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В УСЛОВИЯХ ПЕРИОДИЧЕСКОЙ ОСВЕЩЕННОСТИ 

С помощью электронного моделирования исследован процесс синхронизации 
периодических темновых реакций фотосинтеза в условиях переменной освещенности. 
Рассмотрен ~вопрос о продуктивности фотосинтеза и определены оптимальные условия 
с точки зрения продуктивности темновых реакций. Обсуждается вопрос о полуденной 
депрессии. 

Введение 

В .настоящей работе 1на оонове модели, рассмотренной ~в [1], иссле
дую11ся некоторые вопросы, ~связанные ,с ·периодичеоким1и явления·ми в 

процессе фотосинтеза. Следует отметить, что колебательный режим -
явление, весьма рас.пространенJНое 1В биологических ,процессах [2]. При 
изучении этих 'Процессов 1воз1никают некоторые общие вопросы. Од~ним 
из •них являеТ1ся !Вопрос о том, ·равен ли ~период :внутреннего ритма пе

риоду внешнего воздействия (т. е. ·суткам) и, если периоды не сов1Па
дают, то 'ка~кое соотношение между ними является оптимальным. 

Н. Винер [З] высказал утвержден·ие о том, что ~период !Внутреннего рит
ма, ·как правило, должен быть меньше внешнего. Интересно вьшонить 
этот IВ()lllpoc на ~примере модели темновых реакций фотооинтеза. 

Первым обратил внимание на периодичеокий режим фотосинтеза 
С. П. Костычев •С соавторами [4]. В последующих работах было пока-

. зано, что ~интенсивность фото·еинтеза ~Периодически меняется !Не толь~ко 
в природных, но и 1в лабораторных условиях ~при постоянном освеще
нии (5-9]. Было ПОlказано, что помимо колебаний •с ~периодом, близким 
к суткам, сущес11вуют ри11мы с меньши:ми периодами. 

Весьма важен также вопрос о синхронизации периодичеоких про
цеосо1в, протекающих 'В различных клетках 1 (и даже в различных частях 
клеток) биологического объекта. Не вызывает сомнения тот фа1кт, что 
процессы в различных 'Клетках протекают .синхронно; :в противном слу

чае в опытах ·с ма~юрообъекта1ми, ·состоящими из многих клето1к, ,перио
дические явления не могли бы наблюдаться. Вполне возмоЖ'Но, что 
синхронизация .имеет место и п•ри постоянных ннешних условиях бла
годаря обмену веществ и информацией между отде.Тiьными клетками. 
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Некоторые соображения в пользу этого выоказывал Н. Винер .при ис
слмовании а-ритма мозга [3]. Не иоключено та1кже, что 1в си·нхрmшза
ции О'Гдельных клеток большую роль играет nериодическое !Внешнее 
воздействие. 

Дей·ст.вительно, зара~нее можно •сказать, что в случае, если !Внешнее 
воздействие достаточно сильно, различные части макрообъекта будут 
рабо1'ать ~синхронно. Последнее обстоятель·С1'во усугу·бляет wнтерес к 
вопросу о 1нзаимоовязи .внешнего 'И в'Нутреннего р1итмов. Вопрос о син
хран·изации •процессов, протекающих ·в разл1ичных клетках, заслужИ1Вает 

более подробного обсуждения, в данной работе ~мы его более касаться 
не будем. 

С. П . Костычев .очитал, что .причиной периодического режима я1в
ляется та1к !Называемый <<1протоплазматический фа·к1'Ор». Этим подчер
кивалось, что 1ри11м имеет вну'Греннее лрои~схождение. Более подробно 
(и не 'ГОЛько mo отношению 1к фотосинтезу) эта же ~мысль rраз1вивалась 
в работах Бюнинга (10], ко1'орый ввел термин «эндогенный ри11м». Ме
ханизм возниwновЕшия ритма оставался не нсным. Позд~нее sьюказыва
лись ~некоторые общие соображения. Тамиа ·Считает (11], что колеба
тельный ритм может :воз•никать из-за конкуренции ттроцеооов фотосин
теза и формообразования. По :мнению И. И. Гунара (12], tпериодичность 
в ф01'оси~нтезе, ранно как и в ~дJругих .процеосах, возникает ~в связи с 
тем, что за фазой wнтенсивной деятелЬ'ности биологического объекта 
должна обязательно следова.ть фаза отдыха. 

На основании этих общих соображений, однако, трудно построить 
модель, 1поз•воляющую иоследмать колебательный режим более деталь
но. Такую 'Модель попытал1и.сь пос1'роить на оонаве темновых реак1ций 
цwкла Кальвина. Это было сделано в работе [l], где было лаказа1Но, что 
процеосы ·могут протекать лериодически даже mри 1постоя·нных fВ!нешних 

условиях. Другими словами, цепь темновых реакций обладает ·собст
венным ри11мом. 

На основе ·соображений, изложенных в (1], ниже ра1осмотрим сле
дующие 1JЗолросы. 

1. Как протекает процесс, если внешние условия (именно освещен
ность) 1не ·стационарны, •Но периодически изменяются. Как зависит ха
рактер процесса от периода внешних колебаний и от соотношения между 
периодами внутреннего ритма и внешнего воздействия, как происходит 
синхронизация внешнего и внутреннего ритма. 

2. Ка1к •овяза1На .n:родукти1вность фотосинтеза с характером процесса 
и как за~висит она от периодов внешнего и ·внутреннего рит.мов, т. е. 

какой ·ре.жим 1Процеоса являет·ся оптимальным. 
Иоследовать э11и вопросы -без ломощи ·вьFЧислителыной машины 

практически ~невозможно. Мы иапользовал1и ма:шину аналогового типа. 

§ 1. Постановка задачи и выбор параметров 

В качес11Ве исход.ной ·Системы ура~в·нений ·была взята ·следующая: 

dсз = (1 -f (t)) с~ -а2с8с6 + а0 , 
dt 

dcs /3i ( 2 А А 2) -- = -- сз - t'sCзCs - t'2сб • 
dt ai 

(1) 

В работе [1] упоминалось, что коэффициент IIТри члене с~ в пер~вом 
ураВiНении за•висит от освещенности и в ее отсу'ГСmие (т. е. «ночью») 
равен нулю. Другие ~коэффициенты непооредственно от освещенности 
не зависят. 
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Поэтому, чтобы в первом .приближении имитировать 1Периодrичеокую 
оме ну дня и ночи, функция f (t) выбиралась 'В ~виде периодичеокой сту
пенчатой фунюции, ра•вной f (t) = 1 <GНОЧЬЮ» и f(t) =0 «днем». 

Если концентращии с3 и св иЗ1мерять в долях от конJЦентраций, со
ОТ'ветствующих ·стационарному ·режиму в условиях нормалЬ'Ной осве
щенности, то на ~коэффициенты 1На1кладываю11ся ограничения 

~2 . 1 2 
1-а2 +а0 =0, 1-~3 -~2 =0, Тз=7· () 

Параметр ~ 1 /а 1 может варьироваться в сравнительно узкой области 
вблизи бифуркационного значения. Это следует из того, что в нор
малыных у·слов~иях при непрерывном оовещении фотоеинтез может 1Про
текать как в автоколебательном режиме, так и 1в режиме затухающих 
колебаний. Параметры ~ 1 /а 1 и ао выбирались ·следующИJм образом. Их 
величины варьировались ·и получающиеся крИJвые завиоимости сз(t) и 
Св (t) наблюдались ·На экране осциллографа. Это проводилось как при 
непреры1вном освещении (f (t) =0), та~к и 1при периодичеакой смене 
«дня» и «·ночи». Затем оценивалось, 1при 1каких З>Начениях параметров 
кривая св(t) наиболее походит 1на кривые интенсивности фотосинтеза 
растений в соответ·ст·вующих условиях. На этом 1предва-рительном этапе 
работы было установлено, что кри1Вые «дневного хода» при периодиче
ском «освещении» мало чувствителЬJНы 1К велиrчине .параметра ~1/а,, 
если последний близок •к тоЧJке бифуркащии. Подходящими были при-

знаны значения парамеров ао= - 1
- и ~1/а1 = 0,75+0,85 *. Эти значения 

20 
были признаны как исходные для дальнейшего. 01'носrительно описан
ной <шроцедуры» определения пара'Метров ~можно сказать следующее. 
Эта процедура наиболее у,до6на на аналоговых машинах, в \Которых 
график исследуемой 'Величины tЦемонстрируе'I'ся ~непосредственно. Ра
зумеется, определить параметры однозначно таким образом невозможно. 
Однако этот метод, как нам ·каже'I'ся, обладает рядом преимуществ, и 
использование его ·Сейчас •в биофизичеоких •работах вполне целесообраз
но. Дело •В том, ч·ю 1при математическом описании биологических 1П1ро
це.осов оказываются определенными отнюдь ·не нее па•раметры (IВ нашем 
случае - юинетичеокие коэффициенты). Попытки определить их умо
зрительно ~на основе чисто теоретических соображений, ·ка~к пра·вило, 
безуспешны. Определить их эюспериментально тоже rневозмож;но. Био
логический э~коперимент дает, 1шк ~правило, у1средненные хара1ктеристики 
процеоса, на основе которых очень трудно ~получить iВелич1ину отдель

ных ла·раметров, интересующих теорети~ка. Однако 1на оонове этого 
глобального эюсперимента в биологии на1ка1плиrваются эрудиция и 
ицформация феноменологического хара~ктера. Благода~ря им биолог мо
жет четко ответить 1на вопрос: «~похож» л1и 1прощеос, полученный на мо
дели, на реальный процесс или же «ЭТО ни на что не похоже»**. 

§ 2. Соотношение между периодами внутреннего ритма 
и внешнего воздействия 

Сперва был исследован случай, в котором длителыность «темново
го» периода (когда f = 11) и «освещенного» (f =О) одwнаковы. Параметры 

* Эти значения параметров заведомо не применимы для описания фотосинтеза в 
условиях слабой освещенности. Величина а1 , при малой освещенности мала; параметр 
~1/а1 - !Велик и режим системы уравнений ( 1) далек от точки бифуркации, так что 
колебания очень быстро затухают. Этот случай мы рассматривать не будем. 

** По существу такая процедура была впервые использована в известной работе 
Ван дер Поля о моделировании сердца [13]. 
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системы ура1внений были выбраны методом, описанным выше, и оста
вались ,пос11оянны1ми. ВарьирО1вался параме'Гр В 1 /а 1 . Внутренний 1Пер~иод, 
измеряемый 1в единИ1цах 1/а,, оста1вал1ся tnостоянным и равным т0 . Пе
риод •внешнего воздействия (т. е. функции f (t)) т варьировался 1В 1пре-

1 
делах от - то до 3-+-4 то. При интер.претации этих результатов нужно 

2 
иметь в :ВИ1ду следующее. В действ~ителыности tnерисщ внешнего воздей-

1 
С'ГВИЯ остает·ся постоянным и равным ·сутка~м Т= -- т=24 ча·са. Изме

а1 

" т 1 няться 1мюжет период 1в1нутреннего ри'I'ма, измеряемыи в ~часах о =--т0 • 
а1 

В описанном экаперименте то было 1Постоннным, но менялось т. Это 
можно истол1кавать так: параметр а 1 из.меняе11ся пропорционально ве

-r 
личИtне т (так, что -- =24 ча,са), причем О'I'ношение параметров 

а1 

а2 • ао ~1 --, --, -- и т. д. остается неизменным. НаJПОМ'НИМ, что величина 
а1 а1 а1 

о " 
а,= а1 ·с з, т. е. заВ1исит от стационарнои концентрации и от кинетиче-

оких коэффициенто'В, величины .последних определяются содержанием 
ферментов [1]. 

Период ~внутреннего ритма тем меньше, чем больше IКО'Нцентрация 

cg и содержание ферментов. 
К ·сожалению, сейчас нельзя сказать, какой из факторов (концент

рации cg или содержание ферментов) !Изменяется ~еильнее rпри измене-
нии f3•нутреннего .ритма. МоЖrно лишь сделать весьма 'Пlрещваритель-ные 
замечания. Бсл1и изменяе'I'ся ·Содержан1ие ферментов, то мож·но ожи
дать, что все :коэффициенты, и 1в там числе ао, 1изменяю'Гся л-рапорцио
налыно *. Если изменяю'I'ся 1JЗеличи•ны cg и cg, то 1Величины В1/а1, щ/а,, 
и т. п. остаются неизменными 1( есл1и с3--св); од:нако коЭффициент ао/а1 
при этом тру~но ·Оохранить !ПОСТОЯННЫМ. в •ОВЯ'ЗIИ с Э'ГИtМ в нашем слу
чае более естественно считать, что изменение шериода связано ·С изме-

о о 
нением ·кинетичеоких .коэффицие1Нтов а 1 и В 1 , а 1концентращии с з и Сб 
меняю11ся 1при этом 1мало. К этим ·вопроса1м мы еще вернем·ся. Для ка
lчественного ·сопоставления кривых дневноrо хода при различных усло

виях этот вопрос не существен. 

КрИtвые зависимости с3 и св от времени при од!ина1ковых значениях 
периода внутреннего 'РИТtма То и .периода внешнего воздействия Т при
ведены на рис. 1. Верх•Н'Ие ~кривые ,соо'I'ветствуют значеНtию В1/а1=0,8, 
при котором наблюдаются автоколебания в случае постоянного освеще
ния. Нижние кривые- значению В1/а 1 =0,84, при котором в случае 
постоянного оовещения колебания затухают. (Точка бафуркации соот
ветствует значению ~ 1 /а1=0,82.) При периодическом освещении кривые 
«дневного хода» слабо зависят от параметра В1/а1 . 

Завиоимости с3 и св от времени при различных Т и То и при 
~ 1 /а 1 =0,8 приведены на 1рис. 2. При ~изменении 1Параметра ~1 /а1 эти ~кри
вые, как и в ~предыдущем случае, изменяются весьма мало, поэтому 

мы их не приводим. 

Обращает на себя ~внимание ,следующий факт. Пр1и сра~В1нительно 
большой •разнице :внутреннего и 1Внешнего периодов (То ~0,5 Т) 
(рис. 2,6) .кривая дневного хода имеет всего один маК'симум. Например, 
если даже ,внутренний ~период 'вдвое меньше внешнего (рис. 2,а), то по 

* Это связано с тем, что основные ферменты являются универсальными и прини
мают участие как в темновых реакциях фотосинтеза, так и в процессе дыхания, с 

которым связан коэффициент аа. 
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виду кривой дневного хода этого обстоятель·ст1ва заметить не.возможно. 
Более того, в .случае, коrща ~периоды совпадают (рис. 1), крwвые Дtнев
ного хода ~выглядят несколько неестественно, так ка1к 1макоимум 111рихо-

• т 11 т дится на конец дня. Более естественно выглядит ·случаи, когда о= 2 
(рис. 2,а); максимумы здесь приходя11ся на середину дня. 

То, что период вну11реннего 1ри11ма не .прояrвляется, условно можно 

назвать ·синх1ронизацией или переменной .внешней оовещенностью. Этот 
факт не 0З1начает, что внутренний ритм 011сутствует или что 1период его 
равен периоду внешнего воздейс11в1ия. Просто при 1и1нтен·сивном внешнем 

Рнс. 1. Осциллограммы зависимости концентраций Сз и СБ от времени при пе
риодическо~1 освещении •в случае, когда периоцы внешнего воздействия и внут

реннего равны. Ступенчатая линия f (t) - освещенность 

воздействии устана·вливаются вынужденные колеба•ния с периодом, 
равным •периоду вынуждающей ·силы. 

Проя1в-иться ~внутренний ·ритм может толыко при ~перенесении в 
условия постоянного ос.вещения. Интересно сопоставить э11и данные 
с •результатами работы [6], в которой изучалась иrнтенсивность фотосин
теза фасоли при 1периодическом и непрерывном освещении. Было обна
ружено, что ·при периодическом освещенИJи (с ~нормальным .периодом 
24 часа и освещенностью от 6 до 18 часов) ~<·ривая дневного хода имеет 
один мак·симум, пр·иходящийся на середину дня. При перенесении 1В ус
ловия непрерывного освещения (в течение 6 суток) интенси~вность 
фотосинтеза продолжает изм€1нят1;>ся периодически, однако период за
метно (раза в три) уменьшае'Гся . 

Авторами был сделан вывод о том, что внутренний ~период фотосин
теза сильно зав•исит от внешних условий и, в частности, от того, нешре
рывно ли освещение. С нашей точки зрения этот фа1кт следует интерпре
тировать так. В условиях непрерывного освещения проявился !Внутрен
ний ри11м, период которого оказался в три раза меньшим, чем 24 часа. 
При периодическом освещении период внутреннего ритма был тот же, 
но он не проя1влял1ся ввиду сильного внешнего воздейс11вия. 

Интересен вопрос: почему период внутреннего rритма меньше пе
риода внешнего воздействия? По-видимому, автокаталитическим систе
мам, ·К l]{аковым огноси'Гся 1и фотосинтез, необходимо ~некоторое время 
для «разгона» 1Процесса, которое пропорционально величИJне периода 

внутр€1ннего ритма. Бели это время занимает значительную часть оове-
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щенного периода, то та1кой ·режим вряд ли является о:птимальным. 
Поэтому естественно возникает тенденция уменьшить время «раз~1юна», 
а .вмес,те .с ним и .период ·В'нутреннего ритма. Вопрос об оптимальном 
соотношении mер.иодов rмы раоомотри.м ниже. 

Обрат:им1ся 1К к·ри:вым на rрисунках (2, в и 2, г). Из них уже я•сно 
вид1но, ·ч·ю ~период внутреннего ритма rменьше периода В'Нешнего воз.дей

ствия. 

а 

б 

г 

Рис. 2. Зависимость концентраций Сз и Св от _времени при различных соот
ношениях между периодами внешнего воздеиствия и внутреннего ритма 

Т/То (~ 1 /а 1 =0,8). Верхние кривые Сз(t), нижние Св(t), а-Т/То=2,О, 
б-Т/То=2,5, в-Т/То=2,8, г- Т/То=4 

\ 

РисуНtк~и 2, в и 2, г весыма ~напоминают кривые дневного хода с полу
денной депрессией .• Для ·сраrвнения •на рис. 3 приведено несколько 
типичных ыривых •с полудеНtной .щшреосией, заим·ствованных из работ 
[4, 8, 9]. 

Граф.И1ки имеют вид ломаных прямых. Это 1овяза~но ·с тем, что интен
сивность фотосинтеза регис'I'рировалась не непрерыв·но, а через сравни-
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те:1ьно большие промежутки времени. Характерные черты графиков и 
осциллогра1м1м 'совпадают*: имеется два ма~к·симума - первый более 

высокий в утренние часы, второй - в вечерние часы. В середине дня 
ю1еется глубокий провал - 111олуденная депрессия. 

§ 3. Продуктивность фотосинтеза и оптимальное соотношение 
периодов 

Продуктивность фотосинтеза, т. е. количество сахаров, образую
щихся в единицу ,времени, 1В раооматриваемой схеме определяется вели-

ч,иной ~1~2 с~. Количес11во nродуктоЕ, образующихся в течение д'Ня, 
а1 

ранно 

т 

Q = ( + S с~ (t) dt) cf~1~2 . (3) 
о 

Величина Q может быть выбрана в 11<ачестве критерия эффективности 
работы фотосинтетичеокого аппарата. Ее можно 1использовать для выяс
нения 1вопроса, ка1кой режим являет:ся наиболее выгодrным для расте
ния. В частности, какое соо'!'ношение 111ериодов (внутреннего и В'Неш
него) является оптимал1>ным. 

Вычислrить велич.ину Q в рассматриваемой -схеме тру;:що, так как 
не из1вестна истинная концентрация сб и величина а3 . Легко вычислить, 
о,J.нако, величину 

't 

Q = + S ё~ (т:) dт:. (4) 
о 

Эта величина связана с истинной !Продуктивностью соо11ношением 

(5) 

Ве.1ичИ1На Q вычислялась на ~машине при раз1ных значениях Т/То. Резуль

таты · nредставлены на рис. 4. Видно, что К'р 1ивая Q (Т/То) не является 
монотонной; она имеет два максимума при т~ 1.3То и т~3То. Важно 
подчеркнуть, что первый максимум не ·Соотве11ст1вует равенству перио
дов; внутренний .период меньше внешнего. Этот факт ~согласуется с упо
мянутым замечанием Н. Винера. Отметим 1'акже, что iКривая <«дневного 

хода» вблизи первого макси~мума Q (т. е. rП'ри Т/То= 1,2+1,3) имеет 
О.J:'ИН «горб». 

Режим работы системы вблизи второго 1маюсимума величины Q 
(т. е. при Т = 3 То) сущест,вен1но иной. Кривая «дневного хода» 
(см. рис. 2, в) имеет два мак1симума с резко выраженной депрессией 
в середине освещенного периода («дня»). _ 

В области, 'соответствующей минимуму Q (т. е. при Т=2,5 То), I<ри
вая имее7 вид рис. 2, 6. Эта кривая помогает понять физический омысл 
появления минимума в зависимости Q от Т/ То. Дело просто в том, что 
при 1'аком соотношении Т/То продукты, накапли1вающиеся 1К концу 
«ДНЯ», не могут быть использованы для интенсификации процесса 'фото-

* Напомним , что на рис. 2 приведены графики зависимости с3 и с6 от !Вр емени. 
Отыетим, что интенсивность фотосинтеза или, что то же,- продуктивность его про-

порциональна квадрату концентр ации с~. Однако для качественного сравнения , кото
рое здесь приводится, это обстоятельство неважно. 
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синтеза и, та.ким образом, «подготовительный период» (.соответствую
щий минимум Сз и Сб) не завершается всплеском фотосинтеза и про
падает безрезультатно. 

Напо1мн.И1м, ч·ю в изложенном выше мы и•спользовали величину Q, 
а · не 111стин~ную nроду1кт.ив~ность Q, авяз а1Нную с Q соотношением (5) . 
Выше уже упоминалось, ч110 mри изменении внутреннего периода, выра
жаемого в ча1сах (1внешний ~период мы везде должны считать постоянным 
и равным суткам), 1МО1Гут .изменяться коэффициенты а 1 , ~ 1 , ~2 и вели
чина с . Уменьшение То сопровождае'I'ся увеличением этих ·величин. 

щ 

~ь 
б 10 11; 18 'l4 

~~ lб 

8 

1/ g 11 13 15 17 19 t 

Рис . 3. Кривые дневного хода фото· 
синтеза с депрессией. а - карго· 
фель [8], б - огурцы (8], в - ли
мон {9], г - олеандр (сплошная кри· 
вая), лавр (пунктирная кривая) [9]. 
По оси ординат интенсивность фото
синтеза С02, .мг 1В час на 1 дд~2 . По 
оси абсцисс - время суток iз часах 

f 

О,9б 

0.92 
0.88 

J.84 
а во 

0,64 

ОбО t Ш9 1.l4 t.4 !.бб 2 l.45 ,J.Jf 4.9б { 
о 

Рис. 4. Зависимость продуктивно

сти Q фотосинтеза от отношения 
Т/То. (~1/а1=0,81) 

Количественно этот эффект ~сейчас учесть труд'но, поэrому ограничим1ся 
качественным ра·самотрением. 

Увеличение ~1~2 и cg при увеличении Т/То может привести к тому, 
ai 

что максимумы в кривой зависимости Q (Т/То) несколько сдвинутся 
вправо. Поэтому можно считать, что режим, представленный на рис. 2,а, 
близок к первому максимуму истинной продуктивности Q. Величина 
второго максимума на рис. 4 увеличится по сравнению с величиной пер
вого и может стать даже больше первого. Это означает, что режим, со
ответс1вующий второму максимуму (т. е. режим с полуденной депрес
сией), может быть более «выгодным», чем режим без полуденной депрес
сии. В остальных отношениях картина качественно останется прежней. 
Какие же режимы фотосинтеза чаще осуществляются в действительности. 
Живое растение имеет возможность «настраиваться» на оптимальный 
режим, т. е. путем изменения ферментативного состава или стационар
ных концентраций cg и с~ внутренний период изменяется до тех пор, 

пока продуктивность не станет максимальной. 
о о 

О'!'метим, ~что относительно небольшие изменения величин с з, сб 
и .коэффициен'I'ов а и ~ ~могут ~происходить и ~без генетического измене
ния растения, т. е. на ~протяжении жизни Од!ного ·растения. 

Большое изменение внутреннею лер.иода 1 ( ,в несколь:ко раз) с.вя
зано с .существеннЫlм изменением в·сех внутренних характеристик. 
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Последнее, по-.видимому, не может осущес11виться без генетического 
изменения растения. Это, однако, означает переход от одного режима к 
другому и может mроизойти лишь на протяжении нескольких поколений, 
но не в течение жизни одного растения. 

Поэ'Гому 1следует ожидать, что в каком-либо ~конкретном растении 
(для которого отношение Т/То не .соответс'!'вует мак·скмуму величины Q) 
внутренний период То будет изменяться до тех лор, пока не будет достиг
нут ближайший максимум величины Q. Другими словами, нет основа
ний ожидать, что любое растение будет работать в условиях, в которых 
величина Q имеет абсолютный .максимум. 

Поскольку кривая Q (Т/То) имеет два максимума, среди различных 
видов растений существуют такие, для которых естественным является 
режим вблизи первого максимума величины (кривая дневного хода при 
этом не имеет провала), и такие, для которых естествен режим вблизи 
второго максимума (кривая дневного хода при этом имеет ярко выра
женный минимум в середине дня - полуденную депрессию). Режимы 
промежуточного типа (без ярко выраженной депрессии, например сход
ный с кривой рис. 2,6) не должны часто наблюдаться, так как они не 
являются оптимальными. Искусственная борьба с полуденной депрес
сией (т. е. искусственное изменение режима растения с целью ликвиди
ровать полуденный минимум) может привести к уменьшению глобаль
ной продуктивности и с этой точки зрения, возможно, и нецелесообразна. 

Выводы 

С помощью метода моделирования исследован процесс синхрониза
ции периодических темновых реакций фотосинтеза в условиях перемен
ной освещенности. 

Рассмотрен ·воттрос о продуктивности фотосинтеза и ее зависимости 
от соо'Гношения периодов .внутреннего ритма и внешнего воздейс11вия. 
Определены оптималыные у.словия (с точк·и зрения mроду1ктивности тем
новых реакций). В оптимальных условиях период внутреннего ритма 
оказался заметно короче периода ю:ешнего ~воздействия. Кривая днев
ного хода при этом может иметь одИJн или два мак·симума. В овязи с этим 
обсуждается вопрос о полуденной депрессии. 

Пользуемся случаем выразить искреннюю благодарность 
В. И. Шмальгаузену .и М. Л. Цетлину за полезное обсуждение. 
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