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С использованием метода меченых атомов исследовали закономерности функционирования до-
норно-акцепторной системы растений картофеля на северной границе возделывания. Метку вво-
дили фотосинтетически, экспонируя отдельные листья или всю надземную часть в атмосфере с
14СО2 на разных этапах роста и развития растений. Показано, что величина оттока ассимилятов из
листьев зависела от возраста листа, его положения на стебле и этапа онтогенеза растения. Молодые
листья нижнего яруса рано становились донорами и экспортировали продукты текущего фотосин-
теза в стебли и корни, обеспечивая собственный рост субстратами из материнского клубня. При
этом в стеблях депонировалось в 2 раза больше 14С-ассимилятов, чем поступало в корни. Листья
среднего яруса имели наибольшую площадь, поставляли 14С прямо в клубни и потребляли на соб-
ственные нужды до 40% ассимилированного углерода. В верхушечных листьях, появляющихся к
концу вегетационного периода, локализовалось около 10% 14С-продуктов фотосинтеза, остальная
часть экспортировалась непосредственно в клубни. Воздействие коротким днем стимулировало
распределение углерода в клубни у вида картофеля с количественно-короткодневной реакцией
клубнеобразования (Solanum andigenum), тогда как у сортового картофеля (Solanum tuberosum) с ней-
тральной реакцией сокращение суточной продолжительности фотосинтеза приводило к торможе-
нию накопления биомассы ботвы и клубней. В процессе клубнеобразования на дыхание использо-
валось 35% первоначально ассимилированного 14С, что свидетельствует о высокой эффективности
запасания полимеров углерода в форме крахмала. В целом, полученные данные дополняют пред-
ставления об организации и функционировании донорно-акцепторных связей и обеспечивают ос-
нову для разработки способов управления донорно-акцепторной системой картофеля в целях по-
вышения продуктивности этой важнейшей сельскохозяйственной культуры.
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ВВЕДЕНИЕ
Классические представления о донорно-ак-

цепторной системе (ДАС) растений сложились в
прошлом столетии как результат исследования
взаимодействия органов, производящих и по-
требляющих ассимиляты [1, 2]. Однако одни и те
же части растения, например, листья, могут одно-
временно образовывать и использовать ассими-
ляты, а корни и другие органы – импортировать и
экспортировать продукты фотосинтеза [3]. Кон-
цепция донорно-акцепторных отношений (ДАО)
во многом способствовала формированию пред-
ставлений о растении как целостной системе.
Особую роль в этом сыграли работы А.Т. Мокро-

носова [4, 5], рассматривавшего растение как си-
стему доноров и акцепторов, взаимодействие ко-
торых осуществляется благодаря канализирован-
ным системам транспорта веществ и передачи
сигналов. В процессе реализации морфогенети-
ческой программы роста и развития в растении
возникают все новые донорные листья и сменяют
друг друга акцепторы, что свидетельствует о ди-
намичности донорно-акцепторных связей. Бла-
годаря своей универсальности, донорно-акцеп-
торная концепция логично вписалась в общую
теорию продукционного процесса и стала ее не-
отъемлемой частью. Согласно А.Т. Мокроносо-
ву [4], фотосинтезу здесь отводится место важ-
нейшей функции растительного организма, ему
подчиненного и им управляемого.

Развитие представлений о ДАС способствова-
ло разработке идеи оптимального морфофизио-
логического типа растения для создания высоко-
продуктивных посевов сельскохозяйственных

Сокращения: ДАО – донорно-акцепторные отношения,
ДАС – донорно-акцепторные связи.
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культур [5]. По современным представлениям
продукционный процесс является интегральной
функцией растений, основу которой составляют
фотосинтез, дыхание и рост. Важную роль в фор-
мировании продуктивности играют процессы рас-
пределения углерода между органами, которые
контролируются системой прямых и обратных свя-
зей, образующих единую донорно-акцепторную
систему растений. Основные регуляторные функ-
ции в ДАС отводятся фитогормонам, механизмам
транспорта ассимилятов и аттрагирующему дей-
ствию акцептора. А.Т. Мокроносов не исключал
также способности донора влиять на загрузку,
транспорт и распределение ассимилятов [4].

Реализация генетически запрограммирован-
ной программы роста и развития растений в зна-
чительной степени зависит от условий внешней
среды. В этом отношении интерес представляет
изучение ДАС культурных растений на северной
границе возделывания, где их продуктивность
ограничивается коротким периодом вегетации,
недостатком тепла, перепадами температуры, низ-
ким естественным плодородием почв.

Цель работы – выявление закономерностей
функционирования донорно-акцепторной си-
стемы картофеля при выращивании на европей-
ском северо-востоке России.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проведены в подзоне средней
тайги (61°67′ с.ш., 50°76′ в.д.). Климат района уме-
ренно-континентальный с продолжительной хо-
лодной многоснежной зимой и умеренно-теплым
летом [6]. Поздние весенние заморозки возмож-
ны вплоть до середины июня, а ранние осенние –
нередки в начале августа. Сумма средних суточ-
ных температур выше 10°С варьирует в пределах
1000–1200°С. Средняя многолетняя температура
самого теплого месяца июля равна 16.6°С. Обес-
печенность растений влагой удовлетворитель-
ная, за вегетационный период выпадает в сред-
нем 250 мм осадков. Характерной особенностью
региона, расположенного в первой световой зо-
не, является длинный день. В июне продолжи-
тельность светового дня на широте г. Сыктывка-
ра составляет 19 ч 30 мин.

В опытах использовали два вида картофеля:
Solanum tuberosum L. (сорт Приекульский ранний
и среднепоздний cорт Идеал) и S. andigenum Juz. et
Buk. Растения выращивали на опытном участке с
типичной подзолистой среднеокультуренной
почвой. Высадку клубней проводили в первой де-
каде июня на площади питания 0.3 × 0.9 м. Всхо-
ды появлялись в конце июня, начало клубнеобра-
зования отмечали во второй декаде июля. Рост
растений характеризовали по накоплению био-
массы и листовой поверхности. Площадь листа

каждого яруса определяли методом отпечатков
листовых пластинок на хлоркобальтовой бумаге.

Обработку растений 20% раствором суперфос-
фата с добавлением 0.05% 2,4-дихлорфеноксиук-
сусной кислоты (2,4-Д) для ускорения старения и
отмирания ботвы проводили в период интенсив-
ного налива клубней, за месяц до уборки урожая.
Воздействие коротким днем (11 ч) осуществляли в
течение 20 сут после появления зачатков бутонов.

Лист определенного яруса растений сорта При-
екульский ранний экспонировали в атмосфере с
14СО2 в течение 20 мин. Эксперименты с меткой
проводили в первой половине дня при солнечной
погоде, используя для этого полевой прибор, сход-
ный с описанным в работе А.Т. Мокроносова [7].
Меченую углекислоту генерировали из Ва14СО3
при добавлении 0.1 н раствора HCl. Концентра-
ция 14СО2 в газовой смеси составляла 1%, удель-
ная радиоактивность 9.3 × 105 Бк/л. Распределе-
ние метки по органам растений изучали сразу, че-
рез сутки и спустя неделю после экспозиции в
атмосфере с 14СО2 индивидуальных листьев глав-
ного побега (пятый, десятый и пятнадцатый лист,
считая снизу).

Для изучения влияния короткого (11 ч) дня на
распределение 14С индивидуальные растения ней-
трального по клубнеобразованию картофеля сорта
Идеал и количественно-короткодневного вида
S. andigenum экспонировали в течение 30 мин под
прозрачной камерой емкостью 0.15 м3, снабженной
устройством для перемешивания воздуха. Началь-
ная концентрация СО2 в камере составляла 0.09%,
удельная радиоактивность около 9 × 104 Бк/л.
Экспозицию проводили после 20-суточного воз-
действия на растения коротким днем. Распреде-
ление 14С изучали спустя 3 суток после экспози-
ции. Для анализа долговременной динамики
убыли 14С растения картофеля сорта Идеал экс-
понировали под прозрачной камерой в атмосфе-
ре с 14СО2, как описано выше. Содержание и рас-
пределение метки в растениях изучали сразу, спу-
стя 8, 15 и 30 суток после экспозиции. Растения
выкапывали, расчленяли на части и взвешивали.
Пробы фиксировали в сушильном шкафу при
105°С, затем досушивали при 70°С и измельчали.
Удельную радиоактивность порошка определяли
на альфа-бета радиометре УМФ-1500 Д в 5–6-крат-
ной повторности. Стандартная ошибка для ра-
диологического анализа составила 5–7%. Коли-
чество ассимилированного растением 14С оцени-
вали по удельной радиоактивности органов с
учетом их доли в биомассе растения. Распределение
14С по органам выражали в относительных едини-
цах, % от всей содержащейся в растении метки.
Биологическая повторность (индивидуальное рас-
тение) – 3–5-кратная. На графиках представлены
средние величины со стандартной ошибкой.
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Рис. 1. Динамика накопления биомассы (а) и площади листьев (б) растений картофеля сорта Приекульский ранний.
1 – надземная часть, 2 – клубни. Стрелками и римскими цифрами отмечены сроки экспонирования индивидуальных
листьев разного яруса в атмосфере с 14СО2.
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Донорная функция листьев в онтогенезе картофеля

Картофель, формирующий специализирован-
ные органы запасания, служит удобным модель-
ным объектом для изучения закономерностей ис-
пользования ассимилятов на рост и обновление
структур самого листа, оттока продуктов фотосин-
теза из листа по мере становления его донорной
функции и в зависимости от положения в донорно-
акцепторной системе растения. Мы изучали погло-
щение и распределение 14С по органам картофеля
сорта Приекульский ранний после экспозиции ли-
стьев в атмосфере с 14СО2 на разных этапах роста и
развития растений: в периоды интенсивного фор-
мирования ботвы и клубнеобразования (рис. 1).
К началу клубнеобразования сухая надземная био-
масса растения не превышала 20 г, а к уборке клуб-
ней возрастала в 2.5 раза (рис. 1а). При этом ботва
была зеленой, а отпад листьев незначительным.
Соотношение сухих масс клубней и ботвы при
уборке составило около 2.7. Следовательно, ко-
эффициент хозяйственной продуктивности
равнялся 0.8. Листья картофеля формировались
довольно быстро. Через 3 недели от всходов на
главном побеге уже появились верхушечные шест-
надцатый и семнадцатый листья. Всего к уборке
было сформировано 20 листьев. По площади ли-
стовой пластинки листья верхних и нижних ярусов
существенно, в 3–5 раз, уступали листьям среднего
яруса (с десятого по двенадцатый лист) (рис. 1б).

Сразу после фотосинтетического введения мет-
ки в растущий (площадь 30% от конечной) или
функционально зрелый полностью завершивший
рост пятый лист подавляющее количество 14С было
обнаружено в листовой пластинке (рис. 2а). Такую

же закономерность отмечали и при введении мет-
ки в другие (десятый и пятнадцатый) листья, не-
зависимо от их возраста и положения на стебле
(рис. 2б, 2в). В течение первых суток после экспо-
зиции отмечали быструю убыль 14С-ассимилятов
из пятого листа. Через сутки в нем локализова-
лось 50% меченых продуктов, а через неделю –
только 5% всего содержащегося в растении 14С.
Картина не изменялась, когда метку вводили в за-
вершивший рост лист.

Листья среднего яруса характеризовались про-
должительным ростом и имели наибольшую асси-
милирующую поверхность. Площадь завершивше-
го рост десятого листа достигала 0.02 м2, что в 3 раза
больше площади зрелого пятого листа. Листья
среднего яруса использовали значительную часть
ассимилятов на собственные нужды. После экспо-
зиции растущего или завершившего рост десятого
листа в атмосфере с 14СО2 в нем локализовалось бо-
лее 30% от общего количества обнаруживаемой в
растении метки (рис. 2б, 2б').

Зрелые листья верхнего яруса, образующиеся в
период интенсивного клубнеобразования, имеют
сравнительно небольшую площадь, вдвое мень-
шую по сравнению с листьями среднего яруса.
Спустя сутки после экспозиции пятнадцатого ли-
ста в атмосфере с 14СО2 в нем локализовалось 40%
содержащейся в растении метки, а через неделю –
менее 10% (рис. 2в).

Распределение ассимилятов по органам
в онтогенезе растений картофеля

По мере последовательного формирования
метамеров меняется роль отдельных ярусов ли-
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стьев в обеспечении целого растения пластиче-
скими веществами. Одновременно происходит
закономерная смена аттрагирующих центров, где
ассимиляты интенсивно используются в росто-
вых процессах или запасаются. У молодых расте-
ний картофеля доминирующими акцепторами
являлись стебли, корни и апикальные меристе-
мы. Спустя сутки после введения метки в пятый
лист почти половина содержащегося в растении
14С локализовалась в стеблях и корнях, и только
5% – в верхушке побега (рис. 2а). Через неделю на
долю стеблей и корней приходилось свыше 90%
14С, причем его количество в стеблях было в 2.5 раза
больше, чем в корнях.

С появлением у картофеля специализирован-
ных органов запасания основной поток ассимиля-
тов из листьев всех ярусов ориентирован непо-
средственно в клубни. Значение стебля как органа
временного депонирования ассимилятов падает.

Практически весь ассимилированный листьями
нижнего яруса 14С обнаруживается в столонах и
клубнях (рис. 2а'). При экспозиции листьев сред-
него яруса (десятый лист) в атмосфере с 14СО2 в
клубнях локализовалось около 60% всего содер-
жащегося в растении 14С, значительное количе-
ство метки удерживается в экспонируемом листе
(рис. 2б). Листья верхнего яруса (пятнадцатый
лист) экспортируют в клубни подавляющую часть
ассимилированного углерода, тогда как в экспо-
нируемом листе локализуется менее 10% всей
метки (рис. 2в).

Постфотосинтетическая динамика содержания
и убыль ассимилированного углерода из растений

Чтобы получить представление о потере асси-
милированного растением углерода при форми-
ровании урожая клубней надземную часть расте-

Рис. 2. Динамика распределения 14С в растении картофеля сорта Приекульский ранний после ассимиляции листа в
атмосфере с 14СО2. а, a' – пятый лист; б, б' – десятый лист; в – пятнадцатый лист; а – фаза вегетативного роста, a', б –
начало клубнеобразования, б', в – налив клубней; 1, 2, 3, 4 – экспонируемый лист, стебли, корни и клубни соответ-
ственно. Представлены усредненные данные, полученные на 3–4 растениях для каждой точки, всего в опыте исполь-
зовано около 50 растений.
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ний сорта Идеал экспонировали в атмосфере с
14СО2 в начале клубнеобразования. Сразу после
экспозиции меченый углерод был обнаружен прак-
тически во всех частях картофельного растения
(рис. 3). По удельной активности молодые клубни
(вместе со столонами) были сопоставимы с листья-
ми, что свидетельствует об интенсивном транс-
порте продуктов текущего фотосинтеза в запасаю-
щие органы. Наименьшую удельную активность
имели корни, что указывает на их второстепенную
роль в иерархии акцепторов в фазу клубнеобразо-
вания. За месяц после ассимиляции убыль метки
из целых растений составила около 35% ее перво-
начального содержания (рис. 4). При этом в тече-
ние всего периода отмечали изменение соотно-
шения количества 14С-продуктов фотосинтеза,
локализованных в надземной части и клубнях.
Величина этого соотношения снижалась в
30 раз, от 15 до 0.5, причем за первую неделю по-
чти в 20 раз. Другими словами, на фоне потери
трети ассимилированной метки, ее содержание в
клубнях возрастало более чем на порядок, тогда
как в надземной части уменьшалось в 4 раза.

Влияние короткого дня на распределение 
ассимилятов и накопление биомассы клубней

Среди видов, форм и сортов картофелей суще-
ствует значительное разнообразие по фотоперио-
дической реакции клубнеобразования. У расте-
ний нейтрального по клубнеобразованию карто-
феля S. tuberosum сорта Идеал при воздействии
коротким днем в течение 20 суток после появле-
ния зачатков бутонов наблюдали выраженную
тенденцию снижения накопления биомассы
(рис. 5а). Укорочение фотопериода усиливало
клубнеобразование S. andigenum на фоне тормо-
жения накопления биомассы надземной части. В
результате доля клубней в биомассе целого расте-
ния количественно-короткодневного по клубне-
образованию вида на коротком дне увеличива-
лась в 3 раза. Тем не менее, растения S. andigenum
существенно уступали сортовому картофелю по
урожайности клубней.

Укорочение фотопериода не оказало суще-
ственного влияния на распределение меченых
продуктов фотосинтеза в растениях сортового
картофеля (рис. 5б). Через трое суток после экс-
позиции растений в атмосфере с 14СО2 свыше 60%
метки локализовалось в клубнях. В листьях было
обнаружено около 30%, а в стеблях 7–8% всей со-
держащейся в растениях метки. В остальных ча-
стях растения (цветки, корни) метка присутство-
вала в следовых количествах. В отличие от S. tu-
berosum, у растений S. andigenum на естественном
(длинном) дне больше метки оставалось в листьях
и стеблях. Укорочение фотопериода усиливало
распределение 14С в клубни S. andigenum. В них

локализовалось в 5 раз больше меченых продук-
тов, чем на естественном дне.

Влияние химической обработки растений
на отток ассимилятов в клубни

Известно, что старение листа – сложный про-
цесс, сопровождаемый реутилизацией деградиру-

Рис. 3. Удельная активность органов картофеля сорта
Идеал после экспозиции надземной части растения в
атмосфере с 14СО2 в фазе начала клубнеобразования.
1, 2, 3, 4, 5 – клубни, листья, черешки, стебли и кор-
ни, соответственно. Представлены усредненные дан-
ные, полученные на 4 растениях.
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Рис. 4. Динамика содержания и распределения 14С в
растении картофеля сорта Идеал после экспозиции
надземной части в атмосфере с 14СО2 в фазе начала
клубнеобразования. 1 – надземная часть, 2 – клубни.
Представлены усредненные данные, полученные на
3–4 растениях для каждого срока определений.
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ющих структур. Стресс ускоряет старение. Мы
исследовали влияние обработки ботвы картофеля
сорта Приекульский ранний 20% раствором су-
перфосфата с добавкой 0.05% 2,4-Д. Такая обра-
ботка приводит к подсушиванию ботвы, ускоряет
пожелтение и отмирание листьев. Полученные
данные показали, что химическая обработка уси-

ливала отток ассимилятов из листьев (рис. 6). Че-
рез 4 суток после обработки в экспонируемом в
атмосфере с 14СО2 листе опытных растений лока-
лизовалось вдвое меньше меченого углерода по
сравнению с контрольными растениями. Суще-
ственная часть углерода была депонирована в
проводящей системе (черешке и стебле). Спустя
2 недели у опытных растений отмечали реутили-
зацию значительного количества 14С из листа и
перемещение в клубни временно депонирован-
ного 14С из стебля и черешка. В итоге в клубнях
локализовалось более 80% содержащегося в рас-
тении меченого углерода. У контрольных расте-
ний больше 14С оставалось в листе.

ОБСУЖДЕНИЕ
Картофель – культура, образующая специали-

зированные органы запасания восстановленного
углерода и послужившая модельным объектом в ра-
ботах многих авторов, изучавших ДАС растений.
Сформулированные А.Т. Мокроносовым [4, 5] ос-
новные положения концепции ДАО во многом
явились результатом глубоких и целенаправлен-
ных исследований онтогенетических изменений
мезоструктуры, фотосинтеза, фотосинтетическо-
го метаболизма углерода и донорной функции
седьмого листа главного побега картофельного
растения.

С помощью меченого углерода нами исследо-
вана роль различных ярусов листьев в формиро-
вании урожая клубней картофеля. Показано, что
величина оттока ассимилятов из листьев опреде-
ляется собственным возрастом листа, его поло-
жением на стебле и этапом онтогенеза растения.
В этом отношении представляет интерес тот

Рис. 5. Влияние продолжительности фотопериода на накопление сухой биомассы (а) и распределение 14С (б) в расте-
ниях картофеля Solanum tuberosum (сорт Идеал) и S. andigenum. ДД и КД – естественный (длинный) и короткий (11 ч)
день; I и II – целое растение и клубни; 1, 2, 3, 4 – листья, стебли, корни, клубни, соответственно. Представлены усред-
ненные данные, полученные на 4 растениях.
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Рис. 6. Влияние обработки растений картофеля сорта
Приекульский ранний насыщенным раствором су-
перфосфата с добавлением 0.05% 2,4-Д на распреде-
ление 14С. 1, 2, 3 – экспонируемый лист с черешком,
стебли, клубни, соответственно. Метку вводили фо-
тосинтетически при экспозиции десятого листа в ат-
мосфере с 14СО2. Представлены усредненные дан-
ные, полученные на 4 растениях для каждой точки и
варианта опыта.
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факт, что пятый лист в период собственного раз-
вития экспортировал подавляющую часть 14С-
продуктов ассимиляции в другие органы. Интен-
сивный экспорт ассимилятов из листьев нижнего
яруса начинался в молодом возрасте, когда их
площадь составляла 30–35% от конечной. Мы по-
лагаем, что в формирование листьев нижнего
яруса существенный вклад вносит материнский
клубень. В литературе имеются сведения об ис-
пользовании пластических веществ материнско-
го клубня в новообразовании метамеров надзем-
ного побега [8]. Самостоятельный интерес пред-
ставляет вопрос о том, обмениваются ли листья
ассимилятами с материнским клубнем. В наших
опытах обратная связь между листьями, ассими-
лировавшими в атмосфере с 14СО2, и материн-
ским клубнем не была выявлена. Таким образом,
характерной чертой ДАС картофельного расте-
ния является то, что образующиеся в растущих
листьях нижнего яруса ассимиляты экспортиру-
ются в другие органы, а необходимые для соб-
ственного роста и поддержания пластические ве-
щества поступают из материнского клубня.

В отличие от нижних, листья среднего яруса
характеризовались продолжительным ростом,
имели наибольшую по сравнению с другими ли-
стьями площадь поверхности и потребляли боль-
ше ассимилятов на собственные нужды. Спустя
неделю после фотосинтетического введения мет-
ки в десятом листе было обнаружено более 30%
всего содержащегося в растении 14С.

В работе Р.А. Борзенковой [9] отмечено, что
чем ближе к основанию стебля картофеля распо-
ложен лист, тем больше ассимилятов экспорти-
ровалось из него в подземную часть растения. Судя
по нашим данным, экспорт 14С-продуктов фото-
синтеза из всех листьев ориентирован базипеталь-
но. Спустя неделю после ассимиляции пятнадца-
того листа в атмосфере с 14СО2 90% всего содержа-
щегося в растении 14С находилось в клубнях. В этом
отношении листья нижнего и верхнего ярусов бы-
ли сходны.

По некоторым данным, примерно 30% убыли
метки из листьев за первые сутки связано с дыха-
нием [10, 11]. Мы установили величину потери
метки из растения картофеля в процессе клубне-
образования. После ассимиляции всей надзем-
ной части в атмосфере с 14СО2 за первую неделю
убыль метки составила около 10%, а за месяц –
35%. Поскольку заметного отмирания частей и
органов растений за этот период не наблюдалось,
то убыль 14С из растений можно отнести за счет
использования 14С-ассимилятов в дыхании. До-
вольно низкие затраты на дыхание частично мо-
гут быть обусловлены реассимиляцией образую-
щегося при дыхании надземных органов 14СО2.
Известно, что в дыхании листьев используются

преимущественно “свежие” ассимиляты. Однако
основной причиной, по нашему мнению, является
интенсивный отток 14С-продуктов фотосинтеза из
листьев в стебли, а затем в клубни. В конечном ито-
ге, в клубнях запасается 50–55% первоначально ас-
симилированного 14С. Клубень – видоизмененный
побег, образующийся при разрастании субапи-
кальной части столона [12]. Сухая масса клубней на
70–80% состоит из крахмала. Отложение в запас
ассимилятов в виде крахмальных зерен осуществ-
ляется в паренхимных клетках клубня, которые в
совокупности формируют запасающую ткань, со-
ставляющую почти всю массу клубня. Запасание
полимеров углеводов, энергетическая стоимость
биосинтеза которых вдвое ниже, чем белков, яв-
ляется высокоэффективным процессом. Ранее
нами было показано, что высокая потенциальная
продуктивность культур типа картофеля опреде-
ляется сравнительно низкими дыхательными за-
тратами на формирование специализированных
органов запаса [13, 14].

А.Т. Мокроносов придавал большое значение
способности растений к временному депониро-
ванию ассимилятов [4, 15]. Создание временных
фондов способствует поддержанию сбалансиро-
ванности ДАО, увеличивает “запрос” на ассими-
ляты и предотвращает репрессию фотосинтеза
накоплением крахмала в хлоропласте. Демпфи-
рование системы ДАО повышает ее надежность и
обеспечивает возможность частичного разобще-
ния и автономизации фотосинтеза и эпигенеза
(роста и развития). До начала клубнеобразования
основным местом временного депонирования ас-
симилированного углерода у картофельного расте-
ния служат стебли. В них может депонироваться до
67% продуктов текущего фотосинтеза (рис. 2а).
Инициация клубнеобразования является пере-
ломным моментом в жизни картофельного расте-
ния, канализирующим транспорт ассимилятов в
акцептор с высокой емкостью и аттрагирующей
способностью [16].

Для получения высоких урожаев важно обес-
печить поступление в клубни достаточного коли-
чества субстрата. Сокращение естественного фо-
топериода не оказало существенного влияния на
распределение ассимилированного углерода, но
снизило продуктивность растений сортового кар-
тофеля, видимо, вследствие уменьшения суточ-
ной продолжительности фотосинтеза. Для срав-
нения – у количественно короткодневного по
клубнеобразованию вида S. andigenum на корот-
ком дне усиливалось распределение 14С в клубни
и увеличивалась их масса на фоне уменьшения
накопления биомассы целого растения. Измене-
ние фотопериода оказывает существенное влия-
ние на гормональный баланс фотопериодически
чувствительных видов [12]. В случае S. andigenum
это проявлялось в торможении роста надземной
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части и увеличении массы клубней. Сходный, но
более слабо выраженный эффект наблюдали при
обработке растений ретардантом хлорхолинхло-
ридом, подавляющим синтез предшественников
гиббереллинов [17].

Опрыскивание растений насыщенным раство-
ром суперфосфата в сочетании с 2,4-Д усиливало
отток ассимилятов в молодые клубни вследствие
ускорения старения листьев и отмирания ботвы в
результате ее подсушивания. Применение этого
приема, известного как “сеникация”, имеет пер-
спективу в регионах с коротким вегетационным
периодом и влажной сырой погодой во время
уборки. Широко распространенное на Севере ска-
шивание еще зеленой ботвы картофеля перед
уборкой урожая приводит к потере значительного
количества органического вещества, которое мог-
ло бы реутилизироваться в клубни в процессе есте-
ственного старения. Ускорение старения также
способствует сокращению энерго-пластических
затрат на поддержание листовой поверхности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Результаты наших исследований показали, что

величина оттока ассимилятов из листьев картофе-
ля определяется собственным возрастом листа, его
положением на стебле и этапом онтогенеза расте-
ния. Включение в донорно-акцепторную систему
материнского клубня позволяет существенно
уменьшить потребление продуктов текущего фо-
тосинтеза на формирование и поддержание функ-
циональной активности листьев нижнего яруса и
тем самым обеспечить создание временного фонда
ассимилятов, используемых при клубнеобразова-
нии. Листья среднего яруса потребляют на соб-
ственный рост и обновление структур 30–35%
ассимилированного ими углерода, тогда как у ниж-
них листьев эта величина втрое меньше. Инициа-
ция клубнеобразования канализирует транспорт и
запасание ассимилятов. В клубнях локализуется
как минимум 50–55% первоначально ассимилиро-
ванного растением углерода. Воздействие корот-
ким днем стимулировало распределение ассими-
лированного углерода в клубни у растений карто-
феля с количественно-короткодневной реакцией
клубнеобразования, тогда как у сортового карто-
феля с нейтральной реакцией сокращение суточ-
ной продолжительности фотосинтеза приводило к
торможению накопления биомассы, но не оказы-
вало существенного влияния на характер распре-
деления ассимилятов. В целом, полученные дан-
ные дополняют представления об организации и
функционировании системы ДАС и обеспечивают
основу для разработки способов управления ДАО
картофеля в целях повышения продуктивности
этой важнейшей сельскохозяйственной культуры.

Финансовое обеспечение работы осуществля-
лось из средств федерального бюджета на выпол-
нение государственного задания № АААА-А17-
117033010038-7 и АААА-А18-118012290132-0.
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