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FORORD

Kompendiet byggjer for det meste p& forelesingar som eg har
halde éin gong. Mye av stoffet grensar +til andre fagomré&de.
Eg ville vera takksam om studentar og andre som lés kompen-

diet, kjem med merknader til b&de form og innhald.

A. 0. Skjelvég



1.  STRALING

1.1,

Innstrllinga til

ENERGIKJELDA FOR KARBONDIOKSIDASSIMILASJONEN

jorda ved ytterkanten av atmosfaxren er om

lag 1380 Wm-2. Berre om lag helvta av dette nAr ned til
jJordyta (fig. 1.1.).
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Figur 1.1.

Om lag helvta
fotosyntetisk
1.2).

" mm,,,, [

KORTBOLOIA NETTOSTRALING wb A", 5ot
baleohaling
Str&lingsbalanse for atmosfrre og Jordyte,
Innkommande, kortbglgja s=strAling (300-3000 nm)
er sett til 100 %, Av dette vert 30%
reflektert eller spreidd tilbake til verds-
rommet som kortbhelgia striling og 70% som
langbslgja varmestr&ling (>»3000 nm) fra

atmosfzre og jord (Etter Mason 1976).

av den kortbelgja str&Alinga som nAr Jjordyta, er

aktiv (400-700 eller synleg 1lys 1 fig.

nm,
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Figur. 1.2. Spektral fordeling av ekstraterristrisk stral-
ing, av innstr&ling ved havyta fr& skyfri og
frad fullstendig skya himmel (Gates 1965).

1.2. FYSIOLOGISKE REAKSJONAR PA LYS HOS PLANTAR
Best(1962) har klassifisert verknader av lys p& plantar slik:
I. Fotoenergetiske prosessar.

I1I. Fotostimulerte prosessar,

A. Rorsler
Nastiske rersler (sevargrsler), orienterande rors-

ler, tropismar og taktiske rorsler (flyttersrsler
hos t.d. eincella algar).

B. Formskapande prosessar,
Stengelstrekking, bladstrekking, pigmentering, har-

vekst, fotoperiodisme, danning av protoklorofyll og
av antocyanin.
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Verknadene av stréling med ymis bglgjelengd kan stutt sum-
merast opp slik (Committee on Plant Irradiation 1958, Evans
1973):

Spektralomride Yerknader pd plantar
nm
> 1000 Ingen kjende, spesifikke verknader er

knytte til slik strlling. Stré&linga som
vert absorbert av plantane, vert til
varme.

720 1000 Lys 1 dette spektralbandet verkar sazrleg
P8 strekkingsveksten, men bandet dekkjer
ikkje alle bglgjelengder som verkar pé

strekkingsvekst.

610 - 720 Stort sett kan ein seia at denne sona
inneheld lys som vert sterkast absorbert
av klorofyll, og som har sterst fotosynte-
tisk verknad. Daglengd-verknader er i
mange hove svert sterke i1 dette spektral-
bandet. Fytokromsystemet verkar 1 dette
bandet og 1litt over 720 nm. Det styrer
mange formskapande prosessar.

510 - 610 Stort sett er lys 1 dette spektralbandet
lite verksamt i fotosyntesen. Det har og-
s& gjerne f& og smh verknader p& vekst-
regulerande styringar, men til demes ini-
tiering av faseskiftet hos bygg har eit
maksimum her.

400 - 510 Klorofyll har den andre toppen i absorp-
gsjonskurva 1 dette bandet. Dei gule
rlantepigmenta absorberer 1 dette bandet.
Blatt 1lys verkar pa fleire viktige
reaks jonar som fototropisme, protoplasma-
streyming, kloroplastroersler, opning og
stenging av spalteopningar, respirasjonen
og proteinsyntesen.

315 - 400 Plantane vert stuttare og blada tjukkare
av slik str&ling.

280 - 3156 Lys av desse bolgjelengdene er skadeleg
for flest alle plantar.

< 280 Striling av bglajelengder stuttare enn 280
nm drep plantar raskt.



1.3. STRALINGSBALANSE FOR PLANTAR

Str&lingsbalansen (Qs) for ein plantesetnad er for det forste
den nettoen plantar og jord har i utvekslinga med atmosfzren:

Q = Pir ¥ Yir - et Ylatm ~ Wopi. (1.1)
der:
Qpir = direkte solstr&ling
QDif = diffus himmelstr8ling
QRefl. = reflektert kortbglgja str&ling fr& jord og
plantar
Qv.atm = langbglgja varmestrdling fr& atmosfzren
Qv.pl. = langbglgja varmestréling fra& jord og

plantar

Nettostrélinga kan vera positiv eller negativ alt etter
storleiken av del einskilde 1ledda. Varmehushaldet hos
rlantane kan sfleis samlast 1 denne likninga (Larcher 1976):

QS+QN+QJ+QP+QF+QL=O (1.2)
der:
Qs = str&lingsbalansen
QM = energiomsetnad i1 stoffskifteprosessar, fotosyn-

tese, anding, osb.

Q1 = energl til oppvarming av jorda eller energi fré&
Jjorda ved fallande jordtemperatur

Qp = varmelagring eller varmetap ved at plantemassen
f&r hegare eller l&Agare temperatur

QF = energiutveksling av feolbar varme ved tempera-
turutjamning mellom plante og luft gjennon
konveks jon og varmeleiing

QL = energiutveksling av latent varme ved fordamping
eller kondensasjon.



I skjematisert form kan ein framstella str8lingsbalansen som
varmestraumar mellom atmosfare og jord og plantar, mellom

jord og plantar og mellom plantedelar (fig. 1.3).

Strahlung Figur 1.3.
J l l Str&lingsbalanse som varme-
direkte diffuse Wérmestrahiung straumar. Direkte og dif-
Reflexion fus strdling er kortbglgja

str8ling; varmestr&ling er
langbglgja (> 3000 nm)
(Geisler 1980).

Konvektion (Wind)

Refleksjonen fr& plantar kan variera fra 5 +til 30% av
kortbelgja 1innstr&ling; oftast kan han liggja omkring 20%
(Chang 1968). P& hegare Dbreiddegradar er den maksimale
refleks jonskoeffisienten oftast om lag 0,25. I tropane er
han monaleg l&gare, delvis pga. solhogda, men 4g planteslaga.

Den langbglgja tilbakestrf&linga er proporsjonal med fjerde
potens av absolutt temperatur (T):

Qv.p1 = coT4 (1.3)
der o er Stefan-Boltzmanns konstant og € er emisjonskoef-

fisienten for bladverket. Tilbakestrllinga kan dreia seg om
20% av innstr&linga (Geisler 1980).
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Fotosyntesen bind berre ein liten del av innstr&lt energi, 3-
5% nlr tilheva er gunstige. Vanlegvis omset heile stoff-
skiftet berre 1-2% av innstrdlt energi i vekstsesongen.

Jorda er eit varmesluk om v8ren og lenge utetter sommaren.
Om hausten g8r det varme fr& jorda til plantane og atmo-
sferen. Storleiksorden p& jordvarmestraumen kan vera omkring
10% 1 mai og juni (Aslyng 1968).

Varmelagring i plantemassen (Qp) eller tap derifr& rettar seg
etter varmekapasiteten til massen.

Storleikane QF og QL stlr for varmeutvekslinga mellom plantar
og luft som fglbar varme ved varmeleiing og konveksjon (QF)
og som latent varme ved fordamping og kondensasjon (QL).
Konveks jonen gir varmeutveksling med omgjevande 1luft. Han
verkar sterkare di mindre og meir oppdelte blada er og di
3terre vindastyrken er.

Den frie konveksjonen som kjem av luftstraumar pga. tempera-
turskilnader mellom plante og luft er jamt over liten, medan
den tvungne konveksjonen (vind) ferer til tynnare grensesjikt
og aukar varmeutvekslinga svert mye. Konveksjonen kan komma
opp 1 30% av innstr&lt energi (Geisler 1980).

Transpirasjonen kan binda opptil 40% av innstralt energi og
mellom 80 og 90% av nettostrélinga (Milthorpe & Moorby 1979).
Varmetilfersle ved doggfall er minimal. Eit doggfall p& 0,1
mm gir ein kondensasjonsvarme som svarer til 5 minutts
innstr&ling ein klar sommardag.

Den prosentvise kvantifiseringa av ledda i likningane ovanfor
for strAlingsbalanse og varmehushald er rettleiande maksi-
mumsverdiar. Storleiken av kvart einskilt ledd kan variera
mye, og nokre er stundom negative.
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Bade reflekasjon og transmisjon er steorre i mesteparten av den
usynlege delen av kortbglgja str8ling enn i den synlege delen
(fig. 1.4).

F4 Figur 1.4.
L~ b

sof—2 £ Refleksjon (R) og transmi-
W I \\ ' sjon (T) i blad av ymse

| \ ‘//\( planteartar. Same inn-
¥ — v ~ stridlt energimengd i mono-
. R \\\\\ \ kromatisk lys i alle
- N 0 bglgjelengder (Sauberer &
ook, \ %//‘; Hértel 1959).

A" “\0

r— 0 75 20 5

I synleg lys og infraraudt lys opptil 1200 nm er det forst og
fremst absorpsjonen i klorofyll som styrer Kkurvene. I om-
radet for langbelgja infraraud strlling kjem variasjonen mest
av ymis absorpsjon i vatn. Absorps jonskurva er spegelbildet
av kurvene for refleksjon og transmisjon. Av den grunn kjem
berre ein liten del av absorbert globalstrfling hos plantar
fr& den usynlege delen av spektret, som i energi utgjer om
lag halvparten av innstr&lt mengd (fig. 1.5).

T_

l ) Figur 1.5.

\ Relativ fordeling av ab-
sorbert globalstrlling ved
\ solhpgd pd 457, maksimum
\ ved vél 500 nm er sett til
100% (Sauberer & Hirtel
1959).

5«588%%
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P& grunn av energioverforing frd aksessoriske pigment er
verknadsspektret for COz2-assimilasjon meir - utjamna enn
absorps jonskurva (fig. 1.86).

'm'~,___\\ Figur 1.6.

80 Absorptionsspektrum Absorps jon og refleksjon av
synleg lys og verknadsspek-
trum for karbondioksidassi-

60 1 § milasjon (Moss & Loomis

£ 1952, fr& Geisler 1980).
Wirkungsspektrum 120 §
40 4 [ <
+ 96 8
[
20 A ! 2
-_—_—/\4. °
Reflexion
400 ' 600

Wellenlange (nm)
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2. LYS I PLANTESETNADER MED YMIS BYGNAD

Bladverket, str& og stenglar, fyller sjeldan meir enn 1% av
det rommet som plantesetnaden under eitt tek. Fordelinga av
bladverket varierer fr& art til art og med utviklingssteg
(fig. 2.1).

120 ) 6 July
13 June

24 Apr. 15 May ///'/j

80 %} V//A

30 Aug.

80 29 June 19July 2 Aug
ol | —

1 REZEL

® %
§ W
| ) ;
3 ot R R /N 1
g 0 01 02
4 ,
glOOr ) 12 Sept.
S
2

Figur 2. 1. Vertikal fordeling av bladareal 1 haustkveite
1961 (b) og foérk&l 1960 (f) til ymse tider 1
veksetida. Fr& Rothamsted, England (Leach &
Watson 1968, fr& Milthorpe & Moorby 1974).

Med A& setja 1lysoppfanginga i samband med bladarealindeksen
(sj& kap. 3.3) kan ein uttrykkja skilnadene i bygnad ved
ekstinks jonskoeffisienten og nytta same formelen for lysopp-
fanginga til ulike artar:

I = Ioe'k-LAI ] 2.1)
der:
I = lysintensiteten ein vald stad i
plantesetnaden
Io = lysintensiteten nett over bladverket
LAI = bladarealindeksen rekna fr& toppen

av bladverket

k = ekstinks jonskoeffisienten
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Omforma til logaritmisk uttrykk vert k hallingskoeffisienten
i ein linezr funksjon (jf. fig. 2.2 og 2.3).

1n (I/Io) = -k.LAI (2.2)
o
0r 7
2.5t
-,L.
~ "2t
N o 27
NS ~
NSRIRN
Q"" D08
N
-4
do?t
-5} \ 4=
5 \ 7
Figur 2.2. Sambandet mellom bladarealindeks (LAI) rekna

Light transmitted, log (100 //1,)

fr& toppen av plantesetnaden og lysintensitet
som del av intensiteten nett over setnaden av
ymse planteslag (Monsi & Saeki 1953).

I. Miscanthus sinensis (grasart)
II. Chenopodium album (meldestokk) var.
centrorubrum
III. Petasites japonicus (art av pestrot).

Har store blad og l18g plantesetnad som
kan minna om hestehov.

Figur 2.3.

MAlt lysoppfanging i eng med
mest berre gras (fylte ringar)
o el med mest berre klegver
(opne ringar). Avleidde eks-
tinks jonskoeffisientar er 0,3 og
0,62 1 dei to plantesetnadene
(Zelitch 1971 etter data hos
Stern & Donald 1962).

Percent light transmitted

Leof area index
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Det er fire eigenskapar ved bladverket som er avgjerande for
oppfanginga av innstralt energi.

Refleks jonen

Transmis jonen

Storleiken av bladverket

Den romlege ordninga av bladverket

W N

Elles pAverkar solhsgda og h@#vet mellom direkte og diffus
striling refleksjon og transmisjon.

Ein hogare plantesetnad kan, Jjamfert med ein lagare, absor-
bera meir av innstr&linga p& grunn av sterre evne til A fanga
opp noko av den strldlinga som i ferste omgang vert
reflektert, men som deretter kan absorberast p& ein annan
stad 1 bladverket (fig. 2.4).

Figur 2.4.
30 T T Sambandet mellom heogd av
plantesetnad og reflek-
g sjonskoeffisient (Monteith
% 20 ! R\. n
1y
3 1\
§ |
g o} L -
o ) i 100

Vegetation height, m
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P& grunn av gjensidig refleksjon minkar refleksjonskoef-
fisienten med aukande solhggd p& 0-40°, og for stogrre
solhggder er han nesten uplAverka (Tageeva & Brandt 1961).

Ogs& transmisjonen er jamt uavhengig av solhggda mellom 40 og
90°, men i omr&det 0-40° aukar han med solhggda. P& grunn av
at refleksjon og transmisjon endrar seg motsett ved endring i
innfallsvinkelen, er den absorberte delen av innstr&linga
nesten konstant for solhggder over 20° (Monteith 1973).

Storleiken av bladverket og den romlege ordninga av det kjem
beinveges til uttrykk 1 bladarealindeksen og ekstinksjons-
koeffisienten. Oppfanging av lysenergi i store delar av
veksetida kan vera ein minimumsfaktor for terrstoffpro-
duks jonen. Kritisk bladarealindeks er eit uttrykk for kor
stort bladareal eit planteslag m& ha for & fanga opp 95% av
lyset. Monteith (1969) har stelt saman resultat av strllings-
médlingar 1 ymse artar. Rangeringa er berre rettleiande, for
di det oftast 1ikkje er samtidige mAlingar med same mile-
utstyret, og det er variasjon mellom sortar. Det krevst
sterre bladarealindeks for 95 prosent oppfanging av strilinga
di meir opprett bladverket er. Dessutan spelar storleik og
form p& blada ei viss rolle.

Art Kritisk blad-
arealindeks

Bomull (Gossypum hirsutum)

Kvitklever (Trifolium repens)

Solvendel (Helianthus annuus)

Formergk&l (Brassica oleracea var. acephala)
Bonne (Phaseoclus vulgaria)

Hundegras (Dactylis glomerata)

Mais (Zea mays)

Bygg (Hordeum distichum)

Akerbsnne (Vicia faba)

Luserne (Medicago sativa)

Ris (Oryza sativa)

Millet (Pennisetum typhoides)

Sorghum (Sorghum vulgare)

Soyabsnne (Glycine max)

Italiensk raigras (Lolium perenne x L. multiflorum)
Vanleg raigras (Lolium perenne) 8,7 - 1
Stivt raigras (Lolium rigidum)

~

N

©

1
OO NOQOUOMEOENINNNOTCWwo W

Q0 O
I

W W
Qe NN b WWWWN
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3. UTNYTTING AV INNSTRALT ENERGI

3.1. KVANTEFYSISK GRUNNLAG

Elektromagnetisk str8ling er dualistisk forklart som saman-
sett av béde belgjerersle og partikkel. Gangen og spreiinga
til denne strélinga er fullstendig skildra ved dei optiske
lovene. Energien i den elektromagnetiske str8linga m& ein
derimot tenkja seg som samansett av sm& energikvant. Stor-
leiken av energien i eit kvant (foton) ymsar med belgje-
lengda. Han (Q) er proporsjonal med svingetalet (v) og
omvendt proporsjonal med beslgjelengda ()) etter formelen:

Q@ = h-c/) = hy (3.1)
Plancks konstant (6,61 x 10-34W s2) (verknadskvant)
lyssneggleiken (ca. 3 x 1010 ¢cm s-1)

frekvens, tal svingingar per s

> < 0 =
1

boelgjelengd 1 cm

Energiinnhaldet i1 eit kvant av synleg 1lys er heveleg stort
til & gi resonans 1 molekylzre bindingar. Elektron i visse
slag molekyl kan ferast over til hegare energiniviA og setja
molekylet 1 stand til & +ta del i kjemiske reaksjonar. I
ultrafiolett lys er energiinnhaldet i eit kvant for stort til
& gi heveleg auke 1 energitilstanden hos molekyla. Fotona
verkar her alltid p& atomnivd og er energirike nok til &
kasta elektron ut av til og med dei inste skala 1 atomet, som
med dette vert ionisert. Dette er oftast til skade for
plantevev.

Kvanteforbruket 1 karbondiocksidassimilasjonen er ein av dei
mest grunnleggjande avgrensingane for utnyttinga av stril-
ingsenergien. Energien fr& eit lyskvant som er for lite til &
eksitera klorofyllmolekyl, ghr etter absorpsjonen over til
varme eller fluorescerande str&ling. Dersom Ekvantet er
energirikt nok til & eksitera eit klorofyllmolekyl, skjer
eksitasjonen, og den vidare gangen vert avhengig av tilheva.
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Dette er framstelt i skjemaet nedanfor (Halldal 1966).

2. singlett-tilstand 65 kcal/mol

A Varmetap
1. singlett-tilstand 41 kcal/mol
N\ |
Varmetap
10-3 sek
Metastabil triplett-
tilstand 31 kcal/mol
Blatt lys
Varmetap
10-15 sek eller
fluorescens
Raudt lys
Vv v Grunnivé

Energinemninga kecal/mol gjeld mol Kklorofyll. Til eksitering
av eit mol klorofyll gér med eit mol lyskvant. Denne kvante-
mengda som er kalla 1 einstein, inneheld meir energi (E) di
stuttare belgjelengda er:

E = h-c-A/) (3.2)

der h, ¢ og ) er definerte som i (3.1), og A er Avogadros tal
(6,023 x 1023),

Eit klorofyllmolekyl vert eksitert p& 10-15 35 til eit energi-
nivid p& 65 kcal/mol av eit lyskvant 1 blaAtt, men berre til 41
kcal/meol av eit kvant 1 raudt 1lys. Fr& den andre singlett-
tilstanden fell klorofyllmolekylet straks ned til den forste
singlett-tilstanden og taper 24 kecal/mol som varme. Den
forste singlett-tilstanden er noko varigare, men p&d 10-9s3 kan
klorofyllmolekylet g& attende til grunnivlet. Det gir frh seg
energien som varme eller fluorescens. Fra forste singlett-
tilstanden kan energien ogs& bindast kjemisk, men det skjer
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helst sjeldan. Vert energien 1 det heile kjemisk bunden,
skjer det over den metastabile triplett-tilstanden. Fré& den
forste singlett-tilstanden g8r klorofyllmolekylet over til
den metastabile triplett-tilstanden ved & gi fré& seg energi-
skilnaden 1 form av varme. Denne tilstanden er aktiv eih
million gonger s& 1lang tid som forste singlett-tilstand,
nemleg 10-3s. Ein reknar med at s& godt som all lysenergi
vert kjemisk bunden over klorofyll a i denne tilstanden.

Det har gjennom tidene vore stor usemje om energiutnyttinga i
fotosyntesen. Svaret vil venteleg komma som eit att&tprodukt
av vidare biokjemisk forsking i prosessen. Inntil vidare kan
ein rekna seg fram til at ved full utnytting m& det minst g&
med fire einstein per mol redusert karbondioksid. Skilnaden i
fri energi mellom 1/6 mol heksose og 1 mol karbondioksid er
ca. 118 kcal. Ein einstein lys kan innehalda 43 kcal () =
666 nm). Redusering fr& ferste singlett-tilstanden til den
metastabile tripletten krev 10 kcal. Felgjeleg er det
maksimalt 33 kcal/einstein att. Etter som eit kvant ikkje kan
delast, trengat det fire slike for & fylla skilnaden p& ca.
118 kcal. Heile fotosynteseprosessen er svzrt komplisert, og
jJamvel under optimale vilk&r glr han ikkje 100 prosent effek-
tivt. P& bakgrunn av fleire milingar reknar dei fleste med at
det trengst 8-10 einatein/mol karbondiocksid ved optimale
vilk&r (Halldal 1966). Rekna etter 10 einstein/mol vert
utnyttinga 1 karbondioksidassimilasjonen:

100 x 118/(43x10)
100 x 118/(67x10)

28 prosent for raudt lys
18 b " blatt

Bonner (1962) har sett maksimal energiutnytting 1 fotosyn-
. tesen til 20 prosent for lagra karbohydrat. For reduksjonen
av 1 mol COz rekna han med eit kvanteforbruk p& 10 einstein
eller ca. 520 kcal som middel i spektralomré@det 400-700 nm.
Reduks jonen av eit mol COz bind og lagrar berre 105 kecal i
plantemateriale. Dette gir el utnytting pr& 105/520, eller om
lag 20 prosent.



16
3.2. POTENSIELL OG AKTUELL PRODUKSJON UT FRA STRALINGSKLIMAET

Dersom ein reknar at 50 prosent av energiinnstrdlinga fré
sola ligg i omrddet 400-700 nm, og at 15 prosent av dette géir
tapt p& grunn av refleksjon og transmisjon i plantesetnaden,
gir dette ved 20 prosent fotosyntetisk effektivitet ein
totaleffektivitet péa:

1,00 x 0,50 x (1-0,15) x 0,20 = 0,085 (3.3)

eller 8,5% av total innstrlling (globalstrilinga).

Aslyng (1968) reknar vidare med at om lag helvta av dette glr
tapt i anding og wufullstendig hausting, og maksimalutbytet
vert snautt nok over fire prosent. Fleire forsgk syner at
enda dette er vanskeleg & oppnd, men 3 prosent utnytting

meiner han kan vera mogleg ved optimale vilkar.

Tabell 3. 1. Utnytting av innstr&lt lysenergi i tilfeldig
valde engforssk. Veksetid rekna fr& passering
av dggnmiddeltemperatur p& 6°C om vren til
tilsvarande tidspunkt om hausten. Energiverdien
av planteterrstoff: 17,8 kdJg-1. Stralingsdata
som for tab. 3.2.

Referanse Ar Art Terrstoff- Utnyttingsgrad Stad
avling i prosent ved
kg/dekar tal haustingar
tal haust-
ingar 1() 1 2 3
Ostglrd 1965 Timotei 740(1) 620(2) 1,69 1,00 Tromsa
1970 1969 Natureng 730(1) 630(2) 1,02 0,93 "
Tranmel 1968- Timotei Trende-
1973 1972 Timtengsv. 1081(2) 950(3) 0,92 0,78 lag
Hovde 1971- Timotel +
1971 1972 engsv. + 1224 (2) 1010(3) 0,97 0,69 Bergens-
1972 markrapp distr.
Grorneresd 1963- Timotel
1970 1964 Bladfaks 749 (3) 0,54 ABs og
Hurndegr. Romerike
Torpen 1971 Bladfaks
1971 + litt 921(3) 0,67 Nes og
engsv. og Brumandal

klgver
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Den aktuelle utnyttinga av innstr8lt energi er jamt légare
em 3% (Tab. 3.1). Tala for utnyttingsgrad 1ligg p& same
nivéet som dei Wassink (1948) gir opp for Nederland. Dei er:
potet 0,55, haustkveite 0,56, sukkerbete 0,99, foérbete 0,99,
kdlrot 0,68, gulrot 0,42, lauk 0,20 og mais 0,98. I dei mest
produktive periodane av veksetida er utnyttinga av innstrélt
energi storre enn midlet for heile veksetida (Tab. 3.2).

Tabell 3.2. Utnytting av  innstrdlt lysenergi i nokre
engforsgk, tilvekstforsgk 1 Tromsg og elles
tilvekst i avling fra forste slatt ved tre
haustingar til forste slatt ved to haustingar
pr. &r.

Stralingsdata: Meteorologiske data for As,
Fysisk institutt, NLH. Arbok nr. 7 fri Stril-
ingsobservatoriet, Geofysisk institutt, Bergen.
Upubliserte data fr& sistnemnde og fra Det
norske meteorologiske institutt, Oslo.

Referanse ABAr Art Tidsrom Tilvekst, kg Utnytting, Stad
torrstoff prosent
rer dekar
og per dag
Andersen 1968 Timotel 31/5-14/6 40 3 0,39 Tromsa
upubl. 16/6-21/6 27 5 0,38
22/6-28/6 132 22 1,70
29/6~- 5/1 106 18 2,45
6/7-19/7T 306 24 2,76
20/7-26/7 102 17 3,46
27/7- 2/8 86 14 3,17

Trarnimeel 1968 Timotei,

1973 1972 Timteng- 17/6- 1/7 196 14 0,92 Trende-
svingel lag

Hovde 1971 Timoted,

1971,1972 1972 engsving+t 13/8-27/8 225 16 1,92 Bergens-
markrapp distr.

Gronnereod 1966 Timotei

1972 Bladfaks l4/6-24/6 146 15 1,08 is
Hundegr. -

Torpen 1971 Bladfaks 10/46-16/46 121 20 1,61

1971 + 1itt 17 /6-24 /6 T2 10 0,91 Nes og
engsv. og 27/6- 2/8% 57 10 1,03 Romerike
klover 3/8- 9/8% 95 16 2,11

¥ hAvekst
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3.3. BLADAREALINDEKSEN

Bladarealindeksen (LAI)
blad mdlte fr& ei side
bladverket dekkjer.

LAT BA/JA

er definert som arealet (BA) av alle
delt p& det Jjordarealet (JA) som

(3.4)

Bladarealet som kan ta imot innstr&ling, er ofte den avgrens-
ande faktoren for avlingstilvekst til kvar tid (fig. 3.1).

30r -
PRI Tg- . R
~ Y ey 4
E ﬂ? /‘A": '] \\\
-20 ¢ i 20} I \
E a § [ /+ " +\L*
b o ® + .
- 16 = RS .
N 5 g
S 2412 T + g N
e 3 10}
< e € .
L g a O +
+
- 4 +
ol 1 1 1 1 )
' M J J A 3 )\
May  June  July | Aug. ' sept ' oct Month
Figur 3.1. Yenstre: Bladarealindeks og terrstoffproduksjon

(gm-2d-1)
1958).
Hogre: Potensiell og aktuell torrstoffproduk-
sjon 1 same taltilfanget (Gaastra 1963). Ein
produksjon p& 30 gm2d-1 er oppnleleg ved 3%
utnytting av innstr&ling p&d 17,8 MJ m-24d-1,

hos sukkerbete i Nederland (Gaastra

P& forsommaren var det n#rt samband mellom bladarealindeks
og dagleg tilvekst. Bladarealet var minimumsfaktoren, og den
aktuelle produksjonen var jamt mindre enn den potensielle. I
tilveksten p& heogd med den potensi-
I oktober har helst

enn bladarealet gjort at produksjonen ikkje

august og september var

elle med unntak for el veke med torke.
andre faktorar
var s& heg som den potensielle.

Figur 3.2 syner at dagleg tilvekst 1 ei eng auka med blad-
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arealindeksen inntil han var mellom 5 og 7. Dette nivdet fall

tolleg godt saman med den indeksen som trongst for & fanga

opp storparten av lyset, som kom inn.

Figur 3.2.

- 128 °
g . @vst: Sambandet mellom
5 bladarealindeks og
< wor dagleg torrstofftil-
; vekst i h& hos
¢ .l blandingseng av
2 italiensk raigras,
& raudklegver og kvit-
E ol klover.
: J o« + oroLATED To 1 N, Nedst: Sambandet mel-
H X DEFOLIATED TO 3 IN lom bladarealindeks og
; 2s) © DEFOLIATED TO SIN lysoppfanging
3 (Brougham 1956).

° S I A S aa

LEAF AREA (SQ. FT PER SQ. FT OF GROUND)
'“( e %o X oX 000Xo & ©
* x

so}f ) x
€ . X
§
£ °°r
g L]
z ol
: X DEroLATED 10 3 M.
] © DEFOLIATED TO S IN.
. 20}

o I B T e - e ma - S

LEAF AREA (SQ. FT PER SQ. FT OF GROUND)

Det er ikkje tvil om at assimilasjonen i str&, stilkar, aks

og andre grone plantedelar i mange heve monnar mye p& total-

produks jonen. Som brekdel av assimilerande areal Kkan
eller stilk utgjera mellom
omkring 1/10 hos &kerbgnne og til

1/16 og

like stort som sjolve bladarealet hos

1967).
plantesetnaden som ei kjegle,
i bestandet,

Stilk- og str&flata

og storparten av yta

stré

1/5 hos liggja

mais,

visse tider kan det vera
kveite (Ross
er til vanleg fordelt oppetter

& Nilson

ligg lagt

der lystilgangen er minst. Men der ligg 6g ein
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del av sjolve bladarealet. Det finst nokre forsgk som syner
at resultata kan gjerast betre ved & korrigera bladarealet
for ikkje assimilerande vev (bladnervar) og ta med assimiler-
ande flate pd strd eller stilk, men slike forsgk er unntak
(Loomis & Williams 1969).

3.4. NETTOASSIMILASJONSRATEN

Tilveksten 1 +terrstoffavling (AT) er definert som vektauke
(dV) per tidseining (dt) per eining jordareal (JA).

(3.5)

Bladarealindeksen (LAI) er definert i likning (3.4). Kombina-
sjon av likning (3.4) og (3.5) gir:

atr = &V .1 par (3.6)

dt BA

Dei to forste ledda i (3.6) er til saman nettoassimilasjons-
raten (NAR), som er definert som auke i +teorrstoffavling per
tidseining og per eining bladareal:

Nar = 4V .

1 (3.7)
dt BA
NAR er eit m&l for produktiviteten &t ein plantesetnad rekna
rer eining bladareal; difor stundom kalla bladproduktivi-
teten.

Nettoassimilas jonsraten varierer med fleire ytre faktorar.
Karbondicksidassimilas jonen aukar med stigande lysintensitet
inntil metting, som hos enkeltblad av Ci-plantar kan skje ved
om lag ein tredel av innstrdlinga ein klar sommardag. I ein

plantesetnad skyggjer blad, str& eller stenglar for kvar-
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andre, og mange blad er ikkje lysmetta i lange tider av
dagen. Dette forer til at NAR kan auka til hggare lysintensi-
tet enn den som mettar eit fristelt enkeltblad. Det er elles
eit vilkdr at tilgangen p8& karbondioksid, naringsemne og vatn
er tilstrekkeleg. Hoegare COz2-konsentrasjon enn den vanlege,
kanskje inntil 1000 ppm, aukar NAR (Mortensen og Moe 1982).

35 Figur 3.3.
Nettofotosynteserate
hos luserneblad fré&
toppen, midten og
nedre delen av planten
ved ymis lysintensitet
(Brown, Cooper &
Blaser 1966).
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Fotosyntesekapasiteten minkar gjerne med alderen p& blada
(fig. 3.3). I veksthusforssk fall NAR rettlina med tida fra
ferste provetakinga halvanna veke etter setjing hos potet.
Dagtemperaturen var da 18°C og nattemperaturen 15°C. Etter
fem veker var NAR nede pd4 helvta av verdien 11 dagar etter
setjing. Hos bygg heldt NAR seg nesten konstant dei fire
forste vekene rekna fr& forste provetakinga 11 dagar etter
38ing, men fall til helvta pA dei fire neste vekene (Thorne
1960). Hos gras er det funne at assimilasjonskapasiteten er
storst straks bladet bryt fram, og han held seg oppe inntil
bladet er fullstrekt. Ogs&4 1 den forste tredelen av den
levetida bladet da har att, held kapasiteten seg nesten pa
dette heogste nivéet, men s& fell han snegt di meir bladet
aldrar og nzrmar seg ded (Langer 1971).
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3.5. OPTIMALISERING AV BLADAREALET
Den l&ge utnyttinga av innstrélt energi om hausten (fig. 3.1)
kunne tolkast som eit uttrykk for at bladarealet wvar for
stort 1 heve til innstr&linga; dvs. for stor del av blad-
verket bruker meir karbohydrat til anding enn det produserer.
Av likning (3.6) og (3.7) ser ein:
AT = NAR - LAI (3.8)
P& grunn av eigenskygginga og skort p& karbondioksid minkar
NAR n&r LAI aukar. Om ein forenklar og teoretiserer, kan
samanhengen for ein gitt kombinasjon av ytre faktorar vera:
NAR = a - b-LAI (3.9)
Likning (3.8) og (3.9) gir:

AT = a-LAI - b-LAIZ (3.10)

Det optimale bladarealet kan definerast som den LAI som gir
maksimal tilvekst (t.d. gm2d-1); og likning (3.10) gir da:

LAIcpt = (3.11)

DN |
oo

Dette kan tolkast slik:

1. Det optimale bladarealet aukar med &, som er NAR nr
rlantane stlr s& spreidde &t dei ikkje tevlar om lys,
COz, vatn eller n#ringsemne. Dvs. at plantar med heg
fotosynteserate kan under elles 1like vilkér og ved same
verdli for b ventast & auka produksjonen 1 ein tettare
rlantesetnad.

2. Det optimale bladarealet aunkar nir trengselskoeffisienten
b minkar. Dvs. at NAR g&r mindre ned for aukande LAI, som
kan skje nfr plantane har mange opprette blad.
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N&r andre vekstfaktorar er tilgjengelege i hevelege mengder,
rettar den optimale LAI seg etter 1lystilgangen (fig. 3.4).
Med storre lystilgang vert blad lenger nede i plantesetnaden
lysmetta, og eit storre bladareal kan produsera meir enn det
bruker til anding.

25 — v v Figur 3.4.
w
]
3‘2o Sambandet mellom
A dagleg tilvekst,
¥ bladarealindeks og
8 /st dagleg innstr&ling
} (cal-cm~2d-1) hos
] p Trifolium subterraneum
3 ° (Black 1963).
H
% 5
N
N o

Faktorar som n#ringstilgang og vasstilgang vil ogs8 verka pa
kva som er optimal bladarealindeks +til kvar +tid. Ein stor
bladarealindeks vil oftast vera 1 strid med evna til & tola
torke. N&r ein ser bort fr& rein skort p& nzringsemne, verkar
nzringstilgangen helst p8 storleiken av bladarealet. Gjods-
ling er difor mest & rekna som smeringsmiddel i produksjonen.
I forsek har det ofte vore vanskeleg &4 finna eit skarpt
avgrensa maksimum 1 avlingstilveksten (AT) som funksjon av
LAI, men hovuddraga i kurva samstavar med teorien (fig. 3.5).

NAR AT Figur 3.5.
gm2d-! gm2dt
") Avlingstilvekst (AT) og netto-
///A » assimilasjonsrate (NAR) 1
karforseok med engsvingel, som
A fekk 190-230 cal-cm2d-1 (heil
° 2 strek) og 95-115 cal-cm-24d-1

(broten strek) (Etter data hos
Kornher 1971).
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I dette forsgket var det ikkje linezr samanheng mellom NAR og
LAI. Ein krumlina samanheng er sett 1 samband med heller
stort optimumsomr&de for LAI, og det vart funne hos bade
timotei og engsvingel. Optimum i setnader med full lystilgang
var: LAI = 10 hos engsvingel og LAI = 11,5 hos timotei. N&ar
engsvingel vart skugga til om lag halvt dagslys, 1&g optimal
LAI p& 8. Avlingstilveksten 1&g mindre enn 15 prosent under
maksimumsverdien ved bladarealindeks mellom 5 og 16-17 hos
begge artane ved fullt dagslys og mellom 4 og 12 hos eng-
svingel ved halvt dagslys.

Figur 3.6.

Klassisk modell for
Aorosyrntese definisjon av optimal og
maksimal bladarealindeks.
Optimal bladarealindeks f&r
ein for gitt innstréling
ndr nettoproduks jonen per
tidseining er sterst. Den
maksimale bladarealindeksen
er definert som den da
brutto fotosyntese og
anding veg kvarandre opp
(de Wit et al. 1870).

Avlirngsets lve et

Fotosyntesemdlingar og fleire produksjonsforsek tyder klart
p& at samanhengen mellom NAR og LAI er Ekrumlina (Nichiporo-
vich 1967). Arsaka til dette er helst at andinga ikkje aukar
linezrt med LAI til ho er 1like stor som bruttofotosyntesen
(fig. 3.6), men at ho aukar mindre med stigande LAI ved stor
LAI enn ved 14g (fig. 3.7). Respirasjonen som er knytt til
vekst, er sterre enn 1 plantevev som treng berre vedlike-
haldsanding. I kvitklever fann McCree & Troughton (1966)
verdiar p& 0,04 g.g-1d-1 ved 20°C for vedlikehald og om lag
0,3 g-g1d-1 for vekst. N&r den stlande massen vert sterre,
utgjer vedlikehaldsandinga ein sterre del av totalandinga.
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P gross | " T Figur 3.7.
*r . — Ty T Fotosyntese, respirasjon og
nettoproduksjon ved ymis
bladarealindeks hos kvit-
ol P net klgver ved 20°C (McCree &

° 1 Troughton 1966).
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Jamvel om det helst ikkje finst klart avgrensa optimumsverdi
for LAI, er bAde under- og overoptimal storleik av blad-

arealet ein realitet. Det er ogs8 vist i feltforsek (fig.
3.8).
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Figur 3.8. Bladarealindeks og total terrstoffavling gjen-
nom veksetida hos sukkerbete dyrka med ymse
planteavstandar fr& 60 x 156 til 60 x 100 cm
(Ni¥iporovi® 1970).
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3.6. ROMLEG ORDNING AV BLADVERKET

3.6.1. Bladvinkelen

Teoretiske utrekningar av Ross (1967) syner at det er forst
og fremst ndr sola stldr hogt pi& himmelen, at plantesetnader
med opprette blad fangar opp mindre direkte solstr8ling enn
dei med meir horisontale blad (fig. 3.9). Ved 1l&age solhggder
er det Jjamt smd skilnader i lysoppfanging som kan forast
attende til bladvinkelen. Ved sommarsolsnu er middagsolhggda
i Mandal om 1lag 55°, o0g i Alta om lag 43°. I den mest
produktive delen av veksetida her i landet er solhggda l&gare
enn 20° fr& ein tredel til helvta av soltimane (fig. 3.10).
Dette jamnar ut skilnadene mellom bladverk med ymis blad-
vinkel. Dessutan forer den diffuse delen av str8linga til &
minska skilnadene i oppfanga totalstrdling.
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Figur 3.9. Oppfanging av direkte, fotosyntetisk aktiv

striling (PHAR) i ulike plantesetnader ved ymis
solhsgd (Ross 1967).

1 og 3, horisontale blad

2 0og 4, slumpvist orienterte blad

5 og 6, vertikalstelte blad, slumpvist orien-
terte med omsyn til himmelretninga

1, 2 og b, LAI 6

3, 4 og 6, LAI 2

in
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foe Figur 3. 10.

Prosent av soltimane kvart
dogn med solhggd p& 20°
eller mindre 1 teoretisk
veksetid (degnmiddel-
temperatur over 6°C) ved
Mandal, Steinkjer og Alta
(Etter data hos Brahde
1970).
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Nar ein samlar dei utjamnande verknadene av ymis solhggd
gjennom dagen og av storleiken pA bladverket, kan skilnadene
i oppfanga, direkte str&ling minka mye (tabell 3.3). Om
sommaren fangar horisontale blad opp mest og vertikale blad
minst direkte str&ling. Skilnadene er monalege berre ved lag
LAI. Om hausten er skilnadene framleis monalege ved ekvator,
men ikkje pA 59°N.

Tabell 3.3. Oppfanga, fotosyntetisk aktiv str&ling i
prosent av innkommande p& ymis breiddegrad og
av plantesetnad med ymis bygnad, jf. fig. 3.9
(Ross 1967).

Inn- Bladstilling
Breidde- kommande Hori- S1lump- Verti-
grad cal cm2d-1 LAI Tid sontal vis kal
0- 335 2 1.7. 84 T4 64
59° 427 2 1.7. 85 78 76
0- 335 6 1.7. 98 96 91
59° 427 6 1.7. 98 96 96
0° 349 2 1.9. 85 72 56
59° 297 2 1.9. 83 82 84
0-° 349 6 1.9. 98 96 83
59° 297 6 1.9. 97 96 95
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Jamvel om horisontale blad jamt over fangar opp meir innstr&-
ling enn opprette, kan ein plantesetnad med opprette blad
vera meir produktiv. Det kjem av at enkeltblad vert lysmetta
ved l&gare intensitet enn fullt dagslys. N&r blada s& er
skr8stelte i hgve til lysretninga, vert lysintensiteten per
eining bladareal mindre, og det vert plass til fleire blad,
eller sterre bladflate, som kan assimilera COz. I dette ligg
skilnaden mellom enkeltblad og plantesetnad i & utnytta
innstrllt lysenergi (fig. 3.11).
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Figur 3.11.

A: Lyskurver for nettokarbondioksidassimilasjonen per

eining bladflate (NAR) og per eining Jordareal (NAR

x LAI) i tenkte plantesetnader. LAI = 1: bladarealet

liggjande i ei flo over jordyta. LAI = 4: vilk&Arleg

vald plantesetnad med bladarealindeks p& 4.

B: Produksjonen av lagra karbohydrat og energiutnyt-
tinga. FAS: fotosyntetisk aktiv strflling ein klar
dag. NAR x LAI: netto-COz-assimilasjonen per eining
Jordyte. UTN.: FAS bunden 1 1lagra karbohydrat,
rrosent (Etter data hos Nichiporovich 1867).
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Dersom ein skal f& ein plantesetnad med heogt lysmettingsniv&
av plantar der enkeltblada har heller 1&gt lysmettingsnivi,
m& bladverket vera ordna slik at lyset kan trengja langt inn
i og tynnast ut ned gjennom bladverket. Det er tilfellet hos

artar med opprette blad, som har 1l4g ekstinksjonskoeffisient
(Jf. fig. 2.2) og stor kritisk LAI. Det er likevel sm&tt med
innvendingsfrie forseksresultat som kan kasta 1lys over
verdien av foredling for opprette blad hos vekstar som er
aktuelle under vére dyrkingsvilk8r. Men det tykkjest klart at
& foredla for typar med opprette blad ikkje er noka patent-
lpysing i seg sjelv. I Canada har Tanner (1969) m&lt avlings-
tilvekst hos 1liner av bygg med ymis bladvinkel. Eit &r da
b&de erektofile og planofile liner hadde LAI over 9, var dei
erektofile 20 prosent betre enn dei planofile. Eit anna &r da
torke gjorde at LAI ikkje kom hegare enn 3,2 til 3,5, var det
ingen skilnad i avlingstilvekst.

For desse bygglinene kan ein dra den slutninga at berre nar
veksevilkéra 1&g til rette for det, kunne opprette blad auka
produks jonen. Den same Kkonklusjonen har Winter & Ohlrogge
(1973) komme til for mais 1 Indiana. Berre i ein tett
plantesetnad, der ikkje n#zring, vatn eller sjukdommar sette
produks jonen attende, fekk dei avlingsauke for opprette blad.
I kveite har ein erektofil sort vore mindre tevlefor andsynes
ugras, og han tapte difor i produksjon jamfert med ein plano-
fil der det var mye ugras (Tanner 1969).

Fleire forsek som er gjorde for & klarleggja verknaden av
bladvinkelen p& produksjonen, er ikkje innvendingsfrie, for
di dei er gjorde berre ved eitt nivad av LAI. N&r ein i mais
stundom har f&tt sterre kornavling etter oppbinding av blada
i ein planofil sort, kan &rsaka ogs& vera at det har komme
meir lys inn til ©blada der kolbane sat (Loomis & Williams
1969).

I bete har ein brukt foredla sortar i jamfering med villfor-
mene som deme p& korlels opprette blad i kulturformene har
gitt grunnlag for auka produktivitet. Villformene er jamt
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planofile. Dette forssket er heller ikkje eintydig, for di
LAI var heller 1l4g (2 til 3), og den rgynlege A&rsaka kunne
like gjerne vera den sterre spreiinga bladverket har i hggda
hos kulturformene. 0Ogs& det gjer at str&linga f&r betre hove
til & trengja inn i plantesetnaden. Dessutan er ei sterre rot
hos kulturformene eit sterkare karbohydratsluk ('sink”). I
folgje simuleringsmodellar (fig. 3.12) skulle det heller vera
ein liten feremonn med horisontale blad ved s& 14g LAI som 2
til 3. Modellen 1 figur 3.12 samstavar elles godt med
forsgksresultata i bygg og mais som er refererte ovanfor.

Figur 3. 12.

Simulert avlingstilvekst per dag
i mais og klgver med ymis blad-
vinkel (a, rekna fr& horisontal-
planet) og ymis bladarealindeks.
Modellen er laga for amerikanske
tilhosve og gjeld for 1. juli pé&
38° nordleg breidd (Loomis &
Williams 1969).

Teoretiske modellar for utforminga av den romlege ordinga til
bladverket konkluderer med at ein variert bladvinkel fré&
topren og ned mot Dbotnen av bestanden vil gi grunnlag for
mest produktive plantesetnader (Nichiporovich 1962, Kuroiwa
1970). ©S&leis har Nichiporovich (1962) skissert som ein
ideell skipnad av bladverket at dei 1lagaste 13% av LAI har
ein vinkel mellom 0 og 30° fr& horisontalplanet, neste 37%
mellom 30 og 60° og at den svste helvta av LAI ligg mellom 60
og 90°.

3.6.2. Orientering i1 horisontalplanet

Det er noko motstridande resultat med omsyn til orientering
av blada i himmelretninga, men det kan komma av variasjon
mellom artar og sortar som er provde. Hos nokre sortar av

mais og sorghum er det 1 alle fall observert el klar aust-
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vest-orientering av blada (retninga bladspissen peikar i)
utan omsyn til retninga av séradene. Heliotropiske reorsler
hos blada er kjende i solvendel (Helianthus annuus), men det
er meir ukjent kva dette har & seia for produksjonsevna
(Loomis & Williams 1969).

3.6.3. Bladfordeling, storleik og form

Det er ikkje det same for produktiviteten til ein planteset-
nad om heile bladflata er samla i ei heller tynn flo eller om
blada er spreidde langs heile hggda av plantane. For det
forste er det betre med eit lite (LAI/H)-heve (H = heogda) enn
med eit stort, men att&t m& samla bladflate helst vera tolleg
jamt fordelt 1langs hogda av plantesetnaden (Nichiporovich
1967). I plantesetnader kan det vera stor skilnad i kor stor
del av plantehggda ei eining av LAI er spreidd over. Hos
tjukt s&8dd kvitklever kan ei eining LAI vera samla p& 1 cm i
hogda, medan det hos mais er spreidd over 60 cm eller meir
(Monteith 1969). Ved foredling av szrleg stuttstria korn-
sortar kan det tenkjast ein lyt ta noko omsyn til fordelinga
av bladflata langs hegda av bladverket.

Skilnader i Dbestandsmorfologien mellom timotel og engsvingel
har spegla seg av i NAR, jamvel om utslaga var mindre enn det
ein kunne ha venta (fig. 3.13).

Figur 3. 13.

f s Nettoassimilasjonsrate, NAR

6 gm2d4-1, ved ymis bladarealin-

; - deks, LAI, hos engsvingel (1) og
%

timotei (2) (Kornher 1971).

Ved l&gare bladarealindeks 1&g NAR hos engsvingel 1litt over
den hos timotei. Det kan komma av at timotei hadde noko
mindre opprette blad enn engsvingelen. Ved stor bladareal-
indeks var NAR sterst hos timotei, og det kan komma av at
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timoteien, som er eit strégras, ved skyting lyfte fleire av
blada opp fr& botnen av bladverket enn engsvingelen gjorde.

Eigenskygginga i plantesetnaden rettar seg etter storleiken
av blada i hgve til avstanden mellom dei. Fr& ein synsstad i
avstanden a frd sentrum av eit sirkelforma blad med breidda b
fyller bladet desse romvinklane i steradianar ved ymis
storleik av hgvestalet b/a:

b/a: ® 3 2 1 ¥

Romvinkel, sr 271 0,89x 0,59 % 0,21n 0,06x

N&r avstaden er halve bladbreidda (b/a = 2), er mindre enn
ein tredel av himmelen skjerma av bladet. Nedgangen i
romvinkelen er absolutt sett stor inntil avstanden (a) er lik
bladbreidda (b), medan vidare nedgang i heovestalet gir lita
innskrenking i romvinkelen. Taldemet syner at bladstorleiken
i heve +til spreiinga av blada péverkar inntrenginga av
diffust lys i plantesetnaden mye. Dette er éﬁnnlaget for at
fordelinga av diffust 1lys 1 ein setnad av solvendel med
store, breie blad, som er godt spreidde, er tolleg lik
fordelinga i 1luserne, som har smf& blad og mye lAgare plantar
(Anderson 1966).

Eit 1liknande, geometrisk resonnement kan ein bruka for
opningar mellom blada. S5ola sedd fr& Jjorda dekkjer ein vinkel
ra 32 minutt, og tg 32" = 00,0093 = 1/100.

\J/cd

Al=—"__] ¢ Solsk/va

Blaad

Dersom opninga s&leis er storre enn 1/100 av avstanden til
synsstaden (A), vil heile lysstraumen kunna falla inn til
solflekken p& bladet (A). Dersom opninga er mindre, vil
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solflekken f& redusert innstr&ling jamfert med direkte, fullt
sollys. Dette skjer ofte i skog, og det same skjer i plante-
setnader med tett bladverk av sm8 eller mye oppdelte blad
(t.d. gulrot).

Sola lagar ogs& halvskugge rundt den verkelege skuggen fré
eit blad.

N&r sola dekkjer ein vinkel p& 32°, vil breidda av halvskug-
gen p& kvar side av bladet vera om lag 1/100 av avstanden fra
bladet til observasjonsstaden. Det er mye av slike halvskug-
gar der blada er smale eller mye spreidde 1 hegda (t.d.
bartre og asparges). I slike plantesetnader er skuggekantane
svert uklare, og ein kan vanskeleg skilja mellom direkte og
diffust lys.

Det er ei fglgje av det som er sagt ovanfor, at artar med
store, runde blad anten bgr ha ein stor bladvinkel (opprette
blad, t.d. bete) eller at blada besr vera mye spreidde i hegda
(t.d. solvendel). Setnader med sm& blad, med stort hovestal
mellom lengd og breidd, eller med mye flika blad, kan vera
svert produktive, jamvel om dei ikkje har stor spreiing av
bladmassen i hggda (t.d. gulrot, engvekstar) (Nichiporovich
1967).
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4,  TEMPERATUR

4.1 DEFINISJON OG VARIASJON

Ved nullpunktet p&4 den absolutte temperaturskalaen, 0°
Kelvin, er alle molekyl i eit stoff i ro. Etter kvart som
ein fgrer energi inn i eit system, vil molekyla ta til &
svinga. Temperaturen er eit m8l for energitilstanden i sys-

temet eller med andre ord svingetilstanden i molekyla.

Figur 4.1 syner at heile temperaturskalaen dekkjer eit omré&de
p& 10 000 gradar om lag. For plantar er berre ein liten del
av denne temperaturskalaen av interesse. Det er forst og
fremst omr&det fr& om lag 0°C, eller frysepunktet for vatn,
og opp mot 50°C, der proteina tek til & denaturera. Rett nok
finst det s#zrleg lagare organismar som toler hggare tempera-
turar, og temperaturar under null er det s& avgjort av inter-
esse for overvintring av fleir&rige vekstar.

[} — Atoms ionized above here Figur 4.1.
10,000
Den delen av mogleg temperatur-
variasjon som 1livsprosessar kan

— Molecules dissociate skje 1, utgjer ein svert liten
del av heile variasjonsbreidda
—Carbon-carbon bonds break (Leopo 1d 1964 ) .

1,000

(100°C)

Water boils

I,
Water freezes
CO, freezes

Temperoture, °K

— Oxygen freezes

—Helium freezes
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Jamvel om den biologisk interessante delen av temperatur-
skalaen er relativt trong, s& kan plantar verta utsette for
noksd8 store svingingar i temperaturen. Figur 4.2 gir eit
dgme p& slike svingingar gjennom eit dggn med lite skydekke.
Lufttemperaturen 10 c¢cm over Jjordyta varierte fr& noko under
20 til godt og vel 30°C. I jordyta under ein grissen plante-
setnad varierte temperaturen fr& godt og vel 20 til opp imot
50°C. I tettare plantesetnad vart svingingane ved jordyta
mindre.

Figur 4.2.

Degnvariasjon 1 tempe-
ratur i det gvste
jords jiktet ned til
1,3 c¢cm under ymist

a plantedekke
e — é0 " g
201 "Te——— a) utan plantedekke
b) +tynn plantesetnad
10— T2 16 20 o4 ¢) tett plantesetnad

d) lufttemperatur
19 cm over jordyta

(Fr& Gelsler 1980).

Figur 4.3 syner ein 1liknande degnvariasjon som fig. 4.2, og
at temperaturen i bladvevet p& ein dag med 1lite skyer kunne
variera fr& under 15 til over 30°C, né&r lufttemperaturen
varierte mellom 15 og 21°C. Ein gr&vérsdag varierer blad-
temperaturen mye mindre, fr& eit par gradar til 6-7°C.

I typiske utstrilingssituasjonar kan bladtemperaturen verta
mye l&gare enn lufttemperaturen. Fra mélingar i n&ler hos
sembrafuru er tekne desse tala (Geisler 1980):

Lufttemperatur Skydekke, Skilnad
°C i tidelar luft-n&l, °C
-10,8 5 -4,0
-11,0 9 -2,0

-14,4 0 -6,5
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) , Figur 4. 3.
*] ¢ Temperaturgang i det @gvste
jordsjiktet (c),i bladvevet
(b) og i lufta (a)
(Fra Geisler 1980).

| N .
w— V‘ \\';.; :-o

Om dagen er temperaturen hggast eit 1lite stykke nede i ein
rlantesetnad, eller der mesteparten av innstrilinga er fanga
opp (fig. 4.4). Det er lagare temperatur ned mot jorda og
l4gare temperatur opp gjennom lufta over plantesetnaden. Om
natta er dette omvendt. Temperaturen vert l&gast i det om-
rddet der han var hggast om dagen. Det er hggare temperatur

ned mot jordyta og opp gjennom lufta i dei nzrmaste laga over

.plantesetnaden.

Figur 4.4.

Tag
Prinsippskisser av tempera-

turgradient 1 plantesetnad
om dagen oL om natta

/;;> (Geisler 1980).
Bestandes-
héhe

Nacht

Bestandes-
hohe
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4.2. BIOLOGISKE VERKNADER
4.2.1. Allment

Ein stor del av 1livsfunksjonane i ein plante er kjemiske
reaks jonar. Farten (k) som slike reaksjonar gldr med, stig
eksponentielt med temperaturen

k = A exp(-E_ /RT) (4.1)

der Ea er aktiveringsenergien, R gasskonstanten og T absolutt
temperatur.

Temperaturkoeffisienten, Qio0, for ein kjemisk reaksjon er
definert som kvotienten mellom reaksjonsfarten (kz2) ved ein
gitt temperatur og den (ki) ved ein temperatur som er 10°C

l18gare

Q,, = Kk /k, (4.2)

Etter omforming av (4.1) og kombinasjon med (4.2) f&r ein:

E 10
lhq,, = lnk, - lnk,= c . (4.3)
R T,T,
Ar Figur 4.5.
Lk Arrheniusdiagram som syner

samanhengen mellom reak-
sjonsfarten (k) og tempera-
turen (T"K) ved heg og lag
Q10.
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Arrheniuslikninga (4.1) er brukande ikkje berre for reak-
tandar i lgysing eller gassar, men 6g for reaksjonar som ghr
fore seg p&d yter av ymist slag. Mange enzymatiske reaksjonar
i levande vev gdr fore seg pé eller i tilknyting +til mem-
branar. Temperaturen verkar ogs8 p& viskositeten i vasker og
mekaniske eigenskapar ved faste stoff. Slike temperatur-
verknader er gjerne veikare enn verknader p& Lkjemiske
reaks jonar, dvs. Q10 er lagare.

I plantar er ei heil rad fysiologiske prosessar temperatur-
avhengige, +t.d. karbondioksidassimilasjon, anding, trans-
lokasjon, celledeling, cellestrekking, vassopptak, Jjone-
opptak, fenologisk utvikling, herding, vernalisering,
ettermogning av fre, daglengdreaksjonar, frostskade, spiring.
Dette samlar seg opp til eit generelt bilde av temperatur-
verknad p& livsovringar hos plantar (fig. 4.6).

Tod Kiilte- Aktive Lebensprozesse Wérme- Tod Figur 4.6,

starre Optimum starre
Generalisert framstilling
av samanhengen mellom
temperatur og livsovringar
hos plantar (Geisler 1880).

S

" Minimum Maximum Y

Temperatur

4.2.2. Cellevekst

Ved stigande temperatur auvkar farten 1 celledelinga slik at
tida for ein cellesyklus minkar (fig. 4.7).

Cellestrekkinga syner ein meir samansett reaksjon pl tempe-
raturen enn celledelinga. I grorotspissar av "Eroica”™ kveite
fann Burstrem (19656) felgiande tal for ferdigstrekte celler.



39

Cellelengd i um

Temperatur, °C 10 20 30
Utan mannitol AN 246 216
Med mannitol 193 212 196
Dagar til full strekking 4 2 2
Zelizykius Figur 4.7.
270-"
* Sambandet mellom temperatur
240 | 0og lengda av cellesyklusen
i timar hos rotspiss av
210 | 8kerbgnne (Fra Geisler
1980).
180 |
150 |
120 |
90 |
60 | { J
il \\\\\\\\._____.
0 0 19 P

Dette viser at cellestrekkinga varer lenger nlr temperaturen
er 184g, og det gav del stoerste cellene da veksemediet var
utan mannitol. Med Dbetre karbohydrattilgang vart cellene
lengst ved hogare temperatur, Jjamvel om strekkinga varte
berre halvt s& lenge ved 20 som ved 10°C.

I intakte plantar kjem sjolvsagt verknader p& bade deling og
strekking til uttrykk. Plantehsgda og storleiken pé& blad
vert jamt sterst ved 1lége temperaturar om plantane f&r tid
nok. Forsok med &kerbonne i klimaveksthus syner dét
(Skjelvadg 1981a):
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Temperatur, °C 12 15 18 21 24
Plantehggd, cm 188 172 169 165 158
Tal blad 29,2 30,5 31,2 35,5 35,5
Internodielengd, mm 64 56 54 47 45

Dagleg strekkingsvekst
hos halvvaksne
plantar, mm 25 25 33 36 38

Bladdanninga skil seg fr& strekkingsveksten, og temperatur-
verknaden liknar p& den 1 celledelinga (fig. 4.7).

Tilgangen p& karbohydrat og strekkingsfere celler kan p8verka
korleis strekkingsveksten rettar seg etter temperaturen. N&ar
innstr8linga ei veke fore det deognet ein mé&lte hogdevekst i,
var l8g, vart det lite og inkje utslag 1 hegdeveksten for
temperaturen. Nar innstr&linga p& forehand hadde vore
steorre, og det +truleg var fleire strekkingsfere celler i
rlanten, vart det &g stor auke 1 strekkingsveksten for
stigande temperatur (Skjelvdg 1981a). Innstrllinga i méle-
perioden var den same 1 begge heve, 20 MJ m2d-1.

Innstréling ei veke fore, Mdm 2d-1 10,56 10,5 21 21
Temperatur i maleperioden, °C 12 24 12 24
Hogdevekst, mm d-1 27 27 28 46

I samandrag er temperaturverknadene p& cellevekst slik:
Celledeling og -strekking glr sneggare ved stigande tempera-
tur. Endeleg cellelengd kan verta sterre, og endeleg plante-
hegd, internodielengd og bladstorleik, vert gjerne sterre ved
l5gare temperatur. Andre faktorar som str&ling, sukker-
tilgang, vasstilgang osb. m& vera oppfylte for at temperatur-
verknaden skal komma til syne.
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4.2.3. Karbondioksidassimilasjonen

Den biokjemiske delen av fotosyntensen er styrt av enzym-
reaks jonar og folgjeleg temperaturavhengig. I kortvarige
forsek og ved hgg konsentrasjon av karbondioksid kan COz-
assimilasjonen auka til ein temperatur p& 30°C og hmgaré 0gsé
hos Cs4-plantar. Med stigande temperatur og lengre tid aukar
dei hemmande verknadene ved at fotorespirasjonen vert
stimulert og truleg pga. deaktivering av enzym. Det kan og
vera at inntaket av CO2 vert ein flaskehals nd8r assimila-
sjonen gdr snegt ved hog temperatur, jamvel om ein har auka
karbondioksidkonsentrasjonen (Devlin & Witham 1983).

Ved naturleg COz2-konsentrasjon i 1lufta vert den sneogt
minimumsfaktoren. Difor flatar kurva for bruttofotosyntesen
etter kvart ut (fig. 4.8). Andinga aukar eksponentielt med
temperaturen over eit vidare omr&de, men bryt saman ved hog
temperatur. Ogs8 respirasjonen kan stiga til hoge tempera-
turar i kortvarige forsek, men han gir da ned med tida. T.d.
kan anding ved 45°C etter nokre +timar vera Jjamstor med den
ved 256°C, som heldt seg tolleg stabil hos freplantar av ert
(Devlin & Witham 1983). Skilnaden mellom bruttofotosyntese
og anding, skravert i fig. 4.8, kan variera lite over fleire
gradar, og s8leis kan fleire artar visa 1liten reaksjon i
nettofotosynteaen p4 temperatur (fig. 4.9).

N, Figur 4.8.

;N Prinsippfigur av sambandet
o S/ \3 mellom temperatur og kar-
bondioksidassimilas jon
(Larcher 1976).

Photosynthese

Atmung

Temperatur
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soF — ] . Figur 4.9.
_ 40k ~ Sambandet mellom nettofoto-
E ) syntese og temperatur hos
% 301 5 Cs4-plantane: mais (0) og
s . bermudagras (x), og OCs-
‘5,20— - artane: kveite ( A ) og
o tobakk (@). 300 ppm CO2
308 Cl og hgg innstrlling (Zelitch

. 1971).

[¢) 10 20 30 40
Temperature °C

Det veike sambandet mellom temperatur og nettofotosyntese hos
Cs-artar vert forklart ved fotorespirasjonen, som aukar
sterkt med temperaturen (Zelitch 1971). Det er elles verdt &
merka seg at mais kan vera ein mindre effektiv teorrstoff-
produsent enn kveite ved 15°C. Andre samanstillingar av ymse
granskingar syner at ogs& Cs-artar kan visa klar optimums-
temperatur for nettofotosyntesen (fig. 4.10). Dessutan viser
alle artar med unntak av resslyng i fig. 4.10 ein sterk
nedgang n&r temperaturen kjem under 15°C og stundom fri
hegare niva.

1.0 Figur 4. 10,
S5
Sambandet mellom net-
oﬁ% 3 tofotosyntese og tem-
5 peratur ved hog
4 5 innstr&ling hos ymse
0.6 artar. 1 Mimulus car-

dinalis, 2 sitkagran,
3 resslyng, 4 hunde-

Rate of net photosynthesis ( relative units )

0.4k gras, 5 Marchantia
polymorpha, 6 svine-
melde, 7 Atriplex
o2} 6 rosea, 8 takreyr, 9
" 9 Pennisetum albicans,
e/ 7 wo ! 10 Sesleria albicans,
) . A A . ; 11 Spartina townsendii
° 10 20 30 40 50 (Grace 1977).

Leaf temperature (°C)
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4,.2.4. Fenologisk utvikling

Stigande temperatur gir sneggare fenologisk utvikling. Det
ser ein Kklarast hos faseskiftarar som +t.d. korn. I "Pol”
havre dyrka ved konstant temperatur og 16 timars dag, tok
utviklinga fri sfing til skyting og fr8 skyting til gul-

moghing stadig kortare tid ved stigande temperatur (fig.
4.11.)

DAGAR 1/DAGAR
0,04 1
1007 )j
80 + . qos.. Jf/
JAING - e

601 e | el

AN O\O e T // /®/®

! . ot

O STING-" o el
ol BULMOONING ™ 0,01}

3 12 15 18 2 % 9 12 15 18 21 °

Figur 4.11 Tal dagar og utviklingsfart fr& s#ing til
skyting og fr& skyting til gulmogning hos "Pol~”
havre ved konstant temperatur og 16 timars dag;
av deil 8 ¢ fotosynteseperiode (Bleken &
Skjelvag 1886).

Varmesummen eller temperatursummen er ofte nytta som ma&l for
temperaturkravet for fenologisk utvikling. Omgrepet byggjer
r&d dei foresetnadene -at berre temperaturar over ein treskel-
verdi verkar p& utviklingsfarten, og at summen av effektive
temperaturar utan omsyn til niv8 er konstant for kvar fase.
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Dogn er oftast nytta som tidseining, jamvel om ein kan bruka
b&de lengre og stuttare periodar. Etter dette er:

g (t; - &) = Kk (4.4)
i=1
der:
ti = dggnmiddeltemperaturen i degn i
tb = treskeltemperaturen
n = tal deogn den aktuelle fasen har vart
k = konstant

Likning (4.4) kan omformast slik:

n n
£ 0t - Z t, = k (4.5)
i=1 i=1
nnt - nt, = Kk (4.6)
o= -1y + Loy (4.7)
I k k
1 _ _
= -a + bt (4.8)
n
der E er middeltemperaturen for perioden p& n degn. tv er

rekna som konstant for den gjeldande fasen, og dermed kan ein
finna a = tb/k og b = 1/k ved enkel regresjon. Treskel-
temperaturen er definert som den temperaturen der framgangen
i fenologisk utvikling stoggar, dvs. 1/n = 0. Fr& (4.8) finn
ein da:

t, = (4.9)

Sriring hos &kerbeonne fr& 5 cm 3&djupn og ved konstant
temperatur gav denne likninga (Skjelvag 1981a):
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1/n -0,0303 + 0,0103.t (rz = 0,99) (4.10)

to

0,0303/0,0103 = 2,9°C (4.11)

Varmesumregelen er brukande for temperaturar fr& litt over
minimumstemperaturen og til noko under optimumstemperaturen.
B&de minimum-, optimum- og maksimumstemperatur for spriring
varierer med art og skotype. Skilnaden mellom kjende artar i
minimums- og maksimumstemperaturen kan vera frad 13 til 18°C,
medan skilnaden i optimumstemperatur kan vera om lag helvta
av dette.

*C: Minimum Optimum Maks imum
Rug 1-2 25-30 30-37
Raudklgver 2-3 31-37 37-44
Mais 8-10 32-35 44-50
Ris 10-12 30-37 40-42
Agurk 16-19 31-37 44-52

(Fr&d Geisler 1980)

Utleiinga ovanfor syner st utviklingsfarten 1/n m& vera ein
rettlina funksjon av middeltemperaturen om varmesumregelen
skal gjelda. Det vil szeia at utviklinga m& verta stadig
sterkare piverka av prosessar med 18 Q10 ved stigande
temperatur, jJf. likning (4.1) og (4.2). Spiring er eit godt
deme p& eit linexrt samband mellom 1/n og t. Det kan tyda pa
at diffusjon av vatn, som har 1lAgare Q10 enn enzymatisk
omdanning av karbohydrat, verkar meir avgrensande p& spire-
farten ved stigande temperatur.

I fasen s&ing-skyting har utviklinga hos “Pol" havre folgt
varmesumregelen godt (fig. 4.11). Ogsé& i fasen skyting-
gulmogning var sambandet vel forklart ved ein lineazr funk-
sjon, men ein anar eit visst avvik, som ikkje var statitisk
sikkert.

Temperaturverknaden p& fenologisk utvikling rettar seg etter
daglengda (sj& kap. 5), og dessutan tyder grahskingar rpad at
verknaden av dag- og nattemperatur kan vera ulik (Robertson
1968, Skjelvag 1981b).
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4.2.5. Termoperiodisitet

Det er i hovudsaka to slag termoperiodisitet: (1) den &rs-
tidsbundne og (2) degnvariasjonen i temperatur. Den forst-
nemnde er viktig for tre, buskar, ymse knollvekstar og fleir-
&rige urter. Han har nazr +tilknyting til vernalisering og
kuldekrav hos knoppar for & bryta. Den viktige rolla &t
degnvariasjon i temperatur har vore Lkjend blant veksthus-
gartnarar i lang tid, og foremonnen med l8gare nattemperatur
er eit svert utbreidd fenomen hos hggare plantar (Went 1961).

Saintpaulia i fig. 4.12 er eit unntak. Plantar
fr& temperert klima veks gjerne best om nattemperaturen er om
lag 6°C lagare enn dagtemperaturen.

4

— Figur 4.12. g
( } Seinipaviia
\__/ Optimal dag- ogf nattempera-
” - o tur for vegetativ vekst hos
) T ymse artar (Went 1961).
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Ert som vart dyrka ved 10, 17 og 20°C konstant temperatur
hadde mindre lengdevekst enn plantar som stod ved varierande
dag/nattemperatur. Veksthemminga vart ogs& fort over til
neste generasjon, og ho auka di fleire generasjonar plantane
fekk ved konstant temperatur. Det mitte tre generasjonar til
i vekslande temperatur for hemminga var fjerna (Highkin
19568). Liknande hemming vart seinare vist ved 23°C konstant
temperatur (Highkin & Lang 1966).
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Eit deme fra& kvitklever syner at ein slett ikkje kan gene-
ralisera med omsyn til termoperiodiske reaks jonar. Tabellen
nedanfor etter Beinhart (1962) viser at det var berre ved
ekstreme temperaturar at plantane vart sterre ved ulik dag-

0og nattemperatur.

Torrvekt 1 mg / plante

Dagl)-\Nattemperatur °C 10 17 23 30
10 178 252 223 335
17 412 495 478 437
23 477 481 523 395
30 327 310 312 290

1) 14,5 timars dag, 600 ft-c lysintensitet, i1 6 veker.

Den stimulerande verknaden av lagare nattemperatur knyter seg
til planten som ein heil organisme. Einskilde organ kan visa
andre resksjonar enn heile planten (fig. 4. 13).

o s* 10° 15® 20°  25° 30°

Figur 4.13. Strekking av stengel hos tomat ved ymis
nattemperatur (Went 1957).
o: planten ved same temperatur dag og natt
: planten ved 26°C om dagen og ymis natt-

temperatur

4: Dberre strekkingssona av stengelen ved
temperaturane 1 abscissen

Xx: avskorne roter ved ymis temperatur
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L&g nattemperatur er gjerne betre for plantar som veks under
18g innstré&ling. NA&r ein aukar COz2-innhaldet i 1lufta og gir
rikeleg med 1lys, kan hegare nattemperatur enn vanleg brukt
vera bateleg (Leopold & Kriedemann 1975).

Det synest ikkje vera noka samlande og einfelt fysiologisk
forklaring p&8 termoperiodisitet. Sukkerinnhaldet i plantar
aukar gjerne ved l&gare nattemperatur, men det kan ikkje vera
P& grunn av stgrre translokasjon, for den aukar med tempera-
turen til omkring 25°C. Varknader gjennom hormonell regu-
lering har vore drege fram som forklaring p& temperatur-
verknader i andre forsek (Leopold & Kriedemann 1975).

Andre fenomen som ein kan setja 1 samband med dette, er ei
fleire gonger sneggare celledeling om natta enn om dagen
(Binning 19563). Jamvel ved konstant temperatur er strek-
kingsveksten hos &kerbgnne inntil tre gonger storre mellom
kl. 1800 og 0800 enn i resten av degnet (SkjelvAg 1981c).
Nokre peikar p& sterre turgortrykk i plantane om natta som
&rsak til dette (Kristoffersen 1963), andre talar mot det
(Burstrem 1976).

4.2.6. Innlagring

Karbohydrattransporten 1 silvev aukar med stigande temperatur
(fig. 4. 14).

120 Figur 4. 14,

100 Translokasjon av  karbo-
hydrat fr& blad hos b@nne
' ved ymis temperatur. (Fra
80~ Leopold & Kriedemann 1975).
A: temperaturstyring berre
omkring bladstilken

Relative translocation rates
[« 2]
o
T

or B: heile planten ved same
temperatur
20 -
0 1 1 1 {
0 10 20 30 40

Temperature, °C
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Fleire prosessar enn translokasjon er med og gir slutt-
resultatet. I sukkerbete har sukkerkonsentrasjonen auka med
fallande nattemperatur, medan friskvekt av rot auka til 23°C.
Sukkeravlinga auka til 14°C (fig. 4.15).

% T T T T T T T T T qms gms Figur 4 . 15 .
13 ‘ 41500 42
i . | Sukkerinnhald, frisk-
'2 o “ as0 %8 vekt av rgter og suk-
T J 400 _ 34 keravling pr. rot i
. \ % sukkerbete dyrka ved
glor Sperese ™, 13%0 5308 ymis nattemperatur.
E P | - o5 3 Middel av dagtempera-
TR 17 e tur p& 20, 23 og 26°C,
sl e Per cenl Wiaeso 22 8 timars dag, 800 ftc,
Sucrose ! i 4 mdr. (Ulrich
7t {200 18 1952).
6 ! ! 1 1 ! 1 1 L 1 150 14

2 6 10 14 17 20 23 26 30
Night  Temperature °C

Samstundes 30m translokasjonsfarten aukar med stigande
temperatur, aukar &g farten p& mogningsprosessen, og den tida
som innlagringa kan vara, vert stuttare. GS&leis har frestor-
leiken hos &kerbenne vorte sterre ved 18°C enn ved b&de
hogare og lagare temperatur, medan proteininnhaldet auka til

o L U
i /5 /8 2/ 24 /5 /8 2/
Terrperature,* C

Figur 4.16. Verknad av konstant temperatur p& frestorleik,
innlagringsfart, innlagringstid (venstre) og N-
innhald i fre p& 330, 430 og 530 mg (hegre) hos
"Pirhonen” &kerbsnne. Naturleg daglengd og dags-
lys p& As i juli-september (Skjelvdg 1981 a, d).
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21°C (fig. 4.16). Jamt l&8gare temperatur gir den storste
kornavlinga, s& sant translokasjonen ikkje vert alt for
sterkt hemma, og det er tid nok til & n& full mogning (fig.
4. 17).

é; Pz . %G Figur 4.17.

51 160 Kornavling pr. plante (0)
og kornprosent (+) hos
‘Pol” havre ved 16 og 24
timars daglengd og konstant
150 temperatur. Hausting ved
fullmogning Pa alle
temperaturnivd (upubl.).

140

..50

L20
+

4.2.7. Vassopptak

Vasshushaldet hos plantar rettar seg etter balansen mellom
opptak, transport og transpirasjon. Transpirasjonen er den
drivande krafta for opptak og transport, men opptaket er
oftast den delprosessen som er mest avgrensande. Det er janmt
ein sterk auke med stigande temperatur opp til eit niva som
varierer fr& art til art (fig. 4.18). Deretter er auken i
vassopptaket mindre for kvar grad, og 1 dei fleste tilfella
har det ikkje vore teikn til nedgang Jjamvel ved hoge tempera-

turar, Det er verdt & merka seg at vassopptaket held seg
godt oppe jamvel ved lige temperaturar hos til domes kAl og
skjorpil. I meir varmekrevjande artar glr vassopptaket mye

ned nir temperaturen fell.
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Plantar som stdr 1 Jjord, vil kunna auka vassopptaket ved
hpgare temperatur blant anna ved sterre rotvekst og opptak
frd nye vasslager. Elles er permeabiliteten eller gjennom-
sleppsevna hos membranar og viskositeten i vatnet to sentrale

eigenskapar temperaturen verkar pa.

3
o
(8]

Qo
(o}

(o))
O

Vassopplak, pst av rmaksirmum
N
o

20
Hagebsrire
0 1 . 1 N 1 n 1
0 /o 2o 3o
Poltermperatur, °C
Figur 4. 18. Sambandet mellom vassopptak og rottemperatur

hos ymse artar (Data frad fleire kjelder:
Kuiper 1964, Cooper 1973, Precht et al. 1973.).

Hos hagebenne oppalen ved 17°C var det ein sterk auke i
vassopptaket med stigande temperatur fra 8 +til 17°C, medan
det steig mindre for kvar grad ved hegare temperaturar.
Plantar som var oppalne og haldne ved 25°C derimot, synte
ikkje slik knekk i kurva, men opptaket 1&g p& eit l&gare nivéa
(fig. 4.19). For dei forstnemnde kan dette forklarast ved
permeabilitetsendring med heg Qio som avgrensande mekanisme
mellom 8 og 17°C. Ved hegare temperatur har viskositets-

endring med l&g Q10 vore avgrensande. I plantar oppalne ved
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25°C var den totale gjennomsleppsevna hos membranar mindre,

og ho var avgrensande i heile det progvde temperaturomridet.

Sooo T T T T Y - T Figur 4. 19.
Vassopptak ved ymis
rottemperatur hos
hagebgnneplantar som
2000f 4 fore forsoket var
oppalne og haldne ved
17°Cl)og 25°Cf)(Kuiper
~/ooof 2 1964).
X JSoor -
N
y
AN
2o0f d
*8 feJe)
Q
g‘ /oor .
6,
8
l e 1 1 1 1 1 i
4o 30 20 /o 0

PRoltlemperatur 7/ °C

Transporten i1 vedrera er ©passiv, og temperaturverknader pé
transportsneggleiken der skjer sfleis direkte gjennom endra
viskositet. Dette kan 1likevel snautt nok ha avgjerande
verknad p&4 vasshushaldet hos plantar 34 lenge vatnet ikkje
har frose, for di opptak og transpirasjon oftast er dei

avgrensande delprosessane.

Transpirasjonen fr& blad er neye avhengig av dei fysiske
lovene for fordamping, men det skjer ei regulering ved opning
0g stenging av spalteopningane. Det er forast og fremst
gjennom direkte og indirekte verknader p& spalteopningane og
gjennom reguleringa av damptrykket at temperaturen i luft og
blad verkar ©p& transpirasjonen. Desse samanhengane er

mangesidige og innflekte, og dei vert ikkje g&tt nzrmare inn
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pd her. N&r karbondioksidassimilasjonen ghr snegt, vert COz-
konsentrasjonen i bladet gjerne l&gare og spalteopningane
storre. Dette kan gi ein omveges temperaturverknad med
storre spalteopningar ved hogg temperatur. Hogare temperatur
forer vaniegvis til storre skilnad i damptrykk mellom blad og
luft. Det aukar transpirasjonen, og det kan utsetja bladet
for ein intern skort p& vatn, som 1 sin tur forer til
stenging av spalteopningane.

4.2.8. Opptak og frigjering av nzring

Ioneopptak er stundom korrelert med transpirasjonen. Det
gjeld forst og fremst ndr det er heog konsentrasjon av
nzgringsemne omkring rota, det er god +tilgang p& energirike
emne 1 rota, og nlr den generelle ngringstilstanden i planten
er god (Dragland 1878). SAleis pAverkar temperaturen
ioneopptaket omveges gjiennom transpirasjonen, men det er og
beinveges verknader av temperaturen p& ioneopptaket.

Opptaksvegane for 1ionar er del same som for vatn, men
fordelinga av mengdene p& apoplast og symplast er ulik, og
drivkreftene har stort sett anna opphav. Symplastvegen mi i
alle heve brukast fr& rotborken gjennom endodermis til
sentralsylinderen. Truleg skjer innlagringa 1 vedrera
aktivt. Veskestraumen 1 vedrera er sterkt paAverka av
transpirasjonen, og sfleis vert ionetransporten 1 dei
overjordiske delane av planten 1 ein viss monn avhengig av
lufttemperaturen.

Ei generalisert temperaturkurve for ioneopptak ville helst te
seg som el generalisert temperaturkurve for mange andre
livsfunksjonar, nemleg samansett av to sigmoide kurvegreiner
omkring eit optimum, truleg om lag 25°C, (fig. 4.20).
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A | Figur 4.20.

Generalisert tempera-
turkurve for ione-
opptak som funksjon av
rottemperatur (Cooper
1973).

loreopptak

v

Rolterrperaltur

sutcliff (1962) fann ein jamn auke i kaliumopptaket hos
gulrotvev frd temperaturar litt over 0 til 40°C. Deretter
minka opptaket sterkt, sarleg etter lang opptakstid. Arsaka
til nedgangen er helst denatuering av enzym som tek del, og
ein storre passiv lekkasje, som kjem av at cytoplasmaet vert
meir gjennomsleppeleg. Sutcliff (1962) deler det totale
mineralopptaket hos enkeltceller og heile plantar i to
komponentar, ein med Qio omkring 1,2 og ein annan med Qio p&
2 til 3 eller hegare. Ein reknar med at opptak etter stutt
forsekstid ved 1&g temperatur skjer ved fysiske prosessar som
diffusjon, massestreyming, ombyting og adsorpsjon, medan
opptak ved hogare temperatur i sterre monn er avhengig av ein
komponent som er pAverka av andinga. I figur 4.21 ser ein at
opptak ved 2°C, som er dominert av dei fysiske prosessane,
noks& snart nldde ei metting, medan opptak ved 20°C heldt
fram i lengre tid.

Jordtemperaturen péverkar nazringsforsyninga ogs& gjennom
frigjering av nzringemne og diffusjon av dei til retene;
forutan ved & pAverka sjglve utbreiinga av retene. Figur
4.22 syner at konsentrasjonen av fosfor i jordvzska er sterkt
péverka av temperaturen i ymis slag Jjord. Stigninga pa
temperaturkurva er likevel ikkje heilt ulik fr& den eine til
den andre jordtypen.
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Figur 4.21.
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Temperaturverknaden p& frigjering av ombyteleg kalium til
Jordvaska er truleg noko lunde den same som er vist ovanfor
for fosfor.

Mineraliseringa av organisk bunde nitrogen til ammonium- og
nitrationar rettar seg etter temperaturen og mengda av
organisk N.

N, = N, [1- exp(—th)J (4. 12)

o

der: Nt er mengd mineralisert N ved tida t i veker; No er
mengd umineralisert N, 1 hovudsaka organisk bunde, g (g
jJord)-1; og kN er ein funksjon av temperatur, T:

Ky = 3,08.10-4 (Q,,0.1T) (4.13)

Q1o er i dette hovet vanlegvis 2. Funksjonen gjeld for jord
ner feltkapasitet og mellom 0 og 25°C (Milthorpe & Moorby
1979).

Diffusjonen av naringsemne i jordveska er pAverka av tempera-
turen ved auka kinetisk energi og minka viskositet. Diffu-
sjonskoeffisienten kan reknast ut etter Stoke-Einstein-
likninga: '

D = kT /6 nrnq (4.14)
der kK, T, r og n er 1 sin tur: Stefan-Boltzmanns konstant,

absolutt temperatur, ioneradius og viskositet (Barber 1980).
Viskositeten minkar med stigande temperatur.



57

4.2.9. Ymse verknader

Nar bleytt freg ligg ved lig temperatur, 0-10°C, men gjerne
ned mot 0°C, kan det skunda p& etterfslgjande spiring hos
somme artar. Dette har vorte gitt den inkjeseiande nemninga
stratifisering, som truleg kjem fra hagebruket. Ettermogning
av lauk vart gjord ved l8g temperatur, og lauken vart lagd
mellom lag av sand og mose, som vart vatna (Cardwell 1984).
S5lik medferd ved lag temperatur fjernar fregkvile, helst ved &
endra balansen mellom emne som er spirehemmande (t.d.
abcisinsyre) og spirefremmande (t.d. gibberellinsyre).
Kravet til l4g temperatur for & gjera frokvila om inkje er
typisk for mange artar fra temperert klima, og ein kan sj&
det som ein mekanisme for & hindra spiring om hausten.

Hzg temperatur fjernar frekvile i torre fro. Hos ris gir
lagring ved 40-47°C 1 inntil sju dagar ei normal spiring
etterpfh ved temperaturar under 30°C (Cardwell 1984).
Spiretrege fre av bygg vert spirevilligare etter lagring ved
heg temperatur (Strand 1965). NA&r ein kjenner opphavsomridet
til kornartane, kan ein sj& dette som ei tilpassing til ein
varm og teorr sommar fore haust med nedbsr og vilk&r for
spiring og vekst.

Somme artar og okotypar m& utsetjast for l&g temperatur,
vernalisering, for & skifta fase og blomstra. Kravet til 1&g
temperatur kan vera absolutt, t.d. k&1, bete, k&lrot, gulrot
og vanleg raigras, eller reaksjonen kan vera kvantitativ,
t.d. haustkorn (Dennis 1984). Da vert blomstringa fremma av
1&g temperatur. Oftast er 0-5°C mest effektivt 1 vernali-
sering, men "Petkus® rug vert velvernalisert ved temperaturar
pd -3 til 9°C, medan ein Japansk reddik (Raphanus sativus)
kravde 0°C (Leopold & Kriedemann 1975). Artar med nemnande
vernaliseringskrav md ha 4-6 veker ved l&g temperatur.

Vernaliseringa kan verta oppheva av heog temperatur. Ein dag
ved 356°C var nok til & avvernalisera haustkorn. Varm lagring
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av stikklauk fgre utplanting tener til & avvernalisera han
(Leopold & Kriedemann 1975).

I somme fleirdrige gras fr& nordlege omr&de (vanleg raigras,
hundegras og engrapp) og i haustrug kan anten l8g temperatur
eller kort dag gi vernaliseringsverknaden. Dette har stundom
vorte kalla kortdagsvernalisering, men no vel ein heller &
kalla det primarinduksjon. Etter denne primzre induksjonen
krev plantane lang dag for & utvikla blomsterstand og blgma
(Heide 1980). '

Plantar som skal overvintra, m& herdast for & +tola frost og
verta sterkare mot andre vinterp8kjenningar som isdekke og
soppldtak. Herdinga krev energi anten fr& fotosyntesen eller
reservar. Det forste steget i herdinga skjer ved temperatur
kring 2°C, og det set plantane i stand til & tola litt frost,
men berre f& gradar under frysepunktet. P& dette stadiet
stoggar cellestrekkinga, vassinnhaldet minkar, tilgangen pa
ATP aukar og det same gjer konsentrasjonen av enkle sukker-
artar, visse aminosyrer og vassloyselege protein.

Det andre steget i herdinga byrjar ved temperatur mellom 0 og
-3°C. Da vert det nedgang i innhald av flyktige fosfolipid
og fleire endringar i enzyminnhald og membranar. Det tredje
steget i herdinga, som delvis kan falla saman med det andre,
tek til ndr lengre frostperiodar feorer til delvis dehydrering
av cellene. Da oppn&r plantane sterst frostherdsle. For &
verta fullstendig herda mot frost treng plantane helst
samanhangande frost (-2 til -3°C) i opptil eit par manader,
avhengig av véret (Gusta 1986).

I motsetnad til trevorne vekstar har ikkje urter noka djup
kvile, og del kan +ta oppatt veksten om vinteren om tilhova
tillet det. I mildvér vert plantane avherda, og dei toler
mindre pakjenning seinare. I middel for tre timoteisortar
var avherdinga fullstendig etter tre dagar ved 16°C. Jamvel
4°C 1 ei veke var nok +til & ta mesteparten av frostherdsla
utor dei (Sjeseth 1971).
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N&r plantar er velherda og i fysiologisk ro, kan dei tola
etter mdten 1l8ge temperaturar. Dei temperaturane som drap
50% av plantane, var 1 fryseforsgk av Sjsseth (1969)
folgjande. Variasjonen kjem av at det vart nytta fleire
sortar av kvar art.

Art °C

Timotei -15 til -20
Engsvingel -12 " -15
Hundegras -13 " -16
Fleir&rig raigras -11 " -14
Raudklgver -8 " =10
Alsikeklgver -7 " -9

Geisler (1980) nemner -25°C for haustrug, -20°C for haust-
kveite, -12°C for haustbygg og -7°C for bete som grense for
frosttoleranse hos herda plantar i fysiologisk ro.
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5.  DAGLENGD

5.1 GEOGRAFISK 0G ARLEG VARIASJON

Daglengda varierer nesten ikkje gjennom &ret p& ekvator og
monaleg i veksetida p& heogare breiddegradar (fig. 5.1). Det
falgjer av dette at daglengda er ein sterkare styringsfaktor
P& middels og hggare breiddegrad, og truleg er ho meir vanleg
som fysiologisk signal for plantar der (Leopold 1964).

Belen 0°

Naralal 58°27
Sle/rhser 64° 1
Alla 69°58’

Feb. lAwil June Aug. Oct. Dec. J * AN 4 N 7 T A S 0N D

Figur 5.1. Yenstre: Tid frA& soloppgang til solnedgang pa
ymse breiddegradar p& nordleg halvkule (Leopold
1964). Hogre: Dagbogen fr& soloppgang til
solnedgang 1 Mandal, pA Steinkjer og 1 Alta
gjennom Aret. Det er rekna med astronomisk
horisont, og tidsforskyvinga ra grunn av
refraksjon er teken med. Kurvene er dregne med
tjukkare strek gJennom teoretisk veksetid
(dggnmiddeltemperatur over 6°C) for kvar stad
(Etter data hos Brahde 1970).

Daglengd, ogsh kalla fotoperiode, er det tidsrommet av kvart
dogn da lysintensiteten er hog nok til & gi daglengdreaks jon-
ar hos plantane. Blomstringsinduksjon kan skje 1 lys ned til
mellom 0,1 og 1,0 1lux. Fotoperiodisk styring av vekstavslutn-
ing hos bjerk er funnen & krevia frad 15 til 500 lux glede-
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lampelys ved nattemperatur p&8 13°C (H&bjerg 1972). P& ca. 50°
nord (Frankfurt am Main) er 1lyset fr4 skyfri himmel etter
solnedgang m8lt til desse verdiane i lux (Bullrich 1948):

Skydekke SOLH®OGD

(10-delar) 0° -4° -8° -12° -16°
0-2 550 15 0,19 0,0047 0
3 - 8 420 13 0,18 0,0048

9 -10 75 1,4 0,083 0,0010 0

I fjellet er lyset noko sterkare enn det ovannemde, om lag 20
prosent i 1000 m o.h. (Dirmhirn 1964).

Det er fleire og til dels uklare definisjonar av n&r skym-
ingstida byrjar om morgonen og sluttar om kvelden. Den
astronomiske skymingstida reknar ein for slutt ndr sola er
16" under horisonten. Da minkar'ikkje nattlyset meir nér sola
g&r ned. Det er hallinga til solgangskurva ved oppgang og
nedgang som avgjer lengda av skymingstida (fig. 5.2). S&leis
aukar ho mot nord, ndr det ikkje er midnattssol, og varierer
med &rstida. Elles vert skymingstida stuttare der horisonten
er hog, og skydekket werkar &g til innkorting.

- Figur. 5.2.
P Lengda av morgon-og kveldsskym-
ing i sum kvart degn for stader
/80 1 ré 58, 64 og 70° N gjennom &ret.
Skyminga er her definert som tid
mellom ndr sentrum av solskiva
ster e stdr 4° under horisonten og @vre
\\\\_/////\\\ kant av henne ligg i horisonten
(Etter data hos Mohn 1908).
SPesrrbser Aaios

J A ¥ AN 7 7 oas o0 ¥

Ogs& lys fr& ménen kan vera sterkt nok til & verka pa
formskapande prosessar hos plantar. I felgje Bullrich (1948)
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er globalbelysninga 1 1lux slik ved fullmdne og varierande
skydekke:

Skydekke i 10-delar: 0-2 3-8 9-10
Manehggd: 60° 0,68 0,31 0,10
40° 0,39 0,25 0,08
20° 0,15 0,10 0,04

Den spektrale fordelinga av minelyset er ikkje nemnande ulik
den til solstr&linga (Sauberer & Hiartel 1959).

Lengre dag kompenserer for mindre innstriling pd grunn av
l&gare solhegd i nord (fig. 5.3). Mellom klokka 8 og 18, har
Alta om lag 15% mindre innstrlling ved ytterkanten av
atmosfzren enn Mandal, men 1 resten av dggnet har Alta 2,5 s&
mye. For heile dggnet er ekstraterrestrisk innstriling om lag

den same pa dei to stadene.

Wm2 Figur 5.3.
1000 | Ekstraterrestrisk stréling
mot horisontal flate ved
1 Mandal (opne soyler) og
800 | Alta (fylte seyler) til
vmse tider 1 degnet 22.
jJuni. Solarkonstant sett
600 | til 1360 Wm 2 og solhegder
frad Brahde (1871).
400 |
200}
- ‘ ﬂ % 3

T 18 20 22 o4  Klokka

Innstrélinga ved Jjordyta vert modifisert av lengda p& vegen
glennom luftlaget og av skydekket. I sum for Juni er inn-
stridlinga ved Kristiansand om lag 173 kWhm 2 og 1 Karasjok om
lag 144 EWhm 2 (Olseth & Skartveit 1885).
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5.2. BIOLOGISKE VERKNADER

5.2.1. Fenologisk utvikling

Ved sida av temperaturen er daglengda den viktigaste ytre
faktoren som paAverkar utviklingsfarten. Hos kornartane vére
forer lengre dag til at plantane bruker kortare tid pé
tidlege utviklingsfasar; og 1 den aller =siste mogningsfasen

kan lengre dag se=inka utviklinga (fig. 5. 4).

-4

S : R

g T L)

= o S =1 = 2

b 2 E = 2 12
= ol 3 = 2 Y g = é
S Z g =
— ANGELICA o g =]
Z 06 ARGENTINA = H
S L~ CONDOR i

[y L—s DUHTI ' i

cu 08t —TITUS

S —poL

Figur 5.4, Del av variasjonen 1 utviklingasfart som vart

forklart av daglengd (opne seyler) og tempera-
tur (fylte seyler) i eit forsek med havre ved
fem konstante temperaturar fr& 9 til 21°C og
12, 16 og 24 timars dag. SthAande seyler tyder
aterre og hangande soyler mindre utviklingsfart
ved aukande daglengd og temperatur. Relativt
m&l for faselengder langs den vassrette aksen
(Bleken og Skjelvag 1986).

Varmesumregelen (kap. 4.2.4) er ikkje gjeldande over dagleng-
der, for di daglengda ogs8 verkar p& utviklingafarten (fig.
L5 I 1) I
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d
d 3 (t-t)
| .’_’__/\”/—012
160 1 1600 1 tb' - 0,9'6
: ;
120 200 e 1
_ tp=-08°C
r—-—\/.———" 24
80 1 gop{ tor-19°C
16
40 1 24 400 1
3 f 15 8 2 °C 9 2 15 #® A °C
Figur 5.5. Yenatre: Tal dagar (d) fré& sfing til skyting

hoa "Titus’  havre dyrka ved 12, 16 og 24
timars daglengd og konstant temperatur. Hgegre:
Varmesum for same plantane som 1 venstre
figuren (Bleken & Skjelva8g 1986).

I Trondelag har korn mindre krav til varmesum i degngradar
enn det har for & néd mogning pd Austlandet. Same sortane vart
brukte 1 begge landsdelane (Eikeland 1936).

Kveite Havre Bygg
Austlandet 1550 1530 1330
Trendelag 1500 1415 12756

Etter som utviklingsfarten er ein funksjon av b&de daglengd
og temperatur har ein laga ein fototermal indeks for den
samla verknaden (fig. 5.6). Denne indeksen er produktet av
varmesum og daglengd. Variasjonskoeffisienten gjekk ned til
3,9% for indeksen mot 16,9% for varmesummen og 20,0% for tal
dagar fr& spiring til mogning.
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d Figur 5.6.
Tal dagar, varmesum og

%01 varmesum x daglengd

o for perioden spiring-
#0 2 tih mogning av "Marquise”

:%m kveite dyrka p& ymse
130 40000 stader i Amerika fré&

32000 19 til 64°N. Varia-

sjonskoeffisient for
kvart uttrykk.
Daglengd i middel for
prerioden (Nuttonson
1948).

8

" % # % ® 1 7 ® 8§ A

Dette er wutvikla vidare til ein omstendeleg modell for
fenologisk utvikling som funksjon av daglengd og dag- og
nattemperatur (Robertson 1968). Modellen tillét krum reaksjon
p& alle tre drivvariablane og nyttar treskelverdiar for alle,

N | | T | 1 L a2 1 43 P
JUNE JULY AUG SEPT oCcT NOV DEC

Figur 5.7. Fenologisk utvikling hos "Marquise” kveite i
Buenos Aires forklart ved modellar utvikla i
kanadisk taltilfang. BMTS = biometeorologisk
tidsskala og BTS = biologisk utviklingssteg.
BMTS = 0 svarer til BTS = P = s8ing. E =
spiring, J = byrjande strlstrekking, H =
skyting, S = mjukt deigstadium, R = mogning. O:
observerte tidspunkt, v.: tal dagar etter
kanadiske middelverdiar, ---: varmesummodellen,
........ : Nuttonsons modell varmesum x dag-
lengd,—: BMTS-modellen (Robertson 1968).
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og han har vist seg & kunna forklara utviklinga godt i
uwavhengig taltilfang (fig. 5.7).

Somme plantar har krav til to-stegs induksjon for & skifta
fr&d vegetativ til generativ fase. Ofte kjem den primezre
induksjonen pd grunn av 1l8g temperatur, Jjf. vernalisering,
men somme artar eller gkotypar har eit samtidig krav til kort
dag, t.d. engrapp, hundegras og strandsvingel. Hos bladfaks
er det eit sarskilt krav til kort dag for & gjennomfora
primzrinduks jonen (Heide 1984). Den sekundzre induksjonen og
utviklinga av blomsterstanden krev deretter lang dag.

5.2.2. Morfologisk utvikling

Strekkingsveksten hos langdagsplantar vert stimulert av
lengre fotoperiode, men av di cellestrekkinga raskare tek
slutt, vert gjerne den endelege plantehogda, bladstorleiken
03b. mindre hos plantar som veks i lang dag.

I fleirdrige vekstar vert vekstavslutning og ferebuing til
herding sterkt styrt av daglengda (HAbjorg 1978). Nordlege
gkotypar stoggar veksten ved lengre dag enn serlege. Dette
har ogs& komme klart til uttrykk i hfavling av timotei. Etter
forsteslitt 14. juli minka h&avlinga 30. september med 13
kg/daa for kvar grad lenger nord opphavsstaden &t sorten var

Figur 5.8.

g

H&avling 30. september
etter forsteslatt 14. juli
av timoteisortar med opphav
r& ymis breiddegrad og
dyrka p& Voll ved Trondheim
(Foss 1968).

kg hey pr. dekar
g 8




67

(fig. 5.8). Dette tyder ikkje at nordlegare gkotypar assimi-
lerer mindre karbondioksid, men heller at dei nyttar assimi-
lata til & leggja opp reservar framfor til strekkingsvekst.

Ein szrskilt stimulerande verknad av lang dag pi terrstoff-
produks jonen i kortvarigare forssk er p&vist hos timotei,
hundegras, bladfaks og engrapp. Det er klart at stimuleringa
har med bladstrekkinga i den vegetative veksten & gjera, og
at gibberellin verkar med. Det er ikkje klart i kva monn
nettoassimilas jonsraten er pdverka (Heide et al. 1985).
Stimuleringa av terrstoffproduksjonen ved lang dag kompen-
serer for fleire gradar lagare temperatur (Heide 1985).
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6. VIND

6.1. Allment

Ein Jluftstraum vert bremsa nazr overflater p& grunn av
friksjon. Ved yta er sneggleiken null, og overgangssona med
redusert vindstyrke vert kalla grensesjiktet. Diffusjon av
gassar og varme mellom blad og omgjevande luft rettar seg i
ein viss monn etter tjukna p& og tilheva i dette grense-
sjiktet (fig. 6.1). Ved 1&g vindstyrke er grensesjiktet
tjukt, i stille luft nokre mm (Larcher 1976), og vassdamp og
karbondioksid f&r lengre diffusjonsveg. Nar vindstyrken er
storre, vert grensesjiktet tynnare; s& godt som borte i sterk
vind. Transporten av gassar og vatn vert ogsi letta om
luftstraumen nxr bladyta er turbulent. Elles m& nemnast at
vind er ein viktig faktor for spreiinga og veksevilkara At
rlantepatogen.

Figur 6. 1.

Skifte fr& lami-
nert til turbu-
lent grensesjikt
(Grace 1978).

| Laminar flow | ' Turbulent flow |

Distance from leading edge —

Vindstyrken 1 hegda =z (Vz cms-1) kan uttrykkjast ved
likninga:

v = "% 1 B (6.1)
k Z0

der: Vx er friksjonssneggleik, cms-1, som varierer fr& t+.d.
16 p& glatt is til 45 over tett, 10 cm hogt gras; k er von
Karmans konstant, ca. 0,4; 2z er hogda i cm; zo ruleikslengda,
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som kan variera frd 0,001 cm p8 glatt is til 2,3 cm i tett,
10 cm hegt gras (Aslyng 1968). Over ein plantesetnad vert

profilet forskove slik at likninga kan skrivast:

Vy; = Vx in 2 ~ d

k z0

(6.2)

ndr z 2 (zo + d), jf. fig. 6.2.

Hejde Figur 6.2.

Vindstyrkeprofil over
berr mark og over ein
rlantesetnad med hggda

h. 20 + d er den
Ubevok effektive hegda av
evokset grada. Over den

effektive hogda er
luftstraumen turbulent
(Aslyng 1968).

Vindhastighed

Hejde
Bevokset
Almmeee - + - -
1t’,, ]

——ﬂ{-_-- - -
......... N i Zo

d

/]

Vindhastighed

Eit blad n#r toppen av eit velutvikla bladverk er sjeldan
utsett for sterkare vind enn 3 ms-1 enda 1 sterk kuling, om
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lag 17-20 ms-1. Oftast er vindstyrken der mellom 0 og 1 ms-1,
og inne i bladverket enda mindre (Grace 1976).

I veksetida er vinden gjerne sterkast om dagen (fig. 6.3).

ms- Figur 6. 3.
— Degnvarias jon i
—ed middels vindstyrke 1
2 I \\ juni 1988 p& Volle-
/ \ bekk, As (upubl.).

0 2 4 6 8 10 f2 # 16 1 20 22 24 KLOKKA

6.2. BIOLOGISKE VERKNADER
6.2.1. Diffusjon av COz og vassdamp

Verknaden av vind p& fyasiologiske ovringar hos plantar er
samansett, for di fleire mekanismar vert plverka samstundes.
Grenses jiktmotstanden minkar nér vindstyrken aukar, og dette
kan fera til auka fotosyntese, om vasstapet ikkje vert for
stort (fig. 6.4.). Tjukna p& grensesjiktet minka jamt med
vindstyrken og grensesjiktmotstanden 1likeins, men total-
motstanden auka p& grunn av at spalteopningane etter kvart
lukka, szrleg ved 1&g luftréme.

Vinden p&verkar i alle heve tilfersla av COz til plante-
setnader (fig. 6.5). Ein stille, men solrik dag n&dde COz2-
konsentras jonen midt i bladverket p& ein mais8ker ned 1 70%
av middelkonsentrasjonen p8 300 ppm, medan han ein vindrik
dag 1&g omkring 90% av midlet (Uchijima 1970).
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I8¢ Figur 6.4.
50%
T or Verknad av vindstyrke p& grense-
H 65% sjiktmotstand (ra), tjukna av
sk 80% grenses jiktet (6) og foto-

synteseraten ved 50, 865 og 80%
1 1 : : relativ réme, 256°C og 400 Wm-2
5T hos agurk (Cucumis sativus) (Fré
Grace 1976).

8 (mm)

25r 80%

65%

10 50%

increment (mg dm ~2h"')

1 i

I J
05 10 L5 20
Wind-speed (ms™')

‘Figur 6.5.
350
COz-konsentrasjon ved top-

ren av ein maisfker ein dag
med stilt vér og ein dag

300 med vind (Uchijima 1970).

[co,], ppm

250 -

LAI= 4.2

1 I 1 1 ! 1 ] 1
6 8 10 12 14 16 18 20

Time of day

COz-diffusjonen er helst sterkare styrt av diffusjonsmotstand
i spalteophingar og bladkjgtt enn av den 1 grensesjiktet.
Det m& ikkje tolkast som om grensesjiktmotstanden er uviktig,
for han er 1 alle heve ein del av samla motstand. Likevel
vil det vera slik at det helst er hos blad med liten intern
motstand at vindstyrken phlverkar fotosyntesen, medan COz-
assimilasjonen er 1lite eller inkje pAverka hos blad med stor
intern motstand (Grace 1976).
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Figur 6.6.

o
9

- Utrekna transpirasjon ved ymis
innstréling, spalteopningsmot-
stand, rs, og varierande grense-
sjiktmotstand, ra. Minkande ra
svarer til sterre vindstyrke.
Mettingsdefisit p& 8 mb og luft-
temperatur 15°C (Grace 1978).

Transpiration rate (ug H,0 cm 2§}

N ol O o ~N o W

o

H=250Wm2

N WD 00 N O WO
T

Transpiration rate (xg H,0 cm™2s™")

i 1 1 J
0 100 200 300 400

rp (s m™)

Fordampinga fr& eit blad rettar seg etter energitilgangen og
mettingsdefisiten 1 1lufta. Verknaden av vind er samansett,
for di han verkar pl bAde varmehushaldet, grensesjiktmot-
standen og indirekte gjennom opning og stenging av spalte-
opningane (fig. 6.6). N&r energitilgangen er liten, H = 10
Wm-2, aukar transpirasjonen med fallande grensesjiktmotstand,
ra, dvs. med aukande vind, men auken er nemnande berre nér
spalteopningane er opne, eller n&r rs er lag. Nar energi-
tilgangen er sterre, H = 250 Wm 2, minkar transpirasjonen med
aukande vind i fall spalteopningsmotstanden er stor. Berre
ndr han er liten, aukar transpirasjonen med vindstyrken.
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Utrekningane ovanfor kan tilpassast heile grgder. Figur 6.7
syner at 1liknande samanhengar som for enkeltblad finst.
Figuren syner ogs8 at fordamping fr& fri vassflate aukar med
vindstyrken ved alle nivd av innstr8ling, medan dette
varierer 1 ein plantesetnad alt etter spalteopningsmot-
standen. N&r han er 1&g, aukar transpirasjonen med vind-
styrken. NA&r spalteopningsmotstanden er middels

(rem 2 100 =sm 1), p8verkar vinden ikkje transpirasjonen

sterkt. Han aukar 1litt med vinden ved 18g innstr&ling og
minkar litt ved heg innstr&ling. N&r spalteopningsmotstanden
er stor (rem 2 400 sm~ 1), minkar transpirasjonen med vinden,
sazrleg ved heg innstrlling.

T T T T

7en =0

(Open water
surface ) -

Transpiration rate (ug H,0 cm™25~')

T T T T - 10.8
d
i 1 o7
H=400Wm? | 11
N ren=20sm™ | 1 106 _
L : dos o
L T
Joa €
L L E
=100 <
8r 200 ([ —  1{ 1% 3
o J - <4 F 2
X =400 102 2
ar =400 1 _ 1
/ 01
2./. L 4+ 4
1 ! ! ! 1 1 R W 1 L 1 n " i o J Joo
O 10 20 30 40 50 O 10 20 30 40 50 O 10 20 30 40 50
Boundary layer resist K (sm™")
Figur 6.7. Utrekna fordamping fr& grede ved ymis inn-

str8ling (H) og spalteopningsmotstand (ren) som
funksjon av grensesjiktmotstand (ra) i blad-
verket. Fordamping ogs8 frad fri vassflate.
Mettingsdefisit p& 8 mb og lufttemperatur pa
16°C (Grace 1976).
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Vind verkar som nemnt p& varmehushaldet, og figur 6.8 viser
at temperaturen hos enkeltblad fell med aukande vindstyrke.
N&r det ikkje er innstrlling til bladet, kan bladet f&
tilfort varme fr& lufta, og litt meir ved storre vindstyrke.
Jf. elles kapittel 1.

Figur 6.8.

¢ Bladtemperatur hos Cryptomeria
% jJaponica som avvik frad luft-
s 5t temperatur, 20°C, ved ymis
3 innstr8ling og luftré8me p& 60%
$ (Grace 1976).
g Wm2 *
3
A 27

o ;‘(l)se

2 3 4

Wind-speed (m s™')

6.2.2. Torrstofftilvekst

Forsek 1 vindtunnel har vist at ein vindstyrke p& 0,7 ms-1
sette ned den relative tilvekstraten s& mye at det vil g& ut
over den endelege avlinga. Storleiken av blada i heve til
torrvekta gjekk ned, og da hjelpte det ikkje om netto-
assimilasjonsraten suka noko heilt til vindstyrke 1,7 ms-1,
Andre forsek i1 lusern, tomat og klever har synt liknande
resultat, men del fekk storst relativ avlingstilvekst alt ved
0,3 ms-1, Skort pd samband mellom vindstyrke og tilvekst i
vasskultur er tolka som uttrykk for at plantane ikkje greidde

vassforsyninga i sandkultur, nfr vindstyrken auka mye (fig.
6.9.).
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Figur 6.9. Verknad av vindstyrke p& tilvekst, bladareal og

nettoassimilasjonsrate hos nepe i sandkultur og

raps (fylt +trekant) og ert i vasskultur (Fr&
Grace 1976).

6.2.3. Vindslit

Blad f&r skadar i epidermis berre p& grunn av den rersla
vinden ferer til. Lagare diffusjonsmotstand i kutikula er
mélt som felgje av at blad har vore utsett for vind, og
vasstapet fr& bladet har vorte sterre (fig. 6.10).

3 loop Figur 6.10.

£ oo} Verknad av & wutsetja blad av
§ ! \ﬁﬁ**~§== strandsvingel for vind p& 1 ms-1
S ol (opne symbol) og 3,5 ms-1 (fylte
e i : symbol) 1 36 timar fore m&linga
3 ol av vassinnhald hos bladbitar i
& veik luftstraum (Grace 1976).

3640 66 80
Time ( min)
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Plantar vert ogs8 utsette for wvindslit ved jordfokk.
Jordpartiklar tek jamt til fyka nfr vindstyrken n&r 10 ms-1.
Dette er elles avhengig av jordr&men, ruleiken p& jordyta og
strukturstabilitet. Jord med einsarta partiklar p& 0,10-
0,15 mm er mest utsett for vinderosjon, 4-5 ms-1 i 15 cm hegd
er nok til & setja erosjonen i gang (Aslyng 1968). I tobakk
er vindslit p& blada ein kvalitetsfeil.

6.2.4. Ymse verknader

Storre skadar p& plantane som bladtap o.1. far ein helst ved
storre vindstyrke, 8 ms-1 og meir. Det er elles skilnader
mellom artar i toleevne. Pmtolige plantar reagerer gjerne
negativt p& vind over 2 ms-1, medan dei meir toluge kan greia
5-6 ms-1.

I plantedyrkinga er det elles mange verknader av vind som
raverkar vekse- og arbeidsvilké&ra: spreiing av plantesjuk-
dommar og skadedyr, oppterking av jorda og terking av avling,
vinderosjon, pollenspreiing og fresetjing hos vindfrearar.

Vind er den fremste, ytre faktoren som valdar legde, men ogsé
regn spelar ei viktig rolle. Ein legdingsindeks for korn er
ntarbeidd slik:

LI = 12W/uM (6.1)

der: 1 er strl@lengda, W friskvekta av skottet, w torrvekta av
strfet og M den krafta som trengst for & bryta stréet i ein
standardisert test (Grace 1976). Sproyting med vekst-
regulatorar reduserer 1 og aukar strAdismeteren og vegg-
tjukna. Akset fangar opp 50% av heile vindkrafta som 1ligg i
byggplantar, medan det tek opp berre 10% hos kveite. Regn
fremmer legde ved at den kinetiske energien bgyer stréet, og
vatnet auvkar W i legdingsindeksen (Grace 1976).
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Ved & setja eit tett livdarhegn opp mot vinden vert vind-
profilet med grensesjikt mot jorda skipla, og ein far ei evje

straks bak 1léet. Litt

P& grunn av den sterke
hegn med opningar betre
storste, samla verknaden
Holprosent under 35 gir
holareal er funne & vera

lenger unna vert det eit omr&de med
turbulent streyming og nedsett vindstyrke (fig. 6.11).

evjedanninga
til praktisk
fekk ein ved

bak eit tett le hover
bruk (fig. 6.12). Den
ein holprosent p& 36.

fare for kverveldanning, og 35-50%
‘hoveleg for jordbruksvekstar.

Vo
5

= | 1

5 2

£ 3

O
Horizontal distance
Figur 6.11. Luftrersler omkring

eit kileforma le (svart

trekant) og vindprofil der styrke og retning er
synte med pil. 1: uskipla grensesjikt, 2: le-
réverka omride, 3: omrlde med reetablering av
grensesjikt, 4 og 5: blandingsomrfde, 6:sthande
evie, 7: ytre luftstraum (Fr& Grace 1976).
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50
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Shelter (%)

O

Distance from windbreok (4)

o] 10 20 30

40

Figur 6. 12.

Verknad av holareal i
léet (0-72%) pA vind-
styrken 0,4 h over
bakken og i ymis
avatand ph léet som
hadde hegda h (Fré&
Grace 1976).
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Folgjene av nedsett vindstyrke bak léet er fleire (fig.6.13).
Vinden blés med full styrke alt fr& om lag 20 gonger lehggda,
og det er svart sjeldan at verknaden pd lufttemperaturen er
méleleg lenger unna. I middel for deognet reknar ein jamt med
1°C hegare lufttemperatur bak 1léet, men 1 sjeldne hove kan
det verta 3-4°C. Dei storste temperaturutslaga om dagen kan
vera 4-5°C, medan det om natta kan komma opp i 1-2°C lagare
temperatur enn utanfor léet. Utslaget 1 nattemperatur er
stuttvarigare enn utslaget i dagtemperaturen. Jordtempe-
raturen vert alltid 1litt hegare. Tilfersla av karbondioksid
vert helst noko nedsett med vindstyrken, men det kan verta
vege opp av andre verknader.

Forholdstal.
1wk PGES | L
) . afgredeudbytte
—ep .
vindretning vandreserve i jord
120 lufttemperatur, dag
jordtemperatur, dag
1 L
——100 —t— t 1 1 1 J
vind: 7 5 10 5 25— @
hastighed lufttemperatur, nat
80
fordampning
afstand fra lzhegn i
60 }— antal gange hegnets hejde.
vindhastighed
0 MINDSKES | L&

Figur 6. 13. Skjematisk framstilling av verknader av 1é pd
klimatiske faktorar og avling (Fr& Olesen
1979).

I danske forsek over ein tiArsperiode har ein funne desse
tala for nedgang i1 potensiell fordamping i ymis avstand fr&
1éet (Olesen 1879).

Avstand 1 lehsgder, h 2 5 10 30
Nedgang, prosent 25 20 10 0
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Ei mindre potensiell fordamping har ogs& spegla seg av i det
aktuelle vassforbruket og vassinnhaldet i jorda, slik at
torken har vorte utsett (Olesen 1979).

mm vatn i 0-60 cm

Dag I le Utan le
25. mai 107 106
2. Jjuli 52 43
19. juli 6,7 5,1

Leforsek med nesten alle vanlege jordbruksvekstar i Europa og
Nord-Amerika har i middel for nokre A&r s& godt som alltid
gitt avlingauke for 1le, men det er stor variasjon mellom
artar og stader (Grace 1976). P& Jylland har varkornavlingar
i middel for 37 forsek auka med 6% i middel for omr&det 1 til
20 gonger lehogda. I avatandar p& 0-5 gonger lehogda var
avlingsauken over 10% og fr& 15 til 20 gonger lehogda var han
2%. I 68 forsek med andre artar var middels avlingsauke
slik: haustrug 4%, bete 15%, kAlrot 6%, potet 9%. I gras,
klever og lusern synest avlingsauken & vera storre enn hos
korn og rotvekstar (Olesen 1979).

I Russland har ein stundom fAtt sterst avlingsutslag for le i
torre &r, men det kjem helst av at léet har fanga sng som har
hjelpt p& jordré&men. 5lik "léeffekt” er kjend ogs8 her i
landet fr& skigardane p& Lesja (Vigerust et al. 1969). Der
ein i1kkje har slike spesielle léeffektar, er utslaget for le
vanlegvis sterst i1 vAte &r (Grace 1976). I Danmark har ein
den reynsla at betra vasshushald i le f&r ein ikkje verken i
dei aller torraste eller i dei vAtaste &ra (Aslyng 1968).

Verknadene av le er ikkje alle positive, trass 1 den gene-
relle avlingsauken som jamt er pAvist. Léet kastar skugge, og
om véren seinkar det oppterking, attdt at sneen helst ligg
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lenger. I veksetida minkar innstr8linga til plantane og

tilfersla av CO2 vert litt mindre p& grunn av mindre rorsle i

lufta. I visse hgve, ved tett le som er uhgveleg plassert i
hallande lende, kan ein f& samla kaldluft +til frostlommer
(Olesen 1979). Mogninga hos korn kan komma nokre dagar

seinare nett inntil léet (Thue-Hansen & Skjelvdg 1987).

Infeks jonsfare og utvikling av sjukdommar aukar gjerne som
foelgje av mindre vind og steorre luftrdme i plantesetnaden
(Geisler 1980). Insektpopulasjonar, s#zrleg bladlus, byggjer
seg ofte opp 1 livd (Grace 1976).

Ein smal teig 1langs lehegnet skil seg fr& storparten av
jordet, og det byr p& praktiske vanskar bdde 1 jordarbeiding
og hausting. Sjslve léet tek 2-3% av arealet. Trass i

slike ulemper er avlingsutslaga jamt positive.

I hagebruk med varmekjzre og emtolige kulturar er le svart
verdifullt. Da vert i mange hove gitter, gjerde eller andre
eittérige greder brukte som legjevar (Olesen 1982). Le-
verknader kan ogs& vera viktige for wutnyttinga av narings-
tilgang. Vindtunnelforsek med strandsvingel gav ein avlings-
nedgang p& 20% for auke i vindstyrken fr& 0,6 til 3,5 ms-1,;
men berre hos plantar som fekk rikeleg nitrogentilgang.
Verknaden var mye mindre hos plantar utan god nitrogen-
tilgang. Dette kan tolkast som at le er sazrleg viktig for
utnytting av veksevilk&ra i intensiv dyrking med god nzrings-
tilgang (Grace 1976).
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1. KARBONDIOKSID

7.1. KJELDENE OG KRINSLAUPET

Karbonmengdene 1 verda er
folgjande i 1010t C (Larcher

Atmosfaren
Hydrosfazren
Ferskvatn
Hav, overflatevatn
Hav, djupvatn
Litosfaren
Kol og jordolje
Fjell
Landorganismar, biomasse
Havorganismar, biomasse

rekna
1976):

Organisk avfall og 1 jorda

Botnfall og havsediment

Samla utgjer dette om lag 26.1015t karbon.
0,05% organisk bunde. Snautt 2/3 av dette er

til

&

7

2

5

vera om lag som

0

5
0

3.450

4
>

750
2.500.000

0
1

71
300

Av dette er om lag

torv og jordolje, snautt 1/3 1 organisk avfall og om

bunde i kol,

lag 4%

er bunde som biomasse. Av biomassen tel landplantane for

Figur 7.1.

matisert form (Larcher 1976).

Karbon- og oksygenkrinslaup p& jorda i skije-
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storparten, og av fytomassekarbon ligg meir enn 3/4 i skogar.
I hav og ferskvatn finst 0,14% av alt uorganisk karbon som
HCO3-, CO3-- og 1lgyst CO2. Storparten er i djuphavet. I
atmosferen er det om lag like mye karbon som i ferskvatn og
overflatelaget av hava til saman. COz i overflatevatn stéar
stadig i intens utveksling med CO2 i lufta (fig. 7.1).

S

328+

d

~

2% o
i

7

o
N
w
»
v =
a__,
e
e,

o
n
w
bt PR A

Atmospheric CO, Mole Fraction (ppm)
w w w
I B .

4,,
R S
-
L
L gy
<
°o

,

‘L“r*‘**—-r———'b—fﬂ< B e S AN G S S AU L S

1957 1958 1959 1960 1961 1962 1963 1964 1965 1966 1967 1968 1969 1970 171 1972
Year

€02 (PPM)
-
w
7]

1973 1974 1975 1976 1977 1978 1979 1%96@ 1981 1962 1983
YERR

Figur 7.2. Pvast: M&nadsmiddel av karbondioksidinnhald i
lufta ved Mauna Loa, Hawaii, fr& 1958 til 1972
(Keeling et al. 1976). Nedst: M&nadsmiddel av
karbondioksidkonsentrasjon i 1lufta ved Barrow
(Alaska?) (BRW), Mauna Loa, Hawaii (MLO), Samoa
i Stillehavet (SMO) og Sorpolen (SP0O) fr& 1973
til 1983 (WMO udat. ).
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Arleg vert om lag 6-7% av CO2 i atmosfzren bunde i fotosynte-
sen. Om lag ein tredel av dette g8r +tilbake ved anding hos
plantane sjslve, og 0,1% vert sedimentert eller lagra som
torv. Resten vert nytta av heterotrofe organismar (Larcher
1976).

Dei siste 30 A&ra har CO2-konsentrasjonen i lufta auka med
0,4% per &r (fig. 7.2), og det siste hundrefret har auken
vore om lag 156% (WCP 1981, WMO udat.). Av den totale COz2-
produks jonen fr& anding, brenning av kol og olje, skog- og
przriebrannar og frad fjell m.a. ved vulkanutbrott, utgjer
brenninga av fossilt brensel og naturbrannar kvar om lag
1/30. Resten kjem stort sett frd anding (Geisler 1980). Den
auken som no skjer, vert +tilskriven brenninga av fossilt
brensel. I industriomride er det t.d. m&lt opptil 500 ppm CO2
i utelufta (Larcher 1976), og det vert rekna med at auken i
atmosferisk COz fr& 1958 +til 1978 svarer til 55% av COz-
produks jonen ved brenning av fossilt brensel (WCP 1981).

7.2. ASSIMILASJONEN

Jamvel om bruttoassimilasjonen ikkje tek ut meir enn 6-7% av
CO2 i heile atmosfzren per &Ar, forer det til Arstidssving-

300k 0800 | 0755 | 1055 | 1400 | 1555 |1755  Time of doy Figur 7.3.
- 1\

Karbondioksidkonsen-
-~ PP — Qe m oo o trasjon til ymse tider
_ pr& dagen i ein mais-
Heian! &ker med 6,42 plantar
crop m-2 og LAI = 4,48 (Fra

Zelitch 1971).

200}

Height, cm

100

Ot ottt ettt b
295 305 270 280 265275 275
285 295 255 265 265 285

CO, Concentration, ppm
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ingar i konsentrasjonen (fig. 7.2). P& den nordlege halvkula
er COz-konsentrasjonen 8 ppm l&gare om sommaren enn om vin-
teren. P& den sorlege halvkula er skilnaden 2 ppm (Larcher
1976).

I og over plantesetnader er degnvariasjonen i karbondioksid-
innhaldet monaleg (fig. 7.3 og 7.4). Om morgonen er konsen-
trasjonen hsg nede i plantesetnaden p& grunn av anding i jord
og plantar. Turbulens som fglgjer med soloppgang, ferer CO2
utor bladverket og i alle fall 100 m opp i lufta over.
Konsentras jonen minkar mest utetter dagen der bladverket
fangar opp mesteparten av str8linga, og det skjer ei til-
forsle av COz2 fra lufta over plantedekket.

Figur 7. 4. Karbondioksidkonsentrasjon i lufta (T.P. =
tusendels volumprosent) i ymis hegd over jord-
bruksareal ved Freising (0,5 m over jordyta i
potetlker). Middel av 10 mAlingar mellom 20.86.
og 1.8, 1952 (Huber 1952).

Dei mengdene COz som kjem fr& andinga i Jorda, varierer mye
alt etter plantesamfunnet. Geisler (1980) gir desse tala for

ymse samfunn:

mg COzm2h-1

Sandjord utan plantar 89
Granskog 360
Betedker 419

Gullhavreeng 866
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Ved ein middels assimilasjonsintensitet p& 2000 mg COzm-2h-1
i ei jordbruksgrgde representerer ei Jjordanding p& 300 mg
COzm-2h-1 156% av den assimilerte mengda. Geisler (1980) held
10-15% for & vera rimeleg, medan Larcher (1976) reknar med
10% i skog og inntil 20% i jordbruksvekstar.

7.3. FAKTORAR SOM PAVERKAR COz2-ASSIMILASJONEN

Badde lystilgang og temperatur p&verkar karbondioksidasimila-
sjonen sterkt (fig 7.5), men det er &g tydeleg at COz-konsen-

trasjonen sjelv delvis er avgrensande faktor for opptaket av
COz2.

P Turnip i 4 Turnip

0
200 |- 0122 200 |- 2

0.082

0.031
100 - 100
23

174 %
" 1 A 1 i J 0 A 1 i 1 n J
[} 10 20 30 0 00S 010 018

x10° erg .sec’. cm? % €0,

Figur 7.5. Karbondioksidassimilasjon (P 1 mm3 COzcm-2h-1)
hos nepe slik han var p&verka av lysintensi-
tet (10. 104erg cm2s-1 = 100Wm-2) og COz-
konsentrasjon (0,056% = 500 ppm). Yenstre:
0,031, 0,082 og 0,122% CO2. Hggre: 2,3, 9,6 og
23,0°C (Gaastra 1959).

Kurvene i fig. 7.5 syner at ein har n&dd metting for lys,
venteleg var nzr metting for karbondioksid, og truleg ville
temperatur over 23°C ikkje verka positivt. Det vil seia at
det var andre avgrensande faktorar som assimilasjonen retta
seg etter. Gaastra (1959) har peika p& diffusjonsmotstanden 1
bladkjottet som den viktigaste 1 s& mite (fig. 7.86).



S0 —

40

(sec .cm')

s. CO,

.7

86

-

fa, co, (vec. cm')

Det er

10 20
x 10° erg .sec' . cm?

Figur 7.6.

Diffus jonsmotstand i
spalteopningar (rs) hos
nepe ved ymis lysintensi-
tet, 300 ppm CO2 og luft-
temperatur pA 20,3°C.
Grenses jiktmotstand (ra) og
mesofyllmotstand (rme) i
eigne kolonner (Gaastra
19569).

ein klar skilnad i assimilasjonskapasitet mellom C3-.
og Ca-plantar (fig. 7.7). Fosfoenolpyruvat-karboksylase hos
Cs-plantane har ein storre affinitet til COz enn ribulose-
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Figur 7.7.

Karbondioksidassimilasjon
hos blad av Ca-planten
bermudagras og blad av C3-
planten hundegras ved ymis
lysintensitet (Chen et al.
1969).
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1,5-difosfatkarboksylase hos Cs-plantane. Det forer til at
Ca-plantane kan assimilera meir effektivt ogs8 ved nedsett
COz-konsentrasjon, som ofte er tilfellet i plantesetnader.
Vidare viser fig. 7.7 at Ca-plantane har sterre krav til
lysmetting, og s8leis kan nytta heg innstrlling. Ca4-plantane
har dessutan hogare temperaturoptimum (jf. fig. 4.9), men ved
l3gare temperaturar er PEP-karboksylasen mindre effektiv enn
RuDP-karboksylasen (fig. 7.8). Viktigare ved heg temperatur
er at Cs4-plantar ikkje viser fotorespirasjon, dvs. har evna
til & reassimilera fotorespirert CO2 fr& slirene omkring
leidningsstrengene ved den aktive PEP-karboksylasen i
bladkjsttet.

600 Figur 7.8.

Aktivitet hos ribu-
losedifosfat-karboksy-
lase fr& Cs-gras (mid-
del av havre og vanleg
raigras) og fosfoenol-
pyruvat-karboksylase
fr& tropiske Ca-gras
(middel av mals og
Cenchrus cilliaris)
(Treharn & Cooper
1969).

Enzyme activity (**C dpm/mg protein x 10-3)

1 A 1 J

o JIL 1 1 1
10 15 20 25 30 15 40 45
Temperature °C

Etter som karbondioksidkonsentrasjonen ofte Kkan vera ein
minimumsfaktor, kan ein venta ein produksjonsauke pA grunn av
aukande COz-innhald i atmosfaren. I karforsek med 16 vanlege
jord- og hagebruksvekstar auka dei aller fleste bladarealet
med 20-75% ved ei dobling av COz-konsentrasjonen jamfort med
normal konsentrasjon (Morrison & Grifford 1984a). Terrvekt
per plante auka med 26-132%, 65% i middel, i ein periode med
god vassforsyning (Morrison & Grifford 1984b). Analysar av
andre forseok med mange artar konkluderte med at avlingar
truleg kan auka med om lag 1/3 ved dobling av COz-konsentra-
sjonen (Kimball & Idso 1983).
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8. VAN

8.1 ALLMENT

Livsprosessane i plantar g8r fore seg i vatn, og berre
vassfylt protoplasma kan funksjonera. Protoplasmaet inneheld
i middel 85-90% vatn, og enda lipoidrike organellar som
kloroplastar og mitokondriar inneheld 50%. Vassrike frukter
har 85-95% vatn, medan torre fre kan liggja p& 10-15%, og
mange feittrike frg enda nede i 5-7% vatn (Larcher 1976).

Vatn i jorda som er tilgjengeleg for plantar er bunde med
fruktspenning mellom 0 og 7-30 bar. Urtevorne plantar med
stort krav til vasstilgang, visnar varig ved fuktspenning p&
7-8 bar, dei fleste Jjordbruksvekstane ved 10-20 bar og
plantar p& torre veksestader og ymse tre ved 20-30 bar. I
praksis reknar ein 15 bar som grensa for jordbruksvekstar
(Larcher 1976). Lufta tek unna vatn fri plantane s& lenge ho
er umetta. Fruktspenninga i lufta er oftast mange gonger

Figur 8.1.
Sambandet mellom relativ
_&ﬁﬂm luftr&me 1 prosent og fukt-

spenninga i lufta ved 20°C (Fra
Geisler 1980).
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den for tilgjengeleg vatn i jorda (fig. 8.1). Det vil seia
at plantar st8r 1 ein svzrt sterk fuktspenningsgradient.
Vassopptaket er i hovudsaka passivt og vert drive av denne
gradienten.

Nir rgtene har teke opp det tilgjengelege vatnet i rotsona,
kan nytt vatn stroyma til. I jord med store porer brotnar
kapillarstrengene ved 1l8g fuktspenning, og i Jjord med smzrre
porer gdr den kapillzre leiinga svert sakte. I hovudsaka m&
utnyttinga av vatn i jord som ikkje er gjennomrgtt, skje ved
at nye rgter veks 1inn i henne. Dette set o6g grenser for
utnytting av grunnvatn, som ofte kan vera overvurdert.
Taloppgdvene kan variera ein god del etter fgresetnadene, men
eit tolleg representativt deme kan alt etter jordart vera ei
kapiller tilfeorsle p& 0,5 til 3 mm per degn med ei stigehogd
réd 30 cm (Aslyng 1956).

Luftrémen i plantesetnader er plverka av mange faktorar.
Vanlegvis har eit tettare bladverk ein hggare luftréme
(Geisler 1980). Dette kjem av Dbade sterre transpirasjon og
mindre luftveksling og bortfering av vassdamp.

cm?2 bladflate/cmd® luftrom 1,81 0,82 0,38 0
Relativ luftrlme, % 73 64 b1 40

Variasjon i luftrlmen ned gjennom plantesetnaden rettar seg
0gs8 etter temperaturen p& grunn av det nzre sambandet mellom
mettingstrykk og temperatur. Med unntak for luftlaget aller
nzrmast jordyta varierer det aktuelle vassdampinnhaldet jamt
med det potensielle etter mettingstrykket. I hovuddraga er
det ein gradient ut or plantesetnaden, men med eit lokalt
maksimunm der temperaturen er hegast (fig. 8.2). Om natta gir
gradientane i1 hovudsaka vassdampdiffusjon fr& 1lufta og fra
Jordyta +til den kaldaste delen av bladverket. Det kan
stundom fora til metting og doggfall der. Enda kraftig
doggfall tilferer ikkje plantane store vassmengder; 0,1 til
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0,3 mm pr. gong. Doggfall fr&d lufta skjer i netter med lite

vind, men ikkje vindstille. Kondensasjon av vassdamp fré
Jorda p& plantane skjer szrleg i stille netter. Denne forma
for doggfall ser ein oftast. Doggfall fr& lufta er ved

Kobenhavn mdlt til 4-7 mm i april-november (Aslyng 1980).

Doggfall har s&leis lite & seia for det totale vasshushaldet,
men det fgrer til ei seinare stenging av spalteopningane og
dermed lengre tid til CO2-assimilas jon.

Figur 8.2.

Skjematisert framstilling
av luftr&megradientar i

plantesetnad om dagen og om
pestandes- natta (Geisler 1980).
Bestandes-
Bests

8.2. TRANSPIRASJON

Transpirasjonen rettar seg i ein viss monn etter mettings-
defisiten hos 1lufta i plantesetnaden. Berre unntaksvis nér
bladtemperaturen er hogare enn lufttemperaturen, kan vassdamp
g8 fr& blad til metta luft. Elles rettar transpirasjonen seg
i hovudsaka etter energitilgangen (fig. 8.3).

Verknad av vind pA transpirasjon er omtala i kapittel 6. Der
er ogsd verknaden av ymis stomatamotstand illustrert.
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% T T ! 5 Figur 8. 3.

.s‘“ r Evaporation,/ 10g

3 i A Straling, fordamping fr&  Piche-
Sl A v {os evaporimeter og transpirasjon fré
H 7 Strabung @ poprrel og bjork gjennom dagen (Fr&
o - 5 Larcher 1976).
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Den fremste regulatoren av transpirasigg er spalteopningane,

som er piverka av ytre og indre faktorar. Dei treng lys for
& opnast, og data bakom figur 8.4 viste at full
skjedd intensitet p&d 2% av fullt
absolutte talverdien kan det vera tvil om, men han er i alle
hove 1l&g. Nar det er og ikkje br& stigning i
spalteopningsmotstand ved minkande vassinnhald 1 bladet, kan
det komma av aukande motstand i1 kutikula og cellevegger. Det
er ikkje temperaturen verkar pa

spalteopningane,

opning hadde

ved ein sollys. Den

el gradvis

mye kunnskap om korleis
men truleg er det liten eller ingen verknad

over eit vidt omrfde av vanlege temperaturar for plantevekst,

Jf. ogs& kapittel 4.
01 @ b) (©
30 - r =3+7.25Q, Log r; =4.1-0.042¢
TE 20 A .
I ]
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—_ ]
~ 1
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Quantum flux density Relative leaf water Temperature (°C)
(mEcm~%s"Y) content (%)
Figur 8.4. Samband mellom spalteopningsmotstand og
lysintensitet, vassinnhald i blad og temperatur

(Fr& Milthorpe & Moorby 1974).
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Transpirasjonen bind mye energi 1 fordampingsvarmen, men
fordampinga treng likevel ikkje alltid vera den viktigaste
regulatoren av bladtemperatur. Konveksjonen kan 6g fgra bort
mye varme.

8.3. VASSTILGANG OG PRODUKSJON

For at plantar skal kunna assimilera CO2, m& deil samtidig
kunna transpirera. Vanlegvis er gradienten 1 COz2-trykk
mellom kloroplastar og utelufta mye mindre enn gradienten i
vassdamptrykk mellom luftromma i mesofyllet og utelufta. Ved
20°C og relativ luftr@me p&8 50% er vassdamptrykkgradienten
20 gonger s& stor som COz-trykkgradienten. Berre av den
grunn er fordampinga mye stgrre enn karbondioksidopptaket
(Larcher 1976).

Sambandet mellom transpirasjon og karbondioksidassimilasjon
er likevel samansett, for di det er pAverka av varmehus-
haldet, temperaturen og diffusjonsmotstand 1 grensesjikt og
mesofyll (Milthorpe & Moorby 1979). Elles er det ein
sterkare verknad av vassunderskott p& fotosyntesen enn ph
andinga, og det vert eit sterkt fall 1 nettoproduksjonen
(fig. 8.5).
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Leaf water potential (kJ kg h
Figur 8.5. Sambandet mellom vasspotensial hos blad og

relative verdiar for fotosyntese og anding (FrA
Milthorpe & Moorby 1979).
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Stomatamotstanden hos sorghum er med unntak for situasjonar
med heg lysintensitet jamt hegare enn hos kveite, og tran-
spirasjonsraten er difor jamt 1l&agare. Den 1lagare CO2-
konsentrasjonen i cellene hos sorghum gir vanlegvis ein
snpggare diffusjon og ein meir intens fotosyntese enn hos
kveite. Assimilert CO2 per eining transpirert vatn vert
difor storre hos sorghum (fig. 8.6). Dette er ein av dei
sterste foremonnene som C4-plantar har framom Ca-plantar.
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Figur 8.6. Hovestal mellom fotosynteserate (F) og tran-
spirasjonsrate (E) hos kveite (firkantar) og
sorhum (sirklar) ved ymis temperatur og
lysintensitet (Fr& Milthorre & Moorby 1979).

Transpirasjonskoeffisienten uttrykkjer hevet mellom vass-
forbruk og terrstoffproduksjon (g vatn/g terrstoff). Fr&
gammalt av og framleis vert han oppgitt til felgjande verdiar
(Geisler 1980):

Art 1 vatn/kg terrstoff
Luserne, soya, lin, kllrot > 700
Raps, ert, havre, raudklever 600-700
Potet, ka&l, solvendel 500-600
Bygg, rug, kveite 400-500
Mais, bete 300-400

Hirse 200-300
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Talverdiane ovanfor gir helst uttrykk for ei rangering og kan
ikkje vera absolutte. Ei k8lrotavling p& 1000 kg terrstoff
per dekar (t.d. Lein 1987) skulle krevja meir enn 700 mm
vatn, som er rundt rekna heile A&rsnedbgren. Tala byggjer
truleg mye p& forspek 1 varmt og tert klima (Briggs & Shantz
1914, Black 1971, Larcher 1976). Der syner terrstoffproduk-
sjonen nzrmare samanheng med hgvestalet av aktuell over
potensiell evapotranspirasjon, medan han syner narmare
samanheng med den aktuelle evapotranspirasjonen i maritimt
klima (de Wit 1958). Ved hjelp av modellar som er bygde Pé
fysiologiske mélingar og verifiserte mot forseksdata, har ein
funne at vanlege jordbruksvekstar bruker 110-140 g vatn for
kvart g produsert tgrrstoff. Om ein rekna dette om til
vassforbruk per eining hausta avling, fall tala for &ra 1968-
76 ved Karup pd Jylland slik ut (Aslyng & Hansen 1982):

Art g vatn/g terrstoff
Vanleg raigras, beita 320

" b , 4-5 slattar 300
Haustkveite 250
Varbyegg 260
Potet 200
Férbete 170

Aukande COz-konsentrasjon i atmosfxren vil setja ned transpi-
rasjonen. Ei dobling er rekna & redusera transpirasjonen med
34%, og pga. samtidig auke i terrstoffproduksjon vert ut-
nyttingsgraden av vatnet dobla (Kimball & Idso 1983).

For & f& god utnytting av vatnet er det viktig at det ikkje
skortar p& n#ringsemne eller andre vekstfaktorar. Plantane
bruker vatn i alle heve, og difor vert utbytet av det brukte
vatnet sterst nér nxringstilgangen er tilstrekkeleg (fig.
8.7).

Omvendt er det nedvendig med tilstrekkeleg vasstilgang om
utnyttinga av n#zringsemnsa skal verta god. Utslag for auka N-
gjodsling har ein stundom fAtt berre ved & sikra vasstil-
gangen (Dragland 1984).
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Uvatna Vatna
ke N/daa 6 10 6 10
kg korn/daa (havre) 364 +24 579 +127
gis. Figur 8.7.
m
\ Terrstoffproduks jon (ts),
60 vassforbruk og transpira-
sjonskoeffisient (g vatn/g
1400 ts) hos vanleg raigras
dyrka 1 lysimeter ved ymis
1200 N-tilgang og hausta seks
gonger (Data fr&4 Friis
Nielsen 1963).
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Tala ovanfor, som mange andre vatningsforsek, viser at det
ofte er stor avlingsauke for vatning. I meir eller mindre
torre strok av verda er dette sjelvsagt, men ogsh i maritimt,

hkg ha-' Figur 8.8.

Sambandet mellom kornavling
hos bygg og vasstilgang
(nedbgr i1 mai og juni pluss
rotsonekapasitet 1 Jjorda)
ved forseksstas jonar pa
Jylland i dei to terre &ra
1970 og 1975 og det vAte
Bret 1972 (Aslyng 1984).

50 ++

40 |-

)
'
'
]
'
'
'
]
[}
'
'
1
[}
)
'

° For €,
x
0F
g X e '1970
o 1972
ok x 1978
1
]
(]
]
o - | J ' ' A ]
) 100 200 300

mm vand



96

vesteuropeisk klima er nedbgren ein avgrensande faktor (fig.
8.8).

Kravet om tilgang p& vatn er 1likevel ikkje stort p& alle
utviklingssteg. Korn er eit typisk deme p& dette (fig. 8.9),
men liknande variasjon er funnen i andre artar. Hos potet
har 3 vekers torke straks etter spiring seinka knollut-
viklinga, men ikkje sett ned avlinga ved avslutta vekst.
Terke fr& ©byrjande knolldanning og i knollveksten gav stor
avlingsnedgang (Dragland 1978b). I kvitk&l vart det ikkje
avlingsnedgang av tre vekers +tgrke straks ettei utplanting,
men tgrke 1 juli og 1 september sette avlinga mye ned
(Dragland 1976). I gulrot gav tre vekers teorke fr& plantane
hadde to lauvblad, stgrre sluttavling og salsavling, medan

torke 1 juli og august gav stor avlingsnedgang (Dragland
1978a).

e o VY

.ok Moximum Yield withmoStress _
=
‘S Flower Initigtion
&
@ Anthesis
£
&

ol | Heoding | Grain Fill _| Horvest
Growth Stage at Time of Stress
Figur 8.9. Relativ avling hos el Lkorngrede som folgje av

ein teorkeperiode p& ymse utviklingsstadium.
Kurva er generalisert og 1kkje uttrvkk for
absolutte tal (Hanson & Nelsen 1980).
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9. JORD

9.1. MATERIALET

Med jorda meiner ein den delen av lausavleiringar som rotene
veks 1. Ho er samansett av mineralpartiklar, organisk
materiale, vatn og luft. Mineraljord vert klassifisert etter
storleiken p& mineralpartiklane (fig. 9.1).

Figur 9. 1.

Jordartar grupperte
etter mekanisk
samansetnad (Njes &
Sveistrup 1977).

Stiv lelre

Q e /'
Sandig » ) Sittig
mellomleire etlomieire mellomléire
Leltleire / Siltig lettleire \&
0

\ Sand:gs:ll \/S:H Ky
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¢
2 5

Prosent sond 0.06-2mm

Den organiske delen er alt fr& plante- og dyrerestar til
stabile former av humus. Det organiske materialet spelar
saman med leirmineral ei viktig rolle 1 strukturdanninga
(fig. 9.2). Ei middels mineraljord med tettast mogleg pakking
ville gi eit porevolum p& ca. 26%, medan porevolumet til
vanleg er omkring 35% 1 ei sandjord og omkring 60% i el
leirjord med mye organisk materiale (Milthorpe & Moorby
1979).

Porevolumet fordeler seg p& store porer (> 30 pm i tverrmil),
som ikkje held vatn, over mellomstorleiken og til dei smA (<
0,2 wpm), som held vatn sterkare bunde enn vanlege jord-
bruksvekstar kan ta. Dette gir grunnlag for ulike fuktspen-
ningskurver hos ymse jordartar (fig. 9.3).
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Figur 9.2.

Skjematisert framstil-
ling av strukturdan-
ning med store kvarts- -
korn eller andre
mineral, leirpartiklar
(rette liner) og
organisk materiale
(krokute liner) (Fré&
Milthorpe & Moorby

1979).
7 g PF Figur 9.3.
GKK:>\ Sambandet mellom vassinn-
. \ \<\\\ . hald og fuktspenning hos el
\ \Q~\\~ leirjord (a), lettleire
P By g ST Welkepunkd (b), sandjord (c) og
\¢ ~ kvartssand utan struktur
SN NN rogapas (d) (Geisler 1980).
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9.2. LEVANDE ORGANISMAR

Rotene fyller sjeldan meir enn 0,3 - 1,5% av jordvolumet,
enda 1 dei @vste Jjordlaga; Jjf. med at bladverket sjeldan
fyller meir enn 1% av volumet av plantesetnaden (Milthorpe &
Moorby 1974, 1979). Overflata av retene kan vera 100-800
gonger storre enn yta p& overjordiske plantedelar, jamvel om
berre 20-50% av totalterrstoffet ligg i rotene. Hos eittérige
plantar er berre 1-10% av rotyta & rekna som aktiv (Geisler
1980).



99

Roter hos eittArige plantar er gjerne fr& 50-500 um tjukke og
med rothdr p& om lag 10 um. Dei veks jamnast ikkje gjennom
porer mindre enn 200 um i tverrm8l, og dei trengjer seg ikkje
fram om skjerstyrken er over 3Mgm-2 = 0,3kg cm-2. Ei fglgje
av det som er nemnt ovanfor, er at store delar av jordvolumet
er fritt for roeter, at det er dei store porene som er fylte
med roter, og at fordelinga av rgtene er ujamn (Milthorpe &
Moorby 1979) (jf. fig. 9.4).

Gerste Bohnen Hafer
mg Wurzelmasse je 1000 cm® Boden
a b c
300 0 300 300 0 300 300 0 300
Ly T T LE L) L] Ll LI T Ll L] LS AJ | S T L L LJ Al
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% Wasserentzug
Figur 9.4. Sambandet mellom fordeling av rotmengda hos

bygg, Akerbenne og havre nett fore hausting
og vassforbruk p& ei parabrunjord av loss
(Fr& Geisler 1980).

Utbreiinga av rgtene spelar ei viss rolle for nzringsopp-
taket, jamvel om sterre delar av nazringsforsyninga skjer ved
massestrayming og diffusjon. Tal fr& mais p& lettleire
illustrerer dette (Barber & Olson 1968).
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kg nzringsemne per daa tilfert ved:
Rotvekst Massestr. Diffusjon Sum

N 0,2 19,0 0 19,2
P 0,1 0,2 3,6 3,9
K 0,4 4,0 15,4 19,8
Ca 6,8 16,9 0 23,7
S 0,1 2,2 0 2,3
Mo 0,0001 0,002 0 0,002

Jordorganismane utgjer helst mindre enn 10 vektprosent av det
organiske materialet. Eit deme p& samansetnaden kan vera
(Geisler 1980):

Vektprosent av:

Jorda Org. masse Jord. org.

Humus 2,0 90,5
Jordorganismar 0,16 7,2 100
Bakteriar og strllesopp 2,9 40
Soppar og algar 2,9 40
Meitemakk 1,1 15
Andre organismar 0,3 5
Roter 0,05

Kontakten mellom roeter og Jordpartiklar vert letta av eit
slimlag som er om lag 1 um tjukt. Det vert +til ved sekresjon
fr& rota, og det fremmer aktiviteten til bakteriar og soppar
i eit lag p& 1-2 mm. Seinare kjem protozooar og nematodar inn
i rhizosfxren. Det er Jjamt tevling mellom rot og mikroflora
om nering, men ég symbiotiske hopehav, Rhizobium og mykor-
rhiza.

9.3. STRALING OG VARMEHUSHALD

Stralingsbalansen er omtala 1 kap. 1. Refleksjonen fr& berr
jord varierer med fargen, som rettar seg mye etter humus- og
vassinnhald. Refleksjonskoeffisienten kan vera om lag 0,1 hos
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humusfri jord og mellom 0,2 og 0,25 hos ei Jjord med 20%
organisk materiale. Liknande skilnad kan det vera mellom ei
vat (r = 0,1) og ei terr (r = 0,2) jord (Milthorpe & Moorby
1979).

Lyset trengjer berre f& mm ned i Jjordyta (fig. 9.5). Men
dette er nok til & gi lysimpuls for spiring hos frg som krev
det. Det gjeld mange ugrasartar og smAfrga engvekstar.

Beleuchtungsstarke (% Tageslicht) Figur 9.5.
20 40 60 80 100

Lysintensitet i dei gvste
laga av ei sandjord (Fré&
Geisler 1980).
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Varmetilgangen til jorda kjem s& godt som fullstendig fra
innstr&linga, og varmetapet er i hovudsaka langbgslgia
utstraling og fordampingsvarme. Massestrgyming gir ogsh noko
tilskott til bade tilfersle og tap. Som eit agrovslAtt
overslag vert 10-30% av nettostrflinga absorbert av jorda om
dagen, medan ein sterre del av den langhglgja utstrllinga om
natta kjem frA Jjorda. Omkring 2% av globalstr&linga vert
lagra i Jjorda om sommaren, og nettotapet i resten av Aret er
stort sett det same (Milthorpe & Moorby 1979).

Jordtemperaturen har ein dognleg og ein &rleg variasjonssyk-
lus (fig. 9.6). Variasjonen er sterst 1 yta, og han minkar
eksponentielt med djupna. PA berr mark nér degnsvinginga ned
til ca. 50 cm, medan det oftast er lite variasjon att p& 30
cm djupn i ei vegetasjonsdekt mark (Larcher 1976). Arsvaria-
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ned i jorda,
ei tidsforskyving

fleire meter men omkring 7 m er han
av maksimum og

s jonen nar
2°C. Det er

ofte berre ca.
minimum med djupna.
Figur 9.6.
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Verknader av Jjordtemperatur p& n#zrings- og vassopptak er
omtala i kap. 4.2.7 og 4.2.8. Spiring er heilt styrt av
jordtemperaturen ndr vasstilgang og fysiologiske fogresetnader
er oppfylte. Rotvekst er p&verka av temperatur p&4 same mlte
som vekst hos overjordiske organ (fig. 9.8, 4.6, 4.7) med eit
optimum og sterkare fall i den @vre kurvegreina enn i den mot
lagare temperatur. Det vert stundom sagt at optimumstempera-
turen for vekst hos rgter er lagare enn for skottvekst, men
det byggjer helst p& at stigande temperatur stimulerer
overjordiske plantedelar til vekst, som krev ein storre del

av assimilata, og rotene fAr ein mindre del (Troughton 1957).

Lag temperatur synest & fora til framvekst av korte og etter
mdten tjukke roter, som er utbreidde i eit mindre jordvolum,
enn rgter som har vakse fram ved hogare temperatur (Milthorpe
& Moorby 1979).

3, @ Figur 9.8.

Sambandet mellom temperatur og
) lengdevekst hos grorgter av mais (Fré
Milthorpe & Moorby 1979).
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0 10 20 30 40
Temperature ( C)

Hos byggplantar som stod ved konstant lufttemperatur pl 22°C
og fekk rottemperatur p& 9, 15,5 eller 22°C, var rotveksten
avslutta ved blomstring nAr Jjordtemperaturen var 22°C (fig.

9.9). Ved 9°C auka rotvekta heilt fram til mogning, og bade
nerings- og vassopptak heldt fram. Ein Jordtemperatur ph
15,5°C var nzrmare optimum enn b&de 9 og 22°C i dette
forssket. Den l&ge Jordtemperaturen seinka den fenologiske
utviklinga, medan plantar p& 15,5 og 22°C mogna like snggt.
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Figur 9.9. Torrstoffmengd 1 roter og overjordiske plante-

delar p& ymse utviklingsstadium. Igangsetiing
p& tobladstadiet og konstant lufttemperatur pé
22°C (Power et al. 1970).

9.4. JORDLUFTA

Vanlegvis er konsentrasjonen i jordlufta 10 gonger s& heg som
i atmosfgren av COz, 2 gonger av vassdamp og berre 1itt
l&gare av oksygen og nitrogen (Milthorpe & Moorby 1979).
Karbondioksidkonsentrasjonen er 1Agast om seinvinteren, ca.

1500 ppm i matjordlaget, og hegast seint om varen eller Pa

forsommaren. Da kan konsentrasjonen vera 100 gonger den i

atmosfzren, og i1 djupare 1lag 200 gonger. Oksygenkonsentra-
sjonen varierer motsett, men i matjorda er han helst ikkje
under 3/4 av konsentrasjonen i atmosfzren (Geisler 1980).
Jordorganismane stAr for mesteparten av COz-produksjonen 1
jorda. I tett gjennomrett jord kan inntil 10% av CO2-mengda
komma fr& rotandinga (Larcher 1976). Andre tal kan tyda p& at
rotandinga gir ein stgrre del, i alle fall i veksetida.
Potet, tobakk og férmergk&l bruker 3-6 1 Oz m-2d-1, medan
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jordorganismane bruker 2-11 1 (Aslyng 1968).

Nede 1 Jjorda er diffusjon viktigast for CO2-transporten,
medan massestroyming tel for ein steorre del opp mot jordyta.
Massestrgyminga kjem 1 stand pga. temperatur- og trykk-
endring, vind og nedbeor. Ikkje meir enn 10% av den samla
luftvekslinga skjer ved massestreyming (Njes 1965). Diffusjon
av b&de 02 og COz rettar seg mest etter storleiken pé
vassfritt porevolum (fig. 9.10). I ei Jjord med rimeleg god
struktur minkar diffusjonskoeffisienten etter méten lite
medan dei minste porene vert fylte med vatn. N&r dei sterre
porene tek til & fyllast, gAr diffusjonskoeffisienten snegt
ned. I ein rein sand gAr diffusjonskoeffisienten rett ned pa
grunn av manglande aggregatstruktur. Nar omkring 10% og
mindre av porevolumet er fylt med 1luft, er det snautt
samanhangande porer til yta. og diffusjonen ’“stoggar” pga.
den mange gonger lAgare diffusjonskoeffisientem 1 vatn.

Figur 9.10.
04 4 D/D,
Sambandet mellom diffu-
sjonskoeffisienten i jord
(D) over den i luft (Do) cg
luftfylt porevolum i jord
med aggregatstruktur (a) og
i sand (b) (Fr& Gelsler
1980).
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Oksygeninnhaldet i Jjordlufta verkar p8 planteveksten gjennom
mange mekanismar: naringsopptaket, redokspotensialet og
tilgangen p& ymse nzringsemne, pH, danning av toksiske emne
ved ekstrem Oz-skort, nitrifiserande, denitrifiserande og N-
bindande bakteriar. Ein sumverknad p& lengdevekst hos roter
syner at ved 8-10% oksygen i Jjordlufta f&r ein full lengde-
vekst hos fleire artar (fig. 9.11).
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Figur 9. 11.
100W Wurzeliinge (Relativ) g
Sambandet mellom oksygen-
innhald i1 jordlufta og
lengdevekst hos roter av
mais (a), dkerbgnne (b) og
bygg (c) (Geisler 1980).

754

Det er elles vist at lengdeveksten g&r braAtt ned ved oksygen-
mangel, og at nedsett strekking ved 1&g O2-konsentrasjon
varer ved. Reter kan i ein viss monn venjast til lagt
oksygeninnhald i lufta, og vitaliteten &t rota vert ikkje
skadd av Oz-skort. Dette er vist av Geisler (1980) ved
folgjande tal for rot- og lengdevekst hos ert.

Oz-konsentrasjon 1 forsekstida, % 21 21 3 3
0z -konsentrasjon i ferebuingstida, % 21 3 21 3
28 timars forsek, mm/28t 21 19 10 9
10 dagars forsek, mm/degn 21 22 3 5

Terrstoffproduks jonen per plante aukar for bAde skott og
roter til mellom 10 og 15% 02 1 jordlufta (fig. 9.12).
Liknande er ogsA vist for bygg (Geisler 1980). Om ein
jamferte 10 og 20% Oz-konsentrasjon, hadde plantar ved 10% 0Oz
tjukkare roter og fleire roter per cm3. Rotnettet er med
andre ord meir ekstensivt ved heg 0Oz2-konsentrasjon. Av det
ovanstAande kan ein dra den slutninga at for laus Jjord og heg
oksygenkonsentrasjon ikkje er heldig.

1500 mg TM Figur 9.12.
1300 Sambandet mellom oksygen-
1100 konsentrasjon i jordlufta
9001 7 Tage og terrstoffproduksjon 1
700 roter (1), skott (2) og
500 samla (3) (Geisler 1980).
300 _ 3
100 === "2

0 5 11 17 02 8 14 200 5 11 17

0,-Vol.-% in der Bodenluft
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Det er narmast ei fglgje av det som er sagt om verknaden av
oksygenkonsentras jonen p& planteveksten, at ogs8 reaksjonen
pd ymis karbondioksidkonsentrasjon i jordlufta syner eit
optimum (fig. 9.13). Lengdevekst hos reter og total torr-
stoffproduks jon hos planten var sterst ved 1-2 volumprosent
CO2 i1 jordlufta. Heg oksygen- og 18g karbondioksidkonsentra-
sjon folgjer med tilhgve som gir ringare tilgang pA bAde vatn
og nzringsemne. Det motsette er likevel heller problemet i
moderne Jjordbruk. Dessutan er jorda tettare i undergrunnen

enn i matjorda, men storparten av neringsemna er i matjorda.

mg T™M Figur 9.13.

Sambandet mellom karbondi-
Gerste oksidkonsentrasjon i Jjord-
lufta og torrstoffproduk-
sjon 1 reter (1), skott (2)
og samla (3) hos bygeg
(Geisler 1980).

005 05
CO,-Vol.-% i. d. Bodenluft
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