видов растений шкалы были постро
ены с 5%-ным шагом, но в разных предельных диапазонах для 
площади ЬА.

Однако в настоящее время такого рода фотометрические ме
тоды измерения площади ЬА практически утратили свое значе
ние. За рубежом почти повсеместно для этих целей используются 
микропроцессорные измерители. С их помощью величина проек
ционной площади ЬА выносится на дисплей и одновременно фик
сируется в блоке памяти для последующей обработки. В странах 
СНГ такие приборы серийно пока не выпускаются. За рубежом 
они производятся разными фирмами. Наибольшим распростране
нием пользуются измерители площади листьев фирмы ЬатМа
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1п$*гитет$ Согр. 1пс. из г. Линкольна, шт. Небраска (США), в ча
стности Ы-СОК.-ЗЮО и другие модели. В Англии измерители пло
щади поверхности (например, ЬеКа-Т) выпускаются компанией 
Оейа-Т Г)еУ1се$ Ьи1. СатЪпё§е, 1Ж. Выпускаются приборы анало
гичного назначения и в Японии. ж

Точность измерений площади поверхности листьев и других _ 
тел на таких установках указывается в паспортных данных при
бора. Но для листьев растений она не всегда может быть достиг
нута из-за возможного просвечивания листовых пластинок, а так
же некоторой размытости поглощения света по краям листа на 
контакте его с приемной поверхностью прибора. Поэтому счита
ется, что фактическая точность электронных измерителей пло
щади ЬА должна различаться для разных видов растений, дости
гая крайнего значения в ±5%.

Сильная морфологическая дифференциация иголок у хвой
ных, прежде всего по форме поперечного сечения, в зависимости 
от положения хвои в кроне и года ее формирования, очевидно, 
сильнее сказывается на точности определения площади поверх
ности хвои, чем листовых пластинок.

Среди деструктивных методов определения площади ЬА са
мым простым и доступным, хотя и довольно трудоемким, остает
ся метод отпечатков. Имеются многочисленные модификации 
этого метода как в отношении получения отпечатков, так и пос
ле дующего расчета их площади. Отпечатки, в частности, можно 
получить: а) обведя контур листа карандашом на бумаге; б) фо
тографируя или посредством фотоконтактного метода; в) кон
тактно на светочувствительной бумаге; г) обрызгивая листья на 
белой бумаге водорастворимыми красками; д) обрызгивая ли
стья на бумаге, обработанной сухими красителями; е) используя 
пресс; ж) с помощью ксерокса и т.п. Многие из этих способов 
обеспечивают получение отпечатков, пригодных для увеличения 
масштаба.

Разнообразны и приемы, используемые для определения пло
щади отпечатков. Практически все они включают недеструктив
ные методы: линейных обмеров, использования палетки, шабло
нов, планиметрирования и др. Но здесь часто применяются и бо
лее упрощенные приемы, связанные с весовым методом и после
дующим определением в качестве переводного коэффициента от 
массы к площади поверхности показателя ЗЬА. Последний при 
этом может рассчитываться как для бумаги, на которой сделаны 
отпечатки, так и для самих листовых пластинок. В первом случае 
должны быть взвешены и листья, и их отпечатки, затем опре
деляется площадь поверхности бумажных отпечатков, а по ЗЬА
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бумаги (площади единицы её массы) и массе листовых пластинок 
определяется ЗЬА самих листьев. Определение ЗЬА бумаги тре
бует очень точного взвешивания образцов бумаги в качестве 
эталонов площади и равномерной толщины бумажного листа в 
разных его частях.

Если метод отпечатков использовать вместе с регрессионным 
методом, то из метода можно исключить планиметрирование и 
определение ЗЬА бумаги. Для этого необходимо: 1) из предназна
ченной для отпечатков листьев бумаги вырезать несколько 
(8-10 шт.) квадратов разной величины, чтобы площади их более 
или менее находились в пределах разброса площади листьев; 2) по 
любой из формул (1)-(4) выразить зависимость площади бумаги 
от ее массы; 3) получить отпечатки листьев, взвесить их и по ко
эффициентам уравнений регрессии рассчитать площадь [Веег1т§, 
Ргу, 1990].

При определении же ЗЬА листьев взвешиваются, как прави
ло, их образцы (в том числе и отдельные листья), площадь кото
рых либо уже известна, либо подлежит определению. Проще 
всего, конечно, определить площадь отдельных листовых пла
стинок на электронных измерителях, а после взвешивания рас
считать ЗЬА как среднюю для выборки величину. Однако чаще 
приходится предварительно формировать навески с известной 
площадью ЬА, высекая пробойником диски (100-250 шт. и более) 
из листовых пластинок [Ничипорович и др., 1961]. Метод высе
чек пригоден для средних и крупных по размерам листьев, по
скольку у дисков небольших диаметров оказывает влияние крае
вой эффект из-за деформации тканей по периметру высекаемых 
дисков, не говоря о снижении точности взвешивания. Неодно
родность толщины листовых пластинок, их жилкования, а также 
соотношения паренхимных и склеренхимных тканей в разных 
частях листа должна обусловливать существенное, в зависимости 
от видовой принадлежности растений, варьирование точности в 
определении ЬА. При формировании образцов высечек из дис
ков следует считаться с этими различиями [Росс В., 1967], хотя не 
всегда такие различия в структуре листа можно уменьшить за 
счет тщательности выбора мест высечек в пределах листовых 
пластинок.

Считается, что точность определения площади ЬА методом 
высечек находится в пределах ±10%. Но такую же и даже 5%-ную 
точность можно обеспечить и менее трудоемким путем, определяя 
площадь ЬА для отдельных достаточно крупных (до 25-50-100 г), 
навесок листьев на палетках большой площади (до 0.5 м2). Эту ме
тодику, которую можно назвать «методом раскладки», мы ис-I
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пользовали при определении ЬА1 и его изменения в толще полога 
мелколиственных древостоев [Рождественский и др., 1986].

На лист оргстекла (по длине и ширине около 1 м) наклеивали 
миллиметровую бумагу, на которой отграничивали поле разме
ром 50 х 50 см. Затем прокрашивая разным цветом горизонталь
ные и вертикальные линии, получали поля любого меньшего раз
мера (25x25, 25x10, 10x10, 5x5 см). Это позволяло работать с ли
стьями любых размеров. При необходимости стекло подсвечива
лось снизу электролампой.

На квадраты и прямоугольники, нарисованные на бумаге, вы
кладывали листья (с предварительно удаляемыми черешками) та
ким образом, чтобы при максимальной заполненности не было 
взаимоперекрытий. Затем листья накрывали другим листом орг^ 
стекла. На отдельном листе миллиметровой бумаги копировали 
впритык друг к другу контуры всех пустот между листьями. Пос
ле этого листовые пластинки и (отдельно) черешки с них помеща
ли в бумажные пакеты, высушивали при температуре 105° и взве
шивали с точностью 0.1 г (для пластинок) и 0.01 г (для черешков).

Площадь поверхности листовых пластинок рассчитывали по 
разности между площадью использованного для раскладки листь
ев поля и суммарной площадью пустот между листьями. По этой 
величине и сухой массе листьев каждого взятого образца опреде^ 
ляли ЗЬА, получая потом средние значения ЗЬА в любых сочета
ниях (для кроны дерева, отдельных слоев полога крон, разных 
деревьев и т.п.).

На обработку одного образца уходило обычно 10-15 мин вре
мени, т.е. методику можно считать нетрудоемкой. Достаточная 
точность в определении величин ЗЬА достигалась уже для 3-5 об
разцов, но при взятии смешанных образцов листьев с нескольких 
деревьев в пределах отдельного вертикального слоя полога было 
достаточно и 1-2 образцов. Если планировался анализ изменчив 
вости ЗЬА в зависимости возраста деревьев, их рангового и эко
логического положения и т.п., то повторность образцов должна 
быть пятикратной и больше. Очень важно соблюдение требова
ний, касающихся использования свежесобранных листьев или, 
в крайнем случае, хранения образцов в холодильнике.

Проекционную площадь поверхности листьев нельзя при- ; 
знать абсолютным показателем, ибо поверхность листа не иде
ально плоская из-за жилкования, гофрированности, опушения. 
Считается, что более реальные значения площади ЬА у таких рас
тений можно получить методом монослойной поверхностной 
седиментации взвесей или твердых тел каких-либо веществ. 
Хотя методику в ее адсорбционном варианте начали применять

80



I для определения площади поверхности всасывающих корней 
[Колосов, 1962], а затем и хвои [Дороничев, 1969], она пригодна 
(разумеется, в случае необходимости) и для листьев, прежде все
го, морщинистых.

Сущность метода заключается в погружении образцов корней 
или хвои на 1.5 мин в раствор метиленовой синьки. Адсорбцион
ная поверхность образцов определяется при этом либо колори
метрически - по изменению концентрации опытного раствора, 
либо по вытеснению метиленовой синьки в растворе СаС12 после 
двукратного погружения в нее «подсиненных» органов растений.

Если применение адсорбционного метода для определения 
площади активной поверхности корней отвечает функционально
му назначению этой поверхности, то перенесение метода на рабо
ту с хвоей вряд ли можно признать корректным. Хотя Н.И. Доро
ничев [1969] и отмечает сближение полученных им результатов с 
определениями площади поверхности хвои расчетным путем по 
формуле Л. Тирена [Тюгеп, 1927], свойственный хвое восковой 
налет вряд ли может обеспечивать равномерную седиментацию 
частиц синьки по ее поверхности. Поэтому более надежным пред
ставляется метод седиментации, являющийся дальнейшим раз
витием метода адсорбции [ТЪотрзоп, ЬеуЮп, 1971]. Метод про
шел успешную проверку при определении площади поверхности 
хвои [Бге\у, К.штт§, 1975; Вепеске, 1979; Иауюз, Вепеске, 1980]. 
В качестве эталонов оценивают при этом седиментацию и на об
разцах листьев с точно измеренной площадью их поверхности. 
Предметом седиментации служат псевдосжиженные (ЯшсПгеё) 
стеклянные шарики промышленного производства с дифферен
цированным диаметром от 0.060-0.080 до 0.090-0.102 мм. Техни
ка измерения заключается в следующем. В сосуд, на дне которо
го насыпаны стеклянные шарики, помещаются сначала точно из
меренные по площади различные эталоны (квадраты из пласти
нок листьев или бумаги), предварительно обработанные липкими 
соединениями и взвешенные. После этого аэродинамическим пу
тем приводится как бы в «кипение» масса из шариков, которые 
однослойно выстилают поверхность, обработанную адгезивом. 
Образцы взвешиваются во второй раз, и по разности двух взвеши
ваний определяется масса шариков в расчете на единицу площади 
поверхности образца стандартов. Такая же процедура повторяет
ся потом для образцов хвои, представленных отдельными пучка
ми, побегами, сеянцами и т.д. Для таких исследований на базе ми
крокомпрессора сконструирована специальная установка [Эауюз, 
Вепеске, 1980], обеспечивающая существенное повышение произ
водительности труда исследователя.
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В зарубежной литературе, особенно американской, в послед
нее время для определения площади ЬА отдельных деревьев ши
роко используется величина отношения площадей ЬА/8А как не
который постоянный показатель на уровне видов древесных по
род или отдельных древостоев. Метод отношения площадей 
ЬА/8А применяется чаще для хвойных пород, но в редких случаях 
и для лиственных [Опег, >\^апп§, 1974; >Уапп§, 8сЫезт§ег, 1985; 
МН1ег е1 а1., 1987; и др.]. В основу метода положена теоретическая 
модель трубок, согласно которой у растений (во всяком случае у 
деревьев и кустарников) поддерживается определенная сбаланси
рованность между всасывающей, проводящей и транспирирую- 
щей поверхностями [ЗЪшогакл е1 а1., 1964а, 1964Ь; Оойа!а, 
8Ыпогакц 1979; ^апп§ е( а1., 1982; СЫЪа, 1990а; и др.].

Первоначально модель трубок использовали для выявления 
соотношений массы листьев (хвои) с площадью сечения ствола 
под кроной. Затем был предложен более корректный принцип 
выявления этой взаимосвязи, а именно - зависимость площади ЬА
деревьев от площади сечения заболони на том же сечении ствола 
[\\7апп§ е1 а1., 1982], причем последний параметр стал рассчиты
ваться по площади 8А, замеряемой на высоте 1.3 м от поверхно
сти почвы. Вначале представлялось, что для методических целей 
можно воспользоваться осредненными для отдельных видов зна
чениями отношения площадей ЬА/8А. Однако дальнейшие иссле
дования показали некоторое варьирование отношения ЬА/8А как 
для древостоев, различающихся условиями местопроизрастания, 
возрастом, полнотой, густотой, так и для деревьев разной толщи
ны в пределах конкретных древостоев. Поэтому метод отноше
ний площадей ЬА/8А допускает определенные ограничения, но 
он пригоден для условий, когда невозможно бывает использо
вание деструктивных методов (заповедники, крупномерные де
ревья и т.д.), особенно в горных хвойных лесах старого возраста, 
т.е. там, где использование других методов ограничено.

Дальнейшее развитие модели трубок, ориентированное на 
выявление закономерностей вертикального распределения мас
сы фотосинтезирующих и скелетных органов крон деревьев 
[ОоЬа1а, 8Ыпогак1, 1979], в том числе в зависимости от площади 
8А на разной высоте ствола, обеспечивает дальнейшую разра
ботку методики, пригодной для послойного определения массы 
листьев в пологе, а по параметрам 8ЬА — площади ЬА отдельных 
деревьев.

Судя по исследованиям, массу фракций крон деревьев эвка
липта царственного [\Уе$1, \Уе11з, 1990], осины, березы и ольхи се
рой [Рождественский и др., 1991] можно определять по общим для
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древостоев разного возраста уравнениям, без взятия в каждом 
случае модельных деревьев. То же, по-видимому, справедливо и 
при определении площади ЬА деревьев на основе близких к инва
риантным относительным морфолого-продукционным показате
лям. При этом в качестве аргумента функций пригодны не толь
ко общая площадь сечения ствола или площадь ЗА под кроной, 
но и площадь сечения ветвей I порядка (как при индивидуальном 
учете ветвей, так и суммарно для дерева). При необходимости со
блюдения общего подхода всю крону дерева целесообразно упо
добить одной ветви [АШш11, 1966].

Сходная методика предлагалась для определения массы (и по
верхности) листьев в старых древостоях Ю.Л. Цельникер [1963], 
а в молодых посадках М.С. Родионовым [1956, 1959]. В молодых 
насаждениях, где возможен непосредственный обмер ветвей, сна-т 
чала замеряются диаметры всех ветвей модельных деревьев, за
тем отбираются учетные ветви, у которых определяется масса и 
(или) поверхность листьев, и, наконец, регрессионным методом 
выражается зависимость между диаметром ветви и массой (или 
поверхностью). Согласно результатам переходят на уровень 
отдельных деревьев.

Методика Ю.Л. Цельникер, апробированная для лиственных 
древесных пород в 110-летнем сложном сосняке и 70-летнем дуб
няке, довольно трудоемка и включает три этапа: 1) подсчет числа 
скелетных ветвей и выбор средней из них (с использованием би
нокля), 2) подсчет числа облиственных побегов на каждой из вы
бранных ветвей, 3) подсчет среднего числа листьев на одном по
беге, 4) определение массы (поверхности) одного листа. По мне
нию Ю.Л. Цельникер, для получения результатов с 3%-ной точно
стью достаточна выборка из 100 деревьев (и соответственно сред
них ветвей) каждой породы, 20 побегов с каждого дерева - для 
подсчета числа листьев и 50 листьев - для определения их средней 
массы. Для отдельных деревьев наблюдается большой разброс 
данных, при этом из-за разности знаков результаты для совокуп
ности модельных деревьев сглаживаются до 1-15%, но с заниже
нием результатов. Уязвимые пункты метода: 1) необходимость 
визуального двухприемного подсчета (ветвей и побегов), 2) выбор 
средней ветви. Последняя процедура даже в доступном для обме
ра ветвей положении крон деревьев оказывается очень сложным 
делом. Гораздо перспективнее, на наш взгляд, эту методику соче
тать с замером всех ветвей и последующим взятием (срезанием) 
одной или нескольких учетных ветвей для определения массы и 
поверхности листьев, т.е. использовать регрессионный метод сна
чала на уровне учетных ветвей, а затем - на уровне модельных
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деревьев. Другими словами, использовать методику, впервые 
предложенную В.Х. Каммингсом [Ситппп§$, 1941].

Метод последовательного подсчета числа ветвей, побегов и 
листьев на выбранных ветвях следует считать косвенным мето- ^ 
дом. ориентированным скорее на определение ЬА1, чем площади 
ЬА отдельных особей. Для определения ЬА1 и ЬА плодовых 
деревьев садоводы применяют свои специфичные методики. 
Например, метод горизонтальной проекции сферы кроны 
[Ненпске. 1963], сущность которого состоит в «рассекании» кро
ны через центр ствола двумя взаимно перпендикулярными верти
кальными плоскостями в направлении север-юг и запад—восток. 
Затем крону как бы «развертывают» на плоскость и делят на че
тыре равные горизонтальные полосы и 16 вертикальных поло
сок. В результате получается 64-ячеистая решетка, в которой ка
ждая ячея нумеруется соответствующим образом. После замеров 
в расчете на такие ячеи вычисляется объем пространства крон, 
а по отношению к площади проекции кроны — площадь ЬА (в про
центах от общей ЬА дерева).

Дальнейшее совершенствование данной методики связано с 
использованием вместо рисунков двух взаимно перпендикуляр
ных фотографий дерева в безлистном состоянии [УашашоЮ, 
Уата°псЫ, 1989]. Ствол и ветви по фотографиям фиксируются в 
системе координат трехмерного пространства. Затем по специ
альной программе рассчитывается объем кроны и его «полез
ной» части, профиль кроны и ствола, длина и число побегов, чис
ло листьев. Площадь ЬА, предварительно определяемая по заме
рам освещенности в облиственной кроне, также вводится в мо
дель. В результате получается компьютерная модель кроны, как 
бы построенная из отдельных блоков ее кронового пространства.

У некоторых растений бывает слабо выражена дифференци
ация листьев по размерам и форме, что позволяет определять 
площадь простым подсчетом числа листьев, причем даже в сезон
ной динамике их появления. Метод подсчета числа листьев с це
лью определения площади их поверхности применил Ф. Кубичек 
[КиЫбек. 1975] для ясменника пахучего (Азреги1а ойогаш), у кото
рого площадь одного листа, равная, в среднем, 1 см2, несущест
венно менялась в отдельные годы. В отношении же среднего за 
сезон
стья из сбора в начале мая. Возможно, что настоящий метод при
годен и для других видов подмаренника, а также для ряда расте- 

розеточными листьями (грушанки и др.).
Тот же автор [КиЫбек, 1971] указывает, что при случайном 

отборе 70 и 100 листьев из опада дуба скального и обмере макси-
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мальных значений их длины и ширины и определении площади 
поверхности по уравнению регрессии от Ь В отклонения для сре
днего листа выборки составили соответственно 1.97 и 1.56 см2 
(или 6.42 и 5.68% от площади среднего листа).

Таким образом, располагая предварительно полученными для 
отдельных древесных пород уравнениями, коэффициентами и 
другими результатами, экологические исследования можно суще
ственно упростить расчетами, учитывая лишь число поступаю
щих в опад листьев и эпизодически замеряя их длину и ширину.

В экологических ситуациях, связанных с оценкой деятельно
сти филлофагов, т.е. организмов, отчуждающих часть листовой 
поверхности растений, используется обычно какой-либо из пере
численных выше методов определения площади ЬА [Вгау, 1964; 
КоЫпзоп а а1., 1970; Медведев, Каландадзе, 1972; КеюЫе е! а1., 
1973; Богачева, 1979; и др.]. При этом оценки потерь площади ЬА 
служат нередко и для расчетов консумпции по массе и энергии. 
Следует безоговорочно согласиться с И.А. Богачевой [1979], что 
к получаемым количественным оценкам консумпции следует от
носиться очень осторожно и по возможности отдавать предпочте
ние относительным показателям перед абсолютными, а также 
полностью отказаться от использования всех форм весового ме
тода, включая и расчет 8ЬА поврежденных листьев. Нужно стре
миться к привлечению методов непосредственного определения 
площади ЬА погрызенных листьев, в частности, всевозможными 
методами планиметрии, а при «нормировании» глазомерных оце
нок повреждений листьев в баллах (по Богачевой) использовать 
метод шаблонов или Болда.

Можно выдвинуть несколько доводов против применения в 
таких исследованиях весовых методов определения абсолютной 
площади ЬА: 1) недоучет различий 8ЬА в зависимости от абсо
лютного (календарного) возраста листьев, их положения в толще 
растительного слоя и т.п.; 2) разномасштабность материальных 

| потерь от консумпции листьев как в разные фазы их роста, так и 
в сравнении с листьями в зрелом состоянии; 3) игнорирование эн
томологами факта, что на границах погрызов формируются в ос
новном раневые склеренхимные ткани, вследствие чего внутрен
няя структура здоровых и пораженных листьев в фотосинтетиче- 
ском отношении оказывается различной.

Необходимо еще раз подчеркнуть, что выбор метода опреде
ления площади ЬА обусловлен прежде всего задачами исследова
ния. Если к последним относится получение сравнительных хара
ктеристик фитоценозов и экосистем, в частности, на основе ЬА1, 
то главным критерием в выборе методики должен стать фактор
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трудозатрат, особенно в тех случаях, когда нет возможности ис
пользовать для этих целей современную электронную технику.

Оценка точности отдельных методов определения площади 
ЬА предпринималась неоднократно, обычно при этом сравнива
ли разные методы на примере одних и тех же выборок листьев. 
Чаще всего за истинные значения принимали результаты, полу
чаемые планиметрированием. Напомним, что точность послед- 

метода для полярных планиметров составляет до ±2%, для 
оптических до ±1%.
него

Проверка метода линейных размеров, т.е. после предвари
тельного определения к = А/Ь В для выборки в 22 листа на выбор
ках того же объема, но уже других листьев, показала [РоЫег, 
КеюЬепЪасЬ. 1958], что для отдельных листьев тополя отклонение 
от данных планиметрирования варьирует от —5.81% до +7.38%, 
хотя большая часть значений находится в интервале ±2—3%. 
В целом же для равнообъемной выборки (шесть выборок листь
ев тополей разных видов и клонов) составляет от ±0.02 до ±0.38%, 
а для выборки сильно зазубренных листьев поросли березы 
±0.82%. Другими словами, при взятии 20-25 листьев метод линей
ных размеров дает почти такие же результаты, как и планимет
рирование. Сходный характер отклонений расчетных данных от 
фактических наблюдается и при использовании формулы (1).

Аналогичный результат получен и Н.С. Бохановой [1969], ис
пользовавшей для сравнения точности разных методов определе
ния площади 10 выборок (по 10 штук в каждой) листьев дуба че- 
решчатого. По сравнению с методом обведения контура листьев 
на миллиметровой бумаге метод линейных размеров, в среднем, 
показал точность +0.9% (с колебаниями от -4.2% до +7.3%), метод 
шаблонов или Болда —1.8% (колебания -5.9...+3,0%), метод отпе
чатков на фотобумаге -4,2% (пределы —5,8...—1.2%), весовой ме
тод способом высечек +8.5% (пределы +1.7...+17.8%), т.е. двум по
следним методам для листьев дуба свойственны систематические 
ошибки.

Ф. Кубичек [КиЫСек, 1974] сопоставил точность определения 
площади ЬА для выборки из 100 листьев граба, собранных в пери
од максимального листопада. Сравнение четырех методов: 
1) обычного планиметрирования (стандарт), 2) фотопланиметри
рования, 3) ранее установленных регрессий от /.-Я, 4) шаблонов 
или стандартных шкал [Не11ег, 1971] при измерении с точностью 
1 см, показало, что лучший результат (точность 4.07%) получен 
для метода регрессий, тогда как фотопланиметрирование и стан
дартная шкала заметно занижали результаты (точность соответ
ственно -2.82 и -8.42%).
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Для простых листьев бука точность метода шаблонов (стан
дартов) или метода Болда составляет ±3% [Не11ег, 1971], т.е. близ
ка к точности планиметрирования.

Дальнейшему совершенствованию метода шаблонов были 
посвящены специальные исследования [НитрЬпез, РгепсЬ, 1963, 
1964]. Используя постоянные классы в 0.1003 см2 для листьев то
матов, визуально было «промерено» 246 листьев, у которых за
тем была измерена общая площадь планиметром. Среднее значе
ние отклонений расчетных показателей от истинных составляло 
+10.3%, а с увеличением номера класса возрастало от +1.0 до 
+13.7%. Последующая разбивка всей совокупности листьев на 
шесть блоков и взятие только 11-го и 15-го листьев выявили для 
блоков следующие отклонения площади, учтенной по шаблонам, 
от истинной: для 11-го листа в пределах 0.9+11.2%, для 15-го лис
та 5.3+9.9%, а для 11-го и 15-го листьев вместе 6.6% [НитрЬпез, 
РгепсЬ, 1963]. Как считают авторы этого исследования, точность 
метода шаблонов можно повысить за счет лучшей ранжировки 
классов в пределах выборки.

Изучая возможность замены стандартов типовых листьев на 
шаблоны геометрических фигур, те же авторы [НитрЬпев, РгепсЬ, 
1964] использовали ранжирование классов в геометрической и 
арифметической шкалах, к тому же в качестве контуров стандар
тов брали эллипс (для листьев свеклы), круг и квадрат (для листь
ев томатов и свеклы). В ходе двух замеров было использовано 
132 листа свеклы и 175 листьев томатов. Для обеих культур общее 
отклонение площади «листьев» по шаблонам от определений пла
ниметром в геометрической шкале составило: по кругу -0.2%, 
по квадрату -0.8%, по эллипсу -2.9%, в арифметической шкале со
ответственно +2.2, +1.8 и +1.5%. Если же шаг выборки классов 
сделать более уточненным, то благодаря этому погрешность уда
ется снизить в среднем на 3%, а за счет более тщательного прикла
дывания шаблона к листовой пластинке — еще на 1%.

Д.Р. Ондок [Опс1ок, 1968] оценивал точность определения пло
щади ЬА линейных листьев тростника предложенным им мето
дом трапеций в сравнении с четырьмя другими методами. Для 10 
образцов листьев по выбору в качестве стандартного метода об
ведения контуров листовых пластинок на миллиметровой бумаге 
были получены следующие стандартные ошибки: метод трапе
ции ±0.75 см2, весовой метод при планиметрировании ручным 
планиметром ±2.71, при использовании фотоэлектрического пла
ниметра ±2.46 см2. Другими словами, метод трапеций для таких 
листьев оказывается наиболее точным, не говоря уже о неболь
ших трудозатратах при его применении.

-

87



В специально выполненной методической работе [ВеегНп§,
Рг>’. 19901 анализ точности, амплитуды изменчивости и требуемо
го времени был осуществлен для пяти методов определения пло
щади ЬА, три из которых были аналоговыми: 1) регрессионный - 
на основе связи площади и массы отпечатков на миллиметровой 
бумаге, 2) планиметрирование, 3) графический с получением ко
пий на прозрачной миллиметровой бумаге и подсчетом клеток- 
ячеек размером 1 мм2. Остальные два метода микропроцессор
ные, с использованием: 1) измерителя площадей Ьека-Р; 2) скани
рующего прибора Ь—3000, в обоих случаях в сочетании с дисплей
ным изображением и записью силуэтного облика листьев фото
камерой. При этом использовали листья четырех форм (двояко
перистые, ланцетные, эллиптические и треугольные), из которых 
формировали две группы по размерам: > 3000 мм2 и < 3000 мм2.
Во всех случаях объем выборки листовых пластинок был равен 
200 экземплярам.

Оценку всех пяти методов раздельно выражали двояко: - 
1) точность — с помощью регрессионной функции (по коэффици
ентам регрессии и детерминации), 2) изменчивость данных — 

средним величинам ошибок и их стандартным отклонениям 
(отдельно для листьев обеих групп по размерам). Точность всех 
методов была высокой {К2 > 0.99), лишь планиметрирование для 
треугольных и (особенно) двоякоперистых листьев снижало 
оценки (К~, соответственно, 0.95 и 0.68). Точность регрессионно
го метода определения площади ЬА листьев треугольной и эл
липтической формы возрастала с увеличением площади листо
вых пластинок. Для всех остальных методов отмечалось сниже
ние точности

по

определений по мере уменьшения размеров листь
ев. Разброс оценок, если ошибки индивидуальных измерений вы
ражать в процентах от средней ошибки, был обусловлен формой 
листьев. У двоякоперистых листьев он был максимальным для
метода планиметрирования и при использовании электронного 
измерителя площади. Сходный характер свойствен и эллиптиче
ским листьям, хотя второе место переходит здесь к графическому 
методу.

Гораздо существеннее различия сравниваемых методов по 
трудоемкости. Общий расход времени для измерения площади ЬА 
200 штук листьев регрессионным, планиметрическим и графиче
ским методами составляет соответственно 261, 97 и 379 мин, тог
да как с использованием измерителя площади и видеотехники 
лишь 57 и 46 мин, т.е. в 2-7 раз меньше. В общих трудозатратах 
на подготовку образцов листьев для анализа с использованием 
тех же методов требуется соответственно 45, 5 и 12 мин.
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Таким образом, наибольшую точность и быстроту выполне
ния операций обеспечивали оба микропроцессорных метода, ба
зирующиеся на дорогом оборудовании. Регрессионный и графи
ческий методы были наиболее дешевыми, но требовали больших 
затрат рабочего времени.

Способы определения площади 
поверхности хвои

Иглы голосеменных видов растений в отличие от простых ли
стовых пластинок покрытосеменных представляют более слож
ные стереометрические образования. Листья в большинстве слу
чаев моносимметричны, хвоя, как правило, бисимметрична. Хвоя 
имеет обычно 3-4 (иногда 5) сторон или компонентов поверхно
сти, причем некоторые из них могут включать элементы сфер. 
Листовые пластинки мало дифференцированы в пределах вида и 
даже особи, но значительно различаются по размерам. Хвое свой
ственно существенное, экологически обусловленное разнообра
зие формы, особенно из-за изменчивости ее поперечного сечения 
у темнохвойных древесных пород. У ели, например, даже в преде
лах одного дерева поперечное сечение хвои из разных слоев крон 
меняется от правильного ромбического в вершинной части дере
ва до почти плоского в основании кроны. Длина хвои меняется в 
зависимости от года своего формирования. У сосны хвоя собрана 
в пучки (по 2, 3, 5 шт.) почти одинаковых по размерам хвоинок. 
Поэтому предметом определения площади поверхности служат 
как отдельные хвоинки, так и их объединения в пучки. Плотность 
охвоения, т.е. число пучков на единицу длины побега, также мо
жет значительно меняться в зависимости от скорости сезонного 
роста побегов. ' >

Если не считать случаев изогнутости хвои, то ее длину можно 
сравнительно легко замерить линейкой. Определение других раз
меров хвои на ее поперечном сечении (ширины граней, толщины, 
радиуса и др.) очень часто осуществляется оптическими инстру- 

I: ментами.Г
Главным фактором, определяющим площадь поверхности 

хвои, остается форма ее поперечного сечения: именно она опре- 
I. деляет выбор стереометрической формулы для вычисления по- 
; верхности (равным образом и объема) хвои с учетом длины пос

ледней. Отсюда решающее значение имеет выбор стереометри
ческого уподобления какому-либо геометрическому телу как от
дельных хвоинок (приближение к полуцилиндру, полуэллипсоиду,
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трех- и четырехгранной призме и т.д.), так и пучков хвои (прибли
жение к цилиндру, эллипсоиду и др.). Сама площадь поверхности 
хвои рассчитывается затем либо по линейным размерам хвоинок 
и пучков, включая периметр поперечного сечения, либо через 
объем отдельных хвоинок и (чаще) пучков хвои. При этом вдоль 
длины хвоинки сечение может меняться, выражая ее веретенооб- | 
разную форму.

Следовательно, разработка интактных методов для определе- ~ 
ния площади поверхности отдельных игл или пучков у хвойных 
сопряжена с существенными трудностями. Размеры ширины 
толщины хвои находятся обычно ниже предельных значений при 
использовании компьютеров и видеотехники, т.е. наиболее про
изводительных методов при измерении площади поверхности 
листовых пластинок [Рю1ег$, 1984; ВагЪапт, Такай, 1988; и др.]. 
Поэтому большинство применяемых для хвои методов можно 
считать интактными с большой долей условности. К тому же 
конце экспериментов приходится прибегать к корректировке по
лученных результатов измерений какими-либо более точными 
методами или привлекать к ранее выявленным закономерностям 
и алгоритмы, характеризующие связь ЬА с размерами (чаще все
го с длиной), объемом хвои и т.д.

Если бы хвоя в результате операции измерения не погибала, 
то интактным методом следовало бы признать метод отпечатков.
В его основе лежит покрытие поверхности игл коллодиумом с по
следующей (когда затвердеет наносимый материал) разверткой 
пленки, промеров ее линейных размеров и, наконец, расчета по 
ним площади отпечатков разных сторон хвои после увеличения 
под микроскопом. Метод был описан в 1911 г. М. Дилфом [цит. по: 
Л.А. Иванов, 1925] и повторно, спустя 60 с лишним лет, Хеллин- 
гом и Каушем [Не1Ып§, КаизсЬ, 1974]. Однако метод не получил 
признания из-за своей трудоемкости и вследствие этого невозмож
ности применения при значительных объемах исследований.

К условно интактным следует отнести и получающий все 
большее признание в экофизиологических работах метод силуэт
ной поверхности охвоенных побегов [Сапег, ЗткЬ, 1985; ВДеЪоК; 
Миб§е, 1988 и др.]. Площадь силуэта побегов или сеянцев в этом 
случае определяется с нескольких точек съемки в динамике с ис
пользованием видеотехники и компьютерной обработки. Систе
ма измерителя площади Иека-Т в комплекте с видеомонитором и 
видеокамерой позволяет вести наблюдения в записи. Дифферен
цированным сканированием на установке Иека-Т обеспечивается 
послойное определение проекционной площади поверхности 
(РА8) в пределах силуэтной поверхности (ЗА5) побега или сеянца

:

и

в
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Направление проекции[ОюЪоИ, Мис1§е, 1988]. Показа
тели РА8 и 8А8 относятся к ос
новным показателям для расче
тов при актинометрических и 
связанных с ними экофизиоло- 
гических исследованиях [Окег- 
В1от, 8то1апс1ег, 1988 и др.].
Для более же широкой интер
претации, касающейся площа
ди ЬА, в конце опыта обычно 
определяется общая (ТАП) и 
проекционная (РА„) площадь 1 
хвои, рассчитываемые для го
ризонтальной проекции побега. 
Суть различий этих категорий

Побег
\
\■*'

У/ \

\
\

(Xплощади поверхности хвои вид- 2 
на из рис. 5.

Перспективы использова-
-

I
Iния в качестве интактного ме

тода силуэтной поверхности 3 
побегов для определения ЬА 
хвои помимо технического 
обеспечения будут определять
ся в значительной мере и ин
формационной недостаточно
стью, касающейся взаимосвязи 
между показателями разных 
категорий поверхности по от
ношению к 8А8, в том числе и с учетом для последней угла накло
на хвои, угла прикрепления побегов и сферической (азимуталь- 

; ной) ориентации побега1.
Так, для хвои разных мутовок ели ситхинской отношение 

ЗА/ГА,,, обозначаемое как 8ТАК, варьировало от 0.13 до 0.50, по
вышаясь с увеличением угла прикрепления, тогда как отношение 
РА„/ТА„ находилось в пределах 0.31-0.57 [Когшап, 1аг\У18, 1974].

Для побегов ели Ркеа еп§е1таппИ, пихты АЫез 1азюсагра и со
сны Р'тиз сопШ'Ш, собранных на солнечной и затененной сторо
нах крон взрослых деревьев, значения 8ТАК. хвои ели, пихты и со-

штшШШ■

Рис. 5. Соотношение площади по
верхности побега (7), проекционной 
площади побега (2) и силуэтной пло
щади (3) [по: Окег-В1от, 5то1апбег, 
1988]Вьк

1 В смысле РА8 предлагалось выражение «эффективная площадь ЬА» 
[КаиЦпапп е1 а1., 1982]. Предложение по сути менее удачно, так как «эффек
тивность работы» ЬА зависит не только от угла прикрепления листьев, но и от 
высоты Солнца.
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Рис- 6. Форма вертикального (/-3) и горизонтального (4, 5) сечения (а) и попе
речного сечения (5) хвои ели световой (I), промежуточной (П) и теневой (Ш) 
форм [по: Кегпег е1 аЦ 1977]. Втах - максимальная ширина хвоинки, #тах - мак
симальная высота ее поперечного сечения 

Подробнее см. гл. 2

сны при сильном освещении были равны соответственно 
0.12±0.03; 0.15±0.03 и 0.1310.02, а при затенении: 0.1810.03; 
0.3110.05 и 0.03 [СаПег, 8тйЬ, 1985]. Величина 8ТАК была обусло
влена не только влияющим на 8А3 углом прикрепления побегов, 
но и густотой охвоения побегов. Так, по данным тех же авторов, 
при увеличении числа хвоинок с 10 до 25 шт. на 1 см длины побе
га 8ТАК уменьшается: у пихты с 0.35 до 0.18, у ели - с 0.25 до 0.15, 
у сосны - с 0.22 до 0.12.

При сравнении только максимальных значений 8ТАК для за
тененных побегов семи хвойных пород варьировал от 0.57 до 0.99
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2КО = -4
тки - +4

[Ьеуегепг, 1979; цит. по Окег-В1от, $то1апс1ег, 1988]. Для сосны 
обыкновенной среднее значение того же отношения 8ТАК меня
лось для разных азимутов побегов от 0.09 до 0.21 (в среднем 0.14), 
а для сферически ориентированных отдельных хвоинок РА$ со
ставляла в среднем 0.25 [Окег-В1от, 5то1апс1ег, 1988].

Материалы, полученные для сосны обыкновенной, позволили 
подойти к математическому моделированию актинометрической 
структуры полога и поглощения ФАР в слое растительности.

Наряду со ЗТАВ рассчитывается и отношение РАЛ/ТА„, харак
теризующее степень выпуклости хвои, т.е. боковую поверхность 
в линейных границах ее горизонтальной проекции. Если в расче
те используется 1/2(ТАл), то получаемые оценки иногда называ
ют «фиксированной площадью поверхности» (АА„, от англ. 
аЛ)и&1ей агеа). Величина отношения АА,/РАЛ определяется разме
рами вертикальной оси (т.е. толщиной) хвоинки, причем абсо
лютное ее значение используется для расчета ТА„, в половинной 
доле - для АА„. Допускается, что 2(АА„) = ТА„. Но АА„ верхней и 
нижней сторон хвоинок могут различаться, к тому же существен
но, судя по отношению поперечных осей хвои ели европейской из 
разных частей полога (рис. 6, а-б). Для хвои выращиваемых в 
одинаковых условиях сеянцев псевдотсуги, ели ситхинской, тсуги

I

,

I
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разнолистной значения 8ТАК составили соответственно 1.18,1.37 
и 1.07, т.е. хвоя ели выделяется большей выпуклостью, чем хвоя 
двух других пород [Кгеи§ег, КшЬ, 1969]. Впрочем, для хвои взрос
лых деревьев псевдотсуги, тсуги и двух видов пихты не обнаружи
вается больших различий в ТА,/РА„, которое у всех четырех по
род почти одинаково и равно 2.3 [ОЬо1г е* а1., 1976]. С учетом уг
ла наклона хвои, т.е. в расчете по ТА„/8А5, величины отношений 
для тсуги, псевдотсуги и ели сизой были равны соответственно 
5.04; 5.04 и 5.25 [Каибпапп е1 а1., 1982], т.е. оказались в четыре 
раза больше по сравнению с АА„/РА„.

Возможные пределы варьирования ТА„/РА„ 'у хвойных до
вольно большие: от 2.0 (хвоя абсолютно плоской формы) до 3.14 
(хвоя цилиндрической формы). Можно принять поэтому среднее 
значение как 2.5 [\Уапп§, 1983]. Средняя величина отношения хо
рошо согласуется с результатами экспериментов для хвои разных 
пород, например, сосны обыкновенной 2.57, ели европейской 
2.74. При возможных обобщениях для хвои-сосны и лиственницы 
всех видов переводным фактором может служить отношение 
ТА„/РАп, равное 2.8 [Саппе1, 1982]. Более точные данные о взаи
мозависимостях между ТА„/РА„ и 8А$ получаются при использо
вании регрессионного анализа [1оЬп$оп, 1984; ОюЬоН, Мис1§е, 
1988]. Показатели АА„/РАП, равным образом ТА„/РАЛ и уравнения 
регрессии, могут, очевидно, служить количественной характери
стикой древесных пород по их отношению к свету.

Это положение бесспорно для условий тропического леса с их 
очень большим градиентом светового режима в пологе и сочетает
ся с глубокими различиями в морфолого-(анатомо-)-экофизиоло- 
гических особенностях листьев [Ьее е1 а1., 1986,1990]. Для игл хвой
ных пород умеренных и бореальных лесов пока что отсутствуют 
однотипные и пригодные для сравнения материалы. К тому же

месте
разного возраста помимо экологической обусловленности 
своего произрастания нередко дифференцирована в зависи

мости от погодных условий в год своего развития и в предшеству
ющий год, а также в зависимости от возраста. Можно считать, тем 
не менее, что в комплексе с другими признаками относительные 
параметры площади поверхности хвои могут в экологическом пла
не оказаться полезными и емкими информативными показателями 
для хвойных древесных пород и формируемых ими насаждений.

ы ^тзктным отчасти относятся и регрессионные -методы, 
свойственные в большей мере группе деструктивных. В частно- 
пойГ касается регрессии ТА,, и РАЛ от длины хвои, рост кото- 
м ^иксируется в динамике. При этом необходимо не только за
мерять длину хвои, но и отбирать в разные сроки ее образцы для

в
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определения площади ЬА и массы. Это выполняется для того, 
чтобы экспериментальный материал, был охарактеризован неко
торой темпоральной совокупностью, пригодной не только для оп
ределения коэффициентов уравнений регрессии,, но и для постро
ения шаблонов ТА,, и РА„ в зависимости от длины хвои и от ее 
календарного возраста.

В основном же регрессионный метод как одна из форм стати
стической обработки материалов очень широко используется при 
деструктивных способах определения ЬА хвои. В качестве неза
висимых переменных используются как линейные размеры хвои, 
так и ее объем, масса, ТА„, РА„ и другие показатели.

Американскими исследователями для определения площади 
ЬА хвои отдельных деревьев и древостоев широко пропагандиру
ется и используется интактный;метод, основанный на отношении 
площади ЬА (в м2) к площади сечения заболони ствола на высоте 
1.3 м или в начале кроны (8А, см2). Замеры в этом случае прово
дятся лишь для 8А на высоте. 1.3 м, через которую рассчитывали 
и площадь 8А в основании, кроны. Отношение ЬА/8А первона
чально для древесных пород признавалось константным на видог 
вом уровне (ЛУапп§ ее а1., 1977; ЛУапп§, 1983; и др.]. Однако, изу
чая последующее варьирование значений отношения ЬА/8А для 
древесной породы в зависимости от таксационных характеристик 
древостоев и условий их местопроизрастания, связи между ЬА и 
8А стали выражать не корреляционно, т.е. по константам отно
шений, а на основе регрессий (прямолинейной со свободным чле
ном или степенной функцией) [\УЫееЬеас1,. 1978; АШгекезоп, 1984; 
Иеап ее а!., 1988; и др.], Привлечение данной методики на уровне 
дерева достигается использованием в качестве аргумента инфор
мации, характеризующей, индивидуальные, показатели деревьев, 
например, расстояние между серединой кроны и высотой 1.3 м 
[Оеап, Ьоп§, 1986; Ьеап ее аЬ, 1988]. При этом расчет ЬА осущест
вляется по формуле;

ЬА = а§ьОс,

'

.■

:

:

Г

(Ю)
V

где Э - удаление середины кроны от высоты 1.3 м, в м; 8А - пло
щадь сечения заболони на высоте 1.3 м, в см2; а, Ь, с - коэффици
енты.

.

Точность аппроксимации по данным 20 модельных деревьев 
сосны скрученной по константному отношению ЬА/8А, равному 
0.12±0.009, была ниже, чем по уравнению (10): коэффициент де
терминации. (Я2) составлял соответственно 0.86 и 0.99 (Т)еап ее а1., 
1988]. Полученные обоими способами оценки ЬА1 для 40 пробных 
площадей сосны скрученной, по данным тех же авторов, свиде-
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тельствуют, что константное отношение ЬА/8А в среднем дает 
полуторное завышение результатов по сравнению с уравнением 
(10). Использование константного отношения ЬА к 8А в начале = 
кроны, равного 0.18, занижало оценки для древостоев с низкими ^ 
и средними значениями ЬА1, но не завышало при высоких ЬА1.

По нашему мнению, метод расчетного определения площади - 
ЬА хвои по константным для видов деревьев отношениям ЬА/8А 
перспективен для сравнительных экологических исследований на 
большом числе объектов. Здесь возможно использование и нор
мативной базы [КаиГтапп е! а1., 1982]. При стационарных исследо
ваниях целесообразно привлекать другие методы определения 
площади ЬА деревьев или выполнять вычисления по ранее полу
ченным формулам вроде уравнения (10). Вообще же в лесоведе
нии и лесной экологии пока что почти безраздельно преобладают 
деструктивные методы определения площади ЬА у хвойных
пород.

Многие из деструктивных методов относятся к методам, кото
рые используются довольно редко и преимущественно при реше
нии методических вопросов. Это, в частности, уже обсуждавшие
ся для листьев метод монослойной адсорбции метиленовой синь
ки [Дороничев, 1969] и как его развитие - метод седиментации 
мелких стеклянных шариков на поверхности, обработанной лип
кими соединениями [ТЬотрзоп, ЬеуЮп, 1971; Огем, К.ипшп§, 1975; 
Вепеске, 1979; Ьауюз, Вепеске, 1980].

Широкое использование электронных планиметров для опре
деления площади ЬА хвои и негласное признание РЬА в качестве 
базовой фитометрической характеристики растительного покро
ва облегчило сбор такой информации. Но, как уже отмечалось, 
параметры РЬА не могут служить характеристикой, пригодной 
для описания всех без исключения процессов, протекающих в лю
бых экосистемах, в том числе лесных. Поэтому важно иметь объ
ективное представление о соотношении ТЬА/РЬА для хвои раз
ных пород, с учетом условий произрастания этих пород, экологи
ческой дифференциации в пологе фитоценоза, морфологической 
и возрастной структуры побегов в кронах и т.д.

В перспективе для хвойных наиболее эффективным спосо
бом определения РА„ остается, безусловно, метод электронного 
планиметрирования. К оценкам РА„ как базовым характеристи
кам
параметры ЬА хвои, т.е. ТА„, АА„. Отсюда возникает острая по
требность как в получении информации, касающейся эквива
лентов при переводе значений одной категории поверхности 
хвои в другую, так и выбора для определения ТА„ способа, отве-

I
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расчетным путем должны быть «привязаны» и остальные
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чавшего бы условиям максимальной точности при небольших 
трудозатратах.

Среди всех деструктивных методов по доступности вне конку
ренции находится геометрический метод, основанный на принци
пе аналогии между отдельными хвоинками или (у сосен) их пучка
ми с какими-либо телами, площадь поверхности и объем которых 
определяются по стереометрическим формулам. Геометрический 
метод определения ТАЛ представлен двумя модификациями, кото
рые различаются исходной информацией, принимаемой для рас
четов: а) на основе линейных размеров хвои и ее пучков, б) на ос
нове объема хвои и ее пучков. В зависимости от того, с каким сте
реометрическим телом сравнивается хвоя и каким способом ап
проксимирования достигается их сближение, существует большое 
число расчетных формул для определения ТАЛ.

Длина хвои (Ь), с которой прямо пропорционально связаны 
ТА„ и объем хвои (У„), не относится к формообразующим факто
рам. Следовательно, Ь не определяет выбор той или иной модели, 
т.е. расчетной формулы. Форму хвои определяет ее поперечное 
сечение (САЛ), которое меняется не только на видовом уровне, но 
и в связи с экологическими условиями (прежде всего с различия
ми в освещенности) в слое растительности.

Наиболее существенные различия САЛ свойственны видам ро
да Ртиз (рис. 7). Но и здесь 2-, 3- и 5-хвойные сосны имеют следу
ющую общую особенность. Если хвоинки в пучке сложить таким 
образом, чтобы они соприкасались своими плоскими гранями, 
то во всех случаях САЛ пучка хвои будет приближаться к кругу. 
Отдельные же секторы в составе САЛ, т.е. 8АЛ отдельных хвоинок 
в пучке, будут равновеликими. Отмеченная особенность, судя по 
рис. 7, сильнее проявляется для пучков двух- и треххвойных сосен 
и меньше для пятихвойных. У последних углы между плоскими 
гранями хвоинок больше отклоняются от 72°, тогда как у боль
шинства видов САЛ отдельных хвоинок скорее приближается к 
равнобедренному треугольнику. Отсюда следует, что у пятихвой
ных сосен основанный на линейных параметрах геометрический 
метод для отдельных хвоинок и для пучков хвои вместе будет да
вать различные оценки ТАЛ.

Растущая одиночно, т.е. не в пучках, хвоя ели (рис. 8), пихты 
и большинства других видов хвойных, как и имеющей многохвой
ные пучки на побегах старше двух лет лиственницы (рис. 9) по 
сравнению с сосной не выделяется большим разнообразием сред
них форм САЛ. Последние у этих пород САЛ укладываются в ин
тервал от ромбического сечения (нередко с округленными края
ми) до почти плоской формы. Но поскольку большинство видов

4. Уткин А.И.
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Рис. 7. Форма поперечного сечения хвои разных видов сосны с двухвойными 
(1-14), треххвойными (15-26), четыреххвойными (42), пятихвойными (27-33, 
35-41) пучками и одиночными хвоинками (34) [по: Кгйззшап, 1970/1971]

хвойных, СА„ которых представлены на рис. 7 и 8, относятся к те
невыносливым древесным породам, то им свойственна очень су
щественная изменчивость СА„„ причем даже для хвои в пределах 
кроны одного дерева. Установлено [Кегпег е! а1., 1977; Фрей, 
1981], что хвоя ели европейской неоднородна как по форме про
дольного сечения вдоль горизонтальной и вертикальной осей по



Р'1сеа

\

Рис. 8. Форма поперечного сечения хвои у видов Р1сеа из секций Еирюеа {1-20), 
Сазкда (21-31) и Отопса (32-35) [по: Кгиззтап, 1970/1971]-

:
; длине хвои, так и по форме СА„ (рис. 6). Если форма продольно

го сечения хвои оказывается заданной положением максималь
ных значений ширины Втах и высоты Нтах хвоинок (рис. 6, а, б), то 
СА„ - отклонением этих величин от Втах/Нтах, называемой X. Кер
нером с сотр. коэффициентом хвои (N(3). При величине N(3 1.5, 
1.0, и 0.3 и отношению В/Н, равному соответственно 1.8/1.2, 
1.5/1.5, 0.3/1.0 мм, хорошо очерчиваются три типа хвои: световая, 
промежуточная и теневая (рис. 6), с увеличением Ь отдельных

■
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Рис. 9. Форма поперечного сечения хвои следующих видов: 1) АЫез сопсо1ог, 
2) Л. погЗтатапа, 3) А. ртзаро, 4) А. агкотса, 5) А. атаЬШз, 6) А. та§т/1са, 
7) А. ргосега, 8) А. $гапсПз, 9) Л. ЬЫзатеа, 10) Тахиз ЬассаШ, 11) СерИаШахиз/мг- 
шпе'1, 12) 1мг1х %теНпп уаг. ]аротса, 13) Тзи$а/огшозапа, 14) Ситп%катш 1апсео- 
1аш, 15) Зсуадорхгуз \>егпсШа!а, 16) Тзы§а сапаЗетшз, 17) Ьапх оссМеШаНз, 
18) НаЧИ, 19) Зециошс1епЗгоп ашкеит, 20) СпоЮтепа ]аротса, 21) СеЗгиз 
ИЬат [по: Кги$$тап, 1970/1971]

хвоинок с 10.5 до 17 см. Амплитуда же различий площади хвои 
светового и теневого типа, по данным тех же авторов, возрастает 
с 10 до 40 мм2 [Кегпег е1 а1., 1977].

Можно полагать, что морфолого-экологическая дифферен
циация хвои свойственна как ели, так и другим темнохвойным 
древесным породам. Отсюда следует, что: 1) при расчетах ТА„ 
нельзя пользоваться для всех деревьев каким-либо одним усред
ненным значением САл; 2) середина хвоинки не всегда будет соот
ветствовать В
нообразная форма хвои не отвечает этим условиям, в связи с чем 
для расчетов необходимо привлекать среднее значение СА„; 3) па
раметр РА„ хвои не может быть признан базовым, поскольку, су
дя по рис. 7 и 8, при фото- и электронном планиметрировании не 
только у разных древесных пород, но и в древостоях разного воз
раста и даже у одного дерева хвоя может «лежать» в разных пло
скостях, что должно сказаться и на неоднородности морфологи
ческого содержания РА„ при сравнении хвойных пород по этому 
показателю.

Изменчивость САП по длине хвоинки учитывается при обмере 
нескольких сечений на каждой из них [Маслюк, 1964]. Достаточ- 

считается использование трех СА„: на середине хвои и при 
равном отступлении от середины к базальной и апикальной ее ча-

и Нтах. Поэтому априорно принимаемая верете-тах
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стям. Иногда хвоя рассматривается как комбинация из несколь
ких геометрических фигур: у сосны чаще всего - из цилиндра и 
круглого конуса на кончике [51еиЫп§, К1ее, 1970]. Измерение па
раметров САЛ осуществляется на поперечных срезах хвои под ми
кроскопом, чаще же на микрофотографиях. Пучки хвои сосны 
предварительно перевязываются нитками. На рис. 10 а показаны 
основные параметры САЛ хвои сосны и ели. Из рис. 10 следует, 
что у сосны сохраняется принцип подобия для САЛ световой и те
невой хвои, чего нельзя сказать о хвое ели, у которой длина осей 
при затенении изменяется не синхронно.

В табл. 8 приведены формулы для расчета ТАЛ хвои сосны и 
ели (равным образом и других темнохвойных древесных пород) 
по линейным замерам Ь и параметров САЛ. При этом мы стреми
лись сохранить в формулах условные обозначения, используемые 
на рис. 10.

Теневая хвоя Световая хвоя

Ртиз Ьапкзшпа
ПГ1 %-I

Ртиз зггоЬиз

Ргсеа %1аиса

.•

Рис. 10. Основные параметры формы хвои: поперечное сечение хвои Ртиз 
Ьапсзшпа (7), Ртиз зтоЬиз (2), Ркеа &1аиса (5)

Подробнее см. текст гл. 2
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Определение площади листовой поверхности (листьев и хвои) 
с помощью контактных методов свойственно главным образом 
экофизиологическим исследованиям. Деструктивные методы 
применяются в основном с целью определения площади поверх
ности листвы сравнительно небольших образцов (навесок) и пос
ледующего определения коэффициентов конверсии массы в лис
товую поверхность. Конверсионные коэффициенты, включая 
удельную листовую поверхность (ЗЬА), подробно обсуждаются 
в гл. 3.



Глава 3
Удельная листовая поверхность (51-А): 
закономерности изменения 
и экологическое значение

Показатель удельная листовая поверхность, 8ЬА (от англ. 
зресфс 1еа/агеа), измеряемый в см2 г-1, дм2 г*1, м2 кг-1, в научной 
литературе долгое время рассматривался исключительно в каче
стве переводного коэффициента от массы к площади поверхно
сти листьев. В экофизиологических исследованиях и при анализе 
роста растений чаще использовали обратные показатели 8Ь\У 
(от англ, зресфс 1еа/ или 8ЬМ (от англ, зресфс 1еа/тазз) -
удельная поверхностная плотность с единицами измерения: 
г см-2, г дм-2, юг М"2. Другие синонимы этого показателя ЬМА 
{зресфс тазз агеа ПУезШЪу е* а1., 2002] и Ь\УА (1еа/ мгещЫ агеа) 
[Шпете1з, 1990] имеют тот же физический смысл и те же едини
цы измерения. Масса единицы площади поверхности листа более 
наглядно ассоциируется, а часто и коррелирует, с толщиной лис
та. Оба эти индекса наряду с анатомическими и морфологически
ми структурами листа довольно тесно связаны с его физиологиче
скими функциями. Ниже при анализе литературы мы будем учи
тывать обратные значения этих показателей и, изменяя направ
ление связей, для единообразия изложения будем использовать 
преимущественно 8ЬА вне зависимости от того, какие показате
ли употребляют авторы обсуждаемых работ.

В свое время было высказано предположение, что ассимиля
ция в пересчете на единицу сухой массы листа есть функция коли
чества ЬА на единицу его массы и что форма этой функции сход
на с кривой роста растения в течение жизненного цикла [Вп&§8 е! 
а1., 1920]. В дальнейшем подтвердилось наличие зависимости 
между интенсивностью фотосинтеза и 8Ь\У [Огоеп, 1973; То- 
оминг, 1975; Р1еЫ, Моопеу, 1983; Вагс1еп, 1977, цит. по \Уоо§е, 
Вагбеп, 1987; 1ипк, 1985; Агаи$ е* а!., 1986; КеюЬ еС а!., 1994; НапЬа 
е1 а1., 2000 и др.]. Эта зависимость в модальной своей части носит 
линейный характер, но проявляется только при одинаковой ин-

105



тенсивности света [Вслуе$ е1 а1., 1972] или в условиях потенциаль
ной интенсивности фотосинтеза [Сгоеп, 1973; Тоошш§, 1974; 
Ананьева, Кашкарова, 1978; 1ипк, 1986].

Анализируя некоторые исследования фотосинтеза разных ви
дов, экологических групп и жизненных форм, можно обнару
жить, что связь 8ЬА с интенсивностью фотосинтеза иногда до
вольно слабая [Вегшег е1 а1., 2001] или неопределенная [НеюЬе1, 
Мш^гауе, 1969; Агаи$ е1 а1., 1986; Лутков, 1977; Назаров, 1978]. 
Это связано прежде всего с различным анатомическим строением 
листа и соотношением между массой или объемом разных листо
вых структур (кутикулы, эпидермиса, проводящих тканей, кле
точных стенок и т.д.). В то же время интенсивность фотосинтеза 
самих ассимилирующих тканей оказывается довольно стабиль
ной величиной. Так, у листьев клена остролистного, выращивае
мого в диапазоне освещенности 0.3-90% от полной, масса прово
дящих элементов уменьшалась с 40 до 18%, интенсивность фото
синтеза собственно ассимилирующих тканей без учета жилок 
увеличивалась всего лишь на 40%, а с учетом проводящих тка
ней - на 80% для сухой и на 250% для свежей массы листьев [Мал
кина, 1974]. Аналогично происходит адаптация степных трав к 
аридизации климата путем увеличения доли защитных и проводя
щих элементов листа без изменения функциональной активности 
фотосинтетических тканей [Воронин, 2003]. Различия в освещен
ности либо водообеспеченности, по-видимому, больше влияют на 
структуру листа, чем на работоспособность ассимилирующих 
тканей.

Д.Х. Мак Клендон [МсСЛепбоп, 1962] считает интенсивность 
фотосинтеза (Р) функцией ЗЦУ/ ассимилирующей ткани, причем 
Р = Р(Г-Е), где Р - коэффициент, равный 30 мгС02 ч-1 г-1 свежей 
массы, Т - общая 8Ь\У, Е - ЗЬ\У эпидермиса (сюда же можно от
нести и другие анатомические структуры листа, препятствующие 
газообмену или являющиеся нейтральными по отношению к фо
тосинтезу). Иногда связь этих показателей с интенсивностью фо
тосинтеза бывает достоверной при расчете на единицу массы ли
ста и недостоверной при расчете на единицу его площади [СЬаЪоЦ 
СЬаЪоЦ 1977]. У вечнозеленых растений с низкими значениями 
8ЬА и у листопадных с более высокими значениями ЗЬА сущест
вуют достоверные различия по морфологическим и фотосинте- 
тическим свойствам листьев, но у вечнозеленых видов нетто- 
фотосинтез бывает выше при расчете на площадь листьев и ни
же - при расчете на массу [Эе Ьист, ЗсЫе$т§ег, 1995], тогда как 
у вечнозеленых твердолиственных пород Японии при любом рас
чете существует положительная корреляция между интенсивно-
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стью фотосинтеза и ЗЬ\У (т.е. отрицательная с ЗЬА). На этом ос
новании следует признать сомнительным положение, когда по 
величине нетто-ассимиляции в пересчете на единицу массы судят 
о ее более высоком уровне у листопадной лиственницы по срав
нению с вечнозелеными хвойными породами, хотя при расчете 
той же величины на ЬА это различие не подтверждается [Ргу, 
РЬуШрз, 1977]. Кроме того, по исследованиям П. Окер-Блума с 
сотр. [Окег-В1от, КеНотакц 1981; Окег-В1от, Зто1апбег, 1988], 
проверявшими обоснованность использования для хвойных по
род при расчетах фотосинтетической деятельности поверхност
ной или объемной моделей хвои, объемная модель, предполага
ющая усвоение света не только наружными слоями, но и внут
ренними тканями хвои, более соответствовала реальным резуль
татам.

1
I

Исследование листопадных и вечнозеленых хвойных пород 
показало возможность использования 5Ь\\^ в качестве показате
ля для расчета величины годичного и сезонного нетто-фотосин- 
теза [Огеп, 5сЬи1ге, 1986]. По данным германских дендрофизиоло
гов, возглавляемых Э.-Д. Шульце, 5Ь\У отражает преобладаю
щий уровень ФАР, при увеличении которого формируется хвоя с 
большим числом слоев мезофилла и повышенным содержанием 
растворимых углеводов в расчете на единицу площади. Посколь
ку годичное поглощение углерода отдельными слоями крон де
ревьев тесно связано с биомассой листвы (хвои), то произведение 
последней на ЗЬ\У можно использовать в качестве комбиниро
ванного структурного индекса для расчетов поглощения С02 раз
ными слоями крон деревьев и лесного полога [ЗсЫйяе, 1970].

Как правило, более низкая ЗЬА, или большая толщина листа, 
считается адаптивным свойством растений, способствующим бо- 

интенсивному максимальному фотосинтезу, что вначале де
тально было изучено на примере сельскохозяйственных и диких 
травянистых растений [Вргктап, Но1т§:геп, 1962; Ватез ес а1., 
1969; Реагсе е1 а1., 1969; КЬап, Тзипоба, 1970; Ие1апеу, 1974; Ропз, 
1977; Ьои\уегзе, Хшеегбе, 1977; и др.], а позже появилось много ис
следований и для древесных пород [Зщггескц 1975; №1зоп, 
МюЬае1, 1982; Согге, 1983; Ку^геп, КеИошШ, 1983; 1ипк, 1986; 
Каг1$8оп, №гбе11, 1988; ОгаШш, 1997; ЫппетеК е1 а1., 1999; и др.]. 
Все это дает основание считать ЗЬА экофизиологическим пока
зателем, характеризующим как потенциальную интенсивность 
фотосинтеза [В^гктап, 1981; 1ипк, 1985; \Уоо§е, Вагбеп, 1987], так 
и продуктивность фотосинтеза, если учитывать продолжитель
ность ассимиляционного периода и возрастную структуру листвы 
у вечнозеленых растений.

лее
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В экологической, в том числе и в лесоведческой, литературе 
индекс ЗЬА вместо 5Ь\У как показатель,чаще употребляется 

более связанный с понятием ЬА растений. Хотя количественные | 
значения ЗЬА и 5Ь\У обусловлены одними и теми же внутренни
ми (структура и возраст листа, генетическая обусловленность и 
т.д.) и внешними (проявление экологических факторов) причина
ми, показатель ЗЬА позволяет доступно и более наглядно истол
ковывать многие особенности и закономерности аут- и синэколо-
гического плана.

Наличие такой связи ЗЬА с внешними размерами и анатоми
ческой структурой листьев в слое полога растительных сооб
ществ с разными условиями местопроизрастания обусловило про
ведение сравнительных исследований с разной тематической 
направленностью: морфолого-анатомической [Ьее, ОгаЬат, 1986; 
Воп§егз, Рорта, 1990; Ьец ЬесЬохуюг, 1990; 51е\уаг1 а а1., 1990; 
Воронин и др., 2003; Пьянков, Кондрачук, 2003; и др.], морфоло
го-физиологической [Сотзюск, ЕЫепп§ег, 1990; 51е\уаг1 е1 а1., 
1990], с позиций продолжительности жизни листьев [К.еюЬ е1 а1., 
1991; ^аггеп, Абатз, 2000], обеспеченности растений элементами 
минерального питания [Воп^егз, Рорша, 1991; ВаИег, ТНотаз, 
2005], хода сукцессии в лесах разных природных зон [1ипк, 1986; 
31е^ай е1 а1., 1990; КеюЬ е1 а1., 1994], в связи с высотным градиен
том местности [>Уоос1\уагс1, 1983; и др.].

Морфологические характеристики листьев связаны с генети
чески закрепленной дифференциацией физиологических свойств. 
Так, для 20 сортов овса средние показатели ЗЬ\У коррелируют с 
уровнем нетто-фотосинтеза [Спз\уе1, ЗЫЫез, 1971]. Среди ин- 
бридных линий двух подвидов подорожника большого линия с бо
лее низкой ЗЬА, т.е. с более высоким 5Ь\У, имела более высокую 
интенсивность фотосинтеза, причем большую долю сухого веще
ства в листьях нельзя было объяснить только повышенным со
держанием в них углеводов [Оцкз1га, ЬашЪегз, 1986].

В последнее время большое влияние уделяется физиологиче
ским процессам содержания азота (Г^) в листьях. При этом, по 
мнению многих авторов, имеет значение способ расчета листо
вого азота: на единицу площади или единицу массы листа. 
А.Дж. Петерсон и его соавторы [Ре1егзоп е1 а1., 1989] считают, что 
содержание N в листьях может быть выражено и на той, и на дру
гой основе, если при расчете связи ассимиляции углерода и кон
центрации азота применяется множественная регрессия с вклю
чением показателя ЗЬА. В целом, как правило, концентрация азо
та в листьях положительно коррелирует с нетто-фотосинтезом. 
Различия в интенсивности фотосинтеза связаны с изменениями
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8ЬА и содержания азота в единице массы листа, а при световом 
насыщении (например, на открытом месте) - и в единице площа
ди поверхности листа [РюШ, Моопеу, 1983; Е115\уойЬ е! а1., 1993; 
К1оерре1, 1998; Маггоп, Сеи1ешап8, 2006]. Иными словами, поступ
ление азота в листья и увеличение интенсивности фотосинтеза 
происходит одновременно с конструированием клеточной стенки, 
и листья с низкой 8ЬА требуют больше ресурсов на ее конструи
рование [М1уаха\уа е! а1., 1998].

Дальнейшее развитие теории взаимосвязи фотосинтеза с мор
фологией, анатомией и химизмом листьев (хвои) побудило вклю
чать все новые структуры и компоненты анализа, главные из ко
торых, кроме обсужденных выше, следующие: возраст листа - 
как у листопадных, так и вечнозеленых видов, возраст дерева 
[Цельникер, Малкина, 1983], степень теневыносливости, особен
ности стратегии вида при демутации сообществ, обусловленные 
изменением ферментативного метаболизма. Так, исследования в 
тропических лесах Австралии показали, что связь высоких пока
зателей 8ЬА листьев пионерных древесных видов по сравнению с 
видами коренного леса связана с большим содержанием цито
плазмы, уменьшающим долю сухого вещества в единице массы 
листьев. Это, в свою очередь, обусловлено повышением: 1) ак
тивности нитрат-редуктазы, 2) общего количества хлорофилла, 
3) соотношением хлорофиллов Ыа, 4) изменением изоформы хло- 
ропластов [8ге^ай е1 а1., 1990].

Общим для этих исследований результатом следует признать 
наличие (гораздо реже — отсутствие) статистически значимых 
связей 8ЬА, с одной стороны, и морфологических, физиологиче
ских и экологических признаков на уровне популяций, видов 
растительных сообществ, с другой. Если раньше предпринима
лись попытки использования 8ЬА в качестве количественной ха
рактеристики какого-либо одного экологического признака рас
тений, например светолюбия [Ананьева, Кашкарова, 1978], то 
сейчас 8ЬА и 8Ь\У признаются интегральными показателями ши
рокого экологического содержания [МесНпа, 1984; 8ресЬ(, 8ресЫ, 
1989; и др.], которые можно считать нормативными признаками 
отдельных лесообразующих пород [Руднев, Мусаев, 1986; Ермо
лова, Уткин, 1998; Уткин и др., 1997].

Воздействие внутренних и внешних факторов на изменение 
8ЬА проявляется неодинаково на разных уровнях организации 
материи, с чем необходимо считаться при оценке результатов ис
следований, появляющихся в последнее время. Например, в дре
востое Рьсеа тапапа в течение года проводили измерения газооб
мена на уровне побега, ветви и всего древостоя в целом. Были об-

и
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Таблица 9
Основные факторы, влияющие на 8ЬА, и способы их выражения для разных биологических систем

Внутренние факторы Основные внешние факторыУровень
органи
зации

Стадия онтоге
неза

Минеральное
питание

Концентрация
со2СветГенотип Температура Влага

Ткань
(часть
листа)

Анатомические 
различия тканей 
или частей листа

Различие воз
раста тканей 
или частей 
листа
Различие воз
раста листьев 
на побеге, рас
тении
Различие воз
раста и стадий 
онтогенеза 
особей
Различие воз
растного и он
тогенетическо
го спектра по
пуляций 
Различие типа 
онтогенетиче
ского развития

Различие в ос
вещенности 
разных частей 
листа
Различие в 
освещенности 
листьев на рас
тении, в пологе 
Различие осве
щенности рас
тений; фотопе
риод
Различие попу
ляций в свето
вом поле

Орган
(лист,
побег)

Распределение влаги и 
минеральных веществ по 
органам растений

Морфологические 
и анатомические 
различия листьев 
одной особи 
Биологические 
различия особей в 
популяции, раз
личие пола 
Биологические 
различия популя
ций (разновид
ностей, сортов)

Градиент тем
пературы 
слое раститель
ности
Различие микроусловий по факторам среды и 
индивидуальные реакции особей на их 
воздействия

в
Градиент 
СС>2 в слое 
раститель
ности

Особь
(расте
ние)

Популя
ция

Различие в механизмах адаптационных 
реакций отдельных популяций (сорта, 
разновидности) на воздействие факторов 
среды

Различия в 
отношениях 
к низким и 
высоким 
концентра
циям СО2

Видовые биологи
ческие различия 
(экобиоморфы, 
экотипы)
Набор видов, различающихся по биологическим особенностям, отношению к экологическим факторам, по 
адаптивным реакциям

ГелиоморфыВид Термоморфы Трофомор- Гидромор-
фы фы

Сооб
щество



наружены тесные соответствия между морфологическими и фи
зиологическими параметрами на разных уровнях, направленные 
на увеличение оптимизации производительности фотосинтеза на 
каждой ступени [КаушеШ е! а1., 2002]. Однако и сейчас полнота и 
глубина изучения этого вопроса на отдельных уровнях остается 
неравноценной. Не касаясь глубоко уровней клетки и клеточных 
органелл, о чем отчасти упоминалось в предыдущих ссылках, 
приводим последовательность уровней, на которых могут быть 
рассмотрены разные факторы воздействия на ЗЬА (табл. 9). За
метим, что дифференциация факторов воздействия на «внутрен
ние» и «внешние» довольно условна, поскольку, начиная с уровня 
особи (а иногда и органа), воздействия общих для местообитания 
внешних факторов трансформируются внутренними генотипиче
скими особенностями растений (вида, популяции и т.д.), их адап
тивными реакциями на тот или иной фактор.

В общем объеме информации об ЗЬА наибольшее число све
дений имеется для видов и популяций (древостой, посевы), мень
ше для особей и еще меньше - для сообществ.

Известно, что у деревьев средней полосы разрастание листь
ев после появления из почки протекает более или менее равно
мерно, или у них имеется несколько меристематических зон, что 
затрудняет возможность исследования динамики ЗЬА их тканей 
[Артюшенко, Соколов, 1952]. Изменение ЗЬА с возрастом тканей 
лучше изучено на злаках, разрастание листа которых начинается 
в месте прикрепления его к стеблю, и все зоны листа последова
тельно проходят идентичные стадии развития тканей, хотя с воз
растом в зоне меристематической активности листа усиливается 
его рост в толщину. Последнее обусловливает положение, когда 
у листа, например, пшеницы ЗЬА тканей на конце листа без уче
та срединной жилки оказывается на 23%, а с жилкой на 38% боль
ше по сравнению с тканями в основании листа [Кашзоп е! а1., 
1987]. Исследования Д.В. Макдама и Ч.Д. Нельсона [МсПат, 
ИеЬоп, 1987] на листьях злака Рез(иса агипдхпасеа показали, что в 
зоне меристематической активности тканей значения ЗЬА наи
меньшие и увеличиваются в зоне растяжения клеток, достигая 
максимума в зоне их взросления, т.е. в направлении от основания 
к концу листа.

Таким образом, ЗЬА целого листа злаков после появления его 
кончика из трубки быстро уменьшается (для пшеницы в течение 
10 дней), затем значение ЗЬА стабилизируется, и этот уровень 
можно считать видовой и сортовой характеристикой [Кашзоп е! 
а1., 1987]. Однако это не исключает различных значений ЗЬА в 
пределах листа, что необходимо учитывать при использовании
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метода высечек, особенно для листьев с крупной центральной 
жилкой, например кукурузы [Росс, 1967]. При осеннем оттоке ас- 
симилятов в начале пожелтения листа ЗЬА нижних листьев зла
ков может вновь повышаться [Мяги, Росс, 1969]. То же отмечает
ся и при затенении нижних листьев верхними [Камзол е1 а1., 1987].

Казалось бы, что появляющиеся позднее нижних, верхние ли
стья злаков, как более молодые, должны иметь и более высокие 
значения ЗЬА, чего, однако, не наблюдается из-за совместного 
действия многих факторов: изменения освещенности при взаимо- 
затенении листьев, степени такого затенения и, прежде всего био
логических и экологических особенностей вида. Так, у растущих 
при полном дневном свете однолетних культур или луговых видов 
более поздним листьям чаще всего свойственна более ксеро- 
морфная структура [Епепс! е! а1., 1962; Мяги, Росс, 1969; §е81ак е! 
а1., 1978; \УПзоп, 1977; Милютин, 1979; Ра1п, КЬаПасЬагууа, 1984; 
Ра^зоп е! а1., 1987]. Поэтому для анализа морфолого-анатомиче
ской структуры листьев злаковых сельскохозяйственных культур 
используют наибольший (так называемый «флаговый») лист, 
обычно 4-7-й по времени появления у разных видов и сортов.

У лесных подпологовых растений может быть обратная зако
номерность. По наблюдениям П. Элиаша [ЕНа$, 1980], в дубово
грабовом лесу у медуницы аптечной и окопника клубненосного 
листья поздних сроков образования имели более высокую ЗЬА, 
чем старшие листья. Аналогичная закономерность свойственна и 
побегам малины [наши расчеты по данным Югаптац 1940], побе
гам подпологового листопадного кустарника Азтта (гИоЬа 
[Уош1§, 1985]. Объяснением этому может служить, помимо мень
шего возраста верхних листьев, ослабление потоков ФАР под по
лог леса после распускания листвы деревьев, а также увеличение 
массы старых листьев, что сопровождается уменьшением числен
ных значений ЗЬА.

При определении среднего для растения значения ЗЬА важны 
количественные соотношения площади листьев с разными значе
ниями ЗЬА. У сельскохозяйственных культур и луговых трав 
вариации средней ЗЬА соответствуют изменению средней ЗЬА 
отдельных листьев и с возрастом растения, как правило, умень
шаются [\Уоос1\уагс1, 1979; Фотосинтез, продуктивность ...» 1989], 
а к концу вегетации могут несколько возрастать [Росс, Нильсен, 
1966; Ватез е! а1., 1969; ЬотЪой', ЗЫЫез, 1970; Капралова, 1975]. 
Опыты с тенелюбивым лесным однолетником недотрогой мелко
цветковой [Еуапз, НисШез, 1961] показали, что в процессе разви
тия растений достижение максимального уровня ЗЬА происходит 
в соответствии с теми световыми условиями, при которых расте-
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ние существует. При освещенности в 7% от полного дневного све
та ЗЬА очень быстро возрастает в онтогенезе и достигает гораз
до большего уровня, чем при 42%-ном освещении, а в варианте 
полного дневного света значение ЗЬА остается стабильным или 
несколько снижается. Очень сходные изменения получены для 
этого же вида и в других местообитаниях [КпеЪйгзсЬ, 1992]. 
Перенос растения в условия большего освещения или затенения 
влечет за собой соответственно снижение или, напротив, возрас
тание значений ЗЬА.

Для листопадных (лиственных и хвойных) видов важным мор
фологическим фактором, влияющим на определение средних 
значений ЗЬА у древесных пород, является структура листового 
аппарата по типам побегов. Если размеры, площадь и масса ли
стьев с укороченных побегов (брахибластов), появляющихся на 
растениях раньше и в короткие сроки, рано стабилизируются, то 
листья ростовых побегов (ауксибластов) появляются в течение 
продолжительного периода, всегда представлены более молоды
ми и различающимися между собой по возрасту метамерами. 
Листья ростовых побегов при одинаковых размерах, как правило, 
легче листьев укороченных побегов, поэтому их ЗЬА почти все
гда выше [Ермолова и др., 2000, 2001]. Отклонения от этого пра
вила связаны с морфологией кроны. Например, у взрослых де
ревьев тополя и лиственницы ЗЬА на укороченных побегах боль
ше, чем ЗЬА ауксибластов, так как последние располагаются, как 
правило, в верхних или наружных частях кроны и испытывают 
влияние более высокой радиации [РоИагб е! а1., 1972; Ке1зоп, 
М1сЬае1, 1982; Цельникер, 1997].

Не менее трудно определять средние значения ЗЬА у видов 
только с ростовыми побегами (ильмовые, ивы, отчасти ольха и 
Др.). Сходная картина обнаружена у листьев эвкалипта, двух ви
дов дуба и ростовых побегов березы [Оо1еу, 1978; Уна§Ь, 1979; 
Айстзоп, 1984]. В частности, при высокой плотности потока сум
марной солнечной радиации ЗЬА снижается до 50-го дня жизни 
всходов (у эвкалипта) или стабилизируется на более низком уров
не (у березы), чем при низкой плотности светового потока, при 
котором ЗЬА повышается и стабилизируется на более высоком 
уровне.

По нашим наблюдениям, последовательно появляющиеся на 
ростовых побегах березы листья имеют ЗЬА, увеличивающуюся 
от основания побега к середине, а затем вновь уменьшающуюся к 
его концу [Ермолова и др., 2000]. То же и у липы, по данным^Фро
лова, Куклаевой [1989]. Особенностью ростовых побегов березы 
является то, что первые 2-3 листа соответствуют по времени ПО-
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морфологии укороченным побегам и имеют одинако- 
ЗЬА, более низкую, чем последующие листья.

явления и
вую с ними
Подобная закономерность наблюдается у сеянцев березы эле
гантной (Веш1а аНе^ше/шз) в Канаде, у которой ранние листья 
весенней генерации существенно отличаются от более поздних. 
К тому же весенние листья испытывают влияние предыдущего 

почках закладывались системы метамеров, и более 
при изменении световых условий [ЬаЬгецие е1 а!., 1989].

года, когда в 
пластичны
Такие модели поведения наблюдаются у древесных пород в дру
гих географических зонах и экологических условиях.

Сравнение вегетативных и генеративных побегов березы бу
мажной показывает, что ЗЬА генеративных побегов бывает 
больше и быстрее увеличивается после их появления из почек, 
чем у вегетативных [Саезаг, МасёопаЮ, 1983].

Еще более сложная картина возрастных изменений листового 
аппарата встречается у вечнозеленых, в частности хвойных, ви
дов, хвоя которых может держаться на дереве 10-12 и более лет. 
Например, у сосны замечательной вариации ЗЬА, зависящие от 
возраста хвои, составляют 10%, а от возраста древостоя и увели
чения глубины пролога - 74% [Веегз, Ьапе, 1987]. У хвойных по
род наибольшие изменения значений ЗЬА в течение вегетацион
ного сезона бывают у хвои текущего года [ЗЬеКоп, 5\УЙ2ег, 1984; 
МсМийпе е1 е1., 1986]. Так, у сосен Ртиз з1гоЬиз и Р. гиЪепз к осе
ни ЗЬА этой хвои почти сравнивается с хвоей предшествующего 
года [Реппег, ПеЫопбе, 1996]. Дж. Фловер-Эллис [Р1о\уег-Е1Нз, 
1993], исследуя соотношения морфологических характеристик 
при развитии кроны ели, пыталась выяснить, за счет чего проис
ходит увеличение с возрастом массы хвои. Для этого в хвое и по
бегах определяли содержание крахмала и растворимых углево
дов, принимая при определении роста хвои и побегов в течение 
сезона за основу остаточную сухую массу (т.е. исключались опре
деляемые углеводы). Масса хвои в течение сезона вегетации про
должает расти и после того, как достигнута конечная длина, даже 
при исключении из расчетов определяемых углеводов. По мне
нию автора, при анализе роста хвои целесообразно учитывать 
«остаточную сухую массу» в качестве отдельной переменной ве
личины. К сожалению, проверка гипотезы вторичного роста кси
лемы или флоэмы хвои не всегда дает положительный результат. 
Так, у пихты бальзамической при непостоянном числе рядов кле
ток по классам возраста хвои нет определенного тренда, и разли
чия в числе рядов невелики [СПшоге е1 а1., 1995]. Сделаны также 
попытки определить влияние растворимых углеводов на измене
ния значений ЗЬА листьев листопадных деревьев умеренной



зоны. В солнечную погоду увеличение концентрации углеводов 
в листьях приводит к снижению ЗЬА по сравнению с пасмурным 
днем, при этом уровень растворимых углеводов отражает интен
сивность фотосинтеза [ЫсЬ1еп*Ъа1ег, 1985].

Средние сортовые и внутривидовые различия ЗЬА могут 
быть существенны как для сельскохозяйственных растений [Кал- 
лис и др., 1974; Ка\Узоп е1 а1., 1987], так и для древесных: осины ди
плоидной и триплоидной форм в Эстонии [Тамм, 1975], разных по 
происхождению разновидностей сосны Банкса [Ма^пиззеп е1 а1., 
1986]. У триплоидной осины к тому же листья распускались поз
же, обычно быстрее достигали своей окончательной массы и бы
ли более тяжелыми, имея при равной площади листовой поверх
ности более низкие значения ЗЬА [Тамм, Росс, 1980]. Не столь яв
но на ЗЬА листьев влияет пол растений. Наши расчеты по дан
ным А.М. Ильина [1969] дали следующие величины ЗЬА для оси
ны двух женских и двух мужских клонов: 141 и 100 против 129 и 
126 см2 г-1 абсолютно сухой массы, соответственно, т.е. с меньшим 

! разбросом значений для мужских особей.
Реакции растений на повышенный уровень С02 видоспеци

фичны, не всегда проявляются в заметном снижении ЗЬА листьев 
[Раиегзоп, Р1ш1, 1980] и связаны с сукцессионным статусом видов 
[Клппеу, ЬтгоЙ1, 1992].

Данные большинства авторов и на их основе наши расчеты 
указывают на уменьшение или стабильные значения ЗЬА листо
падных древесных пород в течение вегетационного сезона [Смир
нов, 1964; Агакз, 1972; Рогб, Ке\уЬоШ, 1971; Эюктап еЬа!., 1985; 
КигасЫ е1 а1., 1992]. При этом амплитуда колебаний ЗЬА по вре
мени в верхней части полога больше, чем в нижней части [Уилк, 
1985, 1986]. Подробные исследования массы, площади поверхно
сти и ЗЬА в сезонной динамике листьев листопадных деревьев 
предпринимались неоднократно [Уапзеуегеп, 1973; Мазагоу^оуа, 
Ро2§а], 1988; Уипк, 1986; К1оерре1 е! а1., 1993; ЕзсЬепЬасЬ, Карреп, 
1996]. После появления из почек в период распускания (растяги
вания) листьев их ЗЬА сначала повышается, а затем, по мере рос
та листа в толщину, понижается и стабилизируется на некотором 
уровне, характерном для видов разной степени светолюбия и те
невыносливости или теневых и световых листьев в пределах по
лога или кроны зарослей [Зашрзоп, ЗапнзсЬ, 1935; Бранд, Тагеева, 
1967; Ни§Ьез М.К., 1971; №1зоп, МюЬае1, 1982; 1ауазекега, 51оз8ег, 
1988; КШт§Ьеск, Созвал, 1988]. Сходный характер сезонных из
менений ЗЬА свойствен и листьям тропических древесных бамбу
ков и ксероморфных кустарников [Тау1ог, 1970; РюМ, Моопеу, 
1983; ВишаШа е1 а1., 1991; Ып е* а!., 2004]. К концу сезона наблю-
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дается некоторое увеличение уровня ЗЬА в результате оттока 
питательных веществ в запасающие органы растений, как по на
шим расчетам, так и по мнению многих авторов [Ып е* а1., 2004; 
Андреяшкина, 1971]. Все встречающиеся в литературе отклоне
ния от рассмотренной динамики ЗЬА для древесных видов чаще 
всего связаны с непродолжительными наблюдениями, которые 
«вписывались» лишь в некоторые отрезки этой кривой, не захва
тывая ее целиком [ЕН&5, Мазаптёоуа, 1980].

У листьев вечнозеленых лиственных деревьев, кустарников, 
кустарничков и трав возрастная динамика ЗЬА имеет сходный 
характер с листопадными видами: молодые листья всегда харак
теризуются большей ЗЬА, чем старые [ЛУЫиакег, 1962; Каменец
кая и др., 1973; \Уе$Ппап, Побеге, 1977; КагЬзоп, 1985; Коикоига, 
1987; ТгаЪапск, Мё1Ьу, 1988]. Но воздействие внешних факторов 
может иногда нарушать эту закономерность. Так, в опыте с удо
брением 10-, 40- и 70-дневные листья рододендрона понтийского 
имели ЗЬА, соответственно, 149, 167 и 107 см2 г-1, тогда как без 
удобрений - 162,98 и 87 см2 г-1 [Сго8з, 1975]. Перед опадением ли
стьев, как уже упоминалось, их ЗЬА увеличивается из-за умень
шения массы вследствие оттока питательных веществ [ЛУЫНакег 
е1 аЬ, 1962].

Для вечнозеленых хвойных пород нами не встречено ни одно
го свидетельства об увеличении ЗЬА с возрастом хвои на побегах 
разных лет ее формирования. Исключение составляют данные 
Н.И. Дороничева [1969], полученные при определении площади 
поверхности хвои упоминавшимся выше методом адсорбции ме
тиленовой сини на ее поверхности. Причиной этого может быть 
тот факт, что с возрастом эпидермис и кутикула частично отсла
иваются, поверхность хвои покрывается неровностями и складка
ми без увеличения площади мезофила. В остальных случаях ЗЬА 
хвои текущего года была выше, чем у более старой. Это касается 
всех исследованных пород: лжетсуги тисолистной или дугласовой 
пихты [Ье1 Шо, Вег§, 1979; ЗпиА, \Уапп§, 1981; Вог^ЬеШ, 
Уепёгатт, 1986], разных видов сосны [Вепеке, Наугапек, 1980; 
ЗЬекоп, 8\укгег, 1984; 1окп8оп е1 а1., 1985; \Уагш§ е1 а1., 1990; Иакоп, 
Меззша, 1995], ели [На§ег, 31егЬа, 1985]. При раздельном опреде
лении ЗЬА для хвои ели разного возраста точность средних значе
ний намного выше, чем при определении ЗЬА независимо от воз
раста, но в разных слоях полога 17-летнего насаждения. Для каж
дого слоя здесь средняя величина ЗЬА определена в 50 ± 17 см2 г4 
[На§ег, 31егЬа, 1985]. В сезонной динамике происходит постепен
ное уменьшение ЗЬА у хвои всех возрастов [Ье\уапс1о\У8ка, 1апч8, 
1977; Ро^е11, 1988].
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Влияние возраста деревьев на ЗЬА можно оценить лишь на 
примере одиноко растущих деревьев, так как в древостоях вли
яние «фактора возраста» поглощается воздействием внешних 
факторов, в первую очередь света. Очевидно, здесь играет роль 
то, в каких условиях находятся сравниваемые особи. Если моло
дые растения относятся к подросту под пологом древостоя, то 
их ЗЬА будет выше, чем у старых деревьев. При сравнении 
культур разного возраста необходимо учитывать, что у деревь
ев более старых древостоев возрастает доля теневой хвои 
в кроне, что способствует увеличению среднего значения ЗЬА 
их хвои.

Тем не менее приводим некоторые, хотя и заведомо противо
речивые, результаты подобных исследований для хвойных и ли
ственных лесных древесных пород. У каштана конского возрас
том от 1 до 9 лет ЗЬА снижается на 25% [Роге!, Ые\уЬо1б, 1971]. Со
гласно нашим расчетам по данным В.В. Смирнова (1964), средняя 
за сезон ЗЬА 45-летней березы по сравнению с 7-летней меньше 
на 17-18%, а у нескольких видов дуба по мере увеличения диамет
ра стволов, т.е. старения деревьев, ЗЬА уменьшается в 1.8 раза 
[Мопк е1 а1., 1970]. У подроста вечнозеленого эвкалипта возрас
том до 12 лет ЗЬА достигает значений листопадных деревьев, сни
жаясь позднее до уровня хвойных пород, поскольку листья де
ревьев эвкалипта с возрастом становятся более ксероморфными 
ГЬшёег, 1985].

Для лиственных пород средней полосы: осины, березы, дуба, 
причина, по-видимому, заключается в общем изменении фото- 
синтетического аппарата. По исследованию Ю.Л. Цельникер и 
И.С. Малкиной, у деревьев березы, осины и дуба 1—25 лет по ме
ре увеличения возраста возрастает толщина листа, высота пали
садной паренхимы, число хлоропластов на единицу площади и пр. 
При достижении возраста в 40-60 лет эти показатели изменяют
ся более плавно, а позже начинают уменьшаться. Динамика ин
тенсивности фотосинтеза очень сходна с динамикой изменений в 
структуре листьев [Цельникер, Малкина, 1983].

Результаты подобных исследований для хвойных пород про
тиворечивы. Многие сообщают о снижении уровня ЗЬА хвои с 
возрастом [Гулидова, 1959; СЬаНигуесИ, 5ш§Ь, 1982; ОЬо12, ЫзЬег, 
1982; Тискег е1 а1., 1977: цит. по ЗоЬпзоп е1 а1., 1982; Вгапс! е1 а!., 
1987; Цельникер, 1997; ЗсЬиЬе е1 а1., 1995]. В то же время име
ются свидетельства достоверного постоянства ЗЬА хвои сосны 
Эллиота в культурах 8—34-летнего возраста и увеличения ЗЬА 
хвои сосны ладанной по мере увеличения возраста деревьев с 
17 до 180 лет [СЬо1г, Р1зЬег, 1982; СЬаШнуесИ, Зш^Ь, 1982].
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Чтобы объяснить влияние снижения ЗЬА на продукцию дре
весины, выдвинуты две гипотезы: 1) при увеличении фитомассы 
хвои возрастает ее дыхание; 2) при снижении ЗЬА происходит ре
дукция фотосинтеза. В результате нетто-фотосинтез на единицу 
площади для однолетней хвои двух видов сосен у средневозраст
ных деревьев на 14-30% ниже, чем у молодых [Уос1ег е! а1., 1994]. 
Но нет разногласий в том, что у ювенильных растений всех био
морф и экотипов (для древесных - у сеянцев и подроста) ЗЬА все
гда выше, чем у взрослых, что также говорит в пользу вышепри
веденных гипотез.

Что касается внешних факторов воздействия, то наиболее оче
видной, раньше и лучше всего исследованной причиной дифферен
циации ЗЬА является световой режим. Изучение адаптаций расте
ний к свету в природе позволило обнаружить солнечно-теневую 
дихотомию их листьев. Почти во всех исследованиях экологиче
ского направления выделяются листья светового и теневого типа, 
имеющие разные размеры, строение и физиологические проявлен 
ния, прежде всего разную толщину листовых пластинок и хвои 
[Ватапп, 1911; \У1Шатз, 1954; Оскретков, 1956; ЗШтгезкц 1975; N0- 
Ье1, 1977; ЗсЬи1ге е! а1., 1977; Вепеске е! а1., 1981; Иу§геп, КеИотакз, 
1983; 1ауазекега, ЗсЫоззег, 1988]. ЗЬА в верхней и нижней частях 
древостоя, а также в наружной и внутренней частях кроны может 
различаться в несколько раз, являясь способом акклиматизации к 
световым условиям в пологе [Рождественский и др., 1986; Ваш! е! 
а1., 1987; ЕИа§, 1990; Кобат, То§азЫ, 1995; Мппете!з, 1996; АзЫоп е! 
а1., 1998; Кепейс, Зеутоиг, 1999; Мопзегис!, МагзсЬаП, 1999]. Показа
но также, что частота встречаемости уровня ЗЬА хвои в древостое 
пихты бальзамической подчинена нормальному распределению 
[Вегтег е! а1., 2001], и в определенных условиях ЗЬА может слу
жить световой характеристикой полога, так как доля увеличения 
этого показателя от верхнего до нижнего предела кроны в древо
стое относительно постоянна для породы [НшсЫпзоп е! а1., 1986].

При этом разным видам свойственна различная приспособи
тельная способность к уровню освещенности [Ьойг, 1952; 
Ьипс1е§агс1, 1957; Ьойт, Напзеп, 1963; 1аскзоп, 1967; Кгие^ег, КлиН, 
1969; ЬоасЬ, 1970; Фролов, 1977; КакиЬап, 1988; Зи2ик1 е! а1., 1990; 
Ватте!, АзЬ, 1992; №тете($, 1996; Кдтига е! аЬ, 1998; ВаЙег, ТЬотаз, 
2005]. Это подтвердили прямые эксперименты с изменением ос
вещенности для травянистых подпологовых видов [Еуапз, Ни^Ьез, 
1961; Ни^Нез, Еуапз, 1962; РаскЬат, АУПНз, 1977; РаПегзоп е! а1., 
1977; Нип1, НаШ§ап, 1981; ЗсЬаГег, Ьип§е, 1988; РооПег, Еуапз, 1998 
и др.] и сельскохозяйственных культур [1оЬапззоп, 1987; Епепб е! 
а!., 1962; Соорег, 1966; Ка^зоп е! а!., 1987 и др.]
т
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Эксперименты с древесными видами проводились в основном 
на сеянцах в посадках и в естественных молодняках березы [Агакз, 
1972; Аёстзоп, 1973; ОфН8( е1 а1., 1982; Абапзоп, 1984; Ыпёег, Коок, 
1984], эвкалипта [Эо1еу, 1978], двух видов кастанопсиса [Нпокц 
1сЫпо, 1998], дугласовой пихты [Эге\у, Регге1, 1977], кипариса бо
лотного [ЫеиГеШ, 1989], ивы [рИТегесез ш сЬепнса!..., 1985], перси
ка [Карре1, Р1оге, 1983] и других пород [\Уаззтк е! а1., 1956; 
КЫтапаЪе, 8Ыёе1, 1968; Цельникер,1978; ^аНасе, Эишт, 1980; 
Цельникер и др., 1988; 1опез, МсЬеоё, 1990; 8тпЬ, 1991; 1§Ъапи§о, 
1992; 81апё, Вегбп, 1998]. Во всех регионах мира, включая тро
пики, результаты оказались сходными [\Уеп е1 а1., 1999]. В Мекси
ке проводились эксперименты с десятью древесными породами 
тропического дождевого леса [Рорта, Воп§ег, 1988], а в Венесуэ
ле с 68 видами деревьев, кустарников и пальм [Вог&ез, Рорта, 
1991]. В Уганде испытывали рост саженцев разных сортов кофе 
при освещенности от 12 до 100% полного дневного света [Них1еу, 
1967]. Во всех случаях при уменьшении освещенности 8ЬА повы
шается, но это повышение не коррелирует с толерантностью ви
да к затенению.

М. Араки [Агак1, 1972а, 1972Ь], детально изучавший сезонную 
динамику освещенности, массы, площади поверхности и толщины 
листьев в разных слоях полога молодняка березы плосколистной, 
выявил ряд закономерностей, свойственных, очевидно, любому 
пологу леса. Согласно его данным, 1) начальная точка снижения 
8ЬА в пологе лежит на уровне 70% освещенности; 2) в слое свето
вых листьев увеличение толщины листа от 0.13 до 0.22 мм снижа
ет 8ЬА с 350 до 100 см2 г-1, а в зоне затенения - с 370 до 200 см2 г-1; 
3) светопроницаемость пластинки (Н§Ь1 1гап8гшз51ЬШ1у о? Ыаёе) в 
пределах 0.5-1.5% сочетается с увеличением 8ЬА со 190 (для све
товых листьев) и 200 (для теневых листьев) до 370 см2 г-1; 4) рас
стояние между слоями листовой поверхности находится в преде
лах 20—40 см и рассчитывается по соотношению (ЬА1-1 )Н-Н 
где Н - высота насаждения, Нп к - высота начала кроны; 5) связь 
между 8ЬА (см2 г-1) и относительной освещенностью (КЫ, %) вы
ражается следующим уравнением:

1о§ 8ЬА = -Ь 1о§ КЫ + 1о§ а,

где а, Ь — коэффициенты. Регрессии КЫ-8ЬА получаются для от
дельных особей с небольшими дисперсиями и, поскольку осенью 
листья вдвое тяжелее, чем весной, то введение коррекции по вре
мени усиливало тесноту связи в уравнении (3.1).

Для разных древесных пород и при разной густоте древостоя 
значения коэффициентов уравнения (3.1) будут меняться, что

;

*

и.к.»

(3.1)
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обусловлено массой листвы и характером ее вертикального рас
пределения в пологе. Сравнение листопадных (лиственниц и ли
ственных) и вечнозеленых пород свидетельствует, что у послед
них увеличение 8ЬА с глубиной полога происходит постепенно, 
а разница значений между верхней и нижней частями полога 
составляет 1.5-2.0 раза, у листопадных - до 2.5-5.0 раз [Таба1а, 
1970].

Что касается продолжительности освещения, то уменьшению 
8ЬА способствует увеличение суммарной солнечной радиации 
[Рпепб е1 а1., 1962; СЬаЬо! е* а1., 1979; В]'огктап, 1981]. Например, 
на 8ЬА хризантемы - растения короткого дня слабое продолжи
тельное освещение оказывает такое же действие, как более ин
тенсивная радиация в меньший промежуток времени [Ни§Ьез, 
1973]. В то же время растения светолюбивой сои при экспониро
вании их в течение 14 часов при высокой радиации формируют в 
1.7 раза более низкую 8ЬА листьев, чем при добавлении к семи 
часам высокой радиации семь часов низкого «некондиционного» 
облучения, недостаточного для фотосинтеза [СЬаиеПоп, 8Пуш8, 
1979].

Изменения освещенности могут быть вызваны различной 
плотностью популяций или господствующего полога, что у сель
скохозяйственных культур обусловлено нормой высева семян 
[Капралова, 1975; Тооминг, Таметс, 1984; Ка\Узоп е1 а1., 1987], а у 
лесных растений - частичной вырубкой, самоизреживанием или 
плотностью закладки культур. При увеличении плотности попу
ляции или ее полога 8ЬА повышается как у лиственных древес
ных и кустарниковых пород [МсЬаи^Ыт, Мас^шюк, 1968; КаЮ, 
8е§а\уа, 1973; Ье\уапс1о\у$ка, 1апч8, 1977; Тискег, Епнтпщфат, 1977; 
Ие1 Кк>, Вег§, 1979; Носкег, 1982; Муегз е! а1., 1987; Реагсу, 1987; 
Тискег е1 а1., 1987], так и с увеличением плотности популяции или 
ее полога у лесных трав [Каллис и др., 1974; Буткус, Буткене, 
1980].

При более детальных исследованиях на разных уровнях поло
га или разных по высоте частях растения обнаруживается, что 
8ЬА увеличивается по мере углубления в толщу полога. Это свя
зано с уменьшением освещенности как в травянистых сообщест
вах, у лиан и кустарников [Ананьева, Кашкарова, 1978; Кашкаро- 
ва, 1978; Кпарр, Ргапк, 1985; ЕШЙ, 1992; Комарова, 1992], так и, 
особенно, в древесных. Изучение анатомических и физиологиче
ских свойств листьев и хвои в разных слоях лесных сообществ 
особенно расширилось в последние десятилетия, благодаря чему 
можно дать обширный список публикаций с указаниями на увели
чение 8ЬА листьев и хвои с углублением по профилю полога или
120



от периферии дерева к стволу. Общие закономерности сохраня
ются как для лиственных пород [\УЬШакег, 1962; \УЬтакег е1 а1., 
1963; Ми11ег, Шзеп, 1965; Гейдеман, 1969; Юга е* а1., 1969; Тас1ак1 
е( а!., 1969; 5сЬи1ге, 1970; Ка№, 8е§а\уа, 1973; 1акис$, Упа§Ь, 1975; 
Горышина и др., 1979; Комарова, Маленко, 1980; Ма8агау1боуа е1 
а1., 1980; Эюкшап е! а1., 1985; 1ипк, 1985, 1986; ОЬегЬаиег, 8*гат, 
1986; На1§егзоп е! а1., 1988; Ни(сЫп$оп е! а1., 1986; ЕИа$, 1990; 
НосЬЫсЬег, 1997; №1пеше18, 1998], так и для хвойных [МсЬаи&Мш, 
Мас1§\У1ск, 1968; Ведь, 1969; 0188е8си, Р1оге8си, 1969; Дороничев, 
1969; 2аУ11коУ8к1, 1981; Уапзеуегеп, 1973; Ктпегзоп е* а1., 1974; 
Яцыно, 1974; Окег-В1от, 1981; Рогс1, 1982; Тгоеп§, Ыпёег, 1982; 
Иу^геп, КеНотакц 1983; Е\уеге, 21ттегшап, 1984; ЗЬекоп, 8\уйгег, 
1984; На§ег, 8гегЬа, 1985; Вог^Ьет, Уепбгатш, 1986; Ма§пи88еп е! 
а1., 1986; 2иИег е1 а1., 1986; Вепеске, Еуапз, 1987; \Уоо§е, Вагс1еп, 
1987; Цельникер и др., 1988; Ро\уе11, 1988; Ва1ё\ут е1 а1., 1997; 
ЕсктиИег, 81егЬа, 2000; Ра1тго1Ь, Нап, 2001].

Отношение разных видов к свету весьма неоднозначно. В ка
ждой географической зоне созданы примерные шкалы светолю- 
бия - теневыносливости древесных пород. Известно также, что 
в процессе онтогенеза эти характеристики для каждого вида мо
гут сильно изменяться. Поскольку показатель 8ЬА листвы в на
стоящее время рассматривается как комплексный экофизиоло- 
гический показатель, появились попытки сопоставления пла
стичности разных видов по отношению к свету, наряду с други
ми свойствами листьев, в том числе и по этому признаку. Пла
стичность видов определялась по степени вариабельности 8ЬА 
листьев при изменении световых условий. Наблюдения в приро
де, опыты по выращиванию саженцев в разных условиях осве
щения и последующему перемещению их в контрастные свето
вые условия показали очень сходные закономерности для видов 
тропических лесов [Сао, 2000; \Уеп еГ а1., 1999], букового леса с 
бамбуковым подлеском [Сао, 2001], видов умеренного пояса 
[\Уакег8, КеюЬ, 1996]. Пластичность видов, в том числе по 8ЬА 
их листьев, определяет их сукцессионный статус. Согласно ис
следованиям в Японии сукцессионной стратегии нескольких дре
весных пород, пионерный вид, средне- и позднесукцессионные 
виды в условиях полной освещенности имели, соответственно, в 
3.6, 1.7 и 1.5 раза меньшую 8ЬА, чем при 5.2% света. Однако сре- 
днесукцессионный экзотический вид, привнесенный в местную 
флору с тропических островов, благодаря амплитуде колебаний 
в 2.6 раза 8ЬА листьев в зависимости от световых условий, полу
чал преимущество в ходе сукцессии [УатазЫш е1 а1., 2000; 
Ва88о\у, Ваггаг, 1997].
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У исследователей нет общего мнения по поводу того, как 
влияет плодородие почвы на изменение 8ЬА. Большинство пола
гает, что между плодородием почвы и ЗЬА листьев или хвои де
ревьев существует положительная связь, т.е. чем плодороднее 
почва, тем выше 8ЬА [ЗЬекоп, Зшкхег, 1984; 1ипк, 1986; Ре1егег, 
Когпег, 1990]. Специальные опыты с удобрениями подтверждают 
этот вывод [Рихтер, 1964; Карманова, 1970; Них1еу, 1976; 
ИкТегепсез тсЬепйса1...,1985; Маике8-3еаг8 е! а1., 1988; Ыш, Титег, 
1996]. В ряде других работ отмечается обратная корреляция меж
ду плодородием почвы или удобрением ее азотом и 8ЬА хвои и 
листьев деревьев [Уапзеуегеп, НегЪаШ8, 1977; Вепеске, 1979] и тра
вянистых растений [СЬаЬо1, 1978].

Так же противоречивы данные о связи ЗЬА листьев и хвои с 
содержанием в них азота и других макроэлементов. У древесных 
видов тропических лесов существует прямая зависимость с высо
кой степенью достоверности между ЗЬА листьев и содержанием в 
них N и Р [ЗоЪгаёо, МесИпа, 1980; МесИпа, К1т§е, 1983]. При недо
статке минерального питания С. Линдер и Д.А. Рук [Ыпс1ег, Коок, 
1984] наблюдали, что при повышении концентрации азота в ли
стьях березы их ЗЬА увеличивается в 2.0-2.5 раза, тогда как Дру
гие авторы [ЗшкЬ е1 а1., 1981; Реагсу, 1987; Каг1880П, Г4огс1е11, 1988] 
указывают на обратную связь между ЗЬА и содержанием N в ли
стьях или хвое.

Значительную роль, помимо содержания N в тканях, играют 
другие факторы, влияющие на величину ЗЬА. Так, у мексикан
ских перечных концентрация N в листьях бывает выше у видов, 
растущих на прогалинах и на открытом месте, где ЗЬА листьев 
ниже, чем под пологом леса [Моопеу е1 а1., 1984]. Подобно этому 
в горах Новой Зеландии в листьях растений трех жизненных 
форм (древесных, кустарниковых и травянистых) концентрация 
N увеличивается с возрастанием высоты над уровнем моря, а ЗЬА 
при этом уменьшается так же, как и размеры листьев, о чем бу
дет сказано ниже [Когпег е! а1., 1986]. По данным П.П. Трескина, 
после удобрения культур ели ЗЬА хвои изменяется незначитель
но (лишь слегка увеличивается в нижней части кроны), а при ис
ключении корневой конкуренции уменьшается на 10-25% [Тре- 
скин, 1983]. Не влияло внесение удобрений на ЗЬА лиственных 
древесных видов Канады [Вакег, Т1юта8, 2005]. Опыты в посевах 
пшеницы в условиях, когда основной фактор формирования лис
та - влажность почвы, показали, что ЗЬА ее листьев не реагиру
ет на изменение минерального питания [Милютин, 1979].

При изучении влияния содержания N в листьях и хвое на вели
чину их ЗЬА имеет значение, когда брались образцы, так как осе-
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нью при оттоке питательных веществ из листьев их 8ЬА умень
шается [01апс1, 1963]. На бедных органикой почвах отток пита
тельных веществ происходит более интенсивно, отчего 8ЬА опав
ших листьев оказывается выше, чем на богатых почвах 
[ЗгасЬигзк!, 2шгка, 1975]. На плодородных почвах тропического 
дождевого леса из трех исследованных видов деревьев у двух ли
стья при опадении теряют 9-14% исходного веса, а у третьего ста
новятся даже тяжелее на 3% [Ебхуагбз, 1977]. То же самое можно 
сказать о богатых азотом листьях ольхи, которые в противопо
ложность березе после опадения увеличивают свою массу 
[Ни§Ье§, 1971]. Также имеет значение способ расчета содержания 
N в листьях. При сравнении содержания N в листьях в расчете на 
единицу сухой массы листопадные виды с высокой 8ЬА превосхо
дили вечнозеленые с более низкой 8ЬА, а при расчете N на еди
ницу площади поверхности листьев наблюдалась обратная зави
симость [Месйпа, 1984].

Исследования последних лет, связанные с экологией, физио
логией, биохимико-ферментативными взаимодействиями при ас
симиляции С02 в листовом аппарате древесных растений, прида
ют гораздо большее значение содержанию азота в листьях, чем 
это было прежде. Накопление сведений об отдельных звеньях 
этого сложного процесса для большого ряда видов, различаю
щихся по морфологии, анатомии и принадлежащих к разным сис
тематическим и географическим группам, открыло новые взаи
мосвязи между интенсивностью фотосинтеза, концентрацией N в 
клеточном растворе (на единицу площади или массы листьев), 
8ЬА, содержанием хлорофилла и других его составляющих 
[Моопеу, Си1шоп, 1982].

П.Б. Райх с сотр., проанализировав обширные материалы 
собственные и других авторов, проследили систему отношений 
между максимальной интенсивностью фотосинтеза (Атах) и со
держанием азота в листьях (Г4) по всем видам Сз-стратегии и за
ключили, что в целом они могут быть описаны общим уравнени
ем. Но даже внутри групп твердолиственных и хвойных видов мо
гут быть существенные различия в соотношении Атах—N. В США 
(шт. Висконсин) у 22 твердолиственных листопадных видов Ы, из
меренное на любой основе, и Атах на основе массы коррелируют 
с 8ЬА, а на основе площади с 8ЬА коррелирует только N. В целом 
отношение Атах-К является фундаментальным отличием эколо
гических свойств групп видов (листопадные, вечнозеленые) с раз
ным характером листьев [ЯеюЬ е1 а1., 1995].

Исследования связи 8ЬА с влажностью почвы проводили по 
большей части в засушливых местообитаниях и (или) с ксеро-
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морфными видами. Во всех случаях дефицит влаги в почве вызы
вал снижение ЗЬА как у лиственных пород [СипнщЬат, 8*гаш, 
1969: Рекеге, Зхщко-Ьасга, 1973; Ьтбег, 1985; Ога1ат, КогеШто, 
1988], так и хвойных [Сопгоу, Ваг1о\у, 1986; Маг§оНз, \Уапп§, 1986; 
Раакбпеп е! а1., 1998]. По этой же причине в Южной Калифорнии 
деревья дуба с низким предрассветным потенциалом давления 
влаги в ксилеме имели листья с более высокой ЗЬА по сравнению 
с деревьями с высоким потенциалом [СаПа^ау, МаЬа11, 1996]. 
Опыты, заложенные в ростовой камере с овсяницей восточной, 
дали сходные результаты [Сгазе, Киззе1, 1977]. Однако у листвен
ницы и ели в Канаде не было различий в ЗЬА хвои на осушенных 
и неосушенных площадях [МасёопаМ, ЬУРегз, 1990]. Водный 
стресс листвы не обязательно бывает связан с низкой влажно
стью почвы. Во взрослом древостое недостаток влаги могут ис
пытывать верхние слои листьев из-за высокой плотности свето
вого потока и необходимости интенсивного испарения воды для 
охлаждения листовых тканей. Так, при увеличении среднеднев
ной интегрированной плотности светового потока в разных слоях 
березово-осинового леса с липовым подлеском увеличивается 
толщина, плотность (г см~3) и уменьшается ЗЬА листьев липы и 
осины, а у последней изменяется даже форма листьев, приспосаб
ливаясь к лучшему охлаждению листовых пластинок ветром 
[№теше1з е! а1., 1999].

В контролируемых условиях ростовых камер изучали влияние 
повышенного содержания С02 в атмосфере на уровень значений 
8ЬА. Обычно 2-3-кратное повышение концентрации С02 вызы
вало снижение ЗЬА в листьях растений. Этот результат был хара
ктерен для сеянцев и молодых деревьев лиственных и хвойных 
видов разных зон: умеренной [Вгоу/п, 1970; Сопгоу, Ваг1о\У, 1986; 
ОаисИИеге, Моиззеап, 1989; Ктпеу, ЬтскоЛ, 1997; Т]о1кег е! а!., 
1998; Кохке е1 ак, 2000; 11гЪап е! а1., 2003], субтропической 
Г^иИзсЫе^ег е1 а1., 1992; ЫогЬу е! а1., 1992; №тете1з, 1999], тропи
ческой [Ьо\уе1оск е! ак, 1998]. Это подтвердилось и для травяни
стых мезофилов [Ни^Ьез, 1971; РооПег е! ак, 1988; Ни§Ьез, 
СоскзЬиИ, 1971]. У сосны, тополя, березы карликовой, подорож
ника и хризантемы при высоком уровне освещенности увеличе
ние вдвое концентрации С02 вызывало уменьшение ЗЬА, тогда 
как у арктических кустарничковых и травянистых видов Сагех 
Ы%е1оуЦ и 1^ес1ит ра1и$1ге такого уменьшения не происходило. 
Сочетание внесения азотного удобрения с увеличением концент
рации С02 не имело достоверной связи с изменением ЗЬА у арк- 

видов [ОЬегЬаиег, Знаю, 1986]. На примере 12-летних 
растений ели подтверждается гипотеза, что приспособление к по-
тических
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вышенному содержанию атмосферного С02 контролируется 
комбинацией биохимических, морфологических и физиологиче
ских механизмов обратной связи. Главным фактором влияния на 
биохимическую способность является концентрация N в хвое, 
а связь ЗЬА с этим показателем при повышенном содержании 
СО, оказывается тесной: для световой хвои К2 = 0.86, для теневой 
К2 = 0.97 [11гЪап е! а1., 2003].

Влияние температурных условий на изменение ЗЬА листьев 
проверялось больше на диких и культурных видах травянистых 
растений. Почти во всех случаях выращивания их в ростовых ка
мерах повышение температуры вызывало увеличение ЗЬА, по
рой в два раза [Вее\уегз, Соорег, 1964; \Уо1е&е, Оешзз, 1969; С1ои§Ь 
ег а1., 1979; Ниш, НаШ^ап, 1981; Кислюк, Васьковский, 1981; 
Кислюк и др., 1982, 1983]. Чтобы правильно оценить влияние 
температуры воздуха, при которой развиваются листья, необхо
димо учитывать его в сопоставлении с другими факторами среды. 
Тонкие анатомические исследования листьев пшеницы, развива
ющейся при разных сочетаниях температуры, интенсивности све
та и фотопериода, показали, что при прочих равных условиях по
вышение температуры увеличивает скорость зарождения, появ
ления и вытягивания листьев в длину, но уменьшает их прирост в 
толщину и ширину. В результате этого в пределах оптимума для 
листьев пшеницы ЗЬА увеличивается, причем чем ниже интен
сивность света, тем это увеличение больше [Рпепб е1 а1., 1962]. 
Листья люцерны при более низких температурных условиях 
(день/ночь: 21/12 °С) аккумулировали больше крахмала, чем при 
более высокой температуре (32/24 °С), и имели меньшую ЗЬА 
[ЗтпЬ, Зшсктеуег, 1974]. Сходные результаты получены для рас
тений овсяницы РезШса агипсИпасеае с низкой листовой продук
тивностью, имеющих на всех стадиях развития от появления до 
созревания листа более низкую ЗЬА при температуре воздуха 
17 °С, чем при 25 °С, что обусловлено большей аккумуляцией 
воднорастворимых углеводов в первом случае. Начиная с темпе
ратуры 20 °С и выше, высокопродуктивные сорта овсяницы име
ют более низкую ЗЬА, чем низкопродуктивные. Причиной разли
чия в этом случае является бблыная плотность структурного ма
териала клеток высокопродуктивных сортов по сравнению с низ
копродуктивными при сходстве состава воднорастворимых угле
водов [МсЬат, Ые1зоп, 1987].

Сложный механизм реакций ЗЬА листьев на воздействие тем
пературы по-разному проявляется у растений разных жизненных 
форм, с чем связано появление противоречивых результатов ис
следований. С другой стороны, как было выяснено при выращи-
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ванни растений в контролируемых условиях, при увеличении тем
пературы воздуха 8ЬА развивающихся листьев уменьшается как 
У земляники - растения умеренной зоны [СЬаЫх, СЬаЪо1, 1977], 
так и у кустарников аридной зоны [Моопеу е! а1., 1978; ЕЫепп§ег, 
В]бгкшап, 1978].

Кроме описанных выше причин вариации 8ЬА листьев, на 
этот показатель влияет и много других природных и антропоген
ных факторов. Так, подъем над уровнем моря является комп
лексным фактором, включающим в себя снижение температуры 
воздуха и почвы, уменьшение продолжительности вегетационно
го периода, снижение атмосферного давления, градиента 
центрации С02 и прочее. Единого мнения о влиянии высоты над 
уровнем моря на изменение 8ЬА нет. Основательные исследова
ния Ч. Кернера с сотр. показали, что у растений трех жизненных 
форм - деревьев, эрикоидных кустарников и травянистых расте
ний рода лютиков, с подъемом в горы 8ЬА уменьшается [Кбтег 
е1 а1., 1986]. Это объясняется уменьшением размеров листовой 
пластинки наряду с увеличением общих размеров и толщины 
оболочек кутикулярных и эпидермальных, клеток, а также тол
щины всего листа. Наиболее заметна связь морфоструктурных 
изменений с высотой над уровнем моря у травянистых растений, 
затем у кустарников, менее пластичны древесные породы. Мно
голетние травянистые растения, растущие в равнинных услови
ях, в среднем имеют более высокую ЗЬА, чем настоящие горные 
виды [Кбтег, КепЬагб, 1987]. Редукция ЗЬА является общим евой- 
. высоког°рных видов древесных и травянистых растений 
I агиуаша, 1977]. При переносе их в равнинные условия это их 
свойство частично сохраняется [Кбтег е! а1., 1989]. Растения ро
додендрона, растущие высоко в горах, также снижают 8ЬА по 
сравнению с более низко расположенными растениями [ОЬо1г, 
мм то же можно сказать о деревьях псевдотсуги, наблюдае- 

В летнее вРемя (в зимнее время замечена обратная зависи- 
ь, согласно [ЗгппЬ е1 а1., 1981]), и о вечнозеленых кустарнич- 

19901 Кы?ГК0В0Й березе в Хибинских горах [Лукьянова и др., 
гуся в ™е,Д°ВаНИЯ четыРех хвойных видов растений и нотофа- 
ний ЗЬА ппМХ условиях сРеды не показали достоверных измене-
Вепеске « а? ХшТиТь УР°ВНеМ М°РЯ [ВбПеске’ НаУГапек’ 1980; 
хвои сажени^ ' Н бЬ1Л0 также существенных различий 8ЬА
ния. ^ 2^еТамИреТПеЙСК°Й раЗН0Г0 высотного происхожде- 
1974], средняя ЗЬА УиттекеРа с сотрудниками [^Ынакег е1 а1., 
СЯ при подъеме няп *Рупных ВИД°В Деревьев в горах увеличивает- 
тельно ЗЬА лигт^ уРовнем м°ря. Это же можно сказать относи- 

стьев березы [Каг18оп, ЫогбеИ, 1988]. По-видимо-
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му, причиной таких разноречивых результатов в упомянутых ис
следованиях являются разные соотношения первичных факто
ров среды, одни из которых являются ведущими, а другие игра
ют второстепенную роль.

Среди других факторов, воздействующих на вариабельность 
ЗЬА листьев, нужно назвать различные стрессовые ситуации, не 
компенсированные адаптационной перестройкой растений по 
данному фактору. Можно назвать некоторые из них: воздействие 
насекомых, о чем будет сказано ниже (гл. 5), копытных животных 
[Гусев, 1986], подтопление в мангровых лесах [Раго1ш, 2002], кис
лотные и другие промышленные загрязнения [ВиПоп еГ а1., 1991; 
ЗЬеНэигпе е1 а1., 1993; Ма$агоУ1боуа, 81е1ап1к, 1996], солевой стресс 
при воздействии больших доз №С1 [КЬауап-Ые]ас1, 1998], повы
шенное содержание озона в атмосфере [Раакбпеп е1 а1., 1999], за
ражение микоризой [Ек\уеЪе1ат, Ке1с1, 1983] и т.д. При этом, поч
ти во всех стрессовых ситуациях, как и при выходе за пороговый 
уровень обычных экологических компонентов среды (температу
ры, солнечной радиации, водного и минерального снабжения), ес
ли воздействие фактора было достаточно высоким, повышалась 
доля механических тканей или углеродных клеточных структур, и 
ЗЬА снижалась.

Сложнее всего определять средние показатели ЗЬА листьев 
для сообществ разного таксономического ранга. Хотя такие по
пытки предпринимались давно [\УЫ«акег, СагГше, 1962; \УЫ«акег, 
1962; Табак1, 1976; Месйпа, 1984; ЗоЬгабо, 1991; 5сЬи12е е1 а1., 
1994], но определения проводились чаще всего для ЗЬА листьев 
или хвои доминирующих видов [Моопеу, Си1топ, 1982]. В таком 
виде они имели скорее интерес для ботанико-географических 
сравнений, чем для индивидуальных характеристик, сообществ и 
их типов. Так, например, средние значения многих морфологов 
анатомических показателей, включая 5Ь>У, а также оводненно- 
сти и содержания М, Р, К для световых листьев 68 видов деревь
ев, кустарников и пальм дождевого тропического леса Венесуэ
лы отличаются от таких же в лесах, других районов [Воп^егз, 
Рорта, 1990].

Учитывая, что в густом многоярусном лесу варьирование ЗЬА 
листьев растений одного и того же вида из верхнего яруса и под
роста может перекрывать амплитуду ЗЬА для многих других вхо
дящих в сообщество видов, в последние годы все чаще появляют
ся попытки получения усредненных значений физиологических, 
морфологических и прочих характеристик листового аппарата, 
прежде всего с точки зрения их количественных соотношений. 
При этом также важны расчеты средних показателей ЗЬА.
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Группировка видов по различным свойствам листьев внутри 
сообщества может происходить по ярусам, слоям полога 
[Магиуата, 1977; ЕШ а1., 1984], по теневыносливости и страте
гии поведения [$1е\уаЛ е1 а1., 1990; КеюЬ е1 а1., 1994; ЕШз е1 а1., 
2000].

Для отдельных видов среднее значение 8ЬА листьев в пологе 
можно получить, складывая средневзвешенные по массе или пло
щади значения, а для хвойных еще и значения 8ЬА хвои разных 
классов возраста [\Уаггеп, Адата, 2000]. Другой способ - нахожде
ние у дерева определенной высоты или слоя в пологе, характери
стики которого совпадают со средневзвешенными показателями 
всего дерева или листового слоя [Ермолова и др., 2000]. Третий 
способ состоит в определении частоты встречаемости показателя 
в разных слоях полога. Он применялся для определения числа ве
гетативных и генеративных побегов, имеющих разную 8ЬА 
листьев, в пологе березы бумажной [Саезаг, МасдопаМ, 1983].

В этом отношении интересна работа по изучению характери
стик листового аппарата (продолжительность жизни листьев, 
концентрация в них азота, связь Ы-пула с продуктивностью нетто- 
фотосинтеза) для четырех многовидовых субтропических и аль
пийских сообществ в девственных лесах Тибета вдоль высотного 
градиента [Ьио е1 а1., 2005]. С помощью серии средневзвешенных 
шкал получены средневидовые показатели и амплитуды их коле
баний для доминирующих видов и для всего сообщества, которые 
сравнили (в том числе и по 8ЬА) для одних и тех же видов в раз
ных сообществах, а также средние показатели этих сообществ со 
сходными сообществами США и Китая.

В табл. 10 сведены показатели 8ЬА, собранные нами по лите
ратурным данным для сообществ разных природных зон, их 
отдельных ярусов и слоев. Можно заметить, что 8ЬА, как прави
ло, увеличивается с продвижением в пологе от верхних ярусов к 
нижним.

В настоящее время 8ЬА листьев входит как полноправный 
компонент в серию показателей при определении стратегии ви
дов при сукцессиях [ЛУезщЬу е! а1., 2002] и инвазиях на незанятых 
территориях. Так, на вулканических почвах разного возраста вул
кана Мауна Лоа инвазионные виды имели преимущества в эффе
ктивности освоения ресурсов из-за более высоких значений 8ЬА, 
концентрации N и Р в листьях (соответственно на 22.5, 30.5 и 
37.5%), нетто-ассимиляции С02 и меньшему расходу энергии на 
построение углеродного скелета, чем местные виды [ВагисЬ, 
Со1ёз1еш, 1999]. Можно заключить, что такой сравнительно лег
ко определяемый индекс, как ЬМА листьев (по терминологии ав-
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У1 Таблица 10
Средние значения 8ЬА в растительных сообществах разных природных зон, см2 г"11я

Среднее> ТравыДеревья Подрост Кустарники АвторСообщества 5ЬАЯ

Лиственные леса умеренной зоны
51.26*
92-200
76-128
162.9***

0$21апу1,1980 
СаппеИ, 1982 
ЕШВ, 1984 
Лесничий, 1977 
Карманова и др., 1987 
8а(оо, 1968

Дубово-грабовый лес
Леса США, Канады, Швеции, Японии
Дубово-грабовые леса
Дубняк: 9Д1С
Липняк волосисто-осоковый 
Камфорное дерево (культуры)

300-640285-385300-370

197.9280167280185-200
250143;106

133**
За(оо, Маб^игск, 1982336274Широколиственные под пологом мета

секвойи
Буковые леса Бельгии 
Открытые эвкалиптовые леса Авст
ралии

Уапзеуегеп, 1977 
ЗресЬ(, 8ресЬ(, 1989

195-244
87-19

Хвойные леса умеренной зоны
ЗаСоо, 19703393361 яр.-118

2 яр.-274 
173.9-115.3

Лиственничные

У/Ыкаскег, 1963Сосновый лес 
Сосновая пустошь 
Лес с тсугой и буком 
Тсугово-рододендровый лес 
Елово-рододендровый лес

120.4
95.4
90.0
116.2

со
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2 Таблица 10 (окончание)о
Среднее
5ЬА

Сообщества Деревья Подрост Кустарники Травы Автор

126.2***
149.7***
103-235
107-184
124-169
111-116
122-150

Суборь свежая: 6С4Д
Суборь влажная: 5С5Д
Сосняк с дубом лещиново-разнотравный
Сосняк с дубом осоково-разнотравный
Сосняк с липой разнотравный
Сосняк с липой рябиново-разнотравный
Сосняк с липой снытево-кисличный

Лесничий,1972

265 Карманова и др., 1987500 165.5
343 454 168.0
441
318 500 139
257 428 153

Тропические и субтропические леса 
1 яр. 37-Низкогорный дождевой лес 90.5 81-216 61.8-79 Ес1\уаг<1$, ОгиЬЬ, 1977
127
2 яр. 85.2 
среднее 58

Равнинный дождевой лес, полулисто- 
падный
Тропический дождевой лес 
Вечнозеленый галерейный лес 
Умеренный вечнозеленый лес 
Листопадный твердолиственный 
Вечнозеленый твердолиственный 
Субтропический вечнозеленый твердо
лиственный лес
Субтропический вечнозелено-листопад
ный твердолиственный, лес

88.5-138

165.6
85.1

Табак!, 1966
33-38*
35-44
97

93 Ьио е! а!., 2005



81-44Альпийский хвоеподобный лиственный
лес
Пограничный хвоеподобный лиственный 44 
лес
Тропический дождевой лес 
Культуры альбиции 
Культуры гмелины - 
Культуры диптерокарпа 
Открытые эвкалиптовые леса от 
пергумидной до семиаридной зон 

тропики 
субтропики

Горные дождевые леса 
Амазонские леса: смешанные 

долинные 
равнинные 

Двудольные деревья 
Пальмы
Муссонный саванново-лесной экотон 
Муссонный лес 
Тропический дождевой лес 
Тропические сухие леса: 

листопадные 
вечнозеленые

Диптерокарповый саванновый лес 
Примечание. * рассчитано по свежему весу, ** лианы, *** рассчитано по полной поверхности хвои.

120** Ри1г, 1983
Ка^аЬагае! а!., 1981

11865
267222180
183225150

133 144167
ЗресЫ, ЗресЬс, 1989

118-44
98-11
58-92 Таппег, 1980 

МесНпа, 1984
30-160
74
76
47

1огдап, ЦЫ, 197866
44

0§а\уае1а1., 1965128.6
140.4
146.4

175-289
211-240

185.776.1
352.8102.6
242138.5

МесИпа, 1984
127
36

О^аша е1 а1., 1965111292.318985.7
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торов, т.е. 1/8ЬА), наряду с продолжительностью их жизни, мас
сой и продукцией семян - один из важных показателей видовой 
стратегии (ЛУе$1оЪу е1 а1., 2002].

Иногда при анализе роста растений и сравнении его в разных 
экологических условиях применяют показатели, аналогичные 
8ЬА и 81АУ, но проще определяемые — без использования пло
щадных характеристик. Для хвои это удельная линейная масса 
хвои, 8КЬ (от англ, зресфс пеесИе 1еп$1к) - масса единицы длины 
хвои, измеряемая в г см-1 [Малкина и др., 1993; Васфилов, 2005]. 
Отношение массы листа к его длине используют, например, для 
лиственных арктических кустарничков [Р1о^ег-Е1Нз, 1980а]. Для 
определения ЬА1 фитоценоза в дальнейшем можно найти соотно
шение между длиной и площадью листа, а затем, зная среднюю 
длину одного листа и число листьев, определить требуемый пока
затель [Р1о\уег-ЕШ8, 1975]. Для корней применяют аналогичный 
показатель удельной длины корней, 8КЬ (от англ, зресфс гоо1 
1еп$1к) [КеюЬ е! а1., 1998].

У некоторых хвойных (например, криптомерий) ассимиляци
онная площадь не ограничивается одной хвоей: приходится учи
тывать и поверхность побеговых сегментов, в первые два года 
жизни содержащих хлорофилл. М. Кацуно и К. Хозуми [Ка1зипо, 
Ногшш, 1988, 1990] определяют 8ЬА как отношение площади ас
симилирующей поверхности побегового сегмента вместе с хвоей 
к его массе вместе с его древесной частью, а отношение площади 
поверхности собственно хвои к ее массе обозначают как 8ЫА 
(от англ, зресфс пеесИе агеа).



Гпава 4
1.А1: экологическое значение, 
экологическая и фитоценотическая 
обусловленность

Современные оценки 1.А1

В главе 1 А.И. Уткин подробно описал историю создания ин
декса листовой поверхности (ЬА1) и привел несколько определе
ний этого параметра.

В настоящее время ЬА1 в лесоведении, как у нас, так и за ру
бежом, стал одним из важнейших таксационных показателей дре- 
востоев. Однако в научной литературе до сих пор недостаточно 
количественных оценок ЬА1, особенно сопряженных с другими 
(в частности, продукционными) показателями. В сформирован
ном нами под руководством А.И. Уткина банке данных по био
продуктивности лесов умеренной зоны Евразии и Америки оцен
ки ЬА1 определены для 30-50% древостоев лиственных пород и 
15-30% хвойных.

Авторы одного из наиболее подробных обзоров зарубежной 
литературы признали, что ЬА1 - ключевая переменная для реги
ональных и глобальных моделей обмена энергии, углекислоты, 
водяного пара и других соединений биосферы и атмосферы 
[Азпег е1 а!., 2003]. Они обобщили 1008 оценок ЬА1 для примерно 
400 местообитаний. Одни биомы, для которых оценивали ЬА1, 
были достаточно широко представлены в литературе (сельхозу
годья, леса и плантации), другие гораздо меньше (пустыни, кус
тарниковые заросли, тундра и болота). Примерно 40% оценок 
было сделано в 1991-2000 гг., 20% - раньше, в 1981-1990 гг. Сред
няя оценка (±50) ЬА1, распределенная между 15 классами биомов, 
варьировала от 1.3 ± 0.9 в пустынях до 8.7 ± 4.3 для древесных 
плантаций, причем наивысшие оценки среднего ЬА1, лежащие в 
пределах 5.1-6.7 - в умеренных вечнозеленых (хвойных и широ
колиственных) лесах среди естественных наземных классов рас
тительности.
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После статистической обработки данных глобальное среднее 
значение ЬА1 уменьшилось с 5.2 ± 4.1 до 4.5 ± 2.5Г с максимальным 
значением ЬА1 18. Биомы с наивысшими значениями ЬА1 распо
ложились в порядке убывания: плантации > умеренные вечнозе
леные леса > болота; с наименьшими оценками ЬА1 - в следую
щем порядке: пустыни < саванны, степи < тундра. При использо
ванных методах средние оценки ЬА1 для всех биомов не различа
лись статистически. Прямые и косвенные измерения дали анало
гичные значения ЬА1У. В 1990-е гг., когда стало проводиться 
больше исследований и улучшилась их методология, средние зна
чения ЬА1 для всех биомов существенно уменьшились.

Применение глобальной базы данных по ЬА1, по мнению 
Азпег е* а1. [2003], дает обширное пространство для экологиче
ских, физических и климатологических исследований. Включен
ные в базу оценки ЬА1 служат входной информацией для моделей 
наземных экосистем, оценки глобальных результатов дистанци
онных исследований, сравнения исследований в природных усло
виях и др. Подробно обсуждаются примеры использования базы 
данных в исследованиях по глобальной продуктивности растений, 
поглощению фракционной энергии и дистанционным наблюдени
ям. Растительный полог - место, где сосредоточены физические 
и биогеохимические процессы в экосистеме. Функциональные и 
структурные параметры растительного полога испытывают вли
яние микроклиматических условий, динамики нутриентов, дея
тельности фитофагов и многих других факторов. Количество ли
ствы, содержащееся в пологе - одна из базовых экологических 
характеристик, показывающая интегрированный эффект этих 
факторов. В свою очередь, площадь листовой поверхности поло
га служит в качестве доминантного контроля первичной продук
ции (фотосинтеза), транспирации, энергообмена и других физио
логических параметров, имеющих отношение к проходящим в 
экосистемах процессам. Следовательно, площадь листовой по
верхности часто употребляется как центральный элемент при ис
следованиях в природе и моделировании.

Вопреки широко осознанному значению ЬА1 для разнообраз
ных физиологических и экологических исследований и несмотря 
на обилие исследований на отдельных пробных площадях и баз 
данных по ЬА1, в литературе довольно мало сравнительных обзо
ров данных по ЬА1. \Уапп§ [1983] рассматривал ЬА1 лесонасажде
ния в качестве показателя конкуренции в пологе за рост и свет, но 
не систематизировал данные предыдущих исследований.. 8сЬи1хе 
[1982] анализировал площадь поверхности и перехват света на 
примере 62 оценок ЬА1 из 12 биомов. Азпег [1998] изучал вариа-



цию отражательной способности полога, используя компиляцию 
29 оценок ЬА1 для 20 типов растительности. Оо^ег е1 а1. [1999] 
рассматривали методику оценки ЬА1, но также не суммировали 
многие предыдущие данные. По мнению Азпег е* а1. [2003], в бо
лее ранних исследованиях сообщались наивысшие оценки ЬА1 для 
хвойных пологов, иногда >15, хотя это частично есть функция то
го, как определяется и измеряется ЬА1 (см. следующий раздел). 
ВеасИе [1993] сообщил о наблюдаемом максимуме ЬА1 в 6-8 для 
лиственного леса и 2-4 - для урожая однолетников. 8сЬи1хе [1982] 
свидетельствует, что типичные оценки ЬА1 для большинства био- 
мов (кроме пустыни и тундры) варьировали в пределах 3-19, при 
этом наибольшие оценки были в бореальных хвойных лесах. 
Вопреки сообщениям этих и других авторов, нет исследований, 
которые дали бы всеобъемлющий анализ и компиляцию данных, 
необходимых для широких определений ранжирования и свойств 
оценок ЬА1 по биомам, в глобальном или временнбм масштабе.

С сожалением отметим, что наиболее обильный период сбора 
данных о ЬА1, как отмечено выше, 1991-2000 гт. - это время рез
кого изменения политической и экономической ситуации в 
России, приведшего к катастрофическому ухудшению положения 
в отечественной науке, выразившемуся в сокращении полевых 
исследований. Поэтому вряд ли можно говорить о многочислен
ных оценках ЬА1 на территории России, не говоря об улучшении 
их методологии.

В обзорной работе [Вгёс1а, 2003, 121 источник литературы] 
констатируется, что в настоящее время имеются взаимно допол
няющие друг друга подходы к описанию взаимодействия света и 
полога, и ЬА1 лишь один из нескольких показателей, описываю
щих полог. Он может быть определен либо прямым, либо одним 
из косвенных методов.

Обе категории методов взаимно дополняют друг друга, по
скольку для косвенных методов до сих пор необходима калибров
ка. Недавние исследования [Вгёйа, 2003] пытались улучшить 
оценки ЬА1 путем более детального описания и учета неоднород
ности полога (вертикальной и горизонтальной), кустистости, 
сомкнутости полога или просветов в нем, и т.д. По-прежнему 
нужно разработать новые инструменты или алгоритмы, чтобы 
пересчитывать РА1 в ЬА1. Трудно делать какие-либо обобщения, 
так как каждый исследователь должен выбирать методы, наибо
лее подходящие к его конкретной ситуации, подразумевая при 
этом мысленно физиологическую сторону процесса. Взятие вы
борок часто имеет решающее значение, так как пространствен
ная вариабельность полога очень велика, и всегда следует делать
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несколько повторностей в разных местах при определении ЬА1. 
Например, используются совершенно разные технические 
можности, если исследователь больше интересуется индексом ли
стовой поверхности, чем детальной оценкой геометрии полога. 
Наконец, главная вызывающая проблемы задача улучшения из
мерения ЬА1 - отчетливо выявить причины вариации. Определе
ние вариабельности ЬА1 - важная проблема, все еще недостаточ
но исследованная, чтобы определить, до какой степени изменяет
ся площадь листовой поверхности от местообитания к местооби
танию и от года к году. Происходит ли флуктуация ЬАI из-за из
менений размера листьев, их числа или того и другого вместе? 
Имеются ли пространственные или временные изменения в угле 
наклона листьев и их кущении? Каков вклад вертикальной струк
туры полога в вариацию ЬА1?

Ответы на эти вопросы, как полагает N. Вгёба [2003], вероят
но, появятся в ближайшем будущем и помогут в новом осмысле
нии ЬА1.

В последние годы проблема оценки ЬА1 привлекает все боль
шее внимание специалистов разного профиля в связи с изменени
ями климата. В частности, обсуждается связь ЬА1 с повышенным 
содержанием С02. По мнению некоторых исследователей, вариа
бельность ЬА1 связана с климатическими и ростовыми условия
ми, в том числе с концентрацией С02, и может быть высокой, как 
это показано на примере сельскохозяйственных растений. В то 
же время часто прибегают к моделированию фотосинтеза, кото
рый иногда представляется неадекватно детализированным в мо
делях продуктивности растений. Куда меньше усилий сосредото
чено на моделировании динамики листовой площади, отчего еще 
нет понимания того, как будут взаимодействовать повышенный 
уровень С02, ЬА1 и рост растений. Необходимо прояснить относи
тельную важность ЬА1 для ассимиляции полога и прироста био
массы в условиях повышения С02 и обсудить связанные с этим 
положения для построения динамической модели. Имитационный 
эксперимент на основе урожая пшеницы показал [Е^еЛ, 2004], 
что моделирование ЬА1 часто имеет решающее значение, форми
руя важный источник неопределенности в моделях продуктивно
сти растений, особенно в условиях ограниченных ресурсов. Автор 
сделал вывод, что прогресс в оценивании роста растений и проду
ктивности в условиях повышенной концентрации С02 вряд ли мо
жет быть достигнут без улучшения моделирования ЬА1. А это 

при лучшем понимании процессов размещения суб
стратов, динамики развития и старения листовой площади и роли 
ЬА1 в адаптации растений к изменяющимся внешним условиям.

воз-

возможно
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Но чтобы определить размер площади листовой поверхно
сти на участке сообщества определенного размера (т.е. ЬА1), 
необходимо рассчитать среднюю площадь ЬА одного растения. 
При этом возникает ряд специфических проблем. Поскольку 
все листья на растении имеют разную площадь, то необходимо 
сначала определить среднюю площадь листа, а затем умножить 
ее на число листьев на растении или побеге. Иногда площадь 
листа оказывается величиной очень постоянной для вида. Эта 
закономерность встречается как среди травянистых видов 
[КиЫбек, 1975; Ыап&и, \Уапкц 1980], так и среди древесных по
род и лиан [Усманов, Азимов, 1978; Песец 1983; Козлов, Соко
лова, 1984]. К тому же у древесных видов близкой к постоянной 
может быть суммарная площадь листьев на укороченных побе
гах - брахибластах, составляющая в древостоях старше 10 лет 
довольно стабильный процент от общей массы листьев [Ермо
лова и др., 2000]. У плодовых деревьев эти побеги носят назва
ние «кольчатки», по их числу на дереве можно определить лис
товую площадь всех укороченных побегов [Инденко, Расулов, 
1978]. Иногда для определения площади «репрезентативного» 
листа, определяющего средний размер листа на растении, нахо
дят место его расположения на побеге. В.Б. Гедых [1976] на
шел, что у черники и брусники этот лист располагается в сере
дине годичного побега. Для картофеля брали листья в средней 
части побега, и рассчитав их площадь по формуле множествен
ной регрессии, по их числу определяли листовую поверхность 
всего куста [ОИеапи, РатШ, 1977]. У других видов на ростовых 
годичных побегах (ауксибластах) изменение размеров листьев 
на побеге происходит по параболической закономерности, что 
отмечалось для древесных пород [Ермолова, 2006] и винограда 
[Матуе1, \Уеауег, 1974].

Аллометрические связи между морфологическими показате
лями растений дают возможность в достаточной степени точно 
определять их листовую поверхность, не прибегая к трудоемким 
измерениям и сложным расчетам. У сельскохозяйственных куль
тур и многих дикорастущих злаков число листьев на побеге или 
растении бывает довольно постоянно. Это позволяет находить 
корреляцию между площадью или длиной и шириной одного лис
та с определенным расположением на побеге и площадью всей 
листовой поверхности. Чаще всего этот лист (или несколько лис
тов) является и наибольшим по площади на растении или побеге 
[Ргапаз е* а1., 1969; Литун и др., 1976; Рогаченко, Строкач, 1976; 
Зазцу е* а1., 1977; Е§§епз, 1980; Реггапз, \Уооф 1980]. У плодовых 
деревьев суммарная площадь четырех наибольших листьев на по-
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беге хорошо коррелирует с площадью листовой поверхности все
го побега [ВоупЮп, Нагпз, 1950].

Для травянистых злаков характерна хорошая корреляция 
площади листовой поверхности с высотой растения [Савина, 
1966], на чем основан метод типового или эффективного расте
ния [Саг1еюп, Роо*е, 1965; Мяги, 1971], позволяющий по средней 
высоте растения в посеве определять листовую поверхность. ^ 
У древесных растений этой зависимости соответствует корреля
ция площади поверхности листьев с суммарной длиной годичных 
побегов, изучавшаяся на плодовых деревьях и винограде 
[Воутоп, Нагпз, 1950; Шевченко, 1975; Инденко, Расулов, 1978; 
Лучкина, Таукчи, 1979], а также на лесных древесных видах [на
ши расчеты по данным: Фролов и Куклаева, 1989; Ермолова и др-, 
2000].

Для древесных пород часто применяются поиски аллометри- 
ческих зависимостей массы, а также площади поверхности листь
ев (хвои) с площадью поперечного сечения, диаметром или пери
метром несущей их ветви [Но1апё, 1978; Инденко, Расулов, 1978; 
Филонов, 1978; Козлов, Соколова, 1984; Уге§йак, 1985,1986, Гуль
бе и др., 1991]. Эта же закономерность связывает площади лист
вы и с диаметром всего дерева. У более мелких деревьев (с1 < 3 см) 
она достоверна для площади поперечного сечения основания 
ствола, а у более крупных (с! > 3 см) точнее оказывается связь с 
площадью сечения под кроной дерева [Козлов, Соколова, 1984]. 
На уровне особи физиологически более обоснованной с точки 
зрения передвижения в растении воды и питательных веществ и 
статистически более достоверной является зависимость площади 
поверхности листвы древесных растений с площадью поперечно
го сечения заболони [Каийпапп, ТгоепсИе, 1981; \\^агш§ е1 а1., 1982; 
и др.], о чем уже говорилось в гл. 1. При переходе же на уровень 
древостоя эта корреляция ослабляется из-за влияния полноты, 
возрастного состава и других факторов.

В настоящее время предпринимаются многочисленные по
пытки использовать поперечное сечение стволов или объем забо
лони для определения площади листовой поверхности деревьев и 
древостоев [Вомперский, Иванов, 1984; Вегтп§ег, Шатаа, 1994; 
ЕсктиПег, ЗгегЬа, 2000; и др.].

Наши оценки зависимости ЬА1 от суммы площадей сечений 
. древостоев (2^) наиболее распространенных древесных видов 

средней полосы лесной зоны, полученные по литературным ис
точникам с привлечением собственных исследований, оказались 
противоречивыми. Для некоторых лиственных пород (береза, 
дуб) корреляция была достоверной, хотя и недостаточно высокой
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(коэффициент корреляции Я2 соответственно 0.75 и 0.69). Для 
хвойных пород корреляция еще слабее: лишь у ели она была на 
уровне Я2 = 0.58, а у сосны, лиственницы и пихты корреляция не 
наблюдается.

Более тесно с ЬА1 связана продуктивность древостоев. Общая 
годичная продукция имеет достаточно высокую корреляцию с 
ЬА1: для ели и пихты коэффициент корреляции К2 составляет со
ответственно 0.67 и 0.59, а для березы, бука и дуба - 0.84, 0.79 и 
0.57, соответственно.

Возможность определения ЬА1 посредством регрессионных 
зависимостей его с массой листвы представлена в табл. 11, соста
вленной по результатам обработки данных из литературных ис
точников с учетом собственных исследований. Для разных групп 
пород эта связь оказалась неоднозначной. Среди лиственных 
видов тесная связь найдена для березы, тополя (осины), липы 
(Я2 = 0.85; 0.85 и 0.95, соответственно). У бука среди трех совме
стно определявшихся видов наиболее слабая зависимость оказа
лась у Ра^из зИуайса. Два других вида (Ра§из сгепсиа и Ра^из 
$гапсИ/оНа) имеют высокую зависимость ЬА1 от массы листьев 
(Я2 = 0.82 и 0.76, соответственно). У хвойных пород хорошая кор
реляция заметна для лиственницы, сосны сибирской (кедра), пих
ты (Я2 = 0.83; 0.85; 0.72, соответственно), несколько слабее связа
ны эти показатели у ели европейской (Я2 = 0.61) и у сосен, рассчи
танных вместе (Я2 = 0.59). В отличие от других древесных пород 
совсем не обнаружилась зависимость ЬА1 от массы листьев у 
дуба. Мы провели проверку этой взаимосвязи отдельно для дубо
вых древостоев Америки и Японии и также не получили заметной 
связи. Причины этого, возможно, кроются в особенностях сезон
ной динамики ассимиляционного аппарата дуба, сменяющего 
листья иногда несколько раз за сезон.

Стремясь проверить влияние возраста на аллометрические 
связи, для каждой породы мы выделили три возрастные катего
рии в зависимости от возраста рубки для Центрального экономи
ческого района следующим образом (табл. 12).

Связь массы листвы (хвои) с ЬА1 можно считать удовлетвори
тельной, хотя для разных пород и древостоев разного возраста 
теснота ее бывает большей или меньшей. В целом, коэффициент 
корреляции между массой листвы и ЬА1 для ели, пихты, листвен
ницы, березы, дуба и бука колеблется между 0.74 и 0.83. Теснота 
этой связи индивидуальна для каждого вида и возрастной группы 
Древостоя (табл. 13).

Как видим, у большинства пород (сосна, ель, береза, дуб), 
если судить по коэффициенту детерминации, бывает наибольшей

I
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1
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Таблица 11

Значения ЬА1 (га • га-1) и его связь с массой листьев (Р1, т • га-1) (из банка данных)

Средний Уравнения регрессий:
1) линейное; 2) степенное

Средняя 
Р|, т • га"1Порода Вариант 5ьаг Я2ЧЬА1,п Ьу!х д

-1га • га

1) ЬА1 = 2.81+036Р,
2) ЬА1 =1.61 Р|0,75

1) ЬА1 = 3.15+0.56?!
2) ЬА1=3.35Р,034

1) ЬА1 = 0.47+1.79Р
2) ЬА1 = 2.30 Р,082

1) ЬА1 = -0.25+1.82?!
2) ЬА1 = 1.41 р/'20

1) ЬА1 =430+033?!
2) ЬА1 = 3.29 Р?-42

1) ЬА1 = 0.94+1.43Р!
2) ЬА1 = 2.04Р!0-85

1) ЬА1 =-0.06+1.32р!
2) ЬА1 = 1.28 р!°’98

1) ЬА1= 1.61+0.93Р,
2) ЬА1 = 2.15 Р,0-65

Дуб 1 62 4.52 1.57 0.099
0.074

1.88 4.41
2 39 3.27 1.25 3.99 1.44 0.442.24

Клен 1 4.68 1.0013 0.48 0.48 1.07
2.012 9 1.25 3.30 1.46 0.160.48 0.49

Липа 8 4.13 1.521 0.95 0.09 1.10
3.78 1.29 0.94 0.10 0.082 7 1.85 0.70

4.76 0.32 0.726 0.94 0.65Ясень 1
4.61 0.96 2.67 4.28 0.63 0.34 0.122 5

100 5.60 1.44 0.51 1.02 0.91Бук 1
88 5.46 3.50 3.09 0.56 0.91 0.202 1.44

67 4.51 2.43 0.85 1.43Береза 1 1.68
2.48 2.622 58 4.68 1.53 0.85 1.38 0.26

3.15 0.391 84 1.53 0.85 0.28Тополь, осина
2.26 1.14 0.85 0.40 0.212 58 2.91 1.63

0.43 0.84 0.703.81Ольха 26 1.171
0.83 0.212.39 0.86 0.443.83 1.212 24



1) 1.А1 = 0.80+0.56?1
2) ЬА1 = 0.30 р/17
1) ЬАМ = 0.60+0.51?!
2) ЬА1 = 0.79 р1°’86
1) ЬА1 = 0.14+0.47?!
2) ЬА1 = 0.47Р,001

1) ЬА1 = 0.91+0.31?!
2) ЬА1 = 0.71 Р®'76

1) ЬА1 = 0.92+0.28Р,
2) ЬА1 = 0.58 р1°’83

1) ЬА1 = 0.20+0.57?!
2) ЬА1 = 0.71Р1°*92

3.04 0.510.612.7268 6.031Ель
0.60 3.16 0.4711.69 3.892.805.79562

0.430.72 2.571Пихта
0.270.71 2.7212.90 5.073.057.20242
0.490.540.66120 2.411Сосна

обыкновенная 0.310.65 0.552.174.812.39 1.251132
0.540.83 0.11Сосна сибирская 1
0.090.100.852.397.300.8210 3.202

0.81 0.540.591.402.70263 2.83 1.31Сосна, все вместе 1
0.84 0.350.571.40190 2.702

0.08 0.310.83Лиственница 1
0.180.83 0.081.121.43 0.70 2.13212

- общее число наблюдений ЬА1, 2 - число наблюдений ЬА1, сопряженных с измерением
относительная

Примечание, п - число наблюдений (древостоев): 1 
массы листвы (Р,); 5^- стандартное отклонение ЬА1, Зр| - стандартное отклонение Р15 Т,у/.х- остаточная дисперсия, Д-
ошибка уравнения.
При расчете статистических показателей учитывались следующие виды: дуб - суммарно 0,иегсиз гоЬиг Ь. и (). ре1гаеа Ь), клен-Асег сатре51ге 
Ь., липа - ТШа соЫаш МШ., ясень - Ргахшиз ехсеШог Ь.; бук - суммарно Ра^из зНуапса Ь., Р. атепсапа 5\уее1, и Р. дгапсИ/оНа ЕЬгЬ.; береза - 
суммарно Ве(и1а репс1и1а Ко(Н. и В. риЬезсепз ЕЬгЬ); тополь - суммарно РориЫз 1гети1а Ь. и Р. 1гети1оШез МюНх.; ольха - А1пиз тсапа (Ь.) 
МоепсН., ель - Р1сеа ехсе1за Ыпк., пихта АЫез а1Ьа МШ.; для сосны расчеты проводили отдельно для Ртиз зу{уез!г(з Ь. и Р. зШпса (Кирг.) Мауг., 
совместные расчеты ЬА1 включали 14 видов.



Таблица 12

Возрастные категории основных лесообразующих пород Центрального 
экономического района в зависимости от возраста рубки [по: «Общесоюзные 
нормативы для таксации лесов». М.: Колос, 1992. 496 с.]

Возраст древостоя, лет

ДГБ ВАВозраст
рубки,Порода Категория возрасталет

321

61-8051-60Береза, липа, ольха, 
дуб порослевой
Осина, тополь 
Дуб семенной
Сосна, ель, пихта 
лиственница
Примечание. А - молодняки I группы, Б - молодняки И группы, В - средневозрастные 
древостой, Г - приспевающие, Д - спелые и перестойные.

61-70 11-20 21-501-10

41-60
101-120
81-120

31-40
81-100
61-80

21-30
41-80
41-60

41-50
101-120
81-100

1-10 11-20
21-40
21-40

1-20
1-20

в молодняках. С возрастом в спелых и перестойных древостоях 
она ослабевает. Вообще, скорее всего, причины такой сравни
тельно низкой корреляции между массой листвы и ЬА1 кроются в 
разных методах определения этих показателей разными автора
ми. При определении ЬА1 дистанционными методами из-за пере
крытия слоев листьев и проекций крон «недобирается» размер их 
площади. При получении ЬА1 расчетным путем конверсии через 
ЗЬА, площадь листвы может быть превышена, если неправильно 
выбрать слой кроны для определения ЗЬА. Видимо поэтому в мо
лодняках, где ЗЬА меньше различается в разных слоях крон и где 
проще выбрать средний ее показатель, корреляция рассматрива
емых величин бывает более высокой. По этой же причине связь 
чаще всего бывает более тесной при включении в расчет меньше
го числа древостоев, к тому же, исследованных одним-двумя авто
рами и в географически близких местообитаниях.

Получение наиболее точных показателей А1 наземными ме
тодами в лесах разного состава, возраста и продуктивности при
обрело особую важность при сравнении с данными широко разви
вающихся дистанционных методов для получении конверсионных 
коэффициентов для перехода к продуктивности фитоценозов и 
для других показателей, определяемых при аэро- и космической 
съемке.



Таблица 13

Зависимость массы листвы (у, т • га-1) для разных пород от ЬА1 (дг, га • га-1) для 
разпых пород и их возрастных пород,•

=й Уравнение связи вида у = а + ЪхV. Коэффи
циент кор
реляции

Г Число
древостоев

Порода
К2Ьа

У Хвойные породы
0.363
0.585
0.444

Сосна в целом 541.2
537.6
234.1
713.0

2885.9
2598.6
4245.7
2478.7
4471.1 

-2871.5
5474.7 
4081.3

-1382.6
0.508.3
2270.1 

-3295.7
587.5

104
1 30
2 39

0.4713 35
0.546
0.972
0.700
0.682
0.686
0.563
0.966
0.879
0.668

Ель в целом 585.10.739
0.986
0.837
0.826

44
1879.9
477.2
571.9

1 6-Г: 2 11
3 24

Пихта в целом 1425.9
1170.7
703.0

1890.4
503.8

0.82832: 1 12 0.751
г ■

2 0.98311
3 0.9389

Лиственница 0.81739
;• Лиственные породы

Береза в целом 0.626 
0.862 
0.550 . 
0.868 
0.587 
0,628 
0.432 
0.695 
0.774 
0.639

924.4
591.3 
771.8

1440.4
554.1
574.3
497.1

-819.6
-58.2

-498.0
-1490.7

0.779
0.928
0.742
0.932
0.766
0.792
0.658
0.834
0.880
0.800

62
1 18
2 34
3 10

Дуб в целом 913.166
1 822.0

1284.0
50

2 16
Бук в целом 48.5321.5 

-116.3 
1106.4

37
578.6
324.2

2 20
3 17

Примечание. 1,2, 3 - группа возраста.

Так, в работе Ю.Л. Цельникер и И.С. Малкиной по древосто- 
ям пяти древесных видов с использованием литературных (в том 
числе и наших) данных показана зависимость годичного накоп
ления углерода от так называемого хлорофилльного индекса 
древостоя, т.е. количества хлорофилла, содержащегося в фито
ценозе на определенной, занимаемой им площади [Цельникер, 
Малкина, 1994]. Поскольку хлорофилльный индекс тесно связан 
с ЬА1 и легко может быть определен дистанционно по спектраль-
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ной яркости полога, то это, возможно, позволит с достаточной 
точностью определять продуктивность сообществ. В указанной 
работе хлорофилльный индекс оказался одинаков для четырех 
древесных пород, что может еще больше облегчить его опре
деление и расчет величины годичного накопления углерода 
разных фитоценозах.

в

Листовая поверхность растений травяного 
покрова (опыт составления справочника)

В вопросе определения площади ЬА лесных сообществ наибо
лее слабо изученной областью оказывается площадь поверхности 
травяно-кустарничкового яруса. По сравнению с сельскохозяйст
венными культурами, ЬА1 которых для разных видов в период 
наибольшего развития может достигать 5-11.2 м2 • м~2 [Вгои§Ьаш, 
1958], величина ЬА1 травяного покрова в лесу бывает, как прави
ло, меньше. Так, в Германии в буковом лесу на известняках в груп
пировках травяного с преобладанием пролесника многолетнего 
ОМегсипаИз регептз) ЬА1 составляет 1.47-1.78 м2 • м~2 [КлеЫ12$сЬ, 
1992]. При этом в течение вегетационного сезона проводился 
мониторинг ЬА1 методом Граф-Марина [ОгаГМапп, 1934].

Однако травяной покров, в том числе и размеры его ЬА, осо
бенно на ранних этапах развития леса, может играть решающую 
роль в формировании состава и структуры древостоя, а в дальней
шем влиять на поселение и рост подроста, обеспечивая или огра
ничивая его будущее.

ЬА1 сельскохозяйственных и древесных растений влияет на 
формирование оптимального 8Ь\У растительного покрова 
[ОШзсЫск, \Ую§е1, 1988]. В Швеции и на Аляске для растительно
сти горных тундр найдена очень тесная прямая линейная зависи
мость между ЬА1 и содержанием общего азота на занятой расти
тельностью площади и обратная - с ЗЬ>У [\Уук е1 а1., 2005].

Чтобы восполнить недостаток сведений о площади ЬА травя
нистых растений, мы попытались составить вспомогательную 
таблицу для определения площади листьев лесных травянистых 
растений по их линейным размерам — длине и ширине. Составле
ние такой таблицы для как можно более полного списка видов 
травянистых растений дает возможность без больших затрат 
времени, труда и дорогостоящей аппаратуры с достаточной точ
ностью определять площадь листовой поверхности отдельных 
видов и в целом травяного покрова. По средним показателям ли
нейных размеров и количество листьев, а также числа побегов



каждого вида на единице площади можно будет рассчитать ЬА1 
сообщества.

Особенно важны эти данные при исследованиях в охраняемых 
сообществах или для мониторинга на площадках или трансектах, 
где наблюдения проводятся периодически в течение сезона веге
тации. Совершенно необходимы они для редких видов, входящих 
в «Красную книгу» и требующих особо бережного отношения, 
а также на охраняемых природных объектах (заповедниках, за
казниках и пр.).

В дальнейшем предстоит выяснить, насколько велики колеба
ния средних показателей размеров листьев каждого вида в раз
личных экологических и ценотических условиях, и проверить, 
насколько велика ошибка при определении площади листовой 
поверхности сообществ лишь по числу листьев, или даже только 
побегов, на единицу площади, занимаемом фитоценозом. Если 
ошибка окажется в пределах допустимой для исследуемых объе
ктов нормы, то окажется возможным получение показателей ЬА1 
по линейным размерам листьев и для уже исследованных сооб
ществ, где проводился учет лишь количества побегов на единице 
площади.

Методически процедура определения зависимости площади 
листьев от показателей их длины (Ь, см) и ширины (Я, см) проис
ходила следующим образом. Контуры листьев разных размеров и 
возможно более различающихся для вида форм наносились на 
миллиметровую бумагу. Подсчетом числа занятых контуром кле
ток определяли их площадь, длину листа от сочленения черешка 
с пластинкой до апекального конца по центральной жилке и ши
рину листа в самом широком месте измеряли линейкой с точно
стью до 1 мм. Для простых листьев определяли отношение про
изведения длины на ширину листа к его площади методом регрес
сии по формуле у = а + Ьх, где у - площадь листа, х - произве
дение длины листа на его ширину в наиболее широком месте.
У листьев с зубчатым краем за ширину листа принимали рассто
яние от вершины зубца с одной стороны до впадины между зубца
ми с другой стороны листа. Для листьев с сильно оттянутым осно
ванием пластинки или с крылатым черешком началом пластинки 
считалось место, где ширина пластинки с одной стороны от сред
ней жилки была равной ширине жилки1.

Для раздельных и сложных листьев, кроме регрессии площа
ди по произведению длины на ширину всего листа, иногда опреде-

--
II Название формы листьев и их частей приводится согласно «Атлас по описа

тельной морфологии высших растений» [Федоров и др., 1956]. , I145
1



ляли это соотношение для отдельных листочков или долей, а так
же соотношение площади всего листа и (Ь*В) верхнего листочка 
(доли, сегмента) или трех верхних долей (сегментов), например 
для листьев Ае§оросИит рос1а§гапа, СНеШотит та‘]из, Сотагит 
раПшге и др.

У растений с разной формой розеточных и стеблевых листь
ев или генеративных и вегетативных побегов определение этих 
зависимостей проводили отдельно. Площадь сильно рассеченных 
листьев папоротников и других видов (например, Сегапшт 
КоЪегНапит, розеточные листья Ршр'теИа захф'а§а) определяли 
точечным методом. Для этого, накладывая листья на прозрачную 
миллиметровую бумагу в проходящем свете, подсчитывали число 
наложений тканей листа и точек пересечения ячеек известного 
размера (см. или мм - в зависимости от размера листа). Число сов
павших точек выражали в процентах от их числа в прямоугольни
ке размером (Ь*В).

Регрессионные уравнения, полученные для многих видов, по
казали, что коэффициент Ь во многом зависит от формы листьев 
(табл. 14). Он соответствует коэффициенту к в уравнении А = к 
(Ь,*В), где А - площадь листа, (Ь*В) - произведение длины листа Ь 
на ширину В. При малом значении а коэффициент Ь показывает, 
какую часть площадь листа составляет от площади описывающе
го его прямоугольника со сторонами Ь и В. Форма большинства 
простых цельных листьев составлена элементами треугольника и 
эллипса. Так как площадь треугольника, независимо от соотно
шения длины сторон прямоугольника, соответствует половине 
площади описывающего его прямоугольника, а площадь эллипса 
занимает -78.5% его, то коэффициент Ъ может колебаться в пре
делах 0.50-0.785. Более низкий коэффициент может быть у ли
стьев с вытянутой верхушкой или основанием листовой пластин
ки. Коэффициент снижается также за счет относительного 
уменьшения эллиптической части пластинки в пользу ее тре
угольной части, на что соотношение длины и ширины листа ока
зывает существенное влияние.

Анализ таблицы показывает, что коэффициент Ь, равный 
0.45-0.55, имеют простые листья и сегменты сложных листьев с 
сильно оттянутым основанием и (или) струговидно надрезанные 
листья (например, агзшт о1егасшт, розеточные листья Сгергз 
раЫдоза, Р1а1атНега Ы/оИа). У ланцетных листьев (от широко- до 
линейно-ланцетных) коэффициент Ъ равен 0.56-0.60, у заострен
но-эллиптических (до ланцетных) этот коэффициент повышает
ся до 0.65 (например, Ме\атругит петогозшп, Рапз диас1п/оИау 
ТпеМаИз еигораеа). Продолговато- и узко-яйцевидные (или, соот-1 146
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Таблица 14

Показатели уравнений площади листьев лесных травянистых растений (у) по 
их линейным размерам (д: — произведение длины Ь на ширину В)4.

Показатели уравнения вида 
у = а + ЬхПределы 

размеров 
листьев, см2

ЧислоВид
листьев а2Ь%■ а

Простые листья или листочки сложных листьев

А]н<>а гершпз Ь.| 0.6354
0.2974

0.6605
0.6529

0.0372
0.1161

1.6-49.25
0.16-10.3

34(в)
38(г)Г

АШапа рейо!аШ (М.В.) 
Сауага

V

1 0.1626
0.0095
0.5587
3.6174
4.8561
4.2753

19.3867
0.5717
0.4493
0.6286
1.4922
4.7349

0.7535
0.7706
0.7716
0.7220
0.6950
0.6983
0.6693
0.6005
0.5425
0.6766
1.0927
0.8416

-0.0674
-0.0351
-0.5688
-0.9727
-0.6996
-1.4631
-3.8988
0.1640
0.2873

-0.5537
-1.2534
-1.8314

55-33.34
3.10-67.34
4.19-118.01
5.60-91.87

2.66-138.15
0.73-149.72
1.29-115.47
2.80-112.38
1.36-35.39
0.63-57.40
0.5-54.85

4.84-156.9

19(Р)
5(с1-2П)

(с2П)
(сЗП)
(с5П)
(сбП)
(с7П)
(с8-10П)
(С11-15П)
АШит игзтит Ь.
Азагит еигораеит Ь. 
Са11а раПшпз 
Сатратйа регзкч/оНа Ь.

•г 6
11
14
11
7

15;•
8

47
25
58

0.4054
■0.2562
1.5922

0.6300
0.6955
0.6930

-0.1689
-0.3490
-0.3320

0.41-17.2
0.68-12.05
0.21-67.58

51(Р)
10(с)

СПатаепепоп 
ап^ызи/оНит (Ь.) 8сор. 
С/йтарНИа итЬеШа (Ь.) 
N011.
С1т$озр1етшп 
аИегт/оНит Ь.
С 'и саеа а\рта Ь.
Сггзшт Не(егор1гу11ит (Ь.) 
НШ
агзшт окгааит (Ь.) 
8сор.
отдельно цельные 
листья
отдельно дольчатые 
листья

57

0.15660.5557<0.10410.28-7.2522

0.25041.1389-0.13130.28-13.919

0.2014
11.459

0.7133
0.5692

-0.0662
9.2820

0.05-10.84
7.19-379.0

24
40

56.7080.408025.6713.7-909.450

21.4110.54485.878514.2-434.417

64.0860.407518.68783.7-904.433
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Таблица 14 (продолжение)

Показатели уравнения вида 
у = а + ЬхПределы 

размеров 
листьев, см2

ЧислоВид
листьев

О2Ъа

Соп\а1апа та]аИз Ь. 
Сгергз раЫбоза

2.772732 16.2-148.5 0.64351.002

(Р) 1.3619
3.9079
2.5988

30 0.42-47.96
0.99-72.67
5.0-141.83

1.0808
3.2436

-0.1091

0.5440
0.5922
0.6338

(с) 36
СурпрееНит тасгашкит 
5%у.
ЕрИоЫит томапит Ь. 
Ерфаспз раШзтз (МШ.) 
СгагПг
Са1еоЬбо1оп 1Шеит Ниск.

24

0.3435
0.8728

45 0.4-19.7
0.85-36.05

0.6364
0.6563

-0.1431
0.289038

(в) 30 0.3242
0.7857
0.1449

0.65-21.93
0.4-11.95
0.58-14.5

-0.2206
-0.4090
0.0128

0.7165
0.6911
0.6290

(г) 23
Са1еорз1з зреаоза МШ. 
Сообуега герепз (Ь.) К.

15

Вг.
(в) 28 0.45-4.84

0.52-4.94
0.18-1.9

0.09-11.86
0.45-16.76
0.22-7.22

0.1872
0.2076
0.0794
0.1491
0.5525
0.1828

-0.0755
0.2000

-0.0706
0.00277
90.0424
-0.0731

0.5960
0.5985
0.7233
0.6008
0.6173
0.6652

(гр) 22
(гс) 25
Шегасшт рНозеИа Ь. 
Шегас'шт итЬеШит Ь. 
Нурепсит таси1аШт 
Сгамг
1траИепз поН 1ап%еге Ь.
Iтракепз рап> 'фога БС. 
Ьотшт а!Ъит Ь.
Еипапа гебтуа Ь.
Еизи1а рИоза (Ь.) >УШ(1. 
Ьуз1тасМа питти1апа Ь. 
Еуз'ипасЫа уи1%апз Ь. 
Машткетит Ы/оИит (Ь.) 
РЖ ЗсЬшкк 
Ме1атр1гит петогозит

32
37
23

30 0.11-23.35
0.20-63.43
0.63-22.42
6.22-275.2
1.73-17.7
0.05-2.53

0.23-25.57
4.2-26.3

0.3781
1.5204
0.9481
12.926
0.4289

0.05073
0.4780
1,3297

0.1952
-0.4205
0.4205

-13.900
-0.0474
-0.0640
0.1341

-1,0025

0.6805
0.6426
0.5982
0.8193
0.5818
0.7610
0.5982
0,9313

35
56
21
14
62
34
27

16 0.39-12.38 -0.0424 0.24450.5676Ь.
Ме1атр1гит зу1шкит Ь. 
Ме1апс1пит а1Ьит (МШ.) 
Оагке

36 0.07-6.5
0.38-39.75

0.1511
0.1964

0.6172
0.6485

0.2420
1.028047



Таблица 14 (продолжение)

Показатели уравнения вида 
у = а + ЬхПределы 

размеров 
листьев, см2

$ ЧислоВидг- листьев о2Ьа

0.47580.6151-0.04970.55-36.640Ме1апс1гшт гиЬгит 
0У1е§.) Огаске 
МегсипаИз регептз Ь. 
Муозопз ра1изгпз Ьаш. 
ОгсЫз тасиШа Ь.

. 0.4387
0.6595

0.7034
0.6697

-0.1312
-0.0870

0.72-46.9
0.48-11.27

44л
■* 47:

0.9784
1.0155

0.6180
0.6913

0.1516
0.1071

0.22-39.7
11.8-42.65

9(в)
89(г)

м-
ОгоЬиз Vе^пиз^. 0.8354

0.9392
1.9922

0.5976
0.5999
0.4757

0.0053
0.4047
0.0463

0.51-33.2
0.8-47.43

0.22-78.35

47(л)
36Рапз циас!п/оНа Ь. 

Р1аштНега Ы/оНа (Ь.) 
Ь.С. ЯкК.
Ро1у%опашт тиШ/1огит 
(Ь.) АН.
Ро1у§опашт о$1ста1е АН. 
Рпти1а уепз Ь. 
Ри1топапа оЬзсига Бит.

88I
0.45520.68360.13683.27-56.5336

0.9945
1.8346

0.6466
0.6723

0.1641
0.8727

2.14-44.3
1.3-83.36

25
42

0.2983
1.6209
0.6595

0.6872
0.6751
0.7915

-0.1036
0.0405

-0.7259

0.04-133.0
0.63-16.52
4.55-21.32

34(в)
19(г)

Руго1а гошпеН/оНа Ь. 
Руго1а У1гезсепз ЗсЬ\уе1§§.

25

0.3803
0.9414
0.2176

0.6859
0.6694
0.7210

0.0243
0.1076

-0.1567

0.25-9.56
0.25-9.74
0.33-10.0

163(в)
77(г)

Рат\езЫа зесипАа (Ь.) 
Оагке
РапипсиЫз саззиЫсиз Ь. 
РиЬиз Шаеиз Ь.

33
.
=3.32421.1126.0.10226.2-118.119

2.8906
0.7392
3.2458
3.7888
1.4971
1.3596
1.9104
0.5376
2.4963
0.3242

0.6382
0.6350
0.9077
0.6323
0.6380
0.7105
0.6501
0.6945
0.6356
0.5735

0.4720
0.4087

-0.6956
-0.3562
0.45499
-0.2040
0.0689
0.1593
1.1368
0.2378

0.85-74.5
0.25-29.0

0.35-88.57
0.42-91.9
0.38-55.1
0.28-66.0
0.22-5.72
0.07-17.5
1.35-149.4
0.09-13.9

321(л)
РиЬиз захапИз Ь. (л). 
РиЬиз сИатаетогиз Ь. 
Зсго/и1апа побоза Ь. 
Зо1Ша$о \1г%аигеа Ь. 
ЗшсЫз зу&айса Ь.
Зге Папа Но1оз1еа Ь. 
ЗгеИапа петогит Ь. 
Зисаза рга1епз1з МоепсЬ 
ТгьешаНз еигораеа Ь.

42
26
27
51
26
27
40

103
38

Г149 I



Таблица 14 (продолжение)

Показатели уравнения вида 
у - а + ЬхПределы 

размеров 
листьев, см2

ЧислоВид
листьев

о2Ъа

1/гпса бШса Ь.
Уасстшт уШз Шеа Ь.
Уеготса скатаебгуз Ь. | 30
Уеготса о$1с'таИз 1_.
УШа МгШ Ь.
УШа пигаЬШз Ь.
УШа раЫзЫз Ь.
Угзсагш \’и1§апз ВетЬ. | 102

Листья сложные, дольчатые, глубоковыемчатые, перистые и пр.
АсотШт ехсеЬит КеюЬЬ. | | II I

37 3.5715
0.1301
0.1848
0.2852
1.8164
2.3327
0.4294
0.1044

0.58-144.9
0.09-4.35
0.2-6.05
0.46-9.05

0.48-32.67
1.5-65.5

5.28-34.85
0.12-7.68

0.4244
0.3435
0.0644

-0.1987
-0.2178

2.0555
0.00374
-0.1227

0.6825
0.6298
0.7109
0.6671
0.8224
0.9677
0.8531
0.6102

38

28
40
41
13

(Р) 5 71.498146-995 -57.103 0.855
Ааеа зргсага Ь.
С1П 9 1980.92

1972,44
40.16
96.34
34.96

15.354
1.4599
14,809
0.648

946.337

208.20-
558.85 
205.85-
412.85 
110.60— 
368.35

31.0-179.35
3.72-111.45
6.64- 88.42
6.64- 29.45 
20.88-88.42

239-650

36.329
78.727

0.6061
0,4629
0.9153
0.6193
0.4437
0.6083
0.6902
0,6698
0.3614
1.1361

10С2П
6сзп
5 142.344

-33.451
-1.841
0.5574

-0.6471
-4,8478

28.934
-9.856

С4П
22С5-12П
56л
33лб 23
3Л 3Лзлк

Ае%ороЛ\ит роба^гапа Ь.
л 99 0.97-64.61 

4.42-431.7
2.0610

26.1244
235.758

0.4064
13.908
9.8677

0.6509
0.3331
0.9517

(Л) 14
(Лзлк)
Сатагит ракш ге Ь.

13

(л) 264 0.23-36.4
7.47- 178.

7.47- 126.8 
19.6-178.48

0.1942
2.1116
0.3054

-11.0245

2.8201
12.385
79.930
86.633

0.6834
0.4552
0.4905
0.620

(Л) 47
(5Лзлк)
(6-7 Лзлк.) 
СкеИботит тари Ь.

27
20

(вр) 44 4.22-131.8
0.25-215.1

10.7120
77.0367
5178.96
14.2859
284.765
469.402

7.2677
-3.0.364
-5.3716

1.3796
-13.654
-10.855

0.4458
2.3643
0.9486
0.5093
2.5094
0.9337

(вЛ 1ЛК>
(вЛзлк)

24

(гс)
(гЛ 1Лк) 
(гЛзлк)



Таблица 14 (окончание)

Показатели уравнения вида 
у = а + ЬхПределы 

размеров 
листьев, см2

ЧислоВид
листьев

о2Ьа

65-1188йгуоргепз/Шх таз (Ь.)
ЗсЬои
йгуоргепз
1асео1а!осгП5Ш1а (Нойт.) 
АЫоп
РШрепАШа и1тапа (Ь.) 
Махнп.

0.3840 46.85526.19120

30.5400.37272.512924 10.8-386.2

Г

(Л) 8.8313
576,813
5.5294
0.5884
1.3474

0.4753
1,049

0.4640
0.6292
0.6462

-10.900
-12,403
-4.3666
0.1308
0.0490

2.85-171.429
(Л 1лк)
(лк) 29 2.76-75.48

0.54-25.3
0.66-43.63

(л б) 153
Рга$апа \>езса Ь. 
Сегатит КоЬеПшпит

33
Уа.)

(р) 0.9338
0.9235
8.1415
3.9079
5.3598
3.8758
0.3976

-0.0916 0.3779 
0.2964 0.2707

-1.8838 0.9316
-0.8247 0.5922 
0.4895 0.5491
1.7317 0.4163 

-0.0069 1.1971

0.33-19.45
0.52-19.56
19.8-112.4
2.43-54.86
1.28-146.0
0.23-107.8
0.18-13.62

24
(с) 22
Сегатит зу1уапсит Ь.
НераНса поЬШз Оагзаик.
МепуамИез !п/оНаГе Ь.
МусеНз тигаНз (Ь.) Оит.
Оха Из асеЮзеНа Ь.
РИпртеИа зах1/га%а Ь.
(рл)
(рЛ)
(сЛ)
РгепсИит ациШпит (Ь.)
КиНп
РШзапНа рагепз Ь.
8атси1а еигораеа Ь.
ТНе/ургепз рНе^орГепз 
(Ь.) 81о$$оп
Примечание. Название видов приведено по П.Ф. Маевскому [1964]; в —листья веге
тативных особей; г - листья генеративных особей; р - розеточные листья; с - стеб
левые листья; С[_2п - стеблевые листья 1-2 порядка, начинающиеся снизу стебля; 
сзп — С11—1 зп — стеблевые листья 3...- 15 порядков; гр. гс— розеточные и стеблевые 
листочки генеративных побегов, соответственно; вр- розеточные листья вегета
тивных побегов; л - листочки (сложных листьев); Л - листья целиком (от Ь*В всего 
листьев); лв - листочки боковые, лк - листочки концевые (апикальные); Л(3л) - целые 
сложные от 3-х верхних листочков; вЛ(1лк) - весь лист вегетативной особи от верхней 
доли; вЛ(Злк) - весь лист вегетативной особи от 3-х концевых долей; 2Л |_Ак. 2А(Злк) - 
тоже для генеративных особей; 5Лзлк, 7Лзлк - сложные листья из 5-7 листочков.
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41
83
30

0.6344
0.4686
0.2788
0.3302

0.3343
7.2468
9.2493

234.036

0.07-16.58
0.69-128.1
0.8-35.75
91-4172.0

-0.0161
0.2738

-0.5627
116.118

325
37
33
14

-0.4516
-1.4384
8.6114

0.4744
0.9415
0.2841

5.7030
2.9134

5.896

0.29-67.74
3.4-58.1

14.5-146.0

30
12
27



ветственно, обратнояйцевидные) листья 81е11апа петогит, 
Уеготса о$лапаИз и др. имеют еще больший коэффициент Ь (до 
0.70). К этой же группе относятся удлиненно-лопатчатые листья 
и (или) листья с усеченным, выемчатым и слегка округлым осно
ванием (такие, как у Са1еоЬс1о1оп 1шеит, СИатаепепоп ап§изп/оН- 
шпу итса (Пока и др.). Более округлые листья (Свгсаеа а1р1па, 
КатксЫа зесипПа, Уеготса скатаеПпз) имеют коэффициент Ь до 
0.75, а почти круглые со слегка почковидным основанием - 
до 0.80.

У листьев с хорошо выраженным сердцевидным или почко
видным основанием (таких, как Са11а раЫзгпз, УШа Ыпа, Ьипапа 
ге(П\>1\>а, Нерапса поЫИз) коэффициент Ь повышается до 0.85, 
а у округлых и овальных листьев с таким же основанием — до 1.0 
(розеточные листья Затси1а еигораеа, КиЬиз сИатаетогиз, УШа 
ткаЫИз), так как в этих случаях длина жилки составляет только 
часть всей длины пластинки от ее основания, и площадь листа 
лишь частично вписывается в прямоугольник, выраженный про
изведением (Ь В). У Азагит еигораеит и КапипсиЫз саззиЫсиз дли
на средней жилки почти вдвое короче высоты пластинки, 
а коэффициент Ь у них даже превышает 1.0.

У сильно рассеченных и сложных листьев амплитуда изме
нении коэффициента Ь еще более широкая. Пальчато- и перисто- 
рассеченные листья имеют коэффициент Ь от 0.2 до 0.55. При этом 
у гетерофилльных видов стеблевые листья, как правило, к верши
не стебля становятся все более изрезанными, и коэффициент Ь у 
них снижается по сравнению с розеточными или расположенными 
в нижней части стебля листьями. У папоротников и других видов с 
сильно рассеченными листьями колебания коэффициента Ь менее 
велики (от 0.27 до 0.38) независимо от размера их листьев.

Связь вертикальной структуры массы 
и площади поверхности листьев 
со световыми условиями 
в зарослях крапивы {ЦгИса сПо/са 1_.)

В последнее время появилось довольно много работ, посвя
щенных изучению связи структуры фитоценозов с их продуктив
ностью и условиями среды. В большинстве из них речь идет о дре
весном ярусе лесных сообществ или культурных растений [Ларин, 
Годлевская, 1949; Мяги, Росс, 1968; Самарина, 1969; Росс, Росс, 
1969; Росс, 1975]. Лишь в некоторых работах делаются попытки 
охарактеризовать особенности вертикальной структуры естест-
152

л»,г?па



Таблица 15

Характеристика исследуемых сообществ

Травяной покров в целом

№ пр. пл. освещенность над 
покровом, %ЬА1, м2 • м~2масса, гм2покрытие, %

80.0Р-22 3.3188.095-100
60-65 3.2Р-8а 1.255.04-

АГ-1982
АГ-1983 1.45* 12.3107.080-85

Заросли крапивы

№ пр. пл. максимальная вы
сота растений, м

доля общей 
массы, %

число побегов, 
экз. • м-2масса, г - мГ2;Щ:

1.8Р-22 
Р-8а
АГ-1982 
АГ-1983
Примечание. * ЬА1 определялся только для заросли крапивы.

80-100100-25025.5
1.3363918.5
1.1
1.63590-1006.8I

*

венных травянистых сообществ в связи со световыми условиями 
[Выгодская и др., 1970; Солнцева, 1982; Согге, 1983]. Между тем, 
установление количественных связей морфологической структу
ры с процессами формирования растительных сообществ, роста 
растений и накопления органического вещества в многовидовых 
многолетних фитоценозах с участием растений разного возраста 
и жизненных форм в конечном итоге даст детальную картину 
приспособления растений разных видов к фитоценотическим 
условиям и позволит выяснить его механизм, что имеет большое 
теоретическое и практическое значение [Алексеенко, 1969].

Мы исследовали на примере относительно простого сообще
ства с доминированием одного вида - крапивы двудомной {ИгНса 
сИо1са Ь.), влияние условий произрастания, в первую очередь све
товых условий, на вертикальную структуру зарослей крапивы. 
Этот вид был выбран в качестве объекта из-за его способности 
образовывать почти чистые заросли с развитой вертикальной 
структурой и достаточной приспособленностью к различным 
условиям существования [01ег$сЬке, 1974; КеИ" и.а., 1985].

Исследования проводили в трех фитоценозах, характеристика 
исследуемых сообществ дана в табл. 15, а краткое описание при
водится ниже.
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1. Двухлетняя вырубка осинника неморально-кисличного 
(пр. пл. Р-22), в дальнейшем называется просто «вырубка». Вы
рубка заросла порослью осины густотой 92 тыс. экз. ■ га-1, с об
щей массой 9.4 т • га-1. Травяной покров густой, высокий, без за
метно выраженной ярусности. Преобладают сныть (Ае$оро<Иит 
рока § га па), крапива, бор развесистый (МШит е#изит), герань 
лесная (Сегамит зуЫа(1сит\

2. Осинник неморально-кисличный, 19 лет (пр. пл. Р-8а), да
лее именуется просто «осинник». Травяной покров не густой, ме
стами трехъярусный. Верхний подъярус разреженный, представ
лен крапивой, папоротниками (А(Иупит/Шх таз, Огуоргепз 1апсе- 
о1а(о-сгШаШ), малиной (КиЬиз Шаеиз), чистецом лесным (ЗшсШз 
зуЫаПса), покрывает 15% площади. В среднем подъярусе с проек
тивным покрытием 60% преобладает сныть, медуница (Ри1то- 
папа оЬзсига), звездчатка дубравная (5(еИапа петогит); в нижнем 
подъярусе - кислица (ОхаНз асеТозеИа).

3. Ольшаник крапивно-чистотеловый, 35 лет (пр. пл. АГ-1), в 
дальнейшем - «ольшаник». Травяной покров густой с куртинным 
расположением видов. В верхнем подъярусе преобладают крапи
ва и чистотел (СИеИкотит та]из). Проективное покрытие дости
гает 60%. В среднем подъярусе развиты звездчатка дубравная, 
сныть. Нижний подъярус представлен кислицей, селезеночником 
ОСИпзозр1етит акегт/оИит), живучкой ползучей (А]ща гершпз).

Эдафические и гидрологические условия всех исследуемых 
участков являются оптимальными для травяного покрова.

• Общая масса травяного покрова определялась в 30-кратной по
вторности на круговых площадках в 0.5 м2. Для определения верти
кальной структуры зарослей крапивы применялся статистический 
метод [Росс, Росс, 1969], для чего в нескольких местах на опреде
ленной площади зарослей крапивы срезались подряд все растения 
с таким расчетом, чтобы получить выборку в 100-130 надземных 
побегов этого вида. Растения распределялись по группам высот 
(в 1981 г. с интервалом в 50 см, в 1982-83 гг. — с интервалом 10 см), 
в каждой группе их разделяли на стебли, листовые пластинки, че
решки, генеративные органы, высушивали до постоянного веса 
при температуре 105 °С и взвешивали. В 1983 г. на площади АГ-1 
помимо разделения на группы высот растения каждой группы раз
резались по вертикали на слои длиной 10 см. Затем определяли 
массу разных фракций по слоям и суммировали для получения об
щей массы растений каждой высотной группы.

Площадь листьев крапивы рассчитывалась следующим обра
зом. У 40 нанесенных на миллиметровую бумагу контуров листь
ев разного размера и формы подсчитывали число занимаемых



1
1 ими клеток и таким образом определяли их площадь. Затем на- 
1 ходили регрессионную зависимость площади листьев от произве- 
I дения их длины на ширину, зависимость оказалась очень тесной, 

с коэффициентом корреляции 0.99. По полученному уравне
нию линейной регрессии у = 0.43 + 0.68х, где у — площадь -листа, 
.г - произведение длины на ширину, определяли площадь всех ли
стьев для каждой группы высот и каждого слоя. На основе мас
сы листьев в сухом состоянии и их площади для каждого слоя и 
высотной группы определяли 8ЬА листьев. Листовой индекс 
(ЬА1) для всего травяного покрова рассчитывали суммированием 
показателей, полученных для каждого вида тем же способом, что 
и для крапивы, с привлечением для некоторых видов данных дру
гих авторов [Уткин, 1967; Горышина, Киселева, 1981; Полякова 

! идр., 1981].
В травяном покрове ольшаника (пр. пл. АГ-1) проводили изме- 

! рения светового режима люксметром Ю-16, отрегулированным с 
1 использованием прибора, изготовленного во Всесоюзном научно- 

исследовательском светотехническом институте [Цельникер, 
1969]. Освещенность измеряли в каждом 10-сантиметровом слое 
заросли не менее, чем в 50 точках. При расчете средних показате
лей освещенности учитывались поправки на разное пропускание 
в зависимости от высоты солнца в разное время измерения.

Структура заросли в целом зависит от количественного соот
ношения растений разных по высоте групп и от строения отдель
ных экземпляров каждой высотной группы. Сравнение массы 
растений в исследуемых фитоценозах показало, что хотя она и за
висит от размеров растений, но для каждой высотной труппы 
имеет также значение глубина ее расположения внутри травяно
го покрова. При достаточной плотности заросли, чем больше 
мощность слоя, расположенного выше растений этой группы, 
тем масса растений меньше (рис. 11). Так, масса растений высо
той от 50 до 100 см на вырубке, где предельная высота заросли 
1.8 м, оказалась в 2.2 раза меньше, чем в осиннике и в ольшанике 
в 1983 г. (максимальная высота зарослей 1.3 м и 1.6 м соответст
венно), и в 4.2 раза меньше, чем в ольшанике в 1982 г. (высота 
1.1 м). При этом освещенность над травяным покровом почти не 
играет роли. В то же время растения верхнего полога заросли 
имеют тем большую массу, чем выше освещенность над ней. 
По степени убывания массы растений верхнего полога местооби
тания располагаются следующим образом: вырубка, ольшаник, 
осинник.

Если выразить высоту заросли»по вертикальному профилю 
в относительных долях, а массу стеблей и листьев среднего для
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Рис. 11. Масса растений крапивы разной высоты на вырубке (стебли 7, листья 
2), в осиннике (соответственно, 3 и 4) и ольшанике в 1982 г. (соответственно, 
5 и 6) и в 1983 г. (соответственно, 7 и 8)

каждой из высотных групп растения в долях от наибольшей их 
массы для разных местообитаний, то масса стеблей в ольшанике 
и на вырубке оказывается очень близкой и может быть аппрок
симирована единой кривой с высокой степенью корреляции 
{К2 = 0.99) (рис. 12а). Масса листьев для этих местообитаний по
казывает несколько большие отклонения от общей кривой 
(Я2 = 0.86), но также оказывается очень близкой (рис. 126). Одним 
из важнейших признаков структуры фитоценоза, тесно связан
ным с их продуктивностью, являются особенности вертикального 
распределения листовой поверхности. В зарослях крапивы рас
пределение поверхности листьев согласуется с распределением их 
массы (рис. 12в).

В осиннике вертикальное распределение массы стеблей и ли
стьев оказывается иным. Здесь растения более низких высотных 
групп имеют относительно бблыпую массу, чем в ольшанике и на 
вырубке. Это можно объяснить меньшей массой и ЬА1 травяного 
покрова в ольшанике, а также ббльшей общей разреженностью, 
в частности, верхнего подъяруса с преобладанием крапивы по 
сравнению с другими местообитаниями.

Интересная закономерность прослеживается в разных фито- 
ценотических условиях в соотношении стеблей и листьев 
(рис. 13). При уменьшении освещенности над травяным покровом
15$



доля массы листьев от общей массы увеличивается. В результате 
на вырубке процент листьев оказывается самым низким (20-30%), 
в ольшанике несколько выше (35-40%), а в осиннике он наиболее 
высок (45%). Та же закономерность проявляется и в увеличении 
процента массы листьев от верхнего уровня вниз по вертикально
му профилю. При низких показателях освещенности под пологом 

з леса (в осиннике и ольшанике) масса листьев у высотных групп 
ниже 50 см превышает массу стеблей. Выше этого уровня соотно
шение стеблей и листьев по вертикальному профилю изменяется 
довольно мало, в среднем на 5-10%. Лишь в самых низких груп
пах высоты, которые составляют незначительный процент в тра
востое, это уменьшение нужно принимать во внимание.

Процент черешков в общей массе растений крапивы в осин
нике и ольшанике оказывается одинаковым по вертикальному 
профилю, в среднем он составляет 5%, на вырубке доля черешков 
незначительна - около 1%. В лесу при низком уровне света уве
личение длины (отсюда и доли массы) черешков обусловлено не
обходимостью образования листовой мозаики и выноса листьев в 
более освещенные «блики».

Вертикальное распределение поверхности листьев в зарослях 
крапивы соответствует распределению их массы. Оно имеет два 
основных максимума. Один из них занимает обширный слой от 
40 до 90 см и образован листьями крапивы, другой располагается 
в нижнем 10-сантиметровом слое и представлен листьями прочих 
видов, главным образом живучки ползучей и звездчатки дубрав
ной. Листья прочих видов (в основном сныти) играют заметную 
роль и в двух вышележащих слоях до 30 см. Стебли крапивы яв
ляются незначительным препятствием для проникновения света 
вглубь заросли, но в нижней части вертикального профиля пло
щадь их продольного сечения в процентном отношении к площа
ди листьев значительна (25-95%). В среднем боковая поверхность 
продольного сечения стеблей составляет 4.3% от общей поверх
ности крапивы и 2.6% от площади поверхности всей группировки 
с включением других видов.

Закономерности структуры зарослей крапивы выражаются в 
определенном распределении по профилю общего количества 
листьев и соотношении листьев разной величины. Чтобы выяс
нить эту закономерность, все листья по методу Болда были рас
пределены в зависимости от величины их площади на 11 классов 
с таким расчетом, чтобы расстояние между логарифмами средней 
площади класса было одинаковым (ВаМ, 1943). При этом увели
чение площади от I до XI класса будет одинаковым в процентном 
отношении к площади листа предыдущего класса (см. гл. 2).

:
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Рис. 12. Распределение относительной массы стеблей (а), листьев (б) и площади 
поверхности среднего растения крапивы (в) разных высотных групп по верти
кал ьноу профилю

Условные обозначения к а и б - см. рис. 11, к в: 1 - вырубка, 2 - осинник, 3 - ольша
ник 1982 г., 4 - ольшаник 1983 г.
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В распределении листьев разных размеров по вертикальному 
профилю можно заметить вполне определенную закономер
ность. Оказалось, что у растений до 40 см высоты преобладают 
листья средних классов площади. Количество их распределено 
по классам более или менее равномерно, кроме листьев 
VI-VII классов, которые несколько преобладают. У более высо
ких растений (40-100 см) максимум в области крупных листьев 
еще более возрастает и смещается в VШ-IX классы величины, 
т.е. нижние листья становятся все более крупными. Кроме того, 
увеличивается число самых мелких листьев (I—П классов). Это 
говорит о появлении листовой мозаики за счет развития укоро
ченных пазушных побегов с одной-двумя парами листьев. Наибо
лее высокие растения имеют еще большее число пазушных ли
стьев с мелкими побегами, а их крупные листья относятся уже 
к Х-Х1 классам.

Известно, что световые условия, при которых существуют 
растения, влияют и на их анатомическое строение. Средняя ЗЬА 
крапивы независимо от местообитания увеличивается с умень
шением освещенности (рис. 14). Эта закономерность наблюда
лась также В.П. Кашкаровой [1978] для травянистых растений 
лесостепи. Особенно заметные изменения ЗЬА происходят при 
освещенности менее 15% от полной. При более высокой осве
щенности (20-100% от полной) изменения этого коэффициента 
невелики. Увеличивается ЗЬА и по вертикальному профилю за
росли сверху вниз как при расчете по высотным группам расте
ний, так и по слоям заросли (рис. 15). В самых нижних слоях за
росли до относительной высоты 0.3, где световые условия осо
бенно напряженные, показатели ЗЬА сильно отличаются от 
средних. В средних же слоях вертикального профиля или в сред
них высотных группах растений крапивы, которые преобладают 
по массе и количеству в заросли, колебания ЗЬА находятся в пре
делах ошибки измерения. Поэтому при определении ЗЬА расте
ний листья, взятые из этих слоев, дают наиболее точные средние 
для вида показатели.

Изучение светового режима в заросли крапивы в ольшанике 
выявить его связь со структурой листового аппарата. 

Ослабление светового потока
позволило

в травяном покрове происходит в 
соответствии с увеличением ЬА1 над уровнем измерения 
(рис. 16). Эта закономерность отмечалась уже для древесного по
лога [Гульбе и др., 1983] и для других травянистых сообществ 
[Выгодская и др., 1970]. Для одновидового травяного покрова 
связь оказалась еще более тесной, чем для сложного многовидо
вого сообщества. Коэффициент экстинкции полога крапивы
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Рис. 15. Распределения 8ЬА по вертикальному профилю на вырубке (7), в осин
нике (2), и в ольшанике (3).

Пунктиром показано относительное распределение количества растений по высоте 
на вырубке (4), в осиннике (5), в ольшанике в 1983 г. (6)

оказался довольно высоким (1.6-3.0). При значительных колеба
ниях его по вертикальному профилю (V = 19%) закономерного 
увеличения коэффициента экстинкции в нижней части яруса тра
вы не происходит, как это наблюдается для древесного полога 
[Гульбе и др., 1983; Цельникер и др., 1988]. Это свидетельствует
6. Уткин А.И.
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о горизонтальном расположении листьев крапивы во всех слоях 
профиля из-за недостаточной освещенности под пологом леса, 
что отмечалось для подпологовых растений еще Лундегардом 
|Ъипс1е§агс1, 1925] и было подтверждено теоретически [Тооминг, 
1968]. Средние значения коэффициента экстинкции для яруса 
крапивы 2.4 (V = 5.6%). Кроме того, горизонтальное листораспо
ложение вообще характерно для крапивы во всех условиях суще
ствования.

|
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Гпава 5
Потери и восстановление 
листовой поверхности как результат 
деятельности филлофагов

I Давно признано, что взаимодействие растений - фотосинте- 
зирующих продуцентов с различными консументами, в первую 
очередь патогенными грибами и насекомыми-фитофагами, — 

| неотъемлемая часть связей внутри природных сообществ. Необ- 
| ходимо отметить, что не только растительные ткани служат пи- 

Щей для консументов, но и поверхность органов растений (у де
ревьев - коры и листьев) является одновременно и местом обита
ния многих эпифитных организмов-продуцентов, представлен
ных разнообразными видами водорослей и лишайников, а также 
представителей многих групп членистоногих, относящихся к 

[ хищникам.
В фитопатологии параметры поверхности растений (преиму

щественно площадь ЬА) используются довольно часто: по вели
чине площади листвы, пораженной грибами, оценивают степень 

I поражения растения в целом [\\^а§§опег, Вег§ег, 1987], определя
ется индекс устойчивости видов растений к патогенам [ИоисЫ, 
1988], с помощью электронного микроскопа изучают строение 
поверхности листьев как местообитания микроорганизмов 
[Но11о\уау, 1971; СеШш е1 аЬ, 1987], объекта промышленного за
грязнения [Тиогш8(о, 1988; РезПсШез оп р1ап! зиг&се..., 1987] й мес
та протекания катионо-обменных процессов в пологе [5а1озЫ, 
Мазали, 1989]. При изучении болезней леса, вызванных грибами 
или химическими загрязнениями, анализируют преимущественно 
деструктивные изменения в пологе крон (ЬА1, продолжитель
ность жизни хвои,-химический состав листьев и др.). Иногда в ди
агностических целях привлекают площадь поверхности тонких 
корней [В1азсЬке е1 а1., 1986], анатомическую структуру тканей 
хвои и листьев [На^еп, СЬаЬо(, 1986; Игах1ег, Киррегг, 1989].

Взаимодействие насекомых-фитофагов, питающихся 
или иными частями кормовых растений, в первую очередь лист-

,
Г:

теми
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вой - пожалуй, наиболее привлекающая внимание исследовате
лей сторона обсуждаемого взаимодействия. Это объясняется, 
скорее всего, тем, что довольно часто воздействие фитофагов на 
растения имеет негативные последствия, с точки зрения челове
ка, как, например, это происходит при вспышках массового раз
множения некоторых видов насекомых, когда резко снижается 
или даже полностью уничтожается урожай сельскохозяйствен
ных культур, уменьшается выход деловой древесины, погибают 
отдельные деревья и целые лесные массивы и т.д.

Неудивительно, что став самостоятельной научной дисципли- | 
ной, энтомология сначала сосредоточила свое внимание именно 
на насекомых-фитофагах, традиционно называемых вредителями | 
за их способность нанести серьезный ущерб сельскому или лесно
му хозяйству. Начиная с конца XIX в. было собрано немало ин
формации о тех видах, результаты жизнедеятельности которых 
крайне нежелательны для человека - например, саранчи как 
опаснейшего вредителя сельскохозяйственных культур или не
парного шелкопряда как вредителя, способного лишить листвы 
огромные лесные массивы.

В 1960-1980 гг. были проведены многочисленные исследова
ния, скоординированные Международной биологической про
граммой и другими научно-исследовательскими проектами, кото
рые позволили собрать много информации о движении и распре
делении потоков органического вещества в природных сообщест
вах и о сложности процессов взаимодействия между компонента
ми биогеоценозов, в том числе лесных. Постепенно от энтомоло-

5

ГИИ «отпочковалось» самостоятельное научное направление, свя
занное с определением количества органического вещества, от
чуждаемого из годичной продукции на корм филлофагов, так на
зываемой «консумпции»1). Первоначально консумпция выража
лась в единицах массы, реже энергии. Позже, исходя из требова
ний изучения продукционного процесса и задач экологического 
моделирования, аналогичные оценки стали осуществлять в пока
зателях площади ЬА.

Анализ и обобщение полученных результатов в разных при
родных зонах позволили специалистам сделать выводы о неодно
значной роли разных групп насекомых и о неправомерности деле
ния их на вредные и нейтральные. Появилось несколько обобща
ющих работ [Баранчиков, 1986; 5сЬо\уакег е! а1.,1986; Бал^зЬег^,

1 Можно выделить еще одно самостоятельное направление, «выросшее» из зоологии 
млекопитающих - оценку влияния объедания копытными на состояние пастбищных 
трав, кустарников и деревьев.



Таблица 16

Зональное сравнение средних размеров (х ± 5^ %) отчуждения филлофагами 
листовой поверхности в разных природных зонах [по: Ю.Н. Баранчиков, 1986]

Х±5хЗона, подзона пХ±5хЗона, подзона п

8.3±0.73Переменно влаж
ные листопадные 
тропические леса

Влажные 
тропические леса

Тропические
ксерофильные
редколесья

3.0±1.2Лесотундра 7

7.2±0.738.1±2.2Средняя и южная 
тайга

Хвойно-широко- 
лиственные и ши
роколиственные 
леса

Ксерофильные 
редколесья и 
кустарниковые 
заросли

Субтропические 
хвойно-широко- 
лист-венные леса 
Примечание, п - число участков.

9

14.1±4.157.1±1.217

8.11Мангры3.0±1.52

4.8±1.55

ОНтал, 1989; и др.]. Ранее [Мозолевская и др., 2004; Мозолевская, 
Уткина, 2004] нами сделан более подробный обзор научной лите
ратуры по обсуждаемой теме.

Как видно из обзора [ЗсНо^аКег е! а!., 1986], в тот период вре
мени в лесной энтомологии еще не появилось представления о 
поверхности растений как важной характеристике арены жизни 
филлофагов и ксилофагов. Тем не менее, были опубликованы 
первые сводки о размерах консумпции в лесах. Согласно одной 
из них [ЬапбзЬег§, ОЬшай, 1989], в лесах умеренного климатиче
ского пояса Евразии, Америки и Австралии (выборка из 38 уча
стков) насекомыми отчуждается 3-17% площади ЬА, при средней 
оценке х ± зх. = 8.8 ± 5.0%, в тропических лесах, включая мангры 
(общая выборка 25 участков) - х ± ох = 8.8 ± 3.5% при колеба
ниях в пределах 3-15. Близкие значения получены и Ю.Н. Баран
чиковым [1986] для всех лесных биогеоценозов: от предтундро- 
вых редколесий до тропических лесов (выборка 52 участка) 
А * = 7.0±0.8% (с колебаниями от 0.1 до 18%). По отдельным
зонам, подзонам и большим группам растительных сообществ он 
приводит следующие величины (табл. 16).
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оявились данные о том, что в функционировании системы 
«филлофаг-дерево» автономные консортные механизмы сдержи
вания проявляют себя до определенных пределов разрушительной 
для продуцента деятельности фитофагов. С учетом отчуждения на- '=— 
секомыми фитомассы всех ярусов растительности, а также дея
тельности паразитарных форм грибов, уровень консумпции в пре
делах 10-12% площади ЬА, можно, очевидно, считать естественной 
нормой прямых потерь для лесных сообществ всех природных зон.

равда, иногда трудно оценить потери потенциального прироста 
органического вещества растений, поскольку изъятие площади ЬА 
первичными консументами необходимо «развернуть» во времени, 
учитывая одновременно нарастание ЬА за счет восстановления.

В очагах высокой численности филлофагов, относящихся к 
вредителям леса, учитываемые потери (т.е. без потенциальных) 
для годичной продукции растений эдификаторной оинузии обу
словлены двумя временными факторами: 1) сроками объедания в 
динамике сезонного нарастания листовой пластинки разных ти
пов побегов или хвои текущего и ближайших лет, 2) временем за
мещения нового ассимиляционного аппарата взамен объеденного 
(рефолиации).

Более развернутое представление о консумпции в лесах тре- 
ует во-первых, накопления материалов, оценивающих в поняти

ях деятельность главных видов филлофагов для основных по- 
род лееоо разователей, во-вторых, накопление информации о 
Р ерах самов консумпции, поскольку данных здесь еще явно 
^оп^704110^- Между тем, справедливо признается [Гуров и др., 
гЬмпп' „Т0 °С0 енности сезонной динамики изъятия площади ЬА 
затели^пп^11 более существенные, чем количественные пока- 
множениа ИСТВа при Ранней диагностике вспышек массового раз
множения насекомых-филлофагов.
ше1щГи^п^ННЫе многолетние наблюдения за взаимоотно- 
браве (Вопгш ОС^агов л дУба черешчатого в Теллермановской ду- 
имодействий ты*** °бЛ^ позволили выполнить анализ этих вза- 
сти*в^езульгят^1 ЮЧаЯ динамикУ изменений листовой поверхно- 
новления Няи^пП°ТребЛеНИЯ листвы и ее последующего восста- 
ны в работах ”°м ппбН° полУченные результаты изложе-
Уткиной [1995 2001°200791^Т^ной' РУбР°ва [1994], Рубцова, 
ных исследований осВР?,07 ДР' ' НекотоРЬ1е аспекты выполнен- 
лиз отечественной и ■, Щ6к Ы На!!га и в Работах. обобщающих ана- 
2004^ Мозолевская, УтинаТо04]ЛИТеРаТУРЬ‘[Мозолевская и Др"

пРп.роио взаимодействия филлофагов и их кормовых де- 
Р ьев на протяжении более 40 лет детально изучались Е.Н. Иеру-
<$6
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1

салимовым [2004 и др.]. Взаимодействию полярных ив и питаю
щихся их листьями филлофагов посвящен цикл работ И.А. Бога
чевой [1990 и др.].

К сожалению, обычно исследования советских, а потом рос
сийских ученых остаются неизвестными за рубежом. В уже упо
минавшихся обзорах литературы по обсуждаемым вопросам 

в [5сЬо\уакег е1 а1., 1986; ЬапбзЬег^, ОЬтагС, 1989] нет ни единой 
ссылки на источники из СССР или России. Авторы наиболее 
позднего из известных нам зарубежных обзоров [Зш^Ь, Пезац 
1998], обобщая результаты 147 литературных источников за 
1900-1995 гг., подсчитали, что более всего публикаций по обсуж
даемой теме появилось в 1981-1995 гг. (к сожалению, литература 
на русском языке также оказалась за рамками этого обзора). Они 
констатируют на основе проанализированных работ, что влияние 
изъятия листовой площади на состояние деревьев варьирует в за
висимости от интенсивности, частоты и сроков дефолиации. Кро
ме того, возраст дерева, схема восстановления и размещения ли
стьев, их расположение в кроне и другие внешние факторы, вы
зывающие стресс у деревьев, могут также взаимодействовать с 
воздействием дефолиации. Сроки дефолиации могут быть опре
деляться фенологией дерева в течение вегетационного периода у 
листопадных пород и возрастом листвы у вечнозеленых пород. 
Поэтому влияние дефолиации на физиологические процессы, 
компенсационное и репродуктивное поведение деревьев должно 
быть понято с учетом их целостности. Эти выводы вполне согла
суются с результатами отечественных исследований [Богачева, 
1990; Иерусалимов, 2004; Уткина, Рубцов, 1994; Рубцов, Уткина, 
2007 и мн. др.].

Авторы обзора также отметили, что в течение почти столет
него периода были выполнены всесторонние исследования из
менений водного режима, баланса углерода и его распределе
ния, состава элементов питания и химических элементов, корне
вых выделений, репродуктивного поведения, качества древеси- 

морфологии растений, продуктивности биомассы и выжива
ния дефолиированных деревьев. Были сделаны попытки моде
лировать влияние дефолиации на деревья. Однако, 
нию, все это время мало внимания уделялось воздействию на ин
тегрированное функционирование целого дерева, причем 
бенно игнорировались развитие корней и дыхание. Методологи
ческая разнородность и ограниченность большинства исследо
ваний сеянцами и очень молодыми деревцами ставит под вопрос 
возможность перенесения этих результатов на взрослые деревья 
[5т§Ь, Ое$а1, 1998].
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Таблица 17

Связь повреждений пасекомыми-минерамн листьев дуба с их размерами 
[по: ВиИшап, Рае(Ь, 1986]

Листья минированные Листья здоровые

Минер выборка, выборка, площадь, см2площадь, см2шт. шт.

Сатегашз $р. по\а 
8п$те11а $р.
51ИЬо515 ]и\'аппе$ 
ЛзсИепа $р.

2.82±0.18
2.92±0.17
2.80±0.17
2.90±0.17

267 18183.4 ±0.11 
2.38±0.12 
3.30±0.11 
2.42Ю.19

120 1965
44 2041

203847

Помимо корма филлофаги отчуждают часть фитомассы из 
годичной продукции в виде опада на почву огрызков листьев и 
других поедаемых органов растений, а также трансформирован
ных по химическому составу экскрементов. В работах такой на
правленности обычно слабо используется информация о поверх
ности растений. Одним из немногих исключений надо считать 
многолетние комплексные исследования воздействия зеленой ду
бовой листовертки на дуб скальный в Англии [СагНз1е е! а1., 1966]. 
По полученным здесь данным, в год высокой активности листо
вертки (1961) ЬА1 дубравы составлял 3.98 га га-1, а в период ос
лабления ее численности (1962-1964 гг.) колебался в пределах 
4.75-5.47 га га-1. Другими словами, за счет объедания листоверт
кой начальный, т.е. на весенний период, ЬА1 уменьшается на 
20-25%.

Судя по данным выноса элементов со стоком, из бассейнов, 
где постоянно объедается листва широколиственных насажде
ний, вынос И03 в 4-10 раз больше, чем с контрольного участка 
[$\уапк е1 а1., 1981].

Данные о поверхности растений и их органов используются и 
при анализе биоценотических отношений в системе «филлофаг — 
дерево». Например, при изучении связи морфометрии листьев ду
ба с плотностью поселения на них насекомых-минеров [ВиШпап, 
Рае1Н, 1986] только одна группа продемонстрировала предпоч
тение более крупных листьев, что выражается следующими 
средними данными (х ± зх) (табл. 17). Достоверность различий на 
0.1%-ном уровне на площади минированных листьев свойственна 
лишь представителям родов Зп^теИа и ЛзсИепа, личинки кото
рых прокладывают ходы небольшого размера. Только бабочки 
вида Сатегашз $р. пома предпочитали крупные листья (различие 
на 5%-ном уровне), где выживаемость была выше. Тогда как вид
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8п'/Ьоз1зрмапВез, личинкам которого свойственны ходы среднего 
размера, избегал мелких и крупных листьев (различия площади 
здоровых и минированных листьев не достоверны).

По приведенным величинам трудно однозначно судить о на- 
личии или отсутствии предпочтения насекомыми листьев разного 

| размера, если не учитывать: 1) тип побегов, поскольку листья 
| УкоРоченных и ростовых побегов различаются своим возрастом 

(в днях); 2) положение листьев в пологе, которому свойственна 
существенная дифференциация микроклиматических условий " 

| вертикальному профилю крон; 3) возможные различия в толщи- 
5 не и химическом составе листьев, 4) давность последней вспышки 
; размножения листогрызущих насекомых, влекущей за собой вре- 
- менное ослабление процессов роста деревьев.

Подтверждением некоторых из высказанных соображений 
| могут служить материалы табл. 18, полученные при изучении 

м°рфологии побегов и листьев деревьев двух видов дуба: листо
падного ()иегсиз зиЬег и вечнозеленого О,. Иех, растущих на двух 
расположенных рядом участках леса - повреждавшемся и не 
повреждавшимся непарным шелкопрядом весной 1983 г. [Р1со1о,

■■ Тегтабаз, 1989].
Сравнивая с использованием многофакторного дисперсион

ного анализа приведенные в табл. 18 и прочие показатели (дли
на, ширина листьев, ряд отношений и др.), авторы отмечают вы
сокую значимость различий между обоими древостоями, двумя 
видами дуба, частями кроны, положением листьев и побегов по 
длине ветвей. Простой дисперсионный анализ обнаруживает вы
сокий уровень значимости (1%-ный) между деревьями, но только 
в том случае, если используется многофакторный анализ лишь 
Для 5Ь\У, числа почек и числа побегов первого прироста, а для 
ЬА - только в зависимости от положения листьев в кроне и по

-

по

длине ветви. , г 7
Изучение изменчивости микропопуляций филлофага ъртю 

ашшппат на березе извилистой (подвид Веш1а риЬезсепз чаг. ° 
оза), произрастающей на северном пределе лесов в инля » 
показал, что почти в половине случаев различия в изменчив 
обусловлены химическим составом листьев, прежде всег° 
жанием азота и фосфора [Аугез е!а1., 1987]. Согласнодисп р 
ной модели, в изменчивости микропопуляции наибольшей обу 
словленностью выделяются два фактора: уется
жание Р, тогда как воздействие фактора 8Ь хар ли
лишь средними значениями. Привлекательность для 
стьев отдельных деревьев и даже ветвей березы обусловлена, 
оказывается, не размерами листовых пластинок, а содержанием
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Таблица 18

Морфологические показатели облнствения побегов в верхней и нижней частях 
крон деревьев двух видов дуба, повреждавшихся н не повреждавшихся 
непарным шелкопрядом [по: К. Р1со1а, Л. Теггаёав, 1989[

Вид дуба

^ие^сиз зиЬегПоказатель Оцегсиз Нех
низверхверх низ

Неповреждавшиеся деревья 
10.48 10.27Число побегов 1-го прироста, 28.6016.83

шт.
?9.57То же 2-го прироста, шт. 

Длина побегов 1-го прироста,
19.70
45.32

11.52 12.91 а

16.5934.66 18.36
см

18.76То же побегов 2-го прироста, 25.99 43.9833.98
см

38.8Число почек, шт. 
ЗЬ\У, мг см-2 
ЬА листа, см2 
Сухая масса листа, г

61.10 101.0541.41
14.7920.05 18.86 16.9

164.43249.03 444.7225.30
6.964.48 7.485.60

Повреждавшиеся деревья
32.72 I 20.05Число побегов 1-го 

прироста, шт.
То же 2-го прироста, шт. 
Длина побегов 1-го прироста,

23.7127.39

15.39
20.82

14.83 8.40 16.70
41.40 45.4016.75

см
То же побегов 2-го прироста, 37.9639.73 15.19 37.71
см
Число почек, шт. 
ЗЬ\У, мг см-2 
ЬА листа, см2 
Сухая масса листа, г

50.4720.20 18.03 50.48
18.83 13.5717.13 16.57

384.73 188.87178.87 271.38
6.19 8.706.52 8.16

Примечание. Средние значения получены по данным пяти учетных деревьев каждого 
вида на каждом участке, с каждого дерева отбирали по четыре ветви из каждой части 
кроны.

них фенолов, количество которых связано обратной зависимо
стью с содержанием N.

Как сама дефолиация, так и ее сроки по-разному влияют на 
размеры листьев, появляющихся на следующий год. Последнее 
подтверждается в опыте, заложенном в тех же лесных островах 
из березы повислой в Финляндии [Тиопй е1 а!., 1989]. В 1985 г.

в



Таблица 19
Размеры листьев березы на следующий год после искусственной дефолиации 
(по: Тшиш е! а!., 1989]

Вариант

Дефолиация 
в июле

гДефолиация 
в июне

Показатель Контроль

0.97±0.8
12.90±2.83
3.14±0.90

Доля раскрытия почек, % 
Средняя длина листа, мм 
Средняя площадь листа, см2

0.62±0.36 
9.66±2.97 
2 Л 0± 1.63

0.99±0Л
18.32±2.83
4.84±1.15

I!
часть ветвей березы была дефолиирована на стадиях развертыва
ния листьев (июнь) и зрелых листьев (июль). Весной следующего 
года определяли долю раскрывшихся почек от общего их числа, 
замерялась длина листьев, в августе - их площадь. Получены сле
дующие результаты (табл. 19). ,

Хотя и имеется тенденция к уменьшению раскрытия почек 
после июньской дефолиации, но различия во всех случаях недос
товерны. Значимыми были различия для контроля и июльской 

| дефолиации, и то лишь для площади поверхности листьев. Поэто
му можно считать, что поздняя дефолиация березы сочетается с 
некоторым уменьшением размеров листьев в следующем году, но 
разница при этом не бывает значительной.

В последние 20-30 лет компенсационные процессы растений 
в ответ на их повреждение насекомыми становятся объектом 
более пристального внимания. В результате экспериментальных 
исследований (преимущественно на небольших растениях травя
нистых, кустарничках или сеянцах древесных пород) появились 
гипотетические модели взаимодействия фитофагов и кормовых 
растений, касающихся и компенсационных процессов. Так, сог
ласно одной из них [уап бег Мецбеп е1 а1., 1988], механизмы защит
ных реакций растений и их способность к регенерации - альтер
нативны. Это означает, что каждый вид растений способен либо 
хорошо восстанавливаться и слабо защищаться, либо иметь хоро
шо развитую защиту и плохую регенеративную способность, ли
бо занимать промежуточное положение. Поэтому возможна по
ложительная корреляция между степенью дефолиации и регене
ративной способностью растения. Вероятно, эти же соображения 
можно отнести и к древесным растениям, но проверить эту гипо
тезу трудно методически.

Пример компенсации площади листовой поверхности в 
же вегетационном периоде после весеннего повреждения фил-
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Рис. 17. Сухая масса и площадь поверхности листьев в пересчете на 1 м сум
марной длины боковых ветвей деревьев дуба черешчатого с умеренным 
(левые столбики) и сильным (правые столбики) повреждением листвы в пой
менной ландышево-ежевичной дубраве 85 лет (а, б, в - масса, е, ж, з — пло
щадь) в 1986-1988 гг., соответственно и 105 лет (г, д - масса; и, к-площадь) в 
1987-1988 гг. [по: Уткина, 1991; Уткина, Рубцов, 1994]

1 - весенняя листва, 2 - июньская листва, 3 - июльская листва

я^апГИ ДаН На РИС’ °диих и тех же деревьях дуба
лет, по-разному повреждавшихся несколько лет подряд, 

ежемесячно (с мая по август) брали учетные однометровые ветви 
для детальной оценки степени повреждения и восстановления ли
ствы на нескольких генерациях побегов: весенних, замещающих и 
торичных (подробнее типы регенеративного побегообразования 

рассмотрены в работах Уткиной [1991], Уткиной, Рубцова [1994] 
РДля того, чтобы можно было сравнивать разные по густо- 
ветви, ыл выбран условный показатель - масса или площадь 

кгшиуН0СТИ листвы, приходящаяся на 1 м суммарной длины бо- 
ветвеи, т.е. ветвей, отходящих от осевой однометровой 
исунок демонстрирует, что эта величина - довольно по- 

ппптат. г, КОНцу вегетационного периода суммарная масса или

ко по натмх7 И При неблагопРИЯТНых условиях погибают. Одна-
поэтому можнпаННЫМ’ такие ситуации бывают довольно редко, 

утверждать, что дуб черешчатый обычно хорошо

ветви, 
стоянная: к



компенсирует утраченную листовую поверхность за счет способ
ности образовывать несколько генераций побегов в течение од
ного вегетационного сезона и особенностей их роста. Собствен
ных данных о компенсационных процессах в кронах других дре
весных пород у нас нет, поэтому, опираясь на литературные ис
точники, мы можем предполагать, что поведение вида в анало
гичной ситуации будет определяться его особенностями роста в 
сочетании с внешними (особенно погодными) условиями.

В модели взаимодействия фитофагов и растений в зависимо
сти от наличия ресурсов [ВгуапЦ СигораС, 1980; Вгуап* е1 а1., 1983; 
ЬапбзЬег^, ОЬшаП, 1989; и др.] лежит предположение, что уровень 
изъятия листвы варьирует в зависимости от наличия ресурсов в 
местах обитания растений. Например, богатые условия местооби
тания благоприятны для видов с потенциально быстрым ростом и 
высокой конкурентоспособностью. В этих условиях растения без 
труда восполняют утраченные в связи с дефолиацией ресурсы, а 
расходы на собственную защиту могут быть неэффективны. Ес
ли потенциальный рост растений ограничивается условиями мес
тообитания, то восполнение ресурсов взамен изъятых становится 
более «дорогим», а расходы на защитные реакции, напротив, - 
более эффективными. Таким образом, уровень изъятия листовой 
продукции, то есть степень дефолиации, относительно высок у 
быстрорастущих растений в богатых местообитаниях и относи- 

: • тельно низок у медленнорастущих растений в бедных местооби
таниях. Кроме того, качество местообитания, определяемое на
личием света, влаги и элементов питания, может варьировать как 
в региональном масштабе (от пустынь к более влажным регио
нам качество повышается), так и в локальном (затененный ниж- 

[ ний ярус - качественно хуже, чем просветы в древесном пологе).
| Вгуат, Сигора* [1980] на примере различных видов растений Су- 

барктики, сделали вывод, что защитная стратегия растений ин
тегрируется с их первичной адаптивной стратегией, что особенно 
важно в начальные периоды жизни.

Имеются также доказательства того, что в системе взаимоот
ношений «филлофаг — древесные растения» определяющими по 
своей роли должны выступать трофические связи, обусловлен
ные прежде всего качеством корма. Этот фактор в большей мере 
зависит от возраста листьев и их положения в кроне, чем от ли
нейных размеров. В свою очередь, качество корма должно 
сеть от ЗЬА или ЗЬ\У, которые в определенной мере отражают 

: экологические условия в вертикальной толще полога и анатоми
ческое строение листьев. Во всяком случае, судя по данным для 
нескольких видов клена из Северной Америки [На^еп, СЬаЬог,
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1986], различия в анатомической структуре листьев, влияющей 
на их химический состав, сочетается' с поражаемостью листвы 
филлофагами.

Приведенные выше немногочисленные примеры качествен
ного и количественного разнообразия во взаимодействии расте
ний и фитофагов лишь незначительно отражают всю сложность | 
как самих процессов, так и их адекватной оценки. Как и в случае 
с определением ЬА1 (см. гл. 4), вновь надо повторить, что необхо
димо накопление новых фактов о деятельности филлофагов 
связи с площадью ЬА и размерами листьев, в том числе и при 
оценке роли хищников в системе более сложных биоценотиче- 
ских взаимоотношений [Вег§е1$оп, Ьа\У1оп, 1988]. Показатели ЬА 
древостоев начинают использоваться и орнитологами для реше
ния своих задач [КоЫпзоп, Но1тз, 1984; Боголюбов, 1988], а так
же зоологами при учетах повреждений подроста и подлеска 
лосем [ИапеИ, Низз-ОапеП, 1985; и др.].

При изучении группировок ксилофагов и плотности их поселе
ния обычно учитывают боковую поверхность ствола на участках 
с разной толщиной, т.е. с разным возрастом коры. С этой целью 
составлены даже специальные таблицы и номограммы для ели и 
сосны [Катаев, 1989], хотя получение такой информации по таб
лицам объема и сбега не представляет каких-либо затруднений.

Что касается методов учета отчуждаемой листовой площади, 
то, как свидетельствует наша многолетняя работа с листьями ду
ба [Уткина, Рубцов, 1994; Уткина и др., 1997], сама по себе трудо
емкая процедура определения площади поверхности листьев со 
сложным краем становится гораздо сложнее, если листья повре
ждены. Обычно огрызки листьев имеют форму, совершенно не 
поддающуюся описанию математической формулой. Остаются 
либо допотопные, трудоемкие, но зато исключительно дешевые 
методы: взвешивание бумажных отпечатков или подсчет милли
метровых квадратиков, либо применение современного оборудо
вания типа Ы-СОК 3100 или аналогичного, что для отечествен
ных специалистов обычно невозможно. Правда, еще можно полу
чать оцифрованные изображения листьев или их огрызков с по
мощью сканера, соединенного с компьютером, в котором есть 
специальная программа определения площади замкнутой фигу
ры, или даже воспользоваться аналогичной программой свобод
ного доступа на некоторых Интернет-сайтах. К сожалению, в по
левых условиях, особенно российских, все это маловероятно.

:
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Заключение
Поверхность надземных и подземных органов растений - раз

делительная сфера между живой и косной материей и одновре- 
| менно зона активного обмена между ними веществом и энергией, 
[ т.е. протекания физических, химических и физиологических про- 
| цессов. Вследствие этого определение площади поверхности рас- 
5 тений - важный аспект экологических исследований разного на- 
| правления.

Показатели поверхности растений широко используются для 
совершенствования методов исследования, в т.ч. математическо
го моделирования и экологического прогнозирования. В лесове
дении применение характеристик поверхности особенно важно 
при проведении комплексных исследований структурно-функцио
нальной организации биогеоценозов, оценке роли лесного био- 
геоценотического покрова в биосферных процессах. При этом 
важно учитывать адаптивные реакции листовой поверхности, 
связанные с ее сезонной динамикой, разнообразием типов леса, 
изменением погодно-климатических условий и стрессовыми ситу
ациями (лесохозяйственные мероприятия, повреждение патоген
ными организмами, пожары и другие стихийные бедствия).

До сих пор большинство характеристик, связанных с площа
дью отдельных органов (преимущественно листвы или хвои), ну
ждаются в точном определении и упорядочении. Сделано недос
таточно количественных оценок индекса листовой поверхности 
(ЬА1), особенно сопряженных с продукционными характеристи
ками, нет четкого понимания причин его вариабельности. В то же 
время ЬА1 признан одним из важнейших показателей в лесоведе
нии, экофизиологии растений, метеорологии, при дистанционных 
исследованиях Земли, а также служит ключевой переменной для 
региональных и глобальных моделей обмена энергии, углекисло
ты, влаги и других соединений биосферы и атмосферы.

При оценке состояния отдельных растений и их сообществ 
также важно оценивать площадь их поверхности, так как она яв
ляется сферой жизни для многих групп организмов, включая эпи- 
фитные растения и беспозвоночных животных. Обобщение ре
зультатов исследований привело к выводам о том, что потребле-
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ние фитофагами 10-12% площади листовой поверхности - естест
венная норма в лесных сообществах всех природных зон. Реакция 
растений на увеличение степени дефолиации (изъятия их листо
вой поверхности) варьирует в зависимости от сочетания различ
ных внешних и внутренних факторов: интенсивности, частоты и 
сроков дефолиации, видовых и индивидуальных особенностей де
ревьев, условий местообитания и погодных условий. Поэтому сте
пень рефолиации (восстановления листовой поверхности взамен 
отчужденной) также варьирует, что приводит к противоречивым 
мнениям относительно влияния дефолиаторов на стабильность 
природных сообществ.

Математическое моделирование морфологической структу
ры крон и отдельных ветвей по признакам массы и площади лис
товой поверхности должно стать первоочередной задачей про
дукционной морфологии растений. В перспективе должны осу
ществляться исследования, направленные на получение новых 
массивов сведений о поверхности растений, прежде всего ЬА1 и 
5ЬА - переходного коэффициента от массы листьев к площади их 
поверхности. Получение аллометрических связей между этими и 
другими дендрометрическими и лесоводственными показателями 
позволит разработать применимые в лесоведении и лесоводстве 
нормативы поверхностных характеристик древостоев с учетом 
типов леса, а в дальнейшем - экорегионов.
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Й Приложение I
Значение удельной листовой поверхности (8ЬА) листьев (расчет па одностороннюю поверхность) и хвои (расчет на 
проекционную поверхность) деревьев, кустарников и кустарпичков

5ЬА, см2 г"1 Источники
МестонахождениеВид растения

наиболее частые основнойпределы число

Лиственные древесные растения, кустарники и кустарнички
Япония
35°18'М; 135°43'Е 
42°4(Ш; 141°36'Е 
СССР, Болгария, ЧССР 
США: пгг. Орегон 
США: шт. Юта

Асааа тоНххтга 
Асап г/юра пах 
хсшс1орку11оШех (сеянцы) 
Асег сатре$1ге 
Асег Ыгсташт 
Асег ^гапАШепшш

98 Тайакц 1976 
Та1епо е1 а1., 2003 
ТакасНазЫ е1 а1., 2001 
ЕНа§, МазагстСоуа, 1980 
>Уапп§е1 а1., 1977 
Сотзюск, ЕЫепп^ег, 
1990
Та1епо е( а1., 2003 
ТакасНазЫ е1 а1., 2001 
Руднев, Мусаев, 1986 
Руднев, Мусаев, 1986 
ТакасНазЫ е1 а!., 2001 
,1ипк. 1986
Горышина и др., 1979 
Руднев, Мусаев, 1986

1
127.8 2

328 -> 476 
105—> 400 
440-617

14150 -> 250
460 2
162.5

Асег топо
сеянцы
Асег Ыгсапит
Асег пе^ипАо
Асег ра1ташт (сеянцы)
Асег реппхуЫатсит
Асег рШапоШех
Асег рхеис1ор1а1апих

Япония 133.3
277-352

2
1

СССР
США, СССР, Германия 
Япония
США, СССР, Германия 
Европа
СССР, Бельгия, 
Германия 
США, Канада 
США, Канада

248 1
7200 —> 300 

282-362 
340-400

146 -> 380
1
2

180 294 140->810 
142-280

11
140-180 5

НтсЫпзоп е1 ак, 1986 
МсС1епс1оп, МсМШеп, 
1982
Л1пк,1986

Асег гиЬгит 
Асег хасскаппит 
подрост 
Асег хасскагит

288 -> 475140 -> 243 
144-278 

294 -4 490* 
150 —»200

3

9США 94 400



7

Асег згеЬоШапит 
Асег зркашт 
Асег шапсит 
АскпойарИпе зр. 
АйепозЮта /азасиШа 
АсИпа согсИ/оИа 
АезсиЫз рзеидосазшпиз 
АезсиЫз ШгЫпаш 
Аех(ох1соп рипсшшт 
АИапШз аМзз'тга 
А1Ы22Ш /а1саш 
АИосазиаппа ризШа 
А1пиз Угийсоза 
А1пиз §1штоза 
А1пиз ЫгзиШ 
А1пиз тсапа 
А1пиз тоситт 
А1пиз гиЬгит 
А1пиз гидоза 
А1пиз з1еЬоШшпа 
А1оп%шт уШозит 
А1зегз Ыаскшпа 
АШота зскоЫпз 
Атотугшз 1ита 
АтреЬрзгз дищие/оИа 
АтрИиеспа шхйепзм 
АпДготейа %1аисоркуИа

35°18'Н; 135°43'Е 
США
СССР, Болгария 
Новая Гвинея 
США: шт. Калифорния 
Индия
СССР, Германия 
35018’КГ; 135°43'Е 
40°12'5; 73°26'\У 
СССР 
Япония 
Австралия 
СССР: Сибирь 
Европа 
СССР, Япония 
Европа 
Япония 
США, Канада 
Канада 
Япония 
Новая Гвинея 
9°09'К; 79°51'>У 
Индия
40° 12'$’; 73°26'\У 
Германия 
Мексика 
Канада

155.0*
243-360

1 Та1епо е1 а1., 2003 
На^еп, СЬаЬо(, 1986 
Руднев, Мусаев, 1986 
Её\уагс1з, 1977 
Кипбе1, 1988 
Ууаз е1 а!., 1973 
Цельникер, 1978 
Та1епо а а1., 2003 
Ьизк, Сопйгегаз, 1999 
Руднев, Мусаев, 1986 
Ка^аЬага е* а1., 1981 
Кипбе1, 1988 
Поздняков и др., 1969 
Пе 51оуег е1 а1., 1964 
Руднев, Мусаев, 1986 
Цельникер,1978 
КаЮ, 5е§а\уа, 1973 
Не1§егзоп е1 а!., 1988 
ЗшаП, 1972 
Тас1ак1, 1966 
Ебшагбз, 1977 
ЕШз е1 а1., 2000 
К.а1, 1984
Ьизк, СопСгегаз, 1999 
\УШзШИег, Зю11, 1918 
Рорша е1 а1., 1988 
ЗшаП, 1972

3243 351
2206 -> 400

79.8 1
125 1

141.4
3164 —»290 

150.0*
156 -> 667

6 - 1
78.9 1
266 226-308 1

1130 -> 147 
: 1 26.3 1

200 1
190-230 120-283 

177-102 
114->333

5
2
6120 -> 303 

127 -> 136 1
1125 -> 240

110.2 1
1137.2
1110
1351.9
1178.6
170.9
1319
1182-208
142.45п



Со Приложение / (продолжение)о>

ЗЬА, см21""1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

АпАготеДа ро1/оИа 
Аппопа здиатоза 
Апо%е{ззиз 1ай/оИа 
АтШезта зр.
Арогоза ИпШеуапа 
АгЬшиз тегкпзИ 
АгЬиШз ипес!о 
Агс(оз(арНу1из а1ртит 
Агс№з1арку1оз §1апе1и1оза 
Агс(оз1арНу1оз §1аиса 
Агс1оз1арку1оз и\\>а игз1 
АЫта зкЬоШш 
АгсИзш зр.
Аг%угод.еп(1гоп реГгоШит 
Агота те1апосагра 
Апосагриз кеьегоркуИиз 
Апосагриз Ыгзшиз 
Аз'ипта (гПока 
АзрШозрегта а1Ьа 
Ахкегозрегта тозскаШт 
А1кго1ахиз зе1а%тоШез 
АисиЬа ]аротса

Европа
Индия
Индия
4°34'1М; 114°30'Е 
Индия
США: шт. Орегон 
Франция
68°38’Ы; 149°34’\У 
США: шт. Калифорния 
США: шт. Калифорния 
СССР: Сибирь 
30°2(Ш; 130°30'Е, 
Новая Гвинея 
Австралия 
Канада, Эстония 
Индия 
Индия
США: шт. Вирджиния
Венесуэла
Тасмания
Тасмания
Япония

90-160
172.2 

90-100 
97-109
296.2 
76-84 , 
53-57

57-374 5 Каменецкая и др., 1973 
Ууаз е1 а!., 1973 
Капс1§а, 1974 
Сао, 2000 
Ка1, 1984
Нагпп^Юп е! а1., 1984 
Кипёе1,1988 

е1 а1., 2005 
К1пге<1§е, 1945 
КлИгес^е, 1945 
Протопопов, 1975 
НапЬа е1 а1., 2000 
Еб^агбз, ОгиЬЬ, 1977 
Реагсу, 1987 
8ша11,1972 
К&1, 1984 
Ка1, 1984 
Уоипё, 1985 
ЗоЬгабо, МесИпа, 1980 
Кеаф 1985
Кеад, 1985 ...
Уашатига, 1986

1
90-280 2

1
1
2
1

135 1
71 1

37-79 1
45 1

83-100* 1
54.1 1

141 —>88 
94-103 2

170.3 1
61.9 1

365-446 
46-104 
131-149 
24 —> 52

1
1
1
1

154 1118 —>200



1
Аи1ах спеоп/оНа Южная Африка 45.2 (с?); 

37.6(9)
1 Кипёе1, 1988

2 Кипёе1, 1988АвстралияВапЫа аети1а 
старые листья 
молодые листья 
ВапЫа таг$1паш 
ВапЫа оЫоп^/оИа 
ВапЫа огпаШ 
ВапЫа гоЪиг 
Вагзотта соссо1оЬае/оНа

19-46
40-52

Кипёе1, 19881Австралия
Австралия
Австралия
Австралия
Тропические саванны

45.5 -> 67 
47.6-50 Кипёе1, 1988 

Кипёе1,1988 
Кипёе1, 1988 
ЗалшепЮ, Мопа$1епо,

1
138.5
131.2
157-84

1983
ЗагшюпЮ, Мопа$1епо, 
1983
СЬо1г е1 а1., 1976

268-86Вагзотта сгазз/оИа Тропические саванны

143.8 1ВагЬепа петоза 
(МаИота петом) 
Ве'йзсНтхеШа репс1и1а 
ВегЬепз уи1$апз 
Веш1а аПе%кепз1з 
Веш1а егтат 
Ве(и1а /гипсом 
Веш1а 1шеа 
Веш1а тахтотсгшпа 
Ве:и1а папа 
Ве1и1а оссШепшИз- 
В./опПпаИз 
Веш1а раруп/ега 
подрост

Веш1а репПШа (В. уеггисом)

США: пгг. Орегон

ЕШз е! а1., 2000 
Ыйпеше1з, Кии1, 1994 
Оои1е1, Ве11еЯеиг, 1986 
Таёа1а, 1966 
Поздняков и др., 1969 
^Ьшекег ег а1., 1974 
Саппе1,1982 
Руднев, Мусаев, 1986 
СошзЮск, ЕЫепп^ег, 
1990
АЬгашз, КиЫзке, 1990

166.2
131.5

19°09^; 79°51'\У
58°-59 °М; 22°-28 °Е
США, Канада
Япония
СССР: Сибирь
США
Япония
США, Европа
США: шт. Юта

1
125-493 
до 290

2
3116 —> 284
1204

230 1
186-312
93-278

2200
140-200 4

162

2США 114—» 330 
203 -» 256 
150-» 230 Цельникер и др., 198818120 -»658Европа(V)

со
N1

о-- ■Л'ОМД*.1 ул ■ ■ ч:м. •



(У)сосо Приложение I (продолжение)

$ЬА, см2 Г1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойчислопределы

Ве1и1а р1а(урку11а 
Ве1и1а р1атурку11а уаг. 
]аротса 
Веш1а рориН/оПа 
Веш1а риЬезсепз

СССР, США, Япония 
Япония

3 Липк, 1986 
Та(Ша, 1966

до 262 
100 -4 375

91 ->200 
160 —> 200 1

5ша11, 1972 
Руднев, Мусаев, 1986

Канада
Европа, США, 
Гренландия 
Швеция 
Канада
Германия, СССР 
Южная Африка 
США: шт. Флорида 
Тропические саваннвд

111
12180 -> 260 120->513

Веш1а риЬезсепз уаг. ЮПиоза 
Ве1и1а ритИа 
Врш1а 8р.
ВеггеИа 1апи%тоза 
Вгзскорш ]ОУатса 
ВоънИскш уфНоШез

112-123 97-148 Каг1$$оп, 1Чок1е11, 1988 
5ша11,1972 
НаШ, 1980 
КипсЫ, 1988 
Ьее, СгаЬаш, 1986 
ЗагпйеШо, Мопа51епо,

1
117 1

198-284 4
57.5 1
55.9 1

92-116 1
1983

ВгаЬе]ит з{е11ап/оИит 
Вгоз'нпит аИсаз1гит 
Вгаззш асйпоркШа 
Вги$шега %тпоггкпа 
ВиЫезш агЬогеа 
Вир1еигит /гийсозит 
Вигзега зшагоиЬа 
Вшеа топозретта 
Висзиз зетреЫгепз

Южная Африка 
Мексика
США: шт. Флорида 
Австралия

40.3 Рип(1е1, 1988 
РортаеСаГ, 1988 
Ьее, ОгаЬат, 1986 
Ва11 е! ц1„ 1988

1
37 -> 135 1

30.8 1
175 -> 108

ПО МесИпа, 1984 
Кипс1е1, 1988 
Ьее, СгаЬат, 1986 
Ууаз е1 а1., 1973 
Е)е 51оуег е1 а1., 1964

1
63.3Франция

США: пгг. Флорида
Индия
Бельгия

1
52.1 1

39-47 2
159.5 -> 86.2



1

57.8 Ек1\уагс1$, СгиЬЬ, 1977 
К.ипде1, 1988 
Ьее, ОгаЬат, 1986 
Саппе1,1982 
КоЬуаша, 1987 
Саппе1, 1982 
8оЪгас1о, 1991 
МесИпа, 1984 
МесИпа, 1984 
МесИпа, 1984 
8оЬгаёо, 1991 
Е)е 81оуег е1 а1., 1964 
Рагкег, Ьоп§, 1989 
Руднев, Мусаев, 1986 
Та1ёпо е1 а1., 2003 
Мешинев, Николов, 1987 
Та1епо ё1 а1., 2003 
Мопк е1 а1., 1970 
Мопке! а1., 1970 
Васоп, Тедакег, 1986 
Мопк е1 а1., 1970 
МесИпа, 1984 
МесИпа, 1984 
Рипёе1, 1988 
Руднев, Мусаев, 1986 
СЬо1ге1а1., 1976 
Шгок1,1сЫпо, 1998

СаШЫюш путапИ 
СаИ%иа]а оЛоп/ега 
Са1орку11ит торкуИит 
СатеИа ]аротса 
СатеИа зазапцие 
СатеИа зтепзьз 
Саррапз апзП%ие1ае 
Саррапз Ипеапз 
Саррапз одогайззта 
Саррапз раскаеа 
Саррапз меггисоза 
Сагртиз Ье1и1из 
Сагртиз сагоИтапа 
Сагртиз саисазгса 
Сагртиз 1ах1/1ога 
Сагртиз опепшИз 
Сагртиз {зскопозкх 
Сагуа очаИз 
Сагуа раИШа 
Сагуа $рр.
Сагуа ЮтеШоза (С. а1Ьа) 
Сазеапа зу1уез(г1з 
Саззш тазскаш 
Саззтт 1аеУ1з 
Сазшпеа зайуа 
СазШпорзгз скгузоркШа 
СазШпорзгз сизр 'ккиа 
(сеянцы)

Новая Гвинея 
Чили
США: пгг. Флорида
Япония
Япония
Кения
10°15'Ы; 20° 00'\У
Саванны
Саванны
Саванны
10°15'Ы; 20° 00ЛУ
Европа
США
СССР: Кавказ
35°18'М; 135°43Е
Болгария
35°18’М; 135°4УЕ
США
США
США
США
Саванны
Саванны
Австралия
СССР, ЧСФР, Англия 
США: Орегон 
Япония, Швеция

1
137.0
144.4
347-13370-80

143 1
141-67
169
120.6
136.2
144.6
189

11220-290
261.7

128->355 
178 ->420 
143 -4 450

2
1274
1200.0*
1217-262240
I238.9*
1202
1153-181

109-256 2
1111

125 2110-144
195.2
132.3
1120 -> 290 68 -> 378
1140
386 79->110 

97-216го 1со
со



к Приложение / (продолжение)
ГУ)

ЗЬА, см2 Г"1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

Согпиз пиХХаШ 
Согпиз запдшпеа 
Согпиз зепсеа

США: игг. Орегон 
Бельгия, ЧСФР 
США: игг. Юта

351 СНо12е(а1., 1976 
Ое 81оуег, ЬеЬгап, 1964 
СотзЮск, ЕН1епп§ег,

1
374.5 2164-460
128.8 1

1990
СоготПа ]ипсеа (сеянцы) 
СогуЫз ауеИапа

Испания 
СССР, Бельгия, 
Германия 
США: пгг. Орегон 
Новая Гвинея 
СССР
58°-59 0И; 22°-28 °Е 
ЧСФР 
Германия 
Бельгия, Эстония 
ЧСФР
США, Бельгия 
Чили
Новая Гвинея 
Саванны

325.7-347.2
310-380

1 Уа1а<1аге8 е1 а1., 2003 
Карманова и др., 1987170-416 7

СогуЫз согпша 
Согупосагриз сгИЫа 
СоПпиз СО&&ГШ 
Сгахае%из сиЫзераЫ 
СгаХае%из 1аем'щаХа 
СгаХае%из тасгасапхка 
СгаХае%из топорща 
СгаХае%из охуасапХка 
Сга1ае$из ресИсеИаХа 
СгурХосапа а1Ьа 
СгурЮсапа 8р. 
СигаХеПа атепсапа

424.4 1 СЬо1г е1 а1., 1976 
Ес1\уагс18, ОтиЬЬ, 1977 
Руднев, Мусаев, 1986 
№1пеше18, Кии1, 1994 
Е№, 1979 
Киррег$,1984 
АЪгатз, КиЫзке, 1990 
Уоокоуй, 1981 
АЪгатз, КиЫзке, 1990 
Кипс1е1, 1988 
Е<1\уагс18, ОгиЬЬ, 1977 
ЗагпнепЮ, Мопаз1епо,

57.7 1
219.5
113.6

1
1

295 1
91-125 1

180 91-250 3
238 2

121 —»208 1
50 1

61.3 1
74 70-96 3

1983
Сус1оЬа1апорз1з асиха 
Сус1оЬа1апорз1з %1аиса 
Сус1оЬа1апорз1з тугз1т/оИа

Япония
Япония
Япония

130 КизитоЮ, 1961 
Кизитою, 1961 
Саппе1, 1982

1
112.7-140
95.5-102

2
2



Сус1оЬа1апорз1з оху1ос1оп 29032'-29037']Ч;
101°58-102°03’Е
Япония
Испания
ЧСФР, Эстония
Индия

62 49-67 1 Ьио е1 а!., 2005

Сус1оЬа1апорш 8р.
Суйзиз зсорапиз (сеянцы) 
ОарНпе тезегеит 
йюзрьгоз пюпшпа уаг. 
согсИ/оПа
01р1ег1Х рапатепз1з 
01р!егосагриз Ьогпеепзгз 
01р1егосагриз 8р.
ОгзТуНит гасетозит 
ОогурИога заззсф-аз 
йгуаз осЮреш1а

106 Саппе1,1982 
Уа1ас1аге8 е1 а1., 2003 
Уоокоуй, 1981 
Ууа8 е1 а1., 1973

1
70-211
324—400

147.6
2
1

ЕШ8 е1 а!., 2000 
Сао, 2000 
Тас1а1а, 1966 
Тас1а1й, 1966 
Кеад, НШ, 1985 
МсСгОи\У, Ап№ПОУ1С8,

9°09'И; 79°51'\У 
4°34’М; 114°30'Е 
Япония, Тайланд 
Япония 
Австралия 
США: шт. Аляска

159.1 1
151-168 1

88-148
77-120
109-196
74-118

2
3
1

90-100 1
1983

Огуаз рипсшш 
Оптуз чт1ег1 
ОузохПит 8р. 
Е1асосагриз рШатИиз 
Е1асосагрыз зауеп 
Е1асосагриз шЪегсиШиз 
Е1ае1з $итепз1з 
Е1е%ю рагч'фога 
ЕтЬо{Ипит сосстеит 
Етре(гит т$гит 
ЕпсеНа саИ/огтса

СССР: Таймыр 
40° 12'$; 73°26’>У 
Новая Гвинея 
Новая Гвинея 
Новая Гвинея 
Индия 
Нигерия 
Южная Африка 
40°12'8; 73°26’>У 
68°2ПЯ; 18°49' 
США

74-118 Деева и др., 1982 
Ьизк, СопЬегаз, 1999 
Е<1\уагс18, СгиЬЬ, 1977 
Братск, СгиЬЬ, 1977 
ЕсЬуагбз, СгиЬЬ, 1977 
Саппе1,1982 
Саппе1,1982 
Кипёе1, 1988 
Ьизк, СопЬегаз, 1999 
\Уцк е1 а1., 2005 
ЕЫепп^ег, В]бгкшап,

1
55.9 1
57.8 1
65.3 1
127 1
81.6 1

65-72 1
1104
196.9
141
1113-214

1978
ЕпсеНа /агтоза США, Мексика ЕЫепп^ег, В^бгктап, 

1978
Сот$1оск, ЕЫепп§ег, 
1990
Кипс1е1, 1988

285-166

1 ЕпсеНа/ги1езсепз 

Епса агЬогеа

США 1110.2

Франция 154
со



о Приложение 1 (продолжение)

5ЬА, см2 Г-1 Источники
Вид растения Местонахождение

основнойнаиболее частые числопределы

Сазхапорзгз згеЬоШИ 
(сеянцы)
СазШпозрегтит аизГга1е 
Саюзхета зр.
СеапоХиз §го^§и 
СеапоШз сгаззг/оНит 
СеапоХиз уеШйпиз 
Сесгорш аЫиз{/о1а 
Сесгорш Ш&тз 
Сесгорш ШИоЪа 
Сесгорш ре11аш 
СегЬа репХапйга (сеянцы) 
Сегазиз уи1$апз 
СегаюрешЫт ареХаЫт 
Сегс 'гз сападепзхз 
Сепоз Ш%а1 V. аизХгаНз 
СИатаеЛарИпе саИсиШа 
СЫогоркога ехсе1за 
СкгузохИатпиз папаузеозиз 
Ску1орз15 Нпеапз 
С Шота (Скепоте1ез) 
]аротса

35°05^; 137°35’Е 69.6-128.8 Н1гок1,1сЫпо, 19981

Австралия
Венесуэла
США: шт. Калифорния 
США
США: шт. Юта
Мексика
9°09'М; 79°51'\У
Амазонка
США: шт. Флорида
Гана
58°-59 22°-28 °Е
Австралия
США
Австралия
Канада, СССР
Гана
США: шт. Юта 
США: шт. Аризона 
Германия

Муегз е1 а!., 1987 
ЗоЪгаПо, Ме<Нпа, 1980 
Кипс1е1, 1988 
К1Пгес1§е, 1945 
СотзЮск, ЕЫепп§ег,1990 
Рорша е1 а1., 1988 
Е1Нз е1 а1., 2000 
РагоНп, 2002 
Ьее, ОгаЬат, 1986 
ОкаИ, 1971 
ШпетеСз, Кии1, 1994 
Кеаё, НШ, 1985 
Васкоп, Хедаскег, 1986 
Ва11 е1 а1., 1988 
5та11, 1972 
ОкаИ, 1971
Сотзюк, ЕЫепп^ег, 1990 
Сотзюк, ЕН1епп§ег, 1990 
\УШзШ1ег, 5ю11, 1918

193 -> 241 
30 —> 112 1

27 1
53 1
89 1

до 325 1125 -> 287 
284.0

128.2-134.0
128.2

180-185

1
88.7-228.3 1

1
1

373.1 1
1113 —> 120

228 2
53-82 1

84 —> 130 3
264 1

106.5 1
84.3 1
66.9 1



Стпатотит сатркога 
Стпаатотит геИотсит 
СШиз а1ЬШиз 
Сшиз топзреИепзгз 
Сшиз за М/о И из 
Сигиз рагасИзи 
СШзшткиз Ьагатгсиз 
С1етайз У1(а1Ьа 
С1его<1еп<1гоп IпскоЮтит 
СШкга аситтаШ 
СШкга Ьаппегш 
С1еуега ]аротса 
С1изт зр.
Соссо1оЬа иу/ега 
СосМозрегтит уШ/оИа 
Со1опеаз(ег т1е%егптиз 
СотрЮта рега%ппа 
Сора/ега ра1из(пз 
Сораг/ега риЫ/1ога 
СогсИа аШойога 
СогШа Ысо1ог
СогсИа те%а1ап1кеа (сеянцы) 
Согпиз азреп/оИа 
Согпиз сапайепзхз 
Согпиз /1огШа 
Согпиз таз

Япония
Индия
Франция
Франция
Франция

102-108 56-146 Саппе1, 1982 
Ка1,*1984 
Кипс!е1,1988 
Кипае1, 1988 
Кипс1е1,1988 
8сЬи1ге е1 а1., 1995 
Сао, 2000
ХУПЫаПег, Зю11, 1918 
\УШ$1а«ег, 8Ю11,1918 
\УЫ«аскег, 1962 
Та1епо е1 а1„ 2003 
КоЬуата, 1987 
ЗоЬгайо, МесИпа, 1980 
Ьее, СгаНат, 1986 
МесИпа, 1984 
№1пете1$, Кии1, 1994 
8ша11, 1972 
Сао, 2000 
МесИпа, 1984 
Е\уе1 е1 а1., 1982 
ЕШ8 ес а!., 2000 
Рорта е1 а1., 1988 
1ипк, 1986 
ОЬо1г е1 а1., 1976 
Васкоп, 2ес1аскег, 1986 
Бе 31оуег е1 а!., 1964

4
132 1
38.9 1
39.1 1
32.0 1
95 1

4°34'№, 114°30'Е 
Германия, Бельгия 
Германия 
США, Австралия 
35° 1874; 135°43'Е 
Япония 
Венесуэла 
США: шт. Флорида 
Мексика
58°-59 °М; 22°-28 °Е 
Канада
4°34'К; 114°30'Е 
Экв. Африка 
Коста-Рика 
9°09'Ы; 79°51'’^ 
Мексика
США: шт. Мичиган 
США: шт. Орегон 
США
Германия, ЧСФР, 
Бельгия, Болгария

99-138
164-207

164.2

1
до 730 2

1
376 2195 —» 495
100* 1

40-83 262.6
40-61 1

34 1
2131-185

187.3 1
133.2 1
110 1
83.3 1
100 1

1242.9
161 —» 290
1222-333

254.8
236-238
243-294

1
4294 ->435 

179-385 7
|\э•и



Приложение / (продолжение)

$ЬА, см2 Г-1 Источники
МестонахождениеВид растения

основнойнаиболее частые числопределы

1 Кипс1е1,1988 
Кип<1е1, 1988 
Кипде1, 1988 
Кип(1е1, 1988 
5сЬи1ге е1 а1., 1995 
КлзЬпа^апн е1 а1., 1982

39.2Епса согШ/оНа 
Егхса ри1ске11а 
Еиса1урШ8 Ьах(еп 
Еиса1ур1из Ьекпапа 
Еиса1урШз ЫакХеух 
Еиса1уршз Ьгаззшпа 
(сеянцы)
Еиса1уршз са1орку11а 
Еиса1ур(из сатаЫШепзгз 
(сеянцы)
Еиса1уршз <И\?егжо1ог 
Еиса1урШз сИуеш/оНа 
Еиса1уршз АгерапоркуИа 
(сеянцы)
Еиса1уршз ехзегш (сеянцы) 
Еиса1ур1из /оесигикг 
Еиса1ур1из §1оЬи1из 
Еиса1ур(из $отркосерка1а 
Еиса1уршз %отоса1ух 
Еиса1ур(из %гапсИз (сеянцы) 
Еиса1уршз тсгаззаш 
Еиса1уршз 1еисоху1оп

Южная Африка 
Южная Африка 
Австралия 
Австралия

127.8
40 1

37.7 1
49 1

Австралия 195.7 1

58.8 Саппе1, 1982 
КпзНгишапн е1 а1., 1982

Австралия
Австралия

1
130-300270 2

57.8 Саппе1, 1982 
Кипс1е1,1988 
КлзЬпашапн е1 а1., 1982

Австралия
Австралия
Австралия

32.3 1
106.4 1

Австралия
Австралия
Австралия
Австралия
США
Австралия
Австралия
Австралия

125.8 1 КпзЬпамапн е1 а1., 1982 
Випёе1, 1988 
Ыпдег, 1985 
8ресЫ, 8ресЬ(,1989 
РооПег, Еуап8,1998 
Оо1еу, 1978 
Кипс1е1, 1988 
Кипбе!, 1988

30.3 1
27.5-36.4 1

40.3 1
183-383
43-88

1
22-181 1

22.7 1
38.5 1



134-301 РооПег, Еуапз, 1998 
Роок, 1984 
Саппе1Д982 
Кипёе1, 1988 
КпзЬпа\уагт е1 а1., 1982

США
Австралия
Австралия
Австралия
Австралия

1Еиса1ур1из тасгогНупсИа 
Еиса1уршз тасШаШ 
Еиса1урШ8 тагрпаш 
Еиса1урШ8 ткгосагра 
Еиса1урШ8 т(сго(Неса 
(сеянцы)
Еиса1уршз пНепз 
Еиса1урШ8 оЬН%иа 
Еиса1урШ8 огорку1а (сеянцы) 
Еиса1урШ8 раисфога 
Еиса1урШ8 ге%папз 
Еиса1урШз з1еЪепапа 
Еиса1урШз з1%па1а 
Еиса1ур(из зосшИз 
Еиса1уршз (егеНсотиз 
(сеянцы)
Еиса1ур(из итЬга уаг. 
Еиса1уршз уттаНз 
ЕисгурНт согсИ/оНа 
ЕисгурЫа 1исШа (сеянцы) 
ЕисгурИш тоогег 
Еиопутиз еигораеа 
ЕирИопа 1оп§апа 
Еипа ]аротса 
Еа§из сгепаш (Е. ыеЬоШи) 
Ра%из §гапсИ/оИа 
Ра%из 1исШа

51 1
165.9
143.5
180.8

Ыпёег, 1985 
Саппе1,1982 
КтЪпаууапн е1 а1., 1982 
5сЬи1гее( а1., 1995 
Саппе1, 1982 
Саппе1, 1982 
^езИпапп, Ко§егз, 1977 
Кипс1е1,1988 
КпзКтшуалн е1 а1., 1982

139.4Новая Зеландия
Австралия
Австралия
Австралия
Австралия
Австралия
Австралия
Австралия
Австралия

243.5-136.474
11235.5

131
174-136

43-121 1
136—>44 

26-33
19 —» 61

1
177.3 1

Австралия
Австралия
40° 12'$; 73°26'\У
Тасмания
Австралия
Бельгия, Эстония
Индия
Япония
Япония
США, Канада
25о50'Ы; 110°49'Е

30-36 21-42 \Уез1тап, Ко§ег$,1977 
Кшк1е1, 1988 
Ьизк, Сотгегаз, 1999 
Кеаё, 1985 
Реаё.НШ, 1985 
Эе $1оуег е1 а1., 1964 
Ка1, 1984 
КизитоЮ, 1961 
Саппе1,1982 
ЬоасЬ, 1970 
Сао, 2001

1
66.7 1
81.6 1

1172 132 -> 229 
137 -» 186 
196-365

1
4254-348
1131.7
471-156 

78-489 
146 ->500

125-135 
143 -> 326 4

5253
1155.2-225.5

-и*".*



.•//
Приложение I (продолжение)

ЗЬА, см21**1 Источники
МестонйхождениёВид растения

наиболее частые основнойчислопределы

Радиз опеШаИз 
Ра$из зИчаНса 
Ра$из зр.
Рагатеа оссШепшИз 
Рата ]аротса (сеянцы) 
РкизЪещат'та 
Р1сиз тзси1ра 
РНпАегзш ртгептИапа 
РогсИа зр1еп(НсИзз1та 
Ргап%и1а а1пиз 
Ргах1пиз атепсапа 
Ргахтиз апотаНа

СССР
Европа
Япония
9°09'Ы; 79°51’\У
Испания
США
Новая Гвинея 
Новая Гвинея 
4°34^; 114°30'Е 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
США: шт. Висконсин 
США: шт. Юта

380 ->631 
108 500

1 Руднев, Мусаев, 1986 
Аиззепас, Ьисгеу, 1977; 
Юга е1 а1„ 1969 
ЕШз е1 а1., 2000 
Агаиз е1 а1., 1986 
РаИ$ е1 а1., 1982 
Еб\уагс1$, СгиЬЬ, 1977 
Ес1\уагс18, СгиЬЬ, 1977 
Сао, 2000
№тете($, Кии1,1994 
АЬгат$, КиЫ$ке, 1990 
СогтЮск, ЕЫепп§ег, 
1990
Руднев, Мусаев, 1986 
Ивченков, 1970

491
183->310 

130 —> 
206.2 
217.4

26
1
1
1
1119 175

51.9 1
254-393 1

115-181
383.1

241 -> 373 
109.4

1

109-373 2
1

Ргахтиз ехсеШог 
Ргахтиз 1апсео1ат

Европа
СССР: Куйбышевская 
обл.
42°40'Ы; 141°36'Е 
Япония
США: шт. Висконсин
Болгария
СССР, США

120-200
123.4-124.5

865 -> 230
1

Ргахтиз 1апи%тозе (сеянцы) 
Ргахтиз тапдзИипса 
Ргахтиз т%га 
Ргахтиз отиз 
Ргахтиз реппзуЬатса

232.6-312.5 1 ТакаНазЫ е1 а1., 2001 
Тас1ак1, 1966 
АЬгатз, КиЫ$ке, 1990 
Мешинев, Николов, 1987 
Руднев, Мусаев, 1986

195 1
1183 ->337 

254-393 
182-257

1
2



т

Вакоп, Тебакег, 1986 
Репка ес а1., 1985 
СотзСоск, БЫелп^ег, 
1990
Едчуагдз, ОгиЬЬ, 1977 
Её\уаг<1$, ОгиЬЬ, 1977 
Кбгпегеса!., 1986 
Кбтег ес а1., 1986 
ОЬо1г еС а1., 1976 
\УЬтакег, 1962 
ХУЫпакег, 1962 
МесИпа, 1984 
Уа1аёагез е1 а1„ 2003 
8сЬи1ге ес а1., 1995 
Е\уе1 еС а1., 1982 
МесИпа, 1984 
8сЬи1ге ес а1., 1995 
КбтегеСаГ, 1986 
Кипёе1 ес а1., 1988. 
Кипёе! ес а 1., 1988 
АЬгатз, КиЫзке, 1990 
Ре 81оуег ес а!., 1964

1223США
ЧСФР
США: шт. Юта

Ргахтиз зр. 
Ргахтиз зрр. 
Ргахтиз уеШйпа

1150 98 -> 470
135

181.2Ргеустепа зр.
СаШиИтта Ье1§гауеапа 
Саиккепа апНрока 
Саиккепа кергезза 
Саиккепа зкаИоп 
Оау1иззасш ЬассаШ 
Сау1иззасш игзта 
Сетра атепсапа (С. сагшо) 
СепШа зсорапиз (сеянцы) 
С1усте тах 
СтеИпа агЬогеа 
Сооктата тасгосагра 
Соззуршт МгзиШт 
СгузеНпа НногаИз 
Накеа ЬЬоза 
Накеа тикегипа 
НататеИз ууг$тшпа 
Неке га кеНх

Новая Гвинея 
Новая Гвинея 
Новая Зеландия 
Новая Зеландия 
США: шт. Орегон 
США, Канада 
США

153.1
188.2-90.6
173.6
250-221

148-180
75-100
150-160

363.6
104-107

85.5-144.5
267-347
114-147
81-113

4
1
2
1Испания
2
2Коста-Рика, Япония
1
1200
1Новая Зеландия

Австралия
Австралия
СЩД: шт. Висконсин
Бельгия, ЧСФР,
Германия

93.5-96.3
122.7
137
1121 333
3104-198128

Негеготе1ез агЬий/оНа 
Не1егорсепз зр.

8сЬи1ге ес а1„ 1995 
ЗоЬгаёо, МесНпа, 1980

149
1Венесуэлу 51 —> 71

•ь.



Приложение I (продолжение)со

ЗЬА, см2 Г"1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойчислопределы
Неуеа ЬгазИепзгз 
ШЫзсиз IШасеиз 
ШпеИа рипспЫш 
Но1о(Изсиз <Нзсо1ог 
Нореа раЫ/оИа 
Нореа ремапегуш 
Нореа т%кНпа 
Нитта Ьа1зат1/ега 
НитиЫз 1ри1из 
Нуйгап%еа агЬогезсепз 
НуросИзсиз сгШашз 
Иех адиИе^/оНит 
Цех еигораеиз (сеянцы) 
Пех ораса 
Иех уегНсеИаШ 
Шсшт геИ%юзит 
(I. атзаШт)
1ас$итш ге\о1ша 
]и^1апс1з ге%ш 
Ка^епескш оЫоп%а 
КаШа 1ай/оНа 
Ка1тш ап^изИ/оНа

Малайзия 
США: шт. Флорида 
Венесуэла 
США: шт. Орегон 
Индия
4°34'1Ч; 114°30’Е
Индия
Венесуэла
Бельгия
США
Южная Африка 
Англия, Бельгия 
Испания
США: шт. Вирджиния
Канада
Япония

1 Саппе1,1982 
Ьее, ОгаЬаш, 1986 
ЗоЪгаёо, МесНпа, 1980 
ОЬо1г е1 а1., 1976 
Кац 1984 
Сао, 2000 
Ка1, 1984
ЗоЪгаёо, МесНпа, 1980 
Ое 31оуеге1 а1., 1964 
^Ыпакег, 1962 
Кипс1е1, 1988 
Саппе1,1982 
УаЫагез е1 а1., 2003 
Уоип§, 1985 
5ша11,1972 
Ки$ито№, 1961

100-136
155.6
140—>48 

420.6 
292.5 

110-132

1
1
1

88 1
до 50 144—>47 

833.4 
568.2

1
1

50 1
102 2

92.8-222.7 1
78.6 1
192 1
172 1

40.2 1 МесНпа, 1984 
Токаг, 1987 
Кипс1е1, 1988 
\УЫИакег, 1962 
5та11, 1972

Европа
Чили
Австралия
Канада

120-160 95-196 4
47.6 1

60-80 51-135 2
83.5 1



70.1 5та11, 1972 
ТакаЬазЫ е1 а1., 2001 
Кеаё, 1985 
Моопеу е1 а1., 1978 
КлКпс^е, 1945 
Саппе1,1982 
Ьизк, СопГгегаз, 1999 
>УШ$1аиег, 8ю11,1918 
Кипде1,1988 
$та11, 1972 
Кппеше18, Кии1, 1994 
КШпёее, 1945 
\УЫ«акег, 1962 
Кипсек 1988 
Кип<!е1, 1988

1Канада
42°40^; 141°36’Е 
Тасмания
США: шт. Калифорния 
США: шт. Калифорния 
США
40°12'8; 73°26’\У
Германия
Франция
Канада
Европа
Аляска
США
Австралия
Южная Африка

КаЫа роН/оНа 
Ка1орапах ргсШ (сеянцы) 
Ьа%агоз1гоЪиз /гапкИпп 
Ьаггеа (ЦуапсаШ 
Ьаггеа IгШепКПа 
Ьаггеа уапсаш 
ЬаигеНорш ркШрршпа 
Ьаипа поЫИз 
^аVап(^и^а зЮесказ 
Ьес1ит %гоеп1апсИсит 
Ьеёит ра1из(ге 
ЬеЛит ггШепШа 
ЬеюркуИит 1уопИ 
Ьерюзрегтит тугзтоШез 
Ьеисас1епс1гоп 1аигео1ит

259-355 1
142 —> 64 

42-80 
44-111

до 153 1
1
1150
174.7
1125.2
137.7
188.7
265-137

44-111 1
167.1
125 -* 67 

30(9); 
33(3)

1
:

Кипёе1,1988 
8сЬи1ге е1 а1., 1995 
\УЫпакег, 1962 
Эе 81оуег, ЬеЬгап, 1964 
Ьио е1 а1., 2005

ЬеисаАепйгоп закупит 
Ьеисас1еп<1гоп хаткосопеиз 
Ьеисаткое ескюгит 
Ы%из1гит уи1%аге 
ЫпАега ри1скегппа

Ыота И%из1ппа 
ЬщиШатЬг з[угас1/оИит 
Ыпос1епс1гоп шИрг/ега 
Ыикосагриз Аепз'фога 
Ьйкосагриз ЫеШосагриз

37-46 1Южная Африка
91 1

1США
Бельгия, ЧСФР
29°32'-29°37'М;
101°58'-102°03'Е
США
США
США, Европа 
США: шт. Орегон 
29°32'-29°37'М;
ю^в-югчю'Е

250
2132 -» 298

73-90 182

ХУЫпакег, 1962 
Васоп, 2едакег, 1986 
Васоп, 2ес1акег, 1986 
Нагпп§1оп е1 а1., 1984 
Ьио е1 а1., 2005

1153.4
3143-221 

91 —>460
152-187 

186 —> 276 9
157.8
144-7460

•ь.со

йЙЙЙвК**"*** ЛЬА-Л з-гг*



1
о Приложение I (продолжение)

8ЬА, см2 Г1 Источники
МестонахождениеВид растения

наиболее частые основнойпределы число

Ыгкосагриз ейиИз (сеянцы) 
ЬШхгаеа саизйса 
ЬиНосагриз капсе'х 
Ыгзеа аситхпаш 
Ыгзеа т$Шапа 
Ьопскосагриз сИргегопеигиз 
ЬопсИосагриз %иагета1епзхз 
Ьотсега ЬаШса 
Ьотсега тр1еха 
Ьотсега шгапса 
Ьотсега ху1озГеит 
Ьискеа сапёШа 
Ьискеа зеетаппи 
Ьуота И%из1ппа 
Ьуота оуаН/оИа 
Масахгеа ги/езсепз 
МаскИиз $р.
МаскИиз 1кипЪег%и 
сеянцы
Ма§поИа оЬоуаШ (сеянцы) 
Мае!киса пеЫ/оИа 
МаНоШз ркШрртепзхз

Япония
Чили
25°5(Ш; 110°49'Е
Япония
Индия
10°15'1Ч; 20° (ХШ 
Мексика
58°-59°1^; 22°-28°Е
Франция
Германия
58°-59°М; 22°-28°Е
Саванны
9°09'Ы; 79°51'\У
США
35° 18’1М; 135°43'Е 
Венесуэла 
Япония 
Япония

44-57 до 114 2 КизитоЮ, 1961 
Кипс1е1, 1988 
Сао, 2001 
КоЬуаша, 1987 
Кац 1984 
ЗоЬгадо, 1991 
Роргпа, Воп§ег8,1988 
№тете18, Кии1, 1994 
Кипс1е1, 1988 
МЫаиег, 8ю11,1918 
№1пете18, Кии1, 1994 
МесНпа, 1984 
Е1Н8 е1 а1., 2000 
\^Ы«акег, 1962 
Та1епо е! а1., 2003 
5оЪгас1о, МесИпа, 1980 
Тас1акц 1966 
КизишоЮ, 1961

38.5 1
81.8-86.9
69-151

1
2

82.5 1
242 1
166 165 171

135.0 1
80 1

249 1
249.4

233-317
220.9
142.8

222.2*

1
2
1
1
1
138 -4 54

73.8 1
74.2 2
307.1

42°40‘М; 141°36'Е
Индия
Индия

202.4-343.6 ТакаЬазЫ е! а1., 2001 
Кац 1984 
Кац 1984

1
189.8 1
222.1 1



Ма\из йотезйса 
Ма1из згкаНса 
Мапф/ега Шка 
Мапзоа уеггис$ега 
МеШеиса (Ьерюзрегтит) 
1апсео1аш
МеШеиса 1еисас1епс1гоп 
МеШеиса пос1оза 
МеШеиса зкЬеп 
МеШеиса ипсташ 
Ме1ос1тиз пао$шпепзе 
Ме(гозШегоз ро1утогрИа 
МкИеНа т§гка 
Мкота аг%еп1а 
М\1га%\па рагч'фога 
Могиз а1Ьа

Европа
Болгария, Эстония 
Сьера-Леоне, США 
10°15'М; 20° 00'\У 
Австралия

156 62-258 1 ЫНпеше18, Кии1, 1994 
Ыипеше18, Кии1, 1994 
Бее, ОгаЬат, 1986 
ЗоЬгаёо, 1991 
Кипёе!, 1988

127,198 
47.6-65

2
до 200 3

1175
117.9

Саппе1, 1982 
Кип<1е1, 1988 
К.ипёе1, 1988 
Кипйе!, 1988 
Ес1\уагд8, ОгиЬЬ, 1977 
Укоизек е! а1., 1988 
Кац 1984 
ЕШ8 е1 а1., 2000 
Ууаз е1 а1., 1973 
МсС1епёоп, МсМШеп,

50 1Камбоджа
Австралия
Австралия
Австралия
Новая Гвинея
Гавайские острова
Индия
9°09'Ы; 79°5Г\У 
Индия
США: шт. Небраска

17.5 1
27.8 1
27.7 1
53.8 1

36-43
218.7
191.8 

60-74 
111-193

34-73 3
1
1
1
2

1982
Моипп ипсНкеса 
Мизап§а сесгорюШез 
(сеянцы)
Мупса §а1е 
Мупса гиЬга 
Мупосагра кп&рез 
Мугзте зените 
ЫазШз ргойисшз 
ЫесшпЛга атаюпит 
ЫеторашИиз тиегопаш 
ЫеоШзеа аскиШа 
сеянцы

Венесуэла 
Англия, Гана

1 ЗоЬгаёо, МесНпа, 198022-» 31
370 232 -> 432 СоотЬе, НасШМ, 19622

58°-59 °И; 22°-28 °Е
Япония
Мексика
Япония
Новая Гвинея
Амазонка
Канада
Япония

№тете15, Кии1,1994 
КизитоЮ, 1961 
Рорша, Воп§ег8, 1988 
КоЬуаша, 1987 
Еём/агёз, ОгиЬЬ, 1977 
РагоНп, 2002 
5ша11, 1972 
КоЬуаша, 1987

102.2 1
1170.5

118 88 -»330 1
267-118

216 1
61.0-105.3 171.4-84.1

1159.6
255.6-80

125сл
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N5 Приложение 1 (продолжение)

8ЬА, см2 Г"1 Источники
Вид растения Местонахождение

основнойнаиболее частые пределы число

Роопег, Еуап$, 1998 
Кеаё, НШ, 1985 
Ьизк, СоШгегаз, 1999 
Вепеске, Наугапек, 1980 
Кеаё, 1985 
Кеаё, 1985

ЫеНит о1еапАег 
N0(0/0305 а1рта (сеянцы) 
N0(0/2305 Ьеш1оШез 
N010/0311$ Ъо1апАп 
N010/030$ саггИ 
N010/0305 соптпзЬатИ 
(сеянцы)
N010/0305 ДотЪеу 'х сеянцы

154-266 1США 
Австралия 
40°12'5; 73°26'\У 
Новая Зеландия 
Новая Гвинея 
Австралия

1238 -» 413
59.7 1
62.5 56-64 1

102-120
120-130

1
373 ->152

Австралия Чили 77-94
137-316

74-117 2 Кеад, НШ, 1985

N010/0305 $гагиНз 
N010/0305 зоппи 
N010/0305 тепггепзг 
N010/0305 тоогег 
N010/0305 т(Ша 
N0(0/0305 оЫщиа (сеянцы) 
N0(0/0305 реггуг 
N0(0/0305 р5еос!оге5то5а 
N0(0/0305 риШ 
N0(0/0305 (гопса(а 
^55а 5у1уапса 
Осо(еа е$тегаШопе 
ОсНгота р1гатШа1е

Австралия 
Австралия 
Новая Зеландия 
Австралия 
40° 12'$; 73°26'^ 
Австралия 
Новая Гвинея 
Новая Гвинея 
Новая Гвинея 
Новая Зеландия 
США 
Венесуэла 
США, Панама

124 Кеай, 1985 
Кеай, 1985 
Кбтег е! а!., 1986 
Кеай, 1985 
Ьи$к, Сотгегаз, 1999 
Кеаб, НШ, 1985 
Кеаа, 1985 
Веас1, 1985 
Кеаа, 1985
Вепеске, Наугапек, 1987 
Васоп, 2е<1акег, 1986 
МйИег, №1зеп, 1965 
Ьее, ОгаЬаш, 1986

1
145-151

73.5-51.7
2
1
2105 -> 138

66.4 1
1228 -> 442

95 1
193

159-168 
140 250
233-276 
38-76 

133-190

1
1
2
1
2



Отркака оШ/ега 
Ох1па чк^Шапа 
(О. атепсапа)
ОуШш рШо-рШо 
ОхШепЖ ит агЬогеит 
Райих атит 
Ра1адишт еШрНсит 
РаИсоигеа ап$Ша 
РаИсоигеа ^шапепхк 
Рахата еёиИх 
РеМасШкга тасго1оЬа 
Ремарку ИоШех /УиНсоха 
Ретепуа а1рта 
РегоПейа а1рех(пх 
РкШугеа ап^ихй/оИа 
РкШугеа 1аН/оИа 
РкоеЬе сктепхк

Мексика
США

1 Рорта, Воп§ег$, 1988 
АЬгатз, КиЫзке, 1990

49->131 
235-420 до 467.3 2

101.2 240° 12'$; 73°26'\У 
США
58°-59 °М; 22°-28 °Е 
Индия 
Саванны 
9°09'М; 79°5Г^
Япония
США
58°-59 0И; 22°-28 °Е
Новая Зеландия
Новая Гвинея
Франция
Франция
29°32'-29°37'К;
Ш^в-Юг^ЗЪ
США: шт. Калифорния
Новая Гвинея
Австралия
США: шт. Юта

Ьи$к, СоШгегаз, 1999 
Мопк е1 а1., 1970 
МНпете1з, Кии1, 1994 
Ка1, 1984 
МесИпа, 1984 
ЕШ$ е1 а1., 2000 
По е1 а1., 1988 
ОЬегЬаиег, Зпаш, 1986 
ШпешеГз, Кии1, 1994 
Кбгпеге1 а!., 1986 
Ес1\уагс15, ОгиЬЬ, 1977 
Кипс1е1, 1988 
Кипс1е1,1988 
Ьио е1 а1., 2005

329 1
256.4 1
155.8

265-76
315.2
46-70

1
1
1145 -> 396 

202.0 1
68.1 1
69.8 1

49.0-50.5 1
54 1

87.5 53-119 1

Ркопта агЬшфоИа 
РкуИаМких скопх!у1их 
РкуЦоШ гетош 
Ркухосагрих такасеих

96 КлНгес^е, 1945 
Ес1\уаг(1$, ОгиЬЬ, 1977

1
93.2 1

Кипс1е1, 1988 
СотзЮск, ЕЫепп§ег,

55.6 1
166.1 1

1990
№тете1з, Кии1,1994 
Е\уе1 е1 а1., 1982 
Оюктап е1 а1., 1985

1Ркухосагрих ориИ/оНих 
Рку(о1асса гктоШех 
Р1ашпих оссШемаИх 
Р1а(апих опемаНх 
Рхрег аипш

58°-59 °Ы; 22°-28 °Е
Коста-Рика
США: шт. Джорджия
Германия
Мексика

243.9 
268.2 

116->250
1
1

^ИзШПег, 8(о11,1918 
Моопеу е1 а1., 1984

1149.1
1251 —> 558

со
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05 Приложение I (продолжение)

$БА, см2 Г1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

Ругиз соттитз 
(2иегсиз а$п/оНа (сеянцы) 
С~)иегсиз а1Ьа 
()иегсиз сегпз

Бельгия, Болгария
США
США:
Венгрия, ЧСФР, 
Болгария
США: шт. Калифорния
Франция
США

135.2 52-212 3 Ие $1оуег е1 а1., 1964 
Мажида е1 а1., 1989 
НиЮЫпзоп е1 а1., 1986 
ЕШК, МазагстСоуа, 1980

162; 167 
100 —> 200

3
984 -> 424 

76 -> 339 5100 -> 140
(2иегсиз сНпзо1ер1з 
0,иегсиз соса/ега 
(1иегсиз сосстеа

97 1 ЮНгей^е, 1945 
Кипёе1,1988
\УЪтакег, ^ооё^еИ,
1968
Напоп е1 а!., 2003 
Мишенев, Николов, 1987 
Напоп е1 а1., 2003 
Мажида е1а1., 1989 
Ма1зис1ае1 а1., 1989 
Васоп, 2е(1акег, 1986 
Мишенев, Николов, 1987 
Сот81оск, ЕЫепп§ег,
1990
Руднев, Мусаев, 1986 
Руднев, Мусаев, 1986 
Кипёе!, 1988

266 —> 116 
84-118

52 -> 156
4

()иегсиз спзри1а 
(2иегсиз ёе1есНатри 
Оиегсиз АеМаш 
(~)иегсиз Митоза (сеянцы)
(2 иегсиз (1ощ1ази 
(? иегсиз /а1саш ((?. сИ&ШШ) 
(2иегсиз /гатепо 
0,иегсиз §атЬеШ

Япония
Болгария
43 °И, 141 °Е
США: шт. Калифорния
США: шт. Калифорния
США
Болгария
Болгария

167-186 122-275.5 2
198.7 1

136-152 1
135 1

157-161
205-221

2
2

166.2 1
120 102-142 3

0,иегсиз НагШззшпа 
0,иегсиз гЬепсиз 
(2иегсиз Цех

СССР
СССР
Франция, Италия, 
Испания

170 1
188 143-230 

45 —> 131
1
557 -» 102



0,иегсиз ШЫ/оИа США 112 75-132 2 >УЫиакег, У/ооб^е11, 
1968
Кшгеб^е, 1945 
Ма1зиба е1 а1., 1989

86-102 3США
США

185(2иегсиз ке11о%%и 
(2иегсиз 1оЬаш сеянцы 283

204
АЪгашз, КиЫзке, 1990 
Табак!, 1966

1США: шт. Вирджиния 
Япония

()иегсиз тасгосагра 
(2иегсиз топ%оИса 
уат.^гоззезеггаш 
(2иегсиз тугзтае/оНа 
(сеянцы)
С}иегсиз реЬгаеа 
{О,. зеззгЩога)
СУиегсиз рИШугаеоШез 
(.}иегсиз рппиз 
(2иегсиз риЪезсепз у гг. 
1апи%тоза 
(2иегсиз гоЬиг 
(О. рейипсиШа)
(2иегсиз гиЬга 
подрост 
0,иегсиз заИста 
(2иегсиз зеггаШ (сеянцы) 
((). $1апс1иН/ега)
СУиегсиз З1е11аш 
(2иегсиз зиЬег 
^ие^сиз ШгЫпеИа

128 —>225
1176

Ма1зибае1 а1., 19891США 200 —» 312

ЕН& Мазагоу&оуа, 1980ИЕвропа 115 ->220 97-» 55

Ма1зибае1 а1„ 1989 
НшсЫпзоп е1 а1., 1986 
Саппе!, 1982

2США, Япония 
США
Румыния, Венгрия

112.7 98 ->172 
78-» 274 1

104.2 1

Карманова и др., 1987; 
ЗсЬи1ге е1 а1., 1995 
Литк, 1986

Европа 150-200 2697 —> 314

США, ЧСФР 76-337 10110-200 
280 -> 346* 
64.5-76.9* 
239 -» 455

30°20'Ы; 130°30’Е 
США: шт. Калифорния

НапЬа е1 а1., 2000 
Ма1зиба е1 а!., 1989

157.1-80.0
1

США 
Испания 
США: шт. Юта

Мопк е1 а!., 1970 
Рк:о1о, Теггабаз, 1989 
СотзЮск, ЕЫепп^ег, 
1990
Ко§егз, Нтск1еу, 1979

292 -> 221156
159-» 74
180

^ие^сиз \е1ийпа США 4140-150 123 -» 291О!
N

. ,....., —^=^^=222
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8 Приложение I (продолжение)

ЗЬА, см2 Г1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

РШасеа 1епНзсиз 
РШхесоИоЫит сопаЪоЪепзе 
РШгесеИоЫит с(и1се 
РиИесе11оЫит И%из1гЫт 
РШозрогит юЫга 
Р1апсНопе11а [хгта 
РоесИопеигоп икНсит 
Ро1уозта зсурИосаИх 
Рори1из а1Ьа 
РориЫз ЬЫзатх/ега

Франция 44.8; 46.1 
117.6

2 Кипёе1, 1988 
МесИпа, 1984 
ЗоЬгаёо, 1991 
ЗоЬгаёо, 1991 
8аек1, N0111010, 1958 
Её\уагё8, ОгиЬЬ, 1977 
Кш, 1984
Ес1\уаг(1$, ОгиЬЬ, 1977 
Руднев, Мусаев, 1986 
КЬоёепЬаи&Ь, РаПагёу,

1
10°15'Н; 20° 00"\У 
10о15ЧМ; 20° 00'\У 
Япония 
Новая Гвинея 
Индия
Новая Гвинея 
СССР
США: Вискойсин

151 1
154 1
55.6 1
43.2 1
446.7 1

135 1
195-276

172.5-221.6
1
1

1993
РориЫз Ьа/затх/ега х 
Р. тЛетаНз 
РориЫз ЛеНоМез 
(Р. сапайепз 'хз) 
РориЫз АЫ'кИапа 
РориЫз еигатепсапа 
(сеянцы)
РориЫз /гетопп

США 148 -> 202 115 345 2 1$еЬгапс18, ИеЬоп, 1982

США, Европа 100-161.3 4 АЬгагш, КиЫзке, 1990156 —» 189

Япония
Франция

109-111 
159 —» 253

2 ТасЫн, 1966 
ОиасННеге, Мои88еап,
1989
СотзЮск, ЕЫепп§ег,
1990

1

США: шт. Юта 92.8 1

РориЫз &гапсИс1епШ1а 
РориЫз т$га 
саженцы

США
США, Франция

118-200
85-135

до 284 2 1ипк, 1986
ЮюёепЬаи^Ь, Ра11агёу,2

149 1993



РориЫз п 'щга х Р. АекоШез 
РориЫз рггатШаНз 
РориЫз 1гети1а 
РориЫз 1гети1оШез 
РориЫз МсИосагра

100 84-118Франция
Германия
Европа
США, Канада
США: шт. Висконсин

1 Магтоп, Сеи1ешап$, 2006 
>УН$1еНег, 8Ю11, 1918 
Руднев, Мусаев, 1986 
ЬоасЬ, 1970

147.8 1
15120 -> 220 

110-170 
163.1-213.5

80 —> 464 
79 -> 254 17

РНобепЬаи^Ь, РаИагбу,1
1993
Рорша, Воп§ег8, 1988 
Ш$еп е1 а1., 1986

Рои1зета агташ (сеянцы) 
Ргозоргз %1апс1и1оза уаг. 
Югге]апа
РгоПит 1епш/оИит 
Ргипиз ачЫт 
Ргипиз /азасиЫш

73-150
53-62

181.5 2Мексика, Панама 
США: щт. Калифорния до 100 1

9°09'Ы; 79°51'>У 
Бельгия
США: шт. Аризона

235.2
250-294

ЕШ$ е1 а1., 2000 
Бе 81оуег, 1964 
СошзЮск, ЕШепп^ег, 
1990
Ес1\уагс1$, СгиЬЬ, 1977 
8сЬи1хе е! а1., 1995 
Мапт, Мапт, 1983 
Еб^агйз, СгиЬЬ, 1977 
Васоп, 2ес1акег, 1986

1
2

89.5 1

Ргипиз %пзеа 
Ргипиз Ша/оНа 
Ргипиз регзка (Р. чиЫаг1з) 
Ргипиз ри11е/
Ргипиз зегокпа 
сеянцы 
Ргипиз зртоза 
Ргипиз У1г^тшпа 
подрост
Рзеис1о1тесИа охгркуИапа 
(сеянцы)
РзусШпа зШагит (сеянцы) 
Р1егоз1угах ШзрЫа 
Рикепаеа туПоШез

Новая Гвинея 44.1 1
46 1

США, Канада 
Новая Гвинея 
США

140-190 290 -> 232
62.2 1
130 3129 -> 352

84-132
140-220Европа

США
5 Бе 81оуег е1 а1., 1964 

Сот$1оск, ЕЫепп^ег, 
1990
Рорта, Воп§ег$, 1988

100->333 
263 -> 472162.7 2

196 280*
Мексика 54-> 169 1

Мексика 
35°18’Ы; 135°43'Е 
Австралия

Рорта, Воп^егз, 1988 
Та1епо е! а!., 2003 
Кипс1е1, 1988

182 -> 250
100.0* 1
90.9 1

О!

1И1ШГППГГ1---------
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00 Приложение I (продолжение)

ЗЬА, см2 Г1 Источники
Вид растения Местонахождение

основнойнаиболее частые пределы число

Кайуега /агга§е1 (саженцы) 
Карапеа пеги/оПа 
Карапеа итЪеИат 
Яетуш топ\Ы 
КектркуИит сопсо1ог 
Ккатпиз аЫгегпиз 
Ккатпиз саИ/огтса 
Ккатпиз са(ИагсНса 
Ккатпиз $гащи1а 
КЫзоркога арки 1а 1а 
КЫзоркога ЪатагсШ 
КЫзоркога тап%1е 
КЫзоркога зШоза 
Ккойойепйгоп сагаЬНап 
Ккойойепйгоп сагоИтапа 
КкойоДепАгоп саммЫепзе 
КкоЛод.епдгоп тасгоркуИит 
Кко(1ос1епс1гоп тах'тит 
Ккойойепйгоп ропйсит

США
Япония
4°34'К; 114°30’Е
Венесэла
Венесуэла
Франция
США
Европа
ЧСФР, СССР
Австралия, Тайланд
Австралия
Пуэрто-Рико
Австралия
США
Австралия
США, Австралия
США
США, Австралия 
Англия

Роопег, Еуапз, 1998 
КиБштюю, 1961 
Сао, 2000
ЗоЬгайо, МесНпа, 1980 
ЗоЪгайо, МесИпа, 1980 
КипсЫ, 1988 
5сКи1ге е* а1., 1995 
Бе 31оуег е1 а1„ 1964 
Уткин, 1967 
Ва11 е1 а!., 1988 
Ва11 е1 а1., 1988 
Са11еу е1 а1., 1962 
Ва11 е1 а1., 1988 
>УЫнакег, 1962 
\УЫиакег, 1962 
У/ЫНакег, 1962 
ОЬо1г, 1978 
тШакег, 1962 
Сго88, 1975

132-243 
105.8 

98-128 
28 —»32 
59 —> 71

1
1
1
1
1

44.8 1
85 1

85-156.2 85-195.5
279-455

3
350 2

67 -> 107 
66 —> 118 

34.5 -> 72.0
59 —> 94 
87 -> 153
90-100 

71 —» 92 
150 -> 250
60 -» 80 
30162

2
1
1
1
1

87-153 
61 -» 119 
127 -> 358 
42 -» 108

1
21

4
1



Ккиз оуоШ 
Ккиз 58р. 
Ккиз IгИоЬаШ

США: шт. Калифорния 
США: шт. Вирджиния 
США: шт. Юта

47.6 Яипс1е1,1988 
Васоп, 2еёакег, 1986 
СотзЮск, ЕЫепп^ег, 
1990
Мппете1з, Кии1,1994 
Уайбек, 1985а 
Поздняков и др. 1969 
№тете1з, Кии1, 1994 
№тете1$, Кии1, 1994 
Бе 51оуеге1 а1., 1964 
Табак!, 1966 
ЗоЬгадо, Мебта, 1980 
Мебта, 1984 
Поздняков и др. 1969 
Шпете18, Кии1, 1994 
Пе $1оуег е! а1., 1964 
Мипете15, Кии1, 1994 
ЭДтете^, Кии1,1994 
1Чппете1$, Кии1, 1994 
№тетег$, Кии1, 1994 
ЫНпеше18, Кии1, 1994 
ЫНпеше18, Кии1, 1994 
Мппете18, Кии1,1994 
№1петеГ8, Кии1,1994 
Ое 81оуег е1 а1., 1964 
Сот$1оск, ЕН1епп§ег, 
1990
МесИпа, 1984 
Киррегз, 1984 
5та11, 1972

1
1251

142.2 1

ШЬез а1ртит
ШЬез т$>гит
ШЬез раис'фогит
ШЬез гиЬгит
ШЬез зркашт
ШЬез муа-спзра
КоЫта рзеийоасасш
Код.о§парка1орз1з сИзсо1ог
КопсИсЫа ук^ШоШез
Коза ас1си1апз
Коза саезш
Коза сапта
Коза аезШзЫ
Коза АитаНз
Коза 1>1аиса
Коза та]аИз
Коза тоШз
Коза ги§оза
Коза зртозкзта
Коза зиЬсатпа
Коза $р.
Коза ууооАзИ

58°-59 °И; 22°-28 °Е 
ЧСФР, Эстония 
СССР: Сибирь 
58°-59 °1М; 22°-28 °Е 
58°-59 °Ы; 22°-28 °Е 
Бельгия, Германия 
Япония, США 
Венесуэла

158.7 1
357-377 2

243 1
334.4
383.1 1

154->455 
128 ->263

2
175-200 
24 —> 40

4
1

56.2 1
СССР: Сибирь 
58°-59°М; 22°-28°Е 
Европа
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °1Ч; 22°-28 °Е 
58°-59 °И; 22°-28 
58°-59 °И; 22°-28 °Ё 
58°-59 °И; 22°-28 °Ё 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °К; 22°-28 °Ё 
58°-59 22°-28 °Ё
Бельгия
США: шт. Юта<ч>

Бразилия
Германия
Канада

264 1
119.0 1

106-118 3
92.5 1
113.1 1
110.9 1
194.2 1
128.2 1
83.3 1
139.5 1

194.6
1167
1148

1Коира1а сотрИса1а 
киЬиз сог^И/оНиз 
КиЬиз ШзрШиз

53-62 
143 -> 200 

144.4
1
1

41со

% _



|\э
§ Приложение I (продолжение)

5ЬА, см2 Г1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

ЯиЬиз Шаеиз 
8аИх асип/оНа 
ЗаНх а1Ьа 
8аИх адиаПса 
(8. аипга, стегеа)
8аНх аигИа
8аИх аигНа х стегеа
8аИх саргеа
ЗаИх стегеа
8аНх ИарИпоШез
8аИх ИазуЫаНоз
8аИх НамсЫоз х рНуНа/оНа
8а Их /га§Шз
8аНх ИегЬасеа
8аНх 1арропит
ЗаИх ту г$1 т/оНа
ЗаНх тупШоШез
8аНх реШапИга
ЗаИх рИуНЫ/оНа
8аИх ри1сИга
8 а Их ригригеа
8аНх гозтапт/оНа

58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
СССР, Бельгия

270.3 1 №пете($, Кии1,1994 
№тете(8, Кии1, 1994 
Руднев, Мусаев, 1986 
\Уапп§ е! а1., 1985

175.7 1
150 2101 -> 268

1125 -> 357

58°-59 0И; 22°-28 °Е 
58°-59 0И; 22°-28 °Е 
СССР
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °Ы; 22°-28 °Е 
Швеция
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
Канада, Европа 
Норвегия
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °Ы; 22°-28 °Е 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
США: шт. Аляска 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °Ы; 22°-28 °Е

120.5 1 №тете15, Кии1, 1994 
№тете(8, Кии1, 1994 
Руднев, Мусаев, 1986 
N110601615, Кии1, 1994 
Шпете(з, Кии1, 1994 
Е1о\Узоо, КуПег, 1988 
N110601615, Кии1, 1994 
$та11, 1972 
Вег§ е! а!., 1975 
N110601618, Кии1, 1994 
N110601618, Кии1, 1994 
N110601615, Кии1, 1994 
N110601618, Кии1, 1994 
N110601618, Кии1, 1994 
МаиНе8-8еаг5 е! а1., 1988 
Шоете15, Кии1, 1994 
№тете(8, Кии1, 1994

103.1 1
220 2168 ->252
99.8 1
106.4 1
125 107-200 2
90.1 1
112 104-146 2

146-227 1
99.0 1
131.9 1
152.9 1
143.5 1
101.3 1

102-110 1
95.0 1
95.0 1



№тете18, Кии1,1994 
№тете1$, Кии1,1994 
Ыипете18, Кии1,1994 
СошзЮск, ЕЫепп§ег, 
1990
Поздняков и др., 1969 
Эе 31оуег е1 а1., 1964 
№шете1$, Кии1,1994 
Уоокоуй, 1981 
Комарова, 1982 
ТасЫа, 1966 
5та11, 1972 
Кшк1е1, 1988 
Оагё е1 а1., 1972 
РагоИп, 2002 
Заек], N0111010,1958 
Ууаз е1 а1., 1973 
Сао, 2000 
Сао, 2000 
Е1И8 е1 а!., 2000 
Еб\уаг(18, ОгиЬЬ, 1977 
№тете18, Кии1, 1994 
Та1епо е1 а1., 2003 
Бе 31оуег е1 а1., 1964 
Карманова и др., 1987 
№1пете18, Кии1, 1994 
СопШоск, ЕЫепп^ег, 
1990
Ие 31оуеге1 а1., 1964

111.6 158°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
58°-59 °Ы; 22°-28 °Е 
СССР, США

8 а Их зшгкеапа 
8аИх 1папйга 
8аИх уШпаНз 
8аИх зр.

1121.0
1132.3
2121

1206СССР: Сибирь
Германия, Бельгия
58°-59 °И; 22°-28 °Е
ЧСФР, Эстония

СССР: Сибирь
Япония
Канада
Чили
Индия
Амазонка
Япония
Индия
4°3№, 114°30'Е 
4°34^; 114°30'Е 
9°09'К; 79°51"\У 
Новая Гвинея 
58°-59 0И; 22°-28 °Е 
35°18'Ы; 135°43'Е 
Бельгия 
СССР, Эстония 
58°-59 °К; 22°-28 °Е 
США: шт. Юта

ЗаИх хегорИШа 
ЗатЬисиз соеги1еа 
ЗатЪисиз т%га 
ЗатЬисиз гасетоза 
ЗатЬисиз згЬтса 
Заршт зеЫ/егит 
Заггасета ригригеа 
8аШге]а %иШезп 
ЗсНгеЬега зте(епз1з 
Зеппа геНсиШа 
ЗНИа з1еЬоЫ1 
ЗИогеа гоЬизШ 
ЗИогеа тиШ/1ога 
ЗИогеа раскурИШа 
ЗшагиЬа атага 
81оапеа риНетапа 
ЗогЬапа зогЫ/оИа 
ЗогЬиз а1т/оНа 
ЗогЬиз апа 
ЗогЬиз аисирапа 
ЗогЬиз т1егтесИа 
ЗогЬиз зсориНпа

3155-625175
1181.2
2250 208 -> 625 

108-181 1140
119-314
1113.5
1125
140.9

115-395 1154-202
155.6

75-134 181
1144-135
1110

237.5 1
47.4 1
246.3
161.1*

119-122
151.5-308

1
1
2

до 347 2
119.0 1
140 1

ЗогЬиз IогттаИз Бельгия, ЧСФР 128 1О)
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N3О)
Приложение I (продолжение)

5ЬА, см2 Г"1 Источники
МестонахождениеВид растения

наиболее частые основнойпределы число

8оутШш /аЬп/и§а 
8ркепоз(етоп рариап 
8р1геа а1Ьа 
8р1геа теАш 
8р1геа заИЫ/оИа 
8р1геа ютеШоза 
8рупАшт зиЬоскгеашт 
8шЬегока сетиа 
8(геЫиз игаркИиз 
ЗтАа соШго\ёгза 
8т Аа зшщшпеа 
8те1ета тасгоркШа 
8те(ета тако§ат 
8утр1осоз §1аиса 
8утр1осоз 1ис1Аа 
8утр1осоз ргит/ока 
(сеянцы)
8утр1осоз $р.
8утр1осоз Шпасеа 
8упп%а уи1§апз 
8уг1$шт ситти . 
8у21%шт та1аесеп

Индия
Новая Гвинея 
Канада
СССР: Сибирь
Япония
Канада
Австралия
Южная Африка
Новая Гвинея
35°18‘М; 135°43'Е
58°-59 °И; 22°-28 °Е
Филиппины, Панама
США: Флорида
Япония
Япония
Япония

39.8 1 Ууа$ е1 а1„ 1973 
Её^агёз, СгиЬЬ, 1977 
Зта11,1972 
Поздняков и др.,1969 
Таёакц1966 
5ша11, 1972 
Кипёе1, 1988 
Рипёе1,1988 
Её\уагё$, ОгиЬЬ, 1977 
Та1епо е1 а1., 2003$ 
Шпете1$, Кии1,1994 
Ка^аНага е1 а!., 1981 
Гее, ОгаЬаш, 1986 
КоЬуата, 1987 
Ки$ито№, 1961 
НапЬа е! а!., 2000

42.5 1
123.2 1
452 1
557 1
133 1
18.2 1
50.8 1
100 1

200.0*
213.7

97.8-112

1
1
2

90.1 1
136 1

148.7
43.5-57.1* 2

140
Новая Гвинея 
Япония
Германия, Эстония 
Индия
Новая Гвинея

55.1 1 Её\уагё$, ОгиЬЬ, 1977 
КоЬуата, 1987 • 
\УШ$Шег, 5Ю11, 1918 
Юи, 1984
Её\уагё$, ОгиЬЬ, 1977

109 1
113.2-156.2 2

40.5 1
37.9 1



ТаЬеЬша ЬагЬаш 
ТакЬша Ы1Ъег%шпа 
ТесЮта %гапсИз 
ТегттаИа саШрра 
ТегтпаИа когегшз 
сеянцы
ТегттаИа ЮтеЫоза 
Тегпмгоетш апеига 
Тегпзтоетш %утпаткега 
ТкатпоскогШз сИскоЮтиз 
ТШа атепсапа 
ТЩа саисазка 
ТШа соЫа1а 
ТШа ]аропка (сеянцы)
ТШа р1агуркШоз 
ТШа 1отеп1о$а (Т. аг%еп1еа) 
Тгета %итепзк (сеянцы) 
Тгета ткгатка 
Тгета 1ппеЫз 
ТпскШа 1иЬегси1а1а 
ТпзШпюрзгз оЬруаНа 
Штиз аШа 
Штиз атепсапа 
Штиз сатрезте 
Штиз сагрт^оИа 
Штиз §1аЬга 
Штиз ттог 
Штиз 1цеУ1з

103.6-131.1 74.9-299.4 РагоПп, 2002 
Меёша, 1984 
Капежа, 1974 
Ьее, ОгаЬаш, 1986 
ОкаН, 1971

Амазонка
Тропики
Индия
США: шт. Флорида 
Гана, Камерун

1
1192.3
188.2
174.1
284-101

219
Капс1§а, 1974 
Сао, 2000 
НапЬа е1 а1., 2000 
Кипс1е1, 1988 
АЪгат$, КиЫзке, 1990 
Руднев, Мусаев, 1986 
Карманова и др., 1987 
ТакаЬа$Ы е1 а1., 2001 
Ое 31руег е1 а1., 1964 
Мешинев, Николов,1987 
СоошЬе, НайПМ, 1962 
ЕШ$ е1 а1. 2000 
Кипде!, 1988 
ЕШ$ е{ а1., 2000 
Сао, 2000
Васоп, 2ес1акег, 1986 
$ша11,1976
Мешинев, Николов,1987 
Уузсо1, 1976 
Руднев, Мусаев, 1986 
Ое 81оуег е1 а1., 1964 
Гррышина и др., 1979

170-140
54-79

36.4—44.4*
40.3^45.5
173-220

Индия
4°34'Ы; 114°30'Е
30°20’Ы; 130°30‘Е
Южная Африка
США
СССР
Европа
42°40’Ы; 141°36'Е 
Бельгия
СССР, Болгария 
Англия
9°09'М; 79°51ЛУ 
Чилц
9°09'К; 79°51'\У
4°34'Ы; 114°30'Е
США: шт. Вирджиния
Канада
Болгарцр
ЧСФР
СССР, Бельгия 
Бельгия, Болгария 
СССР'

1
1
1
2173 483

227-246 
98 -> 833

238 !
12150 -> 400 

327.9-476.2 1
203 до 500 2

311.8
377-451

2
2

172.5 !
125 1

161.8 1
183-92 

. 227 1
139.4 1
254.1 1

127 -> 408 
137 -»327

2240-250 
220-260 
254-263 

130 -> 390

2
2
2



*

1\> Приложение I (продолжение)2
ЗЬА, см2 Г"1 Источники

Вид растения Местонахождение
наиболее частые основнойпределы число

1/1тиз раЫ/оНа 
Штиз ритИа

Япония
СССР, Куйбышевская 
обл.
США: шт. Висконсин
Германия
США
США
США
Индия
США: шт. Мичиган
США
Канада
Бельгия
Бельгия
Амазонка
Венесуэла
40° 12'$; 73°26'\У
Австралия
Австралия
Тропики
9°09'Ы; 79°51'\У
Япония

233 Тада1а, 1966 
Ивченков, 1970

1
146.8-163.5 1

Штиз гиЬга (И.^иЬа) 
1Лтиз 8р.
11тЬе11и1апа саИ/огтса 
Уасстшт апдизП/оИит 
Уасстшт сопзшЫе 
Усиепа тсИса 
УЛигпит асеп/оИит 
УЛигпит а1т/оИит 
У Лиг пит сазшоШз 
У Лиг пит 1апаш 
УЛигпит ори1из 
Укех сутоза 
Уоскузш уепегиеЛпа 
У/еттапта Iпскозрегта 
Хаткоггкоеа аиз1гаИз 
Хаткоггкоеа гезтоза 
ХуЛрш аготапса 
ХаткохуШт ЬеНгепзе 
2е1кома зеггаш

1 АЬгатз, КиЫзке, 1990
МИзШег, $юи, 1918
$сЬи1ге е1 а!., 1995
,\УЫиакег, \Уоо<1\уе11,1968
>УЫиакег, 1962
Ка1, 1984
1ипк, 1986
\УЫ«акег, 1962
5та11, 1972
Ое $1оуег е1 а1., 1964
Ое 51оуеге1 а1., 1964
РагоПп, 2002
МесНпа, 1984
Ьивк, СопПегаз, 1999
Кипс1е1, 1988
Кипде1, 1988
МесИпа, 1984
Е1Н8 е! аI., 2000
Таёак1, 1966

228 -> 365
179 1
125 1

173.9 1
148 1131 —» 265
60.6 1

333-400
304.9

1
1

114.2 1
161.3 1
454.6

93.5-120.0
1

69.8-196.8 1
87 1

67.0 1
17.9 1
22.7 1
90.9 1
232.6 1

4133 11-200



Хвойные древесные растения
50-60АЫез а1Ьа Швейцария, ЧСФР, 

Румыния
США: шт. Орегон 
Канада

4 Саппе1, 1982
> АЫез атаЫИз 

АЫез Ьакатеа 
молодая хвоя 
старая хвоя 
АЫез саисазка 
(А. поЫтатапа) 
АЫез %гапсИз 
АЫез/аЬп

60-72 до 107.3 
38-104

2 СЬо1г е1 а1., 1976 
СШпоге е1 а1., 1995

Я
3

37.6*
43.2*

СССР 114 Руднев, Мусаев, 1986192 —» 133

США: шт. Орегон
29°32,-29037,1Ч;
101°58,-102°03,Е
США: Скалистые горы
США: шт. Орегон
СССР
Япония
Япония
Япония
Новая Гвинея
58°-59 °И; 22°-28 °Е
США
СССР: Сибирь
Новая Зеландия, Европа
Германия
США

62.4 1 СЬо12 е1 а1., 1976 
Ьио е1 а!., 2005

51 —» 82 
31-7142.8 1

АЫез 1азюсагра 
АЫез ргосега (А, поЬШз) 
АЫез з1Ыгка 
АЫез Vе^^ск^^ 
Скатаесурапз оЫиза 
СпрЮтепа ]аропка 
Оасгусагриз аапошз 
Литрегиз соттитз 
Литрегиз оссШепюНз 
ЛагЬс ёакипса (Л. %теИт) 
Лаг1х йесШиа (Л. еигораеа) 
Лаг'хх АесШиа х Л. 1ерю1ерк 
ЛагЬс еигокрк 
Лапх %теИпи

88.6 Каийпап, ТгоепсИе, 1981 
СНо1ге1 а1„ 1976 
Руднев, Мусаев, 1986 
Табак!, 1966 
Саппе!, 1982 
Табак1, 1966 
Еб\уагб$, СгиЬЬ, 1977 
№тете1$, Кии1, 1994 
Саппе1, 1982 
Поздняков и др., 1969 
Вепеске е1 а1., 1981 
Огеп е1 а1., 1986 
Со\уег, ЯкКагбз, 1990 
8сЬи1ге е1 а1., 1995

1
132 213 1
95 247—» 184 

44—> 10660 3
31.4-54.4

35-60
3

30-90
56.6-64.4

2
60.5 1
105.8 1

222.5
173-98

77-100 1047-218 
89 -> 172 2120

1126.5
3112-36368-109

гу>Р>
СЛ

Ур-Г? г*?'
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Приложение I (продолжение)

51А, см2 Г1 Источники
Вид растения Местонахождение

основнойнаиболее частые пределы число\

Ро\уе11, 1988 
КигасЫ е! а1., 1986

56 -> 100 
100 -> 150

147-408 
78 -> 174

2Ьапх 1апста 
Ьапх 1ерю1ер\з

США
Япония, Англия, 
Германия
США: Скалистые горы

6

1мпх 1уа1Ш 
Ьапх оссШепшИз 
Ьагйс згЬтса
МеХазецио'ха %ИрЮз1гоЬоШез 
Рку11ос1ас1из азр1ет/оИит 
Рхсеа еп$е1тапИ 
Рхсеа аЫез (Р.ехсеЬа)
Р1сеа ЬгаскуГу1а

Со^ег, РюЬагбз, 1990 
5сЬи1ге е1 а1., 1995 
Поздняков и др., 1969 
5а1оо, Май^инск, 1982 
Кеад, 1985
КаиГтап, ТгоепсПе, 1981 
Саппе1, 1982 
Ьио е1 а1., 2005

132-137 1
147 1

СССР: Сибирь
Япония
Тасмания
СШД} Скалистые горы
Европа, Канада
29°32'-29037'Ы;
101°58,-102°03,Е
Канада
США
США
Англия, США
США
Канада

54 1
1120 —»300
111541

100
50100

1
378 -> 338 

63-9575 1

Рлсеа %1аиса 
Ркеа тапапа 
Ркеа рцгщепз 
Рхсеа зкскепзгз 
Ртиз аШсаиНз 
Ртиз Ъапкзшпа 
подрост

Кгие§ег, К.и1Ь, 1969 
Саппе1, 1982 
Уегдшп, 1959 
Ье^апскэ^зка, Даназ, 1977 
Оо\уег, К1сЬагс15, 1990 
Ма^пиззеп е1 а1., 1986

56 —» 69 
37-60 3

85 1
23-210 450-> 100

51 1
254.6-140 

135 -> 155
44-147 

106 -> 190
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о Запбппо, Нетапёег, 1986 
Кш§Ь(е1а1., 1985 
СЬеп е1 а1., 1996 
\УЫиакег е1 а1., 1963 
Оигитигй, $пуаз1ауа, 
1982
Вепеске, На\угапек, 1980

Ртиз сапЬаеа 
Ртиз соШопа

26 2Индия, Куба 
США, Канада, Новая 
Зеландия 
США, Австралия 
Индия, США

15—>98 1130-45

150-170
5^-75

3138Ртиз ескташ 
Ртиз еШопИ 2

\ *
36—>62 242-46Германия, Новая 

Зеландия 
Англия 
Англия 
СССР: Крым 
Канада, Эстония, 
Австралия 
США
Австралия, Новая
Зеландия
США
Индия

Ртиз ти%о
а\

Ыпбег, 1985 
Саппе1, 1982 
Ведь, 1978

135-378
33.9-38.8

Ртиз т%га
Ртиз т$га уаг. тагШта 
Ртиз раИазшпа 
Ртиз ртаз1ег

1
180.8

Мипетей, Кии1, 1994375.4-112.4

Ртиз ропАегоза 
Ртиз гасИа1а 
подрост 
Ртиз гезтоза 
Ртиз гохЬиг^НИ

Саппе1,1982 
Ыпбег, 1985

36- 50 
43-85

88 -> 128
37- 51

339—>46 
62-79 

102 —>116 
48—>51

6

Ьизк, КеюЬ, 2000 
СигишиЛ1, Зпуазгауа, 
1982
Поздняков и др., 1969 
Кии1иуатеп, Капптеп, 
1992; Саппе!, 1982

2
63 2

Ртиз з1Ыпса 
Ртиз зу^ез1пз 
подрост 
Ртиз зтоЪиз 
Ртиз 1аес1а 
молодая хвоя 
Ройосагриз агскЬоШи 
Рзеийогзика тепг1епзи

СССР: Сибирь 
Европа, Новая Зеландия

42 1
2960-142 

120 —> 180
30-250
70-458
74-140
27-130
174-194

4 Саппе1, 1982 
МсЬаи§ЬИп, Мас1§\у1ск,

130США, Швейцария 
США, Канада 856-102

•1:*11968
Едууагбз, 1977
ОНо1г е1 а!., 1976; СЬеп е1
а!., 1996

136.5Новая Гвинея 
США, Канада, Европа

Рт •
1651-14897-107

143
О)
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Приложение / (окончание)

ЗЬА, см2 Г1 Источники
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

Тахих ЪассаШ 
Тахиз Ьгет/оИа 
ТахоеНит а$сеп6еп$ 
(сеянцы)
ТахосИит сИзНсИит 
ТНща рИсаШ 
ТИщорш (1о1оЪга1а 
Тзи^а сапаДепш 
Тзи^а сНтеп815

58°-59 °К; 22°-28 °Е 
США: шт. Орегон 
США: шт. Флорида

№тете18, Кии1, 1994 
ОЬо1г е1 а1., 1976 
ЫеиГеМ, 1983

128.0 1
65-90

77-312
1
1

США, Румыния 
США: шт. Орегон 
Япония 
Канада
29°32’-29037'Ы; 
Ю1°58,-102ооз,е 
США, Канада 
США

77-312 2 ЫеиГеЫ, 1983 
ОЬо12 е1 а1., 1976 
Саппе1, 1982
Е\уегз, 21ттегтапп, 1984 
Ьио е1 а1., 2005

88 1
40-42

67.1-77.5
1
1

75 57-96 1

Тхи§а Не1егорНу11а 
Тзи%а теПепхшпа

Примечания. Стрелкой показано направление изменений с уменьшением освещенности; звездочкой помечены показатели, снятые с 
графиков.

65-92
29-46

44-151 6 Саппе1, 1982 
Саппе!, 19822

. . л



Приложение II
Значение удельной листовой поверхности ($ЬА) листьев (расчет на одностороннюю или проекционную поверхность) 
травянистых растений, мхов и лишайников

5ЬА, см2 • г-1 Источник
Вид растения Местонахождение

основнойнаиболее частые пределы число

Травянистые растения
96АсИШеа азр1епШ/оИа 

АсИШеа тШе/оНит 
АсИШеа раппотса 
АсИШеа осИго1еиса 
АсИШеа зетсеа 
АсопИит ЪазюзЮтит 
Асгеа зргсат 
АсИу1з IпрИуИа 
Ае%оросИит роЛа^гапа 
А%птома рИоза 
А^горггоп сатпит 
Ангору гоп спзшшт 
А%гор1гоп герепз 
А$>гор1гоп т(егтеШит 
А$гозпз %1%ап1еа (А. а1Ьа) 
А$гозйз з1ге1зсИ1со\\>и 
А%гозйз 1епшз (А. уи1$апз) 
А&ГОЗПЗ чтеаИз 
А]и%а герШпз

Венгрия
Германия
Венгрия
Венгрия
СССР: Крым
СССР: ЦЧО
СССР: Московская обл.
США: шт. Орегон
Эстония
СССР: ЦЧО
СССР: ЦЧО
56°-43 °Ы; 61°-103 °Е
СССР: ЦЧО
СССР: ЦЧО
Германия
СССР: ЦЧО
Англия

1 Кгаззег, Ка1аро$, 2000 
Кбтеге* а1., 1989 
Кгаззег, Ка1аро$, 2000 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
Махаева, 1973 
Кашкарова, 1978 
Уткин, 1967 
СЬок е1. а!., 1976 
Каллис и др., 1974 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Воронин и др., 2003 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Оеу§ег, 1964 
Кашкарова, 1978 
^оос!\уагс1, 1983 
8сНи1ге е1 а1., 1995 
Уткин,1967

220-280 193-378 2
114 1
142 1
129 1
250 1
500 1
827.2

300-450
322.6
384.6 

81.6*

1
270 -> 1000 3

1
1
1
1161.3
1120.5-149.2
1350
1370.4

97-115 1
1125
1403.1СССР: Московская обл.

N3о>
со

Г



Гоа Приложение II (продолжение)

5ЬА, см2 • Г-1 Источник
МестонахождениеВид растения

наиболее частые основнойпределы число

АккетШа /!зза 
АккетШа (аипса 
АккетШа уи1%апз 
АШит ЬШепШШт 
АШит игзтит 
Акресигиз ргакпзгз 
Акресцгиз уа&гиниз 
АИегпаШега созШпсепзе 
А1уззит (оПиозит 
Ате1апсккг зркаш 
АпАгоро^оп $егагсШ 
АпАгоро^оп ьзскаеит 
АпАгозасе а1р'та 
Апетопе Iаигка 
Апетопе гапипсикШез 
Ап%еИса зукезЫз 
Атеппапа саграйса 
Ашкепсит гатозит 
Аткохапйип а1ртит 
АшкохаМкит оАогаШт 
Аткпзсиз зукезтз

Европа: Ц. Альпы 
СССР: Крым 
СССР, Германия 
56°-43 °Ы; 61°-103 °Е 
Нидерланды, Германия 
Германия 
СССР: Крым 
США: игг. Флорида 
СССР: Крым 
58°-59 °И; 22°-28 °Е 
США: шт. Канзас 
Германия 
Австрия 
СССР: Крым 
Венгрия
СССР, Германия 
Европа: Альпы 
СССР, Германия 
Норвегия 
Европа
СССР, Германия, Нидер
ланды

214 1 Кбтег е1 а1., 1989 
Махаева, 1973 
Ми11ег-5ю11, 1935 
Воронин и др., 2003 
>Уег§ег, Ьааг, 1986 
Соё1§по1а е1 а1., 1987 
Махаева, 1973 
Ьее, СгаЬат, 1986 
Махаева, 1973 
№тете(8, Кии1,1994 
Кпарр, Ргапк, 1985 
МОИег-ЗюИ, 1935 
Кбтег е1 а1., 1989 
Махаева, 1973 
Е)га8коУ115,1979 
Сеу§ег, 1964 
Кбтег е1 а1., 1989 
МШ1ег-Зго11, 1935 
Ве^ё ?! а!., 1975 
$сЬи1ге е1 а1., 1995 
Сеу§ег, 1964

1114
2180-333

102.2*
300-380

1
2145-471

239 1
459 1
285.7 1
143 1
196.1 1

1194.9 -»297.7
416.7 1
298 1
214 1
420.2

156-498
1
2

167 1
200-300 164-400

118-251
2

200 1
175 1

1430 402-500



АпШохкит о$гста1е 
АгаЫз а1рте 
АгаЫз соегика 
АгаЫз Ыгзиш 
АгсфзШркШош иуд уга 
АгсЮиз егугНгосагра 
Агепапа ткгойета 
Агтса сагсИ/оНа 
Аггепа(кега е1айиз 
Апетша $етр1 
Апетша $р.
Апетша 1гЫеп1аш уаг. 
(гШеШаШ 
Агит тасШаШт 
Азагит еигораект 
Азреги1а супаНсИш 
АзрегШа оАогаШ 
АзрегШа ппсюпа 
Аз1ег атеИиз 
Аз1ег ЬеИШшзтлт 
Аз(ег ЫроИит 
Аз1га$а1из 8р.
А(пр1ех $р.
А1пр1ех (аШпса 
А(пр1ех 1пап1>и1апз 
Ваекеа сгазз^оИа 
Ве%ота тагае

СССР: ЦЧО 
Австрия 
Австрия 
Австрия 
СССР: Сибирь 
СССР: Сибирь 
СССР: ЦЧО 
США: пгг. Вайоминг 
СССР: ЦЧО 
Австрия
56°-43 °№, 61°-103 °Е 
США: шт. Орегон

250-270 1 Кашкарова, 1978 
Кбтег е1 а1., 1978 
Кбтег е1 а1., 1989 
Кбтег е1а1., 1989 
Поздняков и др., 1969 
Поздняков и др., 1969 
Кашкарова, 1978 
Уоип§, ЗтйЬ, 1980 
Кашкарова, 1978 
Кбтег е1а1., 1989 
Воронин и др., 2003 
СЬо1г, 1982

255 1
212 1
200 1

45-47 1
233 1
126.6 1
250 198.4 —> 420.2 1
285.7 1
241 1
125.4* 1
100 1

Германия 
СССР, Германия 
Германия 
ЧСФР 
СССР: ЦЧО 
Германия, Венгрия 
Австрия 
Венгрия
56°-43 °И; 61°-103 °Е 
56°-43 °Ы; 61°-103 °Е 
Венгрия
США: шт. Вайоминг
Австралия
Мексика

234-312
300-400
270.3

300-400
143-196
151-357.1
250-370

1 КпеЫ12$сН, 1989 
КпеЬЙ28сН, 1989 
Ми11ег-$1о11* 1935 
КиЫСек, 1976 
Кашкарова, 1978 
Ми11ег-51о11, 1935 
Кбтег е1 а1., 1989 
Кгаззег, Ка1аро8, 2000 
Воронин и др., 2003 
Воронин и др., 2003 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
В]огктап, 1981 
Кипс1е1, 1988 
Ьее, СгасЬат, 1986

2179-530
1

229-541 1
1
2
1

164 1
173.9*
115.4*

11
1

258 1
230 -» 556 1

28.6 1
200 1

Гг —



ГУ)а Приложение II (продолжение)

5ЬА, см2 • Г1 Источник
Вид растения Местонахождение

основнойнаиболее частые числопределы

108.7-285.7 2 Кашкарова, 1978 
Кбтег е1 а1., 1989 
Махаева, 1973 
Кбтеге! а1., 1989 
Поздняков и др., 1969 
Воронин и др., 2003 
СЬо1г е1 а1., 1976 
5сЬи1ге е1 а!., 1995

Семаигеа зсаЫоза 
Сегазпит ап>епзе 
Сегазпит ЫеЬегзШпи 
Сегазпит ит/1огит 
Скатаепепоп ап$изП/оИит 
СИепоросИит а1Ьит 
СЫтарку1а итЬеИаш 
Скгузашкетит 
1еисап1кетит 
СкпзаШкетит топ/оНит 
Сфе г из зеш1осШа1а 
Огсаеа 1иШшпа 
агазпит апгепзе 
агазпит о1егасшт 
агазпит ра1из(ге 
аззиз гкотЫ/оИа 
СШзЩепез зциаггоза 
С1етаНз гесш 
СИпороеНит \и1%аге 
С И Шота ит/1ога 
СотаИапа та]аИз 
Сопуо1уи1из Аттапи

СССР, Германия 
Австрия 
СССР: Крым 
Австрия 
СССР
56°-43 °И; 61°-103 °Е 
США: шт. Орегон

1100
1111

332 1
188-247230.6-247

148.1*
213-252

3
1
1

194 1

Англия,
Мексика
Венгрия
СССР
Германия
Нидерланды
Испания
56°-43 °И; 61 °—103 °Е 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
США: шт. Орегон 
СССР, ЧСФР 
56°-43 °1М; 61°-103 °Е

330 220 -» 550 2 Ни§Ье$, 1973 
Е\уе1 е1 а1., 1982 
Огазкоу118, 1979 
Кашкарова, 1978 
Оеувег, 1964 
Роп8, 1977 
Агаи$ е1 а!., 1986 
Воронин и др., 2003 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Ап1о8, 1988 
Кашкарова, 1978 
Воронин и др., 2003

151.5 1
793.6 

200-333
326.6

256.4-666.7
248.8
253.7*

238.1-277.8
384.6 

365-478.5

1
2
1
1
1
1
1
1
1

300 222-440 4
148.1* 1



Сото1т1из апгепзгз 
Сор (181астшШ 
Согопапа /1оз сисоП 
СогопШа \аг1а 
СогудаНз са\а 
СогуйаИз зМсШ

СССР: ЦЧО 
США: шт. Орегон 
Австрия 
Германия 
Венгрия
Восточный Памир

161-333 1 Кашкарова, 1978 
ОЬо12 е! а!., 1976 
Кбгпег е! а1., 1989 
Ми11ег-5ю11, 1935 
Пгазкоуйз, 1979 
Пьянков, Кондрачук,

599 1
217 1

333-400 1
534.8

90.6-100.0
1
1

2003
Сопперкогиз сапезсепз 
Сгергз згЫпса 
СисиЬа1из Ьаса/ег 
СупоАоп с1ас1у1оп 
Супозигиз спзШиз 
Суйзиз гШетсиз 
ОасСуИз %1отега1а 
йапаеа полоза 
йаШга з1гатотит 
йезскатрзш саезрМоза 
Оезскатрзш /1ехиоза 
ОеШапа еппеаркуИоз 
Ошп1киз саПкиз 'шпогит 
Огасосерка1 ит /ое1Шит 
Огуаз осЮреш1а

Европа
СССР: ЦЧО
СССР: ЦЧО
Венгрия
Нидерланды
СССР: ЦЧО
Европа
Россия
США
Россия
США, Нидерланды
Венгрия
Германия
56°-43 °Ы; 61°-103 °Е 
США: шт. Аляска

160-331
312.5
476.2

180-404

2 РооЛег, Кеткез, 1990 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
РооЛег, Кеткез, 1990 
Кашкарова, 1978 
Оеу§ег, 1964 
Ьее, ОгасЬат, 1986 
РооЛег, Еуапз, 1998 
Ильинский, 1922 
РооЛег, Кеткез, 1990 
ОгазкоУ11з, 1979 
МиИег-ЗюП, 1935 
Воронин и др., 2003 
МсОго\у, АпЮПО\У1С5, 
1983
Деева и др., 1982 
Комарова, 1978 
8а(оо, 1987 
Кашкарова, 1978 
РооЛег, Еуапз, 1998

1
1
1

320 1
161.3 1

163-258 313-520 4
1234
1269-570

110-234
64.4-276

2
2

490.2
222.2 
222.0*

1
1
1
176.2-117.9

йгуаз рипсШШ 
йгуор1епз атигепзгз 
Огуор1епз /Шх таз 
ЕсЫтсМоа &аШ 
Ескшт р1ап1а%1пеит

72,5-18 1СССР: Таймыр 
СССР: ДВК 
Япония 
СССР: ЦЧО 
США

1175.3-366.7
209-297

333.3
226-431

1
1
1

а

т: гг—г.



Приложение 11 (продолжение)

$ЬА, см2 • г 1 Источник
Вид растения Местонахождение

основнойнаиболее частые числопределы
! ВеЮтса о^гстаИз 

ВШепз рИоза 
ВШоПа чЫрага

СССР: ЦЧО 
Мексика
Восточный Памир

123-238
344.8

123.0-216.9

1 Кашкарова, 1978 
Е\уе1 е1 а1., 1982 
Пьянков, Кондрачук, 
2003
Кипс1е1, 1988 
Роопег, Кеткез, 1990 
Роопег, Кешкез, 1990 
Оеу§ег, 1964 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Махаева, 1973 
Кашкарова, 1978 
Оеу§ег, 1964 
Оеу§ег, 1964 
Огоеп, 1973 
Кбгпег е1 а1., 1989 
Кипбе!, 1988 
Кипбе!, 1988 
Кбгпег е1 а1., 1989 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978

1
1

ВгасИу1ота епсоШез 
ВгасИуросИит ртпаШт 
Впга тесИа 
Вготиз егес1из 
Вготиз тегтгз 
Вготиз прапиз 
Випез опепшИз 
Виркигит ехакашт 
Са1ата$гозпз агипсИпасеа 
СЫата^гозйз сапезсепз 
Са1ата%гозйз ерщеюз 
Са1еп(1и1а офстаИз 
Сакка раШзшз 
Са1у1г1х а1рез1пз 
Са1у1гЫ Шга%опа 
СатрапШа ЪагЬаш 
Сатрапи1а %1отегаш 
Сатрапи1а реЫа/оНа

Австралия
Европа
Нидерланды
Германия
СССР: ЦЧО, Сибирь 
СССР: ЦЧО, Крым 
СССР: ЦЧО 
СССР: Крым 
СССР: ЦЧО 
Германия 
Германия, СССР 
Нидерланды 
Австрия 
Австралия 
Австралия 
Австрия 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО

37 1
370.4 3
351 1
231 1

95-303
111-161

2
150 2
145 1
168 1
144.9 1
313 1
200 107.5-321.7 4

241-526 1
308 1
21.3 1
41.7 1

193 1
161.3 1
156.2 1



Сатрапи1а гарипси1оШез 
Сатрапи1а го1ипсИ/оИа 
Сатрапи1а хгасНеИит 
Сатркогозта аппиа 
СаЫатта гезесИ/оИа 
Сагех асихг/огти 
Сагех Ы$е1о\\>Н 
Сагех Ы%е1о\уи 88р. 
агсХтЫпса 
Сагех сИапЛга 
Сагех /изса 
Сагех %1аиса 
Сагех %гасШз 
Сагех китШз 
Сагех 1азюсагра 
Сагех тгскеШ 
Сагех топхапа 
Сагех рИоза 
Сагех ргаесосз 
Сагех гозхгаха 
Сагех хкипЬег^И 
Сагех иззипепзхз 
Сагит саух 
Сепхаигеа ]асеа 
Сепхаигеа тагзскаИапа 
Сепхаигеа рзеис1оркгу$ш

СССР: ЦЧО 
Австрия 
СССР: ЦЧО 
Венгрия 
Австрия 
Европа 
Англия, США 
СССР: Таймыр

370.4 1 Кашкарова, 1978 
Когпеге! а!., 1989 
Кашкарова, 1978 
Кга88ег, Ка1ар08,2000 
Кбтеге! а1., 1989 
Оеу§ег, 1964 
\Уоос№агс1, 1983 
Деева и др., 1982

303
277.8 1
227
203 1

139-171
100-110

117.6-153

2
62-122 3

1

88 5сНи1ге е1 а1., 1995 
Сеу§ег, 1964 
Ми11ег-$ю11,1935 
Сеу§ег, 1964 
Кашкарова, 1978 
Опнпаги, УаЬе, 1996 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Е)га8коУП8, 1979 
Кашкарова, 1978 
5сЬи1ге е1 а1., 1995 
Оттаги, УаЬе, 1996 
Комарова, 1978 
8сНи1ге е1 а1., 1995 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978

1
Германия
Германия
Германия
СССР: ЦЧО, Крым 
Европа 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
СССР, Венгрия 
СССР: ЦЧО

152 1
232.6 1
166 1

112-204
88-130

243.9
322.6

2
2
1
1

250 157.5-270.3 2
178.6 1
125 1

42°38'1Ч; 141°45’Е 
СССР: ДВК

120-220
95-97

1
1

264 1
СССР, Германия 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО

2119-303
175.4 1

1147.1
N5а

—:_



а Приложение П (продолжение)

5ЬА, см2 • Г-1 Источник
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

Екккогта сгаззфез 
Екшкегососсиз зепнсозиз 
ЕтросИзта ттиз 
ЕдшзеШт агуепзе 
ЕцшзеШт $р.
ЕгагйЫз Ыета1е 
Ег^кппа роерщшпа 
Ег 'щегоп асге 
Ег 'щегоп опеШаИз 
Егщегоп ит/1огит 
Епоркогит уа^таШт 
Егйкготит а1Ьит 
Егпкготит тоШапит 
ЕзркМа зскиИгН 
ЕиркогЫа сурепззше 
ЕиркогЫа зеттЦоза 
ЕиркогЫа 8р.
ЕиркогЫа зиЫШз 
Ракапа уи1§апз 
РезШса агипсИпасеа 
РезШса оута 
РезШса рга(епзе

США
СССР: ДВК
Австралия
Германия
68°38'М; 149°34’>У
Австрия
Коста-Рика
Австрия
СССР: Крым
Австрия
США: шт. Аляска 
США: шт. Иллинойс 
США: шт. Орегон 
Венесуэла 
Германия 
СССР: ЦЧО 
56°-43 °1Ч; 61°—103 °Е 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
Эстония
Англия, Нидерланды 
СССР

191-2 —»374.5 
172-500

1 РаПегзоп, Эике, 1979 
Комарова, 1982 
Кипде1,1988 
Оеу§ег, 1964 
\Уук е1 а1., 2005 
Когпеге1а1., 1989 
Е\уе1 е1 а1., 1982 
Котег е1 а1., 1989 
Махаева, 1973 
Кбтеге1а1., 1989 
Киттегоу е1 а1., 1988 
Ваггаг, ВН$8, 1971 
Ап1о8, 1988 
ВагисЬ, 1979 
Ми11ег-31о11, 1935 
Кашкарова, 1978 
Воронин и др., 2003 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
КаШз, Тоотт§, 1974 
РоогГег, Кеткез, 1990 
Ильинский, 1922

1
21.8 1

527.5 1
55 1

227 1
277,8 1
181 1
197 1
212 1

236-240
200-274
442-535

47,2-81,3

1
1
1
1

455-526 1
263.2 
108.4*
769.2 

95.2-140 
240-260

1
1
1
1

162-370
72-253

2
120 2
154 2



Кгаззег, Ка1аро$, 2000 
Оеу§ег, 1964 
Махаева, 1973 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
Махаева, 1973 
Оеу§ег, 1964 
Е1Ш, 1979 
СНаЬо(, СЬаЬо(,1977 
СЬаЬоС, Иске, 1982 
Кашкарова, 1978 
Тооминг, Тамметс, 1984 
РаскЬат, >УИН$, 1977 
Согге, 1983 
Согге, 1983 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
О газ ко V115, 1979

88 1Резшса рзеиИоута 
РезШса гиЬга уаг./а11ах 
Резшса зи1саш 
Резшса уа$1паШ 
Резшса \а1езшса 
РШрепИи1а Иехареш1а 
РШрепПШа и1тапа 
Рга%апа тозсНаШ 
Рга%агш \езса 
Рга§апа ^гг^тшпа 
Рга^апа У1п<Нз 
Са%еа опетаНз 
Са1еоЬИо1оп 1шеит 
Са1еорз13 ШгаЫг 
СаНпзо%а рап>1р1ога 
СаИит арраппе 
СаНит Ьогеа1е 
СаИит оИогаШт (АзрегШа 
оИогаГа)
СаИит ра1из(ге 
СаИит уегит 
Сетзга НпсГопа 
СепНапа сгисшю 
СепНапа косИшпа 
СепНапа чета 
Сеопета сипеаш 
Сегатит ргашпзе 
Сегатит запдшпеит

Венгрия 
Германия 
СССР; Крым 
Венгрия 
Венгрия
СССР; Крым, ЦЧО 
СССР, Германия 
ЧСФР
Европа, США 
США
СССР: Крым, ЦЧО
Эстония
Европа
Европа
Европа
СССР: ЦЧО
СССР: ЦЧО
ЧСФР, Венгрия

482.5 1
298 1
45 1

178
150 107-12

153.8-217.4
2
2200

394 1
125 61.3-277.8 

115—» 384.6 
100-217.4 

253 -»483.1 
160 -> 660 
480 -> 650 
500 —» 800

4
4200-250
2
1

330-430 5
1
2

476.2
172.4-384.6

1
1

380 314.5-526.5 2

Германия 
СССР, Германия 
Германия 
СССР: Крым 
Европа: Альпы 
Европа: Альпы 
США: шт. Флорида 
СССР: ЦЧО 
СССР, Германия

Сеувег, 1964 
Ми11ег-5ю11, 1935 
Ми11ег-81о11, 1935 
Махаева, 1973 
Кбгпеге1 а1., 1989 
Кбгпеге1 а1., 1989 
Ьее, ОгасЬат, 1986 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978

660 1
150-300 100-526

185.2-476.2
3
1
1147
1153
1168
1161.3
1294.1
2270.3-454.5300NN1

ЯС.~*?2&В1



>
4 Приложение II (продолжение)

8ЬА, см2 • Г"1 Источник
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

Сегатит зНуапсит 
Сеит тоШапа 
Сеит герШпз 
Сент п\а1е 
Сеит игЬапит 
С 'щатосМоа /ет 
С1ескота Иейегасеа 
С1ескота МгзШа 
С1усепа тахта 
Сгоззи1агш гесИпаШ 
Нар1орку11ит Лауипсит 
Неёузагит тщапепзе

СССР: ЦЧО
Европа: Альпы
Европа: Альпы
Европа
Европа
Филиппины
Германия
ЧСФР
Германия
58°-59 °М; 22°-28 °Е 
56°-43 °М; 6Г-103 °Е 
Восточный Памир

312.5 Кашкарова, 1978 
Когпег ег а!., 1989 
Кбгпег е1 а1., 1989 
Когпег е1 а!., 1989 
Когпег е1 а1., 1989 
ЗигикГ1ака1пе, 1986 
Сеу§ег, 1964 
Е№, 1979 
Сеу§ег, 1964 
№тете1з, Кии1, 1994 
Воронин и др., 2003 
Пьянков, Кондрачук, 
2003
МСШег-ЗюИ,1935 
Махаева, 1973 
Ми11ег-51о11, 1935 
Оеу§ег, 1964 
Кипбе1, 1988 
Кипбе1, 1988 
Ми11ег-51о11, 1935 
Махаева, 1973 
Ми11ег-51о11, 1935

143 1
142 1

180-200 150-291 
215 —» 833

4
6

220 1
660 1
420 1
288 1
343.6
104.5*

164.4-203.2

1
1
1

НеНаШкетит скатаеАпз 
НеНашкетит %гапсИ/1огит 
Не11 еЬогиз /оегШиз 
НегаЫеит зркопАуИит 
НИЬеПш прапа 
ННЪеШа зепсеа 
И 1егасеит рИозе11а 
НИегасеит зр.
Шрросгергз сотоза

Германия
СССР: Крым
Германия
Германия
Австралия
Австралия
Германия
СССР: Крым
Германия

277.8-400 1
169 1
256.4
257.5

1
1

52.6 1
21.3 1

357 1
168 1
277.8 1



1

Иастата ге/и1%еп8 
Но1си$ 1апашз 
Ногдеит еигораеит 
Ног дейт типпит 
Ног дейт уи1%аге 
НмсЫпзш а1рте 
Нурепсит ЫгзиШт 
Нурепсит рег^огаШт 
Нуро1апеа /азд^шш 
1трайепз раЫ/1ога 
1пи1а Ыпа 
1пи1а заИста 
1пз арНуИа 
1пз $р.
Ка1апскоё ит/1ога 
КосЫа депзфога

США: Флорида
Нидерланды
Германия
Венгрия
СССР: ЦЧО
Европа: Альпы
СССР: ЦЧО
Европа
Австралия
Нидерланды
СССР: ЦЧО
СССР: ЦЧО
СССР: ЦЧО
56°-43 °Ы; 61°-103 °Е
Германия
56°-43 °1М; 61°-, 103 °Е, 
Венгрия
56°-43 °И; 61°—103 °Е,
Венгрия
Венгрия
СССР: Крым
Германия
Восточный Памир

185.2 Ьее, СгасЬат, 1986 
РооПег, Кеткез, 1990 
КлеЬйгзсЬ, 1989 
Кгаззег, Ка1аро$, 2000 
Кашкарова, 1978 
Кбтеге1а1., 1989 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
К.ипс1е1, 1988 
Огоеп, 1973 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Воронин и др., 2003 
ЗсЬаГег, Ьйк§е, 1988 
Воронин и др., 2003

1
437 1

294-412 1
338 1

166.7-181.8 1
138 1
370.4

350-450
1

208.3-495 3
20.8 1

300 —» 700 226.7 -> 1270 5
86.2 1

188.7 1
122-127 

52.0* 
88 ->168 

139.5*

1
1
1
2

Воронин и др., 2003; 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
Махаева, 1973 
Ми11ег-31о11, 1935 
Пьянков, Кондрачук, 
2003
Ьее, СгасЬат, 1986 
Поздняков и др., 1969 
Ьее, СгасЬат, 1986 
Кбтеге1а!., 1989

КосЫа ргоз&аш 111.8*—117 2

КосЫа зсорапа 
Кое1епа %гасШз 
Кое1епа рЫатгдаШ 
КгазсИетптсоуш сегаюШез

359 1
174 1
333.3

62.9-167.1
1
1

11мтш зктеь 
Ьапгиз китШз 
Ьеапдга дккоюпа 

| Ьеосап{Неторз1з афта

СЩА: шт. Флорида 
СССР: Сибирь 
СЩА: щт. Флорида 
Европа: Альпы

133.3
292
333.3

1159



8 Приложение II (продолжение)о
5ЬА, см2 • Г-1 Источник

Вид растения Местонахождение
наиболее частые основнойпределы число

ЬеоШоАоп ЫзрШиз 
Ьеопигиз сагсИаса 
ЬерШозрегта сагркоШез 
ЬерШозрегта 1шега1е 
ЬерШозрегта зетиегез 
ЬеисашЬетит уи1$аге 
ЫЪапоНз ШегтеШа 
Ытотит $теИпп 
Ыппаеа ЪогеаИз 
Ыппапа а1рта 
Ыпит 1епш/оНит 
ЬоИит регеппе 
Шиз согтсиШшз 
Ьиги1а сатрезгпз 
Ьиги1а рИоза

Европа: Альпы 
СССР: ЦЧО 
Австралия 
Австралия 
Австралия 
Европа 
СССР: ЦЧО 
Венгрия
США: шт. Орегон 
Европа: Альпы 
Германия 
СССР, США 
Германия, США 
СССР: Крым 
СССР: Архангельская 
обл.
СССР: ЦЧО 
Европа 
СССР: ДВК 
США: шт. Мичиган 
СССР, США 
СССР: ЦЧО

199-233
344.8

Кбтег е1 а1., 1989 
Кашкарова, 1978 
Кипёе1, 1988 
Кипбе1,1988 
КпшЫ, 1988 
Кбтег е( &1„ 1989 
Кашкарова, 1978 
Кгаззег, Ка1аро8,2000 
СЬо12 е1 аЦ 1976 
Кбтег е1 а1., 1989 
Ми11ег-3ю11,1935 
\\Ш80п, Соорег, 1969 
Соорег, 1966 
Махаева, 1973 
Астрологова, 1976

1
1

22.7 1
22.7-26.3 1

21.8 1
200 194-217.4 3
129.9 1
58

561.2 1
248 1
263.2

200-400
1

60-667 
200 ->285

6
1

260.3
260.3

1
1

ЬузхтасЫа питтиШпа 
ЬузгтасМа \>и1%апз 
Мташкетит Ы/оИит 
МашШкетит сапас1епзе 
Ме<11са%о зайча 
Ме1атругит спзШШт

332.6-384.6 1 Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Комарова, 1978 
1ипк,1986 
Соорег, 1966 
Кашкарова, 1978

345 60-422
266.7-406.7

3
1

250-286 
200 -4 300

1
180-586 10

188.7 1



]
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
КпеЬкгзсЬ, 1989 
МШ1ег-$(о11,1935 
КпеЫ128сН, 1989 
Сеу^ег, 1964 
Кашкарова, 1978 
Роопег, Еуапз, 1998 
Воронин и др., 2003 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
БгазкоуИз, 1979 
ОЬо1г е1 а1., 1976 
Кбгпег е1 а1., 1989 
Каменецкая и др., 1973 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Е\уе1 е1 а1., 1982 
Кбгпег е1 а1., 1989 
Оеу§ег, 1964 
РооПег, Еуапз, 1998 
\Уооё\уагс1, 1979 
^ообчуагб, 1979 
Роопег, Кешке 5,1990 
Кашкарова, 1978 
Сеу^ег, 1964 
Мита1а, 1979

370.4
434.8

434-558

1СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
Германия 
Германия 
Германия, ЧСФР 
Германия 
СССР: ЦЧО 
США
56°-43 °1Ч; 61°-103 °Е 
Европа 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
Европа
США: шт. Орегон
Австрия
СССР
СССР: ЦЧО
СССР: ЦЧО
Мексика
Австрия
Германия
США
Англия
Англия
Европа
СССР: ЦЧО
Германия
Япония

Ме1атругит петогозит 
МеИса пшапз 
МеИса ит/1ога 
МеШошз а1Ьиз 
МегсипаИз регептз 
Муозойз ра1из(пз 
берета раппотса 
ШсоНпа шЬасит 
Ш(гапа згЬтса 
Оплатил уи1$аге 
ОгоЬиз раппотсиз 
ОгоЬиз уегпиз 
ОхаИз асеЮзеИа 
ОхаНз оге%апа 
Охта (И%та 
Охусоссиз диаАпреШИз 
Рапз ^иас^^^/о^^а 
Ратсит Шсеит 
РазраИоп /азаси1аШт 
РеШсиШпз кегпеп 
Рка1аг1з агипсИпасеа 
РЫзаИз региушпит 
РИ1еит а1ршит 
РИ1еит ЬеПо1опи 
РЫеит ргШепзе 
РИ1от13 шЬегоза 
Ркга%тмез соттитз 
РИуИозшскуз ЬатЬисюМез

1
1

256.4-416.7
312-388

2
2385
1550

192.3 1
296-586

61.7*
300-330
110-164

344.8
700-760
1193.6

1
1

270-406 3
1
1

510 —> 910 3
1

393 1
87 2

434.8 1
250 1
238.2 1
155 1
276.7

289-602
1
1

133-485
174-580
200-619

2460
1
4450-500
1222
1195.7

(N3 139.7-205.4 1со

ж
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Приложение II (продолжение)

8ЬА, см2 • г-1 Источник
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

РкуНозхаскуз есЫНз 
РкуНозХаскуз риЬегШа 
РкИоДепйгоп зсапйепз 
Р\апХа%о тсИса 
Р1апХа%о 1апсео1аШ 
Р1апХа§о та]ог 
Р1апХа§о тагШта 
Р1апХа%о з1ерроза 
Ро1у§опаШт 1аП/оНит 
Ро1у%опаХит утратит 
Ро1узХккит тштшп 
РохепхШа а1Ьа 
РохепхШа апзеппа 
РохепхШа агепапа 
РохепхШа аигеа 
РохепхШа стапХгп 
РохепхШа йергезза 
РохепхШа егесХа 
РохепхШа {тх^Ша 
РоХепхШа тоогсго/хН

Филиппины
Филиппины
Испания
Венгрия

211.1 1 8ихи1а,1аса1пе, 1986 
Зихик], 1аса1пе, 1986 
Агаиз е1 а1., 1986 
Кгаззег, Ка1аро$, 2000 
8сЬи1хе е1 а!., 1995 
Роопег, Еуапз, 1998 
Кгаззег, Ка1аро8, 2000 
Кга88ег, Ка1аро8,2000 
ЕИа$, 1979 
Кбшег е1 а!., 1989 
СНо1хе1 а1., 1976 
Кашкарова, 1978 
8сЬи1хе е1 а1., 1995 
Кга88ег, Ка1аро8, 2000 
Кбгпеге! а1., 1989 
Кбгпеге! а1., 1989 
Махаева, 1973 
Кашкарова, 1978 
Кбшег е1 а1., 1989 
Пьянков, Кондрачук, 
2003

185.4
288.2

1
1

174 1
150 1

США
Венгрия
Венгрия
ЧСФР
Австрия
США: шт. Орегон 
СССР: ЦЧО

259-474 1
100 1
102 1
470 1
145 1
304.6 1
288.1 1
191 1

Венгрия 
Австрия 
Австрия 
СССР: Крым 
СССР: ЦЧО 
Австрия
Восточный Памир

103 1
211 1
ПО 1
111 1
333.3 1
192

78.5-87.0 1



1

РошиШа гергапз 
Ро1епШ1а уегпа 
Рпти1а $1иПпоза 
Рпти1а еШюг 
Рпти1а /аппоза 
Рпти1а уепз 
РгипеИа §гапск/1ога 
РзусИо{па зиеггепзгз 
РйШпскит сапезсепз 
Ри1топапа оЬзсига 
Ри1заШ1а раХепз 
Рикеапеа 1епш/оИа 
Руго1а тсагпаш 
Руго1а гет/оИа 
Руго1а гоШпсИ/оНа 88р. 
тагШта 
РапипсиЫз аспз 
ЯапипсиЫз Ьи1Ъозиз 
РапипсиЫз саззиЫсиз 
КапипсиШз сИззесШз 
РапипсиЫз епузп 
РапипсиЫз /1сапа 
РапипсиЫз %1ас1аИз 
РапипсиЫз каррасеиз 
РапипсиЫз Ыпиз 
РапипсиЫз Ыррасеиз 
РапипсиЫз петогозиз

Австрия
Германия
Австрия
Австрия
Австрия
СССР: ЦЧО
Австрия
США: пгг. Флорида 
56°-43 °1Ч; 61°-103 °Е 
ЧСФР, СССР 
СССР: ЦЧО 
Австралия 
СССР: Сибирь 
СССР: ДВК 
Англия

192 1 Кбтег е1 а1., 1989 
М1Шег-Зю11,1935 
Кбтег е1 а1., 1989 
Кбтег е* а1., 1989 
Кбтег е1 а1., 1989 
Кашкарова, 1978 
Кбтег е1 а!., 1989 
Ьее, ОгасЬат, 1986 
Воронин и др., 2003 
ЕШВ, 1979 
Кашкарова, 1978 
Кипбе1, 1988 
Поздняков и др., 1969 
Комарова, 1978 
НиШ, Норе-Згтрзоп, 1990

263.2 1
135 1
236 1
221 1

217.4-232.6
277.8

1

196,1-454,5 1
89.6*

320-380
104.2

1
269,2-484 1

1
37 1

1137
100-155.6 1

102-241 1

Австрия
Австрия
СССР
СССР: Крым 
Новая Зеландия 
Австрия 
Австрия 
Новая Зеландия 
Новая Зеландия

Кбтег е1 а!., 1989 
Кбтег е! а1., 1989 
Уткин, 1967 
Махаева, 1973 
Кбтег е1 а1., 1989 
Кбтег е!а1., 1989 
Кбтег е1 а1., 1989 
Кбтег е1а1., 1986 
Кбтег е1 а1., 1986 
5сНи1ге е1 а1„ 1995 
Кбтег е1а!., 1989

2153-167
1185

243.9-373.7 2
172

1106
1310
1110-155
1149.6
1166.6
1150

Австрия 1153-270
сосо

—■«■I тм
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§ Приложение II (продолжение)

ЗЬА, см2 • Г1 Источник
МестонахождениеВид растения

наиболее частые основнойчислопределы

Новая Зеландия 
Германия, Новая 
Зеландия 
Восточный Памир

95.5 Кбгпеге! а1., 1986 
Оеу§ег, 1964

КапипсиЫз расИуггИкиз 
КапипсиЫз гершпз

1
246-460.5 2

КапипсиЫз ги/озераЫз 130.1-182.8 1 Пьянков, Кондрачук, 
2003
Когпеге1а1., 1986 
Роойег, Еуапз, 1998 
Рклуег-ЕШз, 1980 а,Ъ 
КаШз, Тоошш§, 1974 
Ап(о$, 1988 
Ап1оз, 1988 
Уткин, 1967 
Ьее, ОгасЬаш, 1986 
Оеу§ег, 1964 
Когпег е1 а1., 1986 
Вепйу, \УЫиакег,1979 
РооПег, Кегпкез, 1990 
Веп(1у, \УЪшакег,1979 
Воронин и др., 2003 
Кгаззег, Ка1ароз, 2000 
Кашкарова, 1978 
Е1Ш, 1979

КапипсиЫз зепсорНуНиз 
КарИапиз за(Ыиз 
КиЬиз сНатаетогиз 
КиЬиз Шаеиз 
КиЬиз Ызюсоссиз 
КиЬиз рейа1из 
КиЬиз захаНИз 
КиеШпа така%апа 
Китех асеЮза 
Китех асеЮзеИа 
Китех спзриз 
Китех сгШаШз 
Китех оЫиз^оИа 
5а1зо1а сатпа 
ЗаЬпа рга1епз1з 
Зап^шзогЬа офс 'таИз 
8атси1а еигораеа

Новая Зеландия
США
Швеция
СССР, Германия 
США: шт. Орегон 
США: шт. Орегон 
СССР
США: шт. Флорида 
СССР, Германия 
Новая Зеландия 
США
Нидерланды
США
56°-43 °Ы; 61°-103 °Е 
Венгрия 
СССР: ЦЧО 
ЧСФР

96.4 1
293-616

113.2
320-350

296.7-333.3
298.5- 333.3
384.6- 464.6

1
1

158.7->454.5 4
1
1
2

200 1
350 386.6-662 3

161-349 1
199-396 1

494 1
228-363

73.2*
1
1

225 1
131.6-196.1 1

1395



1 Воронин и др., 2003 
Кбтеге! а1., 1986 
Кбгпег е1 а1., 1986 
Кбгпег е1 а1., 1986 
СосН§по1а е1 а1., 1990 
Мй11ег-5ю11, 1935 
5и2ик1, 1аса1пе, 1986 
Кипбе1, 1988 
Согге, 1983 
Воронин и др., 2003 
Кга$$ег, Ка1ароз, 2000 
Со<Н§по1а е1 а1., 1990 
\\Сооблуагс1,1975 
\Уоос1\уаг<1,1975 
СосИ§по1а е1 а1., 1990 
Морозов, Белая, 1988 
Кбгпег е(а1., 1978 
Кашкарова, 1986 
Кбтег е1 а1., 1978 
Кбгпег е(а1., 1986 
Кбтеге! а1., 1986 
Пьянков, Кондрачук, 
2003
АпЮ8, 1988 
Астрологова, 1976 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Мй11еГ-31о11, 1935

57.0*56°-43 °Ы; 61°—103 °Е
Австрия
Австрия
Австрия
Италия, Альпы
Германия
Филиппины
Австралия
СССР, Нидерланды
56°-43 °1Ч; 61°—103 °Е
Венгрия
Италия, Альпы
Англия
Англия
Италия, Альпы
СССР: Сахалин
Австрия
СССР: ЦЧО
Австрия
Австрия
Австрия
Восточный Памир

Заиззигеа Аачипса 
Захфща ЬпоШез 
5ах{/га§а тозсНаШ 
8ах1/га%а оррозШ/оНа 
8ах1р-а§а ратсиШа 
ЗсаЫоза соШтЬапа 
ЗсЫзозтскуит Штапроа 
Зскоепиз 8р.
ЗсгоркШапа полоза 
8соггопега сарио 
8еса1е зуЫез1ге 
8еАит ШгаШт 
8ес1шп гозеит 
ЗеАит Шеркуит 
8етреп>пит топктит 
Зепесю соппаЫ/оИит 
Зепесю тсапиз 
8еггаш1а тегтгз 
ЗШЬаШш ргоситЪепз 
ЗИепе сИоюа 
8Иепе уи1§апз 
8те1смзкш ресйпаш

1199
1247
1208
1182
1294.1
1172.3
131,2

344.8 -> 1300 3400-440
90.7* 1

258 1
124.9 1

171-350
215-588

1
1

114.6 1
527 444-788 1
150 1

113.6-238.1 1
169 1

250-330
300-350

170.4-224.5

1
1
1

ЗтИаапа з1е11аш 
8оИ(1а{>о щг%аигеа 
8опсИиз атуепз'ьз 
8шсЫз аппиа 
ЗшсЫз гесш

США шт. Орегон 
СССР, Норвегия 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
СССР, Германия

497.3-714.3 
247 -> 833.3

1
250-350

303.3-312.5
476.2-555.6

2
1
1

250 123.5-333.3 2Сососл
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00 Приложение II (продолжение)СП

5ЬА, см2 • г-1 Источник
МестонахождениеВид растения

наиболее частые основнойпределы число

Нидерланды 
СССР: ЦЧО 
56°-43 °И; 61°-103 °Е 
56°-43 °М; 61°-103 °Е 
56°-43 °К; 61°-103 °Е 
СССР: ЦЧО 
США: шт. Орегон 
Европа
Восточный Памир

ЗшсМз зуЫайса 
8(е11апа ра1из(пз 
5ге11апа сИеНепае 
Зп'ра %1агеоза 
8пра кгИоуН 
8йра ртпаШ 
$1герЮриз гозеиз 
Зисаза ргШепзгз 
8\\>еПш таг§1па1а

400-700 Согге, 1983 
Кашкарова, 1978 
Воронин и др., 2003 
Воронин и др., 2003 
Воронин и др., 2003 
Кашкарова, 1978 
Ап!о8, 1988 
Ильинский, 1922 
Пьянков, Кондрачук, 
2003

1
227.3-243.9

197.9*
132.3*
155.2*

1
1
1
1

65.4-82.0
540.5-800
150-300

1
1

200 2
162.3-216.9 1

ЗутркуШз шЬегозит 
ТапасеШт \>и1%аге 
Тагахасит сИззесШт

ЧСФР 
Германия 
Восточный Памир

320.4-369.1 1 Е1пй, 1979 
Оеу§ег, 1964 
Пьянков, Кондрачук,

196 1
166.4 1

2003
Тагахасит Ыисаткит Восточный Памир 143.1-150.4 1 Пьянков, Кондрачук, 

2003
Оеуёег, 1964 
Кгаззег, Ка1аро$, 2000 
Ми11ег-$ю11, 1935 
Воронин и др., 2003 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978

Тагахасит о#1ста1е 
Тагахасит зегойпит 
Те испит сИатае<1пз 
ТИаИс1гит а1ртит 
ТИаНс(гит аци 'йе%$оИит 
ТНаИс1гит ттиз

Европа
Венгрия
Германия
56°-43 °Ы; 61 °—103 °Е 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО

370-400 158-441 4
128 1

200-384,6 1
115.4* 1
303 1

117.6-159.5 1



Махаева, 1973 
МШ1ег-5№11,1935 
Воронин и др., 2003 
Махаева, 1973 
Кашкарова, 1978 
Махаева, 1973 
Оеу^ег, 1964 
Кас1\уап, 1973 
Ьее, ОгасЬат, 1986 
Ильинский, 1922 
Согге, 1983
\Уе$Ппап, К.о§егз, 1977 
СЬо1г е1 а1., 1976 
Каменецкая и др., 1973 
Каменецкая и др., 1973 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Котег е1 а1., 1986 
Котег е1а1., 1986 
Махаева, 1973 
Сеу^ег, 1964 
Сеу^ег, 1964 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Ми11ег-5ю11, 1935 
Воронин и др., 2003 
Кашкарова, 1978 
Кашкарова, 1978 
Каллис и др., 1974 
Махаева, 1973

СССР: Крьщ 
Германия
56°-43 °М; 61°-103 °Е 
СССР: Крым 
СССР: ЦЧО 
СССР: Крым 
Германия, Нидерланды 
Австралия, Египет 
США: шт. Флорида 
СССР
Нидерланды, СССР 
США: Калифорния 
США: шт. Орегон 
СССР, Норвегия 
Европа 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
Австрия 
СССР, Австрия 
СССР: Крым 
СССР, Германия 
СССР, Германия 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
Германия
56°-43 °И; 6Г-ЮЗ °Е 
СССР: ЦЧО 
СССР: ЦЧО 
СССР, ЧСФР 
СССР: Крым

203 1Ткутиз саШеп 
Ткутиз зегрШит 
ТпЬиЫз 1еггез1пз 
Тп/оНит атЪщит 
Тп/оИит тоШапит 
Тп/оНит ргагепзе 
Тп/оИит герепз 
Тп/оНит зиЫеггапеоп 
Тпо1епа Ыгзша 
ТиззИа%о /ат^ага 
IIг пса сИо1са 
Уасстшт о\а1ит 
Уасстшт раю^оИит 
Уасстштг иН§тозит 
Уасстшт уШз Шаеа 
Уега1гит 1оЬеИапит 
УегаП ит пщгит 
Уеготса ЬеШоШез 
Уеготса скатаейпз 
Уеготса %епПапоШез 
Уеготса 1оп%#оИа 
У1сш сгасса 
У1сш зершт 
У1сш Iепш/оНа 
УтсеЮхкит о$1ста1е 
У 'тсеЮХ1сит з1Ыпсит 
Ую1а сапта 
Ую1а Ыпа 
У‘ю1а т'таЫИз 
УШа огас1ез

384.6-416.7
169.5*

1
1

166 1
137-151.5 1

100 1
295-404
210-440

3367
300-400

294.1-333.3
2
1

200 1
400 350 ->1250 3
125 1
514 1

130-140
120-130

104.2-147.1
153.8-204.1

102-250
40-188

4
5
1
1

100 1
270-300 232.6 -> 500 3

124 1
220.5-333.3

300-448
2
2

476.2 1
161.3 1

1588.2
143.4*
357.1
384.6

300-350

1

1
250 -> 555.6 4

1254(У)со
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Приложение II (окончание)

$ЬА, см2 • I4"1 Источник
Вид растения Местонахождение

наиболее частые основнойпределы число

УШа хИуеМпх 
ХегорЫИит 1епах 
Хуторку Пит Козоууи 
7у%орку11ит хагМкоху1оп

Венгрия
США: пгг. Орегон 
56°-43 °Ы; 61°—103 °Е 
56°-43 °1Ч; 61°-103 °Е

312.5-502.5 1 Огазкоуйз,1979 
ОЬо1г е1 а1., 1976 
Воронин и др., 2003 
Воронин и др., 2003

81.4 1
61.3* 1
34.2* 1

Мхи
А1ота п%Ша 
СаШппеа ипПиШа 
Рипапа ку%готе1пса 
Мтит рипстшт 
Ро1у1пскит рШ/егит 
Ро1у1пскит ]итреппит

Польша
Польша
Польша
Польша
Польша
Польша

327.5 1 Кгира, 1984 
Кгира, 1984 
Кгира, 1984 
Кгира, 1984 
Кгира, 1984 
Кгира, 1984

442.5
1176.5
628.9

1
1
1

186.6 1
341.3 1

Лишайники
246.0Р1еорзШшт сЫогоркапит Монголия Бязров, Старостина,

1977
Бязров, Старостина,
1977
Бязров, Старостина,
1977
Бязров, Старостина,
1977

Примечания. Стрелкой показано направление изменений с уменьшением освещенности. Звездочкой помечены показатели, снятые с 
графиков. Названия растений даны так, как они приводятся у авторов.

1

АзркШа тПскпо1 Монголия 708.1-720.5 1

О 'теИаепа огета Монголия 398.2 1

Ме1апеИа (отти Монголия 182.9 1



.

Список сокращений
(*

ВСА - от Ъгапск сатЫит агеа (англ.) - камбиальная поверхность 
ветвей; размерность - см2 или м2 (для отдельных растений), м2 ■ га-1 (для 
древостоев).

ВЬАО - от Ьа1апсес11еа/агеа йепыГу (англ.), сбалансированная плот
ность листовой поверхности, отношение ЬА1 к объему крон деревьев в 
слое растительного покрова на определенной площади; размерность см. 
ЬАЕ).

ВЬА1 - от Ъа1апсес11еа/агеа Мех (англ.), индекс сбалансированной 
листовой поверхности, отношение ЬА к площади участка, занятой лишь 
проекциями крон деревьев. При проекционной поверхности ЬА это - 
РВЬА1, при полной поверхности ЬА - ТВЬАЬ

СА - от сатЫит агеа (англ.) - камбиальная поверхность древесных 
органов растений; размерность - см2 или м2 (для отдельных деревьев), 
м2 • га-1 (для древостоев).

8 - площадь поперечного сечения ствола на высоте 1.3 м, размер
ность см2 или м2.

С (или Е&) - площадь поперечных сечений стволов на высоте 1.3 м 
в пересчете на 1 га; размерность м2 • га-1 (для древостоев).

СА1 - от %гееп агеа Ме.х (англ.), отношение площади зеленой 
(т.е. фотосинтезирующей) поверхности к площади участка; размерность 
см. ЬАЬ

>

!
! I

ЬА - от 1еа/ агеа (англ.), площадь листовой поверхности, площадь 
поверхности листьев или хвои; размерность см2, дм2, м2.

ЬАБ - от 1еа/агеа йегтгу (англ.), плотность листовой поверхности - 
степень сконцентрированности ЬА в определенном объеме слоя (или 
яруса) растительного покрова; размерность см-1, м-1.

ЬАБиг - от 1еа/агеа йигаПоп (англ.), продолжительность существо
вания ЬА, произведение ЬА1 на число месяцев вегетационного периода 
или на число дней функционирования листьев, размерность определя
ется числом месяцев вегетационного периода или дней существования 
листьев.

ЬА1 - от 1еа/агеа Мех (англ.) - индекс листовой поверхности, отно
шение площади листьев к площади поверхности участка; размерность 
м2 м-2, га ■ га-1.

ЬАК - от 1еа/агеа гайо (англ.), отношение площади поверхности ли
стьев к абсолютно сухой массе растения, размерность см2 • г-1, дм2 • г-1, 
М2 ■ ЮГ1. и

289



Ь^К - от /еа/н>е/#Лг гагго (англ.) - отношение массы листьев к мас
се всего растения (все - в абс. сухом состоянии), размерность г г-1, 
кг • кг-1 и др.

РА1 - от р1апг агеа Мех (англ.) - отношение площади поверхности 
всего растения к площади его горизонтальной проекции; размерность 
см2 • см-2, м2 • м-2.

РЬА1 - от рго)есйоп 1еа/агеа тйех (англ.), индекс проекционной ли
стовой поверхности, отношение проекционной ЬА (для хвои) к площади, 
проецируемой на горизонтальную поверхность участка; размерность 
см2 • см-2, м2 • м~2.

КСК - от ге1айуе $го\\п}г гаге (англ.), относительная скорость роста, - 
прирост массы растения за единицу времени; размерность г • г-1 • суН , 
кг • кг-1 • год-1 и т.д.

КЬЕ - от гаге о/ 1еа/ етег%епсе (англ.), темп нарастания числа листь
ев, изменение числа листьев за конкретные сроки периода вегетации, 
размерность экз. мес.-1 или экз. нед.-1.

КЬСК — от ге1агЫе 1еа/ ^го^гИ гаге (англ.), интенсивность прироста 
площади ЬА, прирост ЬА в единицу времени; размерность см? • сут-1, 
м2 • мес.~1 и др.

8А - от зармооА агеа (англ.), площадь, сечения заболони, размер
ность см2, дм2 (для отдельных деревьев), м2 • га-1 (для древостоев).

8ВА - от зарыооА Ъаза1 агеа (англ.), площадь поперечного сечения 
заболони; то же, что 8А.

8СА - от згет сатЫит агеа (англ.), камбиальная поверхность ство
ла; размерность см2 или м2 (для отдельных деревьев), м2 • га-1 (для дре
востоев).

8ЬА - от зресфс 1еа/ агеа (англ.), удельная площадь листовой по
верхности, отношение площади поверхности листьев к их сухой массе, 
размерность см2 • г-1, дм2 • г1, м2 • юг1.

8ЬМ - от зресфс 1еа/ тазз (англ.) - удельная листовая масса, отно
шение массы .листьев к площади их поверхности, размерность г • см-2, 
г • дм-2, кг • м-2.

8Ь\У - от зресфс 1еа/м>ег^Иг (англ.) - поверхностная плотность ли
стьев, сущность и размерность как у 8ЬМ (ем. выше).

ТВА1- от гога1 Ьагк агеа Мех (англ.) - индекс боковой поверхности 
осевых органов в коре; размерность см. ЬА1.

ТСА1 - от гога1 соттитгу агеа Мех (англ.), индекс общей поверхно
сти растительного сообщества (яруса) или индекс контактной поверхно
сти фитомассы, размерность см. ЬАЬ

ТЬА1 - от юга11есф агеа Мех (англ:), индекс полной (всесторонней) 
листовой поверхности, отношение «развернутой» площади поверхности, 
хвои к площади занимаемого участка; размерность см. ЬАЬ

ЦЬК - от итг 1еа/гаге (англ.), цена единицы площади листвы - отно
шение прироста сухой массы растения за единицу времени к площади 
ЬА; размерность г • см-2 • сут-1, г • см-2 • нед.-1, г • см-2 • мес.-1.

Ъ\х - прирост щревесины по объему в древостое за текущий год, 
размерность м3 • га-1 • год-1.

А



2У5 - средний прирост древесины по объему в древостое за послед
ние 5 лет, размерность м3 • га-1 • год-1.

- прирост площади сечения стволов в древостое за 1 год, раз
мерность дм2 • га-1 • год-1.

2С5 - средний прирост площади сечения стволов в древостое за по
следние 5 лет, размерность дм2 • га-1 • год-1.
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