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Исследован вклад морфо-физиологических параметров листьев и клубней 22 сортов картофеля (So-
lanum tuberosum L.) в формирование урожайности в условиях недостаточного увлажнения почвы и
высоких температур воздуха. Дискриминантным анализом установлено, что размеры устьиц (12%),
содержание хлорофилла (10%), количество клубней (29%) и средний вес клубня (21%) определяли
градацию растений по урожайности. Наибольший вклад в дискриминацию по отношению к эколо-
гической пластичности вносят такие параметры как удельная поверхностная плотность листьев
(38%), содержание хлорофилла (13%), каротиноидов (13%) и площадь листа (12%). Ключевыми ха-
рактеристиками, определяющими высокую урожайность и адаптационную способность картофеля,
являются число устьиц в единице площади листа, удельная поверхностная плотность листа и содер-
жание фотосинтетических пигментов.
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Картофель (Solanum tuberosum L.) – одна из ос-
новных незерновых сельскохозяйственных куль-
тур, которая играет важную роль в обеспечении
продовольственной безопасности и улучшении
питания людей во многих странах мира (George
et al., 2018). Согласно данным по глобальному
возделыванию картофеля, он выращивается на всех
континентах, кроме Антарктиды (Rowe, Powelson,
2002). Показано, что повышение температуры воз-
духа, прогнозируемое различными сценариями
изменения климата, приведет к снижению уро-
жайности картофеля на 18–25%, что может
обострить мировые экономические и социальные
проблемы (Hijmans, 2003).

Картофель является культурой умеренно-про-
хладного климата. Эффективным диапазоном тем-
ператур воздуха для роста его надземной массы
является 18–25°С, а оптимальная температура
почвы для роста клубней составляет 17–19°С (Да-
выденко, Лопух, 2019). Картофель является также
одним из наиболее чувствительных видов к дефи-
циту влаги в почве (Monneveux et al., 2013; Zarzynska
et al., 2017). Засуха значительно снижает основные

физиологические и биохимические процессы. Это
приводит к снижению продуктивности надзем-
ной массы растений (Deblonde, Ledent, 2001),
укорачивает цикл роста (Kumar et al., 2007) и сни-
жает количество (Eiasu et al., 2007) и размер клуб-
ней (Gervais et al., 2021). В связи с изменением
климата картофель все чаще выращивают в райо-
нах, подверженных засухе (Evers et al., 2010; Ray-
mundo et al., 2014; Aliche et al., 2018). В этой связи
существует необходимость в совершенствовании
процесса создания сортов картофеля в направле-
нии ресурсосбережения, биологизации и эколо-
гизации (Ashraf, 2010).

Выведение новых сортов требует времени. Од-
ним из подходов наряду с традиционными селек-
ционными программами может стать отбор сор-
тов по ключевым характеристикам, важным для
урожайности в неоптимальных условиях выра-
щивания (Parry et al., 2005). Для этого необходимо
идентифицировать признаки растений, которые
придают толерантность или устойчивость к дефи-
циту воды, высоким температурам воздуха и дру-
гим абиотическим факторам, а также установить
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взаимосвязь между этими характеристиками и
урожайностью клубней (Schafleitner et al., 2007;
Raymundo et al., 2014).

Урожайность является главным хозяйственно-
ценным признаком сельскохозяйственных расте-
ний. Показателями, характеризующими адаптив-
ные свойства сортов и селекционного материала
картофеля, служат параметры пластичности (bi) и
стабильности (Si2) урожайности (Eberhart, Russel,
1966). Формирование урожая осуществляется в
ходе продукционного процесса – сложной и инте-
грированной функции растений, в основе которой
лежат генетически детерминированные процессы
роста и развития. Морфологические параметры
листовой поверхности – одна из важных предпосы-
лок накопления экономически полезной биомассы
и формирования урожая картофеля – тесно связа-
ны с физиологическими функциями (Головко, Та-
баленкова, 2019; Deblonde, Ledent, 2001). Содер-
жание пигментов отражает фотосинтетическую
способность листьев, а их пластичность – устой-
чивость к факторам среды (Lawlor, Tezara, 2009;
Kapoor et al., 2020; Plich et al., 2020).

Проводимость устьиц регулирует поглощение
СО2 и потерю воды через транспирацию и зави-
сит от плотности и размера устьиц. Полагают, что
растения, которые могут поддерживать адекватное
содержание воды в течение длительного периода
времени под воздействием неблагоприятных усло-
вий, будут иметь наибольшую вероятность продол-
жения метаболического функционирования и
выживания (George et al., 2018). Например, сорта
картофеля с более высокой устойчивостью к засу-
хе способны поддерживать более высокую кле-
точную гидратацию (van Loon, 1981; Obidiegwu et al.,
2015).

Таким образом, как морфологические так и фи-
зиологические параметры листьев важны в форми-
ровании урожая картофеля и зависят от генотипа и
экологических факторов. В ряде работ сообщается о
корреляции морфологических и биохимических
признаков с урожайностью картофеля (Mahgoub
et al., 2015; Alam et al., 2020). Вместе с тем исполь-
зование листовых параметров и их взаимосвязи с
урожайностью клубней в программах отбора сор-
тов остается в значительной степени нереализо-
ванным.

Следует добавить, что оптимальный подбор
сортимента для каждого конкретного региона яв-
ляется одним из основных факторов, влияющих
на увеличение продуктивности и повышение каче-
ства продовольственного и семенного картофеля
(Попова и др., 2021). В условиях Средневолжского
региона РФ вегетационный период картофеля ха-
рактеризуется повышенной стрессовой нагрузкой
на растения; почвенной и воздушной засухой, по-
вышенным температурным режимом, что приводит

к снижению урожаев сельскохозяйственных куль-
тур, в том числе картофеля (Рубцов и др., 2019).

Цель настоящего исследования – выявить вклад
морфо-физиологических параметров листьев и
клубней в формирование урожайности растений
картофеля различного генетического происхож-
дения в условиях недостаточного увлажнения
почвы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектами исследования служили листья и

клубни 22 сортов картофеля (S. tuberosum) различ-
ных групп спелости и генетического происхожде-
ния. Исследования проводили на опытном участке
Самарского НИИСХ им Н.М. Тулайкова – фили-
ала СамНЦ РАН в 2019–2021 гг. Высадку клубней
проводили во второй декаде мая. Растения выса-
живали в четырех повторностях по 50 клубней
каждая и выращивали без орошения; почва: чер-
нозём террасовый, обыкновенный, малогумус-
ный, среднемощный, тяжелосуглинистый.

Фенологические наблюдения и учеты продук-
тивности проводили согласно методическим ука-
заниям (Симаков и др., 2006).

Отбор проб листьев проводили на десяти слу-
чайно выбранных растениях одного сорта в пери-
од полного цветения (июль). Для биохимических
анализов из усредненной массы боковых долей
листа составляли навески 0.1–0.5 г в трех повтор-
ностях для каждого вида анализа. Пробы листьев
отбирали в первой половине дня.

Уборку урожая осуществляли одновременно
для всех сортов картофеля в конце августа. Уро-
жайность каждого сорта определяли в т на 1 га,
количеству клубней на одно растение (шт.) и
среднему весу одного клубня (г). Коэффициенты bi
и Si2 определяли по формулам S. Eberhart, W. Russel
(1966) в изложении В.З. Пакудина и Л.М. Лопати-
ной (1984):

bi =  где Yij – урожай i-того сорта в
j-году, Ij – индекс условий выращивания как от-
клонение среднего урожая в данном году от среднего
значения в опыте; Si2 = [Σ /(n – 2)], где δij – от-
клонение фактических урожаев от теоретических,
n – число степеней свободы.

Линейные размеры и площадь листа измеряли
в 10 боковых долях листа у 5 растений каждого сорта.
Удельную поверхностную плотность листьев
(УППЛ) рассчитывали как отношение сухой мас-
сы листа (мг) к площади поверхности листа (см2).

Для подсчета числа устьиц и определение их
длины листья предварительно фиксировались в
3.5%-ном глутаровом альдегиде, приготовленном
на фосфатном буфере. Подсчет числа устьиц про-
водили на нижней стороне листа с помощью све-

2 ,ij j jY I IΣ

2
ijδ
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тового микроскопа не менее чем в пяти полях зре-
ния для каждой поверхности листа и выражали в
шт. на см2 листа. Одновременно с подсчетом устьиц
определяли их длину и рассчитывали среднее зна-
чение (мкм).

Содержание воды в листьях рассчитывали по-
сле высушивания сырой массы (сыр. м.) листьев
до постоянного веса при температуре 60°С и вы-
ражали в % от сыр. м.

Содержание пигментов определяли спектро-
фотометрически в ацетоновом экстракте (90%)
при λ – 662, 645 и 470 нм. Расчет концентрации
хлорофиллов (Хл) а, b и каротиноидов (Кар) про-
водили в соответствии с рекомендациями Licht-
enthaler (1987). Листья (0.5 г сыр. м.) гомогенизи-
ровали в фарфоровой ступке вручную с 5 мл аце-
тона. Все операции проводили при температуре
4°С. Пигменты экстрагировали до полного обес-
цвечивания навески и фильтровали через стек-
лянный фильтр. Конечный объем экстракта со-
ставлял 50 мл. Количество Хл выражали как сумму
Хл а + b.

Результаты представлены в виде средних значе-
ний и их стандартных ошибок, в отдельных случаях
был рассчитан коэффициент вариации (cv). Взаи-
мосвязь между показателями урожайности и усло-
виями вегетации устанавливали с помощью кор-
реляционного анализа Спирмена.

Для доказательства значимых различий между
средними значениями морфо-физиологических
показателей при нормальном распределении дан-
ных применяли однофакторный дисперсионный
анализ (ANOVA) с использованием поправки
Бонферрони, а при отклонении от нормального
распределения – критерий Краскела–Уоллиса.
Для установления различий между вычлененны-
ми группами растений картофеля по экологиче-

ским или экономическим (урожайность) призна-
кам был использован дискриминантный анализ.
Расчеты выполняли, используя программы Statis-
tica 6.0 forWindows, Past 3, Statgraphics Centurion
XVI и Microsoft Excel 2007.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Климатические условия периода вегетации
картофеля 2019–2021 гг. отличались неоднород-
ностью. В 2019 г. период всходов, нарастания над-
земной массы растений и начала цветения (первая
декада июня) характеризовался высокими темпе-
ратурами воздуха и недостаточностью увлажнения.
Так, средняя температура июня была на 0.9°С вы-
ше среднего многолетнего значения, при этом за
декаду выпало лишь 6 мм осадков, что было ниже
климатической нормы в 9 раз (табл. 1).

Средняя температура воздуха в июле, напро-
тив, была ниже нормы на 1.3°С, а осадков выпало
на 11 мм больше. В августе средняя температура
составила 17.9°С, что на 1.4°С было ниже нормы,
однако осадков выпало в соответствии со средними
многолетними значениями. Климатические усло-
вия вегетационного периода 2020 г. были крайне
неблагоприятными для роста и развития расте-
ний картофеля. В периоды завязывания клубней
и нарастания их массы – в июне и июле – осадков
выпало ниже нормы на 26 и 85%, соответственно.
При этом температура воздуха в июле была выше
средних многолетних значений на 2.4°С, а в пер-
вой и второй декадах температура воздуха соста-
вила в среднем 25.1 и 24.9°С соответственно, что
выше средних многолетних значений на 4.3 и
4.0°С. Вегетационный период 2021 г. в целом ха-
рактеризовался более высокими температурами
летних месяцев как по отношению к норме, так и
по отношению к 2019 и 2020 гг. Кроме того, более

Таблица 1. Агроклиматические условия в период проведения экспериментов

Примечание. В скобках указана климатическая норма по данным о погоде метеорологической станции Безенчук (Самарская
область, Россия) с 1904 г.

Месяц
Год

2019 2020 2021

Среднемесячная температура, °С
Июнь 20.6 (19.7) 18.2 (19.7) 22.0 (19.7)
Июль 20.1 (21.4) 23.8 (21.4) 23.1 (21.7)
Август 17.9 (19.3) 18.5 (19.3) 24.2 (19.7)

Среднемесячное количество осадков, мм
Июнь 6.0 (54) 40.0 (54) 71.0 (46)
Июль 64.0 (53) 8.0 (53) 31.0 (47)
Август 42.0 (42) 29.0 (42) 6.0 (35)

Влажность почвы на глубине 20 см, %
На глубине 20 см 18.3 13.5 13.3



324

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 3  2023

БАКУНОВ и др.

низким в сравнении со средними многолетними
значениями было количество осадков, за исклю-
чением июня. Как следствие влажность почвы в
верхнем слое на уровне 20 см в исследуемый пе-
риод постоянно уменьшалась. Например, в 2021 г.
она была в 1.4 раза ниже в сравнении с 2019 г. Таким
образом, в течение 3-х лет средняя температура воз-
духа в три летних месяца была выше нормы в
среднем на 0.7°С, а количество осадков было ни-
же – в среднем на 33 мм.

Средние за три года значения урожайности об-
разцов картофеля и ее элементов с разными срока-
ми созревания – раннеспелые (р), среднеранние
(ср), среднеспелые (сс) и позднеспелые (сп) пред-
ставлены в табл. 2.

Средняя урожайность составила 19.4 т/га.
Максимально стабильной урожайностью в раз-
личные по агроклиматическим условиям годы ха-

рактеризовались с. Краса Мещеры (cv = 12.5) и с.
Кумач (cv = 16.7). Наиболее вариативные показа-
тели урожайности среди ранних и среднеранних
сортов оказались у с. Барин (cv = 53.4) и с. Суда-
рыня (cv = 37.4). Наибольшая урожайность выяв-
лена у трех сортов – с. Краса Мещеры, с. Дебют и
с. Сиверский. Количество клубней на одно расте-
ние и вес клубня по результатам трех лет у ранних,
среднеранних и у среднеспелых сортов оказались
одинаковыми: число клубней – 6.5 шт., вес клуб-
ня – 70.9 и 68.2 г, соответственно. Однако в кон-
тексте увеличения средней температуры в летние
месяцы 2019–2021 гг. значение урожайности всех
сортов картофеля снижалось (рис. 1). Урожайность
картофеля складывается из количества клубней на
одно растение и средней массы клубня. При об-
щем снижении урожайности наблюдалось сни-
жение среднего веса клубня с 95г (2019 г.) до 47 г

Таблица 2. Характеристика урожайности сортообразцов растений картофеля в период 2019–2021 гг.

Примечание. Результаты представлены в виде средних значений ± стандартные ошибки, в скобках показан коэффициент ва-
риации урожайности (%) за 2019–2021 гг.

Сорт Урожайность
т/га

Количество 
клубней на 1 
растение, шт.

Средний вес 
клубня, г bi Si

Ранние сорта
Удача 19.7 ± 3.7 (33)* 5.5 ± 0 (6) 83.6 ± 20.5 (40) 1.96 0.05
Барин 14.7 ± 4.5 (53) 4.0 ± 0.6 (27) 80.5 ± 24.1 (52) 2.30 6.12

Среднеранние сорта
Гранд 18.9 ± 2.8 (25) 6.9 ± 0.7 (24) 61.7 ± 11.8 (33) 0.05 45.68
Дебют 25.0 ± 3.9 (27) 8.5 ± 0.6 (11) 68.6 ± 13.4 (34) 1.69 26.88
Калибр 15.0 ± 2.3 (27) 5.4 ± 0.3 (9) 65.7 ± 13.1 (35) 1.06 7.05
Красавчик 19.6± 3.6 (32) 5.8 ± 0.2 (6) 77.0 ± 20.0 (45) 1.82 5.30
Краса Мещеры 30.1 ± 2.2 (12) 8.7 ± 0.6 (12) 86.0 ± 7.5 (15) 1.09 2.29
Нарымская ночка 15.1 ± 2.2 (26) 6.9 ± 1.9 (48) 56.6 ± 13.0 (40) 0.21 31.56
Сердолик 20.1 ± 3.7 (32) 5.9 ± 0.5 (13) 77.5 ± 14.9 (33) 1.52 29.84
Сударыня 23.0 ± 5.0 (37) 9.1 ± 1.2 (23) 57.6 ± 12.4 (37) 2.00 59.06
Третьяковка 13.5 ± 2.4 (30) 3.8 ± 0.3 (14) 78.4 ± 12.8 (28) 1.22 2.22
Эликсред 18.4 ± 4.0 (37) 7.4 ± 0.4 (10) 58.6 ± 17.6 (52) 2.07 0.33

Среднеспелые сорта
Жигулевский 20.4 ± 5.6 (48) 5.0 ± 0.7 (24) 89.0 ± 21.7 (42) 2.94 0.26
Августин 15.6 ± 3.9 (43) 5.8 ± 2.1 (62) 65.2 ± 8.1 (22) 1.71 33.14
Брусника 14.3 ± 2.5 (30) 6.5 ± 1.2 (33) 55.1 ± 16.0 (50) 0.78 6.57
Варяг 21.0 ± 3.2 (26) 7.4 ± 0.3 (8) 65.2 ± 14.2 (38) 1.67 0.02
Кумач 22.2 ± 1.7 (17) 6.5 ± 0.6 (15) 76.8 ± 5.3 (12) 0.97 6.72
Северное Сияние 12.8 ± 2.4 (33) 4.9 ± 0.5 (19) 61.2 ± 16.4 (46) 0.59 28.34
Сиверский 29.0 ± 5.5 (33) 9.0 ± 0.8 (17) 71.1 ± 10.7 (26) 2.07 88.61
Сигнал 21.2 ± 3.0 (24) 7.1 ± 0.8 (20) 66.4 ± 5.4 (14) 1.36 12.38
Утро 22.5 ± 7.7 (59) 8.0 ± 0.5 (11) 62.3 ± 21.8 (60) 3.89 22.59
Казачок 14.6 ± 3.1 (37) 4.9 ± 0.9 (33) 70.1 ± 7.9 (19) 0.30 57.17
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(2021 г.) при одинаковом количестве клубней на
1 растение. Установлена отрицательная взаимо-
связь между урожайностью и температурой воздуха
(R = –0.63, при p = 0.06) и положительная – меж-
ду урожайностью и содержанием влаги в почве (R =
= 0.95, при p = 0.01).

Анализ коэффициента регрессии сорта на ин-
декс среды (bi) показал существенные различия
между сортами и группами спелости. Так среди
ранних сортов значения bi варьировали в интер-
вале 0.05–2.30, а среди среднеспелых – в интервале
0.3–3.89. Среди наиболее урожайных сортов уро-
жайность снижалась в ряду с. Краса Мещеры →
→ с. Сиверский → с. Дебют, а показатель эколо-
гической пластичности увеличивался в ряду с. Краса
Мещеры → с. Дебют → с. Сиверский (1.09 → 1.69 →
→ 2.07). Как правило, при значении bi >1, сорт от-
носится к интенсивному типу. При значениях bi ≈
≈ 1 сорт характеризуется высокой, а при bi < 1 –
низкой экологической пластичностью.

Стабильность урожайности сорта Si2 в различ-
ных условиях определяется квадратическим от-
клонением фактических показателей урожайно-
сти от теоретически ожидаемых: чем меньше Si2,
тем стабильнее урожайность. Согласно данным
табл. 2 показатели стабильности различались на
несколько порядков в зависимости от сорта
(0.02–88.61). Половина исследованных сортов от-
носится к стабильному и средне-стабильному ти-
пу (Si2 = 0.02–12.38).

Оценка роста по длительности прохождения
фенологических фаз показала, что продолжи-
тельность фазы от посадки до полных всходов у
большинства сортов составляла 23–25 сут. вне за-
висимости от группы спелости (табл. 3).

Средняя продолжительность цветения у сор-
тов с ранними сроками созревания (26.5 сут.) бы-
ла выше, чем у более поздних сортов (24.9 сут.). В
обеих группах спелости обнаружены как сорта с
минимальной (с. Эликсред, с. Августин, с. Север-

ное сияние), так и максимальной продолжительно-
стью цветения (с. Барин, с. Третьяковка, с. Утро).
Однако взаимосвязи между длительностью про-
хождения фенологических фаз и урожайностью в
климатических условиях исследованного региона
в период 2019–2021 гг. не установлено.

Прохождение отдельных фаз и их взаимообу-
словленность тесно связаны с ростом, и физиологи-
ческими процессами на уровне целого растения и
отдельных органов. Листья растений с более ранни-
ми сроками созревания отличались большей удель-
ной поверхностной плотностью листа (УППЛ) по
сравнению с листьями более поздних сортов
(табл. 4). Площадь листовой пластины у растений
этой группы варьировала от 6 см2 (с. Калибр) до
21.3 см2 (с. Красавчик), в среднем площадь ли-
стьев оказалась меньше (11.6 см2) по сравнению с
площадью листа у растений с более поздними
сроками созревания (13.7 см2).

Содержание воды в листьях ранних сортов
картофеля было на 10% ниже. Количество устьиц
по средним показателям мало различалось между
группами, но зависело от конкретного сорта. Об-
щее содержание фотосинтетических пигментов
также мало различалось между группами, с раз-
ным сроком созревания. В листьях ранних и сред-
неранних сортов количество пигментов было
лишь на 10% выше по сравнению со среднеспе-
лыми сортами, но разница между сортами могла
достигать до 40%.

При использовании дискриминантного анализа
по всему комплексу морфо-физиологических пара-
метров обнаружено четкое ранжирование растений
по урожайности и экологической стабильности.
Высоко- (Дебют, Краса Мещеры, Сиверский),
средне- (Августин, Варяг, Гранд, Жигулевский, Ка-
либр, Красавчик, Кумач, Нарымская ночка, Сер-
долик, Сигнал, Сударыня, Удача, Утро, Элик-
сред) и низкоурожайные сорта (Барин, Брусника,
Казачок, Северное сияние, Третьяковка) образо-

Рис. 1. Средние значения урожайности (а) 22 сортов картофеля и средней температуры воздуха (б) за три летних меся-
ца. 1 – 2019, 2 – 2020, 3 – 2021.
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вали три четких независимых кластера. Анало-
гичное разделение установлено для высоко- (Ав-
густин, Барин, Варяг, Дебют, Жигулевский, Кра-
савчик, Сиверский, Сударыня, Удача, Утро,
Эликсред), средне- (Брусника, Калибр, Краса
Мещеры, Кумач, Сердолик, Сигнал, Третьяков-
ка) и низкопластичных сортов (Гранд, Казачок,
Нарымская Ночка, Северное сияние) (табл. 1,
рис. 2а, 2б).

Распределение исследованных сортов, соот-
ветствующих 3 группам разной урожайности, в
пространстве 1-й и 2-й дискриминантных функ-
ций показало, что наибольший вклад в кластери-
зацию (83%, p = 0.03) вносит первая дискрими-
нантная функция (рис. 2а). Различия между сор-
тами, выделенными по значениям урожайности,
обуславливаются в первую очередь количеством
клубней (29%) и средним весом клубня (21%), за-
тем следуют размеры устьиц (12%), общее содер-
жание Хл (10%). В отношении экологической
пластичности установлено, что первая дискрими-

нантная функция определяет 88% (p = 0.05) всех
различий между вычлененными группами сортов
(рис. 2б). Наибольший относительный вклад в
дискриминацию вносит параметр УППЛ (38%),
за которым следуют содержание Хл (13%) и Кар
(13%), площадь листа (12%). Подобной законо-
мерности в отношении стабильности урожайно-
сти сорта не выявлено.

Более подробный анализ отдельных морфо-
физиологических параметров листа показал, что
высокоурожайные сорта в среднем имеют боль-
шее число устьиц в единице площади листа (рис. 3).
Площадь листовой пластины у высокоурожайных
сортов ниже, чем у низкоурожайных, а показа-
тель УППЛ напротив более чем в два раза выше.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Анализ климатических условий (табл. 1) в пе-

риоды проведения экспериментов показывает,
что район исследования, расположенный в степ-

Таблица 3. Длительность прохождения фенологических фаз (сутки) растениями картофеля различных сортов в
вегетационные периоды 2019–2021 гг.

Сорт От посадки до полных 
всходов

От полных всходов до 
начала цветения

Продолжительность 
цветения

Ранние сорта
Удача 22.7± 0.9 23.3 ± 1.6 19.3 ± 1.3
Барин 25.7 ± 2.0 14.0 ± 1.5 31.5 ± 3.3

Среднеранние сорта
Гранд 24.0 ± 2.0 24.7 ± 4.0 20.3 ±3.2
Дебют 22.5 ± 0.5 20.0 ± 1.0 23.3 ± 1.2
Калибр 27.5 ± 3.5 18.7 ± 2.0 26.7 ± 2.8
Красавчик 27.0 ± 0.5 23.0 ± 8.5 23.3 ± 8.4
Краса Мещеры 23.3 ± 0.3 20.7 ± 4.0 24.0 ± 4.6
Нарымская ночка 23.7 ± 2.5 22.0 ± 1.0 18.7 ± 0.8
Сердолик 21.0 ± 1.5 20.0 ± 0.5 31.0 ± 0.7
Сударыня 21.5 ± 0.5 26.0 ± 7.5 17.3 ± 4.9
Третьяковка 26.5 ± 0.5 22.3 ± 3.0 30.7 ± 4.1
Эликсред 28.7 ± 7.5 23.7 ± 3.0 16.5 ± 2.0

Среднеспелые сорта
Жигулевский 20.7 ± 2.0 20.7 ± 5.0 18.7 ± 4.5
Августин 23.7 ± 2.0 22 ± 4.0 17.0 ± 3.1
Брусника 23.5 ± 2.5 27.0 ± 1.0 22.0 ± 0.8
Варяг 23.3 ± 2.5 21.0 ± 1.0 26.0 ± 1.2
Кумач 21.7 ± 1.9 24.3 ± 2.2 22.3 ± 2.0
Северное Сияние 22.7 ± 0.7 27.0 ± 4.5 12.0 ± 1.9
Сиверский 21.3 ± 1.5 25.7 ± 2.0 21.3 ± 1.6
Сигнал 23.0 ± 2.1 25.3 ± 2.1 10.0 ± 0.8
Утро 22.7 ± 0.5 19.7 ± 1.0 32.3 ± 1.6
Казачок 24.5 ± 1.5 25.3 ± 5.0 18.3 ±3.6
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ной зоне Средней полосы России, является удоб-
ным экспериментальным полигоном для иссле-
дования влияния засушливых условий на сель-
скохозяйственные растения в полевых условиях
(Рубцов и др., 2019; Бакунов и др., 2020). Нами
установлено, что увеличение температуры возду-
ха в летние месяцы 2019–2021 гг. в сравнении с
климатической нормой региона привело к увели-
чению дефицита влаги в почве и, как следствие, к
снижению средней урожайности картофеля. По-
тери урожая, в среднем, составили ~40% в основ-
ном за счет снижения массы клубней. При изуче-
нии 56 генотипов картофеля, выращиваемых в
условиях полива с последующим водным стрес-
сом, было обнаружено снижение, как числа, так и
веса клубней (Gervais et al., 2021). Стресс засухи
также значительно снизил вес клубней и их коли-
чество у сортов S. tuberosum, S. tuberosum × S. tu-
berosum subsp, однако снижение урожайности

клубней варьировало в зависимости от генотипа
(Schafleitner et al., 2007).

Чувствительность картофеля к засухе в основ-
ном объясняется малой эффективностью растений
усваивать воду из-за неглубокого залегания корне-
вой системы в почве и низкой способностью фото-
синтетических механизмов восстанавливаться по-
сле водного и теплового стресса (Monneveux et al.,
2013; Zarzynska et al., 2017). Содержание воды в
листьях растений обуславливает осмос и тургор,
от которых зависит рост, поддержание структуры,
движение устьиц, фотосинтез и пр. Растения кар-
тофеля используют несколько стратегий для вы-
живания в условиях дефицита воды и образования
клубней (Plich et al., 2020), например, уменьшение
потери воды или поддержание водопоглощения
(Obidiegwu et al., 2015). Судя по содержанию воды
в листьях, все исследованные нами растения бы-
ли способны поддерживать достаточно высокий
уровень в тканях листьев, несмотря на экстре-

Таблица 4. Средние значения физиологических параметров листьев сортов картофеля по результатам 2019–2021 гг.

Сорт
Площадь 
листа, см2

УППЛ, 
мг/см2

Длина 
устьиц, мкм

Число 
устьиц,

тыс. шт/см2
Вода, % Хл а + б, 

мг/г сыр. м.
Кар, мг/г

сыр. м

Ранние сорта
Удача 15.8 ± 1.3 4.1 ± 0.4 24.0 ± 1.0 26.1 ± 1.4 79.7 ± 1.0 1.67 ± 0.17 0.36 ± 0.04
Барин 13.7 ± 1.2 5.9 ± 0.5 22.0 ± 2.0 29.3 ± 1.2 81.1 ± 0.3 1.63 ± 0.22 0.35 ± 0.06

Среднеранние сорта
Гранд 7.1 ± 0.6 5.4 ± 0.5 27.0 ± 2.0 28.9 ± 6.5 80.5 ± 0.0 1.48 ± 0.34 0.34 ± 0.08
Дебют 7.2 ± 0.6 13.9 ±1.1 25.0 ± 1.0 31.2 ± 1.2 79.4 ± 2.0 1.52 ± 0.01 0.31 ± 0.01
Калибр 6.0 ±0.6 5.0 ± 0.4 28.0 ± 2.0 27.2 ± 2.8 82.0 ± 0.7 1.50 ± 0.06 0.30 ± 0.03
Красавчик 21.3 ± 1.9 4.7 ± 0.4 24.0 ± 1.0 32.6 ± 2.4 80.5 ± 1.3 1.34 ± 0.41 0.33 ± 0.10
Краса Мещеры 10.9 ± 1.1 14.5 ± 1.0 27.0 ± 1.0 24.6 ± 2.2 81.4 ± 0.5 1.45 ± 0.30 0.33 ± 0.06
Нарымская ночка 11.5 ± 1.0 4.4 ± 0.4 25.0 ± 2.0 32.2 ± 4.2 82.4 ± 2.4 1.48 ± 0.09 0.31 ± 0.01
Сердолик 8.4 ± 0.6 6.5 ± 0.6 26.0 ± 0.0 30.0 ± 0.7 80.5 ± 0.6 1.47 ± 0.07 0.32 ± 0.01
Сударыня 12.6 ± 1.2 3.6 ± 0.4 25.0 ± 1.0 32.2 ± 1.8 81.3 ± 0.3 1.35 ± 0.41 0.26 ± 0.04
Третьяковка 13.1 ± 1.2 6.9 ± 0.5 25.0 ± 0.0 28.4 ± 0.4 82.1 ± 0.5 1.52 ± 0.22 0.34 ± 0.02
Эликсред 11.7 ± 1.0 6.6 ± 0.7 26.0 ± 1.0 24.0 ± 4.4 82.8 ± 0.9 1.53 ± 0.04 0.32 ± 0.01

Среднеспелые сорта
Жигулевский 16.9 ± 1.3 5.2 ± 0.5 25.0 ± 1.0 31.8 ± 4.3 81.3 ± 0.7 1.69 ± 0.09 0.36 ± 0.03
Августин 13.1 ± 1.2 5.2 ± 0.4 27.0 ± 0.0 25.1 ± 1.8 83.3 ± 0.3 1.35 ± 0.18 0.30 ± 0.03
Брусника 12.9 ± 1.3 5.2 ± 0.5 25.0 ± 1.0 32.9 ± 0.8 79.4 ± 0.3 1.29 ± 0.04 0.25 ± 0.01
Варяг 11.2 ± 1.1 5.5 ± 0.5 24.0 ± 1.0 32.9 ± 0.9 80.7 ±0.5 1.76 ± 0.44 0.36 ± 0.09
Кумач 13.7 ± 1.4 6.9 ± 0.6 25.0 ± 3.0 26.3 ± 4.6 81.5 ± 0.4 1.51 ± 0.18 0.36 ± 0.04
Северное Сияние 10.5 ± 0.8 3.7 ± 0.3 25.0 ± 1.0 25.7 ± 2.5 83.0 ± 1.9 1.33 ± 0.36 0.24 ± 0.08
Сиверский 16.8 ± 1.4 3.3 ± 0.3 21.0 ± 0.0 39.2 ± 0.8 82.1 ± 1.1 1.82 ± 0.04 0.40 ± 0.0
Сигнал 11.6 ± 1.5 3.6 ± 0.2 27.0 ± 3.0 23.8 ± 1.5 80.4 ± 0.0 1.38 ± 0.12 0.29 ± 0.04
Утро 11.5 ± 0.9 4.9 ± 0.4 25.0 ± 2.0 28.3 ± 7.6 83.4 ± 1.9 1.27 ± 0.39 0.30 ± 0.06
Казачок 19.5 ± 1.7 3.5 ± 0.3 24.0 ± 0.0 30.9 ± 3.8 80.6 ± 0.8 1.64 ± 0.26 0.37 ± 0.07
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мально низкую влагообеспеченность почвы. Это
свидетельствует о том, что урожайность клубней
для разных генотипов картофеля при недостатке
влаги в почве были связаны не с различиями в
содержании воды в листьях, а скорее, с морфо-
логией, физиологическими и биохимическими
процессами.

Фотосинтетические пигменты имеют перво-
степенное значение для фотосинтеза и зависят от
водного дефицита (Kapoor et al., 2020). Количе-
ство Хл, как правило, связано с продуктивностью
сорта (Obidiegwu et al., 2015; Бакунов и др., 2020).
Большее содержание Хл и Кар у высокоурожай-
ных сортов способствует большему поглощению
света и защите фотосинтетического аппарата от
окислительных процессов, возникающих при де-
фиците влаги (Lawlor, Tezara, 2009; Dahal et al.,
2019). При этом параметр содержание Хл оказал-
ся связан как с экологической пластичностью,
так и с урожайностью картофеля, что показывает
его интеграционную значимость, как в формиро-
вании урожая, так и в адаптации растений к эко-
логическим условиям.

Высокоурожайные сорта отличались также
низкой площадью листа по сравнению с низко-
урожайными. В их листьях содержится больше
сухого вещества в единице площади листа (пока-
затель УППЛ), большое число некрупных устьиц
(рис. 3). Эти особенности в структуре листьев
способствует ограничению потери воды и боль-
шей ассимиляции СО2, что положительно влияет
на продуктивность растений. Полученные нами
данные согласуются с результатами полевых экс-
периментов с использованием культуры ячменя:
контроль над потерей воды осуществлялся за счет
снижения индекса листовых параметров (Lawlor,
Tezara, 2009).

Показатель УППЛ важен для таких процессов
как отношение процессов фотосинтез/азотфикса-
ция, скорость фотосинтетической ассимиляции,
продолжительность жизни листа, а также для раз-
деления растений на функциональные группы в
зависимости от условий окружающей среды (Cheng
et al., 2014). Это отразилось на разделении групп
сортов по коэффициенту пластичности bi.

Из всех исследованных сортообразцов карто-
феля с. Сиверский оказался и высокоурожайным
(29 т/га) и высокопластичным (bi = 2.07). Однако
коэффициент стабильности его урожайности до-
статочно высокий (Si2 = 88.61). Это означает, что
сорт хорошо отзывается на улучшение условий
выращивания, но в неблагоприятные годы уро-
жайность может снизиться. Характерными при-
знаками этого сорта являются наибольшее число
устьиц в единице площади листа, высокая гидра-
тационная способность листьев и высокое содер-
жание фотосинтетических пигментов. Из всех
высокоурожайных сортов он имел наименьшее
значение УППЛ. Как показали наши предыдущие
исследования, с. Сиверский отличался большей
изменчивостью белкового и липидного метабо-
лизма, а также более интенсивными процессами
окисления и антиоксидантной защиты по сравне-
нию с малоурожайным с. Третьяковка (Розенцвет
и др., 2021). В свою очередь, с. Краса Мещеры
также является высокоурожайным (30.1 т/га), имеет
коэффициент bi близкий к 1, а Si2 равный 2.29, то
есть характеризуется, как генотип с высокой эко-
логической пластичностью и высокой стабильно-
стью генотипа. Учитывая, что в основе реакции
растений на стресс лежат сотни генов, можно по-
лагать, что оба сорта могут служить источником
генетического материала для молекулярно-фи-
зиологических и селекционных исследований с
целью отбора сортов для интенсивного или ста-
бильного урожая.

Рис. 2. Результаты дискриминантного анализа морфо-физиологических параметров в зависимости от урожайности (а)
и пластичности (б). 1 – низкоурожайные сорта, 2 – среднеурожайные сорта, 3 – высокоурожайные сорта; 5 – низко-
пластичные сорта, 6 – среднепластичные сорта, 7 – высокопластичные сорта; 4, 8 – центроиды групп.
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Таким образом, морфо-физиологические по-
казатели листьев и клубней определяют урожай-
ность и экологическую пластичность сортов карто-
феля. Характеристиками, способствующими высо-
кой урожайности и адаптационной способности,
являются число устьиц в единице площади листа,
УППЛ и содержание фотосинтетических пигмен-
тов. В целом полученные результаты детализируют
концепцию “адаптация/продуктивность”, согласно
которой либо достигается наибольшая защита
(экологическая пластичность), либо максимум
продукции (урожайность), что необходимо учи-
тывать при подборе сортов к конкретным почвен-
но-климатическим условиям.
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рамках Комплексного плана научных исследова-
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Morpho-Physiological Determinants of Potato Yield Formation under Conditions
of Moisture Deficiency and High Temperatures

A. L. Bakunov1, N. N. Dmitrieva1, S. L. Rubtsov1, A. V. Milekhin1, V. N. Nesterov2,
E. S. Bogdanova2, and O. A. Rozentsvet2, #

1 Samara Federal Research Scientific Center RAS, Samara Scientific Research Agriculture Institute named 
after N.M. Tulajkov, 41, K. Marx St., Bezenchuk, 446254 Russia

2 Samara Federal Research Scientific Center RAS, Institute of Ecology of the Volga River Basin RAS,
10, Komzina, Togliatti, 445003 Russia
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Morphological and physiological parameters of leaves and tubers of 22 varieties of potato (Solanum tubero-
sum) were investigated. Discriminant analysis found that stomata size (12%), chlorophyll content (10%),
number of tubers (29%), and average tuber weight (21%) determined the gradation of plants by yield. The
specific surface density of leaves (38%), the content of chlorophyll (13%) and carotenoids (13%), and leaf area
(12%) made the greatest contribution to discrimination in relation to ecological plasticity. It is concluded that
the number of stomata per unit area of the leaf, the specific surface density of the leaf and the content of pho-
tosynthetic pigments are the key characteristics that contribute to both high yield and adaptive capacity of po-
tatoes.

Keywords: Solanum tuberosum L., leaf area, productivity, stomata, chlorophyll, ecological plasticity
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