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Наиболее важными среди внешних факторов, вли-
яющих на процессы фотосинтеза и фотодыхания, яв-
ляются температура, фотосинтетически активная ра-
диация, водный режим, режим минерального питания 
растения, а также содержание в окружающем про-
странстве углекислого газа и кислорода. В последние 
десятилетия наблюдается рост концентрации углекис-
лого газа в атмосфере и изменение теплового режи-
ма в масштабах планеты. В связи с этим актуальной 
является задача прогнозирования изменения интен-
сивности фотосинтеза растений, обусловленного из-
менением концентрации атмосферного углекислого 
газа и температуры. Соответствующие математиче-
ские модели могут служить основой для прогноза по-
следствий глобального изменения климата. Объектом 
анализа послужила модель фотосинтеза и фотодыха-
ния С3-растений Журавлевой, учитывающая основ-
ные лимитирующие факторы. Особенность модели 
заключается в зависимости интенсивности фотосин-
теза от отношения  атмосферных концентраций угле-
кислый газ/кислород. Нами проведено исследование 
поведения моделируемых растений в различных ус-
ловиях по содержанию углекислого газа и кислорода 
в атмосфере, в том числе критических.

Ключевые слова: моделирование, фотосинтез, фотоды-
хание, углекислый газ, С3-растение.

Among external factors affecting the processes 
of photosynthesis and photorespiration, the most 
important are temperature, photosynthetically active 
radiation, water regime, the regime of mineral nutrition 
of the plant, and the content of carbon dioxide and 
oxygen in the surrounding space. In recent decades, there 
has been an increase of carbon dioxide concentration 
in the atmosphere and a change in the thermal regime 
at the scale of the planet.

Considering this, the problem of predicting changes 
in the intensity of plant photosynthesis due to changes 
of atmospheric carbon dioxide concentration and 
temperature is topical. Appropriate mathematical models 
can serve as a basis for predicting the consequences 
of global climate change. The object of analysis is 
the model of photosynthesis and photorespiration of C3 
plants (by Zhuravleva) that takes into account the main 
limiting factors. The peculiarity of the model lies 
in the dependence of photosynthesis intensity on the ratio 
of atmospheric concentrations: carbon dioxide / oxygen. 
In this paper, a study of simulated plants behavior under 
different carbon dioxide and oxygen concentrations 
in the atmosphere, including critical ones, has been 
conducted.

Key words: modeling, photosynthesis, photorespiration, 
carbon dioxide, C3-plant.
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Одной из наиболее острых проблем современно-
сти является сохранение озонового слоя, который об-
разовался в атмосфере сотни миллионов лет назад 
за счет накопления кислорода, выделяемого при фото-
синтезе. Благодаря наличию озонового слоя (т.е. фото-
синтетической деятельности растений) стало возмож-
ным существование высокоразвитых форм жизни [1].

Углекислый газ атмосферы (СО2) является источ-
ником углерода для фотосинтеза. Подавляющее боль-
шинство известных видов растений относят к типам 

С3 и С4, которые различаются механизмом фиксации 
углерода (причем к первым относят большую часть 
известных видов растений). Повышение концентра-
ции СО2 по сравнению с естественным (до опреде-
ленной величины) вызывает прямо пропорциональ-
ное возрастание интенсивности фотосинтеза, затем 
процесс фотосинтеза выходит на плато: при концен-
трации СО2 около 400 ppm для С4-типа растений и бо-
лее 1000 ppm для С3-типа [2]. 



105

О моделировании фотосинтеза растений...

На интенсивность фотосинтеза растений оказыва-
ют значительное влияние также световой, тепловой, 
водный и режим минерального питания [3, 4].

Из обзора, проведенного П. В. Акатовым, следует, 
что «прогнозируемый и уже наблюдаемый рост кон-
центрации углекислого газа в атмосфере может оказы-
вать влияние на растительный покров не только косвен-
но, изменяя климат, но и непосредственно воздействуя 
на скорость роста, размер и биомассу растений,  био-
химический состав их тканей» [2]. В результате все это 
должно отразиться на состоянии окружающей среды 
и хозяйственной деятельности человека.

Итак, актуальной является задача прогнозирования 
изменения интенсивности фотосинтеза, связанного 
с изменением концентрации атмосферного углекисло-
го газа и температуры. Соответствующие комплекс-
ные модели продуктивности растений [5, 6] могут 
служить основой для прогноза последствий глобаль-
ного изменения климата. Де Вит определил цель соз-
дания таких моделей «в связывании отдельных ярусов 
биологической иерархии в виде математических вы-
ражений ... Если полученная математическая модель 
обладает теми же свойствами, что и природный объ-
ект, то мы можем предположить, что взаимосвязи эле-
ментов нижнего уровня нами правильно поняты» [7].

Множество математических моделей фотосинтеза 
листовой поверхности, разработанных к настоящему 
времени, включает как одно- и двухфакторные эмпи-
рические зависимости, так и сложные полуэмпири-
ческие модели, в разной степени учитывающие раз-
личные факторы [7–16]. Подавляющее большинство 
моделей адекватно отражают влияние фотосинтетиче-
ски активной радиации (ФАР) на интенсивность фото-
синтеза. Однако при этом влияние некоторых факто-
ров либо вообще не учитывается (связь фотосинтеза 

с минеральным питанием и атмосферным содержани-
ем кислорода отражена в небольшом количестве мо-
делей), либо учитывается косвенно (в полуэмпири-
ческих моделях водный режим влияет на фотосинтез 
через устьичное сопротивление) [11, 14].

Влияние температуры в квазистатической модели 
Полуэктова, в модели Журавлевой и ряде других мо-
делей учтено через функцию стресса. Основным па-
раметром этих моделей является интенсивность реак-
ции карбоксилирования при насыщающих значениях 
СО2 и ФАР, которая определяется выражением [11, 16]

                         ФМ = Ф0F1str(t),

     (1)

где Т — температура листовой поверхности; Ф0 — мак-
симальная интенсивность при благоприятных условиях 
(параметры функции приведены для яровой пшеницы 
[11]). При температурном стрессе данная зависимость 
дает стремление параметра ФМ к нулю (одинаковая ре-
акция на высокотемпературный и низкотемператур-
ный стресс) и, как следствие, приводит к стремлению 
к нулю интенсивности фотосинтеза, что хорошо согла-
совано с экспериментальными данными.

Объектом дальнейшего анализа послужила модель 
фотосинтеза и фотодыхания С3-растений, учитываю-
щая основные факторы и дающая удовлетворительные 
результаты при пересчете на суточный прирост био-
массы растений [14–16]. В работах В.В. Журавлевой 
найдено приближенное решение следующего вида:
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Коэффициенты A, B, C задаются выражениями
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где S = (1,6rst + re)/r0  — безразмерная переменная, учи-
тывающая комбинацию сопротивлений проникновению 
углекислого газа в полость листа (устьичное и сопротив-
ление прилистного слоя воздуха); cd  — коэффициент тем-
нового дыхания. Относительные безразмерные величины
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определяются через Oa и Ca, которые обозначают кон-
центрации СО2 и О2 в атмосфере. Влияние на фото-

синтез поглощенной листом фотосинтетически актив-
ной радиации QPhAR отражено через функцию
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В итоге мгновенные интенсивности процессов фо-
тосинтеза и фотодыхания С3-растений можно опреде-
лить по формулам
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Особенность рассматриваемой модели заклю-
чается в зависимости интенсивности фотосинтеза 
от соотношения  атмосферных концентраций СО2/О2. 
Проведем исследование поведения моделируемых 
растений в различных условиях по содержанию угле-

кислого газа и кислорода в атмосфере, в том числе 
критических.

Влияние на фотосинтез концентрации углекисло-
го газа в модели отражено через два параметра ФМС 
и aCO . Заметим, что при снижении до нуля концен-
трации СО2 значения величин  и aCO  неограниченно 
возрастают, а определение решения по формулам (2)–
(3) становится невозможным. Предложение: вместо 
уравнения AX2-BX + C = 0 рассмотреть аналогичное 
уравнение , коэффициенты которого
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В этом случае можно заметить следующие осо-
бенности решения.

При стремлении к нулю концентрации углекисло-
го газа либо кислорода коэффициенты A/B и C/B огра-
ничены и существует ненулевое решение соответству-
ющего уравнения. Как следствие, из уравнений (5) 
получим ненулевые интенсивности фотосинтеза и фо-
тодыхания. Этот результат объясняется так: при отсут-
ствии кислорода в воздухе фотодыхание идет за счет 
кислорода, выделяемого при фотосинтезе, и наоборот.

При неограниченном увеличении Ca: A/B → 0 
и C/B → 6p1, отсюда следует, что X = 6p1 = Xmax и RL = 
0. Это означает максимизацию интенсивности фото-
синтеза и полное подавление фотодыхания.

При неограниченном увеличении Oa: A/B → 0 
и C/B → 0, отсюда следует, что X = 0 и RL = RLmax. Это 
означает максимизацию интенсивности фотодыха-
ния, но при этом фотосинтез идет на минимальной 
интенсивности.

Проведем сравнение с другими моделями. 
Простейшие однофакторные модели не учитыва-
ют влияния на фотосинтез концентраций СО2 и О2. 
В двухфакторных моделях при снижении концен-
трации углекислого газа интенсивность фотосинтеза 
стремится к нулю. В том случае, если концентрация 

СО2 бесконечно увеличивается, фотосинтез протека-
ет согласно формуле, зависящей от ФАР.

В модели Farquhar [12] при снижении до нуля кон-
центрации СО2 либо при неограниченном возрастании 
концентрации О2 есть только фотодыхание, интенсив-
ность фотосинтеза равна нулю. И, наоборот, при сниже-
нии до нуля концентрации О2 либо при неограниченном 
возрастании концентрации СО2 есть только фотосинтез, 
интенсивность фотодыхания равна нулю.

В модели Полуэктова [11] реакция интенсивно-
сти фотосинтеза на изменение концентрации СО2 
также не противоречит закономерностям, наблюдае-
мым в экспериментах, но в этой модели нет зависимо-
сти интенсивности фотосинтеза от концентрации О2.

Заключение. Модель фотосинтеза Журавлевой 
наилучшим образом отражает закономерности в по-
ведении моделируемых растений при стрессовых ус-
ловиях по концентрациям СО2 и О2. Довольно близка 
к этому и модель Farquhar. В дальнейшем предпола-
гается исследовать поведение моделей фотосинте-
за при комбинации стрессовых условий по темпера-
туре и концентрациям СО2 и О2 и провести расчет 
прироста биомассы растений для различных стрес-
совых условий с использованием указанных моделей 
фотосинтеза.

;
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