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Монография посвящена рассмотрению вопросов радиационного режима, продук
тивности и утилизации ФАР в посевах. Значительное внимание уделяется матема
тическому моделированию газообмена, роста и процессов адаптации фотосинтетиче- 
ского аппарата растительных сообществ. В моделях автора использована гипотеза 
максимальной продуктивности. Удовлетворительное согласование результатов расчета 
с экспериментальными данными является косвенным подтверждением' правильности 
этой гипотезы.

Рассматриваются некоторые аспекты программирования урожая и возможности 
повышения эффективности использования ФАР и урожая. Показывается, что повы
шение интенсивности фотосинтеза не всегда ведет к повышению урожая.

Делается заключение, что при оптимальном родном режиме ’ роль ФАР в про
дуктивности растительных сообществ является многосторонней и более важной, чем 
принято считать в агрономии, агрометеорологии и экологии растений.

Книга рассчитана на агрометеорологов, агрономов, ботаников и экологов.

The monograph deals with some problems of the radiation regime, productive 
and PhAR utilization fn crops. Much attention has been paid to the mathematical 
description of net photosynthesis, growth and adaptation processes in the photo
synthetic apparatus of plant communities. The hypothesis of maximum productivity 
was used in accordance with the author’s model. The satisfactory agreement of 
the calculated results with the experimental data is an indirect verification of this 
hypothesis. Some aspects of programming the yield and the possibilities of raising 
the PhAR energy utilization ana the crop yield have been derived by using simu
lation models. An increase in the photosynthesis rate of leaves does not always 
result in a higher crop yield. An increase in the yield may be obtained only in 
the case of an optimum combination of the photosynthetic and respiratory parameters 
of individual leaves and of the growth function of plants which provides an opti
mum increase in the leaf area and a high net photosynthesis rate for the whole 
crop. Some optimum combinations of these parameters are presented.

It is concluded that under optimum water conditions the role of PhAR in the 
productivity of plant communities is many—sided and much more important than 
it is usually considered in agronomy, agrometeorology and ecology.

This monograph may be of interest to agrometeorologists, agroculturists, plant 
physiologists and ecologists.
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ПРЕДИСЛОВИЕ РЕДАКТОРА

Монография X. Г. Тооминга «Солнечная радиация и формирование 
урожая», предлагаемая читателю Гидрометеоиздатом, является 
второй книгой из серии монографий эстонских биогеофизиков (пер
вой была книга Ю. К- Росса «Радиационный режим и архитекто
ника растительного покрова», 1975) по количественной теории фо- 
тосинтётической продуктивности растений и учету гидрометеороло
гических факторов в процессах формирования урожая.

В данной монографии рассматривается чрезвычайно важная 
для человечества проблема — каковы экологические основы и воз
можности повышения урожая посевов сельскохозяйственных куль
тур путем увеличения использования солнечной радиации в про
цессе фотосинтеза. Проблема повышения урожая сложная и много
гранная, над ее решением долгие годы работают как ученые, так и 
труженики сельского хозяйства. Количество работ, опубликован
ных по этой проблеме, огромное. Весьма оригинально подходит к ее 
решению в своей монографии X. Г. Тооминг. Будучи кандидатом 
физико-математических наук и доктором биологических наук, вла
дея аппаратом и методами точных наук и обладая хорошими зна
ниями по физиологии продукционного процесса, он выбрал для 
решения данной проблемы путь математического моделирования 
и численных экспериментов. Такой путь в агрометеорологии при
менялся редко, хотя в последние годы математическим моделиро
ванием продукционного процесса увлеклись многие представители 
точных наук. Предложенные ими десятки моделей различаются по 
числу учитываемых факторов и степени их детализации при ис
следовании продукционного процесса. Общим недостатком этих 
моделей является схематичность и невозможность одновременного 
охвата всей сложности и многосторонности продукционного про
цесса. Поэтому их практическая ценность была скромной. Иногда 
это обусловливалось и недостаточностью знаний создателей моде
лей в области физиологии растений и агрономии. Данная моногра
фия выгодно отличается именно тем, что ее результаты доведены 
до такого уровня, что их могут применять селекц-йонёры^-'аг- 
рономы. , . .

Исходя из теории фотосинтетической продуктивности поссврв, 
в развитие которой в нашей стране много 'труда вложил А. А* Ни- 
чипорович, X. Г. Тооминг математически сформулировал “свою ос
новную концепцию, заключающуюся в том, что в период вегетатив
ного роста посев стремится максимизировать свою продуктивность 
(газообмен С02). Применив этот принцип в отношении радиацион
ного режима и архитектоники посева и решив соответствующую 
вариационную задачу, он установил количественные взаимосвязи
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между характеристиками фотосинтеза, дыхания и архитектоники 
растений, с одной стороны, и радиационным режимом посева—: 
с другой. Это дало ему возможность оценить роль отмеченных ха
рактеристик в максимизации продуктивности и увеличении уро
жая. Далее, исходя из концепции оптимального хода площади 
листьев в течение вегетационного периода и варьируя ростовыми 
функциями отдельных органов растения, он путем численных экс
периментов оценил влияние ряда важных для селекционной работы 
параметров растений на формирование урожая. Это дало ему воз
можность сформулировать ряд общих положений, полезных для 
селекционеров при выведении новых сортов.

Конечно, модели' продукционного процесса Тооминга, так же 
как и всем подобным моделям, присущи отмеченные выше недо
статки, поэтому нельзя абсолютизировать полученные расчетным 
путем числовые значения. Это хорошо сознает и сам автор, под
черкивая, что на основании своих расчетов он формулирует лишь 
общие положения и тенденции процессов и оценивает относитель
ную роль того или иного фактора в процессе формирования уро
жая. Тем не менее модель Тооминга принципиально правильно учи
тывает роль радиационного режима и архитектоники в продукци
онном процессе и не противоречит экспериментальным данным. 
Более того, с ее помощью можно понять и свести в общую схему 
многочисленные и иногда, на первый взгляд, противоречивые экс
периментальные данные о влиянии радиационного режима и фо- 
тосинтетической деятельности на урожай, об адаптации посева 
к радиационному режиму и т. д.

Особо следует подчеркнуть общий вывод автора о том, что роль 
радиационного режима в жизнедеятельности растительного покрова 
большая, чем обычно предполагают. Радиация является не только 
источником энергии для фотосинтеза и формирования водно-тепло
вого режима растений, не только фотоморфогенетическим регуля
тором его, а через динамику архитектоники посева и через свето
вую адаптацию она влияет и на динамику фотосинтеза, рост от
дельных органов растения и формирование урожая.

В целом монография X. Г. Тооминга является частью фунда
мента для будущей теоретической агрометеорологии и вносит су
щественный вклад в мировую литературу в этой области.

Ю. Росс, доктор физ.-мат. наук



ОСНОВНЫЕ ОБОЗНАЧЕНИЯ, ИСПОЛЬЗУЕМЫЕ 
В КНИГЕ

РП — растительный покров 
ФАР — фотосинтетически активная радиация 

ИР — интегральная радиация 
БИКР— близкая инфракрасная радиация 
ИРП — интенсивность радиации приспособления 
УПП — удельная поверхностная плотность листьев 
УСА —удельное содержание азота в листьях

cs — коэффициент перехода от интегральной прямой 
радиации к прямой ФАР 

cD — коэффициент перехода от интегральной рассеян
ной радиации к рассеянной ФАР 

Cq — коэффициент перехода от интегральной суммар
ной радиации к суммарной ФАР 

сss — эффективный коэффициент перехода от инте
гральной прямой радиации к прямой ФАР 

S0 — солнечная постоянная 
Л© — высота Солнца 

<р — географическая широта 
8 — склонение Солнца 
х — часовой угол Солнца 

*о — длина светового дня
5  — плотность потока прямой солнечной радиации 

S ' — плотность потока прямой радиации на горизон
тальную поверхность 

D  — плотность потока рассеянной радиации 
Q — плотность потока суммарной радиации или сум

марной ФАР
uL (2) — площадь листьев в единице объема фитоценоза 

на высоте г (дм2/дм3)
L — относительная площадь листьев в слое выше дан

ного уровня (м2/м2)
La — относительная площадь листьев всего фитоце

ноза (м2/м2)
А>пт — оптимальная относительная площадь листьев по

сева (м2/м2)
Атаке — максимальная относительная площадь листьев 

(м2/м2)
S l (z > ® l > ?l) — функция пространственной ориентации листьев 

6£ —угол наклона нормали листа



<Pi — азимут нормали листа, отсчитываемый от севера 
по часовой стрелке 

Ql (z > Л©) — проекция единицы площади листьев в единице 
объема на высоте z на поверхность, перпендику
лярную к солнечным лучам 

П — поглощенная листом ФАР 
n(Z) — ФАР, поглощенная на глубине L в фитоценозе 

П — интенсивность (кал/(см2-мин)) радиации при
способления листа 

as — функция пропускания фитоценозом прямой ра
диации

aD — функция пропускания фитоценозом рассеянной 
радиации

а т — функция пропускания фитоценозом суммарной 
радиации

Ф*. — интенсивность фотосинтеза листа (мг С02/(дм2Х 
Хч))

Ф5 — интенсивность фотосинтеза горизонтального слоя 
фитоценоза с единичной толщиной (мг 
С02/(дм2-ч))

Ф(А>) — интенсивность фотосинтеза фитоценоза (мг 
СОг/(дм2-ч))

Фс(̂ о) — интенсивность фотосинтеза фитоценоза за день 
_  (мг С02/(дм2 • день))
Фс — интенсивность фотосинтеза растения за день 

(мг С02/(раст- день))
Фмакс — интенсивность фотосинтеза при световом насы

щении, или максимальная интенсивность фото
синтеза (мг СОг/ (дм2 • ч))

R l  — интенсивность дыхания листа (мг С02/(дм2-ч)) 
R s — интенсивность дыхания горизонтального слоя 

в фитоценозе с единичной толщиной (мг 
СОг/(дм2-ч))

R  (Lo) — интенсивность дыхания фитоценоза (мг 
С02/(дм2.ч))

RALo) — интенсивность дыхания фитоценоза за сутки 
_  (мг COzI (дм2 • сутки))
R c — интенсивность дыхания растения за сутки (мг 

СОг/ (раст • сутки))
Fl — интенсивность газообмена С02 листа (мг 

С02/ (дм2 - ч))
F(L0) — интенсивность газообмена С02 фитоценоза 

(мг С02/(дм2- ч))
Fc(Lq) — интенсивность газообмена С02 фитоценоза за 

сутки (мг С02/(дм2-сутки))
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Fc — интенсивность газообмена СОг растения за сутки 
(мг СОг/(раст- сутки))

М  — сухая фитомасса растений 
Ш/ — сухая фитомасса /-того органа растения 
A j — функция роста /-того органа растения 
mt — удельная поверхностная плотность (УПП) ли

стьев (г/дм2)
mN — удельное содержание азота в листьях (УСА) 

(мг/дм2)
о! — максимальная интенсивность фотосинтеза листа, 

рассчитанная на единицу сухой фитомассы ли
ста (мг СОг/(г- ч)) 

о2 — интенсивность дыхания листа, рассчитанная на 
единицу сухой фитомассы листа (мг СОг/(г-ч)) 

с — коэффициент затрат на дыхание 
а  — начальный наклон световой кривой фотосинтеза 

га — диффузионное сопротивление воздуха вблизи по
верхности листа (с • см-1) 

rs — диффузионное сопротивление устьиц (с-см-1) 
гт — диффузионное сопротивление мезофилла (с-см-1) 
гс — химическое сопротивление (с • см-1)
Ci — коэффициент затрат на дыхание, связанное 

с поддержанием структур растения 
• (г СНгО/(гсутки))

Сч — коэффициент затрат на дыхание, связанное с ро
стом растения

ч\1 ф — коэффициент полезного действия (КПД) ФАР 
для листа, рассчитанный по интенсивности фото
синтеза (%)

riLF — коэффициент полезного действия (КПД) ФАР 
для листа, рассчитанный по интенсивности газо
обмена (%)

7j — КПД для посева или фитоценоза (%)
Кхоз — коэффициент хозяйственной эффективности уро

жая (%)
Y  — биологический урожай 

Упот — потенциальный урожай (ПУ)
Кдву — действительно возможный урожай (ДВУ)



«И по всей вероятности недалеко время, когда, благодаря, с одной сто
роны, актннометрическнм исследованиям,__ с другой стороны — исследова
ниям физиологов.. . мы будем в состоянии разрешить вопрос, касающийся 
не только физиолога, но и практика, и экономиста, и вообще человека, ин
тересующегося судьбами человечества».

(К- А. Тимирязев. И збр. соч., 1957, с. 392}

ВВЕДЕНИЕ

За последние сто лет сельское хозяйство развилось больше, чем за 
весь период своего существования. Урожаи в передовых сельско
хозяйственных странах Европы за последние сто лет возросли 
в 5—8 раз, в основном благодаря разведению новых сортов, рас
ширению производства и использованию минеральных удобрений. 
Максимальные урожаи зерновых культур достигают 60—80 д/га 
при предельно высоких дозах минеральных удобрений. Дальней
шее повышение доз удобрений не приведет к повышению урожая 
имеющихся сортов сельскохозяйственных культур. Все более умень
шаются и возможности расширения сельскохозяйственных угодий 
путем мелиорации.

Основная задача земледелия будущего — разработка и внедре
ние новых методов повышения продуктивности и урожайности по
севов сельскохозяйственных культур. В последние годы поднят воп
рос о программировании урожая. Задача программирования за
ключается в разработке комплекса взаимосвязанных мер, 
своевременное и высококачественное осуществление которых обес
печит достижение заранее рассчитанного уровня урожая высокого 
качества.

Программирование урожая — это новое направление в сельском 
хозяйстве, которое повлекло за собой потребность в новых подхо
дах в агрометеорологии. Агрометеорология уже не может ограничи
ваться описанием микроклимата посевов и анализом его изменения 
под влиянием мелиорации. Недостаточно также рассматривать 
только воздействие метеорологических факторов на конечный уро
жай посевов.

В агрометеорологии в большей мере необходимо было бы при
менять теорию высокой продуктивности. В последние годы в рам
ках этой теории разработаны математические модели продукцион
ного процесса и формирования урожая. Эти модели могут служить 
основой для разработки агрометеорологических принципов про
граммирования урожая.

Основные задачи агрометеорологии в связи с программирова
нием урожая заключаются, во-первых, в установлении верхнего 
предела урожая основных сельскохозяйственных культур в разных
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географических районах по приходам ФАР и значениям КПД, во- 
вторых, в разработке агрометеорологических основ для уменьше
ния разрыва между теоретически возможными и действительными 
урожаями. При этом следует исходить из обстоятельства, что по
лучению запрограммированных урожаев препятствует главным об
разом несоответствие динамики факторов внешней среды (солнеч
ная радиация, водный режим, температура и т. д.) динамике по
требностей процессов фотосинтеза, роста и развития растений 
в течение вегетационного периода. Улучшить положение можно 
осуществлением следующих мер: 1) созданием путем мелиорации 
и агротехники таких условий среды, которые лучше бы соответ
ствовали потребностям растений в посевах; 2) оптимальным райо
нированием имеющихся сортов в соответствии с климатом и мик
роклиматом; 3) разведением и использованием сортов, наиболее 
соответствующих условиям окружающей среды в данном районе. 
Указанным мероприятиям должны предшествовать: 1) агроклима
тическая оценка потенциальных возможностей формирования уро
жая в отдельных районах; 2) выяснение и обоснование необходи
мости перечисленных мероприятий; 3) прогноз их эффективности 
(оценка прироста урожая по отдельным культурам).

В настоящей книге в этой связи излагается проблема «солнеч
ная радиация — формирование урожая». Задачу автора во многом 
облегчили вышедшие в свет монографии Ю. К. Росса «Радиацион
ный режим и архитектоника растительного покрова» (Л., Гидро
метеоиздат, 1975) и И. А. Шульгина «Растение и Солнце» (Л., Гид
рометеоиздат, 1973). Благодаря этим работам отпала необходи
мость в детальном рассмотрении вопроса о геометрической 
структуре и радиационном режиме посевов. По этой же причине не 
рассматривается и значение фотоморфогенеза в формировании уро
жая растений. О режиме ФАР посевов приводятся только основ
ные сведения, необходимые для изложения основной части книги — 
вопроса о математическом моделировании воздействия солнечной 
радиации на продукционный процесс и формирование урожая 
посевов.

Значительное внимание в монографии уделяется изложению 
концепции максимальной продуктивности растений и ее приложе
ний. В свете этой концепции рассматриваются показатели функции 
фотосинтеза и дыхания листьев растений и их связь с некоторыми 
адаптивными признаками растений. Изучается зависимость газооб
мена, роста и формирования урожая растений с различной геомет
рической структурой и светолюбивостью от радиационного режима. 
Количественно анализируются вопросы об оптимальной площади 
листьев и об идеальной ориентации листьев в посевах. Рассматри
вается, каковы оптимальная адаптивная структура посевов и усло
вия стабильности ярусного фитоценоза. Дается оценка потенциаль
ного урожая посевов. Необходимость приближения действительных



урожаев к потенциальным заставила уделить главное внимание 
рассмотрению принципов максимального использования посевами 
солнечной радиации на формирование урожая, а также прогнозу 
эффективности изменения некоторых свойств растений. Поскольку 
продукционный процесс посевов зависит от интенсивности ФАР, 
длины дня, высоты и траектории Солнца, то все эти вопросы изла
гаются в географическом аспекте.

Начало количественному анализу рассматриваемых в книге про
блем было положено около 25 лет назад. В СССР прогрессу в воп
росах, рассматриваемых в данной книге, мы во многом обязаны 
труду чл.-корр. АН СССР А. А. Ничипоровича. По его инициативе 
в этой области науки успешно работают также математики, метео
рологи и актинометристы.

В монографии наряду со сжатым обзором излагаются основные 
результаты в этой области, полученные автором за последние 
20 лет. За это время автору пришлось совместно работать и обсуж
дать эти проблемы со многими коллегами, контакты с которыми 
оказали положительное воздействие на формирование модельного 
представления автора о растительном мире. Автор искренне благо
дарен А. А. Ничипоровичу за постоянное внимание и советы, ка
сающиеся общей постановки задачи, своим московским коллегам 
А. И. Будаговскому, И. А. Шульгину, С. Н. Чмора и др. Автор 
многим обязан своим непосредственным коллегам Ю. К. Россу, 
Т. А. Нильсону, X. А. Молдау, Т. Э.-А. Фрею, К. Порку, А. Г, Кал- 
лису и др.

Автор благодарен А. Линнас, Л. Палиале, М. Рахи, В. Ранд- 
метс, А. Колде и Т. Керге, оказавшим большую помощь при под
готовке рукописи к печати.



Глава I

ЗАКОНОМЕРНОСТИ ПРИХОДА СОЛНЕЧНОЙ РАДИАЦИИ

1. Общие сведения о фотосинтетически активной радиации

Потоком лучистой энергии, или радиации, называется количество 
лучистой энергии, проходящей через данную поверхность в еди
ницу времени. При актинометрических наблюдениях обычно изме
ряют плотность потока лучистой энергии, или поток радиации через 
единицу поверхности, называемый иногда интенсивностью радиации, 
или облученностью. Плотность потока радиации чаще всего выра
жается в Вт/см2, кал/(см2-мин) и эрг/(см2-с). С 1 января 1963 г. 
(ГОСТ 9867-61) принята новая международная система единиц 
(СИ). В этой системе для плотности потока (интенсивности) ра
диации используется единица Вт/м2, а для сумм радиации — 
Дж/ (см2 • ч), Дж/ (см2 • день) и т. д.
Таблица 1
Переводные множители меж ду единицами измерения ФАР

Единица
Единица

эрг/с кал/с кал/мин Вт кал/ч

эрг/с
кал/с
кал/мин
Вт
кал/ч

• 1
4,19-107
6,98-105

1,0-107
1,16-104

2,39-10-8
1

1,67-10-2
0,239

2,78-10-4

1,43-10-6
60

1
14,34

1,67-10-2

1,0-10-7 
4 19 

6,98-10-2 
1

1,16-Ю-з

8.6-10-4 
3600 
60

8.6-103 
1

Единица
Единица

эрг кал ккал Дж -

эрг
кал
ккал
Дж

1
4.19-107
4.19-ЮЮ 

107

2,39-10-8
1

1,0-103
0,239

2.39-10-и 
0,001

1
2.39-10-4

10-7
4,19

4,19-103
1 1

1
1

1

В актинометрии переход на новую систему в течение неболь
шого периода затруднителен, так как имеется огромное количе
ство накопленных актинометрическими станциями и обсервато
риями данных о радиации, выраженных в калориях. Среднее и
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старшее поколение актинометристов привыкло к традиционным 
единицам, в данной книге для выражения плотности по
тока радиации используются единицы Вт/м2 и кал/(см2-мин) па
раллельно.

В актинометрии спектр солнечной радиации подразделяется на 
две области: 1) коротковолновую, называемую также интегральной 
радиацией, длиной волны 0,28—4,0 мкм; 2) длинноволновую, дли
ной волны 4—40 мкм. ФАР (от 0,38 до 0,71 мкм) входит, таким 
образом, в состав коротковолновой радиации, которая подразде
ляется на следующие виды.

5 — прямая солнечная радиация — часть лучистой энергии 
Солнца, поступающая к Земле от видимого диска Солнца в виде 
почти параллельных лучей. Прямая солнечная радиация на гори
зонтальную поверхность S '  =  S  sin /г®.

D — рассеянная радиация неба — часть солнечной радиации, ко
торая после рассеивания атмосферой и отражения от облаков па
дает на горизонтальную поверхность сверху.

Q — суммарная радиация, равная S '+ A
R — отраженная от поверхности земли суммарная радиация, 

приходящая на горизонтальную поверхность снизу.
BK =  Q — R — остаточная коротковолновая радиация, называе

мая иногда коротковолновым радиационным балансом.
Указанные виды радиации количественно оцениваются в основ

ном через плотность лучистого потока.
Как известно, излучение не всех длин волн одинаково биоло

гически активно. Отдельные участки спектра даже для одного 
и того же биологического явления или процесса имеют различную 
активность. Биологически активную радиацию h  (свет, эритемная 
радиация, ФАР) можно представить в виде

о о

!б= 1  v(X)/(X)cfX, (1.1)

где I  (Л) — спектральная плотность потока радиации, v (Я,) — спектр 
биологического действия радиации.

Спектр действия фотосинтеза растений (рис. 1) в настоящее 
время сравнительно четко установлен [231, 381, 382]. Однако боль
шинство задач фотоактинометрии диктуют неселективное измере
ние ФАР. При этом за ФАР принято считать лучистую энергию 
в области спектра 380—710 нм [133]. Для обозначения ФАР реко
мендуют использовать символы, принятые в актинометрии, однако 
с добавлением индекса Ф в тех случаях, когда это необходимо.

Доля ФАР в потоке интегральной радиации зависит от спект
рального состава данного вида радиации. Максимум энергии 
в спектре прямой солнечной радиации находится около 0,48—
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0,55 мкм при высоком стоянии Солнца и перемещается в сторону 
более длинных волн с уменьшением высоты Солнца (рис. 2).

л Ц _____I____ 1_____I____ I____ I____ 1 1____ I
400 500 600 700 Мм

Рис. 1. Спектр действия фотосинтеза (а) и спектральное погло
щение (среднее для 22 видов) ФАР (б) листьями растений 
[381].

При безоблачном небе в спектральном составе рассеянной ра
диации преобладают фиолетовые и синие лучи (рис. 2); близкие

Рис. 2. Относительное спектральное 
распределение энергии радиации.
1 — рассеянная радиация, й@ =30°, 2 —
прямая радиация, Aq —30°, 3 — прямая ра
диация, /10=14°.

Рис. 3. Относительное спектраль
ное распределение энергии радиа
ции.
1 — суммарная радиация [3], 2 — рас
сеянная радиация пасмурного неба 
[263], 3 — отраженная от РП радиация 
при ясном небе [215], 4 — то же при 
пасмурном небе [215].

инфракрасные лучи в нем почти отсутствуют. Спектральный состав 
рассеянной радиации пасмурного неба (рис. 3) аналогичен спект
ральному составу прямой солнечной радиации. Спектральный со
став отраженной от растительного покрова радиации (рис. 3)



зависит не только от спектрального состава падающей суммарной 
радиации, но и от спектральной отражательной способности расте
ний [28, 254, 302].

Для ориентировочной оценки пределов изменения потока ФАР 
в излучении Солнца можно воспользоваться переходными коэффи
циентами от интегральной радиации к ФАР. Первоначальные по
пытки определения коэффициентов перехода от интегральной пря-

Cs

Рис. 4. Коэффициенты перехода к ФАР для прямой радиации 
в зависимости от высоты Солнца [219].
1 — Иыгева (Эстония). 1963 г., 2 — Молдавия, 1964 г., 3 — Гиссарская 
долина (Таджикистан), 1965 г.

мой радиации к прямой ФАР сделаны по теоретическим спектраль
ным распределениям радиации [119]. Экспериментально эти коэф
фициенты исследованы Б. Гуляевым [54] и Н. Перелет [147] на 
Украине, X. Тоомингом и X. Нийлиском [219] в Эстонии, Молдавии 
и Таджикистане (Гиссарская долина), С. Линговой [98] в Бол
гарии.

Для прямой солнечной радиации установлена тесная зависи
мость коэффициента ФАР Cs от высоты Солнца в интервале от 10 
до 75° (рис. 4), причем Cs мало зависит от географической ши
роты [219].

Экспериментальные данные [147] о коэффициенте перехода от 
интегральной рассеянной радиации к рассеянной ФАР свидетель
ствуют о том, что с увеличением высоты Солнца Cd возрастает 
до 0,75.



Поскольку суммарная радиация складывается из прямой и рас
сеянной, то коэффициент перехода от суммарной радиации к сум
марной ФАР можно представить формулой

c0 =  (e55 'D -1- f c D)/(l+ 5 'D -> ). (1.2)
Величина cq зависит и от соотношения S'/D, особенно при ма

лых высотах Солнца. Поэтому непосредственному определению Cq 
по измерениям суммарной радиации и ФАР следует предпочесть 
определение через коэффициенты Cs и с0 и величины S '  и D. 

Суммы суммарной ФАР можно приближенно найти по формуле

(L3)
Значения cgg даны в табл. 2, а для cD можно использовать сред
нее значение, равное 0,60.

Таблица 2

Эффективные коэффициенты перехода от дневных сумм прямой солнечной 
радиации к дневным суммам прямой ФАР для различных широт [219]

. и°>

Месяц

V VI VII VIII IX X XI XII

66
50
23

0,40
0,41
0,425

0,40
0,42
0,425

0,40
0,42
0,425

0,39
0,41
0,425

0,37
0,405
0,42

0,385
0,415 0,41 0,41

2. Приход падающей суммарной радиации и ФАР

Основные закономерности изменения потоков прямой, рассеянной 
и суммарной радиации определяются высотой Солнца, прозрачно
стью атмосферы, облачностью, продолжительностью солнечного 
сияния и некоторыми другими факторами. Детальный анализ влия
ния этих факторов дан в ряде работ [19, 27, 33, 47, 82,83,255,257].

Суточный ход потока суммарной радиации при безоблачном 
небе характеризуется одним максимумом в околополуденные часы. 
С уменьшением прозрачности атмосферы поток суммарной радиа
ции уменьшается. При наличии облачности поток суммарной ра
диации может как увеличиваться, так и уменьшаться. При перемен
ной облачности, если Солнце не закрыто облаками, поток суммар
ной радиации, как правило, больше, чем при безоблачном небе. 
При сплошной облачности приход суммарной радиации уменьша
ется по сравнению с приходом при безоблачном небе.
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Суточный ход суммарной радиации при безоблачном небе хо
рошо описывается формулой Берлянд [27]

Q o -------- j
S0 s in  h &

-f- /  cosec A (1.4)

где So — солнечная постоянная, равная 1,98 кал/(см2-мин), f  — ко
эффициент, значения которого приведены в табл. 3.
Таблица 3

Средние многолетние значения коэффициента /  [19]

Пункт I II III IV V VI VII VIII IX X XI XII

Тбилиси
Одесса
Киев
Высокая Д уб
рава
Воейково

0,09 0,11 
0,07 0,11 
0,06 0,08

0,05 0,11 
0,05 0,05

0,11 0,17 
0,09 0,15 
0,09 0,16 0,21

0,23 0,25 0,25 
0,19 0,23 0,23 

0,26

0,08 0,19 0,18 0,21 
0,11 0,14 0,20 0,22

0,23

0,24
0,22

0,23 0,19 0,13 0,10 0,11 
0,21 0,16 0,14 0,06 0,07 
0,22 0,17 0,11 0,07

0,18 0,14 0,15 0,10 
0,21 0,11 0,12 0,10

0,06

0,08
0,04

При этом sin /г© определяется по формуле
sin h@= sin <р sin 8-j-cos <p cos 8 cos t. (1.5)

Методика определения высоты Солнца по этой формуле описы
вается в ряде работ [215, 263].

Рис. 5. Годовой ход дневных сумм ФАР 
(кал /(см *-день)) на разных широтах. 
Ясное небо [70].

Предложены формулы для расчета суммарной радиации с уче
том облачности:

Q» =  Qo(l — ̂ в̂ в)» (1*6)
где Qo — плотность потока суммарной радиации при безоблачном 
небе, Qn—то же-при-обычности, пв, пс, пв — количество облачно-
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сти соответственно нижнего, среднего и верхнего ярусов (сн~0,8, 
сс~0,5). Коэффициент св значительно зависит от высоты Солнца: 
св =  0,2 при Л© >20°, св =  0,4 при Л®<20°.

Если суммарная радиация найдена по формулам (1.4) или (1.6), 
то для приближенного нахождения D и S '  можно использовать со
отношения:

Г & п г  < '-7 >

о /  S 'ID  • Q /1 с \
—  i  -j- S 'ID  * '  • *

Значения S '/D  зависят от высоты Солнца и незначительно ме
няются с широтой места [70].

Наряду с суточным ходом суммарной радиации и ФАР пред
ставляют интерес суточные суммы и их годовой ход. При безоб
лачном небе суточные суммы ФАР (рис. 5) на широтах выше 23,4° 
в годовом ходе имеют максимум в июне. На широтах ниже 23,4° 
максимум в июне постепенно исчезает с уменьшением широты и го
довой ход радиации приобретает двухвершинный характер. На эк
ваторе кривая хода радиации имеет два максимума — в марте 
и сентябре [70].

Для весьма приближенного определения режима ФАР можно 
использовать климатологические средние месячные суммы суммар
ной ФАР и карту прихода ФАР (рис. 6) за вегетационный период 
для территории Советского Союза [62, 63, 119]. Рассмотрение этой 
карты показывает, что суммы ФАР за вегетационный период на 
территории СССР от Крайнего Севера к Средней Азии увеличива
ются примерно в шесть раз и что краткость вегетационного пе
риода на севере не компенсируется длиной дня. Интересно отме
тить, что с удлинением вегетационного периода в связи со смеще
нием его начала и конца (от 10 до 5°С) суммы ФАР на севере 
растут значительно больше, чем на юге. Это обстоятельство необхо
димо учитывать при выращивании сельскохозяйственных культур 
на севере (выбор сортов, селекция, интродукция и т. д.).



Глава II

МАТЕМАТИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ ЗАВИСИМОСТИ 
ПРОДУКЦИОННОГО ПРОЦЕССА И УРОЖАЯ 
ФИТОЦЕНОЗОВ ОТ РЕЖИМА ФАР

1. Задачи и цели создания математических моделей 
продукционного процесса и урожая

В оптимизации структур и функций посевов и в разработке прин
ципов программирования урожайности важное место занимают ма
тематические модели продукционного процесса РП и формирова
ния урожая. Роль математических моделей в изучении структур 
и функционирования фитоценоза интегрирующая. Построение ма
тематических моделей фитоценоза открывает возможности объеди
нить наши знания по физиологии растений, биофизике, метеороло
гии и геоботанике в единое целое, с тем чтобы изучить, как функ
ционирует и развивается со временем фитоценоз, в котором 
выявляются закономерности, характерные для фитоценоза в целом. 
Интегрирующее значение математического моделирования продук
тивности фотосинтеза хорошо доказано в работе Данкана [308]. 
Он пишет, что долгое время много умения и средств затрачивалось 
на изучение отдельных частей биологических систем, вместо того 
чтобы сложить уже хорошо исследованные части и рассмотреть, как 
они функционируют как единая система. Положение аналогично 
тому, если бы мы вынуждены были ответить на вопрос: «Сколько 
времени?»,— взглянув в ящик, где находятся лишь детали разоб
ранных часов. Никакого значения не имеет то, как хорошо эти де
тали изготовлены. Они не покажут времени до тех пор, пока не 
будут правильно соединены между собой. Построение математиче
ских моделей открывает путь к соединению знаний по продукцион
ному процессу в единую модель, с тем чтобы изучить, как функ
ционирует посев или сообщество как целостная система.

Фундаментальные работы по разработке основных принципов 
и положений для построения современной теории продуктивности 
выполнены Ничипоровичем [132—144].

Основной целью создания моделей продуктивности посевов яв
ляется: 1) количественная оценка верхнего предела КПД и потен
циального урожая посевов в разных агрометеорологических усло
виях; 2) выяснение действительно возможных урожаев в различ
ных климатических условиях и возможностей оптимизации 
процесса формирования урожая; 3) прогноз параметров новых 
сортов, оптимальных для имеющихся условий среды. Круг проблем,
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которые предстоит решить методом математического моделирования 
продукционного процесса естественных фитоценозов, широк, охва
тывает большую часть вопросов, поднятых в ряде программных 
статей [5, 52, 91, 155, 197, 213, 232, 234, 235, 415]. Это прежде всего 
вопросы, связанные с энергетикой и продуктивностью фитоценоза, 
как, например, изучение закономерностей, КПД и роста растений 
в фитоценозах в зависимости от условий внешней среды, а также 
изучение трансформации условий среды самими растениями. Ка
ковы энергетические параметры тех видовых популяций, которые 
могут совместно расти, создавать фитоценоз? Каковы закономерно
сти и механизмы смен фитоценозов в данной зоне? Каковы условия 
относительной стабильности фитоценозов? Хотя предпосылки для 
решения этих проблем еще не достаточны, поставить задачу и при
ступить к накоплению необходимых для моделирования экспери
ментальных данных следует уже сейчас. Ведь это проблемы, реше
ние которых обычными методами требует иногда сотен лет.

Естественно, что ввиду сложности задачи моделирование на 
первом этапе не сможет охватить менее существенные факторы 
продукционного процесса. Модель должна качественно и количе
ственно охватывать сущность основных процессов, воздействующих 
на формирование урожая.

2. Концепция максимальной продуктивности растений

Уже давно развивается идея, что для выживания организмов наи
более важное значение имеет их высокая энергетическая мощность 
[20, 376J. Самые большие шансы для выживания у таких организ
мов, которые могут использовать максимальное количество энергии 
в единицу времени. Это дает организму большие возможности для 
поддержания и повышения организованности структур и функций. 
Такое свойство устойчивого неравновесного состояния живых орга
низмов характеризуется тем, что свободная энергия их не соответ
ствует минимуму [20]. В ходе адаптации и эволюции возрастает 
степень приспособленности организмов к условиям жизни, проис
ходит углубление неравновесного состояния их, что сопровождается 
понижением уровня энтропии живых организмов [73, 150, 252, 253].

Устойчивое неравновесное состояние живых организмов дости
гается использованием энергии из внешней среды. Растения, на
пример, создают запас свободной энергии путем использования 
и преобразования солнечной радиации в процессе фотосинтеза 
[253]. При этом более эффективное использование ФАР при неиз
менном приходе солнечной радиации означает повышение уровня 
продуктивности. Разумеется, высокопродуктивные виды и особи об
ладают перед менее продуктивными растениями большим преиму
ществом для интенсивного роста, развития и в конечном счете для
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выживания (особенно в условиях конкуренции в растительном со
обществе). Кроме того, больший запас свободной энергии является 
основой для повышения уровня организованности [74] и изменения 
информационных характеристик организма. Следовательно, можно 
сделать вывод о том, что оптимальными являются такие структуры 
и функции растений, которые при равных прочих условиях обеспе
чивают более высокую продуктивность, другими словами, возможно 
высокий КПД использования ФАР. Если процесс естественного от
бора шел именно по этому пути, то можно предположить, что адап
тация растений и растительного сообщества выражается в тенден
ции к обеспечению максимальной в данных условиях среды про
дуктивности фотосинтеза растений и растительного сообщества 
[206, 220]. Разумеется, адаптация в направлении достижения мак
симальной продуктивности не является универсальной и единствен
ной, она, по-видимому, действует главным образом в период веге
тативного роста растений. Растения, несомненно, обладают боль
шим количеством разных других функций, которые подлежали 
и подлежат совершенствованию в ходе адаптации. Но функции фо
тосинтеза и дыхания являются среди них основными. От их совер
шенства зависит обеспеченность энергией структурной организа
ции организма растения и всех функций жизнедеятельности, 
а также функццй, которые возникают после прекращения про
цесса фотосинтеза в растениях, включая и способность растений 
дать потомство.

Следует отметить, что аналогичные взгляды встречаются 
и в ряде других исследований [39, 105, 257]. Любименко [105], на
пример, утверждал, что лист высшего растения наилучшим обра
зом приспособлен к усвоению световой энергии при фотосинтезе. 
Вместе с тем в процессе эволюции свет стал использоваться при 
росте и развитии и вся форма растения приспособилась к тому, 
чтобы обеспечить максимальную продуктивность листьев. Шульгин 
[257] считает, что адаптация растений шла по пути повышения ко
эффициента поглощения ФАР листьями, что является также след
ствием тенденции эволюционировать в направлении повышения 
продуктивности. С большой осторожностью можно расширять дан
ную гипотезу и утверждать, что адаптация растений и раститель
ного сообщества направлена на обеспечение максимального в дан
ных условиях среды газообмена С02 и прироста сухого вещества 
и в конечном счете на создание максимального для данных усло
вий среды урожая репродуктивных органов. Использование гипо
тезы о максимальной продуктивности открывает возможность для 
приближенного учета адаптивного характера продукционного про
цесса в моделях. Если эта гипотеза отражает реальность, то можно 
предполагать, что функции фотосинтеза и дыхания являются опти
мальными при таких параметрах, которые в данных условиях среды 
обеспечивают максимальный газообмен СОг и максимальную
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продуктивность растений. Таким образом, задача сводится к нахож
дению комбинации таких параметров функций фотосинтеза и дыха
ния, при которых газообмен при заданных функциях среды явля
ется максимальным.

В целях математической формулировки этого положения в виде 
вариационного принципа напишем выражение для газообмена СОг 
фитоценоза в интервале времени frfa [220]:

где Ф8 (L , t) и Rs (L , t) — соответственно интенсивность фотосинтеза 
и дыхания горизонтального слоя фитоценоза с единичной толщиной 
в момент времени t.

В случае необходимости учитывать фотосинтез и дыхание дру
гих органов, кроме листьев (например, у злаковых культур), под 
L0 следует понимать не относительную площадь листьев, а относи
тельную площадь всех надземных органов.

Согласно нашей формулировке адаптации, газообмен СОг стре
мится к максимально возможному значению в данных условиях 
среды, т. е.

Это — относительный максимум газообмена СОг, т. е. его уровень, 
обеспечиваемый на данном этапе эволюции фотосинтетическим ап
паратом растений. По существу, предложенный вариационный 
принцип может быть рассмотрен как частный случай принципа 
оптимальной конструкции Рашевского (см. [163]). Разумеется, при 
использовании гипотезы о максимальной продуктивности функция 
газообмена С02 растений переоптимизируется, так как не учиты
вается обстоятельство, что условия окружающей среды часто изме
няются быстрее оптимизирующего воздействия естественного от
бора. В этой связи высказано мнение, что максимальная продук
тивность растений достигается при оптимальном значении КПД, 
которое ниже максимального [416].

Использование гипотезы о максимальной продуктивности в ка
честве критерия оптимизации параметров растений позволяет опре
делить только идеальные для данных условий среды параметры 
растений. По всей вероятности, такие параметры функции газооб
мена СОг лучше отражают действительность, чем параметры, во
обще не оптимизированные. Но самое важное то, что оптимизация 
параметров растений, согласно гипотезе о максимальной продук
тивности, позволяет прогнозировать идеальные параметры растений 
для существующих условий окружающей среды и тем самым от
крывает возможность для разработки агрометеорологических основ 
целенаправленной селекции.

(2.1)

FC(L0)~* шах.
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3. Блок-схема продукционного 
процесса

Основные принципы построения моделей структуры и продукцион
ного процесса агрофитоценозов сформулированы в ряде работ [31— 
37, 112—114, 168—177, 189, 206—214, 233, 289, 290, 298, 336, 337, 
346, 365, 366, 373, 375, 391, 393, 446, 465, 471, 496, 498J. Имеется не
сколько блок-схем, лежащих в основе математического моделиро
вания агрофитоценозов [96, 190, 295, 497]. На рис. 7 приведена 
схема, предложенная в работе Карри [295] и несколько видоиз
мененная нами.

Транспирации Радиация 
С 0 2

Вода
Bern 

Темпер<Г- 
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г г  I
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Рис. 7. Блок-схема продукционного процесса растений.

Продукционный процесс, согласно этой схеме, рассматривается 
состоящим из трех фундаментальных физиологических процессов: 
фотосинтеза, дыхания и роста.

Растения, поглощая листьями СОг из атмосферы и корневой 
системой воду из почвы, создают в процессе фотосинтеза под воз
действием энергии солнечной радиации органическое вещество 
в виде ассимилятов. Одновременно происходит транспирация, ко
торая ответственна за снабжение растений водой и элементами 
минерального питания и за регуляцию теплового режима растений. 
В зависимости от интенсивности ФАР, водного и температурного 
режимов, скорости ветра, концентрации С02 в воздухе, плодородия 
почвы и видовых особенностей растений процесс фотосинтеза мо
жет происходить с большей или меньшей скоростью.

Другой фундаментальный процесс — дыхание — ответствен за 
снабжение энергией различных биохимических процессов синтеза,
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связанных с ростом, построением новых структурных элементов 
растений и с транспортом веществ. Кроме того, дыхание обеспечи
вает поддержание живых структур органов растений. При этом за
трачивается органическое вещество, накопленное в органах рас
тений.

Третий фундаментальный процесс — рост. В модели, предло
женной в работе де Вита [497], впервые учитывается обстоятель
ство, что не все свежие ассимиляты используются немедленно на 
рост, часть их накапливается в резерв. Резервы могут находиться 
в каждом органе, но более мобильные из них, вероятно, находятся 
в листьях и стеблях. Ассимиляты, запасенные на более длительный 
период, большей частью накапливаются в корнях. Резервы будут 
использоваться при наступлении соответствующих условий. Так, 
например, при низкой температуре, когда условия для роста рас
тений с С4-циклом (кукуруза, сорго и некоторые другие) неопти
мальные, ассимиляты накапливаются в листьях до тех пор, пока 
температура повысится до определенного уровня и возникнут бла
гоприятные условия для роста. В оптимальных условиях фазовый 
сдвиг между созданием ассимилятов и их использованием на рост 
небольшой — порядка нескольких часов.

В результате прироста отдельных органов возрастает их био
масса и биомасса растения в целом, увеличивается и относитель
ная площадь листа. Часть зеленой фитомассы со временем стареет, 
отпадает или поедается потребителями, составляя так называемый 
опад.

Предпосылкой для создания математической модели продукци
онного процесса является знание зависимости вышеназванных фун
даментальных процессов от факторов внешней среды и от внутрен
них биологических, видовых и адаптивных особенностей растений 
во взаимосвязи и в динамике онтогенеза.

Расчет урожая проводится по отдельным этапам, или по так 
называемым блокам [190]. Первый из них — гидрометеорологиче
ский и почвенный блок. В него входит определение площади ли
стьев и стеблей фитоценоза по отдельным слоям, а также опреде
ление ориентации листьев и других параметров геометрической 
структуры фитоценоза. Он содержит расчет условий внешней 
среды, вертикального профиля радиации, температуры, влажности 
и ветра внутри фитоценоза, температуры и водного потенциала 
растений и почвы и т. д.

Второй блок, который нами условно назван фотосинтетическим 
(физиологический, по Сиротенко [190]), охватывает расчет фото
синтеза, дыхания и транспирации за короткий период времени. 
Третий блок — ростовой (распределительный, по Сиротенко)—со
держит расчет прироста отдельных органов и урожая. Все три 
блока вместе образуют динамическую модель продукционного про
цесса.
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4. Режим солнечной радиации в фитоценозах

Для создания комплексной математической модели продукционного 
процесса и формирования урожая фитоценозов, кроме зависимости 
основных функций растений от факторов внешней среды, необхо
димо знать закономерности распределения метеорологических эле
ментов в фитоценозе. При этом следует учитывать, что растения 
сами активно участвуют в создании окружающей их среды. По
следнее в значительной степени зависит от геометрической струк
туры растительного покрова.

Среди факторов внешней среды особо выделяется энергия сол
нечной радиации, без которой не может быть фотосинтеза расте
ний. Другие факторы (температура, содержание влаги в почве, 
концентрация СОг в воздухе) можно считать фоновыми, которые 
тоже влияют на весь продукционный процесс и определяют степень 
усвоения солнечной радиации растениями. При оптимальном соче
тании факторов интенсивность фотосинтеза и КПД растений высо
кие. Если же сочетание их неблагоприятное, они могут лимитиро
вать или даже прекратить процесс фотосинтеза и другие жизненно 
важные процессы, протекающие в растениях.

В настоящей книге рассматриваются вопросы максимального 
использования солнечной радиации растениями, т. е. вопросы про
дуктивности и урожайности растений на оптимальном фоне. В рам
ках данной книги невозможно и нецелесообразно изложить 
закономерности изменения в растительном покрове других воздей
ствующих на растение факторов. Эти вопросы более детально раз
работаны в области физики приземного слоя. Достаточно указать 
лишь на подробные обзоры некоторых авторов [29, 34, 114, 126, 
159, 160, 191, 301, 327, 336, 400, 466, 467, 472].

Первые попытки математически моделировать радиационный 
режим внутри фитоценоза сделаны в начале 50-х годов японскими 
исследователями [343, 344, 391]. Фундаментальные работы в этой 
области выполнены Россом и Нильсоном [167, 170, 174, 175, 179, 
182, 183, 412, 413].

В настоящее время хорошо моделирован радиационный режим 
посевов монокультур [1, 2, 14, 48, 49, 55, 56, 57, 88, 100, 101, 161,
180, 183, 185, 202, 204, 211, 221, 222, 223, 262, 267, 354, 397, 398, 444, 
453]. Определенный успех достигнут также в области моделирова
ния радиационного режима лесных фитоценозов [6—10, 41, 42, 
157—159, 237, 414, 501].
4.1. Некоторые показатели геометрической структуры 
фитоценозов
Ориентация листьев в связи с приспособлением растений к усло
виям местообитания изучается уже в течение ста лет. Основопо
ложниками этого направления можно считать Визнера [481—485]
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и Кернера [355]. Визнер выделял следующие виды: 1) афотомет- 
рические — растущие на открытой местности при высокой интен
сивности освещения и не обладающие определенной ориентацией 
листьев; 2) фотометрические — растущие при умеренной освещен
ности и обладающие определенной ориентацией; 3) эуфотометриче- 
ские — листья которых принимают отвесное положение к направ
лению прихода наибольшего количества света; 4) панфотометри- 
чеекие — листва которых внутри обладает эуфотометрическими 
листьями, а в периферии листья расположены таким образом, что 
часть прямой радиации пропускается в более глубокие ярусы. 
Сравнение этой классификации с современной [181, 391] показы
вает, что РП с афотометрическими листьями соответствует равно
мерной (хаотичной) ориентации, фотометрическими могут быть как 
РП с вертикальными и горизонтальными листьями, так и с листь
ями, расположенными под определенным углом. Панфотометриче
ская листва в настоящее время называется идеальной.

Работы Визнера и его последователей в этой области [481— 
485] носят качественный характер. В связи с математическим мо
делированием продукционного процесса возникла необходимость 
в количественном описании геометрической структуры РП. Первые 
шаги в этом направлении предприняты японскими исследователями 
[391, 438]. В настоящее время общепринятыми являются методы, 
предложенные Россом и Нильсоном [164, 168, 175, 178, 181, 184].

Геометрическая структура фитоценоза характеризуется этими 
авторами с помощью следующих функций.

1. Площадь листьев в единице объема фитоценоза на высоте 
г — иь (г).

2. Относительная площадь листьев фитоценоза

и  =  j  Иi(z)dz.  (2.2)
о

3. Относительная площадь листьев выше данного уровня z
*0

L(z) =  j  uL(z')dz',
г

или

Z(№) =  j  uL{W ')dW ',
о .

где W — глубина, отсчитываемая от верхней границы фитоценоза 
и связанная с высотой соотношением W =  z0 — z  (или z = W Q — W), 
где zo =  W0 — высота (или глубина) всего фитоценоза. Аналогич
ные функции определены также для стеблей [180].

4. Пространственная ориентация листьев — gb(z, tl ), где rL =  
=  (®l. фь) — направление нормали верхней стороны листа, 0 L —

(2.3)

(2.4)
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угол наклона нормали листа, отсчитываемый от вертикальной оси, 
<рь — азимут нормали листа, отсчитываемый от севера по. часовой 
стрелке (рис. 8).

Для объяснения сущности функции gL (г, rL) выбираем в гори
зонтальном слое посева на высоте z некоторую область V. Опреде
ляем в этой области направление нормали и площадь каждого ли
ста или отдельных его частей. Суммарная площадь листьев Ul (z )

z

в области V выражается следующим интегралом по верхней полу
сфере [181]:

ж /2  2гс

f  и  (*, Г£) d&L= \  j  gL (z, e Lf L) d?L sin 0 i d e L =  uL (z), (2.5)
2ic 0  0

где gL{z, rL)d^L  — сумма площадей всех листьев, нормали кото
рых находятся в телесном угле dQL, a gt, (г, rL) — площадь тех 
листьев в области V, нормали которых находятся в единичном те
лесном угле вокруг направления rL. Телесный угол ddL связан 
с координатами ©ь и <рь соотношением гШх, =  sin 0L dQL d(pL. 

Выражение (2.5) можно переписать в виде 
i t /2  2%

J Sl {z , TL)dQL= §  j  gL(z, e L, ?L)d<?Lsin©*d<dL^  1, (2.6)
2я 0 0

где gL (2, tl ) =  -Mb^2-Sbl—  функция пространственной ориента- 
Ul (г)

Ции листьев в фитоценозе на высоте г.
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Выражение (2.6) называется условием нормирования для функ
ции gL (2, гь).

Пространственная ориентация листьев задана, если известна 
функция gL (г, вь, <pi,). Аналогично определяется функция про
странственной ориентации стеблей, ветвей, цветков и т. д.

При практическом определении функции gb (z, QL, <рь) верхнее 
полупространство обычно подразделяется на 48 областей, на 6 поя
сов через 15° по углу наклона 8/, и на 8 секторов через 45° по ази
муту фь. При таком делении полусферы интеграл (2.6) заменяется 
суммой

я/2 2п 6 8

J J gb(z, 0£, n)dn  sin 0£rf0L =  2 2 Sjk =  1, (2.7)
О 0 j = l  ft =  I

причем
«/12j п/4ft

gjk=  f sin©£d&L f gL(z, 0£, <?L) d<?L =

— iz > ®Lj> Tift) Qjk, (2.8)
где gjk — доля площади листьев с нормалями в телесном угле Qjh,

/~\ ^  / • 1 \ Л .
границы  которого находятся: —  м еж ду “ j ^ r O  —  1) и фь —

между -^-(&— 1) и ©ii и — координаты средней нормали 
для области jk.

Если зависимость gL (z , ©г,, фь) от <pL одинакова при всех ©t, то 
gL(z, ©I, <Pi)=gl(z, 0 i)g l(2 , ?i)- (2.9)

Если, кроме того, по всем азимутам ориентировано одинаковое ко
личество листьев, т. е. если отсутствует азимутальная зависимость
ориентации, то g"  (2, фЬ) =  и

L  2 я

g d z ,  0 £, ? i ) = ^ - g L ( z ,  ©i). (2.10)

Поскольку из измерений определяется доля суммарной площади 
листьев, имеющих угол наклона в промежутке © z ,  и &L+d@L, т. е. 
функция g*L (z , ©i) =  g'L(z, ©i.) sin ©b, то ее значения обычно пред
ставляются и на графиках. Во избежание недоразумений всегда 
следует указать, дается функция пространственной ориентации 
листьев в расчете на единицу углов наклона листьев g* (z, QL)
(рис. 9) или в расчете на единицу телесного угла g'L(z, ©ь). Часто 
g* (2, ©х) рассчитывается на интервал углов наклона, например 15° 
(рис. 10), при этом на оси ординат откладывается величина
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~rz~ В этом случае целесообразнее представлять значения
1  Zt Л

(©ь) в виде гистограммы. При представлении их в виде
Я

кривой (рис. 10) отдельные значения (® )̂ будут соответст
вовать интервалу углов наклона, распространяющемуся по обе 
стороны от рассматриваемого угла наклона 0 Ь на расстояние 7,5°.

Рис. 9. Ориентация листовой поверхности в посеве подсолнечника 
в разных стадиях роста [333].

Гистограммы функция g *  (в ь ): а — 7 июля, в ь =27,8°, а =  19,4°; б — 17 июля,

©£=29,5°, С—17.0°; в  — 29 июля, в ь =37,4°, <Т=21,9°; г  — 7 августа, 0 Ь=47,6°, 
0= 22,1, непрерывная линия — аппроксимация В-функцией [2, 11].

S

Рис. 10. Ориентация листовой поверхности в посеве картофеля (сорт 
Сулев, конец августа).

а  — функция (6 Ь), б — функция g*(<pt ), 1 — направление рядов с северо-

востока на юго-запад, 2 — направление рядов с северо-запада на юго-восток, 3 — 
функция (6 Ь) по данным работы [184].
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Функция g*L(z, в ь) различна у разных культур и сортов [178,
181, 194J. В качестве примера приведем функцию g* (0L) для по
сева картофеля, определенную автором совместно с Кыйва и Там- 
метс (рис. 10). Она имеет максимум при @L =  25°. В интервале уг
лов наклона 15—30° находится около 30% всех листьев. Горизон
тальных листьев (0г =  0-^15°) в посеве картофеля 18—19%, 
а вертикальных (0Ь =  75 -j- 90°) только 4%. Функция g"(<pL) асим
метрична относительно стран света (рис. 10 б). Максимум g"(<pL)
независимо от направления рядков картофеля наблюдается при 
<рь =  225° (юго-запад), а не при фь =  180° (юг), как следовало бы 
ожидать.

В работе Хори и Удагавы [333] функция пространственной ори
ентации листьев g'L(z, &l ) характеризуется средним углом наклона
листьев от горизонтали &L и его дисперсией cL. Оказывается, что
для подсолнечника ©ь возрастает от 27,8° в начальных фазах роста 
до 47,6° в фазе цветения (рис. 9). Дисперсия aL при этом меняется 
в пределах 17—22,1°. Функция g* (z, ©t) хорошо аппроксимируется
(рис. 9) следующей р-функцией [333]:

й<*. e j -в .р ,  v)_ - g f a  ( i - - S t . ) ’"', (2.11)
где

Ошибка аппроксимации g* (г, &L) функцией Ве (Я, v) не превы
шает 5% во всех фазах роста. Таким образом, функция g*L(z, @l)
может быть найдена при помощи средней величины ©г, и ее дис
персии Ох.

4.2. Основные показатели радиационного режима посевов

Падающая на РП суммарная радиация вступает во взаимодейст
вие (отражение, рассеивание, поглощение) с фитоэлементами. В ре
зультате этого изменяется плотность потока радиации, простран
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ственная структур а  и спектральны й состав ее. И зменения эти  за
висят от высоты Солнца и геометрической структур ы  Р П , от 
спектральны х оптических свойств фитоэлементов и спектрального 
состава падаю щ ей Ф А Р.

Радиационное поле внутри  Р П  м ож но рассматривать состоя
щ им из следую щ их компонентов:

1. О средненная в горизонтальны х нацравлениях плотность по
тока  прям ой радиации Солнца на глубине L —  S' (L, he).

2. О средненная в горизонтальны х направлениях плотность по
тока рассеянной радиации неба на глубине L —  D (L, /г© ).

3. П лотность потока радиационного поля, возникаю щ его в рас
тительном покрове в результате взаимодействия м еж ду падающ ей 
на растительны й покров радиацией Солнца и неба и элементами 
растительного покрова (листья, стебли и д р .).

П ервы е два вида радиации характеризую тся коэффициентом, 
или ф ункцией, пропускания:

а) для прямой радиации

as (L, h@) =  ^ ; * ) е) • (2 Л 2 >

б) для рассеянной радиации

ao{L, • <2ЛЗ>

Т а к  ка к  под S' (L, Л©) и D(L, Л©) поним аю тся осредненные 
в горизонтальны х направлениях потоки прямой и рассеянной р а 
диации, доходящ ие до данного уровня без взаимодействия с эле
ментами Р П , то они по спектральному составу не отличаю тся от 
падаю щ их потоков S' и D. Ослабление их происходит за счет зате
нения на данном уровне части небосвода элементами Р П .

Радиационное поле, возникающ ее в результате взаимодействия 
падающ ей на Р П  радиации с элементами Р П , следует рассм атри
вать состоящ им из потоков, направленных вверх и вниз. Вверх на
правлен отраж енны й поток суммарной радиации RK, состоящ ий из 
потоков отраж енной прям ой RS(L, he) и рассеянной Rd(L, Л©) 
радиации. Альбедо —  это отнош ение отраж енного  от Р П  потока 
к  падаю щ ем у на него потоку. Альбедо сумм арной радиации

AK(L, h&) =  • (2 -14)

И ногда  рассм атриваю т отдельно альбедо прямой AS(L, he) и рас
сеянной Ad (L, А©) радиации.

В низ направлены потоки той части прямой и рассеянной р а 
диации, которая рассеивается элементами Р П  —  соответственно
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S 'B (L, й©) и DH (L, ft@), характеризуемые коэффициентами a®
и aR . i> ■

Величина
a (L h }—r h<̂  -

®) 0(A @) —

S'(L, he ) +  D {L, A@) + S ' H&  A©) +  D " ( I ,  A@)
-  S'(A0 ) +  D (/i0)

является функцией пропускания суммарной радиации.

4.3. Пропускание прямой радиации Солнца фитоценозом

Из потоков солнечной радиации внутри фитоценоза в энергетиче
ском отношении наиболее существенное значение имеет поток пря
мой радиации Солнца S '(L ,  Л©). Пропускание его фитоценозом 
зависит прежде всего от направления солнечных лучей: г© =  
=  (0©, 9©), где 0© — зенитное расстояние Солнца и <р© —азимут 
Солнца. Влияние геометрической структуры фитоценоза на про
пускание прямой радиации значительно и определяется функцией

[18° ] /X
Gl (г, г©) =  j  g L (г, rL) | cos г^гл | dQ, (2.16)

2л

которая является проекцией единицы площади листьев, находя
щихся в единице объема на высоте 2, на поверхность, перпендику
лярную солнечным лучам. Если умножим величину Uz (г) на 
G l (z,  г©), получим проекцию всей площади листьев в единице 
объема фитоценоза на поверхность, перпендикулярную направле
нию лучей г©. В формуле (2.16) cos г© rL имеет вид

cos iQ’jr= cos 0© cos ©£—j— sin 0© sin 0 £ cos (<p© — срД (2.17) 
Аналогичное выражение можно написать и для стеблей [180]:

Gs(Z, г©) =  j  g s (z, rs) I cos Q rs\ dQ. (2.18)
2it

Можно показать, что
Gs{z, r©)=-^-sin0©. (2.19)

Функция пропускания прямой радиации внутри фитоценоза выра
жается формулой

а*(г, г©)=ехр \—k L(z, г@) —ks(z, 0©)], (2.20)
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г
kL (г, г®) =  sec0© j  uL (zr) 0 L (z', re) dz', (2.21)

0
г

ks(z, e 0) = 4 -  tg 0© J Us i z ' ) d z ' = \  Ls(z)tg 0©. (2.22)
о

Если пространственная ориентация листьев одинакова во всех 
горизонтальных слоях фитоценоза, то gb (z, rL) — gL (гL) и 
Gl (z, r©)=Gi,(r©). Учитывая формулы (2.19) и (2.20), получаем

kL(z, г©) =  L (z )0 L(г©)sec0® =  Z(z)GL(r0)/sinЛ®, (2.23)

ks(z, Q@)==Ls( z ) - ^  =  Ls( z ) - ^ - .  (2.24)

Пропускание радиации вертикальными стеблями зависит только 
от площади стеблей и зенитного расстояния Солнца. Различия 
в пропускании радиации фитоценозами вызваны различиями в про
странственной ориентации листьев, т. е. определяются функцией 
<5ь(г® ).

Рассмотрим функцию G l  (г ©) в некоторых частных случаях. 
При этом для удобства в дальнейшем заменим 0 © высотой Солнца
Л©, так как Л©=-|— 0®. Кроме того, предположим, что функ
ция G (г©) не зависит от азимута «р©, т. е. GL (г©)= GL (he ).

1. Все листья в РП расположены горизонтально. Тогда, со
гласно [180],

Gi(A©)=sinA©. (2.25)
2. Листья расположены равномерно по всем направлениям 

(равномерная ориентация):
ОДА©)=0,5. (2.26)

3. Листья расположены вертикально и имеют равномерное рас
пределение по азимуту:

GL(h@) = - ^ c o s h e . (2.27)

4. Листья расположены под углом aL к горизонту и равномерно 
распределены по азимуту. Для этого случая предложены [391] фор
мулы:

Gl (aL, h@)= cosaL sin Л©, если aL ̂  А®, (2.28)
и

Gl (ait A0)=-^-sinA© [cos aL arcsin (ctg aL tg Ae) +  

-}-sina£ctgA©'^l— ctg2ai tg2A©], если a£>A®. (2.29)
3 З а к а з  № 95  33
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Расчет функции пропускания упрощается, поскольку имеется 
таблица (табл. 4) значений Gl (<zl, Л©) в зависимости от at и Л© 
[310],

Пропускание прямой радиации достаточно хорошо описывается 
с учетом только площади листьев L (г), согласно формуле [180]

as(L, Л®)=ехр [—GL(h@)Llsinh@]. (2.30)
При этом проявляются следующие закономерности (рис. 11): 
1) наиболее существенная за
висимость функции пропуска- а* 
ния от высоты Солнца наблю- ’ 
дается в том случае, если все 
листья в РП расположены вер
тикально (ai,=90o);2) с умень
шением наклона листьев вплоть 
до горизонтального зависи
мость функции пропускания от 0 5 
высоты Солнца уменьшается; ’
3) в РП, где все листья гори
зонтальны, функция пропуска
ния прямой радиации не зави
сит от высоты Солнца; 4) в РП, 
где листья расположены к го
ризонту под углом менее 40°, q 
существенная зависимость фун- 30 60 90 й©
кции пропускания прямой ра- рис- ц_ Зависимость функции пропуска-
диации от высоты Солнца наб- ния прямой ФАР от высоты Солнца при
ЛЮДается ЛИШЬ при НИЗКИХ вы- различном угле наклона (от горизон-
сотах Солнца; 5) в зоне высот тали) листьев-
С п л н п я  ЧП__ ДП° ihvHKTTWM ттпп- Пунктирная линия — равномерное распределе-жилица OU ftU функции при ние листьев, площадь листьев составляет
пускания прямой радиации i м2/м*.
при любой ориентации листьев
в РП приближенно равны. При высотах Солнца более 35° пропус
кание прямой радиации наибольшее в РП с вертикальными 
листьями и наименьшее в РП с горизонтальными листьями, а при 
высотах Солнца менее 35°, наоборот, функция пропускания прямой 
радиации при хаотичном расположении листьев имеет промежуточ
ное значение, которое приближенно соответствует значению функ
ции пропускания в РП, в котором листья расположены под углом 
вь =  60°.

Экспериментально функция пропускания прямой радиации
определяется обычно методом Лопухина [102]. Ее можно опреде
лить и при помощи фотоэлектрической пятноизмерительной рейки 
[127] или прибором, сконструированным Лайском [94], принцип ра
боты которых основывается на методе Лопухина. Этот метод имеет 
ряд существенных недостатков, но полученные по нему данные
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говорят о том, что экспоненциальный закон для пропускания прямой 
радиации обоснован (рис. 12). Зависимость lg as от L для посевов 
сорго и хлопчатника линейная [185]: для сорго среднее значение 
Gl (h ©) =  0,42 с достаточной точностью при всех высотах Солнца, 
для посева хлопчатника получено GL (h@) =  CiS sin Л©. Следова
тельно, функция пропускания не зависит от высоты Солнца. По экс
периментальным данным, си =0,54 ±0,1 в пределах 25° <  h ©<65°.

Рис. 12. Зависимость логарифма функции пропускания 
прямой радиации от относительной площади листьев 
[185].
а — сорго: 1) Л© ”-20°, 2) h ©=60°, прямые соответствуют зависи
мости а8=екр (—0,42£/sin Л©), б — хлопчатник: I) h ©=25—45°,
2) h 0 —45—65°, прямая соответствует зависимости ae-=exp (—0.65L).

Попытки усовершенствовать формулы расчета прямой радиации 
в фитоценозе с учетом габитуса и характера размещения растений 
были предприняты Нильсоном [413] и Россом [174].

4.4. Формулы, описывающие пропускание рассеянной 
радиации растительным покровом

При безоблачном небе роль рассеянной радиации небольшая. При 
закрытом облаками диске Солнца она становится определяющей. 
Функция пропускания РП рассеянной радиации определяется ин
тегралом [391]

2п п /2

aD( l ,  Ae ) = — j  j  А)(в®. в. <р)ехр [— G l ( 9 @) L / c o s 9©] X 
0 0

X sin 0 cos 0 dSdcp. (2.31)
где Do (0©, О, <р) —радиация от неба в направлении (0, <р).
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Обычно предполагается, что небо равномерно яркое и Do не за
висит от 00 , 0  и ф. Тогда для функций пропускания получим сле
дующие выражения:

при горизонтальном расположении листьев
ав= ех р (—L)\ (2.32)

при хаотичном расположении листьев
aD=2£'3(0,5Z.), (2.33)

где Ез (0,5L) представляет собой так называемую интегрально-экс
поненциальную функцию Гольда, заданную в виде таблицы
(табл. 5);

Таблица 5
Значения интегрально-экспоненциальных функций Es(0,5L) и Ea(0,5L)

L Е, (0,5L) Ег (0,5/.) L Ег (0,5L) Е3 (0,5i)

0,2 0,723 0,416 2,5 0,103 0,079
0,4 0,574 0,352 3,0 0,073 0,057
0,6 0,469. 0,300 3,5 0,052 0,041
0,8 0,389 0,257. 4,0 0,038 0,030
1,0 0,327 0,222 4,5 0,027 0,022
1,2 0,276 0,192 5,0 0,020 0,016
1,4 0,235 0,166 5,5 0,014 0,012
1,6 0,201 0,144 6,0 0,011 0,009
1,8 0,172 0,126 6,5 0,008 0,007
2,0 0,148 0,110 7,0 0,006 0,005

3) при вертикальном расположении листьев [70]

aD= 2  j  exp (— L У1 ~  х2 j х  dx, (2.34)

где х =  cos©©.
Значения aD в последнем случае находят путем численного ин

тегрирования (табл. 6).
Если листья расположены под углом or, к горизонту, то расчет 

функции пропускания для рассеянной радиации усложняется и вы
полним путем численного интегрирования, после того как коэффи
циенты as будут найдены по формулам (2.28 )и (2.29).

Функции пропускания рассеянной радиации aD с учетом реаль
ного распределения рассеянной радиации по небосводу [153] даны 
в табл. 6 и 7.

Рассмотрение табл. 6 и 7 показывает, что пропускание рас
сеянной радиации максимально при высоте Солнца около 60°.
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Таблица 6

Функция пропускания РП рассеянной радиации в зависимости 
от относительной площади листьев при вертикальной и горизонтальной 
ориентации листьев (по [182])

L

Вертикальная ориентация

Горизон
тальная

ориентацияравномер
но яркое 

небо

высота Солниа

15° 30° 60е 90°

0 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
0,2 0,841 0,764 0,788 0,835 0,812 0,819
0,4 0,725 0,617 0,646 0,718 0,686 0,670
0,6 0,696 0,518 0,546 0,631 0,596 0,549
1,0 0,504 0,384 0,407 0,502 0,467 0,368
1.5 0,393 0,282 0,298 0,393 0,359 0,223
2,0 0,314 0,216 0,227 0,316 0,286 0,135
3,0 0,213 0,119 0,144 0,218 0,193 0,050
5,0 0,117 0,073 0,074 0,123 0,106 0,007

Таблица 7

Функция пропускания РП рассеянной радиации в зависимости 
от относительной площади листьев при равномерном расположении листьев 
(по работе [222])

L

Равномерное расположение листьев

равномер
но яркое 

небо

высота Солнца
Облачное

небо
20° 30° 40° 55° 90°

0 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00 1,00
0,5 0,650 0,56 0,59' 0,60 0,65 0,615 0,63
1.0 0,443 0,34 0,38 0,40 0,44 0,414 0,42
1.5 0,308 0,23 0,26 0,27 0,31 0,286 0,30
2,0 0,219 0,16 0,18 0,19 0,22 0,202 0,21
3,0 0,113 0,08 0,085 0,09 0,11 0,103 0,10
4,0 0,065 0,04 0,04 0,05 0,06 0,060 0,06
5,0 0,033 0,02 0,02 0,025 0,03 0,029 0,03
6,0 0,020 0,01 0,01 0,015 0,02 0,02 0,02 ’

Как с уменьшением, так и с увеличением высоты Солнца пропуска
ние уменьшается: при Л© =15° оно составляет 70—90% пропуска
ния при А© =60°, а при А© =90° — около 70%. Пропускание рас
сеянной радиации облачного неба примерно такое же по вели
чине, как при равномерно ярком небе.
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4,5. формулы, описывающие пропускание суммарной радиации

т. е. зависит от соотношения прямой и рассеянной радиации.
Зависимость aT (L, Л@) от высоты Солнца несколько слабее, 

чем зависимость функции пропускания прямой радиации, так как 
ат (L, Л©) определяется как средневзвешенная величина от

Рис. 13. Зависимость функции пропускания суммар
ной радиации от отношения iS'/D и высоты Солнца 
Л@ при хаотичном (а) и вертикальном (б) располо
жении листьев.
/)  L o - l .  2) Lo-2.

а®, рассеиваемые вниз элементами РП, имеют значение при рас
чете функции пропускания суммарной радиации в близкой инфра
красной области спектра. В области ФАР ag и а1̂  несущест
венны [ 182 J.

Анализ формулы (2.35) с включением выражений (2.25) — (2.29) 
показывает, что зависимость aT (L, Л©) от соотношения S'/D  
весьма существенна (рис. 13). При переменной облачности S'/D  
меняется в широких пределах, что сказывается на значении 
aT(L, h @). При больших высотах Солнца функция пропускания 
суммарной радиации увеличивается с возрастанием S'/D, при ма
лых высотах Солнца наблюдается обратная зависимость. При опре
деленной высоте Солнца aT (L, Л©) не зависит от.S'/D. Эту высоту

функция пропускания суммарной радиации выражается формулой

a T(L, Л©)= (2.35)

о  L— J 1____I________________I_I ,О 2 и В S'/В

,30°
■до

2 ь 6

{as+as ) и (ав +ав  )- Доли прямой и рассеянной радиации c®,i
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1

можно назвать нейтральной высотой Солнца. Если высота Солнца 
превышает нейтральную, то as>cfr>, если же ниже, то ав<аю.

Для РП с хаотичным расположением листьев нейтральная вы
сота Солнца составляет 35—40°. Для РП с вертикальной ориента
цией листьев нейтральная высота Солнца несколько больше, 
40—50°.

Существенная зависимость aT (L, Л©) от S '/D  наблюдается 
в РП с вертикальными листьями. Так, например, при закрытом 
облаками Солнце (S'/D  — 0) на глубину L =  2 проникает лишь 
30% суммарной радиации. Но как только «появляется» Солнце,

Рис. 14. Зависимость логарифма функции пропускания 
суммарной радиации от относительной площади листьев 
[185].
а — сорго; /)  Л@=20°, 2) h @“ 60°, кривые соответствуют фор
муле (2.36), б — хлопчатник: h  @=25—65°, кривая соответствует 
формуле (2.37),

функция пропускания увеличивается, и при полностью ясном небе 
до уровня L =  2 проникает уже 90% падающей на РП радиации. 
Это явление, по-видимому, имеет существенное значение в жизне
деятельности растений с вертикальной ориентацией листьев в тро
пических широтах. Вертикальная ориентация листьев РП позво
ляет избегать поглощения излишнего количества радиации, а тем 
самым и перегрева листьев в условиях водного дефицита [205, 254].

Функцию пропускания суммарной радиации внутри посевов ку
курузы [221], сорго (рис. 14) и ячменя [1, 2] можно рассчитать на 
основании полуэмпирической формулы (2.35), предложенной Тоо- 
мингом и Россом [221]

exp (-C ji/s ln  h@) +  aD (L, A0) 
clt(L, A©)= j _|-§ 'jd b

-\-c2 [exp (—c,c3Z./sin A®)—exp (—^Z/sin A©)], (2.36)

где Ci =  0,5, C2 =  0,3, Сз =  0,15 — эмпирические постоянные, опреде
ляемые из эксперимента.
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Более простой, достаточно удовлетворительно аппроксимирую
щей ослабление радиации внутри посевов кукурузы и сорго при вы
сотах Солнца А© >20° является формула [221]
a T(L, Ле)= (1 — с2)ехр(—^Z/sinft©)-}-с2ехр(—c^Z/sinйе). (2.37)

В посеве хлопчатника пропускание суммарной радиации не за
висит от высоты Солнца (рис. 14 б) и описывается формулой [185]

flr(Z)=exp(—CiL)-\-c2 [ехр(—c ^ L )  — ехр(—С\Щ, (2.38)
причем ci =  0,65, сг =  0,3, сз =  0,15.
В этой формуле отсутствует член, описывающий распределение рас
сеянной радиации в РП, которое значительно не отличается от рас
пределения прямой солнечной радиации в РП при S '^ D .

4.6. Метод перехода от интегральной радиации к ФАР и БИКР 
в фитоценозах. Формулы, описывающие пропускание ФАР в фито
ценозе.
Спектральный состав радиации оказывает заметное влияние на ин
тенсивность фотосинтеза.

Спектральный срстав «солнечных бликов» в РП почти такой же, 
как спектральный состав прямой солнечной радиации над РП. 
Но под густым РП преобладает рассе- 
янная биоэлементами радиация. Так ^  
как основными рассеивающими радиа- ' 
цию элементами в РП являются лис- о, 08 - 
тья, то большое влияние на спектраль
ный состав радиации внутри РП ока- 0,сЬ 
зывают их спектральные оптические п 
свойства [28, 81, 255, 439]. В спек
тре радиации внутри РП (рис. 15) 
преобладают темно-красные и близ
кие инфракрасные лучи [4, 6, 7, 129,
237, 439]. Это обусловлено тем, что 
в результате многократного рассеяния 
внутри РП спектральный состав радиа
ции постепенно изменяется. Чем больше глубина РП, тем больше 
фильтруется область ФАР и тем больше доля близкой инфракрас
ной радиации. На глубине L =  5 доля БИКР в суммарной радиа
ции составляет 85—95%.

Принимая во внимание сказанное выше, Тоомингом [204] раз
работан метод разложения потока суммарной радиации в посеве 
на ФАР и БИКР. Такое разложение имеет большое практическое 
значение, в частности, потому что дает возможность применять для 
определения ФАР и БИКР приборы, предназначенные для измере
ния интегральной радиации.

400 600 _ 1 ____
800 Л

Рис. 15. Зависимость функции 
пропускания ат от длины 
волны Я [129]. Посев кукурузы 
(£о=5 м2/м2).
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Предложенный метод приводит функции пропускания РП инте
гральной суммарной радиации в соответствие С функциями пропу
скания ФАР и БИКР (табл. 8).
Таблица 8
Функции пропускания И Р и соответствующие им функции 
пропускания ФАР и БИ К Р

а т а 7Ф а ти « г а тф а т и

0 , 9 0 ,8 6 0 ,9 4 0 ,3 0 ,1 5 0 ,4 7
0 ,8 0 ,7 3 0 ,8 9 0 ,2 0 ,0 6 0 ,3 4
0 ,7 0 ,6 0 0 ,8 2 0 ,1 5 0 ,0 3 0 ,2 8
0 , 6 0 ,4 8 0 ,7 5 0 ,1 0 0 ,0 1 0 ,1 9
0 , 5 0 ,3 6 0 ,6 7 0 ,0 5 0 ,0 0 2 0 ,1 0
0 , 4 0 ,2 4 0 ,5 8

Экспериментальная проверка метода, проведенная Абашиной 
с помощью фитопиранометров Козырева, показала хорошее со-

Рис. 16. Зависимость 
функции пропускания 
радиации от относитель
ной площади листьев 
при высоте Солнца 40° 
[204].
I  — ФАР, I I  — ИР, I I I  — 
БИКР, I — по формуле 
(2.36), 2 — эксперименталь
ные данные по ИР, 3 — дан
ные Нийлиска [128], 4 — экс
поненциальная зависимость.

гласование теоретических и экспериментальных данных для посе
вов ячменя и люпина [2]. Полученная этим методом кривая про
пускания ФАР в посеве кукурузы в зависимости от относительной 
площади листьев удовлетворительно согласуется с результатами 
спектральных измерений, проведенных Нийлиском (рис. 16). Ап
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проксимация приведенных кривых пропускания ФАР и БИКР по
казывает, что пропускание радиации в этих областях спектра опи
сывается формулой (2.36) с измененными коэффициентами 
(табл. 9).

Таблица 9
Значения коэффициентов си с2 и с3 в формуле (2.36)

Область радиации Cl Сг Сг

ИР 0,5 0,30 0,15
ФАР 0,5 0,04 0,15
БИКР 0,5 0,60 0,15

Из этой таблицы видно, что в области ФАР коэффициент cz 
мал, поэтому в формуле (2.36) можно пренебречь членом, описы
вающим рассеяние ФАР на биоэлементах. Тогда получаем следую
щую формулу для функции ат (L, Л0 ) :

a T(L, А »)- + «„(Ь»в> , (2.39,

где GL (h @) задано либо формулами (2.25) — (2.29), либо эмпири
чески, a oD — табл. 6 и 7.

4.7. Альбедо фитоценозов

Средние значения альбедо различных типов РП травянистых рас
тений и посевов сельскохозяйственных культур значительно не 
различаются. Например, альбедо злаков находится в пределах
0,23—0,25 [43]; среднее альбедо сомкнутых посевов сельскохозяй
ственных культур и травосмесей варьирует от 0,16 до 0,26 [26, 88, 
101, 166, 187, 203, 261, 264, 339, 394, 398, 447].

Имеющиеся данные [128, 281, 501] показывают, что альбедо РП 
в области ФАР составляет в среднем 0,02—0,07. В ряде работ [82, 
83, 84, 167, 203, 250, 447] найдено, что альбедо различных трав, не
которых почв и сельскохозяйственных культур увеличивается 
с уменьшением высоты Солнца (рис. 17). В большинстве случаев 
максимум альбедо наблюдается при высотах Солнца около 8—10° 
[203]. Уменьшение альбедо при малых высотах Солнца объясня
ется увеличением доли рассеянной радиации, которая в меньшей 
степени отражается от РП, чем прямая радиация [167, 203].

В дневном ходе альбедо травяного покрова и кукурузного поля 
Наблюдается асимметрия относительно полудня [203, 447].
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Послеполуденные значения отраженной радиации примерно на 10% 
больше, чем дополуденные. Можно полагать [203], что одной из 
причин асимметрии дневного хода альбедо являются изменения 
спектральной отражательной способности листьев растений в тече
ние дня, нелинейные оптические эффекты в листьях, связанные 
с фототаксисом хлоропластов, и изменение соотношения водного 
и воздушно-газового компонентов паренхимы. Асимметрия днев
ного хода альбедо кукурузы относительно полудня объясняется 
также [447] не непосредственным влиянием водосодержания на

Рис. 17. Зависимость альбедо посевов кукурузы, подсолнечника, 
сорго и хлопчатника от высоты Солнца.

альбедо листьев, а изменением тургора растений, в результате 
чего изменяется ориентация листьев. Альбедо зависит и от соотно
шения S ' /D  [203]. Если высота Солнца меньше так называемой 
нейтральной высоты и мало меняется, то альбедо травяного по
крова увеличивается с возрастанием S' /D.  Такая картина имеет 
место в утренние и вечерние часы, когда AS> A D. При нейтральной 
высоте Солнца зависимость альбедо от S ' /D  отсутствует. При вы
сотах Солнца больше нейтральной с возрастанием S ' /D  альбедо 
уменьшается. Это наблюдается в полуденные часы, когда A s < A D. 
Аналогичная картина изменения альбедо получена недавно также 
японскими учеными [453].
4.8. Формулы для поглощенной в фитоценозе ФАР 
Поглощенная в фитоценозе ФАР рассчитывается по формуле

„ < * . (2.40)
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Учитывая формулу (2.39), пренебрегая долей радиации, рассеивае
мой элементами РП и предполагая, что As =  A D =  A K, можно на
писать
П (L. he) = ( \ - A K) ( s '  - ^ f + D  — d- ^ ( a sS '+ a DD). (2.41)

В области ФАР дАк/дЬ-^О  и
П(£, h@) = ( \ - A K) ( s ' - ^ + D - ^ ) .  (2.42)

Для теоретического расчета П (L) необходимо знать величины 
dasldL и daD/dL, которые принимают различные значения в зави
симости от ориентации листьев:

1) при горизонтальной ориентации

^ - - ^ - е х  р (-^ ); (2.43)

2) при равномерной ориентации

~ З Г Ж= ехр  ( - ° > 5 L l s in  h ®) (З*44)

и
- ^ - = £ 2(0,5£) (2.45)

(значения Ei (0,5L) см. в табл. 5);
3) при вертикальной ориентации листьев, согласно работе [70],

-^ -= - f -c tg / i0 exp (— ^ L z X g h ^  (2.46)

и

^ L _ 4 | [ e x p  ( - A i - G p . ) ] / ! - » * ,  (2.47)

причем х  =  sin Л©. Последнюю величину следует находить путем 
численного интегрирования [70].

5. Математическое моделирование фотосинтетического блока 
продукционного процесса

5.1. Функция фотосинтеза листа и ее моделирование
Наиболее важной величиной в модели формирования урожая яв
ляется функция фотосинтеза листа растения. Она выражает зави
симость интенсивности фотосинтеза от определяющих ее факторов

ФХ= /(П , с0, Т, W, mN, P, K), (2.48)
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где Фь —  интенсивность фотосинтеза, П —  поглощенная листом 
ФАР, со — концентрация углекислого газа в воздухе, окружающем 
лист, Т — температура листа, Ч' — показатель водного режима ли
ста, mjy.p.K — показатель минерального питания листа.

В настоящее время при математическом моделировании учиты
вается влияние на фотосинтез только основных факторов, таких, 
как плотность потока падающей или поглощенной листом ФАР, 
температура и водный потенциал листьев, концентрация углекис
лоты в воздухе. Зависимость функции фотосинтеза от плотности 
потока падающей ФАР выражается обычно эмпирическими форму
лами. Одна из первых формул предложена Рабиновичем [154]:

®i(Q)=aQ, если Q <Q ',

ФI ( Q ) = - f . если Q >  Q', (2.49)

где а и b — величины, зависящие от гидрометеорологических и био
логических факторов, а — наклон световой кривой фотосинтеза при 
малых интенсивностях ФАР, т. е. a =  0 L/Q при Q-»-0, ФМакс =  
=  а/Ь — насыщающая интенсивность фотосинтеза, Q' — насыщаю
щая интенсивность ФАР. Эта формула аппроксимирует световую 
кривую фотосинтеза при помощи двух прямолинейных отрезков. 
Интенсивность фотосинтеза чаще всего выражается в мг 
СОг/(дм • ч). Имеются сведения, что значения а у светолюбивых 
растений выше, чем у тенелюбивых, но преобладает утверждение 
об обратной тенденции [236, 333].

Другая формула в виде гиперболической зависимости предло
жена японскими учеными [455]

® * ( 3 > e - T W -  (2 -50)

Здесь обозначения такие же, как и в формуле (2.49). Исходя из 
того что интенсивность фотосинтеза при световом насыщении, 
т. е. при Q оо, равна Фмакс =  alb, формулу (2.50) можно пред
ставить в виде

фЛ 0 > = - Т Т * Г ’ (2 -51)

или

■ <252> 
К числу эмпирических формул, мало отличающихся от (2.51), от
носится и формула [310, 496]

ф1(<3)--п-.ФоаКС°---- . (2-53)
Фмакс/2

ГД6 ®̂макс/2_  ЗНаЧенИЯ ФАР При Ф*, =  Фмакс/2.
46



Обычно в выражениях (2.50)—(2.52). под Q подразумевается 
плотность потока ФАР, падающего на лист. Более обоснованным 
является использование в этих формулах вместо Q плотности по
тока поглощенной ФАР — П.

Функция фотосинтеза листа в некоторых работах дается в виде 
[112, 177]

=  1/ФР+ 1/асс0+  1/аП *

где со — концентрация С02 в воз
духе, . ФР — интенсивность фото
синтеза при Со оо й П -*■ оо (так 
называемая интенсивность потен
циального фотосинтеза), ас — 
угол наклона углекислотной кри
вой фотосинтеза при насыщаю
щей радиаций, т. е. когда концен
трация углекислоты в хлоропла- 
стах сС1 =  0.

При математическом модели
ровании продуктивности фотосин
теза важным является вопрос о 
стабильности функции фотосин
теза, т. е. о том, насколько изме
няются параметры (рис. 18) све
товых кривых фотосинтеза в посе
ве или растительном сообществе

Рис. 18. Параметры световой кривой 
фотосинтеза (а) и газообмена (б).

по ярусам в течение дня, в течение вегетационного периода 
и т. д. [384].

Экспериментальные данные [236, 265, 285, 287, 450, 452] пока
зывают, что скорость фотосинтеза при насыщающей плотности по
тока ФАР и компенсационный пункт у тенелюбивых растений 
обычно значительно ниже, чем у светолюбивых. Кроме того, у адап
тированных к солнечному свету листьев плато световых кривых 
выше (рис. 19), чем у листьев, адаптированных к теневым условиям 
{107—109, 145, 236, 241, 278, 285, 287, 333, 368, 437]. Эти адаптив
ные изменения световых кривых фотосинтеза учтены в формулах 
(2.51) и (2.52) соответствующими функциями, отражающими изме
нение Фмакс [206, 216, 220]. Попытка учесть влияние на фотосин
тез таких факторов, как температура Т, влажность почвы 'F была
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осуществлена путем умножения функции фотосинтеза на эмпири
ческие функции воздействия этих факторов [31, 337]:

фх = 4 т i S - f W f W  . . .  (2.55)

Однако такое представление функции фотосинтеза оправдывает 
себя лишь как первое приближение, так как в природе воздействие 
факторов более сложное. Функция воздействия фактора обычно 
представляет собой кривую с максимумом, которая может быть 
представлена формулой, предложенной Шабановым [242]:

/ ( ? ) —ехр [ - ^ ( Т - Т о п т ) 2]. (2.56)

Рис. 19. Световые кривые газообмена листьев, 
расположенных на разных высотах внутри посева 
подсолнечника [333]. 
а — 19 V I I  1968 г., 6 — 17 V I I I  1968 г.

где <р — значение фактора в данный момент, ф0Пт — оптимальное 
значение фактора, v — коэффициент, являющийся мерой саморегу
лирования растений. При практическом использовании значения 
f (<р) нормируются относительно максимума кривой и v определя
ется по данным опытов.

Все вышеприведенные функции фотосинтеза в большей или 
меньшей степени являются эмпирическими аппроксимациями экс
периментальных данных. В экологии растений и агрометеорологии 
перспективным можно считать такой подход к моделированию, ко
торый связывает функцию фотосинтеза с диффузией СОг в листе.

Широко известно, что при естественных концентрациях СОг 
(0,03%) интенсивность фотосинтеза листьев многих видов растений 
в условиях сильного освещения линейно зависит от концентрации 
СОг в воздухе. Следовательно, интенсивность фотосинтеза лими
тируется углекислым газом. Последний диффундирует из воздуха
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через устьица в межклеточное пространство. Далее СОг растворя
ется в воде, содержащейся в клетках, и диффундирует к хлоропла- 
стам, где вступает в так называемую реакцию карбоксилирования. 
Следовательно, на пути СОг из внешнего воздуха до центров реак
ции фотосинтеза — хлоропластов — имеется ряд диффузионных со
противлений: сопротивление воздуха вблизи поверхности листа га, 
сопротивление устьиц г* и сопротивление мезофилла гт [95, 284, 
289, 318]. Интенсивность фотосинтеза определяется суммой всех 
диффузионных сопротивлений плюс сопротивление карбоксилиро
вания, или химическое сопротивление гс.

Функция фотосинтеза моделируется по аналогии с законом Ома:
Сила тока= разностьпот&ичиалов - .сопротивление

Исходя из этих положений для интенсивности фотосинтеза листа 
в стационарных условиях можно написать выражение [154, 265, 
289]

<2-57>

где с0 и Cci — концентрация СОг (г СОг-см-3) соответственно во 
внешнем воздухе* и вблизи хлоропластов. Если диффузионные про
цессы являются для фотосинтеза лимитирующими, то cci->-0 и вы
ражение для интенсивности фотосинтеза при насыщающейся ФАР 
принимает вид

«W- r. + r.fr.+r. • Р-58)
Рабиновичем [154, 265] предложена формула

Ззг- rj7.Tr. • <2-59>
СС1

Элиминируя из этого выражения сси получаем уравнение [289] 
(Га“ЬГs+ f/r i)® ! — (Гa-\~r s + f т Л~Гс) a Q®L — Crf&L-{-C<fl,Q =  0. (2.60)
Решение этого уравнения позволяет определить функцию фотосин
теза в зависимости от ФАР, при разном сочетании сопротивлений 
диффузии и сопротивления карбоксилирования. Последнее уравне
ние в несколько ином виде получено и Мантисом [265, 397]

Ф*=  (Га +  r5 +  rm)(1-  фь1а<3) +  r c +  ColaQ ■ (2‘61^
Сопротивления диффузии зависят от многих факторов. У сель
скохозяйственных культур минимальные значения суммарного 
сопротивления меньше, чем у дикорастущих растений. Самые

4 Заказ № 95 49



большие сопротивления наблюдаются у теневых растений под ле
сом [115].

Сопротивление воздуха вблизи поверхности листа зависит от 
размеров и формы листа, характера его поверхности, от скорости 
ветра [270]. Обычно в полевых условиях г0« 0,2 -f-1,0 с - см-1.

Сопротивление устьиц зависит от числа и размеров устьиц, ин
тенсивности ФАР, концентрации СОг, водного дефицита листьев, 
температуры листа, скорости ветра, влажности воздуха, водного 
режима почвы [492], содержания минеральных веществ в почве 
[430]. Поэтому сопротивление устьиц изменяется в широких преде
лах. При открытых устьицах у светолюбивых растений 
«1  с • см-1 [492].

Диффузионное сопротивление мезофилла определяется анато
мическим строением листа: толщиной его, размерами клеток, рас
члененностью паренхимы, распределением хлоропластов в клетке 
[95]. В последнее время установлено, что гт не зависит от дефи
цита воды до наступления влажности увядания [116, 460].

Химическое сопротивление гс выше сопротивления мезофилла 
гт и является также видовой характеристикой, но в то же время 
зависит и от интенсивности ФАР [95, 460].

Сопротивление мезофилла и химическое сопротивление особенно 
низки (около 1с-см-1) у растений с С4-циклом фотосинтеза [387}. 
Поэтому считается, что изменение сопротивления устьиц и приток 
СОг являются главными факторами, лимитирующими максималь
ные значения фотосинтеза у этой группы растений.

Наряду с экспериментальными исследованиями зависимости 
диффузионных сопротивлений от условий среды предприняты по
пытки математического моделирования этих сложных зависимо
стей, среди которых перспективным можно считать подход Мол- 
дау [117].

Для решения прикладных задач, например для расчета урожая 
сельскохозяйственных культур, используются эмпирические под
ходы. При этом транспирационное сопротивление листовой поверх
ности посева г' выражается как сумма двух частей [432], первая
из которых (г£) зависит от ФАР, вторая ( r j )  — от водного потен
циала почвы:

г*=г£+ r f .  (2.62)

При расчетах газообмена СОг г' необходимо умножить на отно
шение коэффициентов диффузии Н20  и С02, чтобы получить значе
ние г*. Зависимость от плотности потока радиации дается
в табл. 10 [432] или рассчитывается по эмпирической формуле [295] 

rs = - ^ - t  если Q < 0 ,2  кал/(см2 • мин)
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и
r f = 0, если Q >  0 ,2  кал/(см 2 • мин). (2.63)

Таблица 10
Зависимость rf от средней дневной плотности потока суммарной радиации 

Суммарная радиация
(кал-см-2-мин-1) . . .  0,10 0,15 0,20 0,25 0,30 0,38 >0,38

(с -см -* ).................. 3,17 2,32 2,31 1,02 0,55 0,0 0,0

Зависимость второго слагаемого от водного потенциала почвы 
следующая [295]:

(2.64)

Водный потенциал почвы в свою очередь связан с влажностью 
почвы

■̂n=cf ехр (—я0„), (2.65)

где ©п — объемная-влажность (г/см3), d  и п — эмпирические посто
янные, зависящие от структуры почвы. Расходы воды эвапотранс- 
пирацией учитываются при помощи модифицированной формулы 
Пенмана [400]. Имеются и другие подходы при моделировании 
функции фотосинтеза. Например, предложена система дифферен
циальных уравнений для описания интенсивности протекания от
дельных реакций в фотосинтезирующей системе [265J.

Функция фотосинтеза требует дальнейшего уточнения, в част
ности, учета значения уровня минерального питания [53, 136, 239].

5.2. Функция дыхания

В отличие от фотосинтеза, дыхание происходит во всех органах 
растения как на свету, так и в темноте. Наиболее интенсивное ды
хание наблюдается в растущих тканях молодых листьев, в камбии, 
кончиках корней и стволе. Основная часть освобождающейся при 
дыхании энергии используется в процессах синтеза, при переносе 
веществ в протоплазме, для поддержания структур фотосинтези
рующих органов и тканей листьев, для поддержания структур не
фотосинтезирующих органов (корней, ветвей, плодов и т. д.).

В настоящее время в физиологии растений выделяют два типа 
дыхания. Первый из них — темновое дыхание — происходит во всех 
органах растения, второй — световое дыхание — только в фотосин
тезирующих органах на свету. Первый тип дыхания подавляется 
светом, второй — возбуждается. У некоторых видов родов Zea,
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Sorghum  и других отсутствует световое дыхание, что заметно по
вышает их продуктивность [315].

Ввиду сложности явления и недостаточности информации моде
лирование дыхания весьма затруднительно. В первых работах по 
математическому моделированию продуктивности фотосинтеза [31, 
32, 36, 205, 298, 391] предполагается, что интенсивность дыхания, 
рассчитанная на единицу площади листа, величина постоянная, что 
является, конечно, весьма грубым приближением. В некоторых ра
ботах [195, 196, 328, 465, 496] обнаружено, что интенсивность ды
хания растения пропорциональна интенсивности его фотосинтеза. 
Оказывается, что расходы органических веществ на дыхание у рас
тений, выращенных в различных условиях минерального питания, 
составляют около 20% суммарного за день фотосинтеза растений 
[195}. При этом суммарная величина дыхания за сутки в основном 

определяется количеством ассимилятов, накопленных в растениях 
в процессе фотосинтеза в течение светового периода суток [196], 
а дыхание за ночь косвенно зависит от суммы ФАР предшествую
щего дня [406, 445].

Опираясь на теоретические положения Бауэра [20], также 
можно полагать, что между фотосинтезом и дыханием существует 
тесное энергетическое соотношение. При этом имеется в виду, что 
затраты энергии на дыхание зависят от интенсивности процесса 
фотосинтеза и неизбежны в связи с необходимостью сохранить 
структуру фотосинтетического аппарата растения. От энергетиче
ской взаимосвязи фотосинтеза и дыхания зависит продуктивность 
растения в целом. С чем меньшими затратами на дыхание проис
ходит процесс накопления биомассы, тем выше КПД растения.

В наших работах [213, 216, 220, 462] высказано предположение 
о том, что дыхание листьев растений тем больше, чем выше фото- 
синтетическая активность растений. Последняя характеризуется 
максимальным фотосинтезом при световом насыщении. Анализ экс
периментальных данных [216, 463] многих авторов свидетельст
вует о наличии тесной корреляции между темновым дыханием 
листьев и их максимальным фотосинтезом при световом насыще
нии (рис. 20). На основании этой корреляции приближенно можно 
представить [462] функцию дыхания листьев в виде

^?£ =  СФМакс» (2 .6 6 )

где Фмакс — интенсивность фотосинтеза при световом насыщении 
и при нормальной концентрации СОг, с — так называемый коэф
фициент затрат (по английски — loss factor). Обратная величина 
Фмакс//?!, называется экономическим коэффициентом (economic co
efficient) [454]. Коэффициент затрат при температуре 20°С колеб
лется в зависимости от вида в пределах 0,1—0,3 (табл. 11). Судя 
по данным Глозера [321], с повышением температуры коэффици
ент затрат увеличивается. Есть основания предполагать, что коэф’
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фициенты затрат меняются и в течение онтогенеза растений. Выра
жение (2.66) не учитывает дыхания в других органах растений 
в зависимости от потребностей энергии для роста и передвижения 
веществ. Эти потребности возрастают с повышением интенсивности

h  6-г

Рис. 20. Зависимость ин
тенсивности темнового 
дыхания (мг С 0 2/ ( дм2Х 
Х ч)) листьев разных 
видов растений от интен
сивности фотосинтеза 
при световом насыщении 
(мг С 0 2/(дм 2 * ч ) ) по экс
периментальным данным 
многих авторов, обоб
щенным в работах [216, 
220].
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фотосинтеза. При более детальном рассмотрении функцию дыхания 
[380, 463, 497] можно разделить на две части: 1) дыхание, связан
ное с поддержанием структур органов растения; 2) дыхание, свя
занное с передвижением веществ, с фотосинтезом и созданием но-

Конструктивное
дыхание

Углеводы —- Резерв-*-Распределение^- Синтез -

L  II---- Запасы t

Фотосинтезирующая
система

§----i О
8
Э-

СО2

Репродуктивная
система

Сэс:
С02

Транспортная
система

 ̂ г*► з-СзИ
ССг

Корневая система
__ 3---- С02-Запасы /листья, стебли,корни) 

углеводоб

Рис. 21. Схема распределения углеводов на затраты  дыхания 
[402].

вых структурных единиц (белков, липидов, клеточных стенок 
и т. д.). Эта часть дыхания называется конструктивным дыханием, 
или дыханием роста [328, 474]. Необходимость в таком разделении 
функции дыхания с очевидностью вытекает из упрощенной схемы 
использования СОг растениями (рис. 21).

(Согласно этой схеме, углеводы, созданные в процессе фотосин
теза, накапливаются в резерв, откуда распределяются и исполь
зуются для разных целей. Часть углеводов запасается в листьях,
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Таблица 11

Значения Ф Макс> R l ,  с  и П  для некоторых видов растений 
(по работам [71, 216])

Растение фмакс Rl С п

Сорго 55 1 ,6 0 ,0 3 _
Кукуруза 4 2 - 4 4 2 - 3 0 , 0 5 - 0 , 0 6 0 ,0 5 - 0 ,1 1
Подсолнечник 

световые листья 2 8 - 3 6 3 - 6 0 , 1 1 - 0 , 1 7 0 , 0 5 - 0 , 0 6
теневые листья 13 1 0 ,0 8 —

Пшеница, ячмень 2 4 - 3 3 1 ,2 —2 ,9 0 ,0 5 —0 ,1 2 0 ,0 4 - 0 , 0 6
Бобы русские 45 10 0 ,2 2 0 ,0 8
Горох 35 5 0 ,1 4 0 ,0 7
Топинамбур 30 4 0 ,1 3 0 ,0 5
Фасоль 1 0 - 2 4 1 , 0 - 1 , 8 0 ,0 6 - 0 , 1 4 0 , 0 4 - 0 , 1
Соя, люцерна 2 1 - 2 3 1 , 2 - 1 , 8 0 ,0 6 - 0 , 0 8 0 , 0 7 - 0 , 1
Капуста, сахарная свек

ла, шпинат, помидор 1 0 - 2 4 1 , 6 - 1 , 8 0 , 0 8 - 0 ,1 8 0 , 0 3 - 0 , 0 5
Береза, вяз, лещина, 

ясень, бук 
Первоцвет, ландыш, 

лебеда, подорожник, 
щавель

6 , 6 - 2 4 1 ,0 —2 ,9 0 , 0 9 - 0 ,1 5 0 , 0 4 - 0 ,0 8

6— 16 0 , 6 - 1 , 8 0 , 0 7 - 0 ,1 5 0 , 0 1 - 0 , 0 5  j
Вечнозеленые деревья 

(Япония) 
световые листья 8 , 4 - 1 3 , 6 1 , 0 - 1 , 6 0 ,0 9 —0 ,1 6 0 , 0 2 - 0 , 0 6
теневые листья 2 , 6 - 7 , 8 0 , 3 - 0 , 9 0 , 0 9 - 0 , 2 7 0 , 0 1 - 0 , 0 2

Травы тропических 
саванн 5 0 —70 3 , 5 - 6 , 5 0 ,0 5 - 0 ,1 2 0 ,0 4 —0 ,0 6

Бобовые тропических 
саванн 2 0 —37 1 , 5 - 3 , 7 0 , 0 6 - 0 , 1 0 , 0 4 - 0 , 0 9

стеблях и корнях, часть расходуется в конструктивных синтетиче
ских процессах на рост органов растений. Кроме того, некоторая 
доля углеводов затрачивается на поддержание структур созданных 
систем.

Дополнительно различают еще так называемое бесполезное ды
хание, которое связано с гидролизом АТФ [428, 429]. Однако в на
стоящее время в математических моделях не отделяют бесполез
ное дыхание от дыхания поддержания структур. В работе Мак 
Крии [380] на основании экспериментального материала показано,
что интенсивность дыхания всего растения Rc за сутки равна

~&с=с[М+С2Фс, (2.67)

где с', с '— соответственно коэффициенты затрат на дыхание, свя



занное с поддержанием и ростом. Значение с' для некоторых трав 
находится в пределах 0,014—0,020 СНгО/(г • сутки) [380, 428, 435]; 
а для ячменя с' «0,03 [436]. Значение с' варьирует в пределах
0,02—0,45 в зависимости от вида растения и фазы его онтогенеза 
[335]. В моделях широко используется среднее значение с' =  0,25,
которое получено для клевера белого [380]. Для плевела получено 
значение 0,20 [435], для сорго — 0,28 [383]. Установлено, что коэф
фициент с\ зависит от температуры [383]. Следует отметить, что 
достоверность функции дыхания Мак Крии достаточно обоснована 
экспериментальными данными и расчетами, учитывающими энер
гетику цикла биохимических реакций, которые участвуют при ды
хании [428, 429].

В работах Карри [295] и де Вита [497] формула Мак Крии 
уточнена:

г -г 0

R c= с2Фс +  \Dmx-\-Em2\ Qio  ̂ -\-Нтъ, (2.68)

где mi, тг, тз — сухая фитомасса соответственно листьев, стеблей 
и корней, D, Е, Н  — коэффициенты, характеризующие затраты на

г - г,
^  г°дыхание отдельных органов растения, Qio —множитель, учиты

вающий температурную зависимость дыхания (Т —средняя темпе
ратура растения, 7 о =  10°С).

В наших работах [216, 463] для функции дыхания листьев пред
ложена формула

R l==ci Фыакс -}- . (2.69)

где Ci и с2 — коэффициенты затрат на дыхание, связанное с под
держанием структур и ростом. Эта формула также выведена ис
ходя из предположения существования двухкомпонентного дыха
ния. Наша формула по сравнению с формулой (2.67) менее общая, 
описывающая только дыхание листьев. Отличие первого члена на
шей формулы от соответствующего слагаемого в формуле (2.67) 
несущественно, если иметь в виду соотношения (2.70) и (2.71). 
Следует добавить, что коэффициент с в формуле (2.66) отличается 
от коэффициента ci в формуле (2.69). В первом случае с является 
интегральным коэффициентом, характеризующим затраты на дыха
ние без разделения его на компоненты.

Задача дальнейших разработок — установление зависимости 
функции дыхания от фазы онтогенеза растения, метеорологических 
факторов и минерального питания растений.
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5.3. Связь параметров функций фотосинтеза и дыхания 
с удельной поверхностной плотностью листьев и содержанием 
в листьях азота и хлорофилла

Интенсивность фотосинтеза при световом насыщении и интенсив
ность дыхания листьев находятся в тесной зависимости с некото
рыми морфологическими показателями листьев, такими, как: 
1) удельная поверхностная плотность листьев (УПП), под которой 
подразумевается сухой вес единицы площади поверхности листа 
(г/дм2); 2) удельное содержание азота в листьях (УСА мг/дм2) — 

это вес азота в листьях, рассчитанный на единицу площади поверх
ности листа; 3) относительная площадь хлоропластов в листьях — 
суммарная площадь хлоропластов в расчете на единицу площади 
поверхности листа.

Значения этих показателей имеют генетическую обусловлен
ность, но изменяются и в онтогенезе под воздействием факторов 
внешней среды [271].

Эксперименты, выполненные на растениях люцерны, овса, куку
рузы, пшеницы и сои, показали, что максимальная интенсивность 
фотосинтеза разных генотипов одного и того же вида существенно 
различается [326, 404, 425]. Выявилось, что генотипы и сорта с бо
лее высокой максимальной интенсивностью фотосинтеза обладают 
и более высокой удельной поверхностной плотностью листьев [294, 
299, 306, 359, 417, 425, 477]. При этом рассматривались средние 
значения УПП и не учитывались ее изменения в течение дня и ве
гетационного периода, которые могут дать дополнительную инфор
мацию о фотосинтезе и транспорте ассимилятов в растениях 
[291, 409].

Зависимость между Фмакс и mt линейная (рис. 22 с) и сущест
венна (коэффициент корреляции составляет 0,89 [218, 349]). У раз
ных форм малины аналогичная зависимость Фмакс от mt имеет 
меньший угол наклона прямой, что объясняется, вероятно, более 
низкой активностью карбоксилации у малины как эволюционно бо
лее примитивного вида [72].

Математически зависимость Фмакс от mt можно выразить фор
мулой

Фмакс== °i (Wt Щл)> (2.70)
где Oi — интенсивность фотосинтеза при световом насыщении 
(плато световой кривой фотосинтеза, рассчитанное на единицу 
УПП; Фмакс =  Ci, если m< — m oi^l); с\ (мг СОг/(г-ч)) — харак
теристика фотосинтетической активности листьев, выражающая ко

личество СОг ( м г ) ,  поглощаемое 1 г сухого вещества листа в час 
при насыщающей интенсивности ФАР и нормальной концентрации 
СОг; moi — минимальное значение удельной поверхностной плотно
сти листа, при котором и ниже которого теоретически не может су-
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шествовать функционирующий фотосинтетический аппарат листа,— 
это теоретическая пороговая для фотосинтеза удельная поверхност
ная плотность листа (tnoi — rrit, если ФмаКс =  0). У всех 
рассмотренных видов пороговая УПП была приближенно одинако
вой и находилась в диапазоне moi =  0,054-0,08 г/дм2.

На основании литературных данных [330, 431, 499, 500] нами 
[72, 218] построена аналогичная зависимость (рис. 22 б) для ин
тенсивности дыхания (коэффициент корреляции 0,84). Эту зависи
мость можно выразить формулой

R L =  a2(mt — mm), (2.71)

Фмокс Ri

Рис. 22. Зависимость интенсивности фотосинтеза (мг СОг/(дм2 • ч)) 
при световом насыщении (а) и интенсивности темнового дыхания 
(б) от УПП листьев (г/дм2) по литературным данным и нашим 
измерениям.
а: I  — люцерна [425], 2 — соя [306], 3 — овес [294], 4 — плевел многоцветковый 
[431], 5  —  малина, 6  — подсолнечник, 7 — фасоль [72]; б : I  —  люцерна [500],
2 — плевел [431], 3 — овсяница [499], 4 — золотарник [272], 5 — фасоль, 6 — 
малина [72].

где тог — значение rtit при RL= 0. Это пороговая для дыхания 
УПП листа. (Величину /Йог можно трактовать как минимальное 
значение УПП, при котором еще можно говорить о жизнедеятель
ном листе.) 02 (мг • СОг/(г*ч)) — интенсивность дыхания, рассчи
танная на единицу УПП листа. Это характеристика экономичности 
дыхания листьев, которая выражает интенсивность дыхания еди
ницы сухой фитомассы листа.

В связи с приведенными параметрами и 02 необходимо под
черкнуть следующее. Обычно плато световой кривой фотосинтеза 
Фмакс выражается в мг • СОг на единицу площади поверхности ли
ста за единицу времени. Его величина может быть большей или 
меньшей в зависимости как от УПП, так и от фотосинтетической 
активности листа Ot.
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Плато фотосинтеза, рассчитанное на единицу площади поверх* 
ности листа, может увеличиваться с повышением УПП, так как при 
этом в расчете на единицу площади поверхности листа увеличива
ется и количество клеток, ферментов карбоксилирования, хлоро
филла, азота и других субстанций, имеющих значение при фотосин
тезе. Но эти изменения связаны не с изменением фотосинтетической 
активности самой фотосинтезирующей ткани. Судить об изме
нении фотосинтетической активности листа можно только по плато 
фотосинтеза, рассчитанному на единицу сухого вещества листа сгь 
Аналогичное рассуждение относится и к темнОвому дыханию. 
Снижение дыхания, если оно связано с уменьшением УПП, не озна
чает изменения экономичности дыхания, оно связано со снижением 
затрат на сохранение меньшего количества живой материи в рас
чете на единицу площади поверхности листа. Экономичность ды
хания повышается с уменьшением Ог, т. е. со снижением интенсив
ности дыхания на единицу сухой фитомассы листа.

На основании формул (2.70) и (2.71) можно получить выраже
ние

^=-^-Ф„акс+о2(та01-/га02), (2.72)

которое, если at, Ог, moi и тог постоянны, сводится к уже известной 
функции Rl =  сФмакс-[-const.

В последние годы большое внимание уделялось изучению связи 
интенсивности фотосинтеза при световом насыщении с удельным 
содержанием азота в листьях разных сортов пшеницы и риса [356— 
358, 451}. Установлена тесная корреляция интенсивности фотосин
теза при световом насыщении с УСА (рис. 23). Эту корреляцию 
приближенно можно выражать отношением

®макс === ЪхгПрг, (2.73)
где mN — УСА листа, 6 i — интенсивность фотосинтеза при свето
вом насыщении, рассчитанная на единицу УСА (6i — показатель, 
аналогичный ci и выражающий фотосинтетическую активность 
азота в листьях). Это количество С02 в миллиграммах, поглощенное 
листом, в расчете на 1 мг азота при насыщающей интенсивности 
ФАР. Судя по экспериментальным данным, фотосинтетическая ак
тивность азота уменьшается с повышением УСА (рис. 24).

Для листьев пшеницы и риса эта зависимость может быть пред
ставлена выражением

8, =  810—:(m N- 10), (2.74)

где б ю — значения 6 i при mN =  10 мг/дм2, Z, — коэффициент сни
жения фотосинтетической активности азота при увеличении УСА. 
Величину $ приближенно можно оценить равной 0,06.
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Зависимость интенсивности дыхания от УСА мало исследована. 
По имеющимся данным [362], интенсивность дыхания листьев риса 
линейно зависит от УСА, причем интенсивность дыхания на еди
ницу УСА приближенно равна 62 =  0,128 мг СОг/(мг-ч).

Фмакс

V

Рис. 23. Зависимость интенсивно
сти фотосинтеза (мг С 0 2/дм2 • ч ) ) 
при световом насыщении листьев 
риса от УСА (мг/дм2).

Рис. 24. Зависимость интенсивно
сти фотосинтеза (мг С 0 2/(м г - ч )) 
при световом насыщении листьев 
риса от УСА (мг/дм2).

В последние годы большая ясность внесена и в вопрос о зависи
мости интенсивности фотосинтеза от содержания хлорофилла в ли
стьях. Исследована зависимость интенсивно
сти фотосинтеза при световом насыщении от ®*окс 
ряда параметров, характеризующих содержа
ние хлорофилла в листьях [353, 476]. Такими 
являются удельное содержание хлорофилла 
в листьях (мг/дм2), количество хлорофил
ла в отдельных хлоропластах, число хлоро
пластов на единицу площади поверхности ли
ста, относительная площадь хлоропластов.
Последняя аналогична относительной площа
ди листьев и равна суммарной площади про
екции хлоропластов в расчете на единицу 
площади листа.

Из вышеприведенных параметров наиболее 
тесную корреляцию с интенсивностью фото
синтеза при световом насыщении имеет от
носительная площадь хлоропластов (рис. 25).
Коэффициент корреляции листьев капусты 
полевой, капусты огородной и брюквы

2,5 3,5 4.5

Рис. 25. Зависимость 
интенсивности фото
синтеза ( I03 мкл 
0 2/(дм 2 • ч)) при све
товом насыщении 
листьев разных видов 
рода Brassica от от
носительной площади 
хлоропластов [353].
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(Brassica campestris, В. oleracea, В. tiapus) достигает значения
0,938. С равнительно тесная корреляция обнаруж ена в ряде сл у
чаев м еж ду Фмакс и удельным содержанием хлороф илла (м г/д м 2) 
в листьях. К  сож алению , до сих пор отсутствую т данные, связы
вающ ие количественные параметры хлороф илла с интенсивностью  
ды хания. П оэтом у вывод об отсутствии оптимальной относитель
ной площ ади хлоропластов [353], сделанный на основании интен
сивности фотосинтеза, к  том у ж е  при наличии насы щ аю щ ей интен
сивности ФАР, каж ется преждевременным.

5.4. О птим альная удельная поверхностная плотность листьев

У ж е  Л ю бим енко  [104] обратил внимание на то, что толщ ина листа 
д олж на  находиться в определенном соотнош ении с силой падаю 
щего света, т. е. она долж на  убы вать при ослаблении света и воз
растать при его усилении. Толщ ина листа у  больш инства видов 
пропорциональна У П П .

К  настоящ ему времени накоплен довольно обш ирны й материал, 
позволяю щ ий убедиться в достоверности зависимости У П П  от у с 
ловий Ф А Р  в месте произрастания [188, 255, 257].

К акова зависимость газообмена от У П П  в разны х условиях 
Ф АР? Д ля выяснения этого  исходим из вы раж ения суточного газо
обмена листа

(2.75)FLĉ \ { ® L- R L)dt.

В ставив в него вы раж ения (2.52) и учиты вая отнош ения (2.70) 
и (2.71) при m.oi =  /ло2 =  0, получим

Д  - » » < ) * •  <2 -г е >

П оскольку  фотосинтез происходит только в светлое время суток то, 
а ды хание —  круглосуточно, с помощ ью  теоремы о среднем значе
нии интеграла получим

^ с = о̂ <ПэТ0--- 24с2т „  (2.77)
—j — + Пэ

где Пэ —  эффективное значение поглощ енной в течение дня Ф А Р , 
которое близко к  среднему дневному значению  П . А налогичное вы 
раж ение м ож но написать с учетом удельного содерж ания азота
в листьях. В  этом случае вместо oi и о2 следует записать 6 i  и б 2.
И з ф ормулы (2.77) следует, что  в местах обитания растений с н и з
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ким  уровнем Ф А Р  листья с вы сокой У П П  не обладаю т м аксималь
ной интенсивностью  газообмена. Более эф ф ективны в этих  условиях 
листья с меньшей У П П . П р и  недостатке Ф А Р  чрезмерно высокая 
У П П  листа не только не повыш ает уровня газообмена, но даж е 
сниж ает его вследствие увеличения затрат д ы хания  на производ
ство и поддерж ание больш его количества разны х структур ны х еди
ниц листа (фермент карбоксилирования [272], удельное содержание 
хлороф илла и азота) [353, 360]. В  больш их затратах на дыхание, 
не компенсируемы х низким  уровнем фотосинтеза, заклю чается, по- 
видимому, причина того, что всякое длительное ухудш ение радиа
ционны х условий в онтогенезе, в частности уменьш ение интенсив-

Рис. 26. Зависимость 
газообмена листьев
(мг СО 2/ (дм2 • день)) от 
УПП листьев (г/дм2) при 
средних значениях по
глощенной листом ФАР 
0,05 и 0,1 кал/(см2 -мин) 
и длине светового дня 
12 и 24 ч.

ности солнечной радиации ниж е  тех значений, к  которым наслед- 
ственно-экологически адаптировано растение, приводит к  недораз
витию  оптического аппарата и к  ухудш ению  роста и развития, 
к  уменьш ению  У П П  листьев, количества пигментов, числа хлоро- 
пластов в клетке и т . д. [258]. В  условиях ж е  вы сокого уровня 
Ф А Р  листья с более вы сокой У П П  использую т Ф А Р  эффективнее, 
чем листья с низкой У П П . Чрезмерно низкая У П П , малое количе
ство ферментов и д р у ги х  структур ны х элементов в листе при высо
ком уровне Ф А Р  не обеспечивают м аксимальной интенсивности 
ф отосинтеза и максим ального газообмена. С ущ ествует оптимальная 
удельная поверхностная плотность листьев —  такое значение У П П , 
при котором газообмен листа максимален (рис. 2 6 ). П р и  выводе 
ф ормулы для оптимальной У П П  исходим из условия dFbcfdmt =  0. 
Реш ив это уравнение относительно ти получим

__ аП9(т0- у 24x002/0,)
24о! У '(Я2/аТ

(2.78)

Н а  основании этой ф ормулы мож но сделать следующ ие выводы: 
1) в условиях высокой средней интенсивности Ф А Р  (П э) оптим аль
ная У П П  листьев выше, чем в условиях низких интенсивностей 
Ф А Р ; 2) оптимальная У П П  зависит от коэффициента затрат с =  
=  02/ 0 1; с увеличением Oi и снижением о2 возрастает mt от',



3) оптимальная УПП при прочих равных условиях наиболее высо
кая при длинном дне. Таким образом, оптимальная УПП зависит 
как от средней интенсивности ФАР, так и от дозы ФАР. В условиях 
короткого дня растения длинного дня могут сохранить оптималь
ность УПП только при повышенных средних интенсивностях ФАР. 
Такая закономерность выявляется и из экспериментального мате
риала, обобщенного в книге Шульгина [257].

Рис. 27. Зависимость газообмена листьев растений от УСА при средних 
значениях поглощенной листом ФАР 0,05 и 0,20 кал/(см 2 - мин) и длине 
светового дня 12 и 24 ч.
а — неизменная активность азота 6i, б — снижение активности азота 61 при высо
ких значениях УСА.

Аналогичное выражение можно вывести для оптимального 
УСА: ______

(2.79)
" 24S] У ч Ч /h

Анализ этой формулы (рис. 27) показывает, что оптимальное УСА 
увеличивается с увеличением длины дня то и количества поглощен
ной листом ФАР. Если 6i постоянная, то газообмен увеличивается до 
высоких значений mN (>30 мг/дм2).Но, согласно формулам (2.74) 
и (2.79) при снижении фотосинтетической активности азота 6i зна
чения оптимального УСА понижаются (рис. 27). Таким образом, 
уменьшение активности азота ухудшает перспективы повышения 
урожайности путем разведения сортов с исключительно высоким 
УСА. Однако максимальные значения УСА в наилучших современ
ных сортах (mjv« 20 мг/дм2) еще не достигают оптимального 
уровня, который, по нашим расчетам, находится в диапазоне mN =  
=  20 -т- 30 мг/дм2. Разумеется, эффективность листьев с высоким
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УСА проявляется лишь при использовании высоких норм азотных 
удобрений. .

Если физиологам удалось бы найти методы для избежания сни
жения активности азота при высоких значениях УСА, то макси
мальный газообмен и оптимальное УСА листьев значительно повы
сились бы (рис. 27).

При первоначальном низком значении УСА (mt<0,2 г/дм2, 
ttzjvC Ю мг/дм2) повышение его сильно сказывается на увеличении 
газообмена листьев. Снижение газообмена проявляется при высо
ких значениях УПП и УСА (т*> 0,6 г/дм2, mN> 30 мг/дм2). По
скольку зависимость газообмена от интенсивности ФАР более 
выражена, чем зависимость его от УПП и УСА (см. рис. 26), то соз
дается впечатление, будто УПП не играет решающей роли в газо
обмене листьев. Однако следует иметь в виду, что от УПП зависит 
формирование размеров листовой поверхности в посевах, радиаци
онный режим и в значительной степени газообмен посева 
в целом.

Таким образом, возможность варьирования УПП путем селек
ции открыла бы перспективы для создания высокопродуктивных 
посевов. К этому вопросу мы вернемся в гл. IV, § 5.

5.5. Оптимизация функций фотосинтеза и дыхания

В ходе адаптации к ФАР меняются в основном значения насыщаю
щей интенсивности фотосинтеза и компенсационный пункт ли
стьев по ярусам в фитоценозе. Поэтому рассмотрим, как происхо
дят эти изменения при выполнении условия максимального для 
данных условий ФАР газообмена. Для этого введем в выражение 
газообмена РП (2.1) функции фотосинтеза и дыхания (2.52) 
и (2.66) и решим вариационную задачу.

Газообмен РП с относительной площадью листьев Lo за проме
жуток времени (ti, t2) выражается формулой

Задача СВОДИТСЯ К нахождению функции Фмакс =  Фмакс (L), ко
торая для данного промежутка времени придала бы функционалу 
Fс (Lo) максимальное значение. Следовательно, задача состоит 
в нахождении закономерности изменения насыщающей интенсив
ности фотосинтеза по ярусам, при которой газообмен РП имел бы 
максимум.
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Известно, что если искать решение Фмакс (L) такой вариацион
ной задачи в классе непреры вны х ф ункций, то оно долж но  бы удо
влетворять уравнению  Эйлера

T C r j j'- w ^  + nico «-№-«■>*№- «)-«• <2-8»
П р и  решении этой задачи возм ож ны  разные типы  ф ункции д ы 
хания.

1. Ф ункция  ды хания и ф ункция фотосинтеза не зависят д р у г от 
д руга , т. е. R — const. Н етрудно  заметить, что требуемый максимум 
наблюдается при Ф Макс (L)-*- оо и  R-*-0. О днако это условие про
тиворечит механизму фотосинтеза. О но не соответствует и общ е
принятом у мнению, впервые обоснованному Бауэром  [20], согласно 
котором у для ассимиляции необходима дополнительная энергия, 
освобождаемая различными соединениями веществ протоплазмы 
в процессе ды хания. Таким  образом, R не м ож ет равняться нулю . 
Следовательно, решение вариационной задачи (2.81) возможно 
только при использовании ф ункции ды хания, в которой учиты ва
ется взаимосвязь между фотосинтезом и дыханием.

2. Ф ункц ия фотосинтеза и ф ункция ды хания взаимосвязаны. 
П р и  этом предполагается, что Р П  состоит только из листьев и что 
эта ф ункция описывает приближ енно к а к  затраты  ды хания на под
держ ание структур , та к  и затраты  на конструктивное дыхание.

Рассмотрим, каким  будет решение Ф м а к с  (L), т. е. к а к  изменя
ется высота плато световых кривы х фотосинтеза по ярусам Р П  при 
условии, что газообмен Р П  в максимуме. П р и  реш ении этой задачи 
делается предположение, что начальны й наклон световых кривы х —  
квантовы й вы ход (а) —  является постоянным по ярусам [220]. 
Тогда по уравнению  (2.81) с применением теоремы о среднем зна
чении интеграла получим

1 1 г‘ .. 1 а2П2 (/.) ____
с h  — ti .) [Фмакс (^ ) + « П (/., *)Р  с [Фмакс(£ ) + а П ( А ) ] 2

(2.82)

откуда после решения квадратичного уравнения получим

Фмакс ( 1 ) = а П ( £ ) ( 1 - У 7 ) / ] / 7 .  (2.83)

Радиацию  П ( / . )  =  П ( £ ,  t), где t —  определенный момент в интер
вале времени (U, /г), назовем интенсивностью  радиации приспособ
ления (И Р П ) .

М о ж н о  поставить задачу найти значение Ф м а к с ,  которое при дан
ны х условиях Ф А Р  и ф ункции ды хания (2.66) обеспечивает м акси
мальное значение газообмена листа. В  этом случае Ф Макс м ожно 
рассматривать независящей от L, и задача сводится к  решению
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обычной экстремальной задачи. Решение будет вы раж аться такж е  
ф ормулой (2 .83).

П одставляя Ф м а к с  из вы раж ения (2.83) в (2.52) и учиты вая, что 
Rl =  сФмакс, получаем следующ ие ф ормулы для ф ункций ф отосин
теза Ф ь  и ды хания листьев [462]:

-V7 „  • <2 *84>
+  1 - У 7  п

RL= a ( \ - V c ) V c n ,  (2.85)

а газообмен листа рассчитываем к а к  разность

Fl=® l~ R l. (2.86)
Д л я  компенсационного п ункта  П *  получим из условия Ф ь =  Rl

д * =  ° (-У 1 г с) • <2 -87)

Все эти  ф ормулы буд ут относиться и к  единичным слоям Р П ,

если П  и П  заменить П ( £ )  и П ( £ ) .  П р и  П  —  П , т. е. когда  радиа
ция приспособления мало отличается от поглощ енной листом  ра 
диации или адаптация возникает практически мгновенно после из
менения Ф А Р , фотосинтез и газообмен листа  вы раж аю тся  ф орму
лами:

ФЛ= а ( 1 - ] / с ) П ,  (2.88)

FL= a H ( \ - У с ) 2. (2.89)

С равнивая наш у ф ормулу (2.84) с ф ормулой (2 .5 2 ), видим, что 
из последней м ож но получить (2 .84), если Ф м а к с  задать ф ормулой
(2.83). Следовательно, значение Ф Ма к с  в формуле (2.52) имеет био
логический смысл —  оно связано с адаптивны м и признакам и вида, 
с радиацией приспособления и коэффициентом затрат. Отметим, 
что изменение интенсивности ды хания, связанное с И Р П , не сле
дует рассм атривать ка к  его световую  зависимость. Ф орм ула (2.85) 
показывает, что растениям с различной И Р П  и с различны м уров
нем насы щ ающ ей интенсивности фотосинтеза соответствует разный 
уровень ды хания. И Р П  в формуле ды хания (2.85) следует интер
претировать ка к  величину, определяю щ ую  оптимальны й уровень 
ды хания растения, адаптированного к определенному уровню  Ф А Р.

П одставив ф ункцию  ды хания (2.69) и фотосинтеза (2.52) в вы 
раж ение (2.81) и решив вариационную  задачу аналогичным обра
зом, получим для слоя Р П  с единичной площ адью  листьев ф ормулу

ФМа к с Л Л -  l~(1 • (2-90)у ( 1  — С>)С1
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Как и в предыдущем случае, из формул (2.90) и (2.52) можно по
лучить также формулы для газообмена, компенсационного пункта 
и КПД для слоя РП с единичной листовой поверхностью. Если 
с2 =  0, то из этих формул получим (2.84) и (2.85). Тогда коэффи-

5.6. Коэффициент затрат и газообмен

Коэффициент затрат показывает, какую долю от интенсивности 
фотосинтеза при световом насыщении составляет интенсивность ды
хания. В функции дыхания типа (2.69) имеется два коэффициента 
затрат. Первый из них — ct — показывает, какую долю от значе
ния максимальной интенсивности фотосинтеза составляют затраты 
дыхания на сохранение и поддержание структур растения, вто
рой — Сг — определяет долю затрат дыхания на создание новой био
массы. Интересно отметить, что коэффициент затрат с, который пер
воначально встречался только в функции дыхания, входит и в оп
тимизированную функцию фотосинтеза листа (2.84).

Из формулы (2.72) с =  o2/oi. Следовательно, функция фотосин
теза (2.83) включает параметр Ог, который характеризует эконо
мичность дыхания листьев, а функция дыхания листьев (2.85) 
включает параметр О), характеризующий фотосинтетическую ак
тивность листьев. Сущность этого факта заключается в том, что 
при максимальном газообмене функции фотосинтеза и дыхания 
должны быть взаимосвязаны. Уровень экономичности дыхания дол
жен находиться в соответствии с эффективностью работы фотосин- 
тетического аппарата. При энергетической несогласованности функ
ций фотосинтеза и дыхания эффективность любой из них не реали
зуется в высоком газообмене.

Из формулы (2.84) можно сделать вывод, что интенсивность 
фотосинтеза растений определяется: а) интенсивностью поглощен
ной ФАР, б) интенсивностью ИРП, в) коэффициентом затрат с,

циент Ci будет содержать в себе 
все затраты энергии.

Наши формулы (2.84) и 
(2.85) хорошо описывают све
товую кривую газообмена верх
них листьев кукурузы, если 
П =  0,09 кал/(см2 • мин) и
с =  0,05 (рис. 28).

__I______ I Рис. 28. Световая кривая газообмена0,3 П иол /(см ̂ мин) листьев кукурузы, рассчитанная по
_1__________I формулам (2.84) и (2.85). Точки —200 ПВт/м2 данные Лайска, Оя и Рахи.
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г )  начальным наклоном  световой кривой фотосинтеза а. С  увеличе
нием с интенсивность фотосинтеза и интенсивность газообмена па
даю т. Если с приближ ается к  единице, то интенсивность фотосин
теза и ды хания близка к  нулю . С уменьш ением с интенсивность га 
зообмена повышается. Зависимость газообмена от плотности 
потока Ф А Р  при  разны х значениях коэффициентов затрат с и по
стоянной И Р П  может бы ть представлена в виде «световой поверх
ности» (рис. 2 9 ). Кривы е 
пересечения «световой по
верхности» с вертикальной 
и горизонтальной поверхно
стями представляю т собой 
соответственно зависимость 
интенсивности д ы хания и за
висимость компенсационно
го  пункта  от коэффициента 
затрат с. С приближением 
коэффициента затрат к  н у 
лю  интенсивность ды хания 
Rl - ►  0 и газообмен приобре
тает максимально возм ож 
ное значение FL=aYl, а све
товые кривые фотосинтеза 
будут близки к  прямым л и 
ниям. П р и  с ->- 1 Ф ь =
=  Rl =  0, а газообмен при- с 
ближается к  нулю . Зависи
мость интенсивности д ы ха
ния от коэффициента затрат 
представляет собой кривую  
с максимумом при с =  0,25 
[207].

Рис. 29. Зависимость интенсивности газооб
мена от поглощенной ФАР и коэффициента 
затрат с при 1 1 = 0 ,1 кал/(см2 -мин), а— 
=300 [216].

К а к  предполагается в работе [199], в ходе прогрессивной эво
лю ции с повышением общего уровня организации возрастает 
и энерговооруж енность растений, соверш енствую тся ф ункции рас
тений, в том числе фотосинтез и дыхание. И сходя из этого  можно 
предполож ить, что виды, характеризуем ые низким и значениями 
коэффициента затрат, более эволю ционированы  по сравнению  с энер
гетически менее эффективными видами, у  которы х коэффициент 
затрат выше. Судя по табл. 11, минимальные значения с, встречаю 
щиеся у  д икорастущ их видов, находятся в пределах 0,07— 0,10. П о 
нижение коэффициента затрат сопровождается значительным повы 
шением газообмена и плато световых кривы х фотосинтеза. О со
бенно низки значения с у  растений С ^ти п а . Н априм ер, у  сорго 
значение с близко к  теоретически м инимальному —  0,03. У  больш ин
ства видов коэффициент затрат при температуре 20°С варьирует
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в пределах от ОД—0,3 (табл. 11). При изменении с в этих пределах 
интенсивность дыхания почти постоянна, но интенсивность фото
синтеза меняется 2—3 раза [199].

5.7. Радиация приспособления и газообмен

Полученные в предыдущем разделе формулы содержат величину П, 
которую можно называть радиацией приспособления, или интенсив
ностью радиации приспособления — ИРП, по английски «irradiation 
density of adaptation (IDA)» [462]. Оказывается, что ИРП — это не 
математическая фикция, а реально существующее понятие, харак
теризующее светолюбивость данного вида растения или листа рас
тения. ИРП — это значение ФАР, при котором КПД газообмена 
листьев максимален (рис. 30). Чтобы убедиться в этом, напишем 
выражение КПД с использованием формул (2.84) и (2.85):

в(ф£- Я £) « п ( 1 -1 ^ ) [ 1 -в  + (в- У7)]п/п ,оп1Ч
Ш г ~ — s --------------------------( { z y - m + v f i ---------------- • (2-91>

где е — коэффициент перехода от единиц газообмена к энергети
ческим единицам. Анализ этого выражения показывает, что t]i,f ^  
<  0 при плотностях потока ФАР, меньших компенсационного 
пункта или равных ему, т. е. при Фь ^  RL. КПД максимален при
П =  П и становится снова равным нулю при П оо.

Плотность потока ФАР, при которой КПД имеет максимум,— 
это радиация приспособления (ИРП). ИРП можно определить по 
световой кривой газообмена, если провести касательную от начала 
координат к световой кривой. Абсцисса точки касания прямой со 
световой кривой — это и есть ИРП (рис. 30).

Выражение для максимального КПД получим из формулы
(2.91) при условии П =  П. Тогда

Ч* ыакс =  ^ £5ыакс =  е tg Р =  as (1 -  У с ) \  (2.92)

где р — угол между касательной и осью абсцисс, F l макс — интен
сивность газообмена при П =  П. Это выражение позволяет опре
делить также коэффициент затрат при помощи параметров свето
вой кривой газообмена

(2.93)

Таким образом, световая кривая газообмена содержит важную 
экологическую информацию о светолюбивости и экономичности 
видов.
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Введение нового понятия —  И Р П  —  оправдывает себя, поскольку 
оно экологически обоснованно и сравнительно легко  определяется. 
Н едостаток ш ироко используемого понятия «насы щ аю щ ая интен
сивность Ф А Р», илч «плато световой кривой фотосинтеза», за кл ю 
чается в труд ностях его определения, особенно у  растений, значе
ния фотосинтеза у  которы х часто не д остигаю т плато (кукуруза , 
сорго и т. п .) .  Кром е того , Ф м а к с  не является однозначной ха ра к
теристикой светолюбивости, та к  как  зависит та кж е  от эконом ично
сти ды хания вида.

И Р П  меняется (табл. 11) в пределах 0,01— 0,1 к а л /(с м 2-м и н ). 
У  сельскохозяйственных культур  И Р П  выше, чем у  дикорастущ их

видов. Сельскохозяйственные кул ьтуры  с высокой продуктивностью , 
такие, к а к  кукуруза , фасоль, ячмень, пш еница, подсолнечник и др. 
имеют значения И Р П , достигаю щ ие 0,05—0,1 к а л /(с м 2 • мин) для 
верхних ярусов листьев. И Р П  дикорастущ их видов несколько ниж е 
(табл. 11).

К аково соотношение И Р П  видов с режим ом Ф А Р  в месте про
израстания? Д руги м и  словами, к  каким  значениям Ф А Р  приспо
собилось растение в ходе исторической адаптации? П р и  анализе 
этого вопроса прежде всего необходимо учиты вать  временную за
висимость адаптации. С огласно работам П россера (цит. по [251}), 
различаю т несколько адаптивны х реакций: а) немедленный, сроч
ный ответ —  в течение м инут; б) регуляторны е процессы, стабили
зую щ ие состояние организм а —  в течение нескольких часов; в) ком 
пенсация против относительно длительны х изменений среды (а к к л и 
м атизация) —  в течение дней и недель.

Таким  образом, м ож но различать две более общ ие приспособи
тельные реакции у  организм ов: стабильные и лабильные. С табиль
ные реакции связы ваю т растительные организм ы  с условиями
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вы ращ ивания, характеризую т место или ярус произрастания. Л а 
бильные реакции обеспечивают изменение жизнедеятельности в бо
лее короткие, пром еж утки  времени, не вызывая радикальны х пре
образований организм а в целом [87].

И з  экспериментальны х данны х Л ю д в и га  и С аэки (цит. по [373]) 
вытекает, что фотосинтез растений хлопчатника  после изменения

п

Рис. 31. Изменение ИРП (кал/(см2 - мин)) в течение дня в за
висимости от «световой памяти» листа при ф=50°, с=0,1 [217].

световых условий вы ращ ивания стабилизуется в течение 1— 3 су
ток. А д аптация  растений клевера белого к  Ф А Р  происходит при
мерно в течение 24 ч [385].

Следовательно, в расчетах газообмена м ож но принять И Р П  
равной клим атологически среднему суточном у значению поглощ ен
ной листьями Ф А Р . Т акая  И Р П  определяет не только суммарный 
за день фотосинтез, но и суммарное ды хание за сутки. К  таком у 
ж е  выводу мож но прийти на основании результатов расчета 
(рис. 31) при помощ и ф ормулы Н ильсона [130]

со

П (0  =  а [  [ехр(— ат)| П(£ — t)<Zt, (2.94)
о

где t —  среднее местное время, т  —  время, предшествующ ее дан
ном у моменту, П  (t —  т ) —  поглощ енная листом Ф А Р  в момент t —  т
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в прош лом, а. —  временная постоянная затухания световой памяти 
листа.

Рассмотрение кривы х И Р П  (рис. 31) показывает, что при не

больш ой «световой памяти» листа, равной 3 ч, П  (t) с небольшим 
фазовым сдвигом следует за кривой дневного хода поглощ енной

листом Ф А Р . С увеличением «памяти» листа фазовый сдвиг П  ( t) 
относительно П  (t) возрастает и ее суточная амплитуда ум еньш а
ется. П р и  т  =  72 ч И Р П  меняется в течение суток  незначительно 
и приближ ается к  среднему суточном у значению  поглощ енной 
листом Ф А Р  П  (^). Если т  еще больше, т. е. если лист имеет неогра
ниченную  «световую память», то И Р П  равняется среднему суточ
ному значению Ф А Р  за вегетационный период. И Р П  вида, веро
ятно, слож илась в процессе исторической адаптации (или селек
ции) к  сущ ествую щ им  условиям Ф А Р  в месте происхож дения 
данного вида. П оэтом у средняя И Р П  вида отраж ает средний ре
ж им  Ф А Р , в котором ф ормировался данны й вид. Если растение по
падет в средние условия Ф А Р , близкие к  его И Р П , то оно будет 
иметь м аксимальны й К П Д . Если ж е  условия Ф А Р  в месте произ
растания растения отличаю тся от его И Р П , то  его К П Д  пон и ж а 
ется, если не произойдет адаптации к  новым условиям.

К а ж д ы й  вид имеет определенную возможность варьирования 
И Р П  своих листьев в соответствии со средними условиям и Ф А Р  
в ярусе произрастания. М о ж н о  предполагать [206], что

П (£ )= ------- L e xp ( - G £Z;/sinAs ), (2.95)
sin h@

где Q —  средняя за сутки  плотность потока падающ ей на Р П  Ф А Р ,

Gl —  эффективное значение ф ункции ориентации листьев, ft©—  эф
фективная высота Солнца. Тогда из ф ормулы (2.95) нетрудно ви 
деть, что высота плато световых кривы х фотосинтеза и газообмена 
листьев растения пониж ается с увеличением глубины  L в Р П .

Световые кривы е газообмена листьев разны х ярусов, рассчи
танные по формулам (2 .84 ), (2.85) с учетом (2 .9 5 ), хорош о согла
сую тся с экспериментальными данны ми (рис. 32).

Если предполож ить, что приспособление произойдет менее чем 
за день, например, в течение часа, то за И Р П  растений можно 
принять плотность потока поглощ енной листьями Ф А Р  в отдельные 
часы. В  этом случае можем убедиться в справедливости вывода 
о том, что световые кривые фотосинтеза изменяются в течение без
облачного дня: с утра  до полудня с увеличением интенсивности 
Ф А Р  плато повышается и с полудня до вечера с понижением ин 
тенсивности Ф А Р  оно снова пониж ается [206]. Такой  ж е результат 
получен экспериментальным путем в работе Ч м оры  [241] для по
сева кукурузы .



Д невной ход световых кривы х фотосинтеза возникает, по-види
мому, в соответствии со средними условиям и Ф А Р  в месте проис
хож дения вида или разведения сорта. Следует ож идать, что ам пли
туда изменения высоты плато световых кривы х фотосинтеза в те
чение дня тем меньше, чем больше листья затенены в фитоценозе.

Приведенные результаты качественно м огут быть объяснены 
в свете концепции максимальной продуктивности. В  н и ж н и х  яру
сах растительного сообщества, а в утренние и вечерние часы такж е  
в верхних ярусах интенсивность Ф А Р  недостаточна для того, чтобы

Рис. 32. Средние световые кри
вые газообмена 8 , 14 и 16-го 
листьев (сверху) гибридной 
брюквы.
Кривые — измерения Лайска, Оя и 
Рахи.
Расчетные данные: /) П=0Л2, с=  
=330, с,=0.06, с2= 0,2, 2) П=0,09,
с-=350, Ci=0,06, с2= 0.2, 3) П=0.03, 
а=400, с,=0,06, сг=0,2.

листья могли фотосинтезировать с интенсивностью, соответствую 
щей чрезмерно вы соком у плато. В  условиях слабой интенсивности 
Ф А Р  высокое плато фотосинтеза листьев растений не соответствует 
требованию  максимальной продуктивности фотосинтеза, т а к  к а к  
такие растения обладаю т вы сокой интенсивностью  ды хания. С ущ е
ствует оптимальная высота плато и оптимальная интенсивность 
ды хания в каж дом  ярусе [462], которые при сущ ествую щ их усло
виях Ф А Р  обеспечивают м аксимальны й газообмен растительного 
покрова. Т акого  рода регулировка, вероятно, мож ет осущ ест
вляться на основе взаимозависимости обменных процессов и с тр ук 
турной  организации фотосинтетического аппарата растений (опти 
мальное сочетание сопротивлений устьиц, мезофилла и карбокси- 
лирования, разная толщ ина листьев в разны х ярусах и т. д .).

М о ж н о  предполагать, что в природе сущ ествую т популяции дан
ного вида, находящ иеся вблизи оптим альны х условий, а такж е  по
пуляции, в большей или меньшей степени удаленные из оптим аль
ного режим а. Т акая ситуация диктует при теоретических расчетах 
раздельное рассмотрение фитоценозов, состоящ их из растений, ко 
торые растут в близких к  своей И Р П  условиях, и фитоценозов,

0,ЗПкол/(см2-мин) 
200 ПВт/м2
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которые состоят из растений, не адаптированны х к  сущ ествую щ им  
условиям Ф А Р  (средняя И Р П  отличается от среднего режим а Ф А Р  
в месте произрастания).

5.8. Связь радиации приспособления с анатомическими 
признаками листьев

Различия средних условий Ф А Р  на земном шаре в летние месяцы 
невелики по сравнению  с теми различиями в интенсивности Ф А Р  
(иногда стократны м и), которы е наблю даю тся внутри  м ногоярус
ного фитоценоза. К онтраст реж им а Ф А Р  в верхних, средних 
и н и ж н и х  ярусах значительно сказывается в светолю бивости видов, 
населяющ их отдельные ярусы . Средняя интенсивность радиации 
приспособления у  светолю бивых растений значительно выше, чем 
у  тенелюбивых (табл. 11).

К акие  морф ологические структуры  обеспечивают приспособле
ние растений к  Ф АР? Разумеется, при этом существенное значение 
имеет анатомическое строение пути  диффузии СОг в листе. Э тот 
путь начинается с устьиц, через которые происходит газообмен 
больш инства видов вы сш их растений, продолж ается в мезофилле 
и кончается в хлоропластах, где происходит фотосинтез. Размеры 
и количество устьиц, сум м арная относительная поверхность клеток 
мезофилла, пространственное распределение хлоропластов в мезо- 
ф ильных клетках, среднее расстояние от поверхности клеток до 
хлоропластов и т. д .—  это анатомические признаки, которые опре
деляю т суммарное сопротивление диффузии СО г в листе.

Д л я  нахож дения связи радиации приспособления с суммарным 
сопротивлением диффузии С 0 2 из формул (2 .50), (2.58) и (2.84) 
приходим к  соотнош ению

П =  С°ХС -  . (2.96)
( 1  — yc)aZr

Это является весьма общ им соотношением, не вклю чаю щ им  зави
симости 2 ]  г  и с от условий внешней среды. Оно отраж ает лиш ь 
тенденцию, показы ваю щ ую , что растения с более низким сум м ар
ным сопротивлением диффузии СОг обладаю т более высокой ра
диацией приспособления.

Если иметь в виду, что П  пониж ается от верхних ярусов к  н и ж 
ним, то, согласно соотнош ению  (2 .96 ), следует ож идать, что это со
пряж ено с увеличением сум м арного сопротивления диффузии СОг 
и с соответствую щ ими изменениями в анатомическом строении 
листьев по ярусам.

Т а к  ка к  распределением Ф А Р  в Р П  зависит от ориентации 
листьев, то следует ож идать, что и изменения И Р П  и сумм арного
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сопротивления диффузии СО г в Р П  с глубиной зависят от ориен
тации листьев в Р П . Н аиболее быстро убы вает Ф А Р  в Р П  с го ри 
зонтальными листьями. П оэтом у в та ки х  фитоценозах м ож но о ж и 
дать и наиболее бы строго убы вания сумм арного сопротивления 
диффузии СОг листьев с глубиной Р П .

Д руги м  сущ ественным адаптивны м признаком листьев расте
ний является удельная поверхностная плотность листьев У П П . П р и  
помощ и формул (2 .83), (2.70) и (2.71) м ож но вывести вы ражение, 
которое приводит И Р П  листа в соответствие с его У П П :

П р и  этом предполагается, что т ш  —  т о г — О. Ф ормально эта формула 
сходна с ф ормулой (2 .78). (Здесь нет необходимости вклю чать  to, 
если принять, что происходит приспособление к  средней суточной 
интенсивности поглощ енной Ф А Р .) Н о  интерпретация этих  формул 
несколько различна. И м ея в виду концепцию  Ш у л ь ги н а  [257], У П П  
листа, вероятно, слож илась в процессе исторической адаптации 
(или селекции) к  сущ ествую щ им  условиям Ф А Р  в месте п ро и схож 
дения данного  вида. П оэтом у м ож но допустить, что У П П  листьев 
является оптимальной только в условиях, близких к  условиям фор
мирования данного вида (или  разведения данного со рта ). В  опти
мальны х условиях находятся листья, у  которы х в среднем за день

П  =  П Э. В  этом случае mt =  rrit опт. Л истья , у  которы х П > П Э

и trit> mt опт или П < П Э и mtCmi опт, не находятся в оптим альны х 
условиях. Первы е из н и х  имеют слиш ком  большие затраты  на д ы 
хание, вторые —  низкое плато фотосинтеза, не позволяющ ее эф
фективно использовать высокие плотности потока Ф А Р.

С огласно формуле (2 .9 7 ), листья растений с более вы сокой 
И Р П  имеют в среднем более вы сокую  У П П  —  они находятся 
в оптимальном реж им е при вы соких интенсивностях Ф А Р . О днако 
нельзя говорить о строгой обратной зависимости: листья с более 
вы сокой У П П  не всегда имеют более вы сокую  И Р П . Д ело в том, 
что У П П  листьев, к а к  правило, увеличивается до определенного 
значения с повышением уровня Ф А Р  в месте произрастания, но 
И Р П , вероятно, не изменяется в такой степени. Это естественно, 
та к  к а к  И Р П  определяется та к ж е  минимальным сумм арны м диф
фузионным сопротивлением листа, изменения которого в онтоге
незе ограничены . Такое полож ение вытекает та кж е  из опы тов Холм - 
грена [330]. П р и  вы ращ ивании золотарника обы кновенного (Soli- 
dago virgaurea) теневого типа (из места произрастания с низким 
уровнем Ф А Р ) в условиях вы сокого уровня Ф А Р  У П П  листьев 
его увеличивается, но диффузионное сопротивление листьев и м ак

(2.97)
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симальный уровень фотосинтеза остаются неизменными. З начи
тельное уменьш ение диф ф узионного сопротивления, по-видимому, 
не осущ ествимо в онтогенезе. У  золотарника светового типа ухуд 
шение условий Ф А Р  сопровождалось понижением ка к  удельной 
поверхностной плотности листьев, та к  и сопротивления диффузии. 
А налогичная тенденция к  изменению удельной плотности и диффу
зионного сопротивления наблюдалась, по наш им измерениям [72], 
у  подсолнечника, вы ращ енного в условиях, где плотность потока 
Ф А Р  составляла около 25%  ее значения на откры том  месте. Сле
довательно, при ухудш ении условий Ф А Р  в онтогенезе листья све
тового типа в определенных пределах прод олж аю т обладать 
способностью к максимальной продуктивности. Является такая 
способность онтогенетической адаптацией или, ка к  предполагает 
Ш у л ь ги н  [257], своеобразной рекапитуляцией, вы раж аю щ ейся 
в проявлении свойств более «древнего» порядка —  при рассмотре
нии связи У П П  и И Р П  это не имеет в данном случае принципи
ального значения.

П ризнавая сущ ествование относительной целесообразности 
в природе, естественно ож идать, что адаптивные показатели анато
мических структур , ответственные за диффузию СОг в лист, тесно 
связаны с д ругим  анатомическим показателем —  У П П  листьев. 
Если развитие листа растения в ходе исторической адаптации ш ло 
в направлении достиж ения в данны х условиях среды м аксималь
ной продуктивности, то естественно предполагать, что в этом ж е  
направлении ш ло одновременно развитие к а к  путей диффузии СОг, 
та к  и всех структурны х элементов листа, определяю щ их У П П  л и 
ста [72]. Следовательно, м ож но предполагать сущ ествование опти
мального сочетания У П П  с сумм арны м диффузионным сопротив
лением листа в условиях, близких к  условиям ф ормирования 
вида.

Н а основании вы раж ений (2.70) и (2.58) м ож но написать

г, +г, ? гт + г'  ■ (2.98)

Это является формальным соотношением. О днако оно показывает, 
что листья генотипов, обладаю щ ие большей У П П , имеют меньшие 
значения сумм арного диф ф узионного сопротивления.

Сохранение оптим ального сочетания удельной плотности листьев 
с суммарным диффузионным сопротивлением листа достигнуто 
и путем селекции. Об этом свидетельствую т экспериментальные 
данные [294, 306, 425], позволяю щ ие действительно построить за
висимость (рис. 33) типа  (2.98).

Резю м ируя, м ож но сказать, что радиация приспособления —  
это величина, показы ваю щ ая, к каком у реж им у Ф А Р  приспособлен 
данны й вид. П р и  этом для видов растений с различны м и значени
ями средней И Р П  характерны  определенные различия адаптивного



характера в анатомической структуре  и различны й энергети
ческий уровень процесса газообмена.

П о  всей вероятности, при накоплении достаточного количества 
данны х о И Р П , У П П  и диф ф узионных сопротивлениях листьев о т
кроется возможность для создания экологической очереди видов 
по светолюбивости, связанной с анатомическими признакам и 
листьев, а тем самым для связи морф ологических эволю ционны х

Рис. 33. Зависимость 
суммарной проводи
мости листьев для 
С 02 от удельной плот
ности (г/дм2) листь
ев [72].
1 — соя, 2 — овес. 3 — зо
лотарник, 4 — плевел, б — 
подсолнечник, 6 — мали
на, 7 — фасоль; коэффи- 

я _  циент корреляции равен 
а т * 0.75 (соя) и 0,70 (овес).

признаков с количественными энергетическими показателями про
дуктивности.

5.9. М атематическое моделирование фотосинтеза и газообмена 
целого фитоценоза

М атематическое моделирование фотосинтеза и газообмена Р П  
стало возможно благодаря ф ундаментальным работам ф изиологов 
(Бойзен-И енсен [279], И ванов [68, 69], Н ичипорович [132 ]), в кото
р ы х  выяснены общ ие принципы  энергетики жизнедеятельности рас
тений и Р П  к а к  целостной системы. П р и  математическом модели
ровании газообмена Р П  последний рассматривается состоящ им из 
отдельных горизонтальны х однородны х слоев листьев. В  первых 
моделях предполагается, что во всех слоях листья обладаю т оди
наковы ми ф ункциям и фотосинтеза и интенсивность ды хания посто
янна для единицы площ ади листа [298, 390, 391, 438].

С ум м арны й газообмен Р П  определяется интегрированием ф унк
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ции газообмена отдельных листьев по глубине L (с учетом про
филя Ф А Р  в Р П ) :

F (Z o ) =  J  ( ф/. — Rг) dL. (2.99)
о

Делается допущ ение, что профиль суммарной Ф А Р  в Р П  описы 
вается такой  ж е  формулой, какой  описывается проф иль прямой 
Ф АР:

Q(L) =  Qexp(-KL),  (2.100)

где К —  коэффициент экстинкции, зависящ ий от ориентации 
листьев.

Проф иль Ф А Р , поглощ енной в Р П , рассчитывается по формуле 

H(L)=QKexp(~KL). (2.101)

П одставляя ф ормулы (2.101) и (2.50) в (2 .99), для газообмена 
всего Р П  в данны й момент времени получаем вы раж ение

Э Д - Т ' "  T T ^ ± ^ m - ^ R lL0. (2 . 1 0 2 )

Ф орм ула (2.102) уточнена в работе С аэки [438] введением коэф
фициента пропускания листьев rL:

F  =  ~КЬ  ln  1 -  t L  +  K b Q  exp ( - K L 0)  ^ l L ° '  1 0 3 ^

Следует отметить, что в формуле (2.103) более обоснованно ис
пользовать вместо коэффициента пропускания rL сум м у коэффи
циента пропускания и отраж ения листьев [204, 399]. В  последнем 
случае будет учтено поглощ ение Ф А Р  листьями.

Создание первы х моделей газообмена Р П  явилось принципи
ально новым этапом в изучении фотосинтеза. М одели позволяю т 
детально вы яснить закономерности газообмена Р П  ка к  целостной 
системы, которые отличаю тся от закономерностей, наблю даем ых на 
уровне отдельных листьев.

Д альнейш ая разработка вопроса моделирования газообмена 
была направлена к  детализации модели японской ш колы . В  после
дую щ ем  излож ении рассмотрим только основные моменты в дета
лизации моделей газообмена Р П . О граничим ся рассмотрением га 
зообмена Р П  при оптим альны х условиях тем пературы , увлаж нения 
и минерального питания, т. е. когда основным воздействующ им 
фактором является Ф А Р.

Естественно, что первые модели несколько схематичны. Глав
ным недостатком их является игнорирование изменения световых 
кривы х газообмена и интенсивности ды хания по ярусам в Р П , вы 
раж аю щ его  адаптацию  ф ункций фотосинтеза и ды хания растений
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к  условиям Ф А Р . Н о  изменение плато световых кривы х ф отосин
теза и интенсивности ды хания сильно сказывается на газообмене 
Р П , даж е больше, чем различия в ориентации листьев. П ред при
нятые попы тки учесть изменение ф ункции фотосинтеза и ды хания 
по ярусам в Р П  основаны на эмпирической обработке эксперимен
тальны х данны х [176, 177, 333, 384, 465, 496]. Н априм ер, в работе 
Х ори и У дагавы  [333] экспериментально исследована зависимость 
плато световой кривой фотосинтеза листьев подсолнечника Ф м а к с  

от глубины  L в Р П . О казывается, что проф или Фмакс (L) нелинейны 
и меняются в течение вегетационного периода. П р и  моделировании 
газообмена Р П  в целом авторы воспользовались ф ункцией фото
синтеза типа (2 .50 ), причем Ф Ма к с  (L) аппроксимировалась ф орму
лой [333]

Фмакс (L) —  — 7а (L —  /<ж)2‘~Ь (^м ). (2.104)

где Ф м  (LM) —  максимальное значение Ф м а к с  в Р П , LM —  глубина 
в Р П , на которой наблюдается Ф м (^ м ) .  Ya —  коэффициент, зави
сящ ий от возраста листьев.

П р и  реш ении данной проблемы мы исходили из концепции м ак
симальной продуктивности [206, 216, 220, 462]. Решением вариаци
онной задачи находились оптимальные значения плато световой 
кривой фотосинтеза и интенсивности ды хания в Р П  в зависимости 
от L. П оследние даны  ф ормулами (2.83) и (2 .84). Рассм атрива
лись три  основны х варианта Р П , различаю щ ихся по адаптирован
н о е ™  к  реж им у Ф А Р : 1) для всех листьев характерна постоянная 
И Р П ; 2) листья адаптированы  к  среднему суточном у реж им у 
Ф А Р  по ярусам, причем И Р П  убы вает согласно проф илю Ф А Р  
в Р П ; 3) все листья мгновенно приспосабливаю тся к  реж им у Ф А Р . 
В  этом случае И Р П  всегда равна поглощ енной листом  Ф А Р .

Рассматриваемые модели отличаю тся по учету  ды хания. В  мо
дели де В ита  и в некоторы х д р уги х  моделях ды хание считается 
пропорциональны м интенсивности фотосинтеза [390, 496]. В  нашей 
модели [220, 462] и в модели Х ори  и У дагавы  [333] для учета взаи
мосвязи фотосинтеза и  ды хания вводятся та к  называемые коэф 
фициенты затрат на дыхание, рассчитываемые по формулам (2.66) 
и (2 .69).

Н аиболее детально, с использованием ф ормулы М а к  К р и и  (2.68), 
учиты вается ды хание в модели К арри  и Чена [295, 296]. П р и  рас
чете ур ож а я  ячменя ды хание листьев учитывалось нами с помощ ью  
формулы (2 .66 ), а ды хание д р у ги х  органов растения считалось 
пропорциональны м их сухой фитомассе [218].

Газообмен Р П  в целом определяется численным интегрирова
нием вы раж ения (2 .99). В ы раж ение газообмена в некоторы х слу
чаях интегрируется аналитически, в частности если Ф А Р  ослабля
ется по экспоненциальному закону и если световые кривы е фото
синтеза не меняются по глубине L в Р П .
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П оско л ьку  ф ункция фотосинтеза нелинейно зависит от интенсив
ности Ф А Р, в работе де Вита был проведен расчет газообмена от
дельно для листьев, находящ ихся в я р ки х  пятнах, и для листьев, 
расположенны х в затененных областях [496]. Т акая  ж е  методика 
определения газообмена Р П  в целом использовалась в некоторых 
д р уги х  работах [176, 177, 310, 333]. Рассмотрим этот вопрос на 
примере работы  Росса и Бихеле [176].

П реж де всего определяется доля площ ади я р ки х  пятен на гл у 
бине L:

as ( Z ) = e x p  [ — Z G £ (r0)co se cA 0 ] f (2.105)

причем G z,(r® ) задается ф ормулой (2 .16). Д оля затененных пятен

будет 1 —aB(L). Ф отосинтез листьев Ф® , находящ ихся на глубине 
L в слое единичной толщ ины  и располож енны х в ярком пятне еди
ничной площ ади, равен

ф$ = 4 г U*- t o ) t o )  dQ, (2.106)
2те

где, согласно (2 .54),

. Ф ? = -

Ф р  atco сП0

а gb (гь ) определяется ф ормулой (2 .6 ).
А налогично  для затененных областей

Ф " = 4 г  I  Sl {Tl) Ф 2(гl) dQ, (2.107)
2те

где Ф ”  определяется по (2.54).

Ф отосинтез единичного слоя будет

Фs(L) =  asФ i+ ^ \ -a s)Фl  (2.108)

Таким  образом, влияние ориентации листьев на газообмен Р П  
вы раж ается через ф ункции gL(T l )  и  Gl (г ® ) , ,  задаваемые ф орму
лами (2.6) и (2 .16).

В работе К арри  и Чена [296] в ф ункцию  фотосинтеза вклю чена 
формула М онтиса  [397], описы ваю щ ая пропускание Ф А Р  в Р П . 
Ф отосинтез фитоценоза в целом дается ф ормулой

Ф(Н  [1 - ^ + - Q i , - „ ( / + ( . - T , J 1 +

+ Р Г +  о - ; . -- , ) | 4 ( г - » ) Ч г Г я ' | / ( г ) - (2- |0 9 >
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где Lo =  n+tii (п — число рассматриваемы х единичны х слоев Р П , 
щ —  величина остаточного сл о я ), s —  доля падающ ей Ф А Р , про
пускаемая слоем без взаимодействия с фитоэлементами (в  случае
кукур узы  s =  0 ,5 ), f (Т) —  ф ункция, характеризую щ ая влияние
температуры на фотосинтез. В  работе К а рр и  и Чена [296] ф ункция 
ды хания М а к  К рии  модиф ицирована:

Яс=с[М+С2-^-, (2 . 1 1 0 )

где с ' —  коэффициент затрат ды хания на поддержание структур  

( г С Н г О /( г - ч ) ) ,  с ' —  коэф ф ициент затрат на конструктивное д ы ха

ние ( г  С Н 20 / г ) ,  d M / d t —  прирост сухой ф итомассы ( г /ч ) .  
П оскольку

^ - = ® C(Z 0) - / ? C(Z 0), (2.111)

то подставлением (2.110) в (2.111) получаем

jgL=® c(Zo) - [ с 1м + < ь  -— ] (2.112)

или

dM
«  -  . + < ■  ф̂ - т к м - <2 П З >

Рассматривая коэффициенты затрат отдельно для листьев и ос
тальны х органов, а 'т а к ж е  изменение этих  коэффициентов в связи 
со старением органов и учиты вая (2.68) и (2.113), получаем

1  . . . w _ [ 4 ^ . ^ +dt i + c

c'lsf  ( 4 )

1 +c'

[
c'i f  (ci 

1 + c .

.^ 4 ) |

T - 10 
10Щл) | Qio > (2.114)

v2

где f ( с ' ) — ф ункция, учиты ваю щ ая изменения коэффициента за

трат на ды хание листьев в  онтогенезе, f (c's ) —  ф ункция, учиты ваю 

щ ая изменение коэффициента затрат на ды хание стеблей, корней 
и репродуктивны х органов.

В  работах Б уды ко  и Гандина [35— 37] предложена математиче
ская модель газообмена Р П , которая, кроме ф ункции фотосинтеза,
вклю чает уравнение турбулентного  обмена СОг в Р П

Fa = -  Pk-g- .  (2.115)

где Fa —  поток СОг, р —  плотность воздуха, k —  коэффициент тур- 
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булентности, dco/dz  —  вертикальны й градиент объемной концен
трации с о 2 .

П араллельно с математическим моделированием газообмена 
Р П , которое основывается на переходе о т  фотосинтеза и  ды хания 
отдельных листьев к  газообмену горизонтально однородного Р П , 
получили развитие та к  называемые аэродинамические методы, ос
новы вающ иеся на определении вертикальны х потоков углекислого  
газа и проф иля СОг в системе почва— растение— приземной слой 
воздуха [30, 45, 46, 226, 340, 341, 342, 370, 371, 395, 466, 467]. В  ос
нове этого  метода л е ж и т уравнение баланса потоков углекислого  
газа в системе почва— растение— атмосферный воздух [46]

где Fa —  поток С 0 2 в атмосфере, Fn —  поток СО г из почвы, RB—  
ды хание надземных органов растений, Ф  (Lo) —  С О 2, поглощ енны й 
в Р П  в процессе фотосинтеза.

О тсю да видно, что для нахож дения газообмена Р П  F  (Lo) =  
= Ф  (La) — R a необходимо определить атмосферный и почвенный 
потоки С 0 2. С д р угой  стороны, вертикальны й поток С 0 2 в призем
ном слое воздуха, к а к  и потоки лю бой субстанции, определяется 
уравнением (2 .115). Определение атмосферного потока С 0 2 пред
полагает установление профилей концентрации С 0 2 и коэффици
ента турбулентности k  (2 ) в Р П . Д л я  определения коэффициента 
турбулентности чащ е всего использую т метод теплового баланса, 
которы й дает следую щ ую  ф ормулу для расчета k (2 ) (см., напри
мер, [1 5 9 ,2 2 6 ]):

где R(z)  —  радиационны й баланс на уровне z  в Р П , В  —  тепловой 
поток в почву, dTldz и de/dz —  производные от тем пературы  и аб
солю тной влаж ности  воздуха по высоте на том  ж е  уровне, р —  
плотность воздуха, сР —  удельная теплоемкость воздуха при по
стоянном давлении.

П очвенны й п оток С 0 2 определяется специальными измерениями 
[45]. П ерспективны м  является та кж е  определение k(z)  по пульса
ции вертикальной компоненты скорости ветра [342, 466], для изме
рения которой использую тся термоанемометры.

В  работе Б уд аговского  и К арпуш кина  была поставлена 
несколько иная задача, которая заклю чается в определении газооб
мена отдельных слоев Р П  [30]. Д л я  решения этой задачи экспери
ментально определялись проф или концентрации С 0 2 в Р П . Н а  ос
новании dco/dz  и профиля k  (2 ) вы числяли осредненный вертикаль
ный поток С 0 2 в Р П  Fа (2 / 20) в зависимости от безразмерной
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высоты z[zo (zo —  высота посева, рис. 3 4 ). Очевидно, что величина 
dF

-  ° - 6z  долж на  быть равна интенсивности газообмена лю бого  dz
слоя Р П  толщ иной 6z (рис. 3 4 ). Н а  уровне, где dFJdz =  0, дол
ж ен  находиться компенсационный пункт. В  данном случае 
(рис. 34) он находится на высоте z/zo =  0,27. Интересно отметить, 
что при этом поток Fa ^  0 у ж е  начиная с z/zo =  0,46 (если поток

Рис. 34. Вертикальное распределение потока 
СОг (а) и его изменение в посеве (б) по вы
соте [30].

С 0 2, идущ ий сверху, считать полож ительны м ). Значит, полож и
тельный газообмен в слое м еж ду высотами z/zo =  0,46 и 0,27 обус
ловлен притоком СОг, возникаю щ его в результате ды хания почвы 
и фитомассы, расположенной ниж е  уровня z/zo =  0,27.

Д остоинство аэродинамического метода определения газооб
мена состоит в том, что он является не только методом измерения 
газообмена Р П , не наруш аю щ им  естественного хода этого про
цесса, но и методом его анализа. Э тот метод дает хорош ие резуль
таты  в условиях безоблачной погоды и при небольш их скоростях 
ветра [30, 226]. П ри  больш их скоростях ветра концентрации СОг 
вы равниваю тся, в результате чего точность метода снижается.

П редполагается, что путем ком бинации аэродинамического ме
тода с моделью ослабления Ф А Р  в Р П  м ож но разработать более 
соверш енную  модель газообмена Р П  [226].

Д л я  моделирования суточного газообмена Fc ( L0) газообмен 
посева в данны й момент интегрируется по времени:

*0

Fc(L0) = j  F(L0, t)dt. (2.118)
о

П р и  этом необходимо задать ф ункцию  дневного хода падающ ей 
Ф А Р  или провести расчеты на основании измеренных данны х Ф А Р.

82



Н априм ер, в наш их работах [216, 218] используется ф ормула Бер- 
лянд  (1.4) с включением коэффициентов перехода на Ф А Р.

И спользование моделей для расчета газообмена Р П  оправды 
вает себя в условиях, где водный реж им  и минеральное питание 
растений оптимальны. Об этом свидетельствую т сравнительные 
данные, приведенные в ряде работ [216, 310, 333, 446].

5.10. Необходимые предпосылки для математического 
моделирования структур  и продуктивности естественных 
фитоценозов

Основой ф ормирования растительного сообщества является про
дукционны й процесс растений. В настоящее время мы не распола
гаем достаточно полной моделью продукционного  процесса естест
венных фитоценозов. Д л я  создания такой  модели необходимы соот
ветствующ ие предпосылки.

В виду слож ности задачи на первом этапе целесообразно соз
дать модель фитоценоза, состоящ его только из двух  видовы х п опу
ляций. О днако даж е в упрощ енном варианте при расчете прироста 
биомассы отдельных видовы х популяций по органам  приходится 
реш ать систему уравнений роста. Реш ения системы уравнений ро
ста для ка ж д о го  момента времени являю тся начальны ми усл о 
виями для расчета прироста на следующ ем ш аге решения этой си 
стемы, а та кж е  с л у ж а т  исходными данны ми при расчете показа
телей среды. П р и  этом в гидрометеорологическом блоке следует 
иметь в виду, что среда для той или иной видовой популяции 
в значительной степени создается и трансф ормируется соседними 
видовыми популяциями.

В  первую  очередь следует учиты вать закономерности изменения 
и распределения та ки х  ресурсов среды, которы е лим итированы  
и на усвоение которы х возникает конкуренция. Таковы м и являю тся 
радиация, вода и элементы минерального питания. Н аибольш ие 
контрасты  в пределах фитоценоза (иногда стократны е) наблю да
ются в количестве Ф А Р . Элементарная модель распределения Ф А Р  
м еж ду видовыми популяциям и в фитоценозе, состоящем из двух 
видов, с учетом взаимного затенения их листвы  создана автором 
[212]. О днако эта модель не учиты вает изменения плотностны х 

соотнош ений видовы х популяций в горизонтальном направлении, 
а учиты вает лиш ь различия в росте листовой поверхности по вер
тикали.

Построение модели слож ного  сообщества предполагает изуче
ние распределения ассимилирующ ей площ ади и фитомассы модель
ны х растений (деревьев, кустов и т. д .) , с тем чтобы на базе полу
ченных результатов и определений плотностны х соотнош ений ре
конструировать расчетным путем распределение ф акторов внеш ней
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среды, в частности режима радиации, в каждой точке фитоценоза. 
Попытки описать радиационный режим горизонтально и верти
кально неоднородного лесного фитоценоза посредством полусфе
рических фотографий, картографирования участка и изучения мо
дельных деревьев предприняты в Институте астрофизики и физики 
атмосферы АН ЭССР. Результаты являются весьма обнадеживаю
щими [131].

При детализации фотосинтетического блока модели необходимо 
учитывать следующее: удастся или не удастся видовой популяции 
в том или ином фитоценозе совершить все этапы роста и разви
тия— это зависит от того, насколько условия внешней среды соот
ветствуют ее индивидуальным потребностям. При моделировании 
фотосинтетического блока особое значение приобретает вопрос об 
определении и учете индивидуальных оптимумов основных пара
метров фотосинтеза и дыхания отдельных видов, их адаптивных 
диапазонов по всем основным факторам внешней среды [52].

Возникает необходимость в составлении экологических очере
дей растений по интенсивности фотосинтеза, дыхания, радиации 
приспособления и по другим экологическим параметрам. Как видно 
из табл. 12, высокой фотосинтетической активностью отличаются 
растения с С4-циклом, такие, как сорго, кукуруза, сахарный тро
стник, а также некоторые тропические травы. Различия сущест
венны и в температурном оптимуме фотосинтеза [402].

Особенно большие трудности возникают при моделировании 
ростового блока, в частности функций роста. У многолетних рас-
Таблица 12
Максимальная интенсивность фотосинтеза при насыщающей интенсивности 
радиации [441] и радиация приспособления [216] при оптимальном 
температурном и водном режимах и нормальной концентрации С02

Растения
Максимальная интен
сивность фотосинтеза 

(мг COj/(aM*-4))
Радиация приспособ
ления (кал/(см, -мин))

Травянистые:
культурные растения с циклом
Кальвина 20-35 0,025-0,05
растения с С4-циклом 30—70 0,05-0,10
травы светолюбивые 15—60 0,025-0,08
травы тенелюбивые 4—16 0,01-0,025
суккуленты 4-12 0,01-0,02

Древесные:
10—25широколиственные 0,02—0,04

вечнозеленые 10-16 0,01-0,03
вересковые и жестколиственные

4-12 0,01—0,02полупустынные кустарники
хвойные 4—12 0,01-0,02
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тений наблю даю тся большие фазовые сдвиги м еж ду созданием ас- 
симилятов и и х  использованием. Учет этого  обстоятельства при 
моделировании ф ункций роста предполагает дополнительное ис
следование механизма этого явления. Ч ащ е всего ф ункции роста 
варьирую т в результате фотоморф огенетических процессов.

Значительные трудности представляет моделирование ф ункции 
роста корней, та к  к а к  имеется большое разнообразие в биомассе 
корней и в определяю щ их ее ф акторах. У  сельскохозяйственных 
культур  доля корней в общей биомассе составляет лиш ь 15— 25%  
[123, 229, 269] в арктических тунд рах, в степных и л уго вы х сооб

щ е ства х—  около 70— 90%  [162, 224], в дубраве —  около 30— 40%  
[229]. О тнош ение подземной биомассы к  надземной больше при 
низком водном потенциале почвы [118, 389], при  низком уровне м и
нерального питания [402], в условиях интенсивного потребления 
надземной биомассы ж ивотны м и [402]. Больш ое разнообразие 
в биомассе корневой системы заставляет при моделировании их 
ростовы х ф ункций изы скивать упрощ енны й подход. О дна из воз
м ожностей заклю чается в оптим изации отнош ения надземной био
массы к  подземной для разны х условий согласно концепции м акси
мальной продуктивности. О тносительно водного реж им а такая  по
пы тка сделана М ол д а у  [389].

В клю чение ‘ф ункции разм ножения и воздействую щ их на нее 
внеш них и внутренних ф акторов в ком плексную  модель прод ук
тивности фотосинтеза предполагает создание соответствую щ их ча
стны х моделей.

6. Математическое моделирование ростового блока

6.1. Эмпирические и полуэмпирические уравнения роста

П оп ы тки  описать рост отдельных органов растения, целого расте
ния или всего Р П  при помощ и матем атических ф ормул предпри
няты  многими исследователями. О днако не всегда ясно, что пони
мается под ростом —  либо изменение геометрических размеров ис
следуемого объекта, либо изменение его сухой фитомассы. Эти 
величины, к а к  отмечает Росс, отню дь не идентичны [171]. П р и  
неизменных геометрических размерах объекта мож ет иметь ме
сто изменение его сухой фитомассы, т. е. м ож ет происходить его 
количественный рост.

П р и  исследованиях продуктивности Р П  наиболее обоснованно 
использовать в качестве характеристики  количественного роста су
хую  фитомассу М объекта к а к  ф ункцию  времени t. Д л я  описания
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роста сухой фитомассы растения в 20-е годы Блэкм аном  и Ф и
шером (цит. по [478]) была предлож ена формула

где w —  скорость относительного роста (R e la tive  g ro w th  ra te  —  
R G R ). И нтегрирование ф ормулы (2.119) дает экспоненциальный 
закон роста в виде

M=M0exp(wt), (2.120)
где М0 —  количество сухой фитомассы в момент t =  0.

С огласно формуле Блэкм ана, прирост фитомассы dM/dt в на
чальный момент равен wMo, в дальнейшем он увеличивается бес
предельно в соответствии с формулой

- ^ -  =  wM0exp(wt). (2.121)

Таким  образом, формула Б лэкм ана описывает рост только в на
чальный период вегетации. Кром е того, значения w при равной 
dM/dt будет меньшей у  тех видов, у  которы х неф отосинтезирую
щ их органов больше.

Грегори (цит. по [478]) предлож ил рассчитывать прирост на 
единицу листовой поверхности по формуле

£ - = Т Г Т Г -  <2 -122>

где Lo —  сумм арная площ адь листьев. Эта величина была им наз
вана нетто-ассимиляцией (N e t a s s im ila tio n  ra te — N A R ) .

Очевидно, что w и Е связаны  м еж ду собой вы ражением

<2Л23>
Грегори (цит. по [478]) в 1926 г. показал, что если рост экспонен
циален, то

£  _ (Щ  —  Mi) (In £02 —  In Zqi) .g 1 2 4 )
(*2 — *i) (A )2 — £oi) ’

где Loi и L02 —  сум м арная площ адь листьев в моменты h и /г,
а М 2 и M i —  соответствую щ ая сухая фитомасса растения. Это у р а в 
нение дает хорош ие результаты  для расчета Е при линейной зави
симости м еж ду Lo и М в интервале t2—U [487]. В таком  случае 
можно записать

Е =  ,  Мг-Щ--------- (2.125)
Щ --02 {t2-h)

Эта величина и названа Ничипоровичем [132] чистой п род уктив
ностью.
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Ч истая продуктивность является характеристикой ф отосинтети- 
ческой активности листовой поверхности. О днако эта величина —  
не однозначный показатель фотосинтетической активности расте
ния по ряду причин: 1) она меняется при постоянном уровне фото
синтеза в зависимости от ды хания; 2) она меняется такж е  тогда, 
когда фотосинтез и ды хание на единицу поверхности растения ста
бильны, а изменяется лиш ь отнош ение сухой фитомассы растения 
к  его листовой поверхности; 3) при густом  Р П  общ ая площ адь 
листьев не характеризует ф актической ассимилирую щ ей листовой 
поверхности; 4) если ф отосинтезируют и стебли растений, то чи 
стая продуктивность, рассчитанная к а к  прирост сухой фитомассы 
всего растения на единицу листовой поверхности, будет завыш ена.

Э мпирические уравнения роста предлож ены  и в ряде д р уги х  
работ, обзор которы х дан в исследовании Росса [171]. Значение 
этих  уравнений в основном заклю чается в возм ожности аппрокси
мировать рост фитомассы растений математическим выражением. 
Н о  они не позволяю т раскры ть и проанализировать сущ ность ро
ста растения.

6.2. Уравнение И ванова

Принципиально" новое балансовое уравнение, связывающее фото
синтез и ды хание с накоплением общей сухой фитомассы, предло
ж ено И вановы м  1 [68, 69]:

М + т ^ / Р Т - а Р хТъ (2.126)

где М  —  сухой вес всего растения за учитываемы й период, m  —  
вес опавш их за это время частей, f —  интенсивность фотосинтеза, 
Р —  рабочая поверхность или масса, Т —  рабочее время, а —  интен
сивность ды хания, Pi —  ды ш ащ ая масса, Ti —  время ды хания.

Уравнение И ванова  показывает, что у р о ж а й  определяется ба 
лансом фотосинтеза и ды хания, т. е. газообменом. Кром е того, это 
уравнение учиты вает роль ассимилирую щ ей поверхности и про
долж ительности ее работы  в накоплении ур ож а я . Таким  образом, 
уравнение И ванова явилось основой возникновения нового этапа 
в количественном описании роста растений.

6.3. Уравнение Д авидсона и Ф илипа

Ф изиологически обоснованное уравнение роста предложено Д ав и д 
соном и Ф илипом

- ^ Г = е ( Ф - Я ) ,  (2.127)

1 В уравнении Иванова сохранены обозначения автора, которые отличаются 
от используемых в данной книге обозначений.
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где г — коэффициент пропорциональности, Ф — суммарный фото
синтез растения, R — суммарное дыхание растения.

Это уравнение в принципе мало отличается от уравнения Ива
нова, но оно представлено математически в более общем виде. 
Уравнение Давидсона и Филипа модифицировано в работе Буда- 
говского, Ничипоровича и Росса [31]. Эти авторы выражают вели
чину М в единицах массы и величины F — Ф — R — в единицах 
массы усвоенного количества СОг в единицу времени на единицу 
площади посева. В работе [31] дается уравнение для роста отно
сительной площади листьев в РП

- ^ - = S F ( I o ) .  (2 .128)

причем
e =  e1e2e3/m.f,

где Ei — коэффициент перехода от массы усвоенной двуокиси угле
рода к сухой фитомассе, е2 — доля сухой фитомассы надземных ор
ганов от всей сухой фитомассы растения, ез — доля фитомассы ли
стьев от всей надземной фитомассы, mt — УПП листьев. Если пер
вичными продуктами фотосинтеза являются углеводы, то ei =  
=  0,67 (г сухой массы/г С02) (при более точном расчете следо
вало бы осуществить переход от разности в интенсивности фото
синтеза и дыхания к сухой фитомассе с помощью различных коэф
фициентов перехода для фотосинтеза и дыхания [23]).

6.4. Уравнение Росса

Существенный шаг вперед в дальнейшем развитии математического 
описания роста сделан Россом [169, 171]. Им предложена система 
дифференциальных уравнений для описания роста по органам рас
тения:

4 _  _  4 
=  A A i - ^ c j - V j + M  2 Х - .  (2-129)i=i i=i

где i и / обозначают органы растения: i =  1 — листья, i =  2 — 
стебли, стволы, i =  3 — корни, i =  4 — репродуктивные органы; 
rtij — сухой вес органа /, £ф — коэффициент эффективности фото
синтеза (г сухой массы/г С02), ен — коэффициент эффективности 
дыхания, ФСг — суммарный фотосинтез органа за день, RCj — сум
марное дыхание органа / за сутки, V, — потери сухой фитомассы

4
за день вследствие опада, М =  2  гщ — суммарный сухой вес рас



тения, Aij —  доля созданны х за сутки  в t -том органе растения «све
ж и х»  ассимилятов, оттекаемы х в течение суток в  /- ты й орган, 
Вц —  обмен «стары х» ассимилятов в грам м ах за сутки  м еж д у Z-тым 
и /-ты м  органам и, отнесенный к  1 г  сухой фитомассы целого рас
тения; Aij и Вц представляю тся в виде «ростовы х матриц». В  упро 
щенном случае, когда основными ф отосинтезирующ ими органам и 
являю тся листья, вместо ростовы х м атриц  для периода вегетатив
ного роста рассматриваю тся ф ункции роста —  Aj, а для периода 
репродуктивного роста —  та к  называемые ф ункции притока-оттока  
Bj. Уравнение роста для /-то го  органа тогда  записывается в виде

т г - “ ^ т г + л , я /- <2Л 30>

В период вегетативного роста Bj ~  0, и из (2.129) получаем

- т - Л /  Т ’ или - т а г - * *  <2 Л 3 1 >

О тсю да становится ясным смысл ф ункции А у. она определяет, к а 
кая доля от прироста всего растения AM/At в данны й момент вре
мени приходится на прирост /-то го  органа. Ф ункция  роста в ра
боте М онси  и М ур а та  [392] называется отнош ением распределения 
ассимилятов (d is tr ib u tio n  ra t io ) .

В  течение онтогенеза развитие отдельных органов происходит 
по-разному, поэтому Aj(t) изменяется во времени. Кром е того, 
Aj(t) зависит от погодны х условий, которые, воздействуя на Aj(t), 
м огут оказы вать влияние на весь облик растения [392].

В  период только репродуктивного роста AM/At^O и  из (2.130) 
получаем

(2.132)

откуда вытекает, что ф ункция Bj определяет, какая  доля от всей 
фитомассы перемещается в виде «старых», запасенных ассимиля
тов из д р уги х  органов в /-ты й  орган. Е сли Bj >  0, то происходит 
приток  ассимилятов в /-ты й  орган, если ж е  Bj <  0, то  наоборот, 
ассимиляты оттекаю т из /-то го  органа в другие. Таким  образом, 
ф ункции Aj и IBj отдельных органов растения характеризую т внут
ренние закономерности роста, раскры ваю т характер общ его при
роста по отдельным органам.

В  некоторы х работах [216, 218, 349] уравнение Росса несколько 
модифицировано. Вклю чением в (2.130) вместо AMI At суточного 
газообмена посева в [349] получено уравнение

Г t  +  l L„{t)Д т =̂е,АД*) f Г (<1>1-Я,)<Н:Л-2 Ясу
• < О 1=2

- \-M B j,  (2.133)
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n _
где £ / ? , • —  суммарное за сутки  ды хание всех органов, кроме л и 

стьев, t — время в сутках.
В  этом уравнении значения прироста Arrij/At являю тся ф ункци

ями относительной площ ади листьев посева Lo(t). Следовательно, 
для определения прироста ф итомассы отдельны х органов растений 
в посевах прежде всего необходимо найти относительную  площ адь 
листьев посева в лю бой момент вегетационного периода. О тноси
тельная площ адь листьев определяется по ее начальном у значению 
и отдельным приростам. П рирост площ ади листьев посева опре
деляется путем подстановки величины У П П  листьев в уравнение
(2.133)

1< +  1 £ о (0  п -1

j  /  (2.134)

где vi(t)— скорость уменьш ения площ ади зеленых листьев, кото 
рая в некоторых случаях считается пропорциональной площ ади 
действующ ей листовой поверхности [44].

Уравнения (2.133) и (2.134) д аю т возможность вычислить су
хую  фитомассу отдельных органов растения в посевах в любой 
момент вегетационного периода, если известно изменение во вре
мени величин <Pi, Rj, Bj, Vi.

И з  уравнений (2.134) видно, что одно и то  ж е  количество ас- 
симилятов или прироста сухой фитомассы листьев мож ет быть 
использовано по-разному —  либо для образования листьев с малой 
У П П  и с больш ими размерами листовой поверхности, либо для со
здания листьев, им ею щ их вы сокую  У П П , но составляю щ их мень
ш ую  площ адь в посеве. В результате, несмотря на одинаковую  об
щ ую  сухую  массу листьев на единицу площ ади посева, радиацион
ный режим и газообмен м огут бы ть различны м и. П ри  этом 
изменение У П П  листьев заметно не сказывается на коэффициенте 
поглощ ения Ф А Р  отдельными листьями. Влияние У П П  листьев 
на прирост ф итомассы посева проявляется и в другом  аспекте 
[218]. С огласно ф ормулам (2.70) и (2 .71), от У П П  листьев зависят 
ф ункции фотосинтеза и ды хания листьев. Э ти зависимости обяза
тельно следует вклю чить в уравнение роста листовой поверхности
(2.134).

В работе Сиротенко [190] рост к а к  многош аговы й процесс оп
тим изируется методом динамического програм м ирования согласно 
принципу максимальной продуктивности. П р и  этом используется 
подход, встречаю щ ийся та кж е  в модели П эл тр и д ж а  [421, 422]. 
Н а  каж дом  ш аге по времени приращ ение получает тот 
слой Р П  и корневая система того  слоя почвы, которые обеспечили 
бы максимально возм ож ны й прирост массы свеж их ассимилятов 
при условиях среды, имею щ их место на предш ествующ ем ш аге (за 
прош лые с у т к и ) .
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6.5. Ф ункции роста

Д л я  математического моделирования роста растений необходимо 
знать ф ункции роста исследуемого вида, сорта или исследуемой 
культуры . Ф ункции роста определяю тся по приростам  Atrij/At, 
АМ/h t  и М, a Aj и Bj находят из соотнош ений (2.131) и (2.132):

Д т г Д т; 1
Л / ( 0 = - д л г ;  в Л*)= ~ а г ~м •

П рирост сухой фитомассы значительно зависит от метеорологиче
ских  условий. Х отя и ф ункции роста в некоторой степени зависят 
от ф акторов внешней среды, в частности в первы х ф азах развития 
[122], они прежде всего свойственны данном у генотипу, характе 
ризую т вид или сорт. П оэтом у иногда их оправданно назы ваю т 
«паспортными» данны ми вида или сорта.

Ростовые ф ункции экспериментально определены В . Россом 
[165] и М я ги  и Россом [123] для посева кукурузы , ячменя, подсол
нечника и гибридной брю квы . О ни показы ваю т, к а к  происходит 

■ рост отдельных органов растения, когда  начинается и когда ко н 
чается рост того  или иного органа, когда относительный прирост 
органа является максимальным и т. д.

Ячмень сорта* Домен, например, характеризуется ф ункцией ве
гетативного роста листьев (рис. 3 5 ), которая в начале вегетацион
ного периода сравнительно быстро достигает максимум а, а затем 
в течение 20 дней сниж ается до нуля —  рост листьев прекращ а-

I ется. Ч асть «старых» ассимилятов из листьев оттекает в колосья, 
которые характеризую тся ф ункциям и \В± и Bs (рис. 3 5 ). В  то время 
ка к  рост листьев прекращ ается, рост стеблей максимален, начи
нается такж е  быстрое повыш ение ф ункции роста колосьев.

П остроенные по данны м Камеля [350] ф ункции роста ячменя 
сорта Гейне 4804 (рис. 35) несколько отличаю тся от ф ункций ро
ста сорта Домен, в частности по продолж ительности роста коло
сьев. Д анны е Камеля позволяю т та кж е  заклю чить, что ф ункции 
роста отдельных органов мало зависят от нормы высева. О ни су 
щественно изменяются в условиях ослабленного света при свето
культуре, причем деформация их зависит от степени сниж ения ос
вещенности.

Рассмотрение ф ункций роста отдельных органов кукурузы  
сорта Вир 338 в условиях Т ад ж икистана  [165] при орош ении по
казывает (рис. 3 6 ), что в начале вегетационного периода ф ункции 
роста листьев кукур узы  ниже, чем ф ункции роста листьев ячменя, 
но прирост листьев кукур узы  по сравнению с листьями ячменя 
продолж ается дольше. Н есм отря на орошение, ф ункции роста кор- 

' ней кукур узы  превы ш аю т ф ункции роста листьев. Ф ункция роста 
початков более выпрямлена по сравнению  с ф ункцией роста ко 
лосьев у  ячменя.
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Ф ункции роста кукур узы  Б уковинский  3 в условиях Эстонии 
существенно отличаю тся от ф ункций роста сорта В И Р  338 в Т ад 
ж икистане . К укур уза  является исклю чительно тепло- и светолю би
вым растением, относящ им ся к  группе короткодневны х или ней
тральны х растений. Д л я  сортов кукур узы  ю ж но го  происхож дения 
реж им  Ф А Р  и низкие температуры  в северных районах не являю тся 
оптимальными. П осевы загущ аю тся, а наступление заморозков у ж е  
в начале сентября препятствует созреванию початков.

Рис. 35. Функции роста 
отдельных органов яч
меня.
а — сорт Домен [123], б — 
сорт Гейне 4804 [218], A j — 

и1 . ,П-Э функции роста /-того ор-
W*1U гана, В- — функции, харак

теризующие перераспределе- 
0 ние ассимилятов по органам,

/=1 — листья, j =2 — стебли,
/ —3 — корни, / —4 — репро
дуктивные органы, / = 1', 2',
4' — кривые В у

Ф ункции роста подсолнечника (рис. 37) в общем сходны 
с ф ункциям и роста кукур узы . Основным различием является то, 
что период роста листьев подсолнечника короче и рост репродук
тивны х органов начинается на 20— 25 дней раньше, чем у  к у к у 
рузы.

Ф ункции роста корнеплодны х кул ьтур  существенно отличаю тся 
от ф ункций роста зерновых. У  гибридной брю квы  в первые 40 дней 
роста 75%  синтезированны х продуктов остается в листьях. В те
чение следую щ их 35— 40 дней основная масса ассимилятов направ
ляется в корнеплод, но потребление ассимилятов листьями продол
жается до конца вегетационного периода (рис. 3 7 ). Роль ф ункций 
роста остальны х органов —  черешков и головок —  является вто
ростепенной.
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Ф ункции роста одного и того  ж е  сорта в отдельные годы  м огут 
быть в большей или меньшей степени смещены относительно д р у г 
друга  в зависимости от температуры и д р у ги х  ф акторов. П оэтом у 
иногда целесообразно заменить ось времени нарастаю щ ей суммой 
эф ф ективных температур [44] или та к  называемыми тепловыми 
единицами [296]. Н арастание эф ф ективных температур лучш е у в я 
зывается с фазами развития и изменениями ф ункций роста. П ри  
сопоставлении ф ункций роста растений в некоторы х случаях оправ
дано и х  представление в ш кале относительного времени [44]. П р и  
этом в качестве единицы времени используется продолж ительность 
вегетационного периода или его отдельных подпериодов.

И спользованная в описанны х работах зависимость ф ункций 
роста от температуры  воздуха представляет собой чисто эм пири
ческую  связь, о тр аж аю щ ую  известный ф акт сниж ения скорости 
роста и развития при низких тем пературах. Применение эмпириче
ского подхода требует экспериментального установления зависи
мости ф ункций роста от метеорологических факторов для данной 
кул ьтуры  или данного сорта. Это кропотливая, но неизбежная р а 
бота, которую  придется провести в различны х почвенно-климатиче
ских  условиях. Одновременно все ж е  следует попы таться найти 
более общ ие и менее трудоемкие подходы.

П ервая попы тка создать теоретическую  модель, которая описы 
вала бы зависимость ф ункций роста отдельных органов растения 
от условий среды, предпринята М ол д а у  [118]. П р и  этом автор ис
ходит из концепции максимальной продуктивности [206, 216, 220], 
которая оправдала себя при обосновании адаптации растений 
к  Ф А Р  [216] и водному реж им у [117, 160, 389]. П олученны е М о л 
д ау результаты  свидетельствую т о том, что в зависимости от у с 
ловий среды м аксимальная продуктивность растений м ож ет бы ть 
обеспечена различны м и ф ункциям и роста. П редлож енная М олд ау 
математическая модель качественно правильно описы вает некото
рые наблюдаемые в природе тенденции, прежде всего тенденцию  
к  увеличению  доли корней в биомассе растения при дефиците воды 
и тенденцию  к  ускоренном у развитию  в стрессовых условиях. В ы 
яснилось такж е, что ф ункция роста корней м ож ет быть уменьш ена, 
если растение вы рабаты вает более тонкие корни и более толстые 
листья. П олученны е результаты  являю тся косвенным подтверж де
нием правильности концепции максимальной продуктивности. О д
нако использовать матем атическую  модель М ол д ау для расчета 
ф ункций роста можно будет только тогда, когда буд ут учтены  ме
няющ иеся условия среды.

У р о ж а й  весьма чувствителен к  изменению ф ункций роста рас
тений. П оэтом у изучение последних у  отдельных кул ьтур  и сортов 
ка к  экспериментальны ми, та к  и теоретическими методами в разны х 
географ ических зонах и в разны х агрометеорологических условиях 
является одной из важ нейш их предпосылок выяснения и обеспече
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ния оптим ального соответствия условий внешней среды потребно
стям отдельных кул ьтур  и сортов. И зучение ф ункций роста явля
ется и необходимой предпосы лкой ш ирокого  использования метода 
матем атического моделирования при решении вопроса оптимизации 
ф отосинтетической деятельности и програм м ирования ур о ж а я  посе
вов сельскохозяйственны х культур .

6.6. Н ачальны й период роста

И склю чительно важ ны м и в ф ормировании конечного ур ож а я  рас
тения являю тся периоды роста от сева до появления всходов и 
о т  всходов до начала самостоятельного сущ ествования растения, 
когда  кончается запасенное в зерне вещество. У  ячменя это проис
ход ит примерно на 9— 10-й день после появления всходов, когда 
2-й лист закончил свой рост, а 3-й появился из листового вл а га 
лищ а последнего [122]. Д о  этого  рост происходит за счет притока 
органических веществ, запасенны х в семенах. В  результате д ы ха
ния и роста органов растения масса семян быстро убывает. Н а  ос
новании количественных показателей этого  периода следует опре
делить начальные условия для использования уравнения роста. 
Т аки м и  показателями являю тся сухая фитомасса растения и 
площ адь листьев в начале самостоятельного сущ ествования рас
тения.

О дин из возм ож ны х путей определения начальны х условий ис
пользован в н аш их работах [218, 349]. П реж де всего необходимо 
связать начальную  сухую  массу проростков на 1 м2 посева с ко л и 
чеством всхо ж и х семян на 1 м2. Д л я  этого  напишем соотношение

G0=NGl,  (2.135)

где Go —  начальная масса проростков на 1 м2, N —  количество 
в схо ж и х  растений на 1 м2, G* —  сухая масса одного растения.

П риб л иж енны й  переход к  начальной площ ади листьев на 1 м2
посева осущ ествляется отнош ением

L0= G 0Almt, (2.136)

где Lo —  площ адь листьев в начале самостоятельного сущ ествова
ния растения, А — доля сухой фитомассы листьев от всей фито
массы проростка, mt —  У П П  листьев проростка.

Значение У П П  в начальны й период роста, вероятно, несколько 
ниж е, чем у  сф ормировавш ихся листьев. Определение А не пред
ставляет принципиальны х трудностей.

О тсутствие детальны х количественных исследований начального 
периода роста проростков разны х кул ьтур  является серьезным пре
пятствием ш ироком у использованию  уравнений для количествен
ного анализа роста растений.
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6.7. М одель роста растений по де В и ту

В 1965 г. де В и т  [496] предлож ил математическую  модель расчета 
газообмена фитоценозов, в которой учиты ваю тся геометрическая 
структура  Р П , реж им  Ф А Р , тем пература и концентрация СОг 
в воздухе.

Позднее вы ш ли работы де В ита  и его сотрудников [497, 498], 
в которы х предложена программ а расчета роста растений в по
севах при помощ и Э В М  (E L C R O S ).

Рис. 38. Схема центральной части программы ELCROS 
[497].

В основе предложенной програм м ы  л е ж и т концепция, согласно 
которой в процессе фотосинтеза (Ф С ) создаю тся резервы углево
дов (Р Е З ) (рис. 3 8 ). Резервы использую тся для ды хания (Д ) , 
прироста корней (П К ) ,  листьев (П Л )  и стеблей (П С ).

В  процессе роста резервы превращ аю тся в структурны й  вес 
корней (В К ) ,  листьев (В Л )  и стеблей (В С ). Последние не м огут 
быть использованы ка к  резервы.

Возм ож ны й прирост корней (В П К ) ,  согласно этой схеме, рас
считывается умножением скорости относительного роста корней 
(С О Р К ) на вес корней, которые являю тся достаточно молодыми 
и способными для роста (В М К ) .  П ри этом С О Р К  определяется 
по граф ику, который характеризует зависимость С О Р К  данной 
культуры  от температуры почвы [497].

П рограм м а E LC R O S  позволяет учиты вать разные ф изиологиче
ские аспекты при расчете роста остальных органов. В первую  оче
редь рассчитывается прирост сухой фитомассы структурны х т к а 
ней как разность созданной сухой массы и затраченных резервов.
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П р и  этом рост тканей определяется потоком резервов в растущ ие 
части растения. Величина этого  потока зависит о т  способного к  ро 
сту  количества ткани , о т  скорости относительного роста и  о т  до
ступности необходимых для роста субстратов. Р ост экспоненциа
лен, если растения обеспечены необходимыми субстратам и роста.

Количество тканей у  листьев, способных к  росту, оценивается 
по кривы м  роста в длину, сухой массы или площ ади отдельных 
листьев. Н априм ер, у  кукур узы  только 3— 4 сам ы х последних ли 
ста растут. П р и  температуре около 20°С в среднем через каж ды е
2, 3 дня появляется новы й лист. Следовательно, способностью  к  ро
сту обладаю т лиш ь ткани , образовавш иеся в течение 2 ,3 x 4  = 9 ,2  
последнего дня. За это время сухая фитомасса всего растения мо
ж е т  возрасти в десять раз. Л е гко  сообразить, что при этом ткани, 
не способные к  росту, составляю т лиш ь 10% сухой фитомассы всего 
растения. В  программе E L C R O S  предполагается, что водный ре
ж и м  и  реж им  минерального питания не л им итирую т фотосинтез. 
В лияние температуры  на газообмен учитывается по соответствую 
щ ей таблице. С читается, что амплитуда колебания температуры 
корней составляет 0,45 ам плитуды  колебания тем пературы  воздуха 
на высоте 10 см над растениями и запаздывает на 2 ч. Д ы хание 
учиты вается согласно формуле М а к  К р и и  (2 .67). Учиты вается 
та кж е  влияние температуры  на скорость относительного роста. 
Тем пература точки роста определяется интерполяцией м еж ду сред
ней тем пературой почвы и воздуха.

Результаты  расчета роста при помощ и E LC R O S  (рис. 39) сви
детельствую т о значительной асимметрии роста отдельных органов 
и динам ики резервов относительно полудня. П р и  этом динам ика 
Ф А Р , интенсивность фотосинтеза и транспирации практически сим 
метрична относительно полудня. Р ост листьев и корней следует за 
динам икой резервов. Н ачи н ая  с восхода С олнца относительное ко 
личество резервов возрастает, начинается рост листьев и вслед за 
ним  —  корней. Н ачиная  с тем ного периода суток особенно усили
вается рост листьев, что является результатом уменьш ения транс: 
пирации и возрастания тургора  листьев. Р ост постепенно сн и ж а 
ется с исчерпыванием резервов.

Бы ло проведено сравнение расчетов роста растений по E LC R O S  
с действительными данны м и о росте кукур узы  в Калиф орнии, И ова 
и Голландии (рис. 4 0 ). С мы кание опы тны х посевов во всех местах 
наступило при сухой фитомассе около 1500 к г /га . Н ачиная  с этого  
момента скорость относительного роста в каж дом  пункте  мало от
личалась. Это показывает, что програм м а E LC R O S  м ож ет обеспе
чить хорош ий прогноз скорости относительного роста.

С ущ ественные различия м еж ду расчетными и реальными д а н 
ными о фитомассе в Калиф орнии и Голландии возникаю т на 
начальны х стадиях роста. В  этот период растения весьма чув
ствительны к  условиям среды —  малейшие неточности в учете



м икроклим ата почвы, в частности тем пературы , даж е на 1°С мо
гу т  оказаться причиной наблю давш ихся расхож дений м еж д у рас
четными данны м и и действительными значениями.

П р и  модиф икации модель де Вита  м ож ет быть приспособлена 
к  расчету прироста клубней картоф еля А т в условиях лим итиро
ванны х запасов воды [433]. Д л я  этого  потенциальны й прирост

Отн.еИ. Рис. 39. Суточная динамика интенсивности

Дни после появления всходов

Рис. 40. Сравнение расчетных (пунктирные 
линии) и экспериментальных (сплошные 
линии) данных роста сухой фитомассы по
сева кукурузы.
1 — Калифорния, 2  — Иова, 3 — Голландия.

(прирост при отсутствии лим итирую щ их ф акторов) сухой фито
массы ЛМп, рассчитанны й по модели де Вита [496], ум нож ается 
на поправочны й множитель, учиты ваю щ ий изменение сопротивле
ния диффузии СО г в прилистовом слое и сопротивления устьиц  и 
мезофилла:

Ш~ ТгШ ъ S'™" <2 | 3 7 >

где 0,5 и 4,4 с/см  —  значения га и rm, использованные при расчете 
А Мп- П р и  этом сделано допущ ение, что при достаточном увл а ж н е 
нии r s~ 0 ;  га и rs —  действительные значения сопротивления диф

кг/(га-день)

О
Отн.ед.
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фузии прилистового слоя воздуха и устьиц в условиях водного де
фицита; Sc — степень покрытия земной поверхности растениями.

10 кг! га

Рис. 41. Сравнение расчетных 
и действительных приростов 
общей сухой фитомассы посева 
картофеля [433].

Результаты расчета урожая картофеля хорошо согласуются 
с действительными данными об урожаях в разные годы на разных 
полях (рис. 41).
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Глава III

НЕКОТОРЫЕ РЕЗУЛЬТАТЫ МАТЕМАТИЧЕСКОГО 
МОДЕЛИРОВАНИЯ ГАЗООБМЕНА И РОСТА РАСТЕНИЙ 
В ФИТОЦЕНОЗАХ

1. Зависимость фотосинтеза и газообмена РП от геометрической 
структуры и режима ФАР с учетом адаптации к ФАР

1.1. Зависимость фотосинтеза и газообмена Р П  от количества 
падаю щ ей радиации

Зависимость интенсивности фотосинтеза и газообмена целого Р П  
от интенсивности Ф А Р  представляет собой световую кр и вую  Р П  
[177, 333, 464]. П о  внеш нему виду световая кривая  фотосинтеза и 
газообмена всего Р П  близка к  световой кривой отдельного листа,

Fc(Lo)

л I .Jb___I---- 1 — I ----1-----1 ---- 1—m--- 1---- 1,200 400 БОО 0 200 U00 600 0 200 400 кал/(см-день)
Рис. 42. Расчетные световые кривые подсолнечника при 
различной густоте посева L0 [333].
Расположение листьев: 1 — горизонтальное, 2 — хаотичное, 3 — вер
тикальное.

причем наблю даю тся и некоторые общие закономерности. С  возра
станием толщ ины  Р П  плато световой кривой газообмена повы ш а
ется до тех пор, пока площ адь листьев будет оптимальной 
(рис. 4 2 ) . А налогично  меняются световые кривы е газообмена л и 
стьев при возрастании и х  удельной поверхностной плотности [216]. 
Компенсационны й п у н к т  Р П  повы ш ается почти пропорционально 
увеличению  И Р П  вида и площ ади листьев Р П  [71, 333]. П оэтом у 
Р П  с больш ой П  в пасм урную  погоду, когда дневная сумма Ф А Р  
низкая, м ож ет иметь отрицательную  сум м у газообмена за день 
(рис. 4 2 ).
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И з более подробного анализа выявляется и ряд сущ ественных 
различий м еж ду световыми кривы м и газообмена Р П  в целом и от
дельны х листьев. С огласно расчетам Росса и Бихеле [177], свето
вая кривая  фотосинтеза всего Р П  зависит от пространственной 
структуры  потока сумм арной радиации. Т ак, например, при равной 
плотности потока радиации фотосинтез Р П  больше, если на Р П  
падает только рассеянная радиация. Это объясняется двум я при
чинами [173]. Во-первы х, основную  долю  в рассеянной радиации 
составляет Ф А Р . Во-вторы х, пространственная структура  падаю 
щей на Р П  радиации различная. Равномерное распределение рас
сеянной радиации по небосводу обеспечивает, к а к  правило, равно
мерное распределение ее в отдельных слоях Р П , следовательно 
и  больш ую  величину фотосинтеза, чем при ясном небе и таком  ж е  
значении потока сумм арной радиации, но состоящей из прямой и 
рассеянной радиации.

Световая кривая фотосинтеза всего Р П  существенно зависит и 
от ориентации листьев [173, 177].

1.2. Зависимость газообмена Р П  от площ ади и ориентации 
листьев

В лияние ориентации листьев на газообмен Р П  проявляется через 
воздействие на реж им  Ф А Р  в Р П .

Растения и растительные покровы  м огут быть рассмотрены к а к  
прием ники радиации, которы е имею т различную  геометрическую 
структур у, ф ункцию  фотосинтеза и ды хания и тем самым погло
щ а ю т и использую т солнечную  радиацию  в процессе фотосинтеза 
с разной эф ф ективностью.

Н а  способы адаптации листьев растений естественных фитоце
нозов к  наивы годном у использованию  лучистой энергии С олнца 
впервые обратил внимание лет 80— 90 назад Визнер [481, 482, 483, 
484], а такж е  Кернер [355]. В а ж н ой  задачей является выяснить, 
при какой  геометрической структуре  посева достигается м акси
мальны й газообмен и вы сокая урож айность.

В работе С аэки [438] с учетом  дневного хода Ф А Р  при помощ и 
ф ормулы (2.103) рассчитан газообмен за день для вида Celosia. 
О казалось, что Р П  с вертикальны м и листьями в условиях Я понии 
обладает более высоким газообменом, чем Р П  с горизонтальны м и 
листьями, если относительная площ адь листьев Р П  превыш ает 2—  
3 м2/м 2. Сорта риса, обладаю щ ие более вертикальны м и листьями, 
на высоком уровне плодородия почвы такж е  оказались более уро
ж айны м и [461, 345]. Эта точка  зрения повлияла и на разведение 
новы х вы сокоурож айны х сортов риса на Ф илиппинах [139, 288].

В  негустом Р П  ( L 0 =  1 м2/м 2) больше всего поглощ аю т Ф А Р  
и имеют потенциальную  способность к  наибольш ем у фотосинтезу 
растения с горизонтальны м и листьями.
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В негустом Р П  с вертикальными листьями в тропиках (рис. 4 3 ),  
где высота Солнца достигает 90°, отмечается полуденный минимум  
поглощ енной Ф АР и интенсивности ф отосинтеза [205, 208, 216]. 
Этот результат привлекает внимание в связи с  тем, что в тропиче
ских ш иротах листья растений часто ориентированы в направле
нии, приближ аю щ емся к вертикальному, и солнечные лучи при 
больш их высотах Солнца почти скользят вдоль них. Такая ориен
тация листьев в условиях недостаточного увлаж нения, вероятно,

Рис. 43. Дневной ход 
поглощенной ФАР на ши
ротах 23,4° (а) и 66,6° (б).
Расположение листьев: 1 — 
горизонтальное, 2 — хаотич
ное, 3 — вертикальное, / ,  2, 
3 — L0=8 м*/м2. / \  3 ' —
L0— 1 м2/м2.

имеет защ итную  функцию от чрезмерной инсоляции [205]. В ка
честве примера м ож но отметить такие виды, как R o b i t i i a  p s e u 
d o a c a c i a ,  L a c t u c a  s c a r i o l a ,  I r i s  g e r t n a n i c a ,  A s t e r  l i n o s y r i s  [205, 
379, 482].

С воеобразны м и значительным гелиотропизмом обладаю т ли
стья ф асоли ( P h a s e o l u s  v u l g a r i s ) .  К огда возникает водный дефицит  
и водный потенциал листьев падает ниж е — 8 бар, листья этого вида 
поворачиваются так, что листовые пластинки оказы ваются парал
лельными солнечным лучам [307, 480].

Общ ей закономерностью  для дневного хода поглощенной Ф АР  
и интенсивности фотосинтеза густых покровов (Lo >  3) является  
наличие максимума в полуденны е часы.

Н а севере (<р =  66,6°) влияние геометрической структуры ли
стьев на дневной ход  поглощенной Ф АР и интенсивности фотосин
теза весьма слабо вы ражено, причем в Р П  с вертикальными ли
стьями не наблю дается полуденного минимума.

Н а юге ж е  в Р П  с вертикальными листьями минимум в полу
денны е часы сохраняется. Зам етим, что полуденного минимума 
в интенсивности фотосинтеза и газообм ена Р П , отмеченного в ряде  
работ [205, 310], не наблю дается, если ориентация листьев немного 
отклоняется от вертикальной [333].

102

кол /(см2-мин)

а)

о,В



При горизонтальной ориентации листьев максимальный газо 
обмен (рис. 44) отмечается в Р П  небольш ой толщины (Lo <  
< 4  м2/м 2) ,  а при вертикальной ориентации листьев —  в Р П  толщ и
ной L o 5 * 8  м2/м 2 [177, 205, 310, 333]. Такие тенденции наблю даю тся  
и в реальных посевах. Например, по Таннеру [457], суточный при
рост ячменя при Lo =  9,3 -г- 9,5 м2/м 2 наибольший в Р П  с верти
кальными листьями, а при L0 =  3,2 3,5 м2/м 2 —  в Р П  с горизон
тальными листьями. Имеются данные о том, что густые посевы  
ячменя с вертикальными листьями могут быть на 40% продуктив
нее посевов с горизонтальными листьями 
[424]. Аналогичные результаты полу
чены для кукурузы [426]. В редком по
севе кукурузы ориентация листьев не 
оказы вает влияния на урож ай  [491].
Преимущ ество вертикальной ориентации  
листьев при большой густоте посева вы
явлено и в опытах с искусственным и з
менением ориентации листьев кукурузы  
[470, 493].

Характер зависимости газообм ена от  
относительной площ ади листьев Р П  при
водит нас к следую щ ем у выводу [205]: 
если внешние условия благоприятствуют  
развитию большой листовой поверхно
сти, то наиболее выгодным располож е
нием листьев является вертикальное, а 
если развитие большой листовой поверх
ности затормож ено, то оптимальным  
является горизонтальное располож е
ние листьев. О казывается, что в приро
д е  ориентация листьев во многих случа
ях соответствует данном у критерию оптимальности. Так, напри
мер, вертикальной ориентацией листьев отличаются виды Gladio
lus и Scilla hispanicus, площ адь листьев которых достигает соот
ветственно 20 и 36 м2/м 2 [276, 411].

Горизонтальное располож ение листьев отмечается, если разви
тию большой листовой поверхности препятствуют [205] следую щ ие  
факторы.

1. Н изкая плотность потока Ф АР. Так, например, под лесом  
преобладаю т виды с горизонтальными листьями (Oxalis acetosella, 
Paris quadrifolia, Polygonatum sp., Hepatica nobilis и д р .) . О со
бенно часто это наблю дается в тропиках [482]. Аналогичная кар
тина имеет место и в луговых фитоценозах, где более низкие подъ- 
ярусы травостоя часто имеют горизонтальную ориентацию листьев 
(Alchemilla vulgaris, Caltha palustris, Antentiaria dioica, Galium 
uligiriosum и д р .) . Н еобходим о отметить, что в затененных местах

Рис. 44. Зависимость суточ
ного газообмена РП от от
носительной площади ли
стьев.
Расположение листьев: 1 — го
ризонтальное, 2 — под углом 40°, 
3 — вертикальное.
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эффективной м ож ет оказаться и иная ориентация листьев —  отвес
ная к направлению открытого участка н еба [482, 485].

2. Н едостаток запасов влаги и пищи в почве. В качестве при
мера м ож но отметить множ ество светолюбивых растений, расту
щих в степях, а так ж е ряд растений умеренных широт, растущ их  
на сухих и бедны х почвах (A r c t o s t a p h y l o s  u v a - u r s i ,  H i e r a c i u m  p i -  
l o s e l l a  и д р .) . Ярким доказательством общ ности и обоснованности

Рис. 45. Зависимость су
точного газообмена от 
относительной площади 
листьев на широтах 23,4 
и 66,6° в июне. 
а , {5)_П=0,1 кал/(см2 * мин), 
в, г) 11*0,025 кал/(см 2 « мин), 
расположение листьев: i  — 
вертикальное, 2 — горизон
тальное, S — хаотичное, 4  — 
идеальное.

такого вывода служ ат результаты опытов с рисом [135, 461], имею 
щим на почвах с низким уровнем минерального питания горизон
тальные листья, а на высоком фоне минерального питания —  более  
вертикальные.

3. Неблагоприятные метеорологические условия. Н апример, 
низкая температура почвы и воздуха м ож ет быть одним из ф орм о
образую щ их факторов для некоторых ранневесенних и северных 
растений [200].

Различия в газообм ене Р П  в зависимости от ориентации ли
стьев (рис. 45) минимальны в высоких ш иротах (ф >  50°) и мак
симальны в низких [168, 205, 216]. Б олее тесная зависимость газо
обм ена от ориентации листьев в низких ш иротах вызвана тем, что 
при больш их высотах Солнца, достигаю щ их 90°, поглощ ение Ф АР  
сильно зависит от ориентации листьев. О тсю да вытекает важный  
вывод о том, что наибольш ие потенциальные возмож ности повыше
ния продуктивности фотосинтеза путем селекции растений с наи-
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более выгодной ориентацией листьев имеется в экваториальных, 
субтропических и умеренных ш иротах [205, 208]. К роме того, сл е
дует  ож идать, что приспособление геометрической структуры рас
тений к наилучш ему использованию радиационных условий силь
нее вы ражается в низких и умеренных ш иротах. Это подтверж да
ется данными географического размещ ения жизненных форм  
растений [473].

В высоких ш иротах геометрическая структура листвы почти не 
сказывается на ф отосинтезе и газообм ене растений (рис. 4 5 ).

1.3. И деальная геометрическая структура листвы РП

В работе австралийских ученых Верхагена, Вильсона и Бриттена  
[469] рассмотрен вопрос о том, какая ориентация листьев обеспе
чивает максимальный газообм ен всего Р П . Авторы считают, что 
максимальный газообм ен достигается в том случае, когда интенсив
ность фотосинтеза всех листьев в Р П  выше компенсационного  
пункта. Например, в реальных посевах с горизонтальной ориента
цией листьев верхние листья поглощ ают много Ф АР и интенсив
ность ф отосинтеза их максимальна. Так как количество Ф АР в по
севах с горизонтальными листьями быстро убы вает с  глубиной  
(рис. 4 6 ) , то ниж ние листья получают мало Ф АР и находятся в у с 
ловиях, при которых интенсивность Ф АР ниж е компенсационного 
пункта. В посеве с вертикальными листьями поглощ ение Ф АР мало  
во всех ярусах —  Ф АР бесполезно для ф отосинтеза пропускается  
посевами. Развиваем ая в [469] идея заклю чается в том, что га зо 
обмен всего Р П  максимален в том случае, когда Ф АР в зависимо
сти от L  распределяется внутри Р П  линейно. П ри таком условии  
все листья поглощ ают равное количество Ф АР.

Основываясь на формуле Саэки [438], указанны е авторы выра
ж аю т свою идею  математически.

П р еж де всего Ф АР, поглощ енная листьями на глубине L ,  выра
ж ается  формулой

n ( Z ) = Q - ^ / ( l _ ' zL), (3.1)

где d a T/ d L  —  производная от коэффициента пропускания по L .
В идеальном случае, когда Ф АР распределяется равномерно 

М ежду листьями, м ож ем  писать
a T ( L )  =  L / L 0. (3 .2 )

Н а основании выражений (3.1) и (3.2) получаем, что в идеаль
ном посеве

n ( Z ) = - g - / ( l - T Z). (3 .3 )
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В работе Н ильсона [131] к решению проблемы оптимальной 
геометрической структуры Р П , обеспечивающ ей максимальный ф о
тосинтез, подходят в математическом смысле более строго. Ф унк
ция фотосинтеза Р П  рассматривается как функционал Ф ( /) ,  где  
f  =  f ( П, t ,  L ) — функция распределения плотности потока ФАР, 
поглощенной единичным слоем  листьев на глубине L .

<=?Я5=>
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/У 
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Горизонтальное Вертикальное Оптимальное

Рис. 46. Распределение ФАР и интенсивности газообмена 
в посевах в зависимости от расположения листьев.

Д а л ее  ставится вопрос о том, какой долж на быть функция рас
пределения плотности потока поглощенной Ф АР f ( П, t ,  L ) ,  чтобы  
интенсивность ф отосинтеза Р П  была бы максимальной. Д л я  этого  
реш ается вариационная задача

Ф [ / ] = ш а х .  (3.4)

В результате получается аналогичное приведенному в работе [469] 
условие для распределения средней плотности потока поглощенной  
Ф АР в идеальном посеве

П (Л )= < 5 (1  — A )( l  — a T) / L 0, 

где А  — альбедо РП  в области Ф АР.

(3 .5)
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Н ами показано, что к условию  равномерного распределения  
Ф АР в идеальном Р П  следует добавить требование, чтобы равные 
количества Ф АР, поглощ аемые кажды м листом, были близки  
к И Р П  данного вида или сорта растения [216, 463], т. е.

П ( L )  =  П (Z)=— - A W .- Лт) . (3 .6)

Только в таком случае Р П  обеспечит максимальный газообм ен и 
будет работать с максимальным К П Д . Если количество Ф АР, по
глощ аемое каждым листом, больш е или меньше И Р П , то К П Д  ли
стьев падает и продуктивность Р П  в целом понижается. Если пло
щ адь листьев Р П  больш ая и листья имеют высокую И Р П , то воз
м ож ен случай, когда в Р П  ни один лист не имеет положительного
газообм ена [463], так как I I ( Z ) - c n ( Z )  и г]гФ^ 0 .  Т. Нильсоном по
казано [131], что при неизменных в течение дня световых кривых 
фотосинтеза нет и постоянной геометрической структуры, которая 
являлась бы оптимальной при всех высотах Солнца. Геометриче
ская структура посева мож ет быть оптимальной в течение дня 
только при наличии гелиотропизма. Н о все ж е  среди неизменных 
в течение дня геометрических структур можно найти такие, кото
рые отличаются более высоким газообм еном  за день.

Н ами рассмотрен [205] газообм ен растительного покрова, со 
стоящ его из листьев, которые расположены  в верхнем слое вер
тикально, а по мере увеличения глубины Z угол наклона их отно
сительно горизонта уменьш ается, так что в нижних ярусах (Z =  
=  10) листья горизонтальны. В субтропиках такой РП  действи
тельно дает  выигрыш в газообм ене, оцениваемый в среднем при
мерно в 30% за  день. П редставляет интерес рассмотреть распре
деление Ф АР в течение дня и дневной ход ф отосинтеза в таком  
Р П . Оказы вается, что в верхнем слое (L  =  1) максимум поглощ ен
ной Ф АР и интенсивности фотосинтеза наблю дается в 9 и 15 ч 
(рис. 4 7 ) . В слое Z =  2  -г- 3 максимум поглощ енной Ф АР и ин
тенсивности фотосинтеза наблю дается в полдень, причем в еди 
ничных слоях в интервале Z =  2 -f- 6 поглощ енная Ф АР и интен
сивность фотосинтеза более высокие, чем в верхнем слое (Z =  
== 0 -f- 1). Таким образом , имеет место своеобразная смена интен
сивности фотосинтеза листьев отдельных ярусов в течение дня. 
В итоге распределение поглощ енной Ф АР и интенсивности фотосин
теза по отдельным слоям в Р П  сравнительно равномерное. Такой 
Р П  в целом на протяжении всего дня наиболее рационально и 
полно утилизирует Ф АР и обеспечивает фотосинтез, близкий к мак
симально возмож ном у. Такими высокоэффективными представи
телями Р П  с оптимальной архитектоникой являются лесостепные 
экосистемы I51]-

И сследования М орозова [120], Алексеева и соавторов [11] 
показали, что оптимальной ориентацией листьев обладаю т и
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высокопродуктивные вейниковые травостои Камчатки. М аксималь
ные показатели относительной площ ади листьев вейника достига-

п

Рис. 47. Дневной ход поглощенной ФАР (а) и 
интенсивности фотосинтеза (б) в отдельных 
слоях РП оптимального типа на широте 23,4° 
[205].

i

ют 5,5— 6,0 м2/м 2 и поглощ ение Ф АР в них происходит плавно, тр а
востои в целом поглощ ают 95— 97% Ф АР.

В  работе Куройвы [367] расчетным путем сравнива
ем | ется газообм ен четырех типов Р П  с относительной пло

щадью листьев Lo =  9 м2/м 2. При этом фотосинтез 
рассчитывался отдельно для освещенных и затененных

2 [ листьев.
Д л я  расчета коэффициента экстинкции Р П  в зави-

3 I симости от угла наклона листьев предлож ена [367] ап-
4  | проксимационная формула, в значительной мере упро

щ ающ ая расчеты:

6 /  К = \  goo 40500 ’ (3-7)

7 Д а , ----------------------------------------------------------------------------------------------
Рис. 48. Изменение расположения листьев растений в РП 

° s  (Z.o=9 м2/м2) оптимального типа [367] в зависимости от пло-
д __ щади листьев.

где К  —  коэффициент экстинкции в формуле экспоненциального  
убывания Ф АР в Р П , a L —  наклон листьев относительно горизонта.

П о расчетам [367], наивысшим газообм еном  обл адает Р П , в ко
тором в верхних ярусах листья почти вертикальны ( a L =  90°),
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с  увеличением глубины наклон их уменьш ается, вначале медленно, 
а в нижних ярусах более быстро, так что самы е нижние листья 
расположены  горизонтально (рис. 4 8 ). Выигрыш в газообм ене за  
день благодаря такой геометрической структуре по сравнению  
с другими типами ориентации листьев [205], по нашим расчетам, 
не превышает 30% .

1.4. Зависимость газообм ена фитоценоза от ориентации  
листьев у  растений с различной И Р П

Влияние ориентации листьев на газообм ен Р П , состоящ его из 
растений с небольш ой И Р П , незначительно, если толщ ина Р П  не 
превышает Lo =  0 3. Это связано с  высокими значениями плот
ности потока Ф АР в верхних ярусах, превышающими И Р П  ви
дов. В результате независимо от ориентации листья фотосинтези
рую т в области плато.

Повышение И Р П  и плато световой кривой фотосинтеза расте
ний ведет к увеличению различий в газообм ене м еж ду Р П  с р а з
ной ориентацией листьев (см. рис. 4 5 ) . Влияние ориентации ли
стьев на газообм ен не вызывает сомнений, если листья обладаю т  
способностью  адаптации к условиям Ф АР. Если И Р П  растений  
пониж ается от верхних ярусов к нижним в соответствии с реж и
мом Ф АР, то, согласно соотнош ениям (2.96) и (2 .9 7 ), это сопря
ж ен о с увеличением суммарного сопротивления дифф узии СОг и 
уменьшением У П П  листьев. Р аспределение Ф А Р в ф итоценозе з а 
висит от ориентации листьев. П оэтом у естественно ож идать, что 
эти адаптивные показатели, а так ж е высоты плато световых кри
вых и интенсивности ды хания листьев растений зависят от ориен
тации листьев в ф итоценозе [206, 220]. Р азности  в адаптивных  
признаках, в высоте плато световой кривой фотосинтеза и интен
сивности ды хания м еж ду  листьями верхних и нижних ярусов д о л 
жны быть менее выражены в ф итоценозах, где ориентация листьев  
обеспечивает более однородное распределение поглощенной Ф АР  
с  глубиной L (рис. 4 9 ) . Эти закономерности адаптации растений  
к Ф А Р отраж аю тся и в газообм ене всего фитоценоза.

Если листья растений в ф итоценозе во всех ярусах немедленно
приспособятся к Ф АР, т. е. П  (L ) =  П ( L ) , то газообм ен всего фи
тоценоза при функции взаимосвязи (2 .66) вы раж ается формулой  
[206]

F (L ) =  (1 _ v rF )2 a - i i - ^ _ e x p  [— 0 L (A ® )L /sinй @] . (3 .8)

В этом случае различия в газообм ене фитоценозов (при неизмен
ных о  и с) определялись бы функцией ориентации листьев  
G L ( h @) .  В озм ож ности повышения газообм ена путем адаптации
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анатомических признаков к Ф АР полностью исчерпаны. Повыше
ние интенсивности газообм ена ф итоценоза в целом возм ож но лишь 
путем изменения ориентации листьев в направлении, обеспечиваю 
щем максимальное поглощ ение Ф АР в Р П  и минимальное про
пускание ее  д о  поверхности почвы.

В негустом Р П , когда L o  низкая, оптимальным является гори
зонтальное располож ение листьев, поскольку в таком случае обес
печивается максимальное поглощ ение Ф АР.

Rl Фмакс

Рис. 49. Зависимость интенсивности фотосинтеза при свето
вом насыщении Фмацс и интенсивности дыхания Rl листьев 
растений от глубины L в РП при различных средних зна
чениях падающей ФАР.

Расположение листьев: 1 — горизонтальное, 2 — хаотичное.

П олная адаптация к Ф АР обеспечивает преимущ ество горизон
тальной ориентации листьев так ж е и в густых Р П .

Г азообм ен Р П  с горизонтальными листьями не уступал бы 
такж е газообм ену Р П  с идеальной структурой. Хотя идеальная  
структура обеспечивает в определенны е моменты полное погло
щ ение Ф АР, преимущ ество ее  в течение всего Дня м ож ет сохр а
ниться только при наличии гелиотропизма листьев. Горизонталь
ные листья, хотя пропускаю т некоторую  долю  Ф А Р к почве, 
сохраняю т способность поглощ ать много Ф АР в течение дня н еза
висимо от высоты Солнца.
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В реальных условиях максимальный газообм ен обеспечивается  
одновременным приспособлением как ориентации листьев, так и 
функции газообм ена к Ф АР. Это обеспечивает максимальное ис
пользование Ф АР б ез чрезмерной нагрузки отдельных органов р ас
тений. Утехиным [229] оптические свойства фитомассы, густота, 
размещ ение, плотность и другие физические и химические инте
гральные характеристики растений и их пространственно-времен
ное распределение охватываются понятием «эдификационная  
структура». Эдификационная структура является фактором ф ор
мирования фитосреды. Д ругой  термин —  «адаптивная структура»—  
вы ражает, по Утехину, отношение растений к факторам местооби
тания [229]. А даптивная структура определяет степень использо
вания фитоценозами условий среды.

П ользуясь этой терминологией, вы ш еизложенное можно ко
ротко резюмировать так: максимальное использование Ф АР в Р П  
достигается гармоничным сочетанием эдификационной и адаптив
ной структуры в данны х условиях окружаю щ ей среды.

1.5. Совместное влияние температуры  и геометрической  
структуры Р П  на газообм ен

Любопытные эффекты совместного воздействия эдификационной  
и адаптивной структуры выявлены Россом  и Бихеле [177] при 
рассмотрении влияния прихода Ф А Р, температуры, толщины Р П  
и ориентации листьев на газообм ен. О казывается, что тем ператур
ный оптимум газообм ена по сравнению с температурным оптиму
мом фотосинтеза зам етно смещ ен в сторону низких температур, 
причем с уменьш ением прихода радиации смещ ение больш е 
(рис. 5 0 ). Вследствие взаимной компенсации фотосинтеза и ды ха
ния температурная зависимость газообм ена Р П  сл або вы ражена. 
Выяснилось такж е, что температурный оптимум газообм ена Р П  
зависит от ориентации листьев. Так, например, при горизонталь
ных листьях и высоте Солнца 50° оптимальная для газообм ена  
температура Гопт —  21°С, а при вертикальной ориентации листьев  
Топт =  27°С. С уменьш ением высоты Солнца от 50 до  10° опти
мальная температура в Р П  с  горизонтальными листьями см ещ а
ется с 21 на 6°С.

П ри Ле  =  50° Гопт пониж ается так ж е с увеличением толщины 
Р П . Например, при увеличении фитоплощ ади Lo от 2 д о  6 T 0wi  
пониж ается от 33 д о  21°С. Это объясняется тем, что с  понижением  
температуры фотосинтез мало уменьш ается, но зато  значительно 
уменьш аются затраты  на ды хание больш ого количества фито
массы.

В  приведенных примерах не столь важны абсолютные значения  
рассматриваемы х величин, сколь любопытный характер явлений.
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Н а основании этих результатов можно сделать следую щ ее обобщ е
ние: изменения в эдификационной структуре фитоценоза отр аж а
ются на адаптивной структуре всего ф итоценоза д а ж е  при не
изменных адаптивных структурах отдельных фитоэлементов.

Экспериментальная проверка этих интересных результатов  
возм ож на путем исследования температурного оптимума газооб
мена всего посева, например аэродинамическим методом, и одно-

Рис. 50. Зависимость интенсив
ности фотосинтеза (1—4), газо
обмена (5—8) и дыхания (9)
РП (L0=6 м2/м2) от темпера
туры листьев при различной 
их ориентации [173, 179].
Расположение листьев: 1, 5 — вер
тикальное, h © =50°; 2, 6 — хаотич
ное, Л 0=50°; 3, 7 — горизонтальное, 
ft© =50°; 4, 8 — горизонтальное,
А© - 10°.

временного определения температурной зависимости газообм ена  
отдельных листьев.

Экспериментальное подтверж дение вышеприведенных теорети
чески предсказанны х эффектов откроет возмож ность делать д а 
леко идущ ие экологические выводы об  акклиматизации растений.

1.6. О собенности газообм ена на разных географических  
ш иротах

И зменения газообм ена Р П  в течение вегетационного периода сле
дую т за  динамикой Ф АР. Д л я  примера приведем расчеты [216] 
суточных сумм газообм ена в разны е месяцы в предполож ении, что 
Р П  адаптирован по ярусам  к среднем у суточному значению Ф АР. 
Анализ газообм ена Р П  с относительной площ адью  листьев Lo =  
=  6 показал (рис. 5 1 ) , что динамика его в течение вегетационного



периода в значительной степени зависит от широты места. С ле
дует  предполагать, что в тропиках (ф =  10 -f- 15°) газообм ен в оп
тимальных условиях среды  м ало меняется в течение вегетацион
ного периода. Это объясняется постоянством величин дневных  
сумм Ф АР в течение года. Н а  экваторе сезонны е изменения газо
обм ена в ясные дни составляю т примерно 15% среднего его зн а 
чения: максимальные значения наиболее вероятны при весеннем  
и осеннем равноденствиях, когда Солнце находится в зените.

Рис. 51. Зависимость 
суммарного суточного 
газообмена РП (L0=
=6 м2/м2) от географи
ческой широты.
а) поярусно адаптированный 
РП, б) П—0,1 калДсм* • мин), 
в) П=0,025 кал/(см* • мин), 
расположение листьев: 1 — 
хаотичное, 2 — гелиотропич- 
ные растения, Ci=0,02, с2=
-0 ,2 ,  с=300.

В  июне на высоких ш иротах при безоблачном  небе радиацион
ные условия дл я  выращивания биомассы  хорош ие, но в это время  
из-за  холодной весны растения только что начинают расти. Н а 
копление основной доли  биомассы происходит в июле— августе, 
однако к этом у времени суммы Ф АР занижены.

В конце июля— начале августа (рис. 51) следует ож идать, что 
потенциальные возмож ности для газообм ена на всех ш иротах в яс
ные дни при оптимальных условиях равны.

С опоставление наш их данны х с результатами такого ж е  рода  
расчетов д е  Вита [496] показывает, что обе  модели даю т сходную  
картину ш иротного хода  газообм ена [216].

Больш ое влияние на радиационный реж им , а следовательно  
и на газообм ен Р П , оказы вают условия облачности в течение ве
гетационного периода. И звестно, что количество облачности в о б 
щем увеличивается от тропиков к полюсам. Облачность значи
тельна и вблизи экватора. Н аибольш ие суммы Ф АР наблю даю тся  
на ш иротах около 20°, где облачность в течение всего года наи
меньшая.
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Н ами [216] проведены расчеты суточных сумм газообм ена Р П  
в условиях пасмурного неба (облачность 10 бал л ов), на основа
нии которых можно сделать некоторые выводы.

1. Если каждый ярус Р П  адаптирован к средним суточным 
плотностям потока Ф АР, то облачность уменьш ает разницу м еж ду  
газообм еном  Р П  с различной структурой. В условиях ясного неба  
на ш ироте <р =  23,4° в июне газообм ен Р П  толщиной L o  —  6 с го
ризонтальными и хаотично расположенными листьями на 35—  
40% превышает газообм ен Р П  с вертикальными листьями. При о б 
лачной погоде эта разность составляет только 5— 6% . П реимущ е-

Рис. 52. Зависимость 
суммарного суточного 
газообмена от относи
тельной площади листь
ев на разных широтах.
а  — июнь, б  — сентябрь, 1 — 
безоблачное небо, 2 — пас
мурное небо, расположение 
листьев хаотичное, с*—0,02, 
с2—0.2, о=300.

ства в использовании Ф АР растительным покровом с вертикаль
ной ориентацией листьев реализую тся только тогда, когда тол
щина Р П  превышает значение Lo =  6. В сентябре разница  
в газообм ене м еж ду Р П  с  различной структурой небольш ая.

2. С увеличением количества облачности газообм ен Р П  ум ень
ш ается, но в меньшей мере, чем Ф АР. Аналогичный результат  
получен в работе [266]. Н апример, Ф АР при пасмурном небе со
ставляет 37% величины при ясном небе, а газообм ен при пасм ур
ном небе —  около 50% газообм ена при безоблачном  небе. Е сте
ственное объяснение этого факта таково, что рассеянная ФАР  
распределяется в Р П  более равномерно и поглощ ается растени
ями в больш ем количестве, чем прямая Ф АР. В результате этого  
и благодаря длинному дню  на ш ироте 66,6° в июне суммы газо
обм ена за  облачный день могут быть почти равными суммам га
зообм ена за  безоблачны й день на экваторе (рис. 5 2 ) . В сентябре, 
наоборот, следует ож идать, что суммы газообм ена на низких ши
ротах (ф =  0  —  23,4°) при облачном небе превышают д а ж е  вели
чину газообм ена на ш ироте <р =  66,6° при ясном небе. Это обус
ловлено значительным уменьшением длины дня и плотности по
тока Ф АР осенью на ш ироте 66,6°
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3. Соотнош ение суточных сумм газообм ена FuaCM (Lo) /F aCB (Lo) 
мало меняется по широтам, но в значительной степени зависит  
от светолюбивости растений, составляющ их Р П . У тенелюбивых  
растений суммы газообм ена за  день при наличии облачности не 
уступаю т сум мам  газообм ена при ясном небе. Так, например, 
если И Р П  вида равна 0,01 к ал /(см 2 - м ин ), то дневная сумма  
газообм ена вида при пасмурном небе составляет около 65— 70%  
газообм ена при безоблачном  небе, у  видов с И Р П , равной 0,025,—  
52— 60% .

Г азообмен светолюбивых видов при пасмурном небе значи
тельно уменьш ается. Суточные суммы газообм ена растительного  
покрова, состоящ его из видов с И Р П  =  0,1, при пасмурном небе  
составляют только 35— 37% газообм ена при ясном небе. С ледо
вательно, газообм ен светолюбивых видов при пасмурном небе  
составляет такую  ж е  долю  от газообм ена за  ясный день, какую  
составляет дневная сум ма Ф АР при пасмурном небе от суммы  
Ф АР при ясном небе. Таким образом , при пасмурном небе в пер
вую очередь сниж ается продуктивность светолюбивых растений, 
которые не находятся в оптимальных условиях. И х листья ф ото
синтезируют д а ж е  в верхних ярусах вблизи компенсационного 
пункта. В то ж е  время при пасмурном небе незатененны е тенелю 
бивые растения фотосинтезируют вблизи оптимальных условий  
Ф АР и сущ ественного уменьшения в их газообм ене не наблю 
дается.

2. Оценка верхнего предела КП Д листьев растений 
с учетом дыхания

Как правило, в литературе рассматривается теоретически в оз
можный К П Д  листьев для чистого фотосинтеза

с «ь^Л /д  о \

где Сф —  коэффициент перехода от единиц массы восстановленной  
углекислоты в мг СОг к энергетическим единицам в калориях.

К П Д  листьев для чистого фотосинтеза приближ енно связан  
с квантовым расходом  (табл. 13).

Н аиболее распространенным является мнение [135, 473], что ми
нимальными являются значения квантового расхода 8— 12 э н /(г Х  
Х м о л ь ), которым соответствуют значения К П Д  ф отосинтеза  
19— 28% . П о данным Белла [24], в лабораторны х условиях кванто
вый расход м ож ет иметь исключительно низкие значения —  около
3  эн / (г • м ол ь).
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Зависимость начального наклона световой кривой фотосинтеза а 
и максимального КПД от квантового расхода у  [209]

Таблица 13

Квантовый расход ? в эн(г-моль, С02)-1

10 12 16

Начальный наклон а 
/ мг СОг • дм~2 • ч-1 \
\ кал • см-2 • мин-1 / 
Максимальный КПД

1320

0,56

660

0,28

527

0,22

441

0,19

330

0,14

С точки зрения продуктивности листьев растений следует р ас
сматривать К П Д  с учетом ды хания по ф ормуле

- n i F =  C f { \ R l )  . (3 .10)

Сравнение формул (2.146) и (2.147) показывает, что t \ l f  =£г “П м , 
т. е. К П Д  с учетом ды хания ниж е К П Д  фотосинтеза. К огда Ф ь <  
^  R l , то г)!,® <  0-

Ф ормулу, связывающ ую максимальный К П Д  с  коэффициентом  
затрат, получим из (2 .91) при условии П  =  П

■*}£ф = a c F (1 — V е ) 2- (3 .11)
макс

Если считать, что 8-квантовый расход фотосинтеза минимален, то  
максимальный К П Д  листьев с учетом ды хания не превышает
т)ы?макс =  0,140. Это значение получено по ф ормуле (2.148)
в предполож ении, что минимальное значение коэффициента з а 
трат у  дикорастущ их растений составляет с =  0,08 [216]. У высо
копродуктивных культур сорго и кукурузы коэффициенты затрат  
ниж е и значения максимальных К П Д  несколько выше. Например, 
у  сорго с  =  0 ,03 и T ] u w c = 0-19-

П о всей вероятности, это верхний предел К П Д , которого мы 
долж ны  попытаться достичь в работе по повышению интенсивно
сти газообм ена листьев растений.

3. КПД листьев и распространение растений

При помощи математической модели газообм ена м ож но и сследо
вать тенденции изменения К П Д  листьев в зависимости от ради а
ционных условий на разны х ш иротах [217]. П ри этом , в целях  
упрощ ения задачи, предполагается, что температурный и водный
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реж им ы  растений оптимальны , растения нейтральны относительно 
фотопериода и радиация приспособления растений в онтогенезе 
не меняется.

Рассмотрев зависимость К П Д  листьев от степени и х  затенения, 
м ож но указать  на следующ ие тенденции [217].

Рис. 53. Зависимость КПД тенелюбивых листьев 
в РП от глубины расположения L  на разных ши
ротах.
а) П —0.025 кал/(см2 • мин), б) П =0,01 кал/(см2 - мин).

1. К а к  и следовало ож идать, реж им  Ф А Р  в экваториальны х 
областях в течение вегетационного периода не оказы вает замет
ного  влияния на К П Д  листьев. Это обусловлено относительно м а
лы м изменением максимальной высоты С олнца и длины  дня 
в эти х  районах в течение вегетационного периода.

2. В  вы соких ш иротах следует ож идать, что  реж им  Ф А Р  вы зы 
вает значительную  динам ику К П Д  в течение вегетационного



периода (рис. 5 3 ), что связано с изменением максимальной высоты 
Солнца и длины  дня.

3. У  листьев светолю бивого растения, И Р П  которого равно
0,1 ка л /(с м 2 • м и н ), с мая по ию ль К П Д  на всех ш иротах м акси
мален, если размеры затеняющ ей площ ади листьев не превы ш аю т

1 м2/м 2 (рис. 5 3 ). Н ачиная  с августа  листья с П  =  0,1 к а л /(с м 2Х  
Х м и н ) в вы соких ш иротах находятся в оптимум е только на от
крытом месте.

4. Тенелюбивые виды с И Р П  листьев 0,01 к а л /(с м 2 • м ин) в э к 
ваториальны х областях находятся в оптим альны х условиях, если 
площ адь листьев затеняю щ его яруса имеет значение 4— 5 м2/м 2 
(рис. 5 3 ). Н а  вы соких ш иротах оптим ум та ки х  видов в ию не —  
июле наблю дается при затеняющ ей площ ади листьев 3— 4 м2/м 2, 
а в сентябре —  при  еще меньшем затенении —  2 м2/м 2. Т аким  об
разом, реж им  Ф А Р  способствует тому, что на ю ге виды с ш иро
ким ареалом распространения м огут встречаться и находиться 
в оптимум е под более мощ ны ми ярусами, чем на севере. Такое 
предположение подтверж дается материалами, накопленны м и уж е  
Визнером [485] для разны х географ ических районов.

5. С ниж ение вы соты  С олнца и уменьш ение длины  дня в конце 
лета сниж ает К П Д  листьев и м ож ет явиться причиной прекращ е
ния жизнедеятельности видов затененных подъярусов. Т аким  об
разом, из-за ухудш ения реж им а Ф А Р  во вторую  половину лета 
в северных районах в н и ж н и х  подъярусах м о гут  расти более 
теневыносливые виды по сравнению  с видами, которы е могли ра
сти в первую  половину лета.

П риведенные выводы следует рассматривать к а к  тенденции —  
многообразие природны х условий значительно меняет ка рти н у  из
менения К П Д  листьев.

4. Некоторые тенденции роста растений, 
вызванные режимом ФАР

В  условиях вы сокого плодородия почвы и достаточного увл а ж н е 
ния наиболее сущ ественным ф актором роста растений является 
режим Ф А Р , которы й зависит от географ ической ш ироты  и гео
метрической структуры  фитоценоза.

Д ля выяснения воздействия радиационного ф актора на рост 
растений на разных ш иротах рассмотрим численные эксперименты. 
П р и  этом не учиты вается влияние спектрального состава радиации 
на рост и развитие и предполагается, что растения нейтральны 
относительно фотопериода. А нал изу  этих  вопросов посвящ ено 
много исследований (см., например [80, 90, 106, 156, 186, 255, 256, 
257, 320 ]). Расчеты роста проведены для условий, в которы х теп
ловой и водны й реж им ы  не л им итирую т газообмен.
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Численные эксперименты показы ваю т, что чем выше ш ирота 
места, тем больше темп роста в первую  половину лета [205, 216]. 
О казывается, что на ш ироте 66,6° у  растительного покрова, со
стоящ его из светолю бивы х растений, площ адь листьев L =  5 фор
мируется приблизительно на 15 дней раньш е, чем на ш ироте 23,4° 
(рис. 5 4 ). Т акая  картина, по всей вероятности, наблюдается и 
в реальных условиях. В  летние месяцы (ию нь, и ю ль) суммы сол
нечной радиации по ш иротам  отличаю тся мало [27]. В течение 
нескольких летних месяцев 
тем пературны й реж им  на севе- м 
ре не является ф актором, ли- 40 
м итирую щ им  фотосинтез. Во 
вторую  половину лета темп ро
ста растений на севере отстает 
от темпа роста на юге. 20

Различны й темп роста рас
тений на разны х ш иротах объ
ясняется тем, что более низ
кие плотности потока Ф А Р  на 
вы соких ш иротах использую т- 0 
ся на фотосинтез более эффек
тивно, чем высокие плотности 
потока Ф А Р  на низких ш иро
тах.

П равдоподобность получен
ны х расчетным методом вы во
дов подтверж дается некоторы 
ми эксперим ентальны ми дан 
ными, по которы м газообмен 
на севере (К ольски й  полуостров) действительно вы сокий и 
в среднем за ию ль и  август д аж е  больше, чем вблизи 
М осквы  [79]. Кром е того, отмечено, что, несмотря на более низкие 
тем пературы, скорость роста северных растений выше чем ю ж н ы х  
[66, 67, 355, 379]. Различия в темпе роста по ш иротам  тем меньше, 

чем выш е И Р П  и плато световой кривой газообмена, т. е. чем 
больше коэф ф ициент использования растением радиации высокой 
интенсивности [205, 216]. Основные различия в темпе роста по 
ш иротам  возникаю т в первые 10— 30 дней развития растений. 
Н а  этом этапе развития растений различия в длине дня наибо
лее заметно сказы ваю тся на приросте и темпе роста и наклады 
ваю т свой отпечаток на весь дальнейш ий характер роста. Э то объ
ясняется наибольш ей разницей в продолж ительности светового дня 
и в коэф ф ициентах использования Ф А Р  на фотосинтез на разных 
ш иротах в начале лета.

Н есм отря на то что ориентация листьев не оказы вает сущ ест
венного влияния на суточны й газообмен фитоценоза, ее влияние

Рис. 54. Кривые роста надземной сухой 
фитомассы т  и относительной площади 
листьев L  на разных широтах.
П*=0,05 кал/(см 2 • мин), c i= c 2-=0,l* расположе
ние листьев хаотичное.
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на темп роста растений значительное, особенно в низких и ум е
ренны х ш иротах [205]. Это объясняется тем, что небольш ие раз
личия в суточной сумме газообмена склады ваю тся и сущ ественно 
влияю т на ф отосинтетический потенциал и у р о ж а й  посева. П о 
этом у обеспечение оптимальной ориентации листьев в посевах 
играет в а ж н ую  роль в повыш ении урож ая.

С ущ ествует определенный ритм  роста ка к  вегетативны х, та к  и 
репродуктивны х органов растений в онтогенезе. В  течение веге
тационного  периода растение стремится к  совершению всех эта 
пов онтогенеза, несмотря на изменение погодны х условий. О б этом 
свидетельствует близкий характер ф ункций роста растений в раз
ны х условиях среды (рис, ячмень) [123, 392]. Э тот эндогенны й 
ритм развития органов растений, вероятно, заклады вался в про
цессе ф ормирования вида в генетическом коде растений. Ритм 
развития Р П  определенного вида сохраняется и при  вы ращ ивании 
в условиях Ф А Р , отличны х от тех, в которы х ф ормировался д ан 
ный вид [85, 257]. В  связи с этим  возникает интересный вопрос —  
каким  образом под воздействием радиационного реж им а меня
ется рост Р П  северных видов с различной И Р П  по отдельным ор
ганам при вы ращ ивании их в ю ж н ы х  ш иротах, и наоборот, к а к  
меняется рост Р П  ю ж н ы х  видов на севере.

Рассмотрим расчетные кривы е роста кукур узы  [216], которая

является исклю чительно светолю бивы м растением (П  =  
=  0,1 к а л /(с м 2 - м и н )) , обладает вы сокой экономичностью  ды хания 
(с= 0,05 -V- 0,06) и принадлеж ит к  группе короткодневны х или ней
тральны х растений.

С огласно расчетам, на ш ироте 23,4° кукур уза  м ож ет давать 
вы сокий ур о ж а й  початков при невысокой относительной площ ади 
листьев (L =  2 ,8 ). О б этом свидетельствую т и данны е опытов 
[374]. Н а  ш ироте 66,6° (рис. 55) для кукур узы  характерны  по
вышенные темпы роста листовой поверхности, сухой биомассы 
стеблей и корней. Рост початков почти в  2 раза меньше, чем на 
широте 23,4°, несмотря на то что воздействие н изких температур 
исклю чено. Н о  у р о ж а й  общей биомассы является даж е несколько 
большим, чем на ш ироте 23,4°. Е сли  пренебречь воздействием тем
пературного ф актора, то  уменьш ение ур о ж а я  початков на ш ироте 
66,6° обусловлено двум я обстоятельствами: а) слиш ком  высоким 
темпом роста листьев, вызванны м режим ом Ф А Р , в результате 
чего показатели относительной площ ади листьев превы ш аю т опти
мальные; б ) уменьш ением газообмена листьев вследствие ум ень
шения плотности потока Ф А Р  во вторую  половину лета, когда на 
чинается цветение и интенсивны й рост початков. Таким  образом, 
расчеты роста кукур узы  к а к  растения короткого  дня в условиях 
длинного дня д а ю т результаты , согласую щ иеся с данны ми опытов, 
согласно которы м  вегетативны й рост короткодневны х растений
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в условиях длинного  дня усиливается [255, 257, 320]. Н екоторы м  
выходом из полож ения может быть разведение для вы соких ш и 

рот сортов кукур узы  с меньшей И Р П  ( П = 0 , 0 5 ) ,  с ускоренны м 
темпом роста и более коротким  периодом роста листьев.

mj(u/za)

Н а  основании приведенных результатов м ож но предполагать, 
что различные темпы роста общей сухой фитомассы ю ж н ы х  и 
северных растений под воздействием различного реж им а Ф А Р  
привели к  ф ормированию  в процессе эволю ции различного эндо
генного темпа и ритм а развития растений низких и вы соких ш и 
рот. В  связи с приспособлением растений к  определенному реж им у 
Ф А Р  на разны х ш иротах, при вы ращ ивании их в условиях непри
вы чного для н их  реж им а Ф А Р  появляю тся отклонения от нормаль
ного развития, сниж аю щ ие ур ож а й  репродуктивны х органов. О т
клонения от нормального роста органов растений при непривы ч
ном для них режиме Ф А Р  связаны с неполным соответствием
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(синхронностью ) сохраняю щ ихся эндогенны х ритмов и ростовы х 
ф ункций измененной динам ике роста общей фитомассы, диктуем ой 
измененным уровнем и динам икой фотосинтеза [205].

Э тот вывод может быть рассмотрен к а к  частный случай более 
общ его исторического принципа, по котором у современные зеле
ные растения в ряде своих потенциальны х свойств о тр аж аю т х а 
рактерные черты радиационного режим а, к котором у они истори
чески адаптированы . Э тот исторический принцип ф ундаментально 
развит в труд ах  Ш у л ь ги н а  [254— 257], в которы х показывается, 
что оптимальное строение органов, м аксимальная продуктивность 
и быстрое развитие растений имеют место в том случае, если п а 
раметры лучистой энергии, действую щ ей в ходе онтогенеза, п ри 
мерно соответствую т наиболее характерны м , статистически повто
ряю щ имся параметрам солнечной радиации ареала и экологиче
ской ниш и ж и зн и  вида. В  этой связи следует отметить, что 
влияние энергии солнечной радиации на продуктивность и рост 
растений в разных географ ических зонах сказывается посредст
вом та ки х  показателей реж им а солнечной радиации [205], ка к :
а) длина дня —  оказы вает влияние на темп роста через воздейст
вие на характер распределения во времени энергии Ф А Р , падаю 
щей в течение дня на растительны й покров (коэф ф ициенты ис
пользования растением Ф А Р  зависят от интенсивности Ф А Р );
б ) траектория Солнца над горизонтом (максимальны е вы соты  С ол
нца) —  определяет характер распределения поглощ енной Ф А Р  
внутри  растительного покрова; в) суммы радиации (дневные, ме
сячные, за вегетационный период) —  связаны с ростом растений 
косвенно, характеризую т приход Ф А Р  в разны х зонах Земли, опре
деляя таким  образом потенциальные ресурсы энергии, которы е мо
гу т  быть использованы для ростовых процессов.



Глава IV

ЭФФЕКТИВНОСТЬ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ФАР 
ФИТОЦЕНОЗАМИ

1. КПД фитоценозов

Эффективность использования солнечной радиации фитоценозами 
характеризуется К П Д , которы й определяется отнош ением коли
чества энергии, запасенной в прод уктах  фотосинтеза или образо
вавш ейся в фитомассе урож ая, к  количеству использованной ра
диации [215]:

« • '>VФ

где q —  калорийность растения (к к а л /г ) ,  Y —  биологический ур о 
ж а й  общей сухой фитомассы (г/см 2) , —  сумма Ф А Р  за ве
гетационны й период (ккал /см 2) .

Е сли ж е  изучается динам ика К П Д , то под Y следует подразу
мевать прирост сухой фитомассы за рассматриваемый период, 
а под 2 ]  Фф —  сумм у Ф А Р  за этот ж е  период.

Средняя калорийность видов варьирует в пределах 3,0—  
5,0 к к а л /г  [227, 246, 322, 372, 420], например:

п р е р и я .................................. 4,50 плевел многолетний . .4 ,1 5
саванна - .............................4,56 ежа с б о р н а я .......................3,77
дубовы й л е с ......................... 4,47 л ю ц е р н а ..............................• 4,57
кукур уза  . . . . . .  3,90 клевер б е л ы й ....................... 4,56

К алорийность меняется в онтогенезе и различна по органам  [322, 
372, 420]. Исследования У стенко  [227] показали, что калорийность 
листьев кукур узы  падает от 4,2 к к а л /г  в начале вегетационного 
периода до 2,5 к к а л /г  в конце его. Эта почти д вухкр атн ая  разница 
в калорийности, наблюдаем ая у  одной и той ж е  культуры , свиде
тельствует о необходимости уделить большее внимание исследо
ванию  калорийности видов в динам ике. Различные таксономиче
ские группы  имею т разную  калорийность. Средняя калорийность 
надземных частей в ельнике неморальном следую щ ая [230]: дре
весный ярус —  5,0 к к а л /г , кустарниковы й ярус —  4,8, травянисты й 
ярус —  4,3, моховой ярус —  4,6, ш ляпочные грибы  —  4,7, древесный 
опад —  5,2 кка л /г.

В  экстремальны х условиях роста растений калорийность выше, 
чем в благоприятны х, что Фреем [230] объясняется адаптацией
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растений к  условиям среды. К алорийность меняется и в течение 
года [86, 230]. П о  данны м Голли [322], калорийность увеличива
ется от ю га к  северу.

К П Д  фитоценозов м ож но выразить ка к  относительно падающ ей, 
та к  и относительно поглощ енной фитоценозом радиации. О ни свя
заны соотношением

=  ®п*3а» (4-2)

где т]п —  К П Д , определенный относительно падающ ей радиации, 
т]а —  К П Д  относительно поглощ енной радиации, ап —  ф ункция по
глощ ения радиации фитоценозом.

К П Д  использования поглощ енной фитоценозом радиации ха 
рактеризует прежде всего ф отосинтетическую  активность и эконо
мичность ды хания самих растений. К П Д  относительно падающ ей 
на Р П  Ф А Р  характеризует эфф ективность использования расте
ниям и поверхности земли. В посевах сельскохозяйственных кул ь 
тур  К П Д  относительно падаю щ ей Ф А Р  характеризует эф фектив
ность агротехники  и качество эксплуатации  земли. Н априм ер, если 
эксперимент показывает, что К П Д  относительно поглощ енной Ф А Р  
вы сокий, а относительно падающ ей Ф А Р  низкий, то это значит, что 
растения интенсивно и эффективно ф отосинтезируют, но их мало 
на единицу площ ади земли, поэтом у м ного Ф А Р  падает беспо
лезно на почву. Следовательно, либо норма сева была низкой, 
либо ф акторы среды препятствовали увеличению  относительной 
площ ади листьев Р П  [135].

К  настоящ ем у времени накоплено довольно много данны х
о К П Д  ка к  природны х сообществ, та к  и сельскохозяйственных 
культур  (табл. 14). Н адо сказать, что эти  результаты труд но  срав
нимы, так  ка к  получены по разной методике, в различны х усл о 
виях среды, не всегда указано, на какой период времени рассчитан 
К П Д  и т. д.

К П Д  посевов зависит от срока и плотности сева, от полива, ко 
личества внесенных м инеральных удобрений, от погодны х усло
вий и т. д. [13, 16, 21, 50, 75, 97, 92, 148, 149, 243, 248].

К П Д  естественных фитоценозов варьирует в ш ироких пределах 
в зависимости от вида растений и от условий среды (табл . 14). 
Так, например, К П Д  пусты нны х кустарников составляет 0,06% 
[292], растительны х сообществ эфемерной пусты ни, субальпийских 

лугов и степей Гиссарского  хребта, по данны м Н асы рова [125],—
0,1— 0 ,2% , альпийских травянисты х растений —  0,14— 0,76%  [277]. 
Д ля прерии в С Ш А  получено значение К П Д  =  0,5 - f - 1,2% [363].

Вы соким  К П Д  (до 4 ,1% ) отличаю тся популяции еж и сборной 
[313] норвеж ского  происхож дения. П опуляц ии  этого  ж е  вида пор

тугал ьского  происхож дения при низких тем пературах им ею т К П Д  
более низкий, К П Д  еж и сборной падает и с увеличением плотно
сти потока падающ ей Ф А Р.
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Таблица 14
Средние значения КПД некоторых фитоценозов и пределы его изменения

Фитоценоз Автор | Фитоценоз Автор

КПД относительно падающей ИР | КПД относительно поглощенной ИР

Кукуруза 4 ,0 -4 ,2 [161] Рожь 2,3 352
1 ,0 - 2 , 2 * Рис 0 ,7 -1 ,4 324

Соя 0 ,4 -1 ,1 * Ячмень 1 ,1 -4 .8 456
Рис 0,9—1,6 * Бобы 0 ,2 - 0 ,5 456
Сахарная свекла 1 . 1 - 1 , 8 * Подсолнечник 0 , 8- 2 , 1 456
Картофель 0,9 [351] Люцерна 2 , 1 418

и 1 , 2 [64 Ежа сборная 3.1 418
Рожь 0,9 [352 Плевел 3,0 418
Сорго 4,0 [17 I Клевер ладино 1 . 8 418

КПД относительно падающей ФАР КПД относительно поглощенной ФАР

Кукуруза

Сорго
Пшеница

Рожь озимая 
>1

Сахарная свекла 
Кормовая брюква 
Турнепс 
Горох
Горчица белая 
Овес
Картофель
Тростник
Камыш
Рогоз
Сорго (средний) 
Сорго (максималь
ный)

4.6
1 .7 -2 ,6  
1 , 2 - 2 , 8  
0 ,g - l ,3
4 .0 -4 ,4

1.7
2 . 1 —2 , 2
3 .7 -4 ,0

4.7 
2,2

2 , 1 - 2 , 8 
1 ,2 - 1 ,8  
2 , 4 - 4 , 5  
2 ,3 —4 ,7  
2 , 2 - 3 , 4

3.6 
1,2 
3,3
2 . 8  
5,1
5.6

15,5

[32
[97

[149
[99

[243
[149
[21
193
148
149 
149 
146 
248 
248 
248 
247 
[64 
311 
311 
311 
[17

[17]

Кукуруза 
Пшеница яровая 
Пшеница озимая 
Ячмень 

»»
Рис
Хлопчатник
Вика
Луг
Степь
Тугай

2 .5 -5 ,2  
8 -1 0

1 ,1 -6 ,3  
2,6 
4,0

2 .5 -4 ,4  
3 ,4 - 3 ,6

1,4 
0 ,4 -0 ,8  

2,9 
4,8

[227
[193

50 
75 
51'

[324
[16
75
42
51 

[125

* Photosynthesis and Utilization of Solar Energy. Level I Experiments. Re
port V. JIBP/PP-Photosynthesis. Jap. Nat. Subcomm. for PP(JPP). Tokyo, 1972.

Эффективными сообщ ествами являю тся заросли тростника (т у 
га й ), кам ы ш а и рогоза —  их К П Д  составляет 2,8— 5,1% [125, 311]. 
Н аб л ю д аю тся  весьма больш ие различия в среднем за вегетацион
ный период К П Д  отдельных сельскохозяйственных культур
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(табл. 14). И склю чительно ш ирокие пределы изменения К П Д  в те
чение вегетационного периода (относительно падающ ей Ф А Р ) —  
от 0,4 до 9,5%  отмечены у  кукур узы  [248]. П о  данны м Устенко 
[227], в особенно благоприятны е для фотосинтеза периоды у  по

ливны х растений этих культур  К П Д , рассчитанны й относительно 
поглощ енной Ф А Р , достигает 12,5%.

Рекордные значения К П Д  имеют поливные посевы сорго. П о  
данны м Асророва [17], среднее значение К П Д  за вегетационный 
период у  сорго составляет 4%  по падающ ей и 5,5%  по поглощ ен
ной Ф А Р . В  период м аксимального роста К П Д  этой кул ьтуры  до
стигает 15,5%-

Средняя для всей территории С С С Р величина К П Д  естествен
ны х Р П  составляет приближ енно 0,7% для Ф А Р  и 0,4%  для ин 
тегральной радиации [38]. Средний К П Д  всей растительной про 
дукц ии  на земле низкий и оценивается равным 0,2%  [363].
Установление динам ики К П Д  в течение вегетационного периода, 
определение средних значений его для отдельных кул ьтур  и сор
тов в оптим альны х условиях среды —  необходимое условие для 
оценки потенциального урож ая. Знание среднего уровня и д ина
м ики К П Д  является предпосылкой для програм м ирования урож ая.

2. Коэффициент хозяйственной эффективности урожая

В а ж н ы м  показателем продуктивности фитоценозов, в частности 
посевов сельскохозяйственных культур, является коэффициент хо 
зяйственной эф ф ективности ур о ж а я  Кхоз, вы раж аю щ ий отнош ение 
количества сухой фитомассы хозяйственной части ур о ж а я  (зерно, 
клубни  и т. д .) к  весу общей сухой фитомассы [132]. Коэф ф ици
ент хозяйственной эф ф ективности зависит от сорта сельскохозяйст
венны х культур  и от агрометеорологических условий. Н априм ер, 
Кхоз озимой пш еницы в условиях П олтавской  области варьирует 
от 13 до 53%  [110]. И з  причин, сн и ж аю щ и х Кхоз, прежде всего 
следует отметить за суху и полегание растений. П р и  высокой общей 
продуктивности фотосинтеза и высоком приросте общей сухой фи
томассы снижение Кхоз обусловлено [110, 111, 132, 137] ухуд ш е
нием условий Ф А Р  внутри  посева при интенсивном вегетативном 
росте растений; высокорослостью  растений; недостаточной обес
печенностью растений питательны ми веществами при высокой 
влаж ности  почвы.

С огласно исследованиям Алиева [13], минеральные элементы 
при дробном и дифференциальном применении повы ш аю т Кхоз и 
качество урож ая. Совместное внесение азота и фосфора, усилен
ное фосфорное питание, а та к ж е  бор и марганец способствую т по
выш ению  Кхоз, тогда к а к  усиленное азотное питание и медь сни
ж а ю т  Кхоз отдельных культур  [13]. А нализ полученны х ун и кал ь
ны х данны х опытов с озимой рож ью  и пш еницей на П олтавской
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'хоз

wXO3W/20
h  U O r

опы тной станции в течение 71 года (начиная с 1886 г.) позволяет 
сделать некоторые важ ны е выводы [111]: 1) в ходе селекции ур о 
ж а й  к а к  общей сухой фитомассы, та к  и зерна постепенно повы ш а
ется, при этом отмечается тенденция роста Кхсз, 2 ) Кхоз сн и ж а 
ется к а к  при очень низком, та к  и при достаточно высоком накоп
лении фитомассы, но является наибольш им при некотором среднем 
значении фитомассы (рис. 56).

Таким  образом, вы сокий уровень 
накопления общ ей фитомассы явля
ется, с одной стороны, базой для 
создания вы сокого ур ож а я  зерна, с 
д ругой  —  часто ведет к  сниж ению  
показателя хозяйственной полезно
сти посевов Кхоз [137]. Следователь
но, уровень хозяйственно ценной 
части ур о ж а я  не всегда пропорцио
нален значению  К П Д , рассчитанно
му по общей сухой фитомассе. П о 
этом у наряд у с К П Д  посева rj, рас
считанны м  по общей сухой ф ито
массе, иногда м ож но рассм атривать 
отдельно К П Д  хозяйственно ценной 
части ур ож а я  за вегетационный пе
риод:

38

34

30-30-

М ц / г о

Рис. 56. Изменение урожая зерна 
и показателей Кхоз в зависимости 
от урожая сухой фитомассы ози
мой пшеницы в процессе сорто
смены.

Чт хоз (4.3) '• 3- 5 ~  вес зеРна- 2’ 4- 6 — кхоз- 1- 2 ~
У , Л  * испытания 1886—1907 гг., 3, 4 — 1923—

Ф 1928, 1944—1961 гг.; 5, 6 — 1952—1962 гг.

где тхоз —  сухая фитомасса хозяй
ственно ценной части ур ож а я , q —  калорийность ур ож а я , £  Q® —  
сумма Ф А Р  за вегетационны й период. Т аким  образом, т)х03 —  это 
доля Ф А Р , запасенная в течение вегетационного периода в фито
массе хозяйственно ценны х органов растений. К П Д , рассчитанны й 
по общей сухой фитомассе, и т]Хоз связаны соотношением

"Чхоз ~  ̂ ХОЗ. (4 '^ )

Следовательно, чтобы обеспечить высокие значения К П Д  хо 
зяйственно ценной части ур ож а я , разведение новы х сортов и все 
агротехнические приемы долж ны  быть направлены  на обеспечение 
вы сокого /Схоз при высоком значении К П Д  общей фитомассы по
сева rj.

3- Верхний предел КПД посевов

К П Д  посева в целом значительно ниж е К П Д  листьев. Естествен
ными причинам и сниж ения К П Д  посевов являю тся: 1) недоста
точная площ адь листовой поверхности в начале вегетационного
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I
периода, что не позволяет полностью  использовать пад аю щ ую  на 
посев Ф А Р ; 2) постепенное увеличение в ходе роста затрат на ды 
хание ф отосинтезирую щ их и неф отосинтезирующ их органов рас
тений; 3) наличие листьев, ф отосинтетически не активны х из-за их 
возраста; 4) наличие листьев, не адаптированны х к  сущ ествую щ им  
условиям Ф А Р  внутри посева.

В  ряде работ проведена оценка возм ож ного верхнего предела 
К П Д  посевов. Всесторонне продуманны ми м ож но считать оценки 
Н ичипоровича. В  его работе [132] посевы по их средним значе
ниям К П Д  подразделяю тся на следующ ие группы :

обычно н а б л ю д а е м ы е .............................................................. 0,5— 1,5%
х о р о ш и е .....................................................................................• 1,5— 3,0%
рекордные ............................................................................... 3,5— 5,0%
теоретически возможные ...................................................6,0— 8,0%

П о  нашим оценкам, теоретически возможный К П Д  посева яч
меня несколько ниж е предполагаемого Н ичипоровичем и состав
ляет около 5%  [218].



Глава V

НЕКОТОРЫЕ ПРИНЦИПЫ  МАКСИМАЛЬНОГО  
ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ФАР ПОСЕВАМИ

1. Потенциальный урожай посевов

П р и  разработке принципов максимального использования Ф А Р  и 
програм м ирования урож айности  посевов сельскохозяйственных 
кул ьтур  прежде всего следует уточнить значение теоретически м ак
симально возм ож ного ур ож а я . П р и  этом целесообразно использо
вать понятие «потенциальный урож ай»  (П У ) .  П У  —  это значение 
ур ож а я , которое обеспечивается приходом энергии Ф А Р  при оп
тимальном в течение вегетационного периода режиме метеорологи
ческих факторов. П У  общей сухой фитомассы (г/см 2) м ож ет быть 
рассчитан по формуле

где т]Пот (t) —  ф ункция (ход) потенциального К П Д  посева в тече
ние вегетационного периода, q ( t ) — калорийность растений 
(к к а л /г ) ,  Q<3>(t) — ф ункция дневны х сумм Ф А Р  в течение вегета
ционного периода (ккал /см 2) ,  то —  длина вегетационного периода 
в днях.

П У  общей сухой ф итомассы м ож но приближ енно рассчитать на 
основании среднего за вегетационны й период потенциального К П Д

где т}пот —  средний за вегетационный период потенциальный К П Д ,
Q<t> —  приход Ф А Р  за вегетационны й период.
П У  хозяйственно ценны х органов (зерна, клубней картоф еля 

и др .) рассчитывается вклю чением в ф орм улу (5.1) соответствую 
щей ф ункции роста A,(t) или использованием м нож ителя Кхоз 
в формуле (5 .2 ). П У  зависит не только от сумм Ф А Р , но и от 
хода потенциального К П Д  посева в течение вегетационного периода. 
П отенциальны й К П Д  посева — это м аксим альны й К П Д  посева, 
обеспечиваемый биологическими свойствам и сорта, современной 
агротехникой и уровнем плодородия почвы в оптим альны х для 
данного  сорта метеорологических условиях. Следовательно, при 
неизменном приходе Ф А Р  П У  посевов зависит от биологических 
свойств культур  и сортов, а такж е  от плодородия почвы, которые 
отраж аю тся  на К П Д .

(5.1)

’W r S  Q ф
(5.2)
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Значения потенциального К П Д  и П У  непостоянны. В связи 
с . интенсиф икацией сельскохозяйственного производства, с разве
дением новы х сортов, усоверш енствованием агротехники  и увели
чением доз удобрений потенциальный К П Д  и П У  возрастаю т. .

Уточнение значения П У  вызывает необходимость в эксперимен
тальном определении хода потенциального К П Д  посевов разных 
культур  и сортов в течение вегетационного периода налаж иванием  
опы тов с оптимизацией условий.

Д инам ика  и среднее значение потенциального К П Д  данной 
культуры  или данного  сорта м огут быть определены такж е  при 
помощ и математической модели хода ф ормирования ур ож а я  [349] 
с использованием параметров сорта, определенных в оптим альны х 
условиях. П риемлемым м ож но считать и определение потенциаль
ного К П Д  путем соответствующ ей статистической обработки мно
голетних данны х об ур о ж а я х  районированны х сортов в разных 
почвенно-клим атических условиях. Д л я  этого  м ож но приспособить 
та кж е  м етодику определения географ ического максим ум а у р о ж а й 
ности сельскохозяйственных кул ьтур  [58, 59].

И з-за отсутствия данны х о ходе потенциального К П Д  в тече
ние вегетационного периода для расчета П У  в зависимости от п ри
хода Ф А Р  нами использованы средние значения потенциального 
К П Д , определенные теоретически, или заданные значения К П Д  
[214]. Составлена таблица (табл. 15), на основании которой можно 
определить П У  в лю бом  районе, если известны суммы Ф А Р  и 
средний потенциальны й К П Д  посева.

Д ля получения представления о распределении П У  на терри
тории  С С С Р  за вегетационны й период при К П Д  5% и Кхоз =  0,5 
нами составлена соответствую щ ая карта  (рис. 57) на основе 
карты  приходов Ф А Р  за вегетационны й период [62]. П р и  этом ве
гетационны м считался период со средней тем пературой выше 10°С. 
Рассмотрение этой карты  показывает, что потенциальны й урож ай  
на территории С С С Р  варьирует в очень ш ироких пределах в за 
висимости от приходов Ф А Р . Н аибольш ие ур о ж а и  возмож ны  в ю ж 
ны х районах наш ей страны  благодаря длительном у вегетацион
ному периоду и больш им приходам  Ф А Р . В эти х  районах ур ож а и  
хозяйственно ценных органов за вегетационны й период м огут до
стигать 250— 350 ц /га . В  радиационны х условиях Э стонии ур ож а и  
хозяйственно ценных органов м огут достигать 130— 150 ц /га .

Каким  образом лучш е использовать сущ ествую щ ие возм ож но
сти? С огласно расчетам, верхний предел однократного  урож ая 
зерновых культур  на ю ге не выше, чем в северных районах [214]. 
П оэтом у достичь столь вы сокого сум м арного ур ож а я  м ож но лиш ь 
путем заполнения всего вегетационного периода вегетирую щ им и 
растениями, т. е. следует добиваться получения двух  или в неко
торы х зонах даж е трех урож аев в год [135, 137]. О днако остается 
неиспользованной Ф А Р , приходящ ая во время уборки  урож ая,
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Таблица 15
Потенциальные урожаи (ц/га) при заданных КПД и приходе суммарной ФАР 

(ккал/см2) за вегетационный период

2 <?Ф
кпд

0,2 0,5 1,0 2,0 3,0 4.0 5,0 6,0

1 0 5

ПУ общей сухой фитомассы 

12 25 50 75 10 0 125 150
2 0 10 25 50 10 0 150 200 250 300
30 15 38 75 150 225 300 375 450
40 2 0 50 10 0 20 0 300 400 500 600
50 25 62 125 250 375 500 625 750
60 30 75 150 300 450 600 750 900

1 0 2

ПУ посевов при Кхоз =0,5 

6  12 25 38 50 62 75
2 0 5 12,5 25 50 75 10 0 125 150
30 8 19 38 75 1 1 2 150 188 225
40 1 0 25 50 10 0 150 200 250 300
50 1 2 31 62 125 188 250 312 375
60 15 38 75 150 225 300 375 450

подготовки почвы к  повторном у севу и т. д. П оэтом у приведен
ные нами возмож ные ур о ж а и  для ю ж н ы х  районов несколько за
вышены.

Н а  основе карты  П У  м ож но заклю чить, что в настоящее время 
имеются еще большие резервы для повы ш ения урож айности  сель
скохозяйственны х культур . Д л я  рационального использования этих 
резервов необходима дальнейш ая разработка теории вы сокой про
дуктивности  и принципов програм м ирования урож айности .

2. Основные условия эффективного использования 
ФАР растениями

2.1. Д ействительно возм ож ны й урож ай

Д ействительно возм ожный ур о ж а й  (Д В У ) — это  ур ож а й , которы й 
определяется значением П У  и  лим итирую щ им  действием реж им а 
метеорологических ф акторов в течение вегетации. Д В У  отличается 
от П У  тем больше, чем больше метеорологические ф акторы отли
чаю тся от оптимальны х.
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В  первом приближ ении м ож но игнорировать взаимосвязанность 
воздействия метеорологических ф акторов на ур ож а й  и вы раж ать 
Д В У  ф ормулой

Кдву == ( / 1 ) ^ ( / 2) - - - FAU). (5.3)

где У дву —  действительно возм ож ны й м аксимальны й урож ай ,

Fi (U) —  ф ункция, вы раж аю щ ая зависимость ур о ж а я  от ф ак
тора f{.

Задача агротехники, мелиорации, районирования культур , се
лекции и разработки принципов повыш ения эф ф ективности исполь
зования посевами Ф А Р  —  ум еньш ить разности м еж ду Уд ву и 

Киот, т. е. уменьш ить разность

Д у =  Упот- КДВу =  к п0т [ l  -  П / 1С Л )] . (5.4)

Д руги м и  словами, эта разность определяет максимальны й п р и 
рост урож ая, если удается оптимизировать ф актор

Ф ункцию  Fi(fi) м ож но определить путем обработки многолет
них данны х об ур о ж а я х  в разны х почвенно-клим атических усло
виях, вы яснив статистическую  зависимость ур ож а я  от метеороло
гических ф акторов. П р и  этом м ож но использовать м етодику Ш а 
банова [242] или инф ормационный анализ [151, 152].

Главной предпосы лкой для получения вы сокого ур ож а я , близ
кого  к  П У , является оптимальность водного режим а в посевах. 
П оэтом у при програм м ировании урож аев прежде всего необхо
димо обращ ать внимание на изучение и регулирование водного 
реж им а листьев.

2.2. О птим альны й водный реж им  растений

Р ост растений и уровень ур ож а я  зависят от интегрального эф
фекта воздействия м ногих ф акторов, ка ж д ы й  из которы х мож ет 
лим итировать процессы жизнедеятельности растений.

Главной предпосылкой для получения вы сокого ур ож а я , близ
кого к  П У , является оптимальность водного реж им а в посевах. 
Водный реж им  растений весьма сложен. Рассмотрению  его посвя
щены многочисленные исследования (см., например, [29, 33, 34, 
191, 327]). В  данном труде ограничим ся рассмотрением только не
которы х самы х общ их его сторон.

И звестно, что уменьш ение влагозапасов в почве сопровож да
ется соответствую щ ими изменениями состояния растений. П реж де 
всего уменьш ается водный потенциал листьев, увеличивается усть- 
ичное сопротивление диффузии СОг и Н гО . Вслед за этим сни
ж аю тся  интенсивность фотосинтеза, транспирации и скорость
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роста. Значение водного потенциала листьев, при  котором ин ги би 
руется рост растений, различно, у  разны х видов. О но зависит 
та кж е  от возраста растения [280, 347]. Н априм ер, увеличение 
размеров листьев кукурузы , сои и подсолнечника будет л им ити
ровано при падении водного потенциала ниж е — 4 бар.

П оско л ьку  рост растений и ф ормирование ур о ж а я  растений 
определяются главны м  образом и х  газообменом, то  интересно 
рассматривать зависимость последнего от водного потенциала л и 
стьев. У  пш еницы  (сорт Э ра) и ячменя (сорт Д и ксон ) обнару
ж ена [347] тесная корреляция (г2 =  0,72, р =  0,99) м еж ду интен
сивностью  газообмена верхнего листа, т а к  называемого флага, 
и его водным потенциалом. Э та зависимость у  обеих кул ьтур  вы ра
ж ается одинаковой прямой регрессии

/ ^ = 2 1 , 0 5 + 0 , 6 6 ! \  (5 .5 )

Значительная корреляция ( г2 =  0,78, р =  0,99) обнаруж ена и  ме
ж д у  транспирацией и водным потенциалом ф лага у  эти х  культур, 
которая вы раж ается соотношением

El= 2 , 5 6 + 0 , 0 9 ! ,  (5.6)

где El —  интенсивность транспирации листьев ( г  Н 20 /д м 2 • ч ) .
В  последние годы  обнаруж ено, что интенсивно ф отосинтезирую 

щ им и органам и у  зерновы х культур , кроме листьев, являю тся ко 
лосья, ости и  стебли [198]. Весьма интересной является обнару
ж енная  зависимость м еж ду интенсивностью  газообмена колосьев 
(остей) и водным потенциалом ф лага, а та к ж е  аналогичная за
висимость м еж ду транспирацией колосьев и  водным потенциалом 
ф лага [347].

И нтенсивность газообмена ф лага у  пш еницы и ячменя сн и ж а 
ется до нуля при  водном потенциале листьев — 32 бар, а транспи
рация полностью  прекращ ается при водном потенциале — 28 бар. 
Соответствую щ ие значения для колосьев мало отличаю тся [347].

О бнаруж ена та к ж е  тесная корреляция ( г  =  0,91) м еж ду ин 
тенсивностью  газообмена и  интенсивностью  транспирации [347]. 
Э ту зависимость м ож но считать естественной, та к  к а к  интенсив
ность обоих рассматриваемы х процессов больше всего зависит от 
диф ф узионного сопротивления устьиц  [317, 442].

Х отя зависимость прироста фитомассы посевов от ф ункции фо
тосинтеза и газообмена листьев весьма слож ная, все ж е  в конеч
ном счете последние определяю т урож ай .

И м ея в вид у тесную  корреляцию  м еж ду интенсивностью  газо
обмена и интенсивностью  транспирации листьев, есть основание 
считать ф изиологически обоснованной обнаруж енную  некоторыми 
авторами [427, 433, 494] косвенную  корреляцию  м еж ду приростом 
фитомассы и транспирацией. Н а  основании результатов этих ра
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бот в качестве функции снижения урож ая водным дефицитом мо
ж но использовать отнош ение

F \ = E j E G, (5 .7)

где F i  —  функция снижения урож ая водным дефицитом, которая  
в данном  случае представляет собой коэффициент почвенно-атмо- 
сферного увлаж нения, Е  —  суммарное испарение растительностью, 
Ео —  испаряемость растительности.

При условии Е  =  Ео водный реж им посева м ож но считать оп
тимальным. Если Е  С  Ео, то урож ай лимитируется водным деф и 
цитом.

Н а основании формул (4.3) и (5.7) можно написать

Y дву —  Кпот • (5*8)

Включая сю да вы ражение (4 .2 ), получаем

ДВУ- (5 .9)

Н едополучаемы й из-за  водного дефицита А Е  =  Ео —  Е  урож ай  
будет

Л К =  Кот- Удву- У иот

или

(5 Л 0 )

! ■ ) •  (5 .11)

И з уравнения водного баланса при отсутствии стока получим

E = W * - W K+ x ,  (5 .12)

где W H —  весенние запасы  влаги в почве, W K —  конечные запасы  
влаги в почве, х  —  количество осадков.

И спаряемость м ож но приближенно представить в виде [76]

£ 0= 0 , 6 3 - ^ - ,  (5-13)

где —  радиационный баланс (ккал/(см 2 -п е р и о д )) , L  —  скры
тая теплота испарения воды (ккал/г).

Учитывая выражения (5.12) и (5 .1 3 ), на основе формул (5.9) —  
(5.13) можно оценить действительно возмож ны е урож аи и урож ай, 
недополучаемый из-за  дефицита осадков, если Е  ^  Ео.

Рассмотрение этих формул показывает, что потери урож ая
из-за водного дефицита возрастаю т с повышением ПУ и К П Д  по
сева. Следовательно, прибавка урож ая при дож девании тем выше, 
чем больш е П У и К П Д  посева. В качестве примера приведем
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табл. 16, где даны  значения ур ож а я , недополучаемого из-за дефи
цита воды 1 см при разны х значениях К П Д  и П У . Расчеты прове
дены для многолетних трав по данным об осадках за несколько

лет в клим атических условиях Эс
тонии.

П риведенны е данные ориен
тировочные, но наглядно свиде
тельствую т о том, что эффек
тивность подачи воды возра
стает пропорционально П У  и 
К П Д  посева.

И злож енная эмпирическая мо
дель позволяет реш ать практиче
ски в а ж н ую  задачу —  планиро
вать эффективное территориаль
ное размещение оросительных си
стем. Д л я  этого  следует создать 
карты  П У , Д В У  и урож аев, недо
получаемых из-за водного дефи
цита. Такие карты  для Эстонии 
составлены автором совместно 
с коллегой К арингом . Д л я  рас

четов использовались ф ормулы (5 .8 )— (5.13) и средние многолет
ние данны е об исходны х величинах. Расчеты проводились на Э В М , 
причем результаты представлены в виде м аш инны х картограм м  
(рис. 5 8 ), полученны х по методике К ари нга  [76]. Сущ ественны й 
водны й деф ицит в Эстонской С С Р  возникает в июне, когда  коэф 
ф ициент почвенно-атмосф ерного увлаж нения в среднем равен 0,57 
[76]. В  этот месяц ур о ж а и  м ноголетних трав, недополучаемые 

из-за деф ицита осадков, при К П Д  =  4 % м огут достигать в при
бреж ны х районах 20— 27 ц /га , составляя до 65%  среднего уровня 
П У  (рис. 5 8 ). О днако в этих районах плодородие почвы невысокое 
и создание посевов с высоким потенциальным К П Д  предполагает 
использование больш их доз м инеральны х удобрений. Во внутрен
них районах республики деф ицит осадков меньше и недополучае
мые ур о ж а и  сравнительно небольшие, составляя при К П Д  =  4%  
около 6— 10 ц /га . В  среднем по республике недополучаемые ур о 
ж а и  в июне при К П Д  =  4%  составляю т приблизительно 16 ц /га , 
или около 41— 42% среднего значения П У  (39 ц /га ) .

Эф ф ективность подачи воды, отраж аю щ аяся на величине ур о 
ж ая , зависит от П У  и К П Д  посева. П оследние определяются в ос
новном свойствами вы ращ иваем ы х сортов и количеством доступ
ны х элементов питания в почве. П оэтом у повышение ур ож а я  п у 
тем оптимизации водного реж им а посевов неразрывно связано 
с оптимизацией баланса питательны х элементов в почве в соответ
ствии с уровнем запрограм м ированного урож ая.

Таблица 16

Потенциальный урожай 
за вегетационный период 
при разных значениях 
потенциального КПД посевов 
и урожаи, недополучаемые 
из-за дефицита осадков 
в количестве 1 см

КПД огно- 
сительно 

ФАР
ПУ (ц/га) 

ПРИ * х о з  =  °-5

Недополучае
мый урожай 

ДК/Д£ (ц/га« 
см)

1 , 0 38 1 ,2
2 , 0 75 2.4
3,0 112 3,6
4,0 150 4,8
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2.3. О птим альны й баланс удобрений

О птимальность режим а минерального питания —  это понятие не 
абсолютное. О птимальны е дозы удобрений зависят от запрограм 
мированного значения К П Д  и ур ож а я  посева.

П р и  определении оптимальной нормы питания необходимо уч и 
ты вать баланс доступны х элементов в почве, а такж е  коэф ф ици
енты использования этих элементов растениями [78, 249]. У равне
ние баланса доступны х элементов минерального питания можно 
приближ енно написать в виде

еяЕя-\-енЕп+ е иЕи=Е в, (5.14)

причем

EB= e3Y3+ e cVc, (5.15)

где Ед —  количество данного доступного элемента в почве (к г /г а ) ,  
ед —  коэффициент усвоения данного элемента из почвы, Ев —  ко 
личество внесенного навоза (к г /г а ) ,  еи —  коэффициент усвоения 
данного  элемента из навоза, Ем —  количество внесенного мине
рального удобрения, ем —  коэффициент усвоения данного  элемента 
из минерального удобрения, Ев —  вы нос данного  элемента из 
почвы урож аем  (к г /г а ) ,  У3 и Yc —  ур ож а й  зерна и соломы, е3 и 
ес —  процентное содержание данного  элемента в сухой фитомассе 
зерна и соломы.

В  это уравнение д олж ны  входить члены, описы ваю щ ие количе
ство элементов, вносим ы х в почву осадками из атмосферы, семе
нами, азотобактериями и т. д.

П р и  програм м ировании определенного уровня ур ож а я  расчет 
необходимого количества элементов минерального питания (напри
мер N , Р 2О 5 и К гО ) проводится по выш еприведенному уравнению  
баланса в предположении, что количество внесенных удобрений 
компенсирует вы нос элемента из почвы или на 10— 30%  превыш ает 
его [78]. Д л я  расчетов необходимо определить или уточнить в хо 
зяйствах коэффициенты усвоения питательны х веществ из почвы, 
навоза и минеральны х удобрений для вы ращ иваемы х культур. 
Кроме того, необходимо иметь картограм м ы  обеспеченности почвы 
азотом, фосфором и калием.

Вы нос элементов минерального питания урож аем  пропорцио
нален ур ож а ю , причем вынос элемента в расчете на единицу ко 
личества ур ож а я  сравнительно мало зависит от условий внешней 
среды [124]. В  случае тимофеевки луговой  вы нос азота и КгО  
в расчете на единицу количества ур ож а я  (удельны й вынос) в сред
нем равен 2,0 к г/ц . А нал огичная  величина для Р20 5 будет 0,46 кг/ц .

С равнительно малая изменчивость удельного выноса позво
ляет определить оптим альную  дозу удобрений по упрощ енной ме
тодике [78].
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Следует отметить, что  оптим альны й водный реж им  и оптим аль
ный баланс элементов минерального питания не д аю т полной га 
рантии для получения запрограм м ированны х урож аев, а являю тся 
только необходимыми предпосылками. Запрограм мированны е вы 
сокие ур о ж а и  м огут бы ть обеспечены созданием посевов с опти 
мальной архитектоникой и оптимальны м радиационны м режимом, 
с ф ункциям и роста отдельных органов растений, обеспечивающ ими 
вы сокий ф отосинтетический потенциал посева. Только  такие по
севы м огут использовать оптимальны й водный реж им  и режим 
минерального питания для усвоения Ф А Р  с высоким К П Д .

3. О птимальность площ ади листьев посевов

В аж ное  условие для использования энергии солнечной радиации 
с высоким К П Д  долж но  заклю чаться в том, чтобы площ адь л и 
стьев в посеве росла, достигала оптимальной величины наиболее 
быстро и долго удерж ивалась в активном состоянии, снабж ая ас- 
сим илятам и репродуктивные и запасаю щ ие органы  [135, 137]. 
В  конце вегетационного периода важ но, чтобы листья перемещали 
в репродуктивные или запасаю щ ие органы  максимальное количе
ство пластическйх веществ, накопивш ихся в структур ах  самих л и 
стьев [137]. Такой  характер  изменения площ ади листьев дает воз
мож ность поглощ ать в течение вегетационного периода в среднем 
не менее 80%  энергии Ф А Р . О днако в практике  сельского хозяй
ства это условие не всегда выполняется. П р и  недостаточном снаб
ж ении растений водой и минеральными веществами, из-за засорен
ности и т. п. площ адь листьев посева будет малой. Следовательно, 
степень поглощ ения посевом Ф А Р  и интенсивность газообмена 
та кж е  буд ут невысокими. В неблагоприятны х для фотосинтеза у с 
ловиях активность ф отосинтетического аппарата растений падает, 
увеличиваю тся затраты  веществ на дыхание. Бесполезно теряется 
Ф А Р  такж е  вследствие того, что ф актически период вегетации рас
тений оказывается гораздо более коротким , чем потенциально воз
м ож ны й период, имея в виду, например, д л ину периода со средней 
суточной тем пературой выш е 5°С [135]. Особенно велико недоис
пользование энергии солнечной радиации в весенние месяцы, когда 
Солнце сравнительно высоко и Ф А Р  достаточно для активной фо- 
тосинтетической деятельности. О поздание с севом, в частности, та 
ки х  культур, всходы которы х в ранние фазы характеризую тся 
медленным ростом, приводит к значительному недоиспользованию 
Ф А Р . В  результате в месяцы с максимальным приходом Ф А Р  по
севы имеют слиш ком малую  площ адь листьев и мало поглощ аю т 
энергию  Ф А Р . К  том у времени, когда площ адь листьев достигает 
оптим альны х размеров, уж е  значительно снижается интенсивность 
Ф А Р  и ухудш ается тепловой режим.
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Сказанное хорош о иллю стрирует пример из пра кти ки  сельского 
хозяйства А нгл ии . В  1938 г. Ватсон и Баптиста  обратили внимание 
на то, что если сеять сахарную  свеклу раньше обычного, то  ур о 
ж а й  возрастает, благодаря росту листовой поверхности в началь
ные стадии роста [458]. В настоящее время ранний сев сахарной 
свеклы принят в агрономической практике  А н гл и и . Л ю б опы тны  
та кж е  опыты с капустой, проведенные в А н гл и и  [459]. О казы ва
ется, ур ож а й  капусты  будет значительно выше, если посеять ее 
осенью. Т ак, например, капуста, высеянная в августе или сентябре, 
развила к  концу мая следующ его года площ адь листьев L — 
=  2 м2/м 2 и дала в сентябре ур о ж а й  220 ц /га . Н о  капуста, засе
янная в апреле, т. е. в обычное время, развила к  концу мая м алую  
площ адь листьев, равную  0,06 м2/м 2, и дала ур о ж а й  только 83 ц /га .

Весьма интересные результаты, иллю стрирую щ ие значение оп
тим изации размеров листовой поверхности кукурузы , приводятся 
Ч ирковы м  [240]. П р и  одинаковы х запасах влаги  увеличение пло
щ ади листьев в фазу вы меты вания метелки в тр и  раза обусловли
вает увеличение ур ож а я  зерна в два раза (табл. 17).

Таблица 17
Зависимость урожая кукурузы от площади листьев при одинаковых запасах 
влаги в слое 0—50 см в фазу выметывания метелки

Относительная пло
щадь листьев (м2/м 2) Запас влаги (мм) Урожай (ц/га) Запас влаги (мм) Урожай (ц/га)

0,7 40 15,7 80 23,1
1,3 40 23,3 80 37,7
2,1 40 30,2 80 48,0

П р и  хорош ей обеспеченности посева водой и минеральным п и 
танием ситуация иная. Растения будут интенсивно расти и посев 
м ож ет загустеть сверх нормы, сум м арная площ адь листьев расте
ний м ож ет достичь большой величины. О сновная часть Ф А Р  будет 
поглощ аться листьям и верхних ярусов, листья ж е  н и ж н и х  ярусов 
буд ут находиться в условиях недостаточной Ф А Р , не превы ш аю 
щей компенсационного п ункта . Такие листья только растрачиваю т 
органическое вещество, и х  ды хание больше фотосинтеза. О ни ста 
новятся паразитирую щ им и, сущ ествую щ им и за счет оттока  ассй- 
милятов из листьев верхних ярусов [132, 135, 298]. Газообмен и 
ур ож а й  всего Р П  уменьш атся [135, 227, 228]. В  конце концов 
ниж ни е  листья отомрут. В озни кнут и другие  нежелательные по
следствия чрезмерной загущ енности посева: образую тся неполно
ценные продукты  фотосинтеза, снизится качество ур ож а я , чрез
мерно разрастется хозяйственно малоценная часть ур ож а я  (ботва, 
солома) в ущ ерб хозяйственно ценным органам  растений —  кл уб 



ням, корневищ ам, зерну, початкам  [135]. В  эти х  условиях сильно 
сниж ается эффективность удобрений и полива.

Д л я  образования репродуктивны х органов и хозяйственно цен
ной части ур ож а я  важ но, чтобы сумм арная площ адь листьев Р П  
была оптимальной.

К а ков  количественно критерий оптимальности площ ади листьев 
в посевах? О птимальной принято  считать [298, 354, 391, 397, 438, 
452, 469] та к у ю  площ адь листьев, которая обеспечивает макси
мальный газообмен посева (рис. 59 б). Больш инство исследовате
лей приш ли к  заклю чению , что у  сельскохозяйственны х культур

Рис. 59. Зависимость интенсивности фотосинтеза, газо
обмена и дыхания от относительной площади листьев по
сева L0.
а  — дыхание пропорционально фотосинтезу, б  — дыхание пропорцио
нально относительной площади листьев.

оптим альная площ адь листьев варьирует в пределах 2— 7 м2/м 2 
[60, 135, 137, 194, 240, 274, 276, 283, 286, 297, 303, 304, 328, 329, 

418, 423, 448, 452, 479].
Д л я  ряда культур  не удалось установить оптимальной пло

щ ади листьев [144, 282, 286, 334, 377, 386, 443, 430, 486, 488]. П о 
этом у в работе М а к  К р и  и Тротона [386] считается, что оптим аль
ной площ ади листьев не сущ ествует, если интенсивность ды хания 
пропорциональна интенсивности фотосинтеза, т а к  ка к  в этом слу
чае в посеве не наступает компенсационного пункта  (рис. 5 9 ). 
В  самом деле, у  некоторы х видов компенсационные пункты  низки 
и оптимальны е площ ади листьев высокие (до 10 м2/м 2) . Н а  наш  
взгляд, это не означает, что оптимальной площ ади листьев во
обще не сущ ествует. О на м ож ет не вы являться у  видов, в большей 
степени адаптированны х к  условиям  Ф А Р  по ярусам, и у  видов 
с высокой экономичностью  ды хания на поддерж ание структур . Н о  
в принципе оптимальны е площ ади листьев д олж ны  сущ ествовать, 
ибо: 1) полной адаптации к  Ф А Р  не сущ ествует; 2) фотосинтез
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происходит только в светлое время суток, ды хание ж е  —  кругло
суточно.

Оптимальная площ адь листьев зависит такж е от структуры Р П , 
от вида и сорта растений, от морфологии растений, возраста ли
стьев и стадии роста растений [423], а такж е от условий среды. 
Н апример, у  хлопчатника оптимальная площ адь листьев обнару
ж ивается только при высокой температуре [377], а у  клевера ( T r i 
f o l i u m  S u b t e r r a n e u m ) — при низкой интенсивности света [361]. 
В нормальных условиях оптимальной площ ади листьев у  этих ви
дов не наблю далось.

М атематическое вы ражение оптимальной площ ади листьев 
впервые дано в Японии [354, 391]. Оно м ож ет быть найдено из 
уравнения

-dFcd [ L)  = 0  (5.16)

при решении с  учетом выражений (2 .1) и (2.102) относительно L .  
П олученная таким путем формула имеет вид

1 K Q ( a - b R L)
^опт— ^  Ш '

где Q  —  средняя за  день плотность потока Ф АР. Остальные о б о 
значения те ж е, что в ф ормулах (2.50) и (2 .101).

Н ами выведена более детальная, но все ж е  приближ енная ф ор
мула для расчета оптимальной площ ади листьев [216]

sin Aq QGl (h@) [т0-2 4 с ]

°ПТ_ Q£ (A0 ) 1П 2 4 ( l - V c ) V c n s l n h @ ’ ,

где Gx,(A0 ) — функция геометрической структуры Р П  при высоте 
Солнца Л©, соответствующ ей моменту Q  =  Q ,  то —  длина дня.

В теории продуктивности растительного покрова интенсивность 
фотосинтеза и ды хания рассчитывается на единицу площ ади по
верхности листа. О днако площ адь листа, а следовательно и отно
сительная площ адь листьев всего растительного покрова, ещ е не 
определяет полностью разм еров фотосинтетического аппарата. Р а з 
меры фотосинтетического аппарата могут сильно различаться при 
одной и той ж е  площ ади листа и относительной площ ади листьев 
всего растительного покрова. О бъясняется это  различной тол
щиной листовых пластинок или различной удельной плотностью  
листа.
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И з (2.70) и  (2.71) м ож но вывести ф ормулу, учи ты в аю щ ую  
У П П  листьев при ф ормировании оптимальной площ ади листьев:

М Л®) o2o1m<sin А@
(5.19)

Д л я  м аксимального сум м арного газообмена FMaKC, т. е. для га 
зообмена всего Р П  толщ иной L 0o t получено вы раж ение [216]

F r ___ =
а (1 —  У~с) Пт0 sin h@

О М У 7
In

1 +
(l — V^c)lIslnA„

1 +
24c

-24aVc { \ —Y~c)Tl Siah@

to — 24c 

[ \ ~ 24с]
a L (A@) 24 (1 -  У 7 )  V С n  sin h@

•In . (5.20)

И з  анализа ф ормул (5.18) и (5.19) вытекает, что оптимальная 
площ адь листьев зависит от видовы х особенностей растений и от 
реж им а Ф А Р . О на больш е у  видов с меньш ими затратам и на д ы 
хание [216]. У* видов с больш ой И Р П , обладаю щ их высоким плато 
световой кривой газообмена и высоким компенсационным п у н к 
том, Loot при прочих равны х условиях несколько меньше, чем 
у  видов с малой И Р П . Н априм ер, такие  культуры , к а к  кукуруза , 
сорго, И Р П  которы х 0,1 к а л /(с м 2 ■ м ин) и коэф ф ициент затрат с =  
=  0,03 0,05 (см. табл. 11), м огут иметь оптим альную  площ адь
листьев 3— 5 м2/м 2. Б рю ква, И Р П  которой 0,025 и коэф ф ициент 
затрат с =  0,11, имеет L 0пт =  5 -= -7  м2/м 2. Н есм отря на меньш ую  
И Р П  подсолнечника, его L 0пт превы ш ает Lout кукур узы , т а к  к а к  
коэффициент затрат у  подсолнечника больше (с  =  0 ,2).

Н ам и выполнен расчет L onт адаптированного к  Ф А Р  посева, 
И Р П  которого  уменьш ается с глубиной  Р П  следующ им образом:

L
П

0 -1
0,1

1 - 2

0,05
2 - 3  3 -6

0,025 0,01

В  таком  случае оптимальной площ ади листьев посева не наб
лю дается [216].

В  результате компенсации длины  дня и средней величины Ф А Р  
оптим альная площ адь листьев летом мало отличается на разны х 
ш иротах (рис. 60 а). Т акой  ж е  вывод сделан Б уды ко  и Гандины м 
[37]. Н есколько большее изменение в географ ическом разрезе х а 
рактерно для м аксимального значения газообмена (рис. 60 в  и  г ) .  
О днако осенью географ ическая зависимость оптимальной пло
щ ади листьев заметна. Н а  ум еренны х и вы соких ш иротах (ф =



=  50— 66,6°) оптимальная площ адь листьев значительно уменьш а
ется. Н а экваторе ж е величина L 0пт осенью несколько возрастает.

Рис. 60. Зависимость оп
тимальной площади ли
стьев Lout и максималь- 
ного значения газооб
мена Fc от ИРП намакс
разных широтах.
а, в — июнь, б, г — сентябрь, 
I) с\ =0,02, с2= 0,2, 2) c i= c2~  
=0,1, расположение листьев 
хаотичное, ав 300.

И з формулы (5.18) вытекает следую щ ее: 1) L 0пт ниж е у  Р П  
с более высокой УП П  листьев; 2) L o m  уменьш ается с увеличением  
коэффициента затрат с =  0 2 / 0 1  (рис. 61) ; 3) в условиях короткого 
дня Loht малоэкономичных видов 
ниже, чем в условиях длинного  
дня (рис. 61) .

С повышением температуры  
коэффициенты затрат возрастаю т  
[209, 321] и приобретают у неко

торых видов значение с  =  0,3 -г- 
-т- 0,5 при тем пературах свыше 
30°С. Согласно расчетам по ф ор
муле (5.18) такие виды в услови
ях короткого дня имеют L 0 
^  0, т. е. при высоких тем пера
турах вообщ е сущ ествовать не мо ■

Рис. 61. Зависимость оптимальной пло
щади листьев посева L0пт от коэффици
ента затрат с.
1 — длина дня 24 ч, Q«=0,I5 кал/(см2 - мин),
2 — длина дня 12 ч, Q=0,30 кал/(см 2 ■ мин).
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гут. Б лагодаря длинном у дню  и более низкой температуре мало
экономичные виды имею т лучш ие возм ожности для образования 
достаточной листовой поверхности, роста и в конечном счете со
хранения на севере. Т акой  ж е  вывод сделан Каллисом [71] на ос
новании расчетов газообмена.

Согласно экспериментальным данны м  [65, 401, 403, 407, 449], 
отнош ение интенсивности фотосинтеза к  интенсивности ды хания 
у  северных видов меньше, чем у  ю ж ны х. Это обстоятельство гово
рит о том, что, возможно, малоэкономичные виды в результате 
конкуренции были вытеснены на север, где они наш ли более под
ходящ ие условия для роста и сохранения.

О птим альная площ адь листьев в некоторой степени зависит и 
от ориентации листьев в Р П . Эта зависимость меньше у  видов 
с высокой И Р П . Н аибольш им и показателями оптимальной пло
щ ади листьев обладает посев, близкий по ориентации листьев 
к  идеальному.

Д л я  получения вы сокого ур ож а я  необходимо добиваться не 
только того, чтобы площ адь листьев посева была оптимальной, но 
и того, чтобы листья фотосинтезировали наиболее продолж итель
ное время в течение вегетационного периода.

Д ля характеристики  продолж ительности фотосинтетической ра 
боты посева в течение всего вегетационного периода или части его 
предложен показатель —  ф отосинтетический потенциал посева

вы раж аем ы й в (м2 -д е н ь )/га .
С огласно определению Ф п, он вычисляется к а к  сумма показате

лей площ ади листьев на гектар  посева за ка ж д ы й  день вегетаци
онного периода или отдельные его отрезки.

Ф отосинтетический потенциал посева находится в тесной ко р 
реляции с урожаем. Эта корреляция тем сильнее, чем ближ е к  оп
тим альной площ адь листьев посева. Н априм ер, у  томатов, бакла
ж анов, капусты  и ячменя коэф ф ициент корреляции Фп с урожаем 
доходит до 0,96, сниж аясь при чрезмерном росте листьев [13, 121]. 
Хорош им и считаю т такие посевы, Ф п которы х не менее чем
2 млн. м2 - сутки /га  в расчете на каж ды е 100 дней ф актической ве
гетации [135]. Э волю ция ф отосинтетической деятельности яровой 
пш еницы в процессе селекции связана со значительным ростом фо
тосинтетического потенциала, в результате чего пропорционально 
возрастает ур о ж а й  общей сухой массы и зерна [89]. Особенно 
важ но  при этом увеличение доли ф отосинтетического потенциала, 
приходящ егося на период колош ения —  спелости.

О птимальны е граф ики роста листовой поверхности и ф ормиро
вания вы сокого ф отосинтетического потенциала посевов м огут

[132, 478]

(5.21)
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быть обеспечены соответствую щ ей агротехникой и обоснованным 
применением элементов минерального питания [136]. Н априм ер, 
азот и медь, задерж ивая начальны й рост, в дальнейшем резко 
увеличиваю т площ адь листьев и сохраняю т ее на высоком уровне 
до конца вегетации; фосфор, бор и м арганец вы зы ваю т в первой 
половине вегетации увеличение листовой поверхности, а усиленное 
питание этим и элементами во второй половине вегетации —  сни
жение листовой поверхности [13].

П р и  отборе культур  и сортов для вы ращ ивания на корм овую  
или силосную  массу следует исходить из того, чтобы вы бранные 
культуры  обладали способностью  давать вы сокий ур о ж а й  надзем
ной сухой фитомассы и  развивать вы сокую  относительную  пло
щ адь листьев в течение вегетационного периода. Д л я  та к и х  целей 
наиболее подходящ им и являю тся виды со значениями И Р П  =  
=  0,025 — 0,05 ка л / (см2 - м и н ) , компенсационны й п ун кт  которы х 
ниж е, чем у  видов с вы сокой И Р П -

Разумеется, что площ адь листьев Р П  не м ож ет увеличиваться 
до бесконечности. Беспредельный рост лю бого  организм а ограни
чен дыханием. Е сли не происходит отм ирания листьев в н и ж н и х  
ярусах, то рост листовой поверхности будет продолж аться до тех 
пор, пока ды хание растительной массы станет равным сум м арном у 
фотосинтезу, а газообмен равны м нулю . И сходя из условия ра
венства сум м арного фотосинтеза и ды хания посева для оценки 
величины максимально возмож ной площ ади листьев посева можно 
вывести соответствую щ ую  ф ормулу [216].

С огласно расчетам м аксимальная площ адь листьев посева на 
вы соких и умеренны х ш иротах м ож ет достигать значения 20 м2/м 2 
и более. Такой  результат м ож но считать реальным, имея в виду 
некоторые данные, согласно которы м  площ адь листьев некоторы х 
видов ( Gladiolus, Scilla hispanicus) достигает значения выш е 20—  
30 м2/м 2 [276 ,411 ].

К а к  и оптим альная площ адь листьев, максимальная площ адь 
листьев зависит от видовы х особенностей растений и от режим а 
Ф А Р . Основные закономерности изменения ее аналогичны  законо
мерностям, рассмотренным при анализе оптимальной площ ади 
листьев посева.

В  связи с выяснением оптимальной и максимальной площ ади 
листьев встает еще ряд нереш енных проблем. И з  них самой в а ж 
ной м ож но считать вопрос о связи м еж ду формой, высотой, пло
щ адью  и У П П  листьев одного растения, числом растений на еди
ницу площ ади и относительной площ адью  листьев посева в целом. 
В ы сокопродуктивны й посев создается только в том случае, когда 
показатели архитектоники индивидуальны х растений и посева 
в целом находятся в оптим альны х соотнош ениях [260, 410]. П ре 
ж де всего следует вы яснить зависимость оптимальной площ ади 
листьев посева от площ ади и У П П  листьев отдельных растений
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и густоты  стояния. В этой связи перспективными становятся метод 
определения относительной площ ади листьев посевов по парам ет
рам габитуса  отдельных растений [121] и предлож енная японскими 
исследователями [345] идея силуэтного  метода. Теоретические и 
экспериментальные работы  в этом направлении залож ат основы 
для создания теории густоты  стояния сельскохозяйственны х расте
ний. Т ака я  теория до сих пор в агрономической науке вообще не 
разработана [18]. М ногочисленны е научны е учреж дения ежегодно 
проводят сотни и ты сячи опы тов по вы яснению  влияния густоты  
стояния растений на ур ож а й  посевов. Н о  ввиду отсутствия единой 
теоретической основы данные эти х  опытов зачастую  противоречивы 
[18]. Д о  окончательной разработки теории оптимальной густоты  
стояния растений в посевах в этих  опы тах следовало бы больше, 
чем сегодня, внедрять учет размеров листовой поверхности.

4. Оптимальные световые кривые газообмена листьев в посеве

В ы сокий К П Д  отдельных растений обеспечивает вы сокий К П Д  
посева в целом только при оптимально организованном посеве. 
Н еобходимо добиваться, чтобы все листья в посеве длительное 
время в течение дня ф отосинтезировали не только в области Ф А Р  
выш е компенсационного п ункта , но и в области Ф А Р , соответст
вую щ ей и х  м аксим альному К П Д . Д руги м и  словами, необходимо 
принять меры для того, чтобы ка ж д ы й  л и ст был освещен интенсив
ностью, входящ ей в пределы радиации приспособления данного 
вида-

В  случае посевов сельскохозяйственны х культур  практически 
очень слож но добиться полной утилизации Ф А Р  с высоким К П Д . 
Ч асть Ф А Р  пропускается посевом и не используется на ф отосин
тез. В  естественных растительны х сообщ ествах вы сокий К П Д  обес
печивается множеством видов, ф орм ирую щ их ярусную  структуру, 
в результате чего газообмен является максимальным для данного  
места обитания. П р и  этом удовлетворены требования каж дого  
вида к  Ф А Р , та к  к а к  виды имеют различную  светолюбивость и 
максимальны й К П Д  именно в ярусе их произрастания. Сказанное 
м ож но иллю стрировать примером. Н а ш и  ф ормулы позволяю т по
строить световые кривы е газообмена в фитоценозе, обладающ ем 
максимальной продуктивностью  (рис. 6 2 ). О казывается, что виды 
или листья, находящ иеся в верхних хорош о освещ енных ярусах 
(L  =  0 - f -  1), обладаю т высокой интенсивностью  газообмена. Зона 
и х  газообмена л е ж и т  около радиации приспособления, где К П Д  
максимальный. Н изкие  плотности потока Ф А Р  в верхних ярусах 
наблю даю тся редко, поэтом у вы сокий компенсационный п ун кт  не 
сниж ает значительно газообмена верхних листьев.
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В средних ярусах плато световых кривы х несколько сниж ается, 
опускается и компенсационный пункт. Л истья  ф отосинтезируют 
при плотностях потока Ф А Р , л еж ащ их вблизи радиации приспо
собления.

У  видов н и ж ни х  ярусов плато низкое, но в н и ж н и х  ярусах не 
встречаются высокие плотности Ф А Р . В аж но, чтобы компенсаци
онный п ун кт  был низким. Точка работы листьев на световой кр и 

вой газообмена л е ж и т 
вблизи радиации приспо
собления.

В виду того  что свето
вые кривы е газообмена 
отдельных видов или л и 
стьев в разны х ярусах 
им ею т различны й ха ра к
тер, световая зависимость 
газообмена фитоценоза в 
целом характеризуется 
прямой, имеющ ей точки 
касания с отдельными све
товым и кривы м и, соответ
ствую щ ие радиации при
способления отдельных 
видов или  листьев. А д ап- 

, , , тация обеспечивает фито-
о юо 200 п (В т /м })  ценозу к а к  целому макси

мальный газообмен. С ум - 
Рис. 62. Теоретические световые кривые газо- марный газ0обмен такой
обмена листьев (с различном ИРП) отдельных , г  ____.
ярусов в РП, обладающем максимальным фотосинтезирующем СИ- 
газообменом [209]. стемы на 10— 30% пре

выш ает сумм арны й газо
обмен неадаптированной системы [216]. Н асколько реальны такие 
системы? Экспериментальные данные [107, 108, 474] показываю т, 
что световые кривые газообмена в сложном фитоценозе, а иногда 
и в посевах монокультур [241, 333] имеют характер (рис. 6 2 ), обес
печивающ ий максимальный газообмен и максимальный К П Д  фи
тоценоза в целом.

П редпосы лкой создания ф отосинтезирующ их систем с высокой 
продуктивностью  является установление формы зависимости кар 
динальны х точек световых кривы х газообмена от условий Ф А Р 
местообитания. Всесторонние исследования зависимости одной из 
них —  значения освещенности при световом насыщ ении фотосин
теза —  от условий освещения местообитания проведены Цельникер 
и ее сотрудникам и [107, 109, 235]. Бы ло установлено, что освещен
ность при световом насыщ ении фотосинтеза подроста клена, липы, 
осины и ели логариф мически зависит от освещенности местообита



ния. К  сож алению , эти весьма интересные результаты  в энергети
ческом отнош ении носят качественный характер, т а к  к а к  изучался 
не режим Ф А Р , а освещ енность местообитания. Д о  сих пор мы 
не имеем такж е  экспериментальны х данны х о зависимости осталь
ны х кардинальны х точек, в том числе и радиации приспособления, 
от реж им а Ф А Р  местообитания. И сследование такой  зависимости 
особенно важ но  в случае видов, у  которы х светового насыщ ения 
газообмена не отмечается. О пираясь на концепцию  максимальной 
продуктивности, м ож но ож идать, что радиация приспособления по 
величине близка к  наиболее часто встречающ ейся плотности по
тока  Ф А Р  в местообитании.

Д л я  обеспечения максим ального газообмена естественную 
обстановку следует создать и при вы ращ ивании сельскохозяйствен
ны х культур . Имеется возм ож ность применения смеш анны х кул ь
тур , подходящ их для совместного вы ращ ивания, но им ею щ их раз
л ичную  светолюбивость. Теоретически можем ож идать  полож итель
ны х результатов та кж е  от совместного вы ращ ивания разны х сортов 
одной и  той ж е  культуры , отличаю щ ихся по величине радиации 
приспособления. Таким и являю тся и сорта, которые, попадая в тень, 
способны адаптироваться к  новым условиям Ф А Р  в течение корот
кого  времени. Создание их —  задача селекционной работы. П р и  соз
дании та к и х  посевов возникает много вопросов, требую щ их спе
циального исследования, и прежде всего —  выяснение радиации 
приспособления отдельных культур  и сортов и установление за
висимости ее от режима Ф А Р  в посевах, выяснение оптимальной 
густоты  слож ного  посева в соответствии с радиацией приспособ
ления компонентов и др.

5. О птимизация роста растений в сложном фитоценозе

Одной из возможностей пополнить пищевые ресурсы является соз
дание слож ны х ярусны х фитоценозов, состоящ их из д вух  или бо
лее видовы х популяций. Т аким и м ож но назвать смешанные посевы 
сельскохозяйственных кул ьтур , культурны е леса, многолетние 
травы  и т. д.

О днако при создании искусственны х ценозов возникает серьез
ная проблема: к а к  обеспечить стабильность —  продолж ительный 
совместный рост отдельных видов в такой  слож ной системе, ка к  
многоярусны й фитоценоз. Ведь в слож ном многоярусном фитоце
нозе возрастает конкуренция м еж ду растениями на те ресурсы 
среды, уровень и запасы которы х меньше сум м арны х потребностей 
видовых популяций [232, 303, 304, 415, 434]. М енее конкурентно
способные виды б уд ут подавлены и не м огут участвовать 
в повыш ении продуктивности фитоценоза в целом. В  условиях, 
где растения обеспечены водой и минеральными удобрениями,
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единственным фактором, за которы й будет происходить конкурен 
ция, м ож ет бы ть свет [61, 303]. К онкуренция за свет в процессе 
естественного отбора привела к  вы работке у  растений разны х при
способительных признаков и свойств, способствую щ их максим аль
ном у поглощ ению  Ф А Р  [254] и максимальной в данны х условиях 
среды продуктивности [206, 220]. Т аковы м и являю тся определенная 
ориентация листьев, различная У П П  листьев, устьичная регуляция 
притока  С 0 2 и транспирация воды, явления ф ототаксиса, различ
ная У П П  листьев, восковые налеты на листьях, высота стебля 
И др.

Т а к  к а к  диапазон эф ф ективности приспособительны х реакций 
различен, возникли генотипы  растений, в разной степени приспо
собленные к  определенным условиям среды- П роизош ла специали
зация: виды обитаю т не во всем диапазоне внеш ней среды, а к а ж 
ды й вид охваты вает определенную  ниш у. Н априм ер, растения фо
тосинтезирую т с максимальной эф ф ективностью в условиях Ф А Р , 
соответствую щ их радиации приспособления [210, 462].

Ч тобы  создать вы сокопродуктивны е и стабильные искусствен
ные фитоценозы, следует изучить и учесть специф ику приспособ
ляемости видов, из которы х создается слож ны й фитоценоз. О со
бое внимание при этом следует обратить на изучение их ф ункций 
фотосинтеза и ды хания, а та кж е  параметров светолюбивости.

П р и  помощ и математической модели м ож но выяснить, какие 
различия в радиации приспособления д вух  видов в разны х р еж и 
мах Ф А Р  определяю т вытеснение одного вида д ругим , а какие 
позволяю т им совместно расти, не вытесняя д р у г друга.

5.1. Элементарная модель совместного роста двух 
видов растений

Автором  сделана попы тка создать элем ентарную  матем атическую  
модель совместного роста д вух  видов растений [212]. П редполо
ж ено, что семена д вух  видов растений б уд ут засеяны на одну и т у  
ж е  площ адь. П осле появления всходов ф ункции фотосинтеза и 
ды хания растений б уд ут иметь вид:

ф  1 1 = ------------------------------------------------------------- 3 ^ -------- (5.22)

1 -  у  а  п ,

/ ? д = с гФмакС|,  (5 .23)
г д е  д л я  t-того вида: а,- —  начальны й наклон световы х кривы х ф о 
т оси н теза , Ci —  коэф ф и ц и ен т за т р а т , П , —  р ади ац и я  п р и сп о со б л е
ния, Фмакс г —  вы сота ГОШТО СВеТОВОЙ кривой ф отоси н т еза , Пг —  
плотность п огл ощ ен н ого р астениям и потока Ф А Р . Д л я  первого
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вида i = l ,  для второго  i =  2. П редполож ено, что условия внеш 
ней среды, кроме Ф А Р , внутри  растительного покрова, и пара
метры растений не меняются в пространстве и во времени. Рас
смотрен только рост листовой поверхности, которы й м ож но вы ра
зить уравнением роста, предложенным Д авидсоном и Ф илипом.

Д л я  первого вида

- ^ - = е , ( Ф  a - R u), (5.24)

для второго

- ^  =  е2(Ф£2_ Я £2), (5.25)

где ег —  коэф ф ициент перехода от единиц газообмена к  единицам 
площ ади листьев.

Д опущ ено, что: 1) в начале роста всходы обоих видов имеют 
равную  относительную  площ адь листьев L0 =  0,1 м2/м 2; 2) виды 
представляю т собой генотипы  со свойственными им значениями 
радиации приспособления, коэффициента затрат и квантового 
расхода.

Н е учтены  быстрые адаптивные реакции растений на измене
ние условий Ф А Р  в течение дня ; рассмотрены только растения 
с горизонтальны м и листьями. П роанализирован совместный рост 
следую щ их пар видов, различаю щ ихся по радиации приспособле

ния: 1) I I I  =  0,1; П 2 =  0,05; 2) П 1 =  0,1, П 2 =  0,02; 3) П 4 =  0,05,

П 2 =  0,02 (к а л /( см2 - м и н ) ) .  П р и  этом рассмотрен случай, когда 
С) =  а2 =  330 (м г С 0 2/дм 2/к а л /(с м 2 - м и н )) и c i =  c2 =  0 , l.  Сред

няя дневная плотность потока  падаю щ ей Ф А Р  Q =  0,31 и
0,15 к а л /(с м 2 - м ин).

П рирост листовой поверхности растений обоих видов опреде
ляется системой из уравнений роста (5.24) и (5 .25), в которую  
необходимо ввести ф ункцию  взаимного затенения листьев расте
ний. В  основу расчета поглощ енной листьям и Ф А Р  положен сле
дую щ ий экспоненциальны й закон:

n / ( 2 ) = A ”iQ  exp  j —  j V ,  J un (z) dz-\-K2 j  uL2(z)dz

= K tQ e xp  { -  [K,LX (z)+ K 2L2( г ) ] } ,  (5.26)

где П г ( г ) — поглощ енная видом i Ф А Р  в слое м еж ду вы сотами 
(z, z+dz)  за единицу времени; uLi(z) — вертикальное распределе

ние листовой поверхности i -того  вида; Zi —  высота t -того  вида; 
Ki —  коэффициент, которы й характеризует геометрическую  струк

туру  вида [180]; Q —  плотность потока Ф А Р , падаю щ его на
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5.2. Газообмен и рост растений при совместном вы ращ иваний их 
в разны х условиях Ф А Р

Приведем некоторые результаты расчета роста растений при раз
л ичны х реж им ах Ф А Р.

1. П лотность потока падаю щ ей Ф А Р  Q =  0,31 к а л /(с м 2 - м и н ). 
П рим ерно такая  средняя плотность потока Ф А Р  наблюдается 
в безоблачный день на ш ироте 50°. М аксим альны м  газообменом и 
наиболее вы сокими темпами роста обладаю т виды с высокой И Р П

Рис. 64. Кривые роста относительной площади 
листьев и изменение суточного газообмена при 
совместном росте двух видов растений, различаю
щихся по светолюбивости.
а.) Q = 0,3 кал/(см2 • мин), б) Q=0,15 кал/(см 2 • мин).

(П 1 =  0 ,1 ), которы е со временем вытеснят менее светолюбивые

виды (П 2 =  0,05 или 0 ,02). Л истовая  поверхность вида с Щ  =  
=  0,1 быстро растет, приобретает большие размеры и у ж е  в тече
ние 15— 20 дней утилизирует всю  Ф А Р  (рис- 6 4 ). В торой вид

с П 2 =  0,02 только в начальной стадии роста м ож ет поглощ ать 
количество Ф А Р , превыш ающ ее компенсационны й пункт, которы й 
равен Ц к =  0,005 к а л /(с м 2 - м и н ), а уж е  на 20-й день будет нахо
диться практически в темноте. К П Д  этого  вида станет отрицатель
ным, и вид рано или поздно погибнет. Только виды с очень низ

ким значением И Р П  (П г ^  0 ,004), ком пенсационный п ун кт  которы х 
ниж е средней плотности Ф А Р  в тени, м огут расти под светолю би

выми видами (П 1 =  0 ,1).

15%Q ̂  &  П‘0,02
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Fc 
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2. П лотность потока Ф А Р  Q =  0,15 к а л /(с м 2 • м и н ). Такие усло
вия Ф А Р  м огут встречаться на северных склонах возвышенностей, 
в долинах, садах и т. д. В  этих  условиях рост площ ади листьев 

вида с П 1 =  0,1 замедляется, и максимальные размеры ее не до
стигаю т столь вы соких значений, к а к  при вы сокой плотности потока

Ф АР. П оэтом у в тени растений с П 1 =  0,1 м огут расти виды, у  ко 

торы х П 2 =  0,02. В  то  ж е  
время при вы сокой плотно

сти потока Ф А Р  (Q  =  0,31) 
под этими ж е  видами расте

ния с П 2 =  0,02 медленно 
вытеснялись. Н есм отря на то, 
что плотность падающ ей 
на растительны й покров по 
тока Ф А Р  в два раза мень

ше (Q =  0,15 вместо 0 ,31), 
на долю  второго яруса, со

стоящ его из видов' с П г =
=  0,02, даж е в конце пери
ода роста приходится боль
ше Ф А Р  —  около 10% все
го  потока (рис. 6 5 ). В  этом 
случае до поверхности поч
вы под ярусам и обоих ви 
дов пропускается 2%  па 
даю щ ей Ф А Р . В о зни кнут у с 
ловия для развития третьего 
яруса из видов с особенно низкой И Р П  и низким компенсационным 
пунктом .

И з сказанного м ож но сделать вывод, что в условиях ослаблен
ного потока падающ ей Ф А Р  имеются лучш ие возм ож ности для 
возникновения или создания большей вертикальной ярусности фи
тоценоза, чем в условиях максимальной освещ енности. Это обус
ловлено недоразвитием листовой поверхности верхнего яруса, со
стоящ его из светолю бивы х растений. П оэтом у освещенность н и ж 
них ярусов больше и условия для возникновения подъярусов 
лучш е. Н а  основании сказанного м ож но предполож ить, что на се
верных склонах возвышенностей посевы смеш анны х культур  бо
лее стабильны.

И з  сравнения видов с П 1 =  0,1 и П 2 =  0,05 вытекает, что в на

чальный период роста газообмен у  вида с Ш  =  0,1 больше, но
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ном росте растений.
1) П 1—0,1, Q=0,31 кал/(сы2 - мин), 2)__совместный 
рост. 0  =0,31 кал/(см 2 • мин). 3) П1=0,1. Q—
•=0.15 кал/(сы2 • мин), 4) совместный рост. Q— 
=0,15 кал/(см2 • мин).
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он постепенно уменьш ается, площ адь листьев вида с П г =  0,05 воз

растает и со временем он вы теснит вид с П 1 = 0 ,1 .
Сравнение кривы х роста видов, им ею щ их одинаковую  И Р П , но 

различную  экономичность ды хания (различные коэффициенты за 
тра т и К П Д ) , показывает, что виды с меньш ими затратам и на д ы 
хание, но с равной ф отосинтетической активностью  подавляю т 
виды с больш им и затратам и на дыхание. Ч асть эти х  выводов, на 
первый взгляд, несколько парадоксальна. О днако описанные си
туации  имеют, по-видимому, важ ное значение в ф ормировании 
видового состава растительного покрова в условиях ослабленной 
Ф А Р , например в долинах, на северных склонах и т. д.

Приведенны е примеры позволяю т сделать первоначальный вы 
вод, что стабильны й совместный рост растений достигается, если 
радиация приспособления их достаточно различна, а коэффици
енты затрат (или максимальные значения К П Д ) близки [207, 212].

Требование близости максим ального К П Д  связано с необходи
мостью обеспечения автономности ниш. Н а  наш  взгляд, в против
ном случае сукцессия будет продолж аться до тех пор, пока не 
установлен стабильны й реж им  [207].

О днако не исклю чена возможность, что для обеспечения ста 
бильности фитоценоза нет необходимости в последнем условии. 
Д ля выяснения этого  вопроса необходимы дальнейш ие исследова
ния. У техины м  [229] аналогичное положение распространено на 
другие  ф акторы среды и вы сказано мнение, что стабильны й совме
стны й рост возможен, лиш ь когда  ка ж д ы й  вид  занимает особую  
экологическую  ниш у, отличаясь от прочих видов по уровню  о пти 
мального значения усвоения ресурсов хотя бы в отнош ении одного 
ф актора.

П риведенны й анализ имеет в основном только принципиальное 
значение и наглядно  показывает, что о свете к а к  лим итирую щ ем  
рост растения ф акторе м ож но говорить только относительно той 
или иной группы  растений по светолю бивости, а не к а к  о л им и
тирую щ ем  ф акторе вообще.

В действительности совместный рост отдельных видов гораздо 
сложнее. Н ам и не рассмотрен совместный рост при разновремен
ном высеве отдельных видов, при неравны х значениях начальны х 
площ адей листьев всходов и т . д. У чет та к и х  возможностей позво
ляет более детально раскры ть сущ ность явления конкуренции за 
Ф А Р  и закономерности ф ормирования стабильны х фитоценозов.

С ледует отметить, что, согласно наш им расчетам, вы игры ш  
в урож ае  общ ей сухой ф итомассы при случае смеш анны х посевов 
не превыш ает 5— 10%- Д ля больш его вы игры ш а в урож ае  лим ити
рую щ им  становится общ ий приход Ф А Р . Н а  основании анализа 
относительны х урож аев при помощ и модели конкуренции [495] 
к  таком у ж е  вы воду приш ли и другие  авторы [25, 225].
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Следовательно, создание теории совместного роста растений 
в большей мере необходимо для создания научны х основ эксплуа
тации та ки х  сл о ж ны х фитоценозов, к а к  леса, л уга , естественные 
пастбищ а и др., чтобы длительное время сохранить и х  К П Д  и 
продуктивность на максимальном уровне. Совместное вы ращ ивание 
разны х культур  оправдывает себя в тех случаях, когда в смеш ан
ны х посевах, например кукур узы  и сои, по сравнению  с чистыми 
посевами возрастает ур о ж а й  белков на единицу площ ади посева 
[25], или когда  тенелюбивым компонентом посева является мало
урож айная, но ценная пищ евая или техническая культура.

6. Солнечная радиация и селекция

6.1. Н екоторы е принципы  разведения зерновых культур

В земледелии будущ его благодаря ш ироком асш табной мелиора
ции буд ут созданы поля с высоким плодородием и отрегулирован
ным водным режимом. Э то обстоятельство обусловливает и новые 
подходы к  селекции. Все большее значение приобретает та к  на
зываемая синтетическая селекция [140], которая направлена на 
комплексное соединение в новы х сортах наилучш их признаков, 
имею щ ихся в мировом генофонде, с целью значительного повыш е
ния продуктивности разводимы х сортов. Ц ентр  тяж ести  в селекци
онной работе переносится на выяснение полезных ф изиологических 
и морф ологических признаков сортов [259, 260, 305, 312, 316, 356—  
360] и на разведение сортов, оптим альны х в отнош ении использо
вания Ф А Р  на высоком агрофоне.

О днако больш инство современных сортов разведено с учетом 
условий низкого или среднего агрофона. В  ходе селекции увели
чено отнош ение сухой фитомассы листьев к  общей фитомассе рас
тения, что обеспечивает достаточную  листовую  поверхность в л и 
м итирую щ их условиях минерального питания и водного режима. 
В частности, увеличена площ адь верхнего листа, та к  называемого 
ф лага [89, 198, 316]. Больш инство сортов пш еницы не обладает 
повыш енной фотосинтетической активностью  [22, 316, 356]. С по
вышением плодородия почвы, в частности уровня азотного пита 
ния, фотосинтетическая активность таки х  сортов повыш ается [138, 
139, 141, 192], нарастает темп роста листьев. В результате возни
кает нежелательная обратная связь —  показатели листовой поверх
ности превы ш аю т оптимальные, режим Ф А Р  внутри  посева у х у д 
шается, снижается газообмен, а в конечном счете и урож ай. 
С ухудш ением условий Ф А Р  растения слабо ф отосинтезируют, но 
ды хание не ингибируется. Со временем расходую тся субстраты  ды 
х а н и я —  резервы углеводов, начинается разложение протеинов,
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возникаю т нитраты  и аммоний. Последние токсичны  для расте-- 
ний, вы зы ваю т общ ую  депрессию ф изиологических процессов. 
В  результате в затененных яр усах листья ж елтею т и погибаю т. 
Кроме того, посевы с большой вегетативной массой часто поле
гаю т.

Сущ ествует ряд возможностей ул учш и ть  положение: ограниче
ние водообеспечения в период ф ормирования и созревания хозяй
ственно ценны х органов, усиление во второй половине вегетации 
фосфорного питания, варьирование норм и  густоты  сева, приме
нение регуляторов роста [139]. Н априм ер, посев риса удобряю т

азотом до появления програм м ированного 
количества продуктивны х побегов и в пе
риод налива зерна. Усвоение азота расте
ниями активизируется в условиях высокой 
интенсивности Ф А Р  J53, 239, 405]. Н о  все эти 
меры малоэф фективны.

А нал из результатов селекции зерновых 
кул ьтур  показы вает [316, 103], что  необ
ходимо развести сорта, которы е отличались 
бы: 1) низкорослостью  или д аж е  карл ико 
востью ; 2) показателями площ ади листьев, 
не превы ш аю щ им и оптимальные д аж е  при 
высоком агрофоне; 3) вы сокой ф отосинтети
ческой активностью  листьев; 4) вертикаль
ным и коротким и листьям и; 5) высокой 
активностью  азотоусваиваю щ их систем;
6) крупны м и генеративны м и органам и

Сплошная линия — сорт IR-8, г i qq Q1 fil
пунктирная — сорт РЕТА. [ * OUO, ОI О].

С юда относится еще ряд свойств, ко 
торые, будучи объединены в новы х сортах, обеспечат вы сокий 
К П Д  и вы сокий коэффициент хозяйственной эф ф ективности уро 
ж а я  К х  03-

У казанны е свойства реализованы в новы х сортах мексиканской 
пш еницы и ф илиппинского риса [139, 288]. Н априм ер, новый сорт 
риса IR -8  на высоком агрофоне (120 ц  N /ra )  дает у р о ж а й  до 
90 ц /га  (рис. 6 6 ), которы й почти в два раза выш е ур ож а я  сорта 
Р Е Т А , распространенного в тропи ках. Н о  в опы тах без азотного 
удобрения ур ож а й  сорта Р Е Т А  был значительно больше, чем 
сорта IR -8  (рис. 66). Благодаря вертикальной ориентации опти
мальная площ адь листьев посева сорта IR -8  вы сокая —  8— 10 м2/м 2, 
в то время ка к  у  сорта Р Е Т А  6 м2/м 2. С орт IR -8  имеет высокое от
ношение сухой ф итомассы ур ож а я  зерна к  массе соломины, дохо
дящее до 1,3, что в пересчете на коэффициент хозяйственной эф
ф ективности ур ож а я  дает Кхоз — 0,56. У  традиционны х сортов риса 
Кхоз не превы ш ает 0,38. Н овы е сорта не чувствительны  к  длине 
дня и и х  мож но высевать в лю бое время года. Распространение их

ц/га

Рис. 66. Зависимость 
урожая риса от дозы 
азота.
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вне тропиков ограничено отсутствием тем пературной приспособляе
мости [288].

П ринципы , на основании которы х разведены новые сорта риса, 
применимы и к  д ругим  культурам , в частности к  зерновым —  
пшенице, ячменю, р ж и  [139].

6.2. П рогноз эф ф ективности изменения параметров растений

Разведение новы х сортов —  работа, требую щ ая длительного вре
мени, иногда более десяти лет. П ри  этом не всегда обеспечен 
успех. Т акая  ситуация порож дает необходимость в целенаправлен
ной селекции, предпосылкой которой является возможность прог
ноза эффективности изменения параметров растений. Следова
тельно, необходимо вы яснить роль различны х ф изиологических, 
морф ологических и структур ны х признаков в урож айности . П ерс
пективным в этом отнош ении является метод математического мо
делирования роста растений, позволяю щ ий ставить численные экс
перименты. П ри  помощ и та ки х  абстрактны х экспериментов можно 
имитировать рост растений с лю бы м и заданными параметрами во 
всевозмож ны х условиях. П роизвольно вы раж аясь, использованием 
модельных растении в модельной природе м ож но провести отбор 
растений по параметрам, лучш е всего соответствую щ им предпола
гаемым условиям среды и обеспечивающим м аксимальны й урож ай.

Приведем некоторые примеры, иллю стрирую щ ие перспектив
ность использования матем атических моделей для прогноза эффек
тивности изменения параметров растений.

Рассмотрим два случая изменения параметров растений: 
1) вариация параметров ф ункций фотосинтеза и ды хания с одно
временным изменением У П П  листьев; 2) вариация ф ункций роста.

К а к  отмечено выше, перспективность изменения ф ункций роста 
зерновых культур  в некоторой степени уж е  доказана в практике  
селекционной работы. В  то  ж е  время роль параметров ф ункций 
фотосинтеза и ды хания, а такж е  У П П  листьев в формировании 
ур ож а я  посевов окончательно не выяснена.

М но ги е  исследователи не обнаруж или  зависимости ур ож а я  от 
интенсивности фотосинтеза листьев [22, 316] и др. Д руги е  авторы 
предполагаю т, что разведение сортов с вы сокими значениями У П П  
дает прирост ур ож а я  растений [271, 306].

Ч тобы  дать некоторую  оценку эф ф ективности этих возм ож но
стей, нами при помощ и математической модели [218, 349] был 
поставлен ряд численны х экспериментов для выяснения чувстви
тельности ур ож а я  ячменя к  изменению У П П  и параметров фото
синтеза и ды хания. П р и  этом учитывалось, что У П П  не является 
независимым параметром —  с увеличением ее возрастает радиа
ция приспособления и интенсивность фотосинтеза при световом
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насы щ ении Ф м а к с -  Кром е того, учитывалось, что У П П  листьев 
влияет не только на фотосинтез и газообмен листьев, но является и оп
ределяющ им ф актором в  ф ормировании размеров листовой поверх
ности посева в целом. Естественно, что одно и то  ж е  количество 
ассимилятов, направленное на рост листьев, может быть использо
вано по-разном у —  либо для создания листьев с малой У П П  и 
с больш им и размерами листовой поверхности, либо для ф ормиро

вания листьев с вы сокой У П П , но с 
меньш ими размерами площ ади листьев 
в посеве. В  результате, несмотря на 
одинаковую  сухую  м ассу листьев на 
единицу площ ади посева, радиацион
ный реж им  и газообмен м огут значи
тельно различаться.

И з  параметров ф ункций ф отосин
теза и ды хания листьев изменениям 
м огут быть подвергнуты  радиация при
способления, коэф ф ициент затрат 
с — c 2/o i  и начальны й наклон свето
вой кривой фотосинтеза, определяю 
щие м аксим альную  интенсивность фо
тосинтеза и интенсивность ды хания, а 
та к ж е  компенсационны й п у н к т  свето
вой кривой газообмена.

Э ти параметры у  ячменя следую 
щие: rtit =  0,4 г/д м 2 [122, 350], а =
=  330 м г • дм-2 ч-1 • кал  • см-2 • мин-1 ;

П  =  0,04— 0,06 к а л / (см2 • м и н ); Oi =  
=  110,02 =  11 (м г С О г/(г  • ч ) ) ,  с =  0,1 
[268, 319].

Д л я  вариации И Р П , Oi, о2 и  У П П  
листьев сущ ествую т разные возм ож но

сти. К а к  показы ваю т расчеты, только некоторые из них обеспечи
вают рост ур о ж а я  (табл. 18).

Интересно отметить, что, согласно численному эксперименту, 
урож ай  зерна ячменя повы ш ается с увеличением У П П  до mt =  
=  0,4 г/д м 2. П р и  более вы соких значениях У П П  ур ож а й  сн и ж а 
ется. П оско л ьку  действительное значение У П П  ячменя сорта 
Д омен такж е  равно m t = 0 ,4  г/д м 2, то  это значение м ож но счи
тать оптимальным. П р и  увеличении У П П  повы ш ения ур ож а я  этого 
сорта ож идать не следует, та к  к а к  в этом случае показатели пло
щади листьев посева становятся ниж е  оптим альны х (рис. 67).

Д р уго й  численный эксперимент был поставлен с целью п ро г
ноза влияния фотосинтетической активности листьев ячменя на 
урож ай . Ф отосинтетическая активность листьев при этом характе 

ц/га

ч  \ч  \

1
1 j ,— ^onm
! 50

-...I 1 ... ( Л о м а к с—I------ 1------ 1____ I_____ I
0,2 0,4 0,6 0,8 1,0 mt

Рис. 67. Зависимость урожая 
зерна, максимальной и опти
мальной площади листьев по
сева ячменя от интенсивности 
фотосинтеза при световом на
сыщении и УПП. Широта 
58° с., облачность 6 баллов.
Ci—110, 02=11 мг С 02/(г  ■ ч), а=330, 
вертикальными линиями обозна
чены параметры для сорта Домен.



ризовалась значением максимальной интенсивности фотосинтеза на 
единицу сухой ф итомассы листьев Oi (м г С О г/(г  - ч ) ) .  Результат 
оказался несколько неожиданны м  —  повыш ение фотосинтетической 
активности листьев ячменя привело к  сниж ению  ур ож а я . Э тот ре
зул ьтат объясняется тем, что при повы ш ении фотосинтетической 
активности  усиливается рост вегетативны х органов растений, 
в том числе листьев, площ адь которы х в посевах будет выш е оп
тимальной.

Увеличение ур о ж а я  ячменя следует ож идать, если одновременно 
с  повышением фотосинтетической активности листьев увеличить 
У П П  с таким  расчетом, чтобы она обеспечила ф ормирование опти
мальной площ ади листьев посева (рис. 6 7 ). П оследний результат 
дает ответ на вопрос, почему некоторые исследователи [22, 316] 
не обнаруж или  тесную  зависимость ур о ж а я  посева от интенсив
ности фотосинтеза. О казывается, что вы сокая фотосинтетическая 
активность листьев способствует ф ормированию  вы сокого ур ож а я  
только  при одновременном создании посевов с оптимальной пло
щ адью  листьев. Э тот принцип  неоднократно вы сказывался Н ичи - 
поровичем [134— 144] и количественно доказан наш им и числен
ны м и экспериментами. Косвенным подтверждением сказанного 
с л у ж и т  и экспериментальная работа [300], в которой не обнару
ж ено  тесной корреляции м еж ду интенсивностью  фотосинтеза л и 
стьев лю церны  и урож аем , а отмечена значительная корреляция 
ур о ж а я  с интенсивностью  фотосинтеза целого растения.

П о  расчетам, к  повы ш ению  ур о ж а я  ведет и уменьш ение интен
сивности ды хания, рассчитанной на единицу У П П  —  о2. П р и  сни
ж е ни и  о2 с 11 до 5,5 м г С О 2/  ( г  ■ ч ) у р о ж а й  сорта Д омен будет 
составлять 64 ц /га  (вариант 3, табл. 18). С ниж ение с 2 м ож ет быть 
осущ ествлено в будущ ем совместными усилиям и физиологов рас
тений и селекционеров. В  этом отнош ении перспективны  попы тки 
создания растений со сниж енны м  уровнем ды хания путем гибрид и
зации растений с Сз- и С4-циклом  ф иксации СОг [273].

О дна из возможностей повысить ф отосинтетическую  активность 
листьев растений заклю чается в повыш ении относительной доли 
удельного содерж ания азота в листьях (У С А ) (гл . I I ,  § 5 .3 ). У С А  
свойственна генотипу и ее повышение считается осущ ествимым 
[362]. О днако удастся ли  при этом соблю сти условие относитель
ного повыш ения доли У С А  в листе, т. е. возм ожно ли  повышение 
У С А  без пропорционального увеличения массы остальной субстра- 
ции в листьях, часть которой вступает в реакции с азотом? В оз
м ож но ли  при увеличении У С А  избегать пропорционального уве
личения интенсивности ды хания? П овы ш ение У С А  дает полож и
тельный эффект, вероятно, только  при слабой зависимости 
интенсивности ды хания от У С А  листьев.

И нтересная попы тка вы яснить влияние У С А  в листьях риса 
на газообмен посева сделана японскими исследователями методом
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математического моделирования [362]. Был поставлен вопрос, ка
кие условия обеспечивают лучшее использование на газообмен 
определенного количества азота, доступного растениям: большая 
площадь листьев с небольшим содержанием азота в листьях или 
небольшая площадь листьев с высоким содержанием азота?

Получен ряд любопытных результатов: 1) если количество до
ступного листьям азота Mn большое (Mn 7 г/(м2-листьев)), то 
листья с высокой УСА m-s ^  17 мг/дм2 обеспечивают более высо
кий газообмен посева, чем листья с низкой УСА; 2) если содер
жание доступного листьям азота Mn <  6 г/(м2-листьев), то более 
эффективными являются листья д.
с низкой УСА (/пн ^  11,5мг/дм2); J ______ _
3) количество доступного азота, ' Г /  " ~
обеспечивающее оптимальный га- ^  /

Рис. 68. Измененные функции роста ’ , 
ячменя [218].
А • —  ф ункции роста /-то го  органа, В^ —  
ф ункций, характеризую щ ая перераспреде- О 
ление ассим илятов по органам, / = / — л и 
стья, j= 2  —  стебли, /= 3  —  корни, —  ре
продуктивны е о р г а н ы , /» / ' ,  4' —  кривы е О

зообмен посева, зависит от выращиваемого сорта; 4) преимуще
ство высоких значений Мn и т-̂  рельефно проявляется при вер
тикальной ориентации листьев и высокой интенсивности падающей 
ФАР; 5) в посевах, где ориентация листьев близка к горизонталь
ной, преимущество высоких значений УСА листьев проявляется 
уже при более низких значениях количества доступного азота 
(Mn =  3 -г- 4 г/м2) ; 6) в посевах с низким уровнем минерального 
питания, т. е. при малых значениях М n  (1 -г- 2 г/(м2- листьев)) го
ризонтальные листья с низкой УСА обеспечивают наивысшую ин
тенсивность газообмена посева; 7) на бедных почвах (Mn <  
•< 1 г/(м2-листьев)) наивысший газообмен обеспечивается гори
зонтальным монослоем листьев с низкой УСА.

На основании этих результатов можно заключить, что целью 
селекции, ориентированной на высокий агрофон, должно стать 
разведение сортов с высокой УСА и вертикальной ориентацией 
листьев.

Нами сделана попытка выяснить чувствительность урожая яч
меня к изменению функций роста. На основании математической 
модели проведен ряд численных экспериментов с использованием 
ЭВМ [218]. Оказывается, что принципиальная возможность избе
гать чрезмерного роста листовой поверхности посева заключается 
в изменении функций роста таким образом, чтобы наряду с по
вышением функции роста колосьев были снижены функции роста 
стеблей и листьев (рис. 68).

-,10*10~3
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Расчеты показали (рис. 69), что в результате снижения функ
ции роста листьев площадь листовой поверхности посева не бу
дет заметно превышать оптимальную даже при двухкратном по
вышении фотосинтетической активности листьев (вариант 9, 
табл. 18).

В средних для Эстонии условиях облачности (<р =  58° с. ш.) 
расчетный урожай достигает 89 ц/га, что в два раза превышает 
урожай сорта Домен.

Однако представляется, что двухкратное повышение фотосинте
тической активности листьев — трудно осуществимая задача. Бо
лее реально одновременное изменение нескольких параметров

и!га L

Рис. 69. Зависимость урожая зерна (а) 9 ^макс (1) (2)
посева ячменя (б)  от интенсивности фотосинтеза при световом 
насыщении и УПП листьев. Широта 58° с., облачность 6 баллов. 
01=220, а2=11 м г С О г Д г -ч ) ,  а = 330.

в нужном направлении, но не в столь широких пределах (вариант 
11, табл. 18). Тогда урожай ячменя с измененными функциями ро
ста листьев и стеблей составит 115 н/га, КПД — 4,8% и /С хоз =  
=  0,68.

Сравнение кривых роста сухой фитомассы отдельных органов 
предполагаемого сорта ячменя с соответствующим ростом фито
массы в посеве сорта Домен обнаруживает значительные разли
чия этих сортов (рис. 70). Прежде всего посев, в котором функ
ции роста изменены и фотосинтетическая активность повышена, 
отмечается быстрым темпом роста листовой поверхности. Бла
годаря этому быстро формируется оптимальная площадь листьев. 
Оптимальные функции роста колосьев обеспечивают интенсивное 
использование ассимилятов для формирования урожая. Посев та
кого типа отвечает требованиям, предъявляемым теорией высокой 
продуктивности к полноценным посевам.

Является ли урожай 115 ц/га верхним пределом для ячменя? 
По всей вероятности, если удастся развести сорт с видоизменен
ными функциями роста и если при этом не пострадают остальные
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нужные свойства ячменя, то можно рассчитывать на урожай еще 
на 20—30% выше. Основание для такого предположения дает об
стоятельство, что в наших расчетах не учтен фотосинтез стеблей 
и самих колосьев, который может составлять 30% фотосинтетиче
ского потенциала растений [89, 198, 245]. Не учтена также воз
можность адаптации листьев разных ярусов к режиму ФАР [216, 
241].

Если будут учтены указанные обстоятельства, то теоретически 
урожай ячменя может достигать 130—140 ц/га при КПД =  5 
-=-6%, а в исключительных 
случаях при постоянно ясной 
погоде — от 170 до 200 ц/га 
[349]. Нам кажется, что оцени
вать верхний предел урожая 
ячменя равным 130—140 ц/га 
не слишком оптимистично, 
имея в виду, что урожаи яч
меня до 100 ц/га уже получе
ны в полевых опытах 
[323].

Рис. 70. Кривые роста сухой фито
массы разных органов растений яч
меня и относительной площади ли
стьев в течение вегетационного 
периода на широте 58° с. (всходы 
появились 1 июня, облачность 6 бал
лов).
а  —  сорт Домен, б  —  ячмень с изменен
ны м и ф ункциям и роста при O i= I60 , С2=
= 8  м г С 0 2/ ( г - ч ) ,  а=495, 11=0,05 кал/(см2Х  
Х м и н ), t  —  листья, 2 —  стебли, 3 —  корни,
4 —  колосья, 5 —  общ ая сухая  фитомасса,
6 —  относительная площ адь листьев посева.

Следует иметь в виду, что ячмень с повышенной фотосинтети
ческой активностью листьев и измененными функциями роста, 
в частности с редуцированными функциями роста листьев, может 
дать высокий урожай только на высоком агрофоне. При обычной 
для ячменя фотосинтетической активности листьев ячмень со сни
женными функциями роста листьев развивает листовую поверх
ность ниже оптимальной, газообмен его ниже возможного и в це
лом посев не исчерпывает потенциальных возможностей.

Резюмируя, можно отметить:
1. Повышение только УПП листьев не приведет к увеличе

нию урожая зерна ячменя. 2. Повышение фотосинтетической ак
тивности листьев при неизменных УПП и функции роста ли
стьев не приведет к увеличению урожая зерна ячменя. Оно дает
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положительный результат только в том случае, если одновременно 
будет повышена УПП или снижены функции роста листьев.

3. Имеется принципиальная возможность повысить фотосинте- 
тическую активность листьев путем разведения сортов с повышен
ным содержанием азота в листьях.

4. Изменение любых параметров растений может привести к по
вышению урожая только в том случае, если будут сохранены оп
тимальные размеры листовой поверхности в посеве.

5. Особенно чувствительным является урожай зерна к харак
теру функций роста растений.

6. Согласно прогнозу, путем., улучшения параметров растений 
(при оптимальных режимах воды, температуры и минерального 
питания) можно добиться урожая ячменя 130— 140 ц/га.



ЗАКЛЮЧЕНИЕ

До настоящего времени в земледелии наибольшее повышение уро
ж ая достигнуто благодаря улучшению условий минерального 
питания и водного режима растений. ФАР на фоне этих часто ли
митирующих факторов не выделяется как первостепенный. В бу
дущем научные принципы земледелия, по всей вероятности, кар
динально изменятся. Улучшение земель, оптимизация водного ре
жима и условий минерального питания выдвигают на первый план 
при программировании урожаев дальнейшую разработку методов 
по обеспечению лучшего использования ФАР посевами, методов 
оптимизации агротехники, радиационного режима и фотосинтети
ческой деятельности растений. Выделение чистого влияния солнеч
ной радиации путем математического моделирования, путем чис
ленных экспериментов показывает, что роль радиации является 
более важной и многосторонней, чем это обычно считается в агро
метеорологии, агрономии и экологии растений. Однако ни в коем 
случае нельзя абсолютизировать значение этого важного фактора. 
Без человеческого труда энергия солнечной радиации осталась бы 
практически не использованной культурными растениями, не пре
вращенной в урожай. Ведь культурные растения не могут расти 
без предварительного улучшения и подготовки земель. Интересно 
отметить, что прилагаемая человеком энергия гораздо меньше 
энергии, поступающей к посевам от Солнца. Но солнечная радиа
ция превращается в урожай благодаря тому, что прилагаемая че
ловеком энергия управляется человеческим разумом, используется 
целенаправленно, с учетом многовекового опыта и результатов на
учной работы. Но тем не менее удивляет высокий К П Д  естест
венных фитоценозов, который является результатом естественного 
совершенствования их структур и функций в направлении, обес
печивающем максимальную продуктивность в соответствии с ус
ловиями среды.

В настоящей монографии применялась концепция максималь
ной продуктивности, которая позволила выяснить и объяснить ряд 
закономерностей в функционировании растений и естественных 
фитоценозов. Дальнейшее изучение принципов использования ФАР 
естественными фитоценозами и применение их для усовершенст
вования посевов культурных растений — это один из ключей к по
вышению урожая. Например, применение концепции максимальной 
продуктивности позволило выяснить и прогнозировать некоторые 
возможности повышения продуктивности и урожая посевов сель
скохозяйственных культур. При этом результаты, приведенные 
в настоящей монографии, показывают, что улучшение признаков 
отдельных растений еще не гарантирует повышение урожая посева
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в целом. Новый сорт с измененными показателями фотосинтетиче
ской деятельности (интенсивность фотосинтеза и дыхания, УПП, 
УСА, И РП, функции роста и т. д.) может дать более высокий уро
жай только в том случае, если удастся создать высокопродуктив
ный посев. Высокопродуктивным ж е является только такой посев, 
в котором имеются все условия для активной фотосинтетической 
деятельности и оптимального роста. Из условий высокой продук
тивности посевов на первый план можно выдвинуть следующие:
1) оптимальные показатели площади листьев в посевах и ориен
тации листьев, обеспечивающие оптимальный режим ФАР и оп
тимальную фотосинтетическую деятельность посева в целом;
2) максимальное использование адаптивных возможностей расте
ний для обеспечения высокого газообмена и КП Д посева; 3) опти
мальное сочетание адаптивных признаков (фотосинтетическая ак
тивность листьев, экономичность дыхания, УПП, УСА, И РП ) и 
геометрической структуры (площадь и ориентация листьев), т. е. 
гармоничное сочетание геометрической и адаптивной структуры.

Создание таких посевов требует правильного комплекса агро
технических мер, обоснованного выбора сортов, норм и способа 
высева, системы удобрения и т. д.

Приведенные принципиальные возможности повышения продук
тивности посевов уже начинают внедрять в практику растение
водства. Они леж ат в основе программирования урожаев. Однако 
для программирования урожая необходимо определить и учесть 
показатели отдельных культур и сортов в соответствии с особен
ностями климатических условий. К сожалению, к  настоящему вре
мени показатели фотосинтетической деятельности многих сельско
хозяйственных культур и сортов еще не достаточно изучены. 
Поэтому в настоящее время весьма актуальным является исследова
ние динамики формирования урожая растений путем анализа ди
намики разнообразных процессов в растениях, зависящих от аг
рометеорологических условий. Изучение этих вопросов в ближай
шее десятилетие предполагает кооперирование агрометеорологов, 
агрономов и физиологов растений, а такж е физиков и математиков, 
занимающихся теорией и практикой увеличения пищевых ресурсов.
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