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Г. В. ЧАПОВСКАЯ, А. Ф. ШАРОВ

(Кафедра растениеводства)

На основании результатов многолетних экспериментов разработаны общие 
динамические модели видимого фотосинтеза и дыхания озимой пшеницы. Предло
жены формализованные методы расчетов фотосинтетической деятельности вегета
тивных органов и соцветий по фазам развития растений.

В настоящее время при изучении закономерностей продукционного 
процесса растений с успехом используются способы математического 
моделирования [4, 5, 7—12], которые позволяют не только углубить 
знания этих закономерностей, но и найти эффективные пути к управ
лению ростом и развитием растений.

Нами были составлены динамические модели роста и развития ози
мой пшеницы, ее отдельных вегетирующих органов. Они разработаны 
на основе результатов долголетних (с 1966 г.) экспериментальных ис
следований кафедры растениеводства Московской сельскохозяйственной 
академии им. К. А. Тимирязева. Полевые опыты проведены в опытном 
хозяйстве «Михайловское» Московской области в севообороте интенсив
ного типа на тяжелых суглинистых почвах с использованием автомати
зированных установок, позволяющих определять интенсивность видимо
го фотосинтеза отдельных органов растения без их удаления. Одновре
менно тщательно изучался радиационный и тепловой баланс посевов. 
Результаты этих исследований опубликованы ранее [13—20].

В настоящей статье сделана попытка формализовать полученные 
данные в виде математических моделей.

Основы метода составления математических моделей 
фотосинтеза и дыхания

Одним из методов динамического моделирования является метод, 
часто применяемый в экофизиологии, который включает в себя измере
ние скорости процессов метаболизма в органе растения и интегрирова
ние результатов во времени и пространстве. Измеряемые скорости зави
сят от факторов внешней среды и внутреннего состояния растений и 

 трудно формализуемы, но их можно количественно оценить по резуль
татам эксперимента. Введение этих показателей в анализ значительно 
сокращает число необходимых для построения корректной модели па
раметров и переменных [4].

Энергетической основой роста и развития озимой пшеницы (как и 
любого растения) является уровень и динамика поступления солнечной 
энергии [2, 6, 7, 8, 10, 17].

При анализе фотосинтетической деятельности растения озимой 
пшеницы необходимо учитывать:

— размеры вегетирующих органов (листья, стебли и соцветия), их 
пространственную ориентацию;

— концентрацию питательных веществ в воздухе и почве;
— световой режим;
— предельные значения температуры, влажности воздуха и почвы;
— скорость перемещения воздушных масс в зоне произрастания и 

другие показатели.
Формализованное описание процессов фотосинтетической деятель

ности озимой пшеницы в полевых условиях велось нами по двум пока
зателям: динамике изменения интенсивности видимого фотосинтеза
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(А в ф )  и дыхания (Ав) ассимилирующей площади (S i j )  органов ра
стения.

Динамику общего потребления углекислого газа посевом на едини
цу площади по [3] можно выразить следующим уравнением:

(1)

где i  — порядковый номер вегетирующего органа растения; j — органы 
(листья, стебли с влагалищами листьев, соцветия); Авф; А д  — интен-

Рис. 1. Типичная кривая суточной динамики видимого фотосинтеза ( А а ф) 
и дыхания (Лэ) листьев озимой пшеницы.

А — при недостатке и оптимуме ФАР — уравнения (3) и (11); Б — при избытке 
ФАР — уравнения (5), (6) и (7).

сивность соответственно видимого фотосинтеза и дыхания органов ра
стения, мг СО2/дм2•сут. Другие условия роста и развития озимой пше
ницы взяты как ограничивающие факторы.

Экспериментально установлено, что суточная динамика видимого 
фотосинтеза в допустимых пределах соответствует суточной динамике 
интенсивности солнечной радиации [17, 18, 20], (рис. 1).

Суточную динамику СО2-газообмена листьев при недостатке света 
или оптимальном режиме ФАР можно изобразить в виде кривой 
(рис. 1, А)  и системы уравнений

(2)

(3)

где ε, εmax — текущее и наибольшее значения ФАР, МДж/м2•ч; Т в ф  — 
дневная продолжительность видимого фотосинтеза, ч; t d н  — текущее
дневное время, ч

Из уравнении (2)  и (3) следует, что каждому значению видимого 
фотосинтеза соответствует определенное значение ФАР; соотношение 
этих величин постоянно и определяется биологическими особенностями 
культуры [18].

(4)

В среднем за вегетацию для листьев озимой пшеницы сорта Миро-
новская 808 с 6 до 18 ч

При определенном превышении оптимального значения ФАР про
исходит фотосинтетическая депрессия, когда вместо нарастания про
исходит снижение фотосинтетической деятельности вегетирующей по
верхности растения или даже разрушение биологического аппарата фо-
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тосинтеза растения (рис. 1, Б ) .  Динамические модели фотосинтеза 
листьев при таком режиме имеют вид

(5)

(6)

предельное значение интенсивности видимого фотосинтеза

(7)

данного растения, мг СО2/дм2•ч; Aк
аф— критическое значение видимо

го фотосинтеза при депрессии, мг СО2/дм2•ч; Тдр  — продолжитель
ность депрессии, ч; ек — критическое значение ФАР.

Известно, что фотосинтез — единственный биологический процесс 
на Земле (за исключением хемосинтеза), который идет с увеличением 
свободной энергии системы. Суммарное уравнение фотосинтеза обычно 
записывается следующим образом:

(8)

Уравнение (8) можно записать в другом виде, используя равен
ство (4),

или
(9)

где Рн2о) Рс(н2о), Ро2— потребление воды, выход сахаров и
кислорода, кг/га•сут; εО — теоретически необходимое количество ФАР, 
МДж/м2•ч.

Полученные модели СО2-газообмена растений дают возможность 
выявить биологические особенности растений и объективно оценить се
лекционный материал. Так, оценку сортов (гибридов) одной культу
ры или сравнение различных культур между собой по эффективности 
фотосинтеза целесообразно проводить по формуле, отражающей к. п. д. 
вегетирующих органов растения,

(10)

Процессы образования органического вещества и накопления хи
мической энергии (фотосинтез) неотделимы от процессов расщепления 
органических соединений и реализации содержащейся в них энергии 
(дыхание). Только при дыхании становится осуществимым использо
вание клеткой исходных продуктов фотосинтеза.

Зависимость дыхания от радиационно-термического режима выра
жается кривой, представленной на рис. 1, А, Б.

(11)

где Ад; — соответственно текущая и максимальная интенсив
ность выделения углекислоты в ночное время, мг СО2/дм2•ч; Тдн ,  tдn  — 
соответственно общая продолжительность ночного дыхания и текущее 
ночное время, ч.

Анализ уравнений (2), (3), (4) и ( 1 1 )  в соответствии с установ
ленными взаимосвязями между физиологическими процессами [19, 221
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позволяет утверждать, что отношение между интенсивностью видимого 
фотосинтеза и интенсивностью дыхания постоянно, т. е.

(12)

Для листьев озимой пшеницы сорта Мироновская 808 в период
активном фотосинтетическои деятельности

Характер изменений суточной ФАР в течение года

Известно, что уровень суточной ФАР изменяется по периодам го
да, т. е.

(13)

где εmax, εmin— суточная ФАР соответственно 22 июня и 23 декабря, 
МДж/м2•сут; tz — годовое текущее время, отсчитываемое от дня весен
него равноденствия — 23 марта, сут.

Для условий Московскойω области (56°  северной широты) уравне
ние (13) будет иметь вид

(14)

Анализ экспериментальных данных [17—19] показал, что характер 
изменения интенсивности видимого фотосинтеза вегетирующих органов 
озимой пшеницы соответствует изменению суточной ФАР по периодам 
года, т. е.

(15)

где со — относительная скорость вегетации растения, 1/сут; ср — фаза 
развития растения.

Следует ожидать, что температурный режим и фотосинтетическая 
деятельность растения определяются уровнем солнечной радиации. Сог
ласно уравнениям (13), (15), условия для фотосинтетической деятель
ности растений значительно изменяются как в течение суток, так и по 
сезонам года. Ночью фотосинтез прекращается, осенью его интенсив
ность снижается, так как уменьшается поступление ФАР, а весной и 
летом до 22 июня она увеличивается.

Модели видимого фотосинтеза и дыхания органов 
озимой пшеницы осенью

Для типичных условий модели интенсивности фотосинтеза и дыха
ния листьев озимой пшеницы (рис. 2) будут иметь следующий вид:

для оптимальных условий —

(16)

(17)

(18)

(19)

где toc — осеннее текущее время вегетации, отсчитываемое от начала 
всходов, сут; Тос — период осенней вегетации, сут.

Анализ динамических моделей (16), (17), (18) и (19) показал, что 
общими для всех режимов роста озимой пшеницы в осенний период мо
гут считаться модели (18) и (19).
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Рис. 2. Динамика видимого фотосинтеза и дыхания листьев озимой пшеницы
осенью.

А — типичные условия (осень 1975 г.) — уравнения (16), (17); Б — оптимальные условия 
(осень 1974 г.) — уравнения (18), (19);

1 — экспериментальные данные; 2 — теоретическая кривая.

Динамические модели фотосинтеза органов озимой пшеницы 
в весенне-летний период

Динамические модели фотосинтеза листьев имеют следующий вид:

(20)

(21)

соответственно значение видимого фото-
синтеза перед депрессией и его наименьшее значение в период депрес
сии, мг/дм2-сут; Те— вегетационное время листьев, сут; — время 
от начала весенней вегетации листьев, сут.

Обычно депрессия фотосинтеза у листьев начинается в первых чис
лах июня, когда поступление ФАР превышает 13,8 МДж/м2-сут. Как 
правило, угнетение фотосинтеза листьев совпадает с началом фотосин
тетической деятельности стеблей (рис. 3). Следует отметить, что фото
синтетическая деятельность нелистовых органов (стеблей и колоса) 
осуществляется без депрессии фотосинтеза.

Динамическая модель фотосинтетической деятельности стеблей ха
рактеризуется следующим уравнением:

(22)

где λ= tc/Teс; tc— время от начала активной фотосинтетической 
деятельности стеблей, сут.

Активная фотосинтетическая деятельность соцветий начинается в 
момент достижения максимальной интенсивности фотосинтеза стеблей.

Динамическая модель фотосинтетической деятельности соцветия 
(колоса) озимой пшеницы может быть выражена следующим образом:

(23)
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tк— время от начала фотосинтетической деятельно-
сти соцветия, сут.

Необходимо отметить, что характер фотосинтеза соцветия иденти
чен динамике фотосинтеза листьев озимой пшеницы, вегетирующих в 
оптимальных условиях, о чем свидетельствует сопоставление уравнений
(23) и (18).

Таким образом, из уравнений (20), (21), (22), (23) и рис. 3 сле
дует, что листья, стебли с влагалищами листьев и соцветия озимой 
пшеницы участвуют в фотосинтезе согласованно, дополняя друг друга 
в экстремальных условиях.

Рис. 3. Типичные теоретические кривые видимого фотосинтеза и дыхания 
озимой пшеницы весной и летом.

1 — листья; 2 —стебли; 3 — соцветия; 4 — экспериментальные данные для листьев
1975 г.

Неблагоприятные внешние условия (влажность, температура или 
режим питания) могут значительно трансформировать форму типичных 
кривых фотосинтеза; эти отклонения являются сигналом для корректи
ровки деятельности земледельца.

Динамические модели дыхания рассматриваемых органов выра
жаются следующими равенствами:

(24)

(25)

(26)

В связи с тем, что удельные значения уровней дыхания относитель
но небольшие, динамические модели (24), (25) и (26) с достаточным 
приближением можно записать в виде уравнения прямой

(27)

Например, для соцветия выражение (26) будет иметь вид:

(28)

где λ к  =  t к /T e к  — относительный возраст соцветия.

Общий характер протекания фотосинтеза у озимой пшеницы 
в полевых условиях

В настоящее время проведено значительное количество исследова
ний, посвященных моделированию процесса фотосинтеза на различных 
уровнях организации фотосинтезирующих систем: клеточном [21], для
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органов растений [2, 11], для ра
стений в целом [5, 9, 12] и агро
фитоценозов [2, 7, 8, 10]. При по
строении таких моделей использу
ются световые кривые фотосинте
за листа. Однако при переходе от 
растения к посеву эти кривые не 
обеспечивают полного соответст
вия расчетных и реальных усло
вий, так как не учитывают фото
синтеза других зеленых органов. 
А вместе с тем с научно-практи
ческой точки зрения наибольший 
интерес представляют данные о 
фотосинтезе посева в целом.

По уравнению (1) можно оп
ределить динамику общего по
требления углекислого газа посе
вом.

Общая динамическая модель 
площади вегетирующих органов 
имеет следующий вид:Рис. 4. Динамика общего потребления уг

лекислого газа растением озимой пшеницы 
(кг СО2/га•сут), вегетационный период 
1976/77 г.

t — экспериментальные данные в обычном посе
ве; 2 — теоретическая кривая; 3 — эксперимен

тальные данные в программируемом посеве.

где λj  = t j /T j ' ,  Sj
nax—наибольшая 

ассимилирующая поверхность ор
ганов растения озимой пшеницы, 
м2/м2 посева; t  и Т  — текущее

(29)

время и период жизнедеятельности органов растения, сут; b — относи
тельная скорость, вегетации (для оптимальных условий b = е=2,7182).

На рис. 4 представлены типичные теоретические и эксперименталь
ные кривые динамики суммарного потребления углекислого газа расте
ниями озимой пшеницы.

О закономерностях развития видимого фотосинтеза

Принято считать, что если любой процесс (в данном случае види
мый фотосинтез вегетирующих органов озимой пшеницы) нарастает 
или ослабевает по сложным законам и величина А увеличивается 
(уменьшается) на величину дА за промежуток времени d t ,  то относи

тельный прирост в единицу времени будет

(30)

Применительно к динамике видимого фотосинтеза листьев осенью 
и колоса выражение (30) имеет следующий вид:

(31)

а для вегетативных органов озимой пшеницы в остальные периоды

(32)

где λ =  t /T e  — относительный возраст растения или его органа.
Величина относительного прироста имеет размерность 1/ t ,  т. е. 

обратную времени t ,  что усложняет интерпретацию биологических про
цессов.

Нам представляется целесообразным несколько видоизменить тради
ционно используемые исследователями [1, 9, 11, 12] уравнения (30) и

(31). Обозначим условное время развития внутренних процессов 
органа или растения, определяемое генетическими кодом и эволюцией
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Рис. 5. Изменения Шt листьев 
озимой пшеницы осенью — 
уравнение (33).

Рис. 6. Изменения органов озимой 
пшеницы весной и летом — уравнение 
(33).

развития растения. Исходя из этого, уравнения (30), (31), (32) выра
зим как функцию, отражающую динамику времени, необходимого для 
обеспечения относительного прироста видимого фотосинтеза,

(33)

Изменения Шt органов озимой пшеницы осенью, весной и летом 
даны на рис. 5 и 6.

В следующих статьях будут рассматриваться формализованные мо
дели, характеризующие закономерности роста отдельных надземных 
органов озимой пшеницы, овса, ячменя и других культурных растений.

Выводы

1. Разработанные математические модели видимого фотосинтеза 
и дыхания озимой пшеницы для полевых условий отражают общую за
висимость этих показателей от суточной и сезонной динамики поступ
ления солнечной энергии.

2. Вегетативные и генеративные органы озимой пшеницы (листья, 
стебли, соцветия) участвуют в фотосинтетической деятельности расте
ния в определенной функциональной последовательности и имеют чет
кую согласованность по фазам роста.

3. Предлагаемые динамические модели фотосинтетической деятель
ности озимой пшеницы отличаются высокой чувствительностью и отра
жают общие закономерности биологических процессов и потому могут 
быть использованы на других видах растений, включая многолетние. 
Корреляция теоретических кривых и экспериментальных данных су-
щественна

4. Для составления типичных динамических моделей других куль
тур и их сортов (гибридов) требуется целенаправленное эксперименти
рование в конкретных условиях.

5. Предлагаемые математические модели могут быть использованы 
при разработке теории высоких, заранее рассчитанных уровней уро
жайности.
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SUMMARY
As a result of long-term experiments, general dynamic models of winter wheat 

apparent photosynthesis and respiration have been developed. Formalized technique is 
proposed, and methods of calculating the participation of vegetative organs and inflo
rescences in photosynthetic activity in different phases of plant development are 
substantiated.
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