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ческими особенностями в развитии 
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Введение. Изучению процесса ветвления посвящено много исследо-

ваний, но лишь в некоторых работах затрагиваются его теоретические ас-

пекты [1, 50, 23]. Недостаточно изученным остается регулирование про-

цесса ветвления. Несостоятельность выдвинутой Леопольдом [42] и под-

держанной рядом физиологов идеи апикального (гормонального) домини-

рования кущения у злаков показана Н.Г. Рытовой [47]. Недостаточно убе-

дительной является также идея листового доминирования в кущении зла-

ков в вегетативной фазе [47]. 

На основе анализа данных литературы и собственных исследований 

различных аспектов ветвления злаков нами предложена цитобиохимиче-

ская гипотеза регулирования этого процесса, базирующаяся на особенно-

стях митотической активности клеток меристематических тканей в зави-

симости от углеводно-белкового обмена, соотношения различных классов 

ростовых веществ и обеспеченности особей водой и элементами питания 

[7, 8]. В настоящей статье на основе выдвинутой гипотезы рассмотрены 
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особенности ветвления побега злака, формирование его зоны кущения, пе-

рехода в рост боковых почек и т. д. Проанализированы также эволюцион-

ные аспекты процесса ветвления. 

Ветвление побега. Начало процесса ветвления мы связываем с фор-

мированием у злака зоны укороченных междоузлий, а обособление по-

следних – с образованием зерновки и закладкой почки определенной емко-

сти (боковой почки в пазухе листа); завершается процесс кущения перехо-

дом в рост боковых почек (таблица).  

 

Таблица. Схема процесса побегообразования злака 

Фаза про-
цесса ку-
щения 

Морфофизиологические 
этапы развития 

Обусловленность 

внутренними процессами внешними факторами 

Подготови-
тельная 

Формирование почечки 
зародыша (пазушной 
почки побега)  

Накопление ингибиторов 
типа АБК 

Влажность и плодо-
родие почвы, темпе-
ратура 

Скрытого 
кущения 

Прорастание за-
родышевой почечки 
(пазушной почки побе-
га)  

Гидролиз ингибиторов, 
образование гибберелли-
нов, углеводно-белковый 
обмен  

Влажность и темпера-
тура почвы, освещен-
ность 

Формирование листьев 
и укороченных междо-
узлий зоны побегообра-
зования 

Фоторегуляция, углевод-
но-белковый обмен и со-
отношение различных 
классов ростовых веществ 

Влажность, темпера-
тура, плодородие 
почвы, качество света 

Формирование боковых 
почек и рост побегов 

Углеводно-белковый об-
мен, соотношение цитоки-
нинов и ауксина 

Влажность, темпера-
тура, плодородие 
почвы, обеспечен-
ность СО2, О2 

Формирование зачатков 
придаточных корней 

Углеводно-белковый об-
мен, соотношение цитоки-
нинов и ауксина 

Влажность, темпера-
тура, плодородие 
почвы, обеспечен-
ность СО2, О2 

Видимого 
кущения 

Переход боковых почек 
в видимый рост 

Углеводно-белковый об-
мен, накопление цитоки-
нинов 

Плодородие и влаж-
ность почвы, обеспе-
ченность СО2,О2 

 

Процесс кущения побега разделен на три фазы: подготовительную, 

скрытого и видимого кущения, характеризующиеся своеобразным морфо-

физиологическим развитием, отражающим глубокие внешние и внутрен-
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ние изменения в жизнедеятельности особи. Прохождение отдельных фаз, 

безусловно, регулируется генным аппаратом, предусматривающим опре-

деленную гомеостатичность в развитии организма под действием факторов 

жизненной среды. В рамках обусловленной гомеостатичности организма 

осуществляется регулирование кущения по фазам внутренними процесса-

ми (энергетическими и физиологическими) и внешними экологическими 

факторами [4, 5, 6, 7, 8, 9].  

Подготовительная фаза, закладывающая основу процесса ветвления, 

включает формирование почечки зерновки и ее дозревание в период покоя. 

Эта фаза обусловливается генетическими особенностями вида, интенсив-

ностью углеводно-белкового обмена материнской особи, накоплением ин-

гибиторов типа АБК, а также плодородием почвы, условиями увлажнения, 

температуры и освещенности. 

Фаза скрытого кущения обеспечивает формирование основных 

структур зоны кущения – зачатков корней, листьев, укороченных междо-

узлий, боковых почек и обусловливается в определенных условиях тепла и 

влаги гидролизом ингибиторов в семени, образованием и активизацией 

гиббереллинов, углеводно-белковым обменом, фоторегуляторной систе-

мой, а также плодородием почвы, влажностью, температурой, качеством 

света, обеспеченностью углекислым газом и кислородом.  

Фаза видимого кущения, определяющая продуктивность особей, со-

провождается переходом боковых почек в рост и обусловливается видо-

выми особенностями, усилением белково-углеводного и фосфорного об-

мена, накоплением цитокининов, а также обеспеченностью растений эле-

ментами питания, водой, углекислым газом и кислородом. 

Морфофизиологические этапы развития процесса кущения обуслов-

лены прежде всего внутренними процессами, причем на каждой фазе ку-

щения в регуляцию вступают соответствующие фитогормоны и ингибито-

ры на фоне активного углеводно-белкового обмена в растениях. Рассеян-
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ное ветвление побегов определяется видовыми особенностями, но в боль-

шей степени (особенно образование апогеотропных побегов), чем куще-

ние, зависит от обеспеченности особей водой и элементами питания [10, 

11].  

Таким образом, процесс ветвления в целом (от формирования почеч-

ки зародыша в зерновке до обособления зоны кущения и перехода в рост 

ее боковых почек) регулируется цитобиохимическими процессами, обу-

словливаемыми коррелятивными взаимоотношениями биохимических ре-

акций (в основном углеводно-белковый обмен и соотношение в отдельные 

периоды разных классов гормонов) и цитологической (митоз) активности 

организма, зависимых в значительной степени от условий среды. Предла-

гаемая гипотеза процесса кущения дает возможность объяснить основные 

морфогенетические изменения, происходящие в растении. 

Образование зоны побегообразования. В период созревания зерно-

вок злаков происходит формирование их зародышей, уровень развития ко-

торых обусловливается условиями среды (плодородие, влажность почвы и 

т. д.). Во влажные годы почечки зародышей зерновок отдельных видов не-

редко прорастают «на корню». Быстрое прорастание (без периода покоя) 

зерновок приходилось наблюдать у слоновой травы и сахарного тростника 

на Кубе. В период покоя семян (например, при хранении) происходит «фи-

зиологическое дозревание» сформировавшихся почек, снижается актив-

ность клеток меристемы специфическими физиологическими процессами в 

цитоплазме, не способствующими преобразованию ядра. Переход зерновок 

в состояние покоя сопровождается накоплением в них (в основном в обо-

лочках) большого количества ингибиторов (типа АБК – абсцизовой кисло-

ты), блокирующих синтез мРНК и белков [13, 16]. 

При определенной температуре и увлажнении зерновка злака погло-

щает много воды, что приводит к заметным химическим изменениям, сти-

мулирующим в точках роста митотическую активность [12]; в зародыше 
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ингибиторы разрушаются, превращаясь в гликозиды, или высолаживаются 

водой; синтезируются активирующие рост гормоны, по-видимому, в ос-

новном гиббереллины; в зародыше начинается синтез новых белков, а 

также мРНК, если последняя не образовалась во время развития семени и 

не присутствует в зародыше; мРНК кодирует, очевидно, ферменты, участ-

вующие в расщеплении запасных веществ, как только зерновка начинает 

поглощать воду. В меристематических клетках, куда поступают продукты 

гидролиза, нарушается соотношение цитоплазмы и ядра по массе, повыша-

ется биохимическая и биофизическая активность структур цитоплазмы, 

изменяется ее давление на ядро, происходит деление клеток и семена про-

растают [20, 29]. 

Формирование листьев в зоне кущения отличается определенной 

специфичностью. Первый лист образуется еще в почечке и имеет весьма 

ограниченный запас митотически активных клеток. При прорастании по-

чечки первый лист быстро появляется на дневной поверхности. После воз-

действия красного света на этиолированный лист часть его фитохрома (Фк) 

переходит в форму (Фдк ), регулирующую многие биофизические, биохи-

мические, гистологические и морфологические процессы в растении. При 

этом изменяется активность и количество ферментов и гормонов, развива-

ются хлоропласты из этиопластов, активизируется синтез хлорофилла и т. 

д. Время, в течение которого идет рост первого листа, незначительное: от 

прорастания почечки до выхода на свет листа проходит несколько часов. 

Лист принимает световой сигнал, который с участием фотохромной систе-

мы обусловливает перестройку всей трофики формирующейся особи. Име-

ет место субстратная специфичность органических веществ. Например, у 

сахарного тростника передвижение веществ имеет такую последователь-

ность: аминокислоты, затем глюкоза и сахара. Свет влияет на отток асси-

милятов из хлоропластов через какие-то недостаточно изученные меха-

низмы, которые детерминируют реакции, определяющие эвакуацию асси-
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милятов из листа. Например, при освещении скорость оттока ассимилятов 

из листьев кукурузы заметно возрастает и доходит до 200 см/ч [35, 36]. 

Свет принимает участие в регуляции многих процессов, и это явля-

ется важным, генетически закрепленным свойством растений. Свет акти-

вирует работу хлорофилла, стимулирует оксидазу индолилуксусной кисло-

ты, а последняя дезактивирует ауксин. Свет усиливает в процессе фото-

синтеза образование сахаров и аминокислот [41]. Соотношение и характер 

использования формирующихся в процессе фотосинтеза сахаров и белков 

зависит от потребности в них растений, возраста и состояния последних, а 

также жизненных условий. Основная часть продуктов фотосинтеза 

направляется в стебли: от первых листьев их переходит больше, чем от 

сформировавшихся позже [44]. 

«Белковые очаги» в виде боковых и апикальных почек влияют на 

тургор, осмотическое давление и направление транспорта продуктов мета-

болизма растений. Транспортные (низкомолекулярные) формы сахаров 

направляются в первую очередь к участкам накопления аминокислот (ме-

ристематические зоны), где изменяют концентрацию цитоплазмы и соот-

ношение массы цитоплазмы и ядра. Ауксин, синтезируемый апикальной 

зоной стебля и первыми листьями путем ферментативного превращения 

трептофана, очевидно, образуется в низкой концентрации, и его воздей-

ствие на рост побеговых структур менее эффективно, чем корней. Наобо-

рот, наблюдается ингибирование роста всех структур фитомера, лист кото-

рого получил световой сигнал, Митозы меристематических клеток у пер-

вых фитомеров идут быстро, но их число, видимо, весьма незначительно. 

Это обусловлено, во-первых, возрастом листа, во-вторых, низкой стимули-

рующей активностью ростовых веществ, в-третьих, увеличением углево-

дов в меристематических клетках, изменением в связи с этим соотношения 

ядра и цитоплазмы и резким замедлением, а затем и прекращением мито-

зов. Вследствие этого пластинка и влагалище первого листа остаются са-
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мыми короткими, а продолжительность их активной жизнедеятельности 

весьма незначительна. Второй лист моложе первого и относительно доль-

ше растет в темноте (во влагалище первого листа) до получения светового 

сигнала. Таким образом, продлевается активность его меристем, а образу-

емые структуры отличаются бόльшими размерами. Третий лист имеет 

больше времени активного темнового роста до получения светового сигна-

ла, четвертый еще больше и т. д. Кроме того, усиливается эффективность 

ростовых веществ (ауксина и гиббереллинов) в связи со снижением их 

концентрации. 

Таким образом, рост листьев определяется продолжительностью 

темнового периода вегетации, возрастом, фотосинтетической активностью 

листа и продолжительностью расходования продуктов ассимиляции на ро-

стовые процессы, условием вегетации (высокие и низкие температуры, за-

суха замедляют митоз и укорачивают структуры фитомеров), концентра-

цией ростовых веществ (соотношением стимуляторов и ингибиторов) и 

т.д. Обособление укороченного участка зоны кущения, на наш взгляд, вы-

звано, во-первых, условиями образования зерновки, ее прорастания и 

начала формирования особи; во-вторых, физиологическим состоянием ме-

ристематических клеток апекса почечки, развитие которых информативно 

(через ДНК) направлено на образование определенных морфологических 

структур; в-третьих, различиями в числе митотически активных клеток в 

зоне интеркалярной меристемы; в-четвертых, продолжительностью и 

уровнем обособления участка интеркалярной меристемы; в-пятых, про-

должительностью «темновой фазы» роста соответствующего листа. 

Междоузлия зоны кущения, образованные метамерами почечки, яв-

ляются самыми короткими, а последующие, заложение которых в апексе 

будет проходить в период формирования вегетативных структур образую-

щейся особи, заметно удлиняются. В зоне кущении не только разных ви-

дов, но и особей одного вида число фитомеров и их параметры – величины 
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непостоянные. Различия между видами обусловлены их внутренними и 

внешними характеристиками. Вариация числа укороченных междоузлий в 

базальной зоне особей связана с условиями образования семян. Например, 

при посеве щуплых зерновок число укороченных междоузлий и образую-

щихся побегов меньше, чем у побегов, которые появились из полноценных 

зерновок [44, 45, 48, 50].  

В нижней части почечки обособляются метамеры с листовыми за-

чатками, а в верхней структуры выражены слабо. Это четко просматрива-

ется на схемах продольных срезов при анатомо-гистологическом анализе 

[1]. Различия в формах зоны кущения связаны с видовыми особенностями 

злаков и прежде всего со структурой почечки зерновки. Сжатая зона куще-

ния образуется у тех видов, которые имеют в структуре почечки значи-

тельное число обособленных фитомеров, растянутая – у видов с малым 

числом обособленных фитомеров и т.д. 

Формирование зоны кущения обусловливается также фоторегуляци-

ей и углеводно-белковым обменом. При затенении побегов междоузлия их 

базальной зоны удлиняются [43]. Это свидетельствует о том, что свет вы-

ступает в качестве основного регулирующего фактора роста междоузлий и 

других структур. Скорее всего, меристематические участки междоузлий 

получают сигнал при поступлении продуктов фотосинтеза листьев (сахара, 

белки), которые направляются до конечных путей фитомера, каковыми яв-

ляются узлы и междоузлия. Углеводы передвигаются довольно быстро (до 

2 м/ч): от времени образования в первом листе до их появления в междоуз-

лии проходит около 1 мин; образование и передвижение ростовых ве-

ществ, особенно ауксина, происходит менее интенсивно (около 1 см/ч), и 

тот же путь ауксины проходят за 4-5 ч. Поэтому стимулирующее влияние 

незначительное. 

Углеводы накапливаются во всех клетках весьма активно, их кон-

центрация резко повышается в клетках вставочных меристем, при этом 
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приостанавливаются митозы этих клеток и они превращаются в запасаю-

щие. Однако низкие концентрации ауксина стимулируют митотическую 

активность в перицикле, способствуя закладке зачатков придаточных кор-

ней, а цитокинины способствуют закладке боковых почек. Косвенно это 

подтверждается данными наших исследований динамики сахаров (моно- и 

суммы) у травы Колумба в процессе развития от прорастания семян до пе-

рехода в фазу видимого кущения. Поскольку число митотически активных 

клеток во вставочных меристемах первых междоузлий незначительное, то 

митозы их клеток прекращаются быстрее, чем в листовых структурах. Та-

кая последовательность в росте структур генетически обусловлена и кор-

релирует с внутренним состоянием организма (обменный режим) и внеш-

ними факторами (прежде всего светом, определяющим интенсивность га-

зообмена СО2, и качеством продуктов фотосинтеза). 

Первое междоузлие, отличающееся наименьшим периодом активно-

сти меристематических клеток, остается самым коротким; второе и после-

дующие, имеющие больший отрезок времени активности вставочных ме-

ристем, отличаются последовательным удлинением с более поздней диф-

ференциацией тканей. Ранняя дифференциация склеренхимы в междоузли-

ях зоны кущения объясняется Е. М. Ипполитовой [27] отсутствием в них 

интеркалярного роста в длину.  

Листовые зачатки образуются в результате периклинальных делений 

двух наружных слоев (дерматогена и гиподермиса) меристемы [1], а боко-

вые почки закладываются в клетках субгиподермиса ниже основания верх-

него листа. По нашим наблюдениям, у сахарного тростника боковые почки 

закладываются одновременно с обособлением листовых зачатков соответ-

ствующего фитомера. Васкулярные связи почки с ее листом устанавлива-

ются довольно рано [15]. 

Размерность почек (длина, масса) отдельных метамеров зоны куще-

ния возрастает снизу вверх и коррелирует с аналогичными показателями 
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пластинок, влагалищ и междоузлий соответствующих фитомеров (наши 

данные по тростнику, траве Колумба и т. д.). В разреженных травостоях в 

зоне кущения злаков формируются развитые почки, способные перейти в 

рост, а в загущенных нижние почки зоны кущения, особенно у низкорос-

лых видов, остаются недоразвитыми. Основной причиной их недоразвито-

сти является недостаток питательных веществ и концентрация всех резер-

вов особи для обеспечения жизнедеятельности осевого побега и предо-

ставления ему возможности выполнения основной стратегической задачи – 

сформировать соцветие и образовать семена. 

Придаточные корни фитомеров начинают закладываться одновре-

менно с боковыми почками или несколько позже из клеток гиподермиса на 

уровне почки одним-двумя кругами-кольцами. Зачатки корней у некото-

рых злаков можно обнаружить у первых метамеров зоны кущения при за-

вершении формирования двух-трех вышерасположенных фитомеров, а у 

последующих – при завершении формирования соответствующего фито-

мера, что подтверждается нашими наблюдениями за развитием растений 

травы Колумба и сахарного тростника (Кубань). При неблагоприятных 

условиях корневые зачатки на поверхности не обнаруживаются и прида-

точные корни не образуются. Таким образом, формирование основных 

структур зоны кущения определяется видовыми (генетически закреплен-

ными) особенностями злаков и условиями их вегетации и регулируется 

коррелятивными взаимоотношениями цитологического (митотического) и 

биохимического (углеводно-белковый обмен и динамика ростовых ве-

ществ) процессов. 

Рост боковых почек. Среди физиологов бытует мнение, что разви-

тие боковых побегов подчинено гормональной регуляции [12]. Действи-

тельно, в искусственных условиях среда обитания отличается от природ-

ной и введение отдельных гормонов в растение приводит к заметному из-

менению в его развитии. Но «потребность растения в гормонах обычно 
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чрезвычайно мала, и в большинстве случаев гормоны синтезируются в до-

статочных количествах самим растением. Решающим критерием является 

миграция гормона из зоны синтеза к месту его действия, где он выступает 

в качестве «химического курьера». К тому же гормоны являются сами 

продуктами обмена растений, в первую очередь, углеводно-белкового» 

[40]. 

Предложенная Г. Клебсом [40] углеводно-азотная гипотеза развития 

организма оказалась неприемлемой для аргументации особенностей веге-

тации короткодневных растений. Выдвинутая теория гормонального раз-

вития [54] многими исследователями используется для объяснения процес-

са кущения злаков [23, 42, 22 и др. ]. Аргументирование несостоятельности 

этой теории для объяснения процесса кущения бореальных злаков в веге-

тативной фазе дан Н.Г. Рытовой [47]. Переход злаков к кущению, скорее, 

является результатом синтеза растениями органических веществ, активно-

сти общего и прежде всего углеводно-белкового обмена. В силу различных 

обстоятельств, и в первую очередь, обеспеченности элементами питания, 

«созревание» боковых почек (состояние, при котором почка способна пе-

рейти в рост) обычно отстает от развития остальных структур соответ-

ствующего фитомера. Первыми переходят в рост почки, «созревание» ко-

торых совпадает с завершением развития всех структур соответствующего 

фитомера: они имеют наибольший запас белков, что обусловливает 

направление к ним основных транспортных потоков как от своего листа, 

так и от листьев других фитомеров. Это хорошо прослеживается в опытах 

Inosaka [19], проводившего исследования на рисе с введением в растения 

Р32 и установившего неравномерность распределения адсорбированного 

фосфора. Например, основное количество фосфора, поглощенного четвер-

тым листом, получали структуры соответствующего фитомера, затем 

наиболее активно растущие вышерасположенные, а наименьшее количе-
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ство фосфора поступало в нижерасположенные медленно растущие фито-

меры. 

Нижние (одна-две) почки зоны кущения характеризуются малой ем-

костью. Они формируются в начальный период становления особи, когда 

ощущается недостаток продуктов фотосинтеза и митозы их меристемати-

ческих клеток проходят медленно. Если из этих почек образуются корне-

вища, то их рост обеспечивается поступлением из листьев продуктов фо-

тосинтеза. Верхняя часть побега остается молодой активной структурой с 

боковыми почками, способными перейти в рост. В нижней части корневи-

ща наблюдается отложение в запас продуктов фотосинтеза, превращение 

клеток в запасающие. Если боковые почки не перейдут в рост сразу, то 

спустя некоторое время они теряют эту способность и переходят в запаса-

ющие.  

В верхней части почки концентрация углеводов и соотношение угле-

водов и белков в силу активного митотического деления апекса дольше 

поддерживаются в благоприятном для этого процесса режиме. Это можно 

наблюдать у сахарного тростника, слоновой и гватемальской трав, побеги 

которых формируются длительное время (свыше 2-4 мес). Апикальные 

участки боковых почек и корневых зачатков нижних фитомеров превра-

щаются в резервуары углеводов, главным образом сложных полисахаридов 

(крахмала, гемицеллюлозы и т. д.), и теряют способность к прорастанию 

при посадке. Для посадки поэтому используют средние и верхние отрезки 

стеблей, меристематические участки которых еще не потеряли способно-

сти к митотическому делению. 

У тропических злаков в пазухе листа надземного фитомера иногда 

образуется от двух до шести почек. Такие случаи наблюдаются у Eragrostis 

curvula, Panicum antidotale, Pennisetum purpureum и т. д. Этот феномен 

встречается в отдельные годы, очевидно, при сочетании особых условий, 

влияющих на процессы митоза субгиподермальных слоев и значительно 
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увеличивающих очаги, которые накапливают массу меристематических 

тканей и дают начало новым почкам. В таких случаях количество зачатков 

корней в зоне метамера обычно заметно снижается. 

С переходом почки в удлиненный листоносный побег, способный к 

«самообеспечению», основной транспортный поток материнского побега 

переключается на следующие меристематические «точки» (боковые поч-

ки). Стимулирование или ингибирование роста боковых почек исходит из 

конкурентного действия двух ростовых гормонов: ауксина, идущего от 

апекса, и цитокинина, поступающего, вероятно, из корней. Цитокинин не-

обходим для начала митоза. Для непрерывного деления клеток требуется 

постоянный синтез белков. Цитокинин не ускоряет синтез белков, но за-

медляет их расщепление. Среднее молярное отношение цитокинина и аук-

сина активирует клеточное высокое деление, обусловливает закладку тка-

ней, а низкое – корней [12]. Если условия благоприятные, то «стратегией» 

особи обусловливается переход в рост всех боковых почек. При неблаго-

приятных условиях часть почек не переходит в рост: из-за нехватки воды и 

питательных веществ слаборазвитые почки постепенно теряют тургор, 

способность к делению и потому не влияют на направление транспортных 

потоков и превращаются в запасающие. 

Обычно в рост переходит две-три почки одновременно. Благоприят-

ные условия температуры, влажности, пищевого режима, углекислого газа 

и кислорода обеспечивают высокую энергию кущения и сокращение его 

продолжительности у каждого побега. При неблагоприятном режиме рас-

тение испытывает недостаток в элементах питания, которые в силу основ-

ной стратегии развития особи направляются на формирование осевого по-

бега, что ведет к снижению интенсивности кущения. При благоприятных 

условиях «стратегия» растения обусловливает направление продуктов фо-

тосинтеза на формирование перспективных структур (побегов кущения), 

способных в первую очередь продолжить жизнь особи. 
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Если позволяют условия, то растение обеспечивает переход в рост и 

боковых почек удлиненных фитомеров обычно полегающих побегов. Ин-

тенсивное ветвление диагеотропных побегов в зоне удлиненных фитоме-

ров подчеркивает стратегическое направление жизнедеятельности особи: 

захват нового пространства, усиление обеспечения растущих структур 

элементами питания, водой, продуктами фотосинтеза. Боковые почки диа-

геотропных побегов переходят в листоносный побег параллельно с пере-

ходом в рост корневых зачатков соответствующих фитомеров. Если усло-

вия не обеспечивают переход зачатков корней в рост (например, сухая 

почва), то побег из боковой ночки не образуется или образуется весьма 

слабый, плохо кустящийся. Это подчеркивает относительную автоном-

ность каждого фитомера диагеотропного побега и зависимость развития 

его почки от обеспеченности водой и элементами питания. 

Взаимоотношения различных структур в процессе формирования зо-

ны кущения и ветвления и заложение участков меристематической ткани 

(боковые почки и зачатки корней) осуществляются как ответная реакция 

организма на влияние внешней среды (свет, температура, влага и т. д.). 

Этот процесс является генетически обусловленным в силу раздражимости 

клеток. После восприятия светового сигнала в листе-рецепторе происходят 

физиологические изменения, которые передаются в междоузлие, почку, 

зону корневых зачатков и узел соответствующего фитомера с поступаю-

щими продуктами фотосинтеза (углеводами, белками и т. д.). Природа све-

товых воздействий не ясна, и можно лишь предполагать её биохимиче-

скую, а возможно, и биофизическую основу. Трудно сомневаться в воз-

никновении биохимических или биофизических (возможно, и комплекс-

ных) изменений, связанных с распределением и распространением продук-

тов фотосинтеза по структурам.  

Исследования физиологов и биохимиков свидетельствуют о том, что 

в результате изменений, происходящих в рецепторных органах, возникают 
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продукты этих изменений – метаболиты (прежде всего сахара), отличаю-

щиеся весьма высокой подвижностью, намного превышающей передвиже-

ние ростовых веществ. Из листьев метаболиты поступают в другие струк-

туры, влияют на обмен, усиливают или тормозят митотические процессы, 

определяя таким образом формирование отдельных морфологических 

структур. У первых фитомеров (двух-трех) строго соблюдается полярность 

в росте структур: растут корни, затем лист. По времени это совпадает с 

доминированием гидролиза в процессе обмена. Боковые почки этих фито-

меров в данный период увеличиваются очень мало. Когда в обмене ве-

ществ начинает преобладать синтез (фаза третьего-четвертого листьев), у 

злаков отмечается активный прирост всех почек. Наиболее быстро растут 

почки, образующиеся в этот период у фитомеров, и в рост они переходят 

одновременно с придаточными корнями соответствующих структур. Уси-

ление синтеза ведет к повышению расхода влаги, которая активнее погло-

щается меристематическими очагами в виде формирующихся почек, рас-

тущих листьев и корней, клетки которых начинают интенсивно делиться и 

использовать энергию, вырабатываемую функционирующей ассимиляци-

онной системой. 

Таким образом, развитие боковых почек зоны кущения и удлинен-

ных фитомеров обусловливается генетическими особенностями растений, 

предопределяющими основную стратегию развития организма в целом, и 

условиями среды, воздействующими на углеводно-белковый обмен. Пере-

ход почки в листоносный побег регулируется коррелятивными взаимоот-

ношениями интенсивности биохимического (углеводно-белковый обмен и 

динамика физиологически активных соединений) и активности цитологи-

ческого (митотического) процессов. 

Ветвление как функция коррелятивных отношений всех струк-

тур особи. Процесс ветвления особи – генетически закрепленный признак, 

который варьирует в различных условиях и в высокой степени зависит от 
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коррелятивных отношений в пределах всей системы побегов [50]. Струк-

туры особи связаны друг с другом: изменение одного органа оказывает 

определенное влияние на другие и на особь в целом, поскольку развитие 

особи представляет собой пример организации системы определенного 

уровня. Эта согласованность в органообразовании растений в литературе 

получила название корреляции. У тропических злаков одной из сторон 

коррелятивного развития особей является концентрированное и рассеянное 

ветвление различных типов побегов. Ветвление связано с питанием расте-

ний, и в данном случае мы имеем дело с простой корреляцией: корневая 

система побега – его ветвление (в зоне кущения и удлиненных фитомеров). 

На указанное соотношение влияют плодородие почвы, радиационный ре-

жим и т. д.; при высоком плодородии усиливается кущение и рассеянное 

ветвление, а при низком – снижается. 

Определенное значение для понимания процесса ветвления имеют 

коррелятивные связи между отдельными органами растений. К такого рода 

связям следует отнести в первую очередь взаимосвязь между ростом мате-

ринского и боковых побегов. Существует также связь между листом и раз-

вивающейся почкой: прямая между размерами листа и соответствующей 

почки (предположительно, эта связь обусловлена питанием), обратная – 

между плотностью облегания междоузлия влагалищем кроющего листа и 

развитием и скоростью раскрытия почки; между длиной влагалища и ха-

рактером его развития (открытое или закрытое) и скоростью раскрытия его 

пазушной почки и т. д. Наблюдается связь между геотропностью побега н 

раскрытием его надземных почек; розеточностью побега и развитием по-

чек; размерностью междоузлий и раскрытием боковых почек; гнездным 

размещением узлов на удлиненной части побега и развитием боковых по-

чек и т. д. Интенсивность рассеянного ветвления прямо коррелирует с без-

розеточностыо побегов (Dactylis glomerata, Cenchrus ciliaris, Melinia minu-
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tifiora и т. д.). Следует указать также на возможную связь скорости роста 

побегов, рассеянного ветвления и кущения. 

Определенная зависимость наблюдается между развитием апикаль-

ных и боковых почек: удлинение апекса, закладка и образование генера-

тивных органов усиливают рассеянное ветвление. Так, после отчуждения 

надземной массы у злаков новые побеги развиваются быстрее. Это связано 

с удалением больших количеств веществ, образующихся в апикальных 

почках и блокирующих или тормозящих рост боковых почек, и с перерас-

пределением энергетических ресурсов растений. Иными словами, можно 

говорить об отрицательной корреляции между активностью апикальных и 

боковых почек апогеотропного побега. В данном случае связь обусловлена 

или действием гормонов, вырабатываемых в апексе и оказывающих тормо-

зящее влияние на рост боковых почек, или недостатком питательных ве-

ществ, основные запасы которых мобилизуются растением на выполнение 

главной стратегической задачи – дать потомство через формирование ге-

неративных структур. При наличии апекса нижележащие боковые почки 

апогеотропного побега, как правило, не растут, а, достигнув определенного 

уровня, переходят в фазу покоя. Некоторые авторы считают, что ауксин 

как исполнитель, получив сигнал, оказывает блокирующую роль при про-

хождении питательных веществ в пазушные почки, которые имеют слабую 

связь с осевым цилиндром стебля. Уменьшение ауксина при удалении 

апекса способствует изменению этой связи. 

По мнению ряда физиологов, основным фактором угнетения боко-

вых почек является доминирование верхушки. Стимулированию перехода 

боковых почек в листоносный побег и снятию тормозящего воздействия 

апекса способствует образование придаточных корней [54 и др.]. 

Направление роста побега влияет на ветвление: диагеотропные побе-

ги ветвятся интенсивнее, чем апогеотропные. Некоторые авторы [21 и др. ] 

считают, что торможение ауксинов по чисто физическим свойствам не 
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распространяется далеко от верхушки к основанию ползучего побега, а у 

апогеотропного распространяется по всей длине. Однако нередки случаи, 

когда плагиотропные побеги не ветвятся по всей длине, если не укореня-

ются в узлах (сухие почвы), или ветвятся в верхней части, размещенном на 

увлажненном плодородном участке, и не ветвятся в нижней, где фитото-

меры побега укоренились и из их боковых почек образуются мощные ли-

стоносные побеги, а следующий фитомер не укоренился, и его боковая 

почка или образовала слабый побег, или совсем не тронулась в рост. Из 

этого следует, что фактором ветвления плагиотропных побегов является 

обеспеченность их боковых почек водой и минеральными веществами. 

Жизнедеятельность каждого фитомера в значительной степени определя-

ется активностью его корневой системы, а обеспечение водой и элемента-

ми минерального питания за счет работы соседних структур сравнительно 

слабое. Последний вывод вполне согласуется с результатами исследования 

особенностей передвижения фосфора между различными структурами зо-

ны кущения у риса [19]. 

У некоторых злаков апогеотропные побеги достигают в длину значи-

тельных размеров (до 3-4 м), и если следовать идее Жака-Феликса, то уже 

в средней, а тем более в нижней части они должны ветвиться, поскольку 

по чисто физическим причинам тормозящее воздействие апекса на боко-

вые почки должно снижаться. Но побеги обычно не ветвятся. Иногда ветв-

ление наблюдается, но по всей длине, если условия вегетации благоприят-

ные и растения обеспечиваются водой и элементами минерального пита-

ния. В этом случае боковые почки начинают получать достаточное количе-

ство питательных веществ и трогаются в рост. Некоторые авторы считают, 

что существует прямая связь между степенью доминирования и снабжени-

ем растений усвояемыми формами азота и углеводами и что различия в ро-

сте отдельных почек объясняются наличием конкуренции между ними за 

питательные вещества [51]. 
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Таким образом, ветвление побегов (концентрированное и рассеян-

ное) определяется коррелятивными генетически обусловленными взаимо-

отношениями различных структур особи, а также воздействием на эти вза-

имоотношения внешних факторов и прежде всего уровнЕМ благоприят-

ствования жизненных условий. 

Некоторые аспекты эволюции процесса ветвления. Анализ лите-

ратуры показывает, что вопросы, затрагивающие различные стороны эво-

люции процесса ветвления, изучались многими авторами, начиная с Хак-

келя [18] и Варминга [26] и до современных исследователей [21, 50, 52 и 

др.]. Так, Хаккель считал, что интравагинальное развитие побегов кущения 

в роде Festuca возникло в процессе ксерофилизациИ узколистных овсяниц 

и является весьма продвинутым, тогда как экстравагинальное – более при-

митивным. Эти же вопросы рассматривались и другими авторами, связы-

вавшими развитие почек со строением кроющих листовых влагалищ. Не-

которые исследователи отдельным признакам процесса кущения (напри-

мер, розеточности или безрозеточности побега) придают общий эволюци-

онный характер в развитии злаков. Большое внимание анализу некоторых 

аспектов в эволюции побегообразования злаков уделено в работах Т.И. 

Серебряковой, которая изучила типы побегов, процесс и структуру ветвле-

ния (периодичность и типы ветвления, взаимоотношения между материн-

ским и дочерними побегами в структуре особи и др.), а также вопросы эво-

люционного развития видов в пределах отдельных жизненных форм. На 

основе широкого анализа морфологии злаков Т.И. Серебрякова [50] обос-

новала морфогенетические ряды по степени продвинутости признаков в 

структуре побегов, придавая им филогенетическое значение. В некоторых 

случаях автор допускает возможность обратного направления в развитии. 

Из выделенных рядов непосредственное отношение к процессу ветвления 

имеют следующие: побеги безрозеточные – розеточные; ветвление экстра-

вагинальное – интравагинальное; ветвление рассеянное – концентрирован-
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ное; кущение позднее – раннее; побеги однотипные – многотипные. Пред-

ложенные Т.И. Серебряковой направления в эволюции побегов соответ-

ствуют концепции о тропическом происхождении злаков [28, 46]. 

Идея Н. Н. Цвелева [52] о высокогорном варианте местообитания и 

обособления предковых форм злаков предопределяет обратное направле-

ние в развитии приведенных выше морфогенетических рядов. Автор счи-

тает, что первичные злаки, по всей видимости, были розеточными, т. е. 

имели выделяемую базальную зону. 

Представители различных триб злаков заметно различаются био-

морфологическими, а также экологическими особенностями [14, 1, 17 и 

др.]. Это связано с тем, что развитие отдельных видов приурочено к опре-

деленным условиям: просовые изобилуют во влажных и переменно-

влажных районах тропиков, эрагростоидные – в засушливых тропиках, а 

фестукоидные – в умеренно континентальных районах высокогорий тро-

пиков и умеренных широтах, Ксероморфогенетическое развитие просовых 

и эрагростоидных злаков в начале палеогена обусловило приобретение 

ими некоторых специфических морфологических признаков, а также вы-

сокой специализации анатомического строения практически всех органов, 

реакционно активной биохимической фазе фотосинтеза (С4), мелкохромо-

сомной генетической структуре и т.д. В связи с этим процесс ветвления 

злаков не мог не претерпеть определенных изменений, поскольку эволю-

ция различных представителей семейства проходила в неодинаковых усло-

виях. Анализируя данные литературы, а также результаты исследований 

кущения ряда тропических злаков, можно сделать следующие выводы. 

1. Эволюция затронула наиболее важные стороны процесса ветвле-

ния, имеющие адаптивный характер, такие как форма зоны кущения и ее 

параметры, типы ветвления и развития побегов. 

2. Огромное значение в развитии процесса ветвления имеют эколо-

гические условия, в которых проходила эволюция отдельных видов. 
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3. Большая роль в эволюции процесса ветвления принадлежит био-

тическим и антропогенным факторам. 

Направленность в развитии отдельных элементов процесса ветвле-

ния нам представляется следующей: почечка зародыша малой емкости → 

высокой емкости; доля почечки в зерновке низкая → высокая; емкость зо-

ны кущения низкая → высокая; рассеянное и концентрированное ветвле-

ние → концентрированное и рассеянное; интравагинальное развитие побе-

гов →экстравагинальное и «паникоидное»; однотипность побегов → мно-

готипность; слабая специализация побегов зоны кущения →четкая специа-

лизация (накопление сухого вещества, освоение экотипа и захват террито-

рии, возобновление, накопление и консервирование меристематических 

звеньев, запасных веществ и т. д.); однотипные (растянутые) зоны кущения 

→ разнотипные (растянутая, сжатая, корневище- и клубневидная); энергия 

кущения низкая→ высокая. 

Перечисленные направления являются результатом приспособления 

отдельных видов или групп видов к условиям существования. Например, 

паникоидные злаки, образующие шесть жизненных форм, по характери-

стике особенностей ветвления можно разделить на три группы: 

1) концентрированное ветвление непрерывное (фактически не пре-

кращается в течение всей жизни особи), рассеянное – прерывистое; зона 

кущения многоузловая корневищного типа (ксерофильные и мезофильные 

рыхлодерновинные и плотнодерновинные розеткообразующие виды); 

2) концентрированное ветвление прерывистое, ограниченное, рассе-

янное – беспрерывное; зона кущения малоузловая, обособленная (рыхло-

дерновинные гигрофиты, дерновинно-корневищные ксерофиты); 

3) концентрированное ветвление прерывистое, рассеянное – бес-

прерывное; зона кущения многоузловая, растянутая или клубневидная 

(столонообразующие, корневищные, корневищно-дерновинные виды). 
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Многотипность зон кущения обусловлена эволюцией отдельных ви-

дов в определенных почвенных условиях (механический состав почв, их 

аэрация, кислотность, плодородие, обеспеченность водой). Например, к 

бедным, но хорошо аэрируемым почвам тяготеют все виды злаков с зона-

ми кущения клубне- и корневищевидного типов; к богатым, но плохо аэ-

рируемым почвам приспособлены злаки с четко обособленной зоной ку-

щения; к богатым, хорошо аэрируемым – формы с растянутой зоной куще-

ния и т. д. 

Таковы в общих чертах пути эволюционного развития процесса 

ветвления у злаков. 

Ветвление играет большую роль в жизнедеятельности тропических 

злаков: усиливает вегетативную подвижность видов, их конкурентоспо-

собность, использование растениями элементов питания из почвы и вне-

сенных удобрении, увеличивает продуктивность биомассы и т. д. Побего-

образование злаков характеризуется определенной специфичностью в 

обособлении различных типов побегов, глубине залегания и характере 

формирования зон кущения, типах и сроках наступления кущения, интен-

сивности его прохождения, а также особенностью ветвления различных 

побегов. 

Тропические злаки выделяются разнообразием формируемых ими 

зон кушения: 1) корневищевидная присуща плотнодерновинным и рыхло-

дерновинным розеткообразующим; 2) четко обособленная формируется 

безрозеточными рыхлодерновиннымн, а также рыхлодерновинно-

столонообразующими; 3) растянутая характерна для корневищных и высо-

корослых безрозеточных рыхлодерновинных, размножающихся вегетатив-

но; 4) клубневидная образуется корневищно-рыхлодерновинными видами. 

По формированию зоны кущения выделяются виды с относительно равно-

мерным и прерывистым образованием фитомеров, а по характеру кущения 

– виды с акротонным, мезотонным и базитонным кущением. 
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Переход растений к кущению сопровождается мощным накоплением 

у всех структур сухого вещества, активацией азотного обмена и в первую 

очередь белкового, резким возрастанием накопления в тканях фосфора, 

особенно органического, стабилизацией показателей дыхания и фотосин-

теза и т. д. Подобная тенденция наблюдается также при вегетативном раз-

множении. Существенное влияние на характер кущения оказывают усло-

вия вегетации. Рассеянное ветвление, в процессе которого образуются бо-

ковые побеги в зоне удлиненных фитомеров, характерно для большинства 

злаков. Апогеотропные побеги ветвятся, как правило, после дифференциа-

ции апекса или его удаления, а диагеотропные – в каждом фитомере после 

завершения его формирования. 

Кущение – многогранный процесс жизнедеятельности растительного 

организма, начиная от закладки почечки зародыша в зерновке (или боко-

вой почки в пазухе листа развивающегося побега) до перехода в рост ее 

боковых структур. Оно обусловлено динамичным развитием различных 

участков (апикальных и вставочных) митотически активных меристемати-

ческих клеток и имеет три фазы: подготовительную, скрытого и видимого 

кущения. Процесс ветвления регулируется внутренними (генетическими) 

особенностями и внешними условиями через рецепторную систему листо-

вых пластинок путем получения светового сигнала и передачи продуктов 

фотосинтеза к различным ростовым участкам. Образование в процессе фо-

тосинтеза сахаров и белков, их поступление к отдельным участкам верху-

шечной и вставочной меристем и накопление различных ростовых веществ 

способствуют стимулированию или прекращению митоза, закладке и 

обособлению отдельных структур метамеров. Видовые особенности и фак-

торы внешней среды через систему питания (в первую очередь углеводно-

белкового обмена) регулируют прохождение всех звеньев многофазового 

процесса ветвления злаков. В своей работе мы стремились показать, что 

проблема ветвления злаков значительно шире и имеет в определенной сте-
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пени законченные границы. Последнее обусловлено рассмотрением стар-

товых (формирование почечки в зерновке или боковой почки в пазухе ли-

ста побега и их прорастание) и финальных этапов ветвления - переход в 

рост боковых почек. Кроме того, при изучении процессов ветвления осо-

бое внимание уделено формированию укороченных междоузлий, листьев, 

корней и анализу вызывающих их причин. 

Процесс ветвления связывает различные биологические аспекты 

(морфологические, анатомические, физиологические, экологические, гене-

тические), обусловливающие сопряженную деятельность всех структур 

единого организма. Важное значение приобретает углеводно-белковая си-

стема обмена как важнейший координатор и активатор на отдельных эта-

пах процесса ветвления. Существенным является представление о регули-

ровании митоза через углеводно-белковый обмен и соотношение ростовых 

веществ. Все это позволяет по-иному посмотреть на образование базаль-

ной зоны, переход почек в рост и т. д. 

Достаточно убедительной представляется также точка зрения, объ-

ясняющая переход растений в фазу видимого кущения при благоприятных 

условиях, в которых наилучшим образом проявляется стратегия жизни 

особи на данном отрезке жизнедеятельности. Остаются неясными вопросы, 

в каком направлении действуют сигнальные системы, механизм передачи 

сигналов, их связи с процессами окислительно-восстановительных реак-

ций и т. д. Далек от ясности взгляд на многие биохимические, физиологи-

ческие, анатомо-гистологические аспекты процесса кущения, что без-

условно не может не заинтересовать исследователей соответствующих 

профилей. Целесообразно также продолжение изучения взаимообуслов-

ленного развития отдельных структур фитомеров зоны кущения, ее внут-

реннего и внешнего характера. Вопросы ветвления достаточно разнообраз-

ны, и эта область в биологии злаков будет и дальше вызывать интерес ис-

следователей. 



Научный журнал КубГАУ, №97(03), 2014 года 

http://ej.kubagro.ru/2014/03/pdf/41.pdf 

25

Анализ различных аспектов процесса ветвления убеждает в том, что 

эта проблема имеет еще много нерешенных вопросов. Это обусловливает 

целесообразность дальнейших исследований, поскольку новые данные не 

только углубят наши представления о проблеме в целом, но и помогут 

управлять этим процессом. 
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