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В статье анализируются теоретические вопросы побегообразования (кущения и ветвления) бореальных зла-
ков (морфология, фенология, формирование почек, физиология, биохимия). При изложении отдельных во-
просов побегообразования злаков широко используются данные отечественных и зарубежных авторов. 
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 Бореальная зона хвойных лесов – самая крупная 
зона растительности земного шара. Если исключить 
океаны, она простирается без сколько-нибудь сущест-
венных перерывов вокруг всего северного полушария. 
Бореальные виды растений распространены в преде-
лах таежной зоны, частично заходят в тундру на севе-
ре или в смешанные и широколиственные леса на 
юге. Их роль в сложении растительных сообществ 
средней полосы намного больше, чем представителей 
других элементов флоры [90; 91]. Подобными эле-
ментами флоры являются многие наши злаки.  

Семейство злаки (Poaceae) среди всех семейств 
цветковых растений занимает особое положение. Оно 
определяется не только высокой хозяйственной цен-
ностью, но и той большой ролью, которую они игра-
ют в сложении естественных растительных сооб-
ществ. Большинство исследователей семейства злаков 
сходится на том,  что эта группа растений возникла в 
середине мела, а их предками были лилейноподобные 
насекомоопыляемые формы, которые эволюциониро-
вали в направлении редукции цветка и в переходе на 
ветроопыление [68, 69, 51, 67]. Относительно места 
происхождения злаков и их последующего разделения 
на группы (бореальные и тропические) среди ботани-
ков нет единого мнения.  

Анализ различных классификаций жизненных 
форм злаков, предложенных многими авторами, дан в 
монографии Т.И. Серебряковой [62]. Отметим основ-
ные направления в разработке жизненных форм зла-
ков, предложенных некоторыми авторами. Вначале 
ученые выделили злаки в один - два типа, причем ос-
новным критерием их объединения служило внешнее 
(морфологическое) сходство. В дальнейшем исследо-
ватели стремились найти более общие признаки, ко-
торые бы отражали важнейшие вопросы жизнедея-
тельности выделяемых типов растений. Первой такой 
классификацией следует назвать систему биологиче-
ских типов Раункиера [98],  в которой все растения, 
объединенные общим признаком (положение почек 

                                                
  Горчакова Альфия Юнеровна, к.б.н., доц., е-mail: 
goralfiya@yandex.ru 
Исследование выполнено в рамках проекта «Бореальные 
злаки: особенности биологии и экологии» (Государствен-
ный контракт № П 1047 от 31 мая 2010 г.) федеральной це-
левой программы «Научные и научно-педагогические кад-
ры инновационной России» на 2009-2013 гг. 
 

возобновления и их защищенность от неблагоприят-
ных условий), были разделены на 5 групп (фанерофи-
ты, хамефиты, гемикриптофиты, криптофиты и теро-
фиты), в каждую из которых можно включить и зла-
ки. 

Немало работ посвящено изучению жизненных 
форм травянистых растений вообще и злаков в част-
ности. Например, основой классификации Г.Н. Вы-
соцкого [7] является характер вегетативного размно-
жения (дерновины, ползучие формы и т.д.). Эта клас-
сификация была развита В.Р.  Вильямсом [5],  разде-
лившим злаки по способу кущения на 3 группы: кор-
невищные, рыхло- и плотнокустовые. Виды злаков, 
составляющие отдельные группы, характеризовались 
сходством направления инноваций (экстра- и интра-
вагинальные), глубиной размещения зоны кущения и 
некоторыми экологическими особенностями. Боль-
шой вклад в разработку жизненных форм травяни-
стых растений внесли исследования И.Г. Серебрякова 
[61], Т.И. Серебряковой [62] и др. В работах И. Г. Се-
ребрякова, объединившего злаки в несколько под-
классов отдела надземных травянистых растений, 
наряду с другими признаками обращается внимание 
на структуру побегов (розеточную, полурозеточную и 
безрозеточную). Т.И. Серебрякова [62] считает, что 
признаки розеточности или безрозеточности злаков 
являются более постоянными, чем те, которые обу-
словливают рыхлокустовость, плотнокустовость и т.д. 
Системы жизненных форм злаков разрабатывались 
также другими авторами, в числе которых следует 
назвать Жака-Феликса [84], в последней схеме автор 
обращает внимание на характер направления побегов, 
определяющих общий облик куста, и т.д. 

При классификации жизненных форм злаков неко-
торые авторы уделяют внимание признакам вегета-
тивных органов в связи с систематикой, в частности, 
физиономической классификации жизненных форм, 
включающей структуру вегетативной сферы и соцве-
тий [40, 41]. Процесс кущения у злаков изучался на 
разном уровне: биоморфологическом [58, 64, 62, 59, 
25], физиологическом [64, 90, 10, 11], генетическом 
[88, 48, 57], анатомическом [33, 76], экологическом 
[95, 91, 64, 32, 41, 37, 53, 73, 23], биохимическом [71, 
8, 9, 12, 4]. Широкий круг изучаемых вопросов, затра-
гивающих различные аспекты кущения, свидетельст-
вует о многогранности этого процесса и его сложно-
сти.  
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Современные представления о кущении злаков из-
ложены в работах  Бернарда [76],  С. П. Смелова [64], 
Г.М. Добрынина [26], Т.И. Серебряковой [62], И.С. 
Белюченко [3]  и др.  Не ставя задачу обобщения всей 
литературы по кущению, мы остановимся на тех ра-
ботах, совокупный анализ которых дает, по нашим 
представлениям, достаточно полный охват основных 
вопросов, связанных с процессом кущения злаков. В 
начале прошлого столетия появились работы по ку-
щению многолетних злаков умеренной зоны [98]. По 
специфике формирования первого узла зоны кущения 
Ф.Т. Перитурин [52]  разделил злаки на две группы: 1) 
злаки, образующие короткий колеоптиль (овес, куку-
руза, могар); первый узел зоны кущения у них выдви-
гается к поверхности почвы разрастанием зародыше-
вого междоузлия;  2) злаки (рожь, пшеница, ячмень), 
образующие длинный колеоптиль и короткий мезоко-
тиль: глубина зоны кущения у них определяется раз-
растанием междоузлия первого фитомера. Проводи-
лись опыты по изучению особенностей кущения 
(влияние глубины посева, света и темноты на поло-
жение зоны кущения) однолетних злаков  в лаборато-
риях  Д. Н. Прянишникова [55]. 

Важным элементом процесса кущения является 
формирование зоны укороченных междоузлий, пред-
ставляющей по форме опрокинутый конус, поддер-
живаемый растущими из узлов корнями [66]. Образо-
вание укороченных междоузлий злакового побега 
Holttum [82] объясняет отсутствием камбия, что обу-
словливает неспособность корней к вторичному 
утолщению. Отсутствие роста в длину и укорочен-
ность междоузлий в нижней части побегов злаков 
Е.М. Ипполитова [33] объясняет ранним обособлени-
ем здесь ксилемы с крупными сосудами и склеренхи-
мы.  По мнению Т.Н.  Суворовой [65],  укоренение по-
бегов в узлах не дает им возможности вытягиваться в 
длину, поскольку корни притягивают побеги к почве. 

Многочисленные данные свидетельствуют о том, 
что основное тормозящее влияние на рост междоуз-
лий и формирование зоны кущения оказывает свет 
через зеленые листья [7, 49]. Е.М. Ипполитова [33] и 
М.Х. Чайлахян [69] большую роль в торможении рос-
та междоузлий злаков отводят низким температурам, 
вызывающим более быструю дифференциацию тка-
ней зоны кущения и формирование крупных порис-
тых сосудов.  По мнению Sharman  [83],  в базальной 
части побегов растет не междоузлие, а образуется 
развитая почка и формируются придаточные корни. 
На согласованность роста всех структур метамеров 
зоны кущения указывают и другие авторы [42, 13, 14, 
23]. 

Боковой конус нарастания у злаков обнаруживает-
ся в пазухе развернувшегося листа [62]. Зачаток поч-
ки, по мнению одних авторов [99], является произ-
водным клеток конуса, которые рано делятся и обра-
зуют «внутренний бугорок» с последующим его раз-
растанием наружу; по мнению других [97], боковая 
почка происходит из наружного слоя клеток конуса 
нарастания побега.  

Характер роста листьев у некоторых фестукоидов 
освещается в работах Mitchell [94], Н.Г. Рытовой [59] 
и др. Согласованность процессов роста дает возмож-

ность, по мнению авторов, использовать формирова-
ние листьев побегов в качестве физиологической 
шкалы времени. Изучение пространственной органи-
зации мезофилла листьев культурных фестукоидных 
злаков (Triticum aestivum, Secale cereale, Hordeum 
sativum, Avena sativa)  показало,  что у многих секций 
ячеистых клеток, расположенных у эпидермы, про-
дольные или поперечные складки образуют полные и 
неполные субъячейки, что, вероятно, позволяет опти-
мизировать соотношение между поверхностью асси-
миляционной клетки и её объемом у современных 
сортов [36, 30]. Закладка боковых почек в узле пше-
ницы изучалась Н.А. Ординой [50] с помощью анато-
мического анализа появления бокового конуса нарас-
тания. Автором установлено, что боковой конус появ-
ляется вплотную под вышележащим узлом и на неко-
тором расстоянии от кроющего листа. Первые боко-
вые почки у овсяницы луговой формируются у двули-
стных проростков в пазухах развернувшихся листьев 
[62]. Последующие почки закладываются по мере 
развертывания их кроющего листа. По мнению Н. Г. 
Рытовой [59], образование боковой почки и прида-
точных корней совпадают по времени с последним 
подъемом «волны роста» метамера. Боковая почка 
сдвигается постепенно в пазуху нижележащего листа 
разрастанием междоузлия [50, 62, 74].  

В зоне кущения злаков нередко формируются по-
беги разного строения (интра- и экстравагинальные, 
генеративные и вегетативные и т.д.), что, очевидно, 
характеризует диапазон экологической пластичности 
отдельности отдельных видов. На такую особенность 
указывают Н.Г. Рытова [59] на примере Festuca rubra, 
Т.И. Серебрякова [62], изучавшая ряд фестукоидных 
видов, и т.д. Энергия кущения зависит от условий 
вегетации [17, 18, 19]. 

Основные формы побегов тропических злаков ха-
рактеризуются интенсивным рассеянным ветвлением, 
под которым понимается образование боковых побе-
гов из почек удлиненных фитомеров [58, 62, 68, 24]. У 
бореальных злаков надземные пазушные почки или не 
образуются,  или слабо развиты и поэтому редко фор-
мируют боковые побеги [64]. Большая группа злаков 
(в основном эрагростоиды) характеризуется «пучко-
вым» типом ветвления [78]. Как указывает Т.И. Се-
ребрякова [62], ветвление в чистом виде приурочено 
больше к древним систематическим группам (бамбу-
ки, тростники) и безрозеточным злакам тропического 
происхождения. По ее мнению, этот тип побегообра-
зования достаточно древний по происхождению и 
эволюционно менее продвинут, чем кущение. Н.Н. 
Цвелев [68] рассеянное ветвление считает вторичным 
признаком, возникшим в процессе эволюции. 

Важным вопросом побегообразования злаков яв-
ляется переход растений к кущению, который одни 
авторы [91, 64, 28, 29] связывают с началом роста бо-
ковых побегов в зоне укороченных междоузлий, а 
другие [55, 26] – с началом роста этой зоны. Некото-
рые авторы указывают на широкую вариацию числа 
междоузлий в зоне кущения отдельных видов [64, 62]. 
Количество фитомеров в зоне кущения злаков от-
дельные авторы связывают с продолжительностью 
заложения ими соцветий [33]. С.П. Смелов [64] объ-
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ясняет это гормональным влиянием соцветия, по-
скольку интеркалярные участки междоузлий не затра-
гиваются. Под влиянием соцветий растут сразу 2-3 
междоузлия, а при вегетативном росте удлиняется 
только одно [80]. 

Современные представления о химизме побегооб-
разования многолетних фестукоидных злаков изло-
жены в работах А.Р. Чепиковой [71], С.П. Смелова 
[64], Прохоровой, Макаровой [54], Горчаковой [13, 
14], Воронковой и др. [6]. А.Р. Чепиковой [95] уста-
новлено, что почки у однолетних растений тимофеев-
ки и овсяницы на 15-39% богаче фосфором, и в пер-
вую очередь органическим, чем двулетних. У побегов 
летнего кущения до раскрытия первого листа автором 
установлено наличие гидролизующей инвертазы. В 
зависимости от состояния почек зоны кущения изме-
няется соотношение в них различных форм азотистых 
соединений [3, 77]. С.П. Смелов [64] изучил динамику 
питательных веществ в запасающих органах и их 
влияние на интенсивность и продолжительность про-
цесса кущения. Лангер [90], проводивший опыты с 
меченым С14, пришел к выводу, что рост почек зоны 
кущения и распределение ассимилянтов между раз-
личными структурами особи по крайней мере частич-
но управляется регуляторами роста в зависимости от 
их концентраций. И.Ф. Александровой, А.П. Весело-
вым и др. [2] исследована активность кислых протеи-
наз у 3-дневных прорастающих зерновок пшеницы 
при различной длительности гипертермического воз-
действия (15, 30, 60, 120 мин). Достоверное измене-
ние активности наблюдали только при 2-часовой экс-
позиции в условиях повышенной температуры (420 
С). Показано снижение активности протеиназ, осуще-
ствляющих гидролиз при рН 3.5, и повышение – при 
рН 4,5, что, вероятно, является следствием присутст-
вия в зерновках протеиназ различных типов, вклад 
которых в расщепление белков зависит от рН.  Более 
низкая активность кислых протеиназ (рН 3,5) сохра-
нялась только в течение 15 минут после гипертермии. 

Опыты по регулированию кущения у злаков были 
поставлены Н.К. Киршиным и Л.В. Баевой [35]. Мно-
гие авторы [90, 91], затрагивая физиологические ас-
пекты кущения, ссылаясь на выводы Леопольда, ут-
верждавшего на основе опытов с ячменем и теосинте 
гормональное (апикальное) регулирование образова-
ния боковых побегов. Н.К. Киршин и  Л. В. Баева [35] 
изучали содержание ауксина в листьях и междоузлиях 
Roegneria fibrosa и Echinochloa crusgalli, а также фор-
мирование этими видами боковых побегов. В обоих 
случаях подтверждено, что в растущих органах аук-
сина больше,  чем органах,  завершивших рост.  На 
этом основании был сделан вывод об апикальном до-
минировании кущения злаков. Большое внимание 
этому вопросу уделено в работах Langer [90]; Lester, 
Carter  [93];  Langer  et  al  [91]  и др.  считают,  что апи-
кальное доминирование проявляется в торможении 
биохимических процессов роста клеток. Laude et al 
[92], Jewiss [85] и др. отмечают сильное торможение 
кущения в период интенсивного роста побегов, что 
объясняют усилением апикального доминирования.  

Представление о физиологии кущения злаков, 
главным образом фестукоидных, изложено в работах 

ряда исследователей [91, 59, 43, 85, 90, 89], которые 
изучали основные транспортные пути ассимилятов 
между различными структурами кустящейся особи, 
перераспределение ассимилятов между  побегами 
особи и т.д. Значительное число работ посвящено 
изучению влияния ауксинов на рост боковых почек в 
процессе формирования зоны кущения, в основном у 
однолетников [43, 85]. Ауксины, по мнению авторов, 
не столько препятствуют поступлению ассимилятов в 
боковые почки, сколько оказывают тормозящее влия-
ние на процессы роста клеток. Поэтому такие антаго-
нисты ингибиторов как цитокинины способны повы-
шать рост боковых почек путем ослабления апикаль-
ного доминирования [91]. 

Что касается генетического регулирования про-
цесса кущения, то в литературе по этому поводу пока 
нет единого мнения [1, 63]. Одни исследователи, не 
обнаружив генетического кода, определяющего ха-
рактер кущения, отрицают наличие генетического 
регулирования [75]; другие [88] указывают на поли-
генный характер наследования процесса кущения. 
Если бы процесс кущения регулировался одной парой 
генов, то это было бы легко обнаружить, поскольку 
получение гомозигот по моногенным признакам не 
требует сейчас значительных усилий. Определенные 
исследования процесса кущения проводились на зла-
ках умеренной зоны [90, 62, 59, 22]. Изучалось также 
кущение тропических и субтропических злаков,  эта 
группа характеризуется определенной спецификой в 
побегообразовании [83, 100]. В работах по биологии 
паникоидов и эрагростоидов находим данные по ди-
намике побегов в травостое отдельных видов в тече-
ние года [100, 47], соотношению различных побегов в 
травостое [3, 77], массе отдельных типов побегов 
[152], некоторым особенностям биоморфологии побе-
гообразования [17, 25] и т.д. 

Проведенный анализ различных аспектов ветвле-
ния злаков показывает, что наряду с хорошо разрабо-
танными вопросами имеется немало таких, которые 
необходимо еще исследовать. Изучение особенностей 
ветвления злаков имеет не только познавательное, но 
и практическое значение. Например, с глубиной зоны 
кущения связывают устойчивость злаков к неблаго-
приятным условиям среды (засуха, вытаптывание и 
т.д.), а с развитостью зоны кущения – побегообразо-
вательную способность особей, их продолжитель-
ность жизни, продуктивность и т.д. [90, 26, 20, 4, 44]. 
Особенности формообразовательных процессов осо-
бей злаков, прохождения ими фаз вегетации в отдель-
ные периоды года в литературе освещены слабо [15, 
16]. Мало внимания уделено также ритмичности их 
развития [102, 45]. Мало данных, характеризующих 
продуктивность и структуру отдельных видов в дина-
мике их развития и по сезонам года [19,  21,  56].  Ис-
следования биоморфологии бореальных  злаков име-
ют большое значение для понимания общих законо-
мерностей развития фестукоидов, их специфичности в 
сравнении с хорошо изученными паникоидами, а 
также для решения практических задач по созданию 
высокопродуктивных долголетних пастбищ и некото-
рых других вопросов сельского хозяйства этой зоны 
[33, 81, 96, 86, 87, 78, 79, 45]. Анализ механизма ши-
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рокой адаптации этой группы злаков невозможен без 
исследований их биоморфологии, численности и воз-
растного состава ценопопуляций отдельных видов  
[34, 39, 46, 60, 38, 31, 72]. Основой для понимания 
специфичности биологии бореальных злаков является 
представление о свойствах и признаках поведения 
(развитие, размножение, отрастание и т.д.) отдельных 
видов в различных условиях. Однако эти вопросы 
остаются малоизученными. Высокопродуктивные 
пастбища для прямого выпаса и скашивания, на наш 
взгляд,  могут быть созданы только на базе формиро-
вания полидоминантных травостоев, сочетающих в 
себе различные виды растений, в основном – злаки. 
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