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ВВЕДЕНИЕ 

Агрономическая физика (агрофизика) – наука, изучающая 
физические, физико-химические и биофизические процессы в системе 
«почва – растение – деятельный слой атмосферы», основные законо-
мерности продукционного процесса, разрабатывающая научные осно-
вы, методы, технические, математические средства и агроприемы ра-
ционального использования природных ресурсов, повышения эффек-
тивности и устойчивости агроэкосистем, земледелия и растениевод-
ства в полевых и регулируемых условиях.  

Продукционный процесс растений – это совокупность взаимо-
связанных процессов, происходящих в растении, основные из кото-
рых ‒ фотосинтез, дыхание, рост, формирующих урожай растений. 
Продукционный процесс зависит от факторов внешней среды и спо-
собен сам трансформировать средообразующие факторы через изме-
нение газообмена, транспирацию, архитектуру посевов. 

Из этих определений следует, что продукционный процесс 
весьма разнообразен, включает, кроме трех основных (фотосинтез, 
дыхание, рост), еще и многие процессы в растениях, которые зависят 
от факторов внешней среды. Эти факторы растения способны сами 
видоизменять, трансформировать в некоторых пределах. Хорошо из-
вестно, как растения благодаря строению листьев и их расположению 
(архитектура посевов, движение листьев за Солнцем) способны до-
стичь максимального потребления света. Другим примером может 
служить способность растений формировать сомкнутые покровы, в 
которых устанавливается определенный, отличный от условий над 
растительным покровом микроклимат: в посеве и около него  другая 
влажность, температура, скорость ветра, и соответственно, иные 
транспирация, дыхание и многие другие взаимосвязанные процессы.  

Несмотря на многообразие факторов, определяющих продукци-
онный процесс, несмотря на многочисленные приспособительные ре-
акции растений, их разнообразие, в агрофизике выделяют несколько 
общих законов продукционного процесса. Этих законов немного, 
можно выделить пять основных. Некоторые из них совершенно оче-
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видны и понятны на обыденном уровне. Другие требуют более по-
дробного рассмотрения, которое будет сделано в данном курсе. Сей-
час просто перечислим их и кратко прокомментируем: 

1. Закон незаменимости основных факторов жизни. Этот закон 
утверждает, что ни один из факторов развития растений не может 
быть полностью заменен каким-либо другим. Ведь нельзя же заме-
нить для растения тепло – влагой, влагу – светом и пр. Все эти факто-
ры (свет, тепло, влага) необходимы растениям. В отсутствии хотя бы 
одного из них оно погибнет. Эти факторы ‒ свет, тепло, влага ‒ фак-
торы космические, их ничем нельзя заменить, они – основные, все 
определяющие факторы. Из этого закона следует очень важный вы-
вод, на который иногда указывают как на самостоятельный закон ‒
столь важно его значение. Это закон «физиологических часов». Для 
растений один из основных регулирующих факторов ‒ фотоперио-
дичность, регулярность светового режима в каждой природной зоне. 
Именно длина дня и ночи является для большинства растений регуля-
тором для наступления определенных стадий развития. Например, 
«запуск» подготовки деревьев к зиме, заключающийся в том, что они 
сбрасывают листья, замедляют многие физиологические процессы, 
происходит именно при определенной длине дня. Для растения длина 
дня – неумолимый космический фактор, на который оно всегда, вне 
зависимости от складывающихся в этот год метеоусловий, может 
опираться. 

2. Закон неравноценности и компенсирующего воздействия 
факторов среды.  Действительно, основные факторы, такие как теп-
ло, свет, воду, заменить ничем нельзя. А вот их действие как-то изме-
нить могут другие факторы. Например, облачность, туман могут 
ослабить недостаток влаги. А ветер ослабляет неблагоприятное дей-
ствие заморозков. Главное же отличие этого закона от закона незаме-
нимости основных факторов жизни в том, что последний действует 
всегда, на протяжении всей жизни растений, а 2-й – в отдельные пе-
риоды жизни растений, снижая неблагоприятное или увеличивая бла-
гоприятное воздействие основных факторов жизни. 

3. Закон минимума. Этот закон часто трактуется как закон Ли-
биха в отношении питательных элементов для растений, и его неред-
ко представляют в виде бочки с досками разной длины. Самая низкая 
дощечка определяет урожай. Мы будем трактовать этот закон более 
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обще: интенсивность продукционного процесса определяется дей-
ствием того физического фактора среды, который наиболее удален по 
значениям от своего оптимума. При такой трактовке из этого закона 
есть два следствия: 1) рост интенсивности процесса будет опреде-
ляться скоростью прироста фактора, наиболее удаленного от оптиму-
ма, и 2) следует учитывать «компенсирующее» действие других, 
находящихся не в оптимальных условиях, факторов.  

4. Закон оптимума. Этот закон гласит, что наивысшей скорости 
продукционного процесса можно добиться в том случае, если все 
факторы достигли своего оптимума. Иначе говоря, максимальный 
урожай может быть получен только при оптимизации всех основных 
факторов жизни. Этот закон тоже может рассматриваться как след-
ствие 1-го закона о незаменимости факторов внешней среды. Однако 
именно этот закон является руководящим для достижения макси-
мальной продуктивности за счет оптимизации действия разнообраз-
ных факторов. 

5. Закон «критических периодов». Этот закон указывает на то, 
что в жизни растения имеются периоды, в течение которых растение 
наиболее чувствительно к недостатку того или иного фактора. 
Например, для многих зерновых культур критическим периодом в от-
ношении к почвенной влаге считается период от выхода в трубку до 
колошения. Если в эту фазу развития растений возникает недостаток 
влаги в почве, то потери будут наибольшими, иногда – критическими. 
А фазы от цветения до восковой спелости являются критическими в 
отношении тепла. 

Эти законы агрофизики, законы, связывающие физические фак-
торы среды и продукционный процесс, являются весьма общими, их 
можно приложить к разнообразным ситуациям. Хотя в каждом кон-
кретном случае следует учитывать региональные особенности как 
внешних для растения факторов (почвенные, метеорологические и 
погодные условия и пр.), так и особенности самих растений. 
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Глава 1 

ФОТОСИНТЕЗ И ДЫХАНИЕ РАСТЕНИЙ 

1.1. Фотосинтез 

Фотосинтез – процесс превращения солнечной энергии в химиче-
скую, которая накапливается растениями в виде питательных органи-
ческих веществ. Итоговым уравнением фотосинтеза является следу-
ющее: 

212622 O6OHCOH6CO6 +→+ hυ , 

где hυ ‒ лучистая энергия Солнца (кванты света). 
Это уравнение отражает лишь суммарный процесс фотосинтеза – 

превращения зелеными растениями лучистой энергии Солнца в энер-
гию химических связей органических веществ в результате цепи 
окислительно-восстановительных реакций с участием хлорофилла 
(или пигментов пластид), ряда ферментов, формирующих основной 
универсальный «аккумулятор» энергии – нуклеотид АТФ (аденозин-
трифосфорную кислоту, или аденозинтрифосфат). Основные принци-
пиальные моменты, важные для понимания влияния физических фак-
торов на фотосинтез, можно изобразить в виде следующей схемы 
(рис. 1). 

 
Рис. 1. Схема световой и темновой стадий фотосинтеза. Цикл Калвина 
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Квант света (преимущественно из красного и сине-фиолетового 
участков спектра) поглощается  хлорофиллом. Эта уникальная моле-
кула при этом возбуждается, электрон с ее орбиты срывается и начи-
нает участвовать в последовательных реакциях. Прежде всего проис-
ходит реакция фотосинтетического фотолиза воды. В результате этой 
реакции с участием ферментов образуется протон (Н+), свободный 
кислород и вода из группы ОН-. Итак, первый материальный итог фо-
тосинтеза – образование и выделение кислорода. Между тем образо-
вавшийся протон присоединяется к коферменту НАДФ, формируя 
первый аккумулятор химической энергии – молекулу НАДФ · Н. Од-
нако основным универсальным аккумулятором энергии служит моле-
кула АТФ, образующаяся в результате реакции фосфорилирования ‒ 
присоединения неорганического фосфата к АДФ (аденозиндифосфа-
та). В результате, как видно из рис. 1, образуются две энергетически 
«ресурсные» молекулы – АТФ и НАДФ · Н, которые способны давать 
энергию для формирования сложных органических веществ из угле-
кислоты воздуха. Это второй важнейший итог фотосинтеза – образо-
вание молекул АТФ и НАДФ · Н, являющихся аккумуляторами энер-
гии. И эти два важнейших результата фотосинтеза происходят на так 
называемой световой фазе фотосинтеза, которая протекает при обяза-
тельном участии лучистой энергии ‒ квантов света, поглощаемых 
хлорофиллом. Это общая схема протекания первого, с участием лучи-
стой энергии, этапа фотосинтеза, причем протекающего по цикличе-
ской схеме, или фотосинтеза I (ФI). 

Световая фаза фотосинтеза может протекать и нециклически (на 
рис. 1 – Ф2). В этом случае на этой фазе уже участвуют два типа хло-
рофилла – хлорофилл а и b. Итогом Ф2 также является образование 
энергетических аккумуляторов, молекул НАДФ · Н и АТФ, выделение 
свободного кислорода при фотолизе воды. Однако протекание этого 
процесса невозможно без участия минеральных ионов марганца, хло-
ра, кальция. А некоторые запасы пластохинонов являются связующим 
звеном работы хлорофиллов а и b. Роль пластохинонов заключается в 
передаче электронов в сложных физико-химических реакциях свето-
вой фазы фотосинтеза. Нередко указывают, что второй путь фотосин-
тенза (Ф2) является эволюционно более молодым. 

Таким образом, на первой стадии фотосинтеза – световой ‒ за 
счет движения электронов идет постепенный и плавный процесс 
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формирования энергетически емких молекул АТФ и НАДФ · Н и обра-
зования газообразного кислорода. 

На второй стадии фотосинтеза – темновой – происходит синтез 
сложных органических веществ (углеводов, белков и др.) из фосфор-
глицериновой кислоты, минеральных веществ, поступающих из поч-
вы и СО2 атмосферы, – так называемый карбоновый цикл Калвина 
(см. рис. 1). Энергия для этого белкового синтеза – это энергия, запа-
сенная в молекулах АТФ и НАДФ · Н, образовавшихся на световой 
стадии, которые способствуют восстановлению СО2 до углевода. 
Подсчитано, что для такого рода восстановления необходимы 3 моле-
кулы АТФ и 2 молекулы  НАДФ · Н. Цикл Калвина, в котором обра-
зуются первые трехуглеродные продукты (фосфорглицериновая кис-
лота и др.), в приведенном примере свойственен не всем, а только 
группе растений ‒ так называемым С3-растениям (вполне понятно, 
что название С3-растения связано с трехуглеродными компонентами 
цикла Калвина). В эту группу входит большинство сельскохозяй-
ственных растений: пшеница, подсолнечник, картофель и др. Однако 
в некоторых травянистых растениях (например, кукурузе, просо, сор-
го, сахарном тростнике) в качестве первых продуктов образуются че-
тырехуглеродные соединения. Вполне понятно, что эти растения 
формируют группу С4-растений. Их нередко называют растениями с 
«кооперативным фотосинтезом», подчеркивая итог этого способа фо-
тосинтеза в виде формирования С4-кислот (малат, аспарат). Но есть и 
еще одна группа растений, у которых устьица в темноте открыты и 
идет темновая фиксация СО2, результатом которой является образо-
вание яблочной кислоты, а затем, уже на световой стадии, углеводов. 
Эти растения называют САМ-растения. Для нас важно, что продук-
ционный процесс у этих трех групп различен; различны и суточная 
продуктивность фотосинтеза, и транспирационный коэффициент: су-
точная продуктивность для С3-, С4- и САМ-растений составляет 70 ‒ 
100, 150 ‒ 200 и 30 ‒ 50 мг СО2/(дм

2·сут), а транспирационный коэф-
фициент ‒ 400 ‒ 500, 200 ‒ 400 и 100 г Н2О/г сухой биомассы. Полу-
чается, что С4-растения обладают наилучшими показателями фото-
синтеза и экономичным водным питанием, особенно при высоких (30 ‒ 
40 °С) температурах. 

Важным результатом темновой стадии фотосинтеза является по-
глощение из атмосферы СО2, а итогом – образование сложных орга-
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нических веществ-ассимилянтов, формирующих основные запасы, 
участвующих в процессах дыхания,  увеличения биомассы и форми-
рования генеративных и других органов. Не менее важно то, что этот 
этап фотосинтеза – цепь термохимических реакций, интенсивность 
которых будет зависеть от температуры внешней среды. Поэтому вы-
деляются как минимум три основных физических фактора ‒ темпера-
тура, свет и концентрация СО2 в межклеточниках листьев, определя-
ющие этот важнейший процесс в растениях. Учитывая, что для фото-
синтеза необходима и вода, роль влагообеспеченности растений в 
процессе также важна. 

Следует подчеркнуть, что не только физические факторы опре-
деляют интенсивность фотосинтеза. Например, фотосинтез будет  за-
висеть от концентрации хлорофилла: чем она выше, тем больше про-
порция поглощенного света по отношению ко всему поступившему. 
Однако эта зависимость далеко не линейна. Для каждой длины волны 
фотосинтетически активных лучей λ соотношение интенсивности по-
глощения этих лучей аλ и концентрации пигмента с имеет следующий 
вид: 

),exp(1 clka λλλ −=  

где kλ  ‒ константа; а lλ ‒ длина оптического пути для световой энер-
гии в растении, причем не обязательно в листе растения. Нередко этот 
путь проходит по всему стеблю растения, а фотосинтез происходит в 
прикорневой части. Кроме того, приведенное уравнение справедливо 
для гомогенных систем, например для экстракта хлорофилла, получа-
емого при обработке раствором ацетона. Лист же растения ‒ чрезвы-
чайно гетерогенная система, которая способствует более активному 
поглощению света. 

 
1.2. Влияние физических факторов на интенсивность фотосинтеза 

1.2.1. Влияние интенсивности и спектрального состава света 

Как уже было отмечено выше, фотосинтез будет зависеть от по-
ступающей световой энергии. Вспомним, что световая энергия может 
измеряться в системе СИ в джоулях на квадратный метр в секунду 
(Дж/м2·с), в ваттах на квадратный метр (Вт/м2). Все эти размерности 
энергии можно встретить в литературе. Соотношение их: Дж/(м2·с) = 
Вт/м2. Кроме того, освещенность, которая существенно зависит от уг-
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Ф
, а
сс
и
м
и
ля
ц
и
я 
С
О

2 
, м

г/
дм

2  · 
ч 

 

10 20 30 

10 

20 

30 

ла падения световых лучей, измеряется в люксах (лк), в люменах на 
квадратный метр (лм/м2) или в канделах на квадратный метр (кд/м2).  

Если измерять фотосинтез в миллиграммах ассимилированного 
СО2 на квадратный дециметр поверхности листа в час (мг/дм2·ч), а 
интенсивность света – в ваттах на квадратный метр или сантиметр 
(Вт/см2) поверхности, то кривая зависимости фотосинтеза от интен-
сивности света будет иметь следующий вид (рис. 2). 

Рис. 2. Световая кривая фотосинтеза: зависимость фотосинтеза Ф, мг  
СО2/дм

2· ч, от интенсивности поступающей лучистой энергии, Вт/м2 
 

Такой тип кривой – возрастающая кривая с насыщением ‒ нередко 
называется кривой логарифмического типа. При малых интенсивностях 
света фотосинтез растет очень быстро. То, что фотосинтез возможен 
при очень слабом свете, было доказано еще в 1880 г. А.С. Фаминицы-
ным. А вот при повышении интенсивности света рост фотосинтеза 
снижается и достигает практически постоянных значений. Обычно 
для характеристики процессов, подчиняющихся такого рода зависи-
мостям, используют параметр, отражающий угол наклона кривой в 
нарастающей ее части. Чем выше этот параметр, тем активнее проис-
ходит нарастание процесса, что и является характеристикой процесса, 
его особенностей, в данном случае фотосинтеза. Если этот угол будет 
большим, кривая фотосинтеза круто идет вверх при слабом началь-
ном изменении света, и это означает, что растения очень активно ис-



13 

пользуют световую энергию, в особенности при малых ее значениях. 
Иногда этот параметр называют параметром светочувствительности, 
так как чем он выше, тем чувствительнее растение к небольшому уве-
лечению интенсивности света. Повышенный параметр светочувстви-
тельности характеризует группу теневыносливых растений. Кроме то-
го, важным параметром служит и количество световой энергии, при 
которой кривая выполаживается, ‒ это фотосинтез при полном обес-
печении растений световой энергией. Этот параметр  характеризует 
«мощность» фотосинтеза, который, как правило, выше у светолюби-
вых растений.  

Такой вид зависимости позволил предложить и функциональные 
зависимости фотосинтеза от физических факторов, однако не в виде 
логарифмической функции (типа y = logax), которая не совсем удачно 
описывает фазу стабилизации фотосинтеза при высокой  интенсивно-
сти радиации (фазу «насыщения» фотосинтеза). Для такого рода экс-
периментальных зависимостей чаще используют уравнение логисти-
ческого типа ‒ в данном случае связывающее интенсивность фото-
синтеза при оптимальных условиях тепло- и влагообеспеченности Ф и 
интенсивность фотосинтетически активной радиации (ФАР) IФАР: 

0

0

ФАР

ФАР

Ф bI
Ф

Ф bI
=

+ , 

где Ф0 – интенсивность фотосинтеза при полном световом насыще-
нии$ b – начальный наклон световой кривой фотосинтеза (параметр 
светочувствительности или теневыносливости). 

Можно предположить, что неодинаковый по спектральному со-
ставу свет будет также оказывать влияние на интенсивность фотосин-
теза. Ведь недаром большинство растений на нашей планете – зеле-
ные. По-видимому, это эволюционно выгодно, т.е. интенсивнее всего 
растения росли и созревали в условиях, когда преобладали другие, 
кроме желто-зеленой, части спектра, хотя эта часть спектра и не явля-
ется энергетически самой низкой. Напротив, максимальные значения 
световой энергии в суммарной радиации при безоблачном небе при-
ходятся как раз на зеленую и сине-зеленую области (рис. 3). 
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Рис. 3. Распределение световой энергии в спектре дневного 
солнечного света (по И.А. Шульгину, 1967) 

 
Однако еще в 1869 г. появилась работа К.А. Тимирязева, в кото-

рой он приводил исследования, доказывающие, что фотосинтез ин-
тенсивнее всего должен происходить в красном участке спектра. Он 
изучал фотолиз углекислоты и получил данные, указывающие, что 
наиболее фотосинтетически активная часть спектра – это красная об-
ласть видимого света. Впоследствии К.А. Тимирязев доказал, что и 
сине-фиолетовая часть спектра чрезвычайно важна для растений. По-
лучается, что именно в этих двух областях у большинства наземных 
растений фотосинтез будет протекать наиболее интенсивно. Это и до-
казывает спектральная кривая фотосинтеза, приведенная на рис. 4. 

 
Рис. 4. Спектральная кривая фотосинтеза (представленная  

по спектрам поглощения пигментов пластид) 
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Таким образом, фотосинтетически активная радиация находится 
в области 400 − 700 нм. В этой области имеются два максимума по-
глощения ‒ для лучей с длинами 620 и 440 нм.  

Естественен вопрос: почему же именно в длинноволновой 
(красно-оранжевой) и коротковолновой (сине-фиолетовой) областях 
наблюдаются максимумы? Объяснение, наверное, может быть следу-
ющим. С одной стороны, сине-фиолетовая – это одна из наиболее 
энергетически выгодных областей спектра (см. рис. 4).  

С другой стороны, красно-оранжевые лучи преобладают в спек-
тре вечернего света, при приближающемся к закату солнце. А это 
наилучшее время для работы фотосинтетического аппарата, так как 
воздух прогрет, температура окружающей растение среды высокая. 
Да и листья большинства растений расположены так, что именно ве-
черние лучи попадают на их поверхность перпендикулярно, т.е. 
наиболее эффективны. Таким образом, на интенсивность фотосинтеза 
действуют как минимум еще два фактора – температура воздуха и 
направление светового потока, что и определяет наиболее интенсив-
ный фотосинтез в красно-фиолетовой части спектра в вечернее время. 
Не следует забывать и о том, что эффективность использования ФАР 
изменяется в процессе развития растений, что доказывается динами-
кой известного нам параметра «коэффициент использования ФАР» 
(КИФАР). 

Сегодня нередко появляются работы, связанные с исследовани-
ем влияния ультрафиолетовой части солнечной радиации на фотосин-
тез. В большинстве этих работ приводятся факты, указывающие, что 
радиация этой части спектра снижает фотосинтез. Подчеркивается, 
что ультрафиолет снижает транспорт электронов в циклах фотосинте-
за, ингибирует фотохимические реакции на предварительных стадиях 
фотосинтеза и др., т.е. снижает фотосинтетическую интенсивность 
растений и, кроме того, приводит к существенным изменениям в ро-
сте и развитии растений, снижении отношения побег/корень, угнетает 
цветение и пр., вплоть до их гибели при высоких потоках ультрафио-
лета. 

Впрочем, влияние спектрального состава света на продуктив-
ность и урожай растений не всегда соответствует полученным для 
фотосинтеза закономерностям. Например, в экспериментах с искус-
ственным освещением хлопчатник развивал наибольшую биомассу, и 
фазы развития наступали раньше всего при желто-зеленом свете! По-
этому фотосинтетические закономерности непосредственно на про-
дуктивность растений переносить не следует. 
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1.2.2. Влияние влажности почвы и температуры приземного  
воздуха на фотосинтез 

Другой физический фактор, оказывающий влияние на фотосин-
тез, – это, конечно же, влажность почвы. Ведь именно вода участвует 
в формировании органических веществ. А она доставляется в листья 
растений из почвы. Если в листьях будет проявляться недостаток вла-
ги, фотосинтез будет замедляться. Аналогично и при избытке воды в 
почве: потребление воды растением может замедлиться, и фотосинтез 
также уменьшится. Таким образом, в случае влияния влажности мы 
имеем куполообразный тип зависимости фотосинтеза от влажности 
почвы (рис. 5). Ширина «купола» этой зависимости будет характери-
зовать диапазон влажности почвы, при котором фотосинтез происхо-
дит наиболее интенсивно и равен величине Ф0. Такой тип куполооб-
разной зависимости с одним экстремумом (максимумом) описывается 
параболической функцией 

2

0
ДДВ ДДВ

НВ НВ

ЗВ ЗВ
Ф Ф a в

ЗВ ЗВ

    
 = − +   
     

, 

где a и в – эмпирические параметры, характеризующие изменение фо-
тосинтеза в процессе развития и старения растения; ЗВДДВ – запасы 
воды в диапазоне доступной влаги или запасы продуктивной влаги 
(ЗВ при наименьшей влагоемкости за вычетом ЗВ при влажности за-
вядания) в корнеобитаемой толще почвы; ЗВНВ – запасы почвенной 
влаги при наименьшей влагоемкости. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Рис. 5. Зависимость фотосинтеза от влажности 
почвы, выраженная в виде почвенно-гидрологических 
констант: ВЗ – влажность завядания; НВ – наиме-
ньшая влагоемкость; ПВ – полная влагоемкость, или   

водовместимость 
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Рис. 6. Температурная кривая фотосинтеза 
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Аналогично влажности воздействует на фотосинтез и температура: 
имеются некоторый, связанный с биологическими особенностями расте-
ний в ареале их распростра-
нения, оптимальный диапа-
зон температур и конкретно 
оптимальная для фотосин-
теза температура воздуха 
Тopt, при которой фотосин-
тез достигает максимально-
го для данных растений 
уровня – уровня Ф0 (рис. 6).  

Такой «куполообраз-
ный» вид зависимости 
также позволяет аппрок-
симировать ее некоторой 
функцией зависимости фо-
тосинтеза от температуры, например, предложенной А.Н. Полевым:  
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где Т – текущая температура воздуха; Тmin – минимальная температура 
воздуха, при которой начинается фотосинтез. 

Для характеристики растений важна и температура, при которой 
начинается фотосинтез, ‒ минимальная температура Тmin. Этот пара-
метр зависит от физиологических особенностей растений, их природ-
ного ареала, районирования. Так, северные древесные растения (ель, 
сосна) начинают фотосинтезировать уже при отрицательных темпера-
турах –15 ‒ ‒10 °С, а тропические растения – при +4 ‒ +8 °С.  

Кроме того, для описания влияния температуры на фотосинтез 
употребляют и параметр, аналогичный используемому в химической 
кинетике – Q10: во сколько раз возрастает скорость реакции при по-
вышении температуры на 10 °С. Обычно для фотосинтетических про-
цессов, как для большинства ферментативных реакций, Q10 = 2 ‒ 3. 
Однако Q10 не является величиной постоянной для конкретного рас-
тения и всей температурной кривой фотосинтеза. Нередко возникают 
условия, когда температура становится единственным лимитирую-
щим фактором (например, ярким утром после ночных заморозков). 
Тогда параметр Q10 может достигать и значений > 4.  
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1.2.3. Минеральное питание и концентрация СО2 в атмосфере 

Вполне понятно, что для образования компонентов и нормаль-
ной работы фотосинтетического аппарата необходимы минеральные 
вещества, входящие как в состав пластид, ферментов и других компо-
нентов фотосинтеза, так и непосредственно участвующие в фотосин-
тезе. К последним относятся минеральный фосфор, а также ионы хло-
ра, марганца и кальция. В состав же хлорофиллов (a и b) входит маг-
ний, а в состав хлоропластов, участвующих в переносе электрона (ци-
тохромов, ферредоксина), ‒ железо. Поэтому дефицит этих элементов 
существенно нарушает работу всей фотосинтетической системы. Для 
ее функционирования необходимы и другие биофильные макроэле-
менты – азот и калий. Азот участвует в постройке элементов пластид, 
структур хлоропластов, а калий ‒ элемент большинства ферментатив-
ных систем ‒ участвует практически на всех этапах фотосинтеза в 
разнообразных энзиматических реакциях.  

С другой стороны, необходимым минеральным продуктом для фо-
тосинтеза является и наличие основного начального «кирпичика» в фор-
мировании трех- или четырехкарбоновых кислот – газообразного СО2.  

Таким образом, содержание СО2 является лимитирующим фак-
тором фотосинтеза. Оно определяет газовую функцию фотосинтеза, 
условия поступления и движения СО2 к пластидам. Причем в боль-
шей мере это лимитирующее действие проявляется не столько в кон-
центрации в атмосфере (она, как только что было выяснено, практи-
чески константа), а в пути следования СО2 к фотосинтетическим пиг-
ментам: СО2 диффундирует из воздуха через устьица в межклеточное 
пространство, затем растворяется в воде клеток и уже в водной среде 
диффундирует к хлоропластам, где и происходит реакция карбокси-
лирования. Следовательно, существует как минимум три источника 
сопротивлений диффузионному движению СО2 на пути к хлоропла-
стам: сопротивление воздуха вблизи поверхности листа (диффузион-
ное сопротивление воздуха – ra), диффузионное сопротивление усть-
иц при поступлении СО2 в межклетники (rs) и диффузионное сопро-
тивление движению СО2 в клеточном растворе, в мезофилле (rm). Как 
правило, эти сопротивления и являются ограничивающими фотосин-
тез в отношении фактора СО2, в отношении газообмена при фотосин-
тезе. В самом общем виде, учитывая, что диффузионный поток всегда 
пропорционален градиенту концентрации и обратно пропорционален 
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суммарному сопротивлению переноса, можно записать общее выра-
жение зависимости фотосинтеза Ф от указанных сопротивлений: 

0 ,i

a s m

c c
Ф

r r r

−=
+ +  

где c0 и ci − концентрации СО2 в атмосфере и вблизи хлоропластов,      
г СО2/см

3. Это уравнение в качественном виде показывает значение 
диффузионных сопротивлений на различных участках процесса диф-
фузии СО2 из атмосферы к непосредственным фотосинтезирующим 
«фабрикам» в клетках – пластидам. Эти сопротивления на различных 
участках этого пути доставки могут заметно сказываться на газообес-
печенности и соответственно на продуктивности этих «фабрик», на 
итоговом фотосинтезе. 

 
1.2.4. Изменения фотосинтеза в онтогенезе 

Следует учитывать не только физические факторы среды, но и 
биологические особенности растений, прежде всего изменение фото-
синтеза в процессе старения растений, или в онтогенезе. Физиологи-
ческий возраст растений довольно затруднительно выразить в виде 
просто времени. Возможно, растение находилось в неблагоприятных 
температурных условиях. Естественно, наступление фаз развития 
может задерживаться. Поэтому для оценки физиологического возрас-
та опять-таки используют физические факторы, на фоне которых про-
исходил рост растений, прежде всего – температуру воздуха. Однако 
не просто температуру, а эффективную температуру, как правило, 
температуру более 10 °С. И не просто измеренную температуру, а 
сумму эффективных температур, или сумму эффективных температур 
нарастающим итогом. Эта величина и оказывается основной характе-
ристикой физиологического возраста конкретного вида растений ‒ 

. эффТ  Зависимость фотосинтеза от физиологического возраста рас-

тений в виде параметра  эффТ  также имеет вид одновершинной 

кривой с оптимумом в некотором диапазоне суммарных эффективных 
температур, характеризующих определенную стадию растений в он-
тогенезе. На рис. 7 видно, что резкое увеличение биомассы происхо-
дит на стадии формирования колоса, когда в растении с наибольшей 
активностью работает фотосинтезирующий аппарат, формируются 
запасы органических веществ. Наступление этой стадии, как и после-
дующих, хорошо коррелирует с суммой эффективных температур, 
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что позволяет использовать этот параметр для оценки и прогноза 
наступления той или иной стадии в развитии растений, в онтогенезе. 
Причем эта корреляция характерна не только для наступления стадий 
развития растения в онтогенезе (стадии «закладки листьев», «форми-
рование колоса», «рост колоса» и «формирование зерна»), но и с чис-
лом формирующихся органов, т.е. с числом листьев, числом цветков 
и пр. Это позволяет и по сумме эффективных температур определять 
число формирующихся органов, которые образуют характерную для 
каждого вида кривую зависимости числа органов на различных ста-
диях развития в зависимости от суммы эффективных температур (рис. 
7). Такого рода кривые нередко используются для прогноза наступле-
ния стадий и оценки числа органов в растениях. 

 
Рис. 7. Число органов на различных стадиях онтогенеза  

зерновых в зависимости от суммы эффективных  температур 

Но, как это обычно бывает в реальных условиях, физические 
факторы природной среды действуют не по отдельности, а совместно, 
давая эффект усиления (явление синергизма) или ослабления (антаго-
низм).  
 

1.2.5. Совместное влияние факторов 

Рассматривая совместное действие различных факторов, следует 
учитывать, что они могут усиливать или смягчать действия других 
природных факторов. Но они никогда не могут быть взаимозаменяе-
мы, и мы никогда не сможем полностью компенсировать недостаток 
света увеличением содержания влаги в почве, недостаток тепла – вне-
сением азотных удобрений и т.д. Физические факторы не могут быть 
взаимозаменяемы – это один из законов экологии.  
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Следует иметь в виду и правило лимитирующих факторов. 
Обычно его представляют в виде закона Либиха (закона Блэкмана ‒ 
Либиха) ‒ закона минимума или, образно, в виде бочки, в которой 
уровень воды определяется самой низкой из слагающих бочку доще-
чек. Это означает, что поднять уровень воды в этой бочке можно 
только «нарастив» самую короткую дощечку, т.е. фотосинтез, рост и 
развитие растений будет регулировать только тот фактор, который 
находится в минимуме. В современной агрофизике этот закон в пря-
мом виде не применяется, он не совсем точен. Действительно, если 
какой-либо фактор находится в минимуме при оптимальных величи-
нах других факторов, то величина фотосинтеза будет определяться 
именно этим абиотическим фактором. Но другие факторы, хотя они 
полностью и не могут заменить находящийся в минимуме, могут 
смягчить его действие, а иногда и заметно компенсировать. Приме-
ром могут служить разнообразные эксперименты по взаимовлиянию 
интенсивности света и температуры воздуха. В определенном диапа-
зоне недостаток света удается компенсировать повышением темпера-
туры. Это вполне понятно: оба эти фактора определяют температуру 
листьев растений и соответственно интенсивность фотосинтеза. В 
особенности смягчающее действие синергетических факторов прояв-
ляется в критических точках – минимальных температурах, содержа-
ния влаги и пр., но лишь смягчающее, а не заменяющее. Хотя в агро-
физике очень важно знать и уметь использовать это смягчающее дей-
ствие в критические моменты жизни растений – при резком похоло-
дании, заморозках, засухе, а также в условиях закрытого грунта. 

И еще один момент взаимовлияния факторов очень важен. Если 
какой-либо из факторов находится в минимуме, а группа других фак-
торов оказывает смягчающее воздействие, то интенсивный прирост 
фотосинтеза возможен только при прибавлении этого фактора. Об 
этом говорят формы кривых зависимостей фотосинтеза от абиотиче-
ских факторов: наиболее крутой рост фотосинтеза всегда наблюдает-
ся в области значений фактора несколько выше минимального крити-
ческого. Этот факт мы уже отмечали, когда указывали, что если тем-
пература является лимитирующим фактором при оптимуме освещен-
ности, влагообеспеченности растений, то Q10 в этих условиях может 
составлять величины > 4, тогда как в обычных условиях Q10 составля-
ет два-три. 

Было указано, что увеличение концентрации СО2 способствует 
увеличению фотосинтеза и обладает синергетическим действием с 
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другими абиотическими факторами. Например, хорошо известно, что 
световые кривые фотосинтеза будут изменять и свое максимальное 
значение Ф0 и угол наклона b при различной концентрации СО2 в 
воздухе (рис. 8, по Б.А. Рубину и В.Ф. Гавриленко, 1977).  

 
 
 

Рис. 8. Световые кривые фотосинтеза при различной  
концентрации СО2 

Из кривых ясно, что интенсивность фотосинтеза в 3 условных 
единицы может быть достигнута при освещенности в 1200, 1900 и 
6000 лк при концентрациях СО2 0,32, 0,16 и 0,01 %. А это означает, 
что регулировать фотосинтез в условиях недостаточной освещенно-
сти, например в условиях теплиц, можно с помощью изменения СО2, 
что может оказаться более эффективным, оперативным и надежным. 
Но, подчеркнем, полностью компенсировать недостающий фактор 
среды (освещенность) другим (содержанием СО2 в воздухе) не удаст-
ся, возможно только регулирование в определенном диапазоне. При-
веденные на рис. 8 зависимости как раз и указывают эти возможности 
регулирования. 

Фотосинтез зависит от притока минеральных веществ и количе-
ства образующихся и накапливающихся продуктов. Это вполне объ-
яснимо. Ведь в основе фотосинтеза лежат разнообразные химические 
реакции, которые всегда подчиняются правилу ле Шателье ‒ Брауна ‒
правилу смещения химического равновесия в зависимости от внеш-
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них факторов: воздействие факторов, отклоняющих систему от рав-
новесия, вызывает в системе процессы, стремящиеся ослабить эффект 
воздействия. В частности, заметное увеличение фотосинтеза с ростом 
освещенности проявляется только при достаточном обеспечении рас-
тений азотом. Азот участвует в синтезе белков. Его наличие дает воз-
можность растению устанавливать равновесие биохимических реак-
ций на более высоком уровне, наиболее полно использовать свой фо-
тосинтетический аппарат, световую энергию и формировать белки. 
Поэтому и форма зависимости фотосинтеза от интенсивности лучи-
стой энергии имеет вид логистической кривой с различным углом 
наклона для различных доз азота (рис. 9).  

Рис. 9. Световые кривые фотосинтеза при различных  
дозах азота (по А.Н. Полевому, 1988) 

 
1.3. Дыхание 

Дыхание – это сложный физико-химический процесс, в ходе ко-
торого органические вещества, образованные в результате фотосинте-
за, окисляются с высвобождением энергии при поглощении кислоро-
да и выделении углекислого газа. Главное предназначение процесса 
дыхания – это получение энергии, необходимой для жизнедеятельно-
сти, а итог – получение таких аккумуляторов энергии, как АТФ, вы-
деление СО2 и поглощение О2. Весьма схематично процесс дыхания 
представлен на рис. 10, на котором изображены два основных участка 
процесса дыхания: цикл Кребса и дыхательная цепь, в которой и осу-
ществляется окислительное фосфорилирование. 
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Рис. 10. Схема процесса дыхания (цикл Кребса) 

 
Следует подчеркнуть, что не весь ассимилированный при фото-

синтезе углерод тратится на дыхание, а только его часть. Другая его 
часть, как указывалось, формирует запасы. Углеродсодержащие ве-
щества расходуются в процессе дыхания. В агрофизике, как правило, 
используют подход к процессу дыхания, разделяющий общее дыха-
ние на «дыхание роста» (или, в дальнейшем, просто «дыхание») и 
«дыхание поддержания» [3]. «Дыхание роста» определяет прирост 
сухой биомассы растения (или его органа), а «дыхание поддержания» 
пропорционально сухой биомассе растения. Этот подход называется 
«двухкомпонентная концепция дыхания». Она удобна тем, что позво-
ляет физически и математически выделить часть сформированных в 
результате фотосинтеза резервов, которые расходуются именно на 
рост растения. 

В онтогенезе функция дыхания изменяется. Хорошо известны 
факты более интенсивного дыхания молодых, быстро растущих рас-
тений. Кроме того, дыхание существенно зависит от температуры. 
Так как это процесс в основном физико-химический, то для его харак-
теристики, аналогично скорости химической реакции, вводят темпе-
ратурный коэффициент дыхания, Q10 – увеличение скорости дыхания 
при увеличении температуры на 10 градусов. Тогда функцию измене-
ния дыхания под влиянием температуры (но без учета онтогенетиче-
ских изменений) можно записать в следующем виде: 

,)(1,0
100

0TTQRR −=  

где R0 и T0 – исходное дыхание и температура. 
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В целом функция дыхания – также одновершинная кривая, ана-
логичная температурной кривой фотосинтеза. Обе эти кривые пред-
ставлены на рис. 11. 

 
Рис. 11. Температурные кривые дыхания и фотосинтенза 

(по А.Н. Полевому, 1988) 
 

Из приведенного графика видно, что разность между продукци-
ей фотосинтеза (формирующимися ассимилянтами) и дыханием дает 
чистую нетто-продукцию фотосинтеза. Эта нетто-продукция склады-
вается из запасов и структурной биомассы. Кроме того, следует под-
черкнуть, что эти кривые не симметричны при изменении температу-
ры. Имеется диапазон температур, при которых фотосинтез происхо-
дит наиболее интенсивно, дыхание же не достигает максимума. Это 
область наиболее эффективного формирования запасов и структурной 
биомассы. При более высоких температурах дыхание превосходит 
фотосинтез ‒ происходит «сгорание» формирующихся при фотосин-
тезе запасов. 

И, наконец, еще один важный момент: представленные на рис. 11 
кривые очень похожи по форме. Схожесть определяется не только 
тем, что оба эти процесса в основе своей физико-химические, но и 
тем (что очень важно!), что они взаимосвязаны. Так, дыхание роста 
можно рассматривать пропорциональным фотосинтезу посевов, а ды-
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хание поддержания – биомассе посева, которая, в свою очередь, зави-
сит от температуры и возраста растений. 

Таким образом, основными действующими факторами при ко-
личественном физически обоснованном описании процессов фото-
синтеза, дыхания, роста и развития выступают такие факторы среды, 
как температура воздуха, влажность почвы – факторы, непосред-
ственно влияющие на интенсивность процессов в растении. Фактор 
изменения основных физиологических процессов в онтогенезе расте-
ний также учитывается в виде суммы эффективных температур, кото-
рая оказывается тесно связанной с наступлением соответствующих 
фаз развития растений. 

 
 

Глава 2 

РАСТЕНИЕ И ВОДА 

2.1. Характеристики влаги в почве. Влажность почв 

В предыдущей главе уже была отмечена зависимость основной 
составляющей продукционного процесса ‒ фотосинтеза ‒ от содержа-
ния влаги в почве (см. рис. 5). Для того чтобы подробнее разобраться 
в физике водного питания растений, прежде всего остановимся на ха-
рактеристике почвенной влаги. Первая ‒ и важнейшая ‒ это влаж-
ность почвы. 

Влажность в агрофизике и почвоведении определяется как ко-
личество воды, приходящееся на единицу веса абсолютно сухой поч-
вы. Важно подчеркнуть: расчет влажности ведется именно на абсо-
лютно сухую навеску. Поэтому если встречаются значения влажности 
более 100 % (при процентном выражении доли воды к весу абсолют-
но сухой почвы), значит, речь идет об оторфованных почвах, торфах, 
лесных подстилках, степном войлоке и т.п., когда вес абсолютно су-
хого вещества значительно меньше, чем вес влаги в нем. Обычные же 
минеральные почвы имеют диапазон изменения влажности от доли 
процента до 50 процентов к весу. 

Существует три способа представления данных о влаге в почве. 
О первом было сказано в гл. 1 ‒ это отношение массы воды к массе 
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абсолютно сухой почвы, т.е. к массе твердой фазы (в граммах на 
грамм или, если умножить на 100, то в процентах): 

,
s

w

m

m
W =  г/г или % к весу; ,

сух

сухвл

m

mm
W

−
=  

где mw – масса воды; ms – масса твердой фазы; mвл – масса влажной 
почвы, mсух – масса сухой почвы (равная ms); W – весовая или массо-
вая влажность почв (г/г или % к весу при умножении на 100). 

Второй способ выражения – это отношение массы (или объема) 
воды к объему почвы Vt – объемная влажность (θ, см3/см3): θ	 = . 

Нетрудно показать, что объемная и весовая влажности взаимо-
связаны через плотность почвы ρb: bWρ=θ . 

Существует еще одна очень важная форма выражения влаги – в 
виде запасов влаги (ЗВ) в конкретном слое почвы:  

100

hW
ЗВ bρ=  [см водного слоя], 

где h – мощность слоя, см; ρb – плотность почвы, г/см3; W – влажность 
массовая (весовая)? %.  

Балансовая форма представления данных по влажности исполь-
зуется в основном для характеристики запасов влаги, балансовых рас-
четов, для выражения всех составляющих водного баланса в одних 
единицах. Эта характеристика влажности является самой важной в 
агрономии. Именно по запасам влаги оценивают и прогнозируют аг-
ротехническое состояние почвы, т.е. её готовность для полевых работ, 
влагообеспеченность посевов, вегетирующих культур. В табл. 1 при-
ведены классификации продуктивных (НВ-ВЗ) запасов влаги в слоях 
0 – 20 и 0 – 100 см  для зерновых культур на суглинистых почвах. Та-
кие величины запасов влаги в слое 0 – 20 см, как 30 мм водного слоя, 
и в слое 0 – 100 см, ‒ как 100 мм следует запомнить, так как они от-
ражают оптимальные запасы влаги для растений в начале вегетации. 
Если запасы влаги ниже этих величин, это может сказаться на потери 
урожая вследствие почвенной засухи.   
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Таблица 1 
Оценка запасов продуктивной влаги  для произрастания 

сельскохозяйственных культур (по В.В. Медведеву и др., 2002) 
Рассматриваемый  

почвенный слой и фаза 
развития 

Запасы продуктивной влаги НВ ‒ ВЗ, 
мм водн. сл. 

Оптимальные Допустимые Нерекомендуемые 
В слое 0 ‒ 20 см при 
появлении всходов > 30 10 ‒ 30 < 10 
В слое 0 ‒ 100 см при 
цветении или форми-
ровании генеративных 
органов > 120 60 ‒ 120 < 60 

 
С помощью указанных трех способов выражения влажности 

почвы всегда можно рассчитать количество воды в почве, приходные 
и расходные статьи водного баланса почвы. Но для оценки состояния 
влаги, ее подвижности, ее доступности для растений этого недоста-
точно (существует образное выражение «Вода в почве – это совсем не 
то же самое, что вода в ведре»). Вода в почве представлена различ-
ными формами, характеризующимися, прежде всего, различной сте-
пенью ее связи с твердой фазой почвы. Это тоже одна из специальных 
гипотез в физике почв – учение о почвенно-гидрологических констан-
тах, которое формировалось в основном в рамках отечественной фи-
зики почв. Такие известные российские физики почв, как А.А. Роде, 
С.И. Долгов, Н.А. Качинский, неоднократно в специальных экспери-
ментах доказывали, что вода в почве при различном ее содержании 
(влажности) далеко не равнозначна по своим свойствам. Более того, 
одно и то же влагосодержание (влажность) в различных почвах может 
быть различно по подвижности, по доступности для растений. 
Например, если влажность почвы равна 15 % к массе почвы, то из 
песчаного образца с такой влажностью вода может свободно вытекать 
и будет доступна растениям. Но на тяжелосуглинистой или глинистой 
почве при такой влажности растения будут испытывать недостаток 
влаги и будут засыхать. Получается, что абсолютная величина влаж-
ности без сопутствующих знаний о других фундаментальных свой-
ствах почв дает ограниченную информацию. В связи с этим и было 
развито учение о почвенно-гидрологических константах как о состоя-
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ниях воды в почве, отличающихся по скорости ее передвижения в 
почве, возможности потребления растениями и другим функциональ-
ным характеристикам почвенной влаги. 

Определения 
Влажность (весовая) – количество воды, приходящееся на единицу 
массы абсолютно сухой почвы. 

Влажность (объемная) – количество воды, приходящееся на едини-
цу объема абсолютно сухой почвы. 

Влагоемкость – максимальное количество воды, удерживаемое в 
почве силами определенной природы. Понятие влагоемкости являет-
ся основой учения о почвенно-гидрологических константах.  
Почвенно-гидрологическая константа – характерная влажность 
почвы, определяемая по ее состоянию или по состоянию контакти-
рующих с почвой объектов и используемая в практических почвен-
но-физических, гидрологических, мелиоративных расчетах. 

 
2.2. Почвенно-гидрологические константы 

Величина влажности, при условиях, когда все поровое про-
странство заполнено водой, называется полной влагоемкостью, или 
водовместимостью, Ws или θs. Теоретически величина θs должна 
быть равна порозности ε, так как обе они выражают объем порового 
пространства (заполненного или незаполненного водой) в отношении 
всего объема образца. Практически такого соответствия достичь 
весьма трудно даже в лабораторных условиях: в образце всегда оста-
нутся пузырьки воздуха, всегда будет присутствовать во всевозмож-
ных кавернах так называемый «защемленный воздух». Поэтому вели-
чина водовместимости всегда несколько меньше порозности. В при-
родных условиях величина водовместимости наблюдается в зоне 
грунтовых вод, верховодки. 

Как известно, над уровнем грунтовых вод располагается верхо-
водка. В верховодке влага содержится в капиллярах, которые в ниж-
ней своей части находятся в грунтовой воде. Поэтому, по образному 
выражению классиков физики почв, – это «капиллярно-подпертая во-
да». Влажность, соответствующая этому состоянию воды, носит 
название капиллярной влагоемкости (КВ) или влажности при КВ, θкв. 
Здесь поровое пространство, кроме заполненных водой капилляров,  
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уже будет содержать некоторое количество воздуха. Его количество 
будет равно квкв θ−ε=ε  . Строго говоря, в пределах капиллярной 
каймы  не наблюдается постоянной влажности. Ведь в нижней части 
вода содержится в крупных капиллярах, и по мере продвижения вверх 
по капиллярной кайме – все в более тонких. Соответственно, от низа к 
верху капиллярной каймы и влажность будет изменяться, поэтому ве-
личина капиллярной влагоемкости строго не определена, это некото-
рая усредненная влажность, свойственная капиллярной кайме, «ка-
пиллярно-подпертой влаге». 

Если грунтовые воды опустились, находятся глубоко, а влага из 
почвы свободно стекает, дренируется под действием гравитационных 
сил, то в почве останется влага, удерживаемая только капиллярными 
силами. Эта влажность называется наименьшей влагоемкостью (НВ), 
или θнв (синонимы: предельно полевая влагоемкость, полевая влаго-
емкость, field capacity). Эта величина определяется физически уже 
более строго, чем капиллярная влагоемкость: если почву при условии 
свободного оттока и отсутствия слоистости сначала насытить водой 
до водовместимости, а затем подождать, когда стечет вся вода, спо-
собная передвигаться под действием сил гравитации, останется вода, 
удерживаемая капиллярными силами. При достижении равновесия в 
почве будет наблюдаться величина влажности, соответствующая 
наименьшей влагоемкости. Это уже определенный качественный кри-
терий: если влажность в почвенном горизонте будет выше НВ, то из 
него влага будет перетекать в нижележащий до тех пор, пока не будет 
достигнута в верхнем слое влажность, равная НВ. Этим качеством НВ 
пользуются при расчетах перетекания влаги из слоя в слой. Кроме то-
го, эта равновесная влажность, которую возможно определить в поле, 
наблюдается в почве весной, после таяния снега, стекания гравитаци-
онной воды и представляет собой весенние запасы влаги. Именно по-
тому, что НВ представляет количество воды, которое удерживается 
почвой после осадков или полива, эта величина является основой 
большинства гидрологических, мелиоративных расчетов.  

Таким образом, наименьшая влагоемкость – важнейшая в агро-
физике почвенно-гидрологическая константа. Она важна и тем, что 
характеризует содержание в почве воздуха в этот момент. Характери-
стическая величина воздуходержания при влажности НВ носит назва-
ние «воздухоемкость»: НВвозд θεε −= . Ниже приведены оптимальные 

диапазоны воздухоемкости для различных по гранулометрии почв: 
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‒ песчаные – 20 – 25 %; 
‒ суглинистые – >15 ‒ 20 %; 
‒ глинистые – >10%. 
Если величина воздухоемкости будет ниже указанного оптиму-

ма, то в почве будут наблюдаться неблагоприятные, близкие к анаэ-
робным условия. Может это происходить, например, при уплотнении 
почв, когда заметно уменьшается поровое пространство почв, и при 
некоторых других процессах. 

Когда влага содержится только в капиллярах, она легко пере-
двигается из одной точки почвы в другую под действием капилляр-
ных сил, легко переносит ионы растворимых солей. Однако по мере 
иссушения почвы влага остается во все более тонких капиллярах, 
движение в них становится медленнее, а достигнув определенного 
уровня влажности, замедляется весьма резко и заметно. Качественно 
этот момент может характеризоваться прерыванием сплошной сети 
капилляров. В отдельные капилляры входит воздух, гидравлическая 
связь между капиллярами нарушается, что и отмечается резкой поте-
рей подвижности воды. По предложению А.А. Роде и М.М. Абрамо-
вой, эта величина влажности получила название «влажность разрыва 
капиллярной связи» ‒ ВРК. Эта почвенно-гидрологическая константа 
весьма важна. Она характеризуется заметным уменьшением подвижно-
сти почвенной влаги, так как почвенная капиллярная влага уже не пред-
ставляет собой единой гидравлической связи, а распадается на отдельные 
капилляры и остается в виде пленок. Движение воды, ее доступность для 
растений резко снижаются. И хотя общепринятых методов определения 
ее нет, иногда эту величину считают близкой к 70 % от наименьшей вла-
гоемкости для суглинистых почв, а для песчаных и супесчаных – около 
50 – 60 % от НВ. 

Представим, что на нашей почве росли бы растения. До сих пор 
они чувствовали себя достаточно обеспеченными влагой (влагообес-
печенными). И при ВРК они еще явно не страдают от недостатка вла-
ги. Однако предположим, что почва продолжает иссушаться, терять 
влагу. В некоторый момент у растений появятся первые признаки за-
вядания, они исчезнут, если воздухообеспеченность улучшится. Если 
же продолжать иссушение, то настанет тот момент, когда влажность 
почвы понизится настолько, что растения приобретут признаки 
устойчивого завядания. Наступит почвенная засуха. Влажность в этот 
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момент будет равна влажности устойчивого завядания растений или 
просто влажности завядания (ВЗ). Это также важная гидрологиче-
ская константа, указывающая, что в почве больше не содержится до-
ступной для растений влаги. Если и есть вода, то она недоступна для 
растений, это уже непродуктивная влага. Эта величина эксперимен-
тально определяется методом вегетационных миниатюр, когда расте-
ния (как правило, ячмень или овес, впрочем, в США принят подсол-
нечник) выращивают в небольших стаканчиках емкостью около 100 см3 
до стадии третьего листа. Поверхность почвы прикрывают от испаре-
ния песком и парафином и прекращают их полив. Когда обнаружива-
ются признаки завядания, растения ставят на ночь во влажную каме-
ру. И если после нахождения во влажной атмосфере потеря тургора 
будет заметна, значит, в почве достигнута влажность, соответствую-
щая ВЗ (более подробно см. А.Ф. Вадюнина, З.А. Корчагина, 1986). 

Если и дальше иссушать почву, то у самой её поверхности в пе-
риод засухи будет наблюдаться влажность, соответствующая макси-
мальной гигроскопической влажности. Эта величина – также «рубеж-
ная», характеризующая наличие в почве адсорбированной, прочно-
связанной сорбционными силами твердой фазы влаги. Эта величина 
условна, определять ее можно только в лаборатории. Поэтому макси-
мальная гигроскопическая влажность (МГ, Wмг) – влажность почвы 
при нахождении ее в атмосфере с относительной влажностью 98 %, 
т.е. максимальное количество, которое почва способна сорбировать из 
близкого к насыщенному парами воды воздуха. 

И, наконец, самая низкая влажность ‒ та, которая может наблю-
даться только в почвенных образцах, которые находятся в условиях 
лаборатории и очень редко ‒ в природных условиях. Это гигроскопи-
ческая влажность (ГВ, Wг) – влажность почвы, свойственная образцу 
в атмосфере лаборатории. Относительная влажность воздуха (или от-
носительное давление паров воды) в лаборатории – величина хоть и 
заметно колеблющаяся (от 30 до 80 %), но не сильно изменяющая ГВ. 
Она нужна для расчета массы абсолютно сухой навески (mа‒с) по дан-
ным о массе воздушно-сухой (т.е. в атмосфере лаборатории, mв‒с) 

навески: 
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 при использовании выражения W в процентах. 
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Существует некоторое правило (далеко не всегда соблюдающееся!) 
о соотношении величин влажностей, соответствующих почвенно-гидро -
логическим константам: ПВ : НВ : ВРК : ВЗ : МГ = 1 : 0,5 : 0,35 : 0,25 : 0,05. 
Но (очень важно!) это правило можно применять лишь для ориента-
ции в величинах почвенно-гидрологических констант, но оно непри-
менимо для количественных расчетов. Основой для нахождения ве-
личин почвенно-гидрологических констант является их эксперимен-
тальное определение. 

Если рассматривать диапазоны между отдельными почвенно-
гидрологическими константами, то принято выделять следующие ка-
тегории: 

1. (ПВ – НВ) – диапазон подвижной влаги. Указывает на количе-
ство воды, которое может стечь при наличии свободного стока из рас-
сматриваемой почвенной толщи. 

2. (ПВ – НВ) или (ПВ – динамическая влагоемкость) – водоот-
дача. Эта количественная характеристика, отражающая количество 
воды, вытекающее из почвенного слоя при понижении уровня грун-
товых вод от верхней до нижней границы этого слоя. Если уровень 
грунтовых вод опустился заметно ниже рассматриваемой почвенной 
толщи, то для расчета водоотдачи используют разницу между ПВ и 
НВ; если же уровень остался в пределах рассматриваемой толщи, то ‒ 
между ПВ и динамической влагоемкостью, т.е. учитывают распреде-
ление влажности в капиллярной кайме грунтовых вод. 

3. (НВ – ВЗ) – диапазон доступной (продуктивной) влаги. Для 
различных почв диапазон, указывающий на количество доступной 
для растений влаги, может быть различным, например: в песчаных 
почвах он может достигать 6 – 8 %, а в суглинистых – 12 – 17 %. По-
этому говорят, что суглинистые почвы содержат больше продуктив-
ной влаги, чем песчаные. Тяжелосуглинистые почвы будут содержать 
большее количество влаги, чем средне- и легкосуглинистые. А вот в 
глинах, и тем более в тяжелых глинах, доступной влаги может быть 
меньше, чем в средне- и тяжелосуглинистых почвах: в глинах стреми-
тельно возрастает количество связанной воды, больше увеличивается 
ВЗ, чем растет НВ.  

4. (НВ – ВРК) – диапазон легкоподвижной, легкодоступной для 
растений влаги. Это наиболее эффективная часть той продуктивной 
влаги, которая характеризуется диапазоном (НВ – ВЗ). Иногда этот 
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диапазон заменяют другим – (НВ – 70 % НВ). Этот диапазон влажно-
сти следует поддерживать в корнеобитаемом слое, чтобы, с одной 
стороны, избежать непродуктивных потерь влаги на стекание ее в 
нижележащие слои и в то же время способствовать наиболее эффек-
тивной работе фотосинтетического аппарата растений.  

5. W/НВ – относительная влажность. Это отношение предло-
жено для того, чтобы сравнивать состояние влаги в различных по 
гранулометрическому составу почвах. Ведь сравнение по абсолют-
ным величинам влажности (W) мало о чем говорит: в глинистой почве 
влажность может достигать 20 %, а в песчаной, например, 10 %. Но 
это не означает, что в глинистой почве влага более доступна и по-
движна. Напротив, эта величина влажности близка к влажности завя-
дания. В песчаной же – ближе к НВ. А вот если нормировать влаж-
ность величиной наименьшей влагоемкости, характерной для каждого 
почвенного слоя, то качественное сравнение производить можно. В 
приведенном примере НВ для глинистой и песчаной почвы будут со-
ставлять, например, 35 и 12 %. Тогда относительные влажности со-
ставят 57 и 83 %, что говорит о значительно большей доступности и 
подвижности влаги в песчаной почве. 

Определения 

Полная влагоемкость (водовместимость, ПВ) – наибольшее коли-
чество воды, содержащееся в почве при полном заполнении всех пор 
и пустот, за исключением занятых «защемленным» и адсорбирован-
ным воздухом.  

Капиллярная влагоемкость (КВ) – количество влаги в почве, 
удерживаемое капиллярными силами в зоне капиллярной каймы 
грунтовых вод («капиллярно-подпертая влага»). 

Наименьшая влагоемкость (НВ) – это установившаяся после сте-
кания избытка воды влажность предварительно насыщенной почвы; 
достигается, как правило, через 2 ‒ 3 дня после интенсивного дождя 
или полива хорошо дренируемой гомогенной почвы; НВ – это 
наибольшее количество влаги, которое почва в природном залегании 
может удержать в неподвижном или практически неподвижном со-
стоянии после обильного или искусственного увлажнения и стекания 
влаги при глубоком залегании грунтовых вод («капиллярно-
подвешенная влага»).  
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Влажность разрыва капиллярной связи (ВРК) – влажность почвы, 
при которой прерывается гидравлическая связь капиллярной сети и 
подвижность влаги в процессе иссушения резко уменьшается. Нахо-
дится в интервале влажностей между наименьшей влагоемкостью и 
влажностью устойчивого завядания растений.  

Влажность завядания растений (ВЗ) – влажность почвы, при кото-
рой влага становится недоступной для растений, и они, теряя тургор, 
необратимо (даже при помещении в насыщенную парами воды атмо-
сферу) завядают.  

Максимальная гигроскопическая влажность (МГ) – влажность, 
устанавливающаяся в почве при помещении ее в атмосферу с отно-
сительной влажностью воздуха 98 %. 

Гигроскопическая влажность (ГВ) – влажность почвы, соответ-
ствующая относительному давлению паров воды в лабораторных 
условиях. Соответствует влажности воздушно-сухой почвы. 

 
2.3. Понятие о влагообеспеченности растений. Транспирация 

Два основных процесса в растениях - фотосинтез и транспира-
ция ‒ тесно взаимосвязаны: если транспирация, представляющая со-
бой поток воды через устьица растений, понизится за счет недостатка 
почвенной влаги и последующего прикрытия устьиц, то снизится и 
фотосинтез за счет прежде всего поступления СО2 в лист. Поэтому 
транспирация и продуктивность растений тесно скоррелированны. 
Отметим также, что количество воды для фотосинтеза несравненно 
ниже транспирируемого (от 2 до 10 % общего количества потребляе-
мой растением влаги), обычно его не учитывают при изучении зако-
номерностей формирования потока влаги в системе «почва ‒ растение ‒ 
атмосфера». 

Зависимость водопотребления и урожая позволяет вводить ряд 
показателей взаимосвязи продукции растений и их водного обмена. В 
частности, для сравнения различных видов растений по их потребно-
сти во влаге используют транспирационные коэффициенты – количе-
ство влаги, расходуемое растением для формирования 1 г зеленой 
массы. Этот коэффициент отражает эффективность использования 
влаги растением, его способность экономно потреблять влагу при 
формировании зеленой биомассы. А вот коэффициент водопотребле-
ния, который следует отличать от транспирационного коэффициента, 
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представляет собой количество воды, необходимое для создания еди-
ницы массы урожая. Естественно, коэффициенты водопотребления 
всегда выше транспирационных коэффициентов (табл. 2). 

Таблица 2 
Транспирационные коэффициенты и коэффициенты 

 водопотребления некоторых сельскохозяйственных растений 

Показатель 
Сельскохозяйственные культуры 

Пшеница Кукуруза 
Сахарная 
свекла 

Сорго 

Транспирационный 
коэффициент 

505 372 601 271 

Коэффициент  
водопотребления  

1350 790 1450 598 

 
Из табл. 2 видно, что наиболее засухоустойчивые культуры 

очень экономно расходуют влагу: и транспирационные коэффициен-
ты, и коэффициенты водопотребления кукурузы и сорго значительно 
ниже, чем пшеницы и сахарной свеклы. Однако указанные показатели 
в большей мере являются характеристиками водного питания расте-
ний, отражающими эволюционные и экологические особенности рас-
тений, но мало применимы для оперативного управления водным ре-
жимом растений. Для этого оказываются более полезными термоди-
намические подходы к описанию влагопотребления растений. А ос-
новным показателем влагообеспеченности будет поток влаги через 
растение, т.е. транспирация. 

Определения 
Транспирация (Тр, см/сут, гН2О/гсух.в-ва · сут) – испарение растениями в 

атмосферу парообразной влаги в процессе их жизнедеятельности. 
Транспирация характеризуется количеством влаги, которое выделяется 
определенной массой или площадью (1 г или 1 см2) сырых (или сухих) 
листьев в единицу времени. Поэтому наиболее распространенные раз-
мерности – сантиметр в сутки (см/сут), миллиметр в час (мм/ч) и др., 
аналогичные размерностям испарения, интенсивности осадков, впиты-
вания влаги, фильтрации и других видов потоков влаги. 
Транспирация актуальная (Тр, см/сут) – измеряемая в данный мо-
мент времени при конкретных метеорологических и почвенных 
условиях. 
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Транспирация потенциальная (Тр0, см/сут) – количество воды, 
транспирируемое в единицу времени зеленой низкорослой культу-
рой, полностью затеняющей почву, выравненной по высоте и не ис-
пытывающей недостатка в почвенной влаге (влажность почвы в диа-
пазоне от НВ до ≈0,7 НВ).  
Транспирация относительная (Тр/Тр0, безразмерная величина) – 
отношение актуальной транспирации к потенциальной. Является по-
казателем влагообеспеченности растений: считается, что при отно-
сительной транспирации менее 1 растение страдает от недостатка 
почвенной влаги.  

Как показатель влагообеспеченности растений наиболее удобен 
безразмерный параметр – относительная транспирация. Именно его 
мы будем использовать в качестве основной характеристики водо-
обеспеченности растений. 
 
2.4. Термодинамический подход к описанию передвижения влаги 

в системе «почва ‒ растение ‒ атмосфера» 

Для описания переноса влаги вполне можно применить понятие 
потенциала влаги для различных частей системы и основное уравне-
ние переноса влаги. Следует только учесть, что в данном случае ис-
пользуются величины полных давлений (потенциалов) влаги: полное 
давление влаги в почве (Рп), в корне (Рк), в листе (Рл) и в атмосфере 
(Ра). Охарактеризуем распределение этих давлений в рассматривае-
мой системе.  

Движение влаги из почвы через растение в атмосферу возможно 
лишь в случае, если будет выполняться условие Рп > Рк > Рл >Ра (с 
учетом отрицательного знака давления влаги). За счет перепада дав-
лений влаги в почве и корне (Рп ‒ Рк) будет формироваться подток 
почвенной влаги к корням растений (qw). За счет перепада между кор-
нем и листом (Рк ‒ Рл) – поток влаги к листьям, а перепад давлений 
влаги между листом и атмосферой (Рл ‒ Ра) определяет поток парооб-
разной влаги из листа в атмосферу, т.е. транспирацию (Tр). Вполне 
понятно, что водный поток в данной системе одинаков во всех ее ча-
стях и qw = Тр.  

Физические основы регулирования потока влаги в системе 
«почва ‒ растение ‒ атмосфера» состоят в следующем. 



38 

Вначале, когда давление влаги в почве высоко, транспирация 
находится на высоком уровне (Тр/Тр0 = 1). Затем, в процессе потреб-
ления влаги корнями растений, давление влаги в почве начинает сни-
жаться, и поток к листьям временно падает. Это вызывает увеличение 
концентрации веществ в клетках листьев и снижение осмотического 
и, соответственно, полного давления влаги в листьях. Перепад давле-
ний влаги в системе «почва ‒ лист» увеличивается, и транспирация 
остается на первоначальном уровне. Почва продолжает иссушаться, 
однако растение еще способно понижать давление влаги в листьях, 
увеличивая перепад давлений между почвой и листом и восстанавли-
вая оптимальный поток влаги из почвы к корням и в листья. При до-
стижении некоторого «критического» давления влаги в почве, несмотря 
на продолжающийся рост перепада давлений в системе «почва ‒ лист», 
транспирация начинает уменьшаться вследствие уменьшения подтока 
влаги к корням. Основной причиной уменьшения подтока является 
стремительное снижение коэффициента влагопроводности почвы.  

При дальнейшем иссушении почвы давление почвенной влаги 
продолжает падать, интенсивно уменьшается проводимость и, соот-
ветственно, подток влаги к корням. Даже некоторый рост перепада 
давления Рп ‒ Рл не способен компенсировать падение влагопровод-
ности почвы и увеличить подток к корню. Транспирация продолжает 
снижаться вплоть до очень низких значений, до завядания растений. 
Основным фактором, регулирующим водное питание растений, является 
давление почвенный влаги, а параметром, его характеризующим, – «кри-
тическое» давление влаги в почве. Эти процессы детально рассмотре-
ны в монографиях  И.И. Судницына [6]. 

 
2.5. Взаимосвязь водного питания, фотосинтеза, роста  

и продуктивности растений 

2.5.1. Системный подход при анализе влагообеспеченности 

Все процессы, связанные с водообеспеченностью растений, можно 
проследить на рис. 12, на котором представлена потоковая диаграмма 
взаимосвязи транспирации с фотосинтезом и продукционными про-
цессами. На схеме ясно видно, что взаимосвязь процессов в растении 
происходит через устьичную регуляцию, связанную с освещением, теп-
лом, влажностью воздуха. Больше интенсивность освещения – шире 
устьица (процесс фотоактивного открывания устьиц).  
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Устьица, как известно, состоят из двух замыкающих полукруг-
лых клеток, тургор которых определяет их открытость, или ширину 
устьичной щели. Выше тургор – шире отверстие устьиц. Поэтому на 
рис. 12 информационная стрелка от блока «Давление воды в клетке» 
отражает тургоресцентность (а значит и открытость) устьиц. Еще од-
на стрелка направлена в блок «Устьичная регуляция» от блока «Фото-
синтез». Эта взаимосвязь фотосинтеза и открытости устьиц регулиру-
ется концентрацией СО2 околоустьичной полости. Если концентрация 
СО2 снижается, то устьица открываются. Поэтому, при восходе солн-
ца, при активизации процесса фотосинтеза, увеличение потребления 
СО2 из межклетников и околоустьичной полости обязательно приве-
дет к открыванию устьиц. Именно этот механизм определяет ночное 
закрывание устьиц и их открывание при проявлении процесса фото-
синтеза, а не только водный механизм, связанный с водообеспеченно-
стью и тургоресцентностью устьичных клеток, описанный выше. 

 
Рис. 12. Схема взаимосвязи процессов транспирации, фотосинтеза,  
дыхания поддержания, формирования биомассы в зависимости  

от влагообеспеченности растений 
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Вполне понятны и потоковые стрелки, направленные из блока 

«Устьичная регуляция» к блокам «Фотосинтез» и «Транспирация» 

(см. рис. 12): выше устьичная активность ‒ выше фотосинтез и транс-

пирация. Фотосинтез, как известно, связан с формированием запасов, 

которые определяют дыхание поддержания и формирование струк-

турной биомассы в виде структурных растительных органов: листьев, 

стебля и пр., состоящих в основном из клетчатки. Формирование 

структурной биомассы как продукта фотосинтеза также будет оказы-

вать влияние на содержание СО2 в межклетниках, а значит, и на усть-

ичную регуляцию (стрелка от блока «Структурная биомасса» к блоку 

«Устьичная регуляция»). Важна и стрелка, обозначающая движение 

потока влаги от блока «Почвенная влага» к блоку «Транспирация». 

Формально все эти взаимоотношения приводят к зависимости урожая 

от запасов влаги. 

 

2.5.2. Взаимосвязь почвенной влаги и урожая растений 

Традиционно и в агрометеорологии, и в агрофизике используют 

не только давление влаги, но и запасы влаги в единицах высоты вод-

ного слоя (см водн. сл.). Это оказывается удобным при балансовых 

способах оценки влагообеспеченности растений, при расчетах запасов 

влаги, доступной для растений в определенной толще почвы, динамики 

этих запасов по данным о суммарной эвапотранспирации, которая так-

же выражается в сантиметрах водного слоя за определенный период.  

На рис. 13 представлены зависимости урожая от запасов влаги в 

метровом слое почвы. Вид этих зависимостей – весьма характерный, 

имеет оптимум в некотором диапазоне количества почвенной влаги. 

Оптимум транспирации приходится на некоторую область давлений 

влаги в почве. Учитывая, что транспирация строго скоррелированна с 

фотосинтезом, следовательно, и зависимости урожая от запасов поч-

венной влаги также будут иметь определенный оптимум.  
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Рис. 13. Зависимость урожая томатов (а)  и перца (б)  от запасов влаги 

в метровой толще почвы 
 
Для ориентирования в величинах оптимальных диапазонов вла-

ги используют не общие запасы влаги, а запасы продуктивной влаги 
как разницу между запасами при НВ и ВЗ. Характерные величины оп-
тимальных, допустимых и нерекомендуемых запасов продуктивной 
влаги в различные фазы развития представлены в табл. 1. 

 
2.6. Улучшение влагообеспеченности растений. Эффективность 

водопотребления  

Обычно в качестве основного параметра, характеризующего 
эффективность использования растением влаги, используют отноше-
ние массы сухой растительной продукции (урожая, У) к суммарной 
эвапотранспирации (EΣ). Обозначим это отношение как эффектив-
ность водопотребления растений (ЭВР): 


==
Епирацияэвапотранс

сухаябиомасса У)(
ЭВР . 

Эта величина может быть выражена как в килограммах на милли-
метр водного слоя (кг/мм водн. сл.), так и в тоннах на гектар на кубиче-
ский метр на гектар (т/га/м3/га), т.е. в тоннах на кубический метр (т/м3) 
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или в тоннах (сухого вещества) на тонну (воды) (т(сухого веще-
ства)/т(воды)), и т.д. Последняя размерность показывает близость ЭВР 
к понятию транспирационного коэффициента Кт, который есть коли-
чество воды, необходимое для создания одного грамма веществ. От-
личие лишь в том, что понятие эффективности включает в себя и не-
производительные, неэффективные потери воды в виде испарения с 
поверхности почвы, которые необходимо уменьшить. Это один из яв-
ных путей увеличения эффективности использования воды. Кроме то-
го, величина ЭВР тесно связана с эффективностью использования 
растением солнечной радиации. А это уже процессы, обусловленные 
особенностями фотосинтеза в растениях, использования ими различ-
ных частей спектра и пр. Но числитель, «биомасса», есть результат в 
основном двух процессов «фотосинтез ‒ дыхание» с учетом потерь 
биомассы от различных вредителей. А вот знаменатель – величина, 
зависимая также от солнечной радиации и водного питания растений, 
от доступности почвенной влаги. Следовательно, меры по повыше-
нию эффективности водопотребления растения включают в себя био-
логическое направление по улучшению потребления растениями сол-
нечной энергии и повышение доступности почвенной влаги. В связи с 
этим формируются направления по селекции более продуктивных ви-
дов растений. Вместе с тем более насущными являются разработки по 
снижению водного стока с полей, увеличению влагоемкости корне-
обитаемого слоя почвы, снижению непроизводительных потерь на 
испарение (мульчирование, рыхление поверхности и др.). Эти меро-
приятия включают также способы размещения культур (рядки, шири-
на рядков, расстояния в рядках и пр.), плотность посевов, дата посева, 
интенсивность развития  листьев. Вариантов для повышения эффек-
тивности водопотребления оказывается много. Поэтому, прежде чем 
рассматривать разнообразные способы управления эффективностью 
водных ресурсов на сельскохозяйственных полях, попытаемся иссле-
довать этот вопрос теоретически, как предлагал Франк Вайетс (Frank    
G. Viets, 1981).  

Зависимости эффективности водных ресурсов и эвапотранспи-
рации при росте урожая могут быть нескольких видов (рис. 14). На 
рис.14, а1 представлена характерная зависимость увеличения эвапо-
транспирации при пропорциональном увеличении урожая. Этот путь 
оказывается не слишком эффективным: ЭВР постоянна (рис. 14, а2) 
при таком пропорциональном росте.  
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Явление эвапотранспирации скорее относится к одиноко стоя-
щим растениям или растениям, выращиваемым в лизиметрах с предо-
хранением поверхности почвы от испарения.  

 
Рис. 14.  Зависимости эвапотранспирации (EΣ) (а1, б1, в1 и г1)  

и эффективности водопотребления растений (У/EΣ) (а2, б2, в2 и г2)  
от урожая (У) (по F.G. Viets, 1981)  
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На рис. 14, б1 показано, что увеличение урожая не приводит к 
росту эвапотранспирации (это описание водопотребления риса, для 
выращивания которого вопросы об эффективности использования 
почвенных водных ресурсов не стоят). Поэтому увеличение ЭВР при 
увеличении урожая хотя и оказывается чрезвычайно неэффективным, 
но для случая с рисом ‒ это единственный выход. Другая ситуация: 
водопотребление с поля после посева (рис.14, в1). Сначала на поверх-
ности почвы нет растений (начальный участок на рис. 14, в1). В этот 
момент испарение происходит только с поверхности почвы, а затем 
растения начинают транспирировать, и с ростом биомассы стабили-
зируется эвапотранспирация. Эффективность использования воды 
увеличивается (рис. 14, в2). Эта благоприятная ситуация, указываю-
щая, что эффективность повышается за счет использования солнеч-
ной энергии, ‒ наиболее эффективный путь повышения урожая. И, 
наконец, наиболее реалистичная ситуация (рис. 14, г1): сначала, пока 
растения еще не появились на поверхности почвы, все определяет ис-
парение. И, как и в предыдущем случае, ЭВР равна нулю (рис. 14, г2). 
Затем она повышается при интенсивном росте биомассы и увеличе-
нии транспирационного расхода, однако, достигнув максимума, 
начинает снижаться, так как биомасса не увеличивается, а потери на 
эвапотранспирацию продолжают расти, ‒ это неблагоприятная ситуа-
ция, о чем говорит и снижение ЭВР (см. рис. 14, г2).  

Все виды кривых, приведенных на рис. 14, справедливы и для ди-
намики развития растений, всех стадий его развития. Они вполне могут 
быть применены для улучшения эффективности использования водных 
ресурсов в течение вегетационного периода, в котором есть определен-
ные промежутки времени, когда ЭВР может снижаться (рис. 15). 

Рис. 15. Характерный вид динамики ЭВР в течение вегетационного развития 
(для условий засушливых лет центральной части России) 
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Как видно из рис. 15, сначала, до появления всходов, биомасса 
равна нулю, и ЭВР также равна нулю. В дальнейшем, по мере роста 
растений, она сначала повышается, а затем, как правило, становится 
ниже. В эту стадию, стадию начала кущения, и необходимы меропри-
ятия по снижению непродуктивных потерь. Также непродуктивные 
потери могут возникать в период после уборки урожая, когда биомас-
са на поле приближается к нулю, а непродуктивное испарение влаги 
из почвы может быть весьма заметным. В это время нужно применять 
определенные меры по их снижению. Таким образом, изучение дина-
мики ЭВР, прогноз этой величины в зависимости от особенностей ме-
теоусловий и других факторов позволяют оптимизировать в течение 
вегетационного сезона влагообеспеченность растений и минимизиро-
вать непродуктивные расходы. 

Необходимо знать принципы управления и планирования меро-
приятий по поддержанию ЭВР на постоянном высоком уровне: это 
мероприятия по регулированию факторов, связанных с биологией са-
мих растений (увеличение числителя в формуле для расчета ЭВР, 
прежде всего повышение эффективности работы фотосинтетического 
аппарата), а также с почвенными условиями (снижение непроизводи-
тельных расходов или снижение значений знаменателя в расчетной 
формуле).  
 

2.7. Факторы управления водообеспеченностью растений 

Можно выделить две группы основных факторов управления 
водообеспеченностью растений. 

Факторы агротехники 
1. Дата посадки. Этот фактор весьма важен, особенно  в услови-

ях дефицита влаги. С одной стороны, даже незасухоустойчивые виды 
успевают развить достаточную биомассу, чтобы завершить свой цикл 
формирования урожая, избежав водных стрессов, с другой ‒ необхо-
димо, чтобы почвенная засуха не совпала с периодом наибольшей 
чувствительности растений к засухе. Как правило, это период интен-
сивного роста растений, увеличения биомассы. В этом случае прихо-
дится решать проблему оптимизации тепловых и водных ресурсов, 
так как тепловые ресурсы для роста растений, как правило, недоста-
точны, а водные быстро расходуются. Оптимальные решения могут 
быть найдены на основе критических температур почвы для прораста-
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ния растений и запасов влаги или, более определенно, на основании про-
гнозных расчетов и использования соответствующих технологий. Но, в 
любом случае, решить вопрос по посадке нужно очень быстро и точно.  

2. Способ посадки. Этому вопросу посвящено очень много ра-
бот. Цель – найти оптимальное размещение растений в рядках и рас-
стояние между рядками, чтобы растения в наибольшей мере исполь-
зовали солнечную радиацию, т.е. увеличить эффективность фотосин-
теза, тем самым увеличить и ЭВР за счет роста биомассы. Здесь надо 
иметь в виду, что отзывчивость растений на их расположение тем 
сильнее, чем выше растения. В любом случае необходимо стараться 
создать, как говорят, архитектуру лиственного покрова, чтобы с 
наибольшей эффективностью использовать солнечную радиацию, а 
соответственно и увеличить ЭВР. Конечно, борьба с сорняками, оп-
тимальное внесение пестицидов и пр. также увеличивают эвапотранс-
пирацию в формуле ЭВР. 

Почвенные факторы 
1. Обработка почв (вспашка, боронование и пр.). Безусловно, 

это один из важнейших приемов увеличения ЭВР. За счет обработки 
почв снижаются непродуктивные потери в виде испарения с поверх-
ности почвы, так как создается слой из мелкокомковатых отдельно-
стей, агрегатов, который имеет низкую влагопроводность, является 
преградой для подтока влаги к поверхности. При вспашке разрушает-
ся непрерывность капиллярных путей, почва рыхлится, а, как извест-
но, рыхлая почва хуже проводит капиллярный поток влаги. Все это 
приводит к снижению знаменателя в выражении для ЭВР и к соответ-
ствующему росту ЭВР. Здесь остается большое поле для исследова-
ний: как влияют различные типы, сроки, методы обработки; насколь-
ко вспашка способствует укоренению, влияющему на более продук-
тивное использование почвенной влаги из глубинных слоев,  и т.д. 

2. Удобрения. Перечислим возможные пути влияния удобрений 
на ЭВР: 1) увеличение роста корней (это касается, прежде всего, фос-
фатных удобрений); 2) увеличение вегетативной массы, а следова-
тельно, затенение поверхности почвы и лучшее использование сол-
нечной энергии; 3) ускорение циклов развития, что особенно важно 
для засушливых регионов; 4) увеличение биомассы, что приводит к 
росту ЭВР. Следует иметь в виду, однако, что воздействие удобрений 
на ЭВР в различных по влагообеспеченности условиях неодинаково. 
На рис. 16 приведены зависимости ЭВР от урожая, который повы-
шался в одних и тех же условиях за счет внесения азотных удобрений.  
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Рис. 16. Зависимость эвапотранспирации (ЭВТ, см водн. сл.) и эффективности 
водопотребления растений (ЭВР, ц/га. см) от урожая растений (У, ц/га), уве-
личение которого достигнуто внесением азотных удобрений. Пунктиром обо-

значены гипотетические части этих кривых (по F.G. Viets, 1981) 
 
Из приведенных кривых видно, что в сухих условиях при опре-

деленных уровнях развития биомассы внесение удобрений может 
быть особо эффективным. А вот во влажных, хотя и происходит неко-
торый рост ЭВР за счет удобрений, это увеличение небольшое, и, ве-
роятно, увеличение количества вносимых удобрений не будет являть-
ся существенной мерой по эффективности использования воды. Тем 
более что в переувлажненных условиях действие удобрений не может 
быть эффективным до тех пор, пока не оптимизирован (за счет, преж-
де всего, дренажа) водный режим почвы. 

3. Мульчирование поверхности. Это чрезвычайно важный аспект 
снижения непродуктивных потерь в виде испарения.  

Не следует забывать и о других положительных воздействиях 
мульчи: увеличении водопроницаемости, а следовательно, увеличе-
нии почвенных влагозапасов, снижении поверхностного стока, что в 
ряде случаев может стать доминирующим фактором использования это-
го приема, например в тропических странах при осадках ливневого типа.  
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Глава 3 

ФИЗИКА МИНЕРАЛЬНОГО ПИТАНИЯ 

3.1. Основные элементы минерального питания растений 

Для большинства растений необходимы в том или ином количестве 
17 элементов, которые приведены в табл. 3. Они формируют группы 
макро-, вторичных и микроэлементов. Каждый из элементов выпол-
няет свою специфическую роль, но следует учесть, что на 95 % расте-
ния состоят из С, Н и О, которые поступают в растения из СО2 возду-
ха и почвенной воды. Остальные 13 или 14 элементов растения берут 
в ионной форме из почвенного раствора, хотя S и Cl растения иногда 
способны сорбировать и усваивать из воздуха в виде SO2 и Cl2. Также 
не следует забывать об уникальной способности бобовых фиксиро-
вать атмосферный азот благодаря симбиотическим взаимоотношени-
ям Rhizobia в корневой зоне. Натрий, кремний, кобальт и ванадий мо-
гут способствовать увеличению урожая, но не являются определяю-
щими элементами в его формировании. Иногда Na выполняет функ-
ции К, например для растений сахарной свеклы. А кобальт способен 
играть существенную роль в формировании витамина В12, который 
принимает участие в фиксировании азота Rhizobia.  

Таблица 3 
Основные химические элементы жизнеобеспечения растений 

и формы их потребления 

Макроэлементы 
Макроэлементы  

вторичной потребности 
Микроэлементы 

Углерод (СО2) Кальций (Са2+) Бор (Н2ВО3
-) 

Кислород (О2) Магний  (Mg2+) Хлор (Cl-) 
Водород (Н2О) Сера (SO4

2-) Кобальт (Co2+) 
Азот (NH4

+, NO3
- и N2 для 

бобовых) 
‒ 

Медь (Cu2+) 

Фосфор (Н2РО4
-, НРО4

2-)  ‒ Железо (Fe2+) 
Калий (К+) ‒ Марганец (Mn2+) 

‒ ‒ 
Молибден (MoO4

2-) 
Цинк (Zn2+) 

 
3.2. Основные механизмы переноса веществ 

Основные физические процессы подтока и переноса веществ в 
растении – конвекция и диффузия. Конвекция ‒ движение вещества с 
массовым потоком раствора. Массовый поток жидкости в вегетиру-
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ющее растение всегда существует за счет транспирации, поэтому 
вполне возможен перенос ионов к корню и по растению. Кроме того, 
растение способно избирательно потреблять некоторые ионы, кото-
рые особенно важны в его жизнедеятельности. Этот перенос будет 
осуществляться уже из-за концентрационных перепадов, так как око-
ло корня и в корне концентрация нужного растению элемента ниже, 
чем в почвенном растворе. И тем ниже, чем выше потребность в нем. 
Соответственно, чем выше градиент концентрации между поверхно-
стью корня и в почвенном растворе, тем выше диффузионный поток. 
Причем большинство положительно заряженных биофильных эле-
ментов растение способно потреблять из сорбированного состояния, 
за счет обменных реакций «почвенно-поглощающий комплекс (ППК) – 
почвенный раствор» и «почвенный раствор – поверхность корня». Все 
это схематично указано на рис. 17, где приведены все перечисленные 
процессы. Диффузионно и благодаря подтоку раствора (конвективно) 
к корню доставляются элементы. Их наличие в почвенном растворе 
регулируется обменными реакциями с соответствующими ионами 
ППК, которые также регулируются концентрацией потребляемых 
ионов в растворе.  

 
Рис. 17. Схема процессов подтока веществ к корню растения 

 
О значении конвекции в передвижении веществ и их поглоще-

нии корнями растений указывает опыт, проведенный C. Барбером с 
коллегами (1963). Так как в растение поступает большое количество 
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почвенного раствора для поддержания транспирационного тока, мож-
но было бы предположить, что именно с этим потоком и будет посту-
пать основное количество питательных веществ. С. Барбер с коллега-
ми попытался свести баланс веществ: зная содержание элемента в 
растении, его транспирационный коэффициент (количество воды, не-
обходимое для построения единицы сухой биомассы), можно рассчи-
тать, какова должна быть концентрация элемента в почвенном рас-
творе, для того, чтобы свести баланс. Далее можно сравнить получен-
ную по такому балансовому расчету концентрацию элемента с его ре-
альной концентрацией в почвенном растворе. Если концентрация 
элемента в почвенном растворе окажется выше расчетной, то обеспе-
чение растения этим элементом вполне возможно лишь за счет кон-
вективного потока. Если же меньше, ‒ значит, этот элемент поглоща-
ется за счет других механизмов, прежде всего диффузии. Результаты 
проведенного опыта Барбера с соавторами приведены в табл. 4. 

 
Таблица 4 

Возможность поглощения растениями элементов 
с общим транспирационным потоком в виде конвекции 

Элемент 
Содержание 

в растении, мг/г 

Необходимая 
расчетная 

концентрация 
в почвенном 
растворе, мг/л

Реальная 
концентрация 
в почвенном 
растворе, мг/л

Возможность 
обеспечения 
элементом 

путем конвекции

Са 2,2 4,4 33,0 Возможно 
Mg 1,8 3,6 28,0 Возможно 
K 20,0 40,0 4,0 Невозможно 
P 2,0 4,0 0,5 Невозможно 

 
Таким образом, совершенно очевидно, что ионы К и Р потребляют-

ся из раствора со значительно большей скоростью, чем это возможно 
конвекционным путем. Их перенос осуществляется диффузионно. При 
этом следует учитывать, что диффузия ионов в почве ‒ процесс довольно 
длительный. Действительно, коэффициент диффузии большинства ионов 
в растворе составляет не более 1,73 см2/сут. Для иона К коэффициент 
диффузии в растворе составляет 1,71, ионов NO3 – 1,64, Ca и Mg ‒        
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0,67 и 0,6 см2/сут. В почве же, с учетом извилистости порового про-
странства и реальной влажности, необходимо использовать уже не 
коэффициент диффузии, а эффективный коэффициент диффузии со-
лей, который обычно на два-три порядка ниже. По подсчетам Барбера 
(1988), ион калия за сутки за счет диффузии способен передвинуться 
не более чем на 0,13 см, а H3PO4

- – и того меньше, всего только на 
0,004 см. Поэтому не только ион движется к корню за счет диффузии, 
но и корню необходимо «двигаться», расти для получения необходи-
мого количества веществ. По-видимому, этот фактор ‒ фактор активно-
го роста корней, освоения корнями нового почвенного пространства ‒ 
может оказаться определяющим в обеспечении растений питатель-
ными элементами, а не только чисто физические процессы конвек-
тивного и диффузионного подтока веществ к корням растений. Опре-
делить значение этого фактора в прямых экспериментах нелегко: 
трудно «разделить» факторы подтока иона к корню за счет диффузии 
и роста корня в направлении большей концентрации иона. Такого ро-
да исследование можно провести лишь с помощью математической 
модели, выделив отдельные параметры, характеризующие тот или 
иной процесс, а затем оценив относительное влияние на результиру-
ющее поглощение веществ поочередно каждого из параметров, остав-
ляя остальные постоянными. Рассмотрим такого рода модельный ана-
лиз с помощью математической  модели поглощения веществ корнем 
растения. 

 
3.3. Транспорт веществ по растению 

Ионы, поступившие в клетки корня, перемещаются по первич-
ной коре к эндодерме. Это перемещение возможно как по апопласту, 
так и по симпласту. Апопластические перемещения – это движение 
ионов по клеточным стенкам. Физически этот тип переноса происхо-
дит за счет диффузии по градиенту концентрации и гидродинамиче-
ского переноса с движущейся к центральному цилиндру водой. По 
симпласту ионы движутся внутри клеток за счет прежде всего осмо-
тического движения цитоплазмы. Между клетками при симпластиче-
ском переносе ионы проникают по так называемым плазмодесмам 
(рис. 18).  
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Рис. 18.  Движение веществ по корню: симпластический и апопластический  

переносы 

 

Здесь также основной тип переноса – диффузионный, по гради-

енту концентрации. Этот градиент возникает за счет повышенной ме-

таболической активности тканей в центре корня. Эта активность при-

водит к снижению концентрации веществ в центре корня: градиент 

концентрации движет вещества от поверхности корня к его централь-

ной части. Однако наиболее труднопроницаемая часть в корне – это 

слой клеток эндодермы. В этих клетках встречаются специфические 

гидрофобные образования – пояски Каспари. Эти гидрофобные барь-

еры не позволяют веществам и воде свободно проникать через клетки 

эндодермы. Имеется лишь некоторая часть клеток без поясков Каспа-

ри. Это пропускные клетки, через которые симпластическим потоком 

и движутся растворы. В дальнейшем, опять-таки совместно, по апо-

пласту и симпласту вещества передвигаются по флоэме, наконец, по-

падают в мертвые сосуды ксилемы, в которых уже движутся как в 

тонких капиллярах. Здесь основным механизмом переноса является 

градиент давления влаги (осмотического), который формирует транс-

пирационный поток воды и движет вместе с ним ионы в различные 

части растения. 
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Глава 4 

РАСТЕНИЯ И СВЕТ 

4.1. Значение светового потока для растений 

На вопрос о значении света для растений ответ вполне ясен: свет 
является основной энергией для работы фотосинтетического аппара-
та, поэтому чем лучше освещение, чем лучше усвоение света расте-
нием, тем выше фотосинтез и, соответственно, биомасса. Однако в 
учении о фотосинтезе речь шла о функционировании пигментов, 
прежде всего хлорофилла, в зависимости от физических факторов 
среды, в частности от света. При этом не все и не всегда для растения 
в целом будет идти по тем же зависимостям, которые получены для 
пигментов. И конечно, имеются отдельные специальные закономер-
ности по использованию растительным покровом световой энергии. 
Поэтому неизбежно появляются дополнительные вопросы, например 
о том, какие части спектра наиболее важны для растительного сооб-
щества? Как изменяется продуктивность растений: при изменении 
формы листовой пластинки, ее угла поворота к солнечным лучам, ее 
суточного движения или за счет структуры (точнее архитектуры, 
ярусности листьев) растительного покрова? И как физика этого явле-
ния может способствовать наибольшему усвоению растениями сол-
нечной лучистой энергии или искусственного света.  

При изучении процесса фотосинтеза вполне определенно было 
доказано, что у большинства наземных растений имеется два макси-
мума в длинах волн, которые наиболее эффективны. Это максимумы 
в синей (голубой) и красной частях спектра, длины волн около 400 и 
700 нм. А вот для волн в диапазоне от 730 до 1200 нм поглощение 
света достигает лишь нескольких процентов от потока световой энер-
гии. В целом ход фотосинтетической кривой, отражающей зависи-
мость урожая от длин волн, с учетом этих процессов остается преж-
ним (рис. 19), с максимумами в области 400 и 600 ‒ 700 нм, однако не 
со столь яркими, как для фотосинтетической активности пигментов. 
Заметно более интенсивное поглощение и в желто-зеленой области 
спектра, в области длин волн от 500 до 600 нм.  
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Рис. 19. Относительный урожай растений 
при различных длинах волн (по МакГри, 1986) 

 
Это указывает на то, что следует учитывать не только влияние 

спектрального состава света на работу пигментов, но и процессы «до-
ставки» световой энергии к этим ферментам. Это особенно важно, ес-
ли этой энергии оказывается недостаточно, при затенении растений 
или при формировании определенного направления листьев у различ-
ных растений.  

 
4.2. Направление светового потока 

У многих растений листья с самого начала и в течение всей их 
жизни растут почти вертикально вверх, например у лука. А это озна-
чает, что прямую полуденную радиацию эти растения почти и не 
усваивают. Для них наиболее эффективен боковой свет. Аналогично и 
у листьев злаковых растений. Во взрослом вегетирующем состоянии 
листья этих растений также имеют некоторый угол наклона к гори-
зонту: примерно такой, чтобы боковые лучи образовывали с их по-
верхностью угол, близкий к перпендикулярному. Поэтому может ока-
заться так, что боковые наклонные солнечные лучи могут быть 
наиболее эффективны (рис. 20, а). Это положение доказывает класси-
ческий опыт известного агрофизика, основателя школы агрофизики 
света и растений, Б.С. Мошкова. В этом эксперименте на опытных 
делянках растения лишали света (прикрывали) на три часа в день: од-

400 500 600 700
Длина волны, мкм 

1 
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ну группу растений прикрывали на три часа утром (вариант «утро»), 
другую – днем (вариант «день»), третью ‒ вечером, с 17 до 20 часов 
(вариант «вечер»). Контролем служили растения, выращенные при 
непрерывном освещении, биомасса которых была взята за 100 %. Ре-
зультаты этого опыта приведены на рис. 20, б. 

Как видно из рис. 20, б, в наибольшей мере на растения повлияло 
лишение их вечернего света – урожай сократился наполовину. В мень-
шей мере влияло на растения затемнение днем, еще меньше – утром, 
что вполне понятно: как правило, утром еще достаточно прохладно и 
фотосинтетические механизмы «работают» заметно медленнее.  

Рис. 20. Схема расположения листа злаков к направлению светового потока (а) 
и результаты опыта Б.С. Мошкова по влиянию утреннего, дневного и вечернего 

света (б) 

Оптимум и температуры, и направления падения световых лу-
чей – это вечерняя пора. Поэтому так важен для растений именно свет 
вечернего солнца, наиболее продуктивный. 

Важен этот вывод и для условий закрытого грунта: необходимо 
размещать осветители не просто вверху, а учитывать расположение 
листьев выращиваемых растений. Размещать осветители лучше всего 
так, чтобы световой поток был направлен перпендикулярно к поверх-
ности листьев, нередко не сверху, а сбоку от растений. Во всяком 
случае, для растений с ланцетовидными листочками (лук, нарциссы и 
др.) такое расположение осветителей дает заметный (в несколько 
раз!) прирост урожая. 
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4.3. Влияние интенсивности света на параметры роста 

Интенсивность светового потока в определенном диапазоне 
мощности лучистой энергии линейно влияет на удельный вес листьев. 
Экспериментальные данные, приведенные на рис. 21 (по Jurik et al), 
хорошо это подтверждают. Однако мы хорошо помним, что фотосин-
тез зависит от освещенности в виде куполообразной функции, имею-
щей оптимум области мощности светового потока в диапазоне 500 ‒ 
800 Вт/м2, что близко к солнечному полуденному освещению. Причем 
многочисленные исследования подтвердили вид этой зависимости как 
для светолюбивых, так и теневыносливых форм растений. Эти два типа 
растений различаются по способности усваивать световую энергию. 

 

 
Рис. 21. Зависимость удельного веса сухих листьев (г/м2)  

растений Fragaria virginata  от интенсивности  
светового потока [15] 

 
При одной и той же интенсивности освещения фотосинтез све-

толюбивых растений протекает интенсивнее, чем у теневыносливых 
(рис. 22), особенно при высоких значениях интенсивности света. 

250 500

20

40

60

80

100

Световой поток, Вт/м2
 



57 

 
Рис. 22. Световая кривая фотосинтеза  

для светолюбивых и теневыносливых растений 

А вот теневыносливые более «бережно» относятся к поступающей 
лучистой энергии: при малых значениях светового потока фотосинтез у 
них протекает несколько интенсивнее, чем у светолюбивых. Эти особен-
ности поведения растений в отношении света учитываются в параметре 
светочувствительности или теневыносливости – начальном наклоне све-
товой кривой фотосинтеза.  

Явление светочувствительности или теневыносливости связано, 
по-видимому, с тем, 
что у этих групп рас-
тений различия за-
ключаются, прежде 
всего, не столько в 
работе самого фото-
синтетического аппа-
рата, а в условиях 
(пути, проводимости) 
доставки фотонов к 
пигментам. Одна из 
гипотез предполага-
ет, что у теневынос-
ливых растений све-
топроводимость возрастает, а вот емкость световой системы снижает-
ся. Попытаемся с помощью этих физических параметров ‒ проводи-
мости и емкости светопроводящей системы растений ‒ объяснить и 
некоторые другие факты, касающиеся поведения растений в условиях 
недостатка света.  

Известен факт увеличения удельной поверхности листьев при 
снижении лучистого потока. Это также подтверждает гипотезу о том, 
что основным фактором, влияющим на увеличение удельной поверх-
ности листьев в ответ на затенение, является уменьшение некоторых 
компонентов фотосинтетической системы, которые ответственны за 
емкость и проводимость светового потока.  

Также отмечен факт, что при уменьшении светового потока, при 
затенении растений наблюдается эффект, приводящий к увеличению 
доли сухой биомассы, сосредоточенной в листьях, в общей сухой 
биомассе растений, т.е. к увеличению отношения площади листьев к 
биомассе растений, «листового массового отношения» (Ауд_м). Однако 
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этот эффект меньшего значения, чем эффект возрастания удельной 
площади листьев, т.е. отношения площади листьев к массе листового 
материала (Ауд_л). И этот факт может интерпретироваться в пользу вы-
сказанной выше гипотезы об уменьшении емкости и проводимости 
светопроводящей части фотосинтетической системы в случае затене-
ния растений. 

Впрочем, природа этих процессов изучена слабо, имеются раз-
нообразные данные, что только позволяет надеяться на разработку 
единого механизма влияния затенения на параметры роста растений. 
Но однозначно можно сказать, что затенение действует на интенсив-
ность накопления продукции, причем по-разному на теневыносливые 
и тенечувствительные растения. Это хорошо видно из табл. 5. 
 

Таблица 5 
Параметры роста теневыносливых (Impatiens parviflora) и тенечув-
ствительных (Helianthus annuuss) растений в зависимости от относи-

тельной интенсивности светового потока (по Bjorkman, 1981) 

Параметры роста Растения 
Относительный поток  
световой энергии 

100 50 22 10 5 
Индекс результирующего 
накопления (ИРН), 
г · м-2 · нед-1·10-3  

• Теневыносливые  
• Тенечувствительные 

61 
68 

52 
55 

31 
29 

20 
20 

12 
5 

Относительная скорость 
роста, г · г-1 · нед-1 

• Теневыносливые  
• Тенечувствительные 

0,80 
1,10 

0,93 
1,01 

0,73 
0,63 

0,64 
0,37 

0,43 
0,09 

Удельная площадь листьев 
(Ауд_л), м

2 · г-1 · 10-3 
• Теневыносливые  
• Тенечувствительные 

32 
26 

43 
32 

53 
43 

71 
41 

80 
36 

Удельная масса листьев 
(Ауд), г · г

-1 
• Теневыносливые  
• Тенечувствительные 

0,41 
0,61 

0,43 
0,57 

0,44 
0,54 

0,45 
0,47 

0,45 
0,46 

 

Отметим, прежде всего, насколько интенсивнее реагирует фото-
синтетический аппарат у тенечувствительных растений. Об этом го-
ворит такой параметр, как индекс результирующего накопления 
(ИРН), ‒ отношение прироста биомассы в единицу времени для еди-
ницы площади листа. ИРН уменьшается у тенечувствительных расте-
ний в 13,6 раза, а у теневыносливых – всего в 5 раз при уменьшении 
светового потока в 20 раз. Во многом это, конечно, связано с увеличе-
нием удельной площади листьев (т.е. площади листьев к их массе) у 
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теневыносливых растений. Листья у них становятся тоньше, световой 
поток скорее достигает фотосинтетического аппарата, его потери на 
светоперенос в листе меньше (сравните: удельная площадь листьев у 
теневыносливых возросла в 2,5 раза, а у тенечувствительных – в 1,4 
раза, при этом масса листьев по отношению к массе растения, удель-
ная масса листьев, у выносливых осталась та же, а у тенечувствитель-
ных – снизилась в 1,33 раза). Таким образом, приспособительные ре-
акции теневыносливых растений приводят к тому, что световой поток 
скорее достигает зерен хлорофилла, меньше отражается и диффузно 
превращается по мере его достижения. Отсюда и большая эффектив-
ность его работы у теневыносливых растений. 

Кроме того, имеются и важные качественные изменения у рас-
тений при их затенении. Затенение или загущение посевов в период 
от закладки листьев до формирования колоса резко уменьшает коли-
чество оплодотворенных цветков и соответственно уменьшает коли-
чество семян в колосе. 

 
4.4. Фотопериодичность. Свет как фактор онтогенеза 

Хорошо известен факт, что длительность светового дня является 
одним из основных факторов, регулирующих наступление стадий 
растений, особенно древесных, в онтогенезе. Например, длительность 
светового дня ‒ регулятор для подготовки деревьев к зиме: они запа-
сают вещества, сбрасывают листья и пр. Это очень важно: именно та-
кой космический фактор, как длительность светового дня, ответстве-
нен за осуществление фаз в онтогенезе многолетних растений и соот-
ветственно их «привязку» к определенной природно-климатической 
зоне. Поэтому существование растения в определенной природно-
климатической зоне оказывается тесно связанным с фотопериодично-
стью, с длительностью светового дня. 

Давно известно, что северные сорта растений совершенно не-
пригодны для выращивания на юге. Это особенно касается древесных 
культур и кустарников. Сначала существовало мнение, что на север-
ные виды плохо воздействуют повышенные температуры, а вовсе не 
такой космический фактор, как долгота светового периода. Рассмот-
рим это на примере одного классического опыта, проведенного проф. 
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Б.С. Мошковым. Черенки северных видов черной смородины и ивы 
выращивали близ Ленинграда и Сухуми при естественном световом 
дне (14 и 10 часов соответственно) и при дополнительном освещении. 
При естественном освещении в Сухуми растения быстро прекращали 
рост, сбрасывали листву и оставались карликовыми. А в условиях Ле-
нинграда, при 14-часовом световом дне растения выглядели совер-
шенно нормальными. Если дополнительным освещением в Сухуми 
световой день доводили до 14 часов, то растения росли мощно, высо-
ко, совершенно изменив свою физиологию. Таким образом, даже в 
теплых, субтропических условиях укорачивание светового дня при-
водило к тому, что северные виды начинали готовиться к зиме, ‒ 
сбрасывали листья, прекращали рост и пр. Это доказывает, что фото-
периодичность, длительность светового периода – основной фактор 
регулирования стадий онтогенеза у древесных и кустарниковых рас-
тений.  

С отмеченными явлениями связана и зимостойкость растений. 
Действительно, устойчивость к холодам будет определяться тем, 
насколько растение хорошо подготовилось к зиме: прекратило рост, 
сбросило листву. А регулятором к началу подготовки к зиме является 
длительность светового дня ‒ того природного фактора, при воздей-
ствии которого формировалось растение, что и закрепилось генетиче-
ски. Становятся тогда понятными и следующие факты: многие мань-
чжурские и вообще дальневосточные виды вымерзали в Подмосковье, 
хотя зимы на Дальнем Востоке могут быть и суровее, чем в зоне юж-
ной тайги. Теперь это понятно: осенний день в Подмосковье был до-
статочно длинным для этих растений, привыкших к короткому свето-
вому дню. Они не успевали подготовиться к зиме и, неподготовлен-
ные, вымерзали в течение подмосковной зимы. 

Таким образом, морозоустойчивость многолетних растений за-
висит в первую очередь не от зимних холодов, а от световых условий 
в течение периода, предшествующего перезимовке. А механизм этого 
явления – фотопериодический. Он заключается в том, что укорачива-
ние светового дня выступает пусковым механизмом подготовки рас-
тений к зиме: растение сбрасывает листья, формирует запасы. И если 
растение таким образом подготовлено, оно оказывается зимостойким.  
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Глава 5 

РОСТ, РАЗВИТИЕ И ФОРМИРОВАНИЕ ПРОДУКТИВНОСТИ 

5.1. Рост и развитие растений 

Один из величайших физиологов растений, Д.А. Сабинин, ука-
зывал, что «рост – это новообразование элементов структуры». А раз-
витие – это, по его мнению, «изменения в новообразовании элементов 
структуры организма, обусловленные прохождением организмом 
жизненного цикла» [16]. Поэтому эти важнейшие понятия неразрыв-
ны и, конечно, должны рассматриваться совместно, особенно при ха-
рактеристике продуктивности агроценозов. Лишь для удобства изу-
чения в данном случае необходимо несколько упрощенно, чисто фи-
зически рассматривать рост растений как возрастание массы и линей-
ных размеров (объема) отдельных частей растений, всего растения и 
агроценоза в целом, происходящее вследствие увеличения числа и 
размеров клеток и неклеточных образований, а развитие – как процесс 
тесно связанных с ростом качественных изменений (дифференциация 
тканей, органов, прорастание семян, созревание и пр.), происходящих 
в течение жизни растения, в процессе онтогенеза. В агрономической 
науке рост и развитие сельскохозяйственных посевов рассматривает-
ся как процесс значительно более сложный, многофакторный, регу-
лирование которого должно быть очень точным и во времени и в про-
странстве.  

Рассмотрим эти процессы с момента, когда семя попадает в поч-
ву. Сначала происходит передвижение почвенной влаги за счет гра-
диента давления воды, в основном за счет осмотической составляю-
щей, т.е. за счет более высокой концентрации веществ в семени; затем 
в процесс могут включаться и составляющая набухания (набухание 
белков), и капиллярно-сорбционная ‒ так вода поступает в семя. Без-
условно, давление почвенной влаги и соответственно влажность поч-
вы должны быть достаточно высокими, не ниже некоторого критиче-
ского уровня. Только тогда возникнет перепад давлений влаги между 
почвой и семенем, вода начнет поступать внутрь семя, где начнутся 
процессы метаболизма, гидролиз запасных веществ и производство 
новых. Для этого в работу должны включиться ферменты, интенсив-
ность действия которых зависит от температуры. Поэтому в это время 
большое влияние на процесс поступления почвенной влаги в семя 
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оказывает именно температура: с ее повышением (до определенного 
предела) увеличивается интенсивность поглощения воды, гидролиз 
углеводов и белков, их дыхание. Для характеристики внешних усло-
вий в агрофизике обычно используют понятия критической предпо-
севной влажности и «критической» (кардинальной) температуры поч-
вы на глубине заделки семян. Если предпосевная влажность – это ве-
личина, близкая к НВ и слабо изменяющаяся в зависимости от вида 
растений, то кардинальная температура очень сильно изменяется в за-
висимости от вида растения (табл. 6).  

Таблица 6 
«Критические» температуры прорастания семян 
и появления всходов (по А.М. Шульгину, 1972) 

Культура 
Прорастание 

семян 
Появление 
всходов 

Конопля, горчица, клевер, люцерна 0 − 1 2 − 3 
Рожь, пшеница, ячмень, озимая рожь, 
горох, чечевица, чина 1 − 2 2 − 3 
Лен, гречиха, люпин, нут, свекла 3 − 4 6 − 7 
Подсолнечник, перилла, картофель 5 − 6 8 − 10 
Кукуруза, просо, суданская трава, соя 8 − 10 10 − 11 
Фасоль, сорго, клещевина 10 − 12 12 − 13 
Хлопчатник, арахис, кунжут, рис 12 − 14 14 − 15 

 
Достигнув определенного уровня влажности, семя начинает все 

более интенсивно дышать, начинается образование зародыша, выде-
ляются его осевые органы. Дыхание резко возрастает, теперь оно уже 
мало зависит от влажности. Образуется проросток. Оказывается, что 
количество воды, необходимое для прорастания семени, различно у 
разных видов растений. Так, семена бобовых, богатые белками, по-
глощают значительно больше влаги, чем семена злаковых растений. 
Много воды требуют для прорастания семена льна и сахарной свеклы. 

Итак, зародыш семени стал проростком. Появились колеоптиле 
и зародышевые корни. Из колеоптиле, т.е. трубочки, охватывающей 
первый лист, будут развиваться в будущем стебель и листья. Интен-
сивно растут зародышевые корни. И, наконец, проросток достигает 
поверхности почвы, появляется росток. Начинается фаза всходов. 
Первый лист выходит через верхушку колеоптиле, поле начинает зе-
ленеть. Этот момент очень важен – растение переходит на автотроф-
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ное питание, начинается процесс фотосинтеза, идет интенсивный 
рост: наращивается биомасса, формируются вегетативные, а впослед-
ствии и репродуктивные органы.  

Для зеленого растения, у которого фотосинтетический аппарат 
формирует запасы (резервы) сложных органических веществ (в ос-
новном углеводов, а именно крахмала и глюкозы, иногда белков), 
начинается новый этап роста. Теперь рост растения состоит прежде 
всего в формировании структурных веществ из запасов – клетчатки 
для клеточных стенок, клеточных мембран, ферментов и пр. Эти 
структурные составляющие растения являются его долговременными 
«кирпичиками», которые не станут вновь субстратом для роста или 
дыхания поддержания. Поэтому можно определить рост как форми-
рование структурного вещества растений (клетчатки, мембран, бел-
ков, ферментов) из запасов ассимилянтов фотосинтетического про-
цесса. А общая сухая биомасса растений в каждый момент времени 
состоит из созданного структурного вещества и существующих на 
данный момент резервов. 

 
5.2. Основные параметры роста и развития 

В целом весьма упрощенно общий прирост биомассы (ΔМ) аг-
роценоза можно определить как разность между суммарным фото-
синтезом и затратами на дыхание: 

M
Ф R

t

Δ = −
Δ , 

где ΔМ ‒ увеличение биомассы за время t; Ф ‒ фотосинтез; R –
дыхание. 

Увеличение биомассы во времени нередко функционально свя-
зывают с процессами фотосинтеза и дыхания, что позволяет форми-
ровать динамические модели роста. В частности, используют общую 
запись уравнения роста в виде 

),( RФ
dt

dM −ε=  

где ε ‒ коэффициент перехода от массы, усвоенного СО2 к сухой био-
массе; Ф  ‒ суммарный фотосинтез растения; R  ‒ суммарное дыхание. 
Коэффициент ε может иметь строго определенные значения. Если 
рассматривать в виде первичных продуктов фотосинтеза углеводы, то 
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ε в этом случае будет составлять величину 0,67 (г сухой массы/г СО2). 
В каждом конкретном случае следовало найти величину ε как харак-
теристику перехода от фотосинтеза и дыхания к сухой биомассе. Этот 
подход – динамический, рассматривающий динамику формирования 
биомассы, изменение биомассы как формирующуюся в каждый мо-
мент времени разность между фотосинтезом и дыханием.  

Наряду с динамическими моделями используют, как известно, и 
балансовые. Для описания ростовых процессов одна из таких моделей 
предложена Ивановым [17]: 

,11tPfPtmM α−=−  

где M – сухая биомасса всего растения за конкретный период; m – 
масса опавших частей растений; f – интенсивность фотосинтеза; P – 
рабочая поверхность, или масса; t – время, в течение которого проис-
ходил фотосинтез; α  ‒ интенсивность дыхания; 1P  – дышащая масса, 

1t  – время дыхания. 

По сути уравнение Иванова также связывает процесс роста с 
разностью, с балансом процессов фотосинтеза и дыхания. Но в нем 
подчеркивается еще и значение рабочей фотосинтезирующей поверх-
ности и продолжительности ее функционирования, т.е. отмечается 
роль листовой поверхности и длительности светового периода для 
формирования биомассы растений. 

Кроме того, как уже говорилось в гл. 1, в большинстве совре-
менных подходов фитомасса представляется в виде двух составляю-
щих – структурной и запасной (резервной). Запасы образуются в виде 
углеводов, а структурная биомасса – это разделенные ткани растений 
в виде клетчатки, белков и пр., которые, единожды образовавшись, 
практически не изменяются в течение всего онтогенеза растений. По-
этому для биомассы растений более строго можно было бы написать: 
М = Mc + V(C, N), где М – общий вес фитомассы; Мс – вес структур-
ной составляющей биомассы; V – объем ткани или целого органа, в 
котором концентрации углеводов и азота составляют C и N. 

Итак, основным параметром роста выступает прирост биомассы. 
Он в значительной мере определяется площадью ассимилирующей 
листовой поверхности, которая в свою очередь определяет и эффек-
тивность использования ФАР и результирующий фотосинтез. Именно 
поэтому в процессе роста важно знать, как распределяются ассими-
лянты между органами. Обычно в начальный период после появления 
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ростков основные ассимилянты идут на постройку листьев, увеличе-
ние площади листового аппарата. Затем, по мере старения, перерас-
пределение запасенных и новых ассимилянтов изменяется. Они в 
большей степени расходуются на прирост репродуктивных органов. 
Поэтому при количественном описании процессов роста необходимо 
знать функции распределения ассимилянтов между органами. Эти 
функции специфичны для каждого растения. А аргументом, который 
определяет эти функции распределения, должен быть опять-таки не-
кий физический фактор среды, при достижении критического значе-
ния которого функция распределения меняется. Такой физический 
параметр, связанный непосредственно с фазами развития и ростом, ‒ 
это сумма эффективных температур. Так, при достижении некоторой 
суммы температур рост корней уменьшается, а рост листьев увеличи-
вается. При дальнейшем увеличении этой суммы наступит фаза раз-
вития, когда ассимилянты будут поступать в основном в репродук-
тивные органы, в колосья зерновых, в клубни корнеплодов и т.д. Это 
общий подход к описанию процесса развития в онтогенезе.  

Однако существует ряд приспособительных реакций растений 
на изменение условий произрастания. Эти реакции можно сформули-
ровать в одном общем правиле: «При недостатке того или иного суб-
страта для роста развиваются преимущественно те органы, которые 
могут обеспечить его дополнительный приток». Примеров, подтвер-
ждающих это правило, можно привести много. Они все получены в 
простых экспериментах. Например, срезание части листьев растений 
приводило к недостатку углеводов, который тут же компенсировался 
увеличением поверхности листьев и увеличением фотосинтеза. Если 
же искусственно провоцировали недостаток азота в растениях, пре-
имущественно росли корни. И недостаток азота компенсировался 
увеличением его доставки через разросшиеся корни из почвы. Поэто-
му для роста важны не абсолютные количества углеводов и азота, а 
их сбалансированность, точнее, сбалансированность двух потоков – 
потока углеводов, идущего от листовой поверхности по всему расте-
нию, ‒ потока «вниз», и потока «верх» ‒ потока воды и минеральных 
веществ из почвы, через корни в листья. Этот упрощенный подход к 
обеспечению процесса роста и позволяет его схематизировать и фор-
мализовать. 

 



66 

5.3. Параметры роста 

Чуть раньше было отмечено, что основными параметрами роста 
растений будут общая фитомасса М и общий (или абсолютный) при-
рост биомассы ΔМ. Можно также использовать и относительный при-

рост (ΔМ/М), а также абсолютную ( M

t

Δ
Δ

) и относительную ( M

M t

Δ
⋅ Δ

) 

скорости роста. Эти показатели являются наиболее общими и наибо-
лее часто употребляемыми. Они указывают на общее состояние рас-
тений, увеличение их продуктивности. Но вот об эффективности ра-
боты фотосинтезирующего аппарата растения эти классические пока-
затели мало что говорят. Поэтому используют другие характеристики, 
прежде всего связанные с площадью поверхности листьев А: 

1. Индекс листовой поверхности (ИЛП) равен А/S ‒ это отноше-
ние площади листьев к площади всего посева. Как показатель роста и 
развития ИЛП используется нечасто. Чаще его применяют в различ-
ного рода моделях для расчета транспирационного расхода посевами. 
Однако он может характеризовать и состояние посевов на данный 
момент, и, особенно, в процессе роста и развития растений. Кроме то-
го, продуктивность растений, особенно при невысокой освещенности, 
зависит не от потенциальной освещенности площади листьев, а от ре-
альной общей площади освещенных листьев. Растения при недостатке 
света всегда «решают» дилемму: активная фотосинтетическая пло-
щадь должна быть наибольшей, но в то же время минимальной, 
должна быть взаимозатененность листьев. Поэтому нередко исполь-
зуют другие параметры производительности листового аппарата, 
также основанные на использовании площади листьев А. 

2. Отношение площади листьев к биомассе растений, «листовое 
массовое отношение» (Ауд_м) как отношение площади листьев к био-
массе всего растения: Ауд_м = A/M. Этот показатель действительно ха-
рактеризует фотосинтетическую работу листового аппарата, и чем он 
меньше, тем эффективнее работает фотосинтетический аппарат рас-
тения.  

3. Удельная площадь листьев (Ауд_л) как отношение площади ли-
стьев к массе листового материала (Мл).  

4. Удельная масса листьев (Ауд) как отношение массы листьев 
(Мл) к биомассе всего растения (М). Это отношение указывает на рас-
пределение биомассы растений и на долю листьев во всей биомассе, 
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что в целом характеризует кумулятивный фотосинтетический про-
цесс. 

Нетрудно заметить, что листовое массовое отношение связано с 
двумя другими листовыми параметрами соотношением Ауд_м = (Ауд_л) × 
× (Ауд). Так что по двум из них всегда можно вычислить третье. 

И все же, наряду с параметрами, характеризующими фотосинте-
тическую активность листьев, требуются общие, для всего растения 
или посева, величины. И просто биомасса или ее прирост, и даже от-
носительный прирост (ΔМ/М), не характеризуют интенсивность акку-
муляции сухого вещества растений, эффективность накопления рас-
тением биомассы. Для этого используют другой показатель ‒
интенсивность результирующего накопления (ИРН), или нетто-

аккумуляция: 
M

ИРН
A t

Δ=
⋅ Δ

. Этот показатель является суммарным по-

казателем эффективности накопления веществ растением и учитывает 
разницу двух процессов – фотосинтеза и дыхания ‒ в величине ΔМ. 
Он отражает баланс этих процессов накопления и расходования, ‒ от-
сюда и одно из названий: «нетто-аккумуляция». Для этого показателя 
можно записать понятийное выражение, отражающее сущность двух 
процессов, формирующих накопление растительной продукции: 

ИРН = [(средняя дневная фотосинтетическая скорость) ×        
× (длительность светового периода)] – [(среднесуточная скорость 
дыхания) × (сутки)]. 

Сами за себя говорят и примерные величины ИРН для различ-
ных растений: травянистые растения – 30 ‒ 70 г/(м2 · неделя), сосна –   
9 ‒ 12 г/(м2 · неделя), лиственница – 4 ‒ 5 г/(м2 · неделя). 

Ясно, что наиболее эффективно работает накопительный аппа-
рат у травянистых растений, значительно медленнее – у древесных 
пород, среди которых тоже заметны различия. 

Очень важно отметить, что рассмотрение этого показателя в ди-
намике за вегетационный период может много сказать об особенно-
стях процесса накопления и расходования веществ растениями. На 
рис. 23 представлена динамика этого показателя для двух различных 
древесных культур. Кривая 1 – это классическая кривая изменения 
ИРН за вегетационный период, когда самое эффективное накопление 
веществ наблюдается в середине лета, в период наибольшей интен-
сивности фотосинтеза. Затем ИРН снижается, так как снижается и 



68 

площадь листьев, но более быстро – интенсивность фотосинтеза. Но 
вот кривая 2 (она характерна для некоторых видов древесных куль-
тур) имеет максимум в интенсивности накопления в конце лета ‒ 
начале осени. Этот поздний максимум связан с тем, что к концу лета у 
многих растений начинают опадать листья, наблюдается увеличение 
оттока ассимилянтов в корни. Вследствие этого резко увеличивается 
рост подземных частей растений, возрастает общая биомасса при за-
метном снижении площади листьев, как следствие – увеличение ИРН.  

 

Рис. 23. Динамика индекса результирующего накопления (ИРН, г/(м2·неделя)) 
в течение вегетационного сезона для интенсивно вегетирующих растений 
без фазы оттока ассимилянтов в корни (1) и в случае осеннего оттока ас-
симилянтов в подземные органы при заметном увеличении их биомассы (2) 

 
Для того чтобы ориентироваться в сравнительном использова-

нии указанных параметров, уметь получать информацию из приве-
денных величин, рассмотрим один пример, взятый из лесоводства. В 
табл. 7 приведены основные показатели роста 4-летних деревьев в ви-
де общей биомассы, прироста и относительного прироста, площади 
листьев и параметров, характеризующих накопительные процессы – «ли-
стовое массовое отношение» (Ауд_м) и ИРН. Как видно из табл. 7, о лист-
венницах можно сказать следующее: лиственница Сукачева растет за-
метно интенсивнее, у нее уже к четвертому году биомасса выше почти      
в 3 раза, прежде всего, за счет большей площади листового аппарата и 

Месяцы 

ИРН 

1 

2

V VI VII VIII IX X 
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заметно более высокой его эффективности. У дуба заметно ниже 
площадь листьев, но биомасса к 4-му году почти такая же высокая, 
как и у лиственницы Сукачева. Это результат заметно более высокой 
эффективности работы накопительного аппарата (почти в два раза 
выше ИРН и заметно ниже Ауд_м, чем у лиственниц). При этом следует 
учитывать, что у дуба период аккумуляции веществ и роста фитомас-
сы короче, чем у лиственниц. Причины указанных различий – в гене-
тических особенностях растений, в особенностях их физиологии, ко-
торые авторы здесь не касаются. 

Таблица 7 
Основные показатели роста развития 
некоторых 4-летних древесных культур 

Древесные 
породы 

Биомас-
са М, кг 

Площадь 
листьев А, 

см2 

Абс. 
прирост 
ΔМ, кг 

Отн. при-
рост 

ΔМ /М, % 

ИРН, 
г/см2·год 

Ауд_м, 
см2/кг

Лиственница 
сибирская 15 1770 9,5 62 5,37 118 
Лиственница 
Сукачева 45,8 3407 28 60 8,22 74,4 
Дуб 43 810 14 50 17,3 18,8 

 
Таким образом, самыми общими показателями роста являются 

биомасса, прирост, скорость роста и относительная скорость роста, 
которые характеризуют результирующий процесс накопления ве-
ществ в растении. Показатели с участием площади листового аппара-
та определяются как биомассой растений, ее приростом, так и фото-
синтетической сущностью этих процессов, ‒ параметрами с участием 
площади листового аппарата: листовым массовым отношением 
(Ауд_м), удельной площадью листьев (Ауд_л) и удельной массой листьев 
(Ауд), а также самым важным параметром – нетто-аккумуляцией, или 
индексом результирующего накопления. И для относительной скоро-
сти роста можно записать следующее соотношение: 

(относительная скорость роста, M

M t

Δ
⋅ Δ

) = (индекс результирующего 

накопления, ИРН) × (листовое массовое отношение, Ауд_м) или (отно-

сительная скорость роста, M

M t

Δ
⋅ Δ

) = (индекс результирующего накоп-

ления, ИРН) × (удельная площадь листьев, Ауд_л) × (удельная масса ли-
стьев, Ауд). 
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Оценивая рост и развитие, не стоит забывать и такие параметры, 
как КПД фитоценозов и коэффициент использования фотосинтетиче-
ски активной радиации КИФАР. Эти параметры хорошо отражают эф-
фективность фотосинтеза и экономичность дыхания самих растений, 
характеризуют эффективность использования растениями поверхно-
сти земли. Поэтому их использование наряду с перечисленными выше 
параметрами позволяет всесторонне охарактеризовать эффективность 
ростовых процессов. 

 
5.4. Влияние физических факторов на рост растений 

Зная, что рост – это разность между процессом фотосинтеза и 
дыханием, а также зная о воздействии физических факторов на со-
ставляющие процесса роста, можно было бы предположить влияние 
тех или иных факторов на конечный рост растений. Действительно, 
вспомним, что фотосинтез следующим образом изменяется под дей-
ствием: 

• солнечной энергии – увеличивается по логарифмическому 
(или логистическому) закону, где основными параметрами являются 
предельное насыщение (стабильный максимум фотосинтеза) и угол 
наклона кривой на начальном участке (чувствительность) для обыч-
ных условий освещения; 

• температуры, влажности почвы – следует куполообразной 
(параболической) кривой, на которой имеется оптимальный диапазон, 
оптимум влажности и температуры; 

• минеральных биофильных макроэлементов (N, P, K) ‒ также 
следует основной биологической куполообразной кривой. 

В целом закономерности аналогичного вида свойственны и про-
цессу дыхания. Диапазоны оптимума, углы наклона кривых, конечно, 
отличны. Но эти закономерности остаются. Остается и общий прин-
цип, близкий к «закону минимума»: в данных условиях уровень роста 
(продуктивности агроценоза, урожая) определяет фактор, находящий-
ся дальше всего от своего оптимума. (Не забудем, впрочем, и о ком-
пенсирующем воздействии других факторов, находящихся не в диа-
пазоне своего оптимума). Поэтому нередко относительную обеспе-
ченность роста растения основными факторами окружающей среды 
можно представить в виде ряда реальных динамических кривых из-
вестных факторов. А реальные реализуемые условия для роста и раз-
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вития – это будет область, ограниченная наиболее удаленными от оп-
тимума значениями факторов. Такой подход авторы уже использова-
ли при комплексной оценке агрофизических условий, когда в поле 
диаграммы наносили реальные условия и критические значения фи-
зических свойств – влажность завядания, предельное сопротивление 
пенетрации, критическое воздухосодержание и пр. Так и в случае ро-
ста можно представить условия практически реализуемых условий 
роста растений в период их развития. Такой пример приведен на рис. 
24. Сплошными линиями на этой диаграмме представлены некоторые 
динамики реальных условий (на основе ценоза в Сахаре, по К.Т. де 
Виту, 1986). Заштрихованная на диаграмме область – это зона факти-
чески реализуемых условий роста. Все значения, находящиеся выше 
заштрихованной области и находящиеся под кривыми оптимумов, – 
это условия потенциального роста. 

 
Рис. 24. Рост растений при относительной обеспеченности  

основными факторами окружающей среды в процессе вегетации 
(по К.Т. де Виту, 1986) 

 
Из рис. 24 видно, что недостаток влаги ограничивает в 

наибольшей степени максимальный рост после прорастания (в мае ‒ 
июне) растений, в конце июня ‒ в июле, прежде всего, сказывается 
недостаток азота, а в августе – фосфора. В эти периоды воздействую-
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щие факторы находились дальше всего от своего оптимума и поэтому 
сильнее всего определяли скорость роста. Результат – это лишь не-
большая заштрихованная область реализованных возможностей агро-
физических и агрохимических факторов, а потенциальные возможно-
сти ‒ весьма велики: прежде всего – реализация условий температур-
ных и влажностных оптимумов в начале вегетационного сезона; уве-
личение условий минерального питания в фазу интенсивного фото-
синтеза и формирования генеративных органов. Полная реализация 
потенциальных возможностей среды – это основная задача научного 
агрофизического подхода к управлению агроценозами. Она основана, 
прежде всего, на знании оптимумов факторов в естественных услови-
ях для районированных культур и на создании потенциально опти-
мальных условий окружающей среды в контролируемых условиях (в 
теплицах, оранжереях и пр.). 

Однако приведенные кривые и зависимости роста получены 
для отдельного растения. Какие параметры растений надо использо-
вать для суммарного фотосинтеза агроценоза? В этом случае лучшим 
параметром является индекс листовой поверхности (ИЛП) – отноше-

ние площади листовой 
поверхности к поверхно-
сти посева. Зависимость 
суммарного фотосинтеза 
агроценоза от его листо-
вого индекса представле-
на на рис. 25. 

Говоря о темпера-
турных оптимумах роста 
и развития, следует отме-
тить, что эти зависимо-
сти могут иметь некото-
рые специфические осо-

бенности в сравнении с традиционными, приведенными для процес-
сов фотосинтеза и дыхания. Действительно, практически каждому 
ферменту, участвующему в том или ином процессе, свойственна своя 
температурная кривая, свой Q10, свой оптимум воздействия. Вполне 
понятно, что ростовые процессы в онтогенезе могут отличаться, если 
внешние условия изменяются. Например, характерные ростовые кри-

 
Рис. 25. Зависимость суммарного фотосинтеза 
(Ф) агроценоза от его  ИЛП  (по  О.Д.  Сиротенко,  

1981) 
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вые могут иметь различный вид при различном сочетании световых 
условий, «дневных» и «ночных» процессов. Например, на рис. 26 
приведены температурные кривые синтеза крахмала в клубнях карто-
феля сорта Лорх при изменении температуры в дневных и ночных 
условиях.  

 
Рис. 26. «Дневные» и «ночные» температурные 
кривые синтеза крахмала в клубнях картофеля 

(по Б.А. Рубину, 1959) 

Удивителен факт, отраженный на рис. 26. Если растения выра-
щиваются преимущественно в отсутствии света (ночью), то необхо-
димы более низкие температуры для достижения максимального 
накопления крахмала в клубнях. 

А если доминируют хорошие световые условия (рост днем), то, 
напротив, температура воздуха должна быть повыше. Б.А. Рубин объ-
яснял эти на первый взгляд парадоксальные факты тем, что процессы 
в листьях днем и ночью весьма специфичны, в них участвуют группы 
многочисленных ферментов, имеющие свой ритм «работы». Поэтому 
так и сложилось в ходе эволюции, что в «дневных» условиях, с их по-
вышенными температурами, эти ферментные растения «приспособи-
лись» к высоким температурам, они для них более эффективны. А вот 
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«ночные» процессы, протекающие, как правило, при пониженных 
температурах, имеют максимум в области более низких температур. 
Это указывает на то, что каждое растение имеет свой специфический 
ритм физиологических процессов, этот ритм является достаточно 
устойчивым признаком, сложившимся в процессе эволюции данного 
вида, в процессе филогенеза.  

Какое это имеет практическое агрофизическое значение? Дело в 
том, что следует знать и учитывать приспособленность данного вида 
к определенному сочетанию внешних условий, причем не только все-
го растения, но и отдельных его частей, особенно надземной и под-
земной. 

 
5.5. Соотношение корневой и надземной биомассы 

Когда рассматривают взаимосвязь между ростом отдельных ча-
стей растений, говорят о коррелятивном росте. Коррелятивный рост – 
взаимозависимость роста разных органов растений. Наиболее важным 
в коррелятивном росте является соотношение двух главных органов 
питания растений: корней (минеральное и водное питание) и листьев 
(воздушное питание и фотосинтез). Не следует забывать, что в основе 
механизмов коррелятивного роста лежат фитогормональные взаимо-
действия. В рамках изучения агрофизики остановимся на общих зако-
номерностях формирования потоков веществ и функциональных за-
висимостях этих потоков от внешних физических факторов. 

Закон коррелятивного роста: каждый орган (часть) растения 
соответствует (коррелирует) другим органам по строению, функциям, 
росту и развитию. 

Закон коррелятивного роста позволяет по соотношению органов 
предположить условия роста и развития растений. 

Нам уже известен общий принцип взаимофункционирования 
надземной и подземной частей растений: корни снабжают надземную 
биомассу питательными веществами и, прежде всего, минеральными 
веществами, а надземные органы «обслуживают» корни ассимилян-
тами, необходимыми для роста корней. Поэтому можно рассматри-
вать корни как гетеротрофные образования, использующие для своего 
функционирования готовые органические продукты, которыми корни 
снабжают листья. А вот листовой аппарат – пример автотрофного ти-
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па питания, при котором используются минеральные вещества, а из 
них формируются углеводы, белки и пр. (фотосинтез). В соответствии 
с этим принципом будет складываться и соотношение «побег/корень». 
В течение вегетационного периода соотношение абсолютных скоро-
стей роста побегов и корней схематически представлено на рис. 27. В 
начале вегетационного периода быстрее растут корни, осваивая поч-
венное пространство, в этот момент главное для растения – добыть 
больше питательных веществ. Но через некоторое время, почти в тот 
самый момент, когда абсолютная скорость роста достигает максиму-
ма, т.е. достигается максимум и в поступлении в побег питательных 
элементов, начинает интенсивно расти побег. Корни же снижают ско-
рость роста. Для зерновых этот момент приходится на стадии коло-
шения ‒ цветения (для центральной части России – это июль). Далее 
скорость роста побега увеличивается, достигая максимума, а затем, 
уже в силу процессов онтогенеза, формирования новых органов, ско-
рость роста побега снижается. Заканчивается вегетационный цикл 
развития растений. 

 
 

Рис. 27. Динамика абсолютной скорости роста (
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Однако далеко не всегда динамика скорости роста совпадает с 
указанными кривыми (см. рис. 27). Большое влияние оказывают мно-
гочисленные факторы среды. Поэтому для оценки происходящих в 
растении процессов и используется соотношение «побег/корень». Чем 
теоретически определяется это соотношение? Каков принцип? 

Известны три гипотезы, объясняющие формирование соотноше-
ния «побег/корень»: 

1. Гипотеза конкуренции: рост корней ограничивается продук-
тами фотосинтеза, а листьев – питательными веществами из корней. 
Эта гипотеза ‒ естественное продолжение того общего принципа 
«разделения функций», различного типа питания корней (гетеротроф-
ного) и листьев (автотрофного), о котором говорилось выше. Одно из 
доказательств этой гипотезы ‒ снижение роста корней от вегетатив-
ной к репродуктивной фазе. Значит, если увеличивается соотношение 
«побег/корень», то корни в достатке снабжают листья питательными 
веществами, в листьях интенсивно идут процессы фотосинтеза, но все 
образующиеся ассимилянты расходуются «на месте», в побеге. Расте-
ние активно накапливает надземную биомассу, функционирует в пол-
ную силу. Если же это соотношение уменьшается, это означает, что 
побегу не хватает питательных веществ, функционирование фотосин-
тетического аппарата затруднено, часть ассимилянтов не использует-
ся на месте, а оттекает в корни. Они начинают интенсивно развивать-
ся, осваивать новые участки почвы для потребления большего коли-
чества питательных веществ, воды. Соотношение «побег/корень» 
снижается. Поэтому нередко используют указанное соотношение как 
характеристику функционирования растений, условий его произрас-
тания: чем ниже это соотношение, тем хуже обеспеченность растений 
питательными веществами и водой из почвы. 

2. Гипотеза избытка углеводов: рост корней зависит, прежде 
всего, от избытка углеводов, которые не могут быть использованы 
листьями, т.е. корни находятся на «остаточном» снабжении, а основ-
ное значение в функционировании растений все же принадлежит 
надземной биомассе. Это гипотеза подтверждается фактом усиления 
роста корней при дефиците азота. Действительно, если из корней по-
ступает мало азота, то при нормально функционирующем фотосинте-
тическом аппарате большого количества углеводов не образуется, нет 
их избытка, не возможен рост корней. Уменьшается соотношение 
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«побег/корень». Растению надо сократить расходы углеводов для об-
разования их «остатков», которые и будут использоваться корнями 
для роста. 

3. Гипотеза размера емкости: рост корней зависит от размера 
емкости, использующей углеводы. Это означает, что если «листовая 
емкость» высока, то корни не будут иметь возможности расти, все уг-
леводы будут уходить в эту «листовую емкость», откладываться в ви-
де запасов и структурной биомассы. Стоит этой запасной емкости в 
силу некоторых причин уменьшиться, начинают расти корни, им до-
стаются углеводы для роста и развития. 

Как видно, все три гипотезы взаимно дополняют друг друга. 
Основная, конечно, первая, а вторая и третья гипотезы обращают 
внимание на то, что регулирование соотношения «побег/корень» 
осуществляется благодаря, прежде всего, углеводам, образующимся в 
качестве ассимилянтов в листовой части. Если их формируется много, 
имеется их избыток, то они поступают в корни; корни растут. И корни 
тоже могут включиться в регулирование процесса роста. Уменьшение 
поступления питательных элементов от них приведет к снижению об-
разования запасов и структурной биомассы, оттоку избытка углево-
дов в корни, к их росту.  

Как и все гипотезы и теории, указанные тоже должны обладать 
предсказательной силой, т.е. предсказывать поведение растений в 
случае тех или иных воздействий. Например, что будет происходить, 
если мы искусственно подрежем корни. Это можно сделать, протас-
кивая параллельно поверхности на определенной глубине тонкую 
прочную проволоку, которая внутри почвы отсечет часть корней. Ес-
ли при этом почва плодородная, питательных веществ в достатке, ли-
стовой части растений достаточно питательных веществ и от остав-
шихся корней, то подрезка корней будет стимулировать интенсивное 
накопление углеводов в растении, увеличение его структурной био-
массы и запасов. По-видимому, если это сделать на стадии начала ро-
ста побега, когда уже сформировалась подземная биомасса, это при-
ведет к стимуляции роста побега. И, напротив, на бедных, не удоб-
ренных почвах, в периоды водного дефицита, тогда, когда развитие 
надземной биомассы лимитируется количеством поступающих из 
корней веществ, подрезка корней приведет к стремительному сниже-
нию роста надземной биомассы.  
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Отметим также, что затенение снижает отношение «побег/корень», 
однако в значительно меньшей степени, чем засуха или недостаток 
питательных элементов. И это вполне понятно: недостаток света при-
водит к снижению производства продуктов фотосинтеза, они все в 
меньшей степени оттекают в корень, резко сокращается отток их 
вниз. В данном случае корни снабжаются по остаточному принципу. 
А вот в случае недостатка питательных элементов или воды, которые 
доставляются корнями, остаточный принцип для корней невыгоден; 
надо, все же, чтобы корни росли, т.е. «искали» воду и питательные 
вещества. Конечно, такое «антропоцентристское» объяснение не 
слишком строго, но позволяет усвоить принципы регулирования ро-
ста побегов и корней.  

Все указанные экспериментальные факты были отмечены не-
однократно, что убеждает в правильности приведенных гипотез, 
основное положение которых можно сформулировать так: если 

рассматривать распределение 
формирующихся в результате 
фотосинтеза резервов в виде 
прежде всего углеводов, то, как 
известно, часть их расходуется на 
дыхание поддержания и дыха-
ние. Основная часть углеводов 
формирует структурную биомас-
су (клетчатку). Эта структурная 
биомасса неодинаково распреде-
ляется между надземной и под-
земной биомассами растений. 
Схематически в количественном 
выражении все эти процессы 
можно представить на следую-
щей схеме (рис. 28). 

Как видно из приведенной 
схемы, основная часть формирующихся резервов тратится на дыхание, 
которое связано с ростом (на схеме «Дыхание»). И «Структурная био-
масса» в оптимальных условиях внешней среды неодинаково расхо-
дуется на рост надземной и подземной биомасс. «Рост подземной 
биомассы» формирует лишь примерно третью или даже меньшую 
часть «Структурной биомассы». Но это соотношение, как известно, 

Рис. 28. Схема распределения продуктов 
фотосинтеза на процессы дыхания  
и создание структурной биомассы 



79 

может заметно изменяться в зависимости от факторов внешней среды 
(обеспеченности влагой, теплом  и пр.). 

 
5.6. Влияние на рост корней внешних условий 

Перед рассмотрением влияющих на рост корней факторов, ко-
нечно, следует напомнить, что различные виды растений нередко до-
вольно сильно различаются по реакции на то или иное воздействие. 
Тем более что селекция приводит к устойчивым видам в зависимости 
от токсичности влияющих факторов. Здесь указаны общие моменты 
таких воздействий на рост и развитие корней растений. 

5.6.1. Влияние физических свойств почвы 

При изучении влияния физических свойств почвы показательны 
опыты Петерсона и Барбера [9]. В их опытах сравнивался рост корней 
сои, которая выращивалась в песке и питательном водном растворе. 
Естественно, в песке циркулировал раствор того же состава. Поэтому 
на рост корней, на их физиологию оказывал влияние лишь песок, 
прежде всего, за счет жесткой непластичной укладки, которая труд-
нопроницаема для корней. В результате опыта оказалось, что, не-
смотря на то, что общая длина корней в вариантах опыта была близ-
кой, но корни сои в песке имели больший диаметр, чем корни расте-
ний, выращиваемых в растворе. В песке диаметр корней составил в 
среднем 0,49 мм, а в растворе – 0,34 мм. Причем увеличение диаметра 
корней в песке происходило за счет разрастания клеток коры корня, 
их утолщения, они увеличивались в диаметре, но становились короче. 
Все это указывало на то, что в процессе роста корни в песке испыты-
вают сопротивление. Это именно то сопротивление, которое количе-
ственно удается измерять в виде сопротивления пенетрации. Причем 
скорость роста экспоненциально убывала при увеличении сопротив-
ления пенетрации. Это удалось показать в оригинальных опытах, ко-
гда растения выращивали в сосудах, заполненных маленькими стек-
лянными шариками. На поверхностные слои стеклянных шариков 
оказывали давление, которое передавалось на весь жесткий каркас из 
стеклянных шариков в сосуде. Это внешнее давление было аналогич-
но сопротивлению пенетрации. В контроле внешнего давления не 
оказывали, а в опыте его изменяли от 0 до 1 атм. Оказалось, что уве-
личение внешнего давления на 0,5 атм снижает скорость роста корней 
в 4 (!) раза, а приближение внешнего давления к 1 атм приводило прак-
тически к полному прекращению роста корней, но в песчаной гомоген-
ной, непластичной и при близкой к насыщенности раствором среде.  
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Становится совершенно очевидным, что сопротивление пене-
трации является основным почвенным фактором, определяющим ско-
рость роста корней. Отметим также, что с уменьшением влажности 
сопротивление пенетрации, как правило, в большинстве почв увели-
чивается. Следовательно, и иссушение воздействует на рост корней 
не только как снижение тургора клеток, но и за счет увеличения со-
противления пенетрации среды, в которой растет корень. Эти сов-
местные факторы Петерсон и Барбер исследовали в специальных 
опытах с гомогенной просеянной почвой, в которых на примере рас-
тений овса также исследовали эффект увеличения сопротивления пе-
нетрации на рост корней. Рост корней практически полностью пре-
кращался при сопротивлении пенетрации около 6 ‒ 8 атм. Эта вели-
чина давления соответствует давлению, развиваемому в кортикаль-
ных клетках корня. Поэтому, для того чтобы корни проникали в поч-
ву, им необходимо развить давление большее, чем давление, оказыва-
емое в виде сопротивления почвы проникновению. Лишь в этом слу-
чае возможен рост корней. И рис. 29 подтверждает это положение. 
Резкое снижение длины корней наблюдается при величинах сопро-
тивления пенетрации около 3 атм.  

Рис. 29. Влияние сопротивления пенетрации Р, атм, 
на длину корней овса, мм. По данным Барлей, Barley, 1962 

(цит. по Pearson, 1981) 
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Кажется парадоксальным, что общепринятой величиной сопро-
тивления пенетрации почвы является значение 3 МПа (что составляет 
около 30 атм), т.е. почти на порядок выше, чем получается в специ-
альных экспериментах Барлей (1962). Не следует забывать, что реаль-
ная почва – это агрегированная система со множеством межагрегат-
ных трещин, более рыхлых межагрегатных зон, через которые корни 
могут развиваться более свободно. Поэтому данные Барлей, получен-
ные на гомогенных почвенных смесях, мало отражают количественно 
природную почвенную ситуацию, когда рост корней практически 
прекращается лишь при 30 атм, а достигает половины нормальных 
значений – при 15 атм. Зависимость проникновения корней от сопро-
тивления реальной почвы близка к линейной, однако может заметно 
изменяться для различных по своим структурно-агрегатным показа-
телям почв. 

5.6.2. Температура почвы 
Влияние температуры почвы тоже изучали в специальных опы-

тах, когда надземная часть растений постоянно находилась при тем-
пературе 25 °С. А вот сами вегетационные сосуды с почвой и подзем-
ной частью растений находились в различных температурных услови-
ях: для разных вариантов опыта температура подземной части варьи-
ровалась от +12 до +35 °С. В результате опыта оказалось, что макси-
мум отношения «побег/корень» наблюдается при температуре около 
+29 °С, а при температурах ниже оптимума это соотношение заметно 
снижается. Получается, что при более низких температурах корневая 
система растет интенсивнее, что хорошо объясняет приведенная выше 
гипотеза регулирования соотношения «побег/корень»: при низких 
температурах корни доставляют в надземную часть меньшее количе-
ство питательных веществ, так как снижается их подвижность и до-
ступность в почве. Это вызывает дополнительный поток образован-
ных, но неизрасходованных ассимилянтов из листьев в корни, что и 
обусловливает их дополнительный рост. На рис. 30 изменение отно-
шения «побег/корень» как раз и указывает на то, что по мере роста 
температур от +15 до +29 °С надземная часть растет все интенсивнее.  
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Рис. 30.  Зависимость отношения «побег/корень» от темпе-
ратуры почвы. Пунктирными линиями обозначены более 

адаптированные к холоду виды (по Барбер, 1988) 
 

При температуре 29 °С отношение «побег/корень» достигает 
максимума, а при дальнейшем повышении температуры почвы уже 
сказывается угнетающее действие повышенных температур на корни, 
что опять-таки должно приводить к оттоку в них ассимилянтов, к их 
росту и снижению соотношения «побег/корень». На рис. 30 также хо-
рошо видно, что для более адаптированных к холоду растений ука-
занный максимум соотношения «побег/корень» смещается в сторону 
более низких температур. 

5.6.3. Влияние света на рост корней 

Воздействие света весьма просто предсказать, используя гипоте-
зу о регулировании соотношения «побег/корень». Действительно, 
увеличение интенсивности света или длительности светового периода 
будет увеличивать количество продуктов фотосинтеза. Увеличится и 
количество ассимилянтов, которые будут иметь возможность оттекать 
в корни, что должно сказаться на увеличении роста корней. И опыты 
Троутона (Troughton, 1991) с частичным затенением посевов действи-
тельно показали, что корни очень чувствительно реагируют на коли-
чество поступающей световой энергии. В этих опытах при затенении 
растений рост корней угнетался значительно сильнее, чем рост 
надземных органов. Так опосредованно, через формирование продук-
тов фотосинтеза, влияет световая энергия на рост подземной биомассы. 
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5.6.4. Влияние давления почвенной влаги 

Вполне понятно, что влияние давления почвенной влаги сложно 
изучить в почвенных культурах: будет оказывать первоочередное 
влияние изменяющееся с изменением давления влаги сопротивление 
пенетрации. Поэтому экспериментально это влияние изучали в вод-
ных культурах, когда добавлением полиэтиленгликоля достигали раз-
ного осмотического давления в растворах. Тем самым моделирова-
лось влияние полного давления влаги на рост корней. Область изме-
нения давления влаги – от ‒0,4 до –8 атм. В результате выращивания 
растений при этих двух значениях давления влаги оказалось, что при 
уменьшении давления влаги от –0,4 до –8 атм скорость роста побегов 
уменьшилась в 9,8 раз, а скорость роста корней ‒ в 2,2 раза. Тем са-
мым было показано, что скорость роста побегов под влиянием водно-
го стресса снижается быстрее, чем скорость роста корней. Или, иначе 
говоря, ухудшение водного питания ведет к снижению соотношения 
«побег/корень», поэтому, как и указывалось выше, нередко исполь-
зуют снижение показателя «побег/корень» как свидетельство того, 
что растение находилось в неудовлетворительных по водному пита-
нию условиях. 

5.6.5. Влияние удобрений 

Ранее уже указывалось, что дефицит азота стимулирует рост 
корней, что также объясняется с точки зрения гипотезы об оттоке из-
бытка ассимилянтов в корни при недостатке питательных элементов, 
поступающих из корней в листья.  

Отметим также, что корни очень активно реагируют и на внесе-
ние фосфорных удобрений. Это было доказано в опыте. В вегетаци-
онных сосудах выращивались растения. Варианты опыта включали: 
без внесения фосфора (контроль), внесение фосфора в одном локаль-
ном участке почвы, в двух участках, трех и т.д., т.е. варьировали ко-
личество пятен фосфора внутри почвы, а затем учитывали долю кор-
ней, которые контактируют с пятнами фосфора, в отношении к общей 
длине корней. Если бы у корней не было «предрасположенности», 
особого отношения к фосфору, то с увеличением доли фосфора ли-
нейно увеличивалась бы и доля корней, контактирующих с фосфор-
ными пятнами. А в результате опыта было показано, что эта связь не-
линейная: доля корней контактирующих с пятнами фосфора, растет 
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значительно быстрее простого линейного закона, т.е. фосфор опреде-
ленно стимулирует рост корней, в особенности в случае его локально-
го внесения, когда явно выражен корневой тропизм в отношении зон 
почвы с увеличенной концентрацией фосфора.  

5.6.6. Влияние аэрации 

Значение аэрации для роста и развития корней вполне очевидно. 
Корень является активной частью растения: корни «дышат», так как 
корням для активного поглощения веществ необходима энергия. Для 
дыхания же необходим кислород. Следовательно, содержание кисло-
рода в почвенном воздухе, которое обычно коррелирует с воздухосо-
держанием, будет существенным образом влиять на рост корней. 
Экспериментальные исследования показывают, что рост корней су-
щественно замедляется при снижении содержания кислорода в поч-
венном воздухе менее 15 объемных процентов. Вспомним, что в ат-
мосферном воздухе концентрации кислорода и углекислого газа со-
ставляют (примерно) 21 и 0,03 %. В почвенном же, за счет дыхания 
корней, за счет химических процессов преобразования карбонатов, 
содержание СО2 увеличивается даже в поверхностных слоях до 1,3 %. 
В более глубоких слоях почвы из-за физического «стекания» более 
тяжелого в сравнении с кислородом углекислого газа концентрация 
СО2 может значительно повышаться (до 10 %). Вполне понятно, что 
если воздухоносная порозность почвы снижается (например, вслед-
ствие затопления, подъема грунтовых вод, верховодки и др.), то и со-
держание СО2 в этом ограниченном объеме воздухоносного порового 
пространства  будет повышаться (корни-то все равно дышат и выде-
ляют СО2; сумма же содержаний О2 и СО2 достаточно стабильна и 
близка к 21 %). И при достижении концентрации СО2 около 15 % 
корни резко снижают свой рост. Поэтому так важны процессы аэра-
ции в почвенной толще, ликвидация периодов затопления, при кото-
рых снижается заполненное воздухом поровое пространство почвы 
(снижается воздухосодержание).  

Следует отметить лишь то, что различные растения по-разному 
реагируют на недостаток аэрации, на длительность периодов анаэро-
биоза и на повышение концентрации СО2. Некоторые из них (напри-
мер, рис) имеют специализированные клетки, формирующие ткань, ‒
аэренхиму, сохраняющую воздух и способствующую нормальному 
росту корней риса в период его затопления. 
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5.6.7. Влияние рН и некоторых токсических (для роста корней) 
элементов 

Кислотность. Воздействие повышенной кислотности почв мо-
жет проявляться как прямо ‒ через повышение Н-ионов в тканях рас-
тений, так и косвенно, через увеличение подвижности ионов Al. На 
прямое воздействие указывают нечасто. Наиболее распространена ги-
потеза о токсичном воздействии рН через увеличение подвижности 
ионов Al и Mn. Однако эксперименты в водных культурах, когда ва-
рьировали лишь рН растворов, в которых выращивались растения, 
также указывают на воздействие ионов водорода на рост растений. 
Это хорошо видно из рис. 31, когда в пределах рН ниже 4,0 рост кор-
ней заметно замедлялся уже на первые сутки, а затем и вообще пре-
кращался. Однако увеличение рН всего на 0,5 единиц и чуть выше 
уже приводило к заметному росту корней и практически нормализу-
ется.  

Рис. 31. Динамика роста корней растений, выращенных 
 в водной культуре, при различных рН (по B.W. Pearson, 1981) 

 
Но следует учитывать и то, что изменение рН связано и с токси-
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Алюминий. Ионы Al появляются в почвенных растворах при 
довольно кислых условиях, при рН < 5,2. Воздействие этих ионов 
приводит к уменьшению роста корней, потере тургоресцентности, 
снижению потребления воды и питательных веществ ‒ симптомам, 
аналогичным действию почвенной засухи. Да и визуальные характе-
ристики весьма похожи: побурение и завядание листьев. 

Действие Al связывают с резким уменьшением потребления 
фосфора. Ионы Al способны образовывать сложные плохо раствори-
мые комплексы с Р. Это снижает почвенную доступность Р и иммо-
билизует Р в тканях корней растений. А как отмечено выше, именно Р 
способствует развитию корней. 

Критическая величина, при которой растения достоверно прояв-
ляют признаки устойчивого завядания, – 2 ммоль/кг почвы. И, что 
очень важно, токсичность ионов Al проявляется по-разному в зависи-
мости от химического состава (ионной силы) растворов. В минерали-
зованных растворах при снижении активности иона Al его воздей-
ствие также снижается. 

Марганец. Ионы Mn еще более токсичны, чем Al. Однако усло-
вия появления ионов Mn в растворе редко возникают в почвах: необ-
ходимы низкие значения рН и восстановительные условия. Такие 
условия могут наблюдаться в некоторые периоды в гидроморфных 
почвах, в которых негативное действие на рост корней может оказы-
вать и недостаток кислорода в почвенном воздухе, и ионы Al, и мно-
гие другие проявляющиеся в таких почвах токсичные элементы. Соб-
ственно же максимальная концентрация или критический уровень 
ионов Mn составляет 10 ppm. 

Недостаток Са. В случае промывных условий, при низких рН, 
или в некоторых специфических условиях засоления в почве может 
наблюдаться недостаток такого макроэлемента, как Са. Его отсут-
ствие проявляется не само по себе, а лишь в отношении к сумме при-
сутствующих в почвенном растворе катионов. На рис. 32 представле-
на зависимость относительной длины корней от отношения Са к сум-
ме катионов. Если это отношение очень мало, то корни оказываются 
чувствительными к недостатку иона Са в растворе, резко замедляют 
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свой рост. Однако при достижении величины этого отношения более 
0,2 рост корней восстанавливается, достигая оптимального. Величины 
указанного отношения < 0,2 встречаются весьма редко: для этого 
нужны довольно минерализованные при низком содержании в них 
иона Са растворы, которые в почвах встречаются чрезвычайно редко.  

 
Рис. 32. Зависимость относительной длины корня от соотношения  

содержаний Са к сумме катионов в почвенном растворе (Са/Σ катионов) 
(по Pearson, 1981) 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В учебном пособии изложены основные теоретические положе-
ния агрономической физики – науки, изучающей физические, физико-
химические и биологические процессы в системе «почва ‒ растение ‒ 
деятельный слой атмосферы». 

В пяти главах изложены основные закономерности продукцион-
ного процесса,  теоретические основы которого позволяют разраба-
тывать научные основы, методы, технические и математические сред-
ства и агроприемы рационального использования природных ресур-
сов, повышения эффективности и устойчивости агроэкосистем, зем-
леделия и растениеводства. 

В первой главе «Фотосинтез и дыхание растений» представлены 
основные принципиальные моменты фотосинтеза, дана схема темно-
вой и световой фаз фотосинтеза. Принципиальная  схема фотосинтеза  
дает студентам представление о влиянии физических факторов на ин-
тенсивность фотосинтеза. Фотосинтез зависит от интенсивности и 
спектрального состава света, влажности почвы и температуры при-
земного слоя воздуха, уровня минерального питания, концентрации 
углекислого газа в атмосфере, совместного влияния факторов. В этой 
же главе дана схема процесса дыхания, в ходе которого органические 
вещества, образованные в процессе фотосинтеза, окисляются с вы-
свобождением энергии при поглощении кислорода и выделении угле-
кислого газа. 

Вторая глава «Растения и вода» посвящена другому важнейше-
му агрофизическому фактору – влаге. Показаны основные характери-
стики влаги в почве, представлены характерные показатели почвен-
ной влаги ‒ почвенно-гидрологические константы. Дано понятие о 
влагообеспеченности растений, показана зависимость влагообеспе-
ченности и урожая растений. В главе представлен термодинамический 
подход к описанию передвижения влаги в системе «почва ‒ растение ‒ 
атмосфера». Показана взаимосвязь водного питания растений, фото-
синтеза, роста и продуктивности, а также теоретически обоснованы 
приемы улучшения водообеспеченности растений. 

В третьей главе «Физика минерального питания» охарактеризо-
ваны основные элементы минерального питания и механизмы пере-
носа минеральных веществ к корню растения. Показаны пути  и ме-
ханизмы движения веществ по корню и растению. 
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Четвертая глава «Растения и свет» посвящена значению света 
для растений. Показано влияние световой энергии на рост и развитие 
растений как направление светового потока влияет на урожай расте-
ний. В зависимости от способности усваивать световую энергию рас-
тения делятся на светолюбивые и теневыносливые. При одной и той 
же интенсивности освещения фотосинтез светолюбивых растений  
протекает интенсивнее, чем у теневыносливых. В главе обоснована 
фотопериодичность. Длительность светового дня является основным 
фактором, регулирующим наступление стадий растений. Морозо-
устойчивость многолетних растений зависит в первую очередь не от 
зимних холодов, а от световых условий в течение периода, предше-
ствующего перезимовке. А механизм этого явления – фотопериодиче-
ский. Он заключается в том,  что укорачивание светового дня являет-
ся пусковым механизмом подготовки растений к зиме – растение 
сбрасывает листья, формирует запасы. И если растение таким образом 
подготовлено, то оно оказывается зимостойким. 

В заключительной пятой главе «Рост, развитие и формирование 
продуктивности» показаны основные параметры роста и развития 
растений и формирование продуктивности растений.  Рост и развитие 
растений ‒ понятия неразрывные.  Рост – возрастание массы и линей-
ных размеров отдельных частей, индивидуального растения  и агро-
ценоза в целом, а развитие – процесс тесно связанных с ростом каче-
ственных изменений, происходящих в течение жизни растения, в 
процессе онтогенеза. В главе охарактеризованы основные параметры 
роста: биомасса, прирост, скорость роста и относительная скорость 
роста, которые характеризуют результирующий процесс накопления 
веществ в растении. Показано влияние основных физических факто-
ров на рост растений: солнечной энергии, температуры, минеральных 
биофильных макроэлементов. Взаимосвязь между ростом отдельных 
частей растений подчиняется закону коррелятивного роста, который 
гласит: каждый орган растения соответствует (коррелирует) с други-
ми органами по строению, функциям, росту и развитию. Важнейшим 
является соотношение «побег/корень». Подробно показано влияние 
на рост корней внешних условий: физических свойств почвы, темпе-
ратуры, света, давления почвенной влаги и аэрации, удобрений, рН и 
токсических элементов, иона Са. 
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В курсе агрофизики прослеживаются общие закономерности: 
1. Практически все зависимости интенсивности биологических 

процессов от воздействующих факторов имеют вид куполообразных 
функций, которые называют биологическими кривыми. 

2. Применение физических законов и параметров требует со-
блюдения правила сохранения размерностей, поэтому все физические 
величины имеют свою размерность, которая сохраняется всегда. 

3. В предмете «Агрофизика» основным пространственным мас-
штабом является агроценоз, не отдельное растение или его клетка 
(это область физиологии, биохимии и биофизики растений), не от-
дельный почвенный индивидуум (это область почвоведения и физики 
почв), а система «почвенный покров поля – агрофитоценоз – деятель-
ный слой атмосферы». 

Надеемся, что изучение данного учебного пособия поможет 
студентам и учащимся  лучше понять теоретический курс «Агрофи-
зика».  
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