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В настоящее время в России и в мире интенсивно ведутся работы по исследованию механизмов патоге-
неза заболеваний растений и их распространения в посевах. Прежде всего это связано со значительным 
влиянием патогенов на урожай. На территории Западной Сибири в посевах яровой и озимой пшеницы 
практически ежегодно регистрируются бурая ржавчина и мучнистая роса, а в отдельные годы степень 
поражения достигает эпифитотийного уровня. Методы мониторинга состояния посевов развиваются с 
 целью  прогнозирования их динамики и планирования агротехнологических мероприятий для управле-
ния состоянием растений в посевах, в том числе при развитии грибной инфекции. Существенной состав-
ной частью систем планирования и управления состоянием посевов являются модели развития листо-
стебельной грибной инфекции (например, бурой ржавчины) в посевах пшеницы. Математические модели 
позволяют проводить вычислительные эксперименты для получения прогнозов относительно динамики 
рисков инфекций при разных сценариях глобальных погодных изменений. Такое назначение моделей 
предполагает их иерархическую структуру, характерную для многоуровневых систем моделирования. 
В  настоящем обзоре представлены модели развития листостебельных грибных инфекций на примере 
ржавчинных заболеваний в посевах зерновых культур и сформулированы методические подходы систем-
ного моделирования, которые можно применять при использовании и/или адаптации существующих мо-
делей и их блоков и разработке на их основе собственных моделей. В статье также предлагается струк-
тура иерархической системы моделей развития листостебельной инфекции, дается обзор составляющих 
систему блоков, обсуждаются вопросы параметрической адаптации подмоделей. Представлены разра-
ботанные к настоящему времени модели роста и развития растений, учитывающие различную степень 
детализации описания процессов морфогенеза. Такие модели лежат и в основе описания взаимодействий 
патоген – хозяин, представленных в виде модулей. Для каждого из модулей можно использовать уже раз-
работанные и описанные модели базовых процессов для отдельных растений или посевов с учетом имею-
щихся экспериментальных данных. 
Ключевые слова: листостебельные грибные инфекции; пшеница; бурая ржавчина; механистические моде-
ли роста растений; параметрическая идентификация моделей.
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Currently, studies on the mechanisms of the pathogenesis of plant diseases and their distribution in crops are 
intensively conducted in Russia and the world. First of all, this interest is associated with a significant effect of 
pathogens on the harvest. In Western Siberia, brown rust and powdery mildew are almost annually recorded in 
the crops of spring and winter wheat, reaching in some years up to the epiphytotic level. In this regard, methods 
for monitoring the condition of crops in order to predict their dynamics and plan agrotechnological events to 
control the state of plants in crops, including the development of fungal infection are developing. Models of 
fungal infections development on the wheat leaf (for example, brown rust) are used to monitor, predict and 
control the state of crops in order to optimize the growing process. Mathematical models allow computational 
experiments to make predictions about the risk dynamics of infections in different scenarios of global weather 
changes. Such designation of models assumes their hierarchical structure characteristic of multilevel modeling 
systems. This review presents models for the development of foliar fungal infections in crops, and formulates the 
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methodological aspects of system modeling that can be used for adapting existing models and their units, and 
developing new models based on them. The article presents the structure of the hierarchical system for modeling 
the development of leafy infection, provides an overview of the units constituting the system, and discusses the 
issues of parametric adaptation of submodels. We demonstrated that, to date, plant growth and development 
models have been developed with varying degrees of detail. Currently, to develop a system for modeling the 
development of an infection in a crop, it is necessary to determine a large body of available experimental data 
and, by taking into account this data, we can put together a model as a system consisting of model modules, for 
which the models of basic processes have already been developed and described. 
Key words: fungal infections of leaves; wheat; brown rust; mechanistic models of plant growth; parametric iden-
tification of models.
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Введение
К основным сдерживающим факторам повышения уро-
жайности зерновых относятся ржавчинные болезни, сеп­
ториоз листьев и колоса, мучнистая роса. Ежегодно только 
от этих болезней Россия теряет 30 % зерна (Санин, 2010). 
В условиях Западной Сибири в посевах яровой и озимой 
пшеницы бурая ржавчина и мучнистая роса отмечаются 
практически ежегодно. Начиная с 2007 г. развитие стеб­
левой ржавчины в регионе стало регулярным, доходя в 
отдельные годы до уровня эпифитотии (Сколотнева и 
др., 2018).

Изучение механизмов патогенеза заболеваний растений 
и их распространения в посевах, влияния патогенов на 
урожай – одно из важных направлений биологии растений. 
Наряду с экспериментальными методами для решения 
этой задачи используется широкий класс методов систем-
ной биологии, в том числе и вычислительные эксперимен-
ты, которые позволяют рассматривать взаимодействие па-
тоген – растение как комплексный процесс, зависящий от 
большого количества факторов: устойчивости растений, 
скорости проникновения возбудителя в ткани растения, 
колонизации (латентной фазы патогенеза) и успешного 
спороношения с повторным заражением вегетирующих 
растений, погодных условий (температуры, влажности) и 
др. При этом влияние заболевания на урожай обусловлено 
проявлением всех этих факторов в определенные моменты 
развития растений. Среди грибных патогенов пшеницы 
возбудители ржавчинных заболеваний – удобный объект 
для разработки моделей развития инфекций, патогенез 
которых включает эктофитную и эндофитную стадии, на 
каждой из которых развитие патогена в разной степени 
зависит от абиогенных и биогенных факторов. 

Цель обзора состоит в том, чтобы представить модели 
развития ржавчинных заболеваний в посевах зерновых 
культур на примере возбудителя бурой ржавчины и сфор-
мулировать методические подходы системного модели-
рования, которые можно применять при использовании 
и/или адаптации существующих моделей и их блоков и 
разработке на их основе собственных моделей.

Роль моделирования взаимодействий  
патоген – растение 
Особенности патогенеза возбудителей ржавчинных 
за болеваний злаков. Жизненный цикл возбудителей 
ржавчинных заболеваний злаков состоит из нескольких 
стадий и связан с двумя разными видами хозяев, один из 

которых – растение пшеницы (Kolmer, 2013). Пагубное 
влияние на урожай проявляется на стадии уредоспор – 
продуктов бесполого размножения гриба, которые вос-
производятся несколько раз в течение сезона, инфицируя 
соседние растения в посеве. Уредоспоры осаждаются 
ветром или дождем по обе стороны листа пшеницы. Для 
прорастания спор требуется 100 % влажность, однако они 
могут сохранять жизнеспособность в полевых условиях в 
отсутствие влаги на протяжении 1–3 дней после инокуля-
ции (Bolton et al., 2008). В зависимости от вида ржавчины 
температурный оптимум для развития эктофитной стадии 
варьирует в пределах 18–23 °С. Прорастание спор рост-
ковыми трубками происходит в течение 4–8 ч, после чего 
патоген проникает в ткань листа через устьица, проходя 
важную морфологическую стадию аппрессория. Сразу 
после проникновения в лист гриб формирует инфекци-
онные гифы, которые быстро растут в разных направле-
ниях, обильно заполняя межклетники. В клетки мезофила 
внедряются специализированные отростки – гаустории, 
разрушая клеточные стенки, но сохраняя при этом ин-
тактной плазматическую мембрану, через которую уста-
навливается трофический контакт с питающей клеткой 
хозяина. Через 7–10 дней развития эндофитной стадии 
в ткани листа формируются субэпидермальные  пустулы 
(урединии), которые вновь продуцируют уредоспоры. 
Морфологические структуры эктофитной и эндофитной 
стадий развития ржавчинных грибов представ ля ют собой 
мишени для воздействия продуктов генов устойчивости 
растения­хозяина. Поэтому при разработке моделей раз-
вития инфекции их роль должна непременно учитываться. 

Роль и назначение моделей развития ржавчины. 
В на стоящее время для управления состоянием растений 
в посевах с целью прогнозирования их динамики и плани-
рования агротехнологических мероприятий развиваются 
методы мониторинга. Мониторинг и прогнозирование 
развития заболеваний в посевах необходимы для опти-
мизации химической защиты и минимизации нагрузки 
на экосистемы в результате ее применения – агротехно-
логические мероприятия против вредоносных организмов 
и инфекционных агентов должны проводиться локально 
как во времени, так и пространстве, поскольку инфекция 
на начальных стадиях развивается в посевах пятнами, 
окруженными большими площадями здорового посева, 
а ее дальнейшее распространение по всему посеву обу­
словлено рассеиванием инфицирующих агентов вокруг 
первоначальных очагов болезни (Arrow et al., 1961).
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Для осуществления такого планирования агротехноло-
гических мероприятий разрабатываются и применяются 
модели нормальных и патологических процессов в рас-
тениях и посевах, которые имеют огромный потенциал 
для удовлетворения потребности в новой стратегии управ­
ления процессом выращивания с привлечением инфор-
мационных технологий (Krause, Massie, 1975; De Wolf, 
Isard, 2007).

Эмпирические и механистические модели. Моде-
ли развития инфекции бурой ржавчины, как и модели 
боль шинства других систем, можно разделить на два  
типа: ме ханистические и эмпирические (El Jarroudi et 
al., 2014).

Механистические модели описывают в математической 
форме наши знания и гипотезы о физиологических про-
цессах организма и их взаимосвязях, обеспечивающих 
рост и развитие растений (Landsberg, Sands, 2010). При 
моделировании взаимодействия растений и патогенов 
механистические модели позволяют, с одной стороны, 
лучше понять процессы роста и развития организмов и ме-
ханизмы, определяющие прохождение стадий инфекции. 
С другой стороны, в результате анализа таких моделей 
можно выявить критические стадии развития инфекции, 
спланировать управляющие воздействия для снижения 
ее распространения, сформулировать задачи по поиску 
возможных препаратов, которые могут повлиять на эти 
критические стадии.

При эмпирическом моделировании применяют ста-
тистические модели развития инфекции, описывающие 
кумулятивный процесс в зависимости от параметров 
среды – модели типа «воздействие – отклик». Параметры 
этих моделей, как правило, адаптируются на полевых 
данных (Junk et al., 2016). Основная область их приме­
нения – прогноз развития инфекции в определенных 
регионально­климатических условиях для конкретного 
сорта растения.

В настоящей статье представлен обзор работ, в кото­
рых использован системный подход к изучению разви тия 
инфекции растений на основе механистических моделей.

Структура моделей развития  
инфекции в посеве

Уровни иерархии в организации и описании систем
Объективно существующая иерархия природных объек­
тов/систем и процессов в пространственных и временных 
масштабах (Verdier, 2006) обуславливает наличие иерар-
хических связей и в математическом описании биологиче-
ских и экологических систем. В таблице приведен вариант 
выделения иерархических уровней систем и процессов 
при рассмотрении развития грибной инфекции в посеве, 
а на рис. 1 показано соотношение уровней и масштабов 
времен для процессов, рассматриваемых при моделиро-
вании растительного покрова.

The hierarchy of objects and processes considered in the simulation of fungal infection

Hierarchy  
level

Object Processes

1 Plot Energy and mass exchange in the plant canopy, forming the microclimate in the plot under 
different weather conditions.

Growth of plant biomass, yield formation.
Transfer of spores, the dynamics of the spread of infection throughout the plot.
The effect of fungal infection on crop growth and yield

2 Plant The formation of microclimate in the layer adjacent the leaf surface under the specified 
conditions of the microclimate in the plot. Temperature stabilization in plant tissues.

Plant growth and development under the influence of microclimate in the plot.
Effect of fungal infection on plant growth and performance

3а Plant organs The emergence, growth, and death of plant organs.
Synthesis and redistribution of growth-supporting components and respiration with regard 

to environmental conditions

3b Fungi on a leaf blade Course of the ectophytic infection stage (spore attachment, spore germination, contact 
with stomata, and appressorium formation) and the efficiency of asexual sporulation.

The contribution of the microclimate in the layer near the leaf surface and plant genotype

4 Leaf tissues with fungal 
hyphae growing therein 

Dispersal of hyphae in the mesophyll, haustorium formation.
Changes in the state of the host cell feeding fungal hyphae

5 Molecular mechanisms  
of plant interaction with 
fungal infection

Recognition of molecular patterns of pathogens (elicitors) using kinase receptors.
Activation of the plant immune system.
Launch of signaling pathways responding to pathogen invasion:
     Hypersensitive response through the formation of reactive oxygen species.
     Alternative products of R genes and resistance-associated QTLs
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Моделирование развития инфекции в посеве
Экспериментальное и теоретическое изучение распро-
странения инфекции в посеве представлено в работах 
(Cowger et al., 2005; Mundt et al., 2011), в которых ин-
фекцию рассматривают как явление, не подразделяя его 
на составные процессы. Переменными состояниями в 
таких моделях являются степень поражения (например, 
относительное число пораженных растений) и площадь, 
занимаемая посевом с определенной степенью поражения 
в зависимости от времени (Madden, 2006).

В рамках механистического подхода на верхнем уровне 
иерархии можно рассматривать систему растения в по-
севе + патогенные грибы. Примером модели роста био-
массы посева и формирования урожайности может быть 
модель STICS, которая разрабатывалась в Национальном 
институте сельскохозяйственных исследований Франции 
(Institut National de la Recherche Agronomique, INRA) (Bris-
son et al., 2003) для моделирования роста посева с учетом 
баланса воды и азота в почве, находящихся под воздей-
ствием суточной динамики климатических параметров. 
Вычислительная модель состоит из взаимодействующих 
модулей, рассчитывающих: 1) прохождение фенофаз 
растениями в посеве, 2) рост надземной части растений, 
3) формирование урожая, 4) агротехнические меропри-
ятия, 5) формирование микроклимата в посеве, 6) рост 
корневой системы, 7) баланс воды и азота в почве за счет 
процессов поглощения растворов корнями и транспира-
цией в атмосферу, а также продукции доступного азота в 
процессах разложения органики, 8) формирование профи-
ля температуры и влажности в посеве и почве в результате 
процессов энерго­ и массообмена в системе атмосфера –
растения – почва. Моделирование процессов формирова-
ния микроклимата в посевах основано на представлениях 
и моделях радиационного, конвективного и кондуктивного 
переноса энергии (Gates, 1980; Campbell, Norman, 1998).

Модель STICS используется для прогноза динамики 
посевов и прохождения фенофаз, учета баланса влаги и 
компонентов минерального питания в посевах, планирова-
ния агротехнических мероприятий и прогноза их эффекта 
(Jing et al., 2017; Lammoglia et al., 2017a, b; Tribouillois et 
al., 2018).

Второй объект моделирования в системе растения в 
посеве + патогенные грибы – грибы, их распространение 
в посеве и развитие инфекции (генерация нового потом­
ст ва спор). Моделирование распространения спор гриб­ 
 ных инфекций в посевах основано на экспериментальном 
и теоретическом изучении транспорта твердых дисперс-
ных систем в атмосфере и посевах на разных простран-
ственных масштабах – от десятков и сотен километров до 
мет ров и сантиметров (Chamecki, 2012; Chamecki et al., 
2012; Bailey et al., 2014; Miller et al., 2017). Скорость раз-
вития инфекции от момента инокуляции спор – важный 
параметр модели, сам он также является функцией от 
влажности и температуры среды (Duthie, 1997; Magarey 
et al., 2005). Обширный обзор по моделям формирования 
и потерь урожая в посевах содержится в (Savary et al., 
2015, 2018).

Согласование уровней в иерархической модели 
развития грибной инфекции 
Разрабатывать и анализировать сложные модели «техно-
логичнее» с учетом их иерархической структуры. Напри-
мер, вертикальный профиль плотности потока фотосин-
тетически активной радиации (ФАР) в посеве зависит от 
вертикального распределения плотности листьев (индекс 
листовой поверхности, ИЛП) в посеве. ИЛП (leaf area 
index, LAI) представляет собой безразмерную величину, 
равную отношению площади листьев, спроецированных 
на поверхность почвы к площади этой поверхности (Wat-
son, 1947). ФАР входит в качестве основной независимой 

Fig. 1. The levels of organization in the system of vegetation and time scales when modeling processes at each level (adapted 
from (Donatelli et al., 2017)).
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переменной в модели фотосинтетической активности, определяющей в итоге 
продуктивность растения. В свою очередь, вертикальное распределение плот-
ности листьев и его динамику в посеве можно рассчитать, исходя из плот-
ности растений в посеве и модели роста растения с учетом его трехмерной 
архитектуры (Gates, 1980; Campbell, Norman, 1998; Fournier, Andrieu, 1998; 
Chelle, Andrieu, 1999; Zhu et al., 2012). 

В качестве другого примера рассмотрим моделирова ние развития ржав-
чинных грибов на растении с использованием «гибридной» модели STICS­
MILA (Caubel et al., 2017). Как сообщалось выше, модель STICS (Brisson et 
al., 2003) позволяет рассчитывать микроклиматические условия в посеве. 
С другой стороны, модель MILA (Caubel et al., 2012) описывает стадии раз-
вития патогенных грибов на листовой пластинке растения в зависимости от 
микроклиматических условий. Для такого описания авторами предложены 
эмпирические «общие функции ответа», которые могут быть адаптированы 
к широкому спектру патогенных грибов (Caubel et al., 2012). Таким образом, 
в модели STICS­MILA блоки, соответствующие модели MILA, служат для 
расчета динамики развития грибов на листовой пластинке (см. таблицу, 
уровень 3б) в микроклиматических условиях, сформированных посевом (см. 
таблицу, уровень 1) и рассчитываемых блоками модели STICS.

Моделирование развития инфекции на растении
Как правило, всякая механистическая модель развития грибной инфекции на 
растении (см. таблицу, уровни 2–4) состоит из двух блоков: 1) модель роста 
и развития растения в посеве в зависимости от абиотических факторов и 2) 
модель развития организма­патогена на растениях в посеве. Модель развития 
патогена может включать зависимость его роста как от абиогенных факторов 
среды, так и от таких факторов, как генотип растения, его устойчивость к 
патогену, в том числе зависимость от стадии развития и физиологического 
состояния растения, поражения растения другими патогенами. 

Два указанных блока модели имеют каждый свою раз витую сеть взаимосвя-
зей между внутренними переменными состояния. Взаимодействия же между 
блоками, как правило, описываются посредством небольшого чис ла парамет­
ров. Такое разделение графа взаимосвязей меж ду переменными состояния 
общей модели развития инфекции в посеве на два подграфа с относительно 
малым числом связей между ними и обеспечивает преимущество разбиения 
общей модели на два блока. В данном случае модели развития растения и 
грибной фитопатологии связаны через переменные состояния, в число которых 
входит параметр «площадь зеленой части листовых пластинок». Этот параметр 
в модели развития растения определяет скорость фотосинтеза, а в модели раз-
вития патогена свя зан со скоростью развития поражения в результате роста и 
развития гриба. Взаимосвязь грибной инфекции и эффективности фотосин-
теза является предметом экспериментальных и теоретических исследований 
(Robert et al., 2005; Bancal et al., 2007).

Моделирование роста растения
Рост растения моделируется исходя из соображений баланса энергии и мас-
сы: масса фотосинтезируемых углеводов расходуется на рост и поддержание 
физиологических процессов. Последние включают обеспечение энергией, 
поддержание градиентов веществ на всех структурных уровнях и процессы 
синтеза, в том числе и собственно накопление биомассы растения (Торнли, 
1982; Simulation…, 1989; Zhu et al., 2011), и реализуются за счет дыхания. 
Все процессы зависят как от генотипа, фазы развития и физиологического 
состояния растения, так и от факторов окружающей среды (Торнли, 1982; 
Simulation…, 1989; Campbell, Norman, 1998; Zhu et al., 2011; Yin, Struik, 2016). 

Энергии и материальные субстанции, локализованные в разных или в одних 
и тех же пространственных структурах, выступают переменными состояния 
системы при моделировании. Переменные состояния могут рассмат риваться 
как характеристики определенных компартментов. Процессы превращения 
энергии и материальных субстанций, рассматриваемые в модели, описываются 
как потоки между компартментами. Характеристики ком партментов и потоки 

между ними подчиняются законам 
сохранения вещества и энергии. По-
мимо законов сохранения, динами­
ка физических (в том числе и биоло­  
гических) систем определяется ско-
ростью процессов, которая описыва­
ется некоторой функцией – перемен-
ной скорости.

Для графического представления 
и моделирования сложных систем в 
са мых разных областях часто приме-
няются диаграммы Форрестера (For­
rester, 1968; Wallach et al., 2014). Ком­
парт менты в них отображаются пря­
мо угольниками, а потоки энергии/ве­
щества – в виде сплошных стрелок, со­ 
единяющих соответствующие ком­
партмен ты (рис. 2). Переменные ско­
рости – вентили на стрелках потоков, 
а зависимость скоростей от перемен-
ных состояния и, возможно, от неко-
торых внешних параметров указана 
штриховыми стрелками, идущими к 
вентилям (это «информационные по-
токи» в описании системы, которые 
представляют наши знания о зако­
нах ее регуляции). Такие потоки ве­
щества, энергии и информации вы­  
являются при моделировании мно-
гих систем. На рис. 2 приведена ин­
терпретация значков диаграмм Фор-
рестера (Leffelaar, Ferrari, 1989), ис­
пользуемых далее в статье.

Балансовые уравнения могут слу-
жить основой для мо делирования 
темпов прохождения фенофаз рас-
тения и сопряженного накопления 
биомассы. При моделировании рос­
та пшеницы в рамках модели разви-
тия фитопатогенной инфекции наря-
ду с балансовыми «физиологически­  
ми» моделями часто реализуют непо­

Fig. 2. Symbols for the elements of Forrester 
diagrams and their interpretation.
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средственный расчет времен прохождения фенофаз в 
зависимости от абиогенных факторов среды. Описание 
фенофаз пшеницы хорошо разработано в агрономии и, в 
частности, может быть показано десятичными индексами 
(Zadoks et al., 1974). При этом рассматриваются разные 
стадии развития растений и процессы перехода между 
ними, что, по сути, соответствует описанию процесса 
развития в рамках механистической модели. В качестве 
примера на рис. 3 показана редуцированная схема взаи-
мосвязи процессов, лежащих в основе роста и развития 
растения пшеницы, и влияния на них погодных условий 
и степени поражения листовой поверхности грибом. 

В модели, представленной на рис. 3, переменные со­
стояния связаны материальными потоками, которые опи­
сывают появление листовой пластинки (см. рис. 3, пере-
менная LAA, ее переход в фазу роста (LAE), затем в фазу 
стабильного размера (LAM) и в фазу старения (LAS). 
Как видно, в данной модели развития растения базовые 
процессы, до которых проводится декомпозиция модели, 
являются сами по себе достаточно сложными биоло ги­
ческими процессами. Это приводит к тому, что на нижнем 
уровне иерархии в этой механистической модели исполь-
зуются эмпирические зависимости – скорости прохож-
дения фаз описываются эмпирическими функциями от 
условий среды, календарного времени и «собственного» 
времени фазы. Например, скорость наступления события, 
состоящего в появлении очередного листа, определяется 
темпом прохождения филлохрона (вспомогательная пере-
менная PhcL показывает количество температуро­дней, 
требуемых растению для того, чтобы в результате росто-
вых процессов появился очередной лист (L)):

PhcL = Σ
nL

     z = 1 Tez · Phtz,
где z – номер дня развития растения (z = 1 при появле­ 
нии побега, z = nL для листа с порядковым номером L), 
Phtdz – фотопериодический фактор и Te – дневная эф-

фективная температура. Два последних параметра вы-
числяются как

Phtdz = (DLdz – DL0) / (24 – DL0), 
Tedz = (Tmaxdz – Tmindz) / 2 – T0, 

где DLdz – продолжительность светового дня z, Tmaxdz и 
Tmindz – максимальная и минимальная дневные темпе­
ратуры, а параметры DL0 и T0 определяются для пшени-
цы, выращиваемой в конкретном регионе. Выражения для 
скоростей процессов «EXP», «MAN», «SEN» (см. рис. 3) – 
также эмпирические функции (подробности см. в работе 
(Rossi et al., 1997)). Все переменные состояния вносят 
вклад в дополнительную переменную LA – «площадь 
зеленой части листовых пластинок», которая входит в 
модель развития фитопатогена. Примеры моделей роста 
с базовыми процессами, более близкими к физиологиче-
ским процессам энерго­ и массообмена в растении, можно 
найти в (Simulation…, 1989; Maclean et al., 2010).

В модели V. Rossi (Rossi et al., 1997) и других похожих 
моделях переменных состояния и параметры связаны 
системой алгебраических и дифференциальных (или раз-
ностных) уравнений. При этом, поскольку рассматривает-
ся «структурная» модель растения, например отдельные 
листья, появляющиеся в определенные моменты времени, 
значения этих параметров динамически изменяются в 
зависимости от времени. В процессе расчета модели в 
определенные моменты времени (при наступлении опре-
деленных условий) приращение очередной переменной 
состояния становится ненулевым (выше приведен пример 
со вспомогательной переменной «филлохрон»). Заметим, 
что альтернативным формализмом для реализации модели 
роста растения и формирования его архитектоники может 
быть формализм дифференциальных L­систем, назначе-
ние которого состоит в моделировании динамических 
систем с изменяющейся структурой (Robert et al., 2008; 
Зубаирова и др., 2012; Boudon et al., 2012).

Fig. 3. Reduced scheme of wheat growth and development model (adapted from (Rossi et al., 1997)).
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Моделирование развития  
инфекции ржавчины на пшенице
Всякое моделирование есть результат абстрагирования 
от несущественных деталей явления, рассматриваемого 
с точки зрения назначения модели. Именно назначение 
модели определяет множество переменных состояния 
модели, множество моделируемых процессов и стадий и 
набор параметров. В опубликованных моделях развития 
грибной инфекции в посевах число рассматриваемых 
стадий развития патогена и/или инфекции варьирует от 
1 до 8 с медианным значением 3.5 (De Wolf, Isard, 2007). 
Среди них моделируются распространение спор патогена 
(McCartney et al., 2006; Pan et al., 2010), попадание их на 
поверхность листа и прикрепление, прорастание споры 
и проникновение через устьица в субэпидермальное 
про странство листа, развитие гриба до формирования 
но вого поколения спор (Lew, 2011; Balmant et al., 2015; 
Sugai­Guérios et al., 2016). В других моделях некоторые 
биологические стадии «сворачиваются» и рассматрива-
ются процессы инфицирования, латентного периода и по­
явление пустул (раскрытых мешочков с новыми спора ми) 
(Audsley et al., 2005). Масштабы моделируемых процессов 
могут варьировать в широких пределах. Так, в некото-
рых моделях процессы формирования микроклимата и 
воздушных потоков в посевах и над ними, важные для 
описания роста, развития и распространения патогенных 
организмов, имеют пространственную детализацию в 
один метр при размере моделируемого посева до несколь-
ких километров (McCartney et al., 2006; Pan et al., 2010). 
В случае же описания развития патогенеза на растении 
пространственное поведение прорастающей споровой 
трубки на поверхности листа моделируется с точностью 
до нескольких микрон (Setten et al., 2015).

На рис. 4 приведена редуцированная схема модели раз­
вития инфекции из работы (Rossi et al., 1997). Такой па-
раметр, как скорость инфицирования, управляет потоком 
спор, попадающих на листовую пластинку и обуслав-
ливающих инфекцию. Он является функцией площади 
листовой поверхности ALA, доступной для заражения, и 
переменной PRI, потенциальной скорости инфицирова-
ния, которая рассчитывается на основе нескольких пара-
метров, в том числе зависящих от состояния окружающей 
среды (Rossi et al., 1997). В результате развития патогенеза, 

согласно этой модели, площадь листовой пластинки с 
латентной инфекцией увеличивается, что по мере созре-
вания спор со скоростью ERU дает вклад в увеличение 
доли листовой поверхности ILA, на которой активно про-
является инфекция. Величина ILA представляет собой, по 
сути, площадь поверхности листа, покрытой пустулами, и 
поэтому пропорциональна потоку спор, обеспечивающе-
му вклад в инфицирование новой листовой поверхности. 
Рассмотрение таких циклов инфекции было впоследствии 
принято как методический прием моделирования развития 
листостебельных инфекций (De Wolf, Isard, 2007).

Экспериментальные и теоретические задачи, 
связанные с параметрической  
идентификацией моделей
Параметрическая идентификация моделей развития ин­
фекции бурой ржавчины в посевах пшеницы состоит в 
подборе параметров моделей для их использования в 
конкретном регионе. Как сказано выше, все элементар-
ные модели в конечном счете представлены эмпириче-
скими функциями. Но поскольку элементарные модели 
описывают процессы разного уровня функциональной 
иерархии, их адаптация методически различна. Например, 
прохождение фенофаз – процесс, управляемый функци-
ональной системой высокого уровня. Для параметриче-
ской идентификации модели этого процесса требуются 
спланированные многофакторные эксперименты либо 
статистические модели для конкретного региона. С другой 
стороны, модель прорастания споры описывает процесс, 
на который влияет меньшее число внешних факторов, и 
подбор параметров этой модели можно осуществить в 
результате лабораторного эксперимента.

Среди экспериментальных методов оценки физиологи-
ческого состояния растений в посевах или в лабораторных 
условиях и степени поражения растений фитопатогенной 
инфекцией в последние годы на первое место выдвига-
ются такие оптические методы, как мультиспектральная 
и гиперспектральная съемка. Оба метода дают спектраль-
ную развертку в каждом элементе (пикселе) изображения 
и различаются по числу регистрируемых полос спектра 
отражения каждого элемента объекта. Эти (мульти­/ги­
пер­) спектральные данные совместно с результатами фи ­ 
зиологических и/или биохимических измерений обра­
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Fig. 4. Reduced scheme of brown rust growth and development model (adapted from (Rossi et al., 1997)).
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батываются методами распознавания образов и машин-
ного обучения для создания правил интерпретации спек-
тральных данных (Bannari et al., 1995; Bravo et al., 2003; 
Mahlein et al., 2013). Примером может служить шкала 
NDVI (Cabrera­Bosquet et al., 2011) – вегетативный индекс, 
который позволяет при дистанционном зондировании 
оценивать параметры, характеризующие продукционный 
процесс в растительном покрове.

Заключение 
К настоящему времени разработаны модели роста и раз­
вития растений с разной степенью детализации. Для них 
проведена адаптация (параметрическая идентифика ция) 
с целью их применения в качестве расчетных подсистем 
в системах поддержки принятия решений о состоянии 
посевов, развития в них листостебельной инфекции и не-
обходимости тех или иных агротехнических мероприятий.

При разработке системы моделирования развития ин­
фекции в посеве следует определить множество имею-
щихся экспериментальных данных и инструментальных 
средств для их получения и скомпоновать модель как 
систему, состоящую из модулей­моделей, в качестве кото-
рых можно использовать уже разработанные и описанные 
модели базовых процессов. Для реализации модели целе-
сообразно применить пакет, соответствующий цели мо-
делирования и иерархическому уровню разрабатываемой 
модели, например специализированные программы STICS 
(Constantin et al., 2012), OpenAlea Modelling Framework 
(Pradal et al., 2008) и другие для моделирования растений, 
посевов и агросистем либо средства моделирования более 
общего назначения (например, Mathematica, Modelica, 
Matlab и др.). 

Кроме того, следует иметь в виду, что появление новых 
экспериментальных методов и измеряемых параметров 
совместно с развитием информационных и вычислитель-
ных технологий моделирования может потребовать раз-
работки моделей, описывающих процессы, для которых 
ранее не было возможности получать экспериментальные 
данные, применять все более совершенные методы иден-
тификации параметров, в результате всего этого имеющих 
высокую прогностическую способность.
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