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Многолетние злаки бореальной зоны в отличие от тропической отличаются консервативной наследственностью (высокая жароустойчивость) и одновременно прогрессивной изменчивостью по отношению к почвам, свету, условиям питания, большой лабильностью формообразования и значительным полиморфизмом, ди- и полиплоидностью, слабой апомиктичностью и умеренной способностью к вегетативному размножению, выделяются также значительным разнообразием крупных хромосом в соматических клетках и т. д.
Эволюция бореальных злаков (в основном фестукоидов) проходила в различных природно-климатических зонах, и в результате их адаптации к определенным режимам света, температуры и другим условиям обозначились заметные внешние и внутренние различия между ними. Бореальные злаки характеризуются относительно ограниченным разнообразием жизненных форм и преобладанием фестукоидного типа развития побегов, формирующих в узлах зоны побегообразования корневые зачатки, что обусловливает высокую вегетативную подвижность и конкурентоспособность их особей. Бореальные злаки характеризуются образованием трехуглеродистых фосфорилированных соединений – 3-фосфоглицирировой кислоты, поскольку используют в основном путь Кальвина-Венсона (Калифорнийский университет в Беркли), установивших этот путь фотосинтеза у одноклеточной водоросли Chlorella. Листья таких растений отличаются тем, что хлорофилл у них при С3-типе фотосинтеза диффузно размещается в хлоропластах клеток по всей площади листа. 
Основной структурой злаков является монокарпический побег, проходящий в своем развитии ряд фенологических фаз. Растения бореальных злаков составлены системой разнотипных побегов, различающихся по своему строению, продолжительности жизни, длительности фаз развития и т. д. Большинство бореальных злаков отличается ритмичным характером развития в течение года, что обусловливается рядом экологических факторов (температура, осадки, свет и т. д.) и природой организма и сопровождается переходами от активного к замедленному росту или его полному прекращению. Среди злаков можно выделить виды, прекращающие вегетацию в определенные периоды года, и виды с сезонной периодичностью в прохождении фаз вегетации и формировании отдельных типов побегов [2, 3].
В бореальной зоне при обостренной конкуренции за пищу, свет и влагу распространены злаки, которые в определенные периоды года формируют многочисленные генеративные структуры и разнообразные специализированные (столоны, корневища) и апогеотропные побеги, обеспечивающие  высокую продуктивность надземной массы, а также различающиеся по форме, массе, времени образования, продолжительности жизни, степени развития вегетативных почек и т.д. [12, 14]
Опубликованные по этим вопросам сведения о различных злаках сравнительно ограничены. В настоящей статье рассматриваются особенности биоморфологии злаков (типы побегов и жизненные формы), прохождение фенофаз апогеотропными побегами, обусловливающими кормовую и семенную продуктивность травостоя и его физиономичность, а также характер развития отдельных видов по сезонам года [4, 5, 31] .
Многолетние кормовые злаки характеризуются разнообразием побегов и биоморф, выделяются специфичностью динамики надземной массы и ее структуры. Изучение биоморфологических особенностей злаков позволяет лучше объяснить их широкое распространение в разнообразных биоценозах – от экстремально переувлажненных (болота) до экстремально сухих (пустыни), а также предвидеть целесообразность их интродукции в другие районы. В частности, интродукция паникоидов и эрагростоидов, с одной стороны, и фестукоидов, а с другой, представляет большой интерес для субтропических районов бывшего СССР, особен​но в новых зонах орошения и освоения. Сравнительный анализ развития злаков в различных природных условиях будет способствовать более глубокому изучению их биологии, экологии и морфологии.
Происхождение и эволюция злаков. Большинство исследователей семейства злаков сходятся на том, что эта группа растений возникла в середине мела, а их предками были лилейноподобные насекомоопыляемые формы, эволюционировавшие в направлении редукции цветка и перехода их на ветроопыление [50]. Относительно места происхождения злаков и их последующего разделения на группы (тропические и бореальные) среди биологов нет единого мнения. Bews [37] считает родоначальниками злаков лесные и опушечные мезофиты, возникшие во влажных лесах тропиков и субтропиков, где ценотические и гидрологические условия способствовали выделению прямостоячих и стелющихся, светолюбивых и теневыносливых форм и т.д. По мнению автора, эволюция злаков проходила от лесных и опушечных форм к растениям открытых местообитаний. Злаки растительных сообществ засушливых районов эволюционировали в направлении ксероморфизма [6, 7, 9, 29].
Н.П. Авдулов [1] предками злаков считал тропические растения, имевшие многоцветковые колоски и гексамерный цветок, а также широкие листья с диффузным мезофиллом. Древность и первичность признака широких листьев у предков злаков предполагал и Hackel [43] на основании изучения листа сеянца сорговых. Первичные злаки, с точки зрения Н.П. Авдулова, были мелкохромосомные. Разделение злаков на группы, приуроченные к тропикам и бореальной зоне, автор связывал с разделением их по типу крахмальных зерен: простых у паникоидов и сложных у фестукоидов. Вторым важным признаком деления злаков на группы автор считал их различие по основному числу (у паникоидных – 12, у фестукоидных – 7) и размеру (соответственно мелкие и крупные) хромосом в соматических клетках. Расхождение в эволюции злаков и выделение видов, приспособленных к климату тропиков и умеренной зоны, по представлениям Р.Ю. Рожевица [21, 22] и М. Г. Попова [19], относятся к палеогену и неогену. Переломным моментом в эволюции злаков, по мнению Р.Ю. Рожевица, явился их выход в открытое пространство тропиков, что привело к обособлению форм с венцовым мезофиллом листа.
Другую концепцию эволюции злаков развивает в своих работах Н. Н. Цвелев [26, 27], высказавший предположение, что первоначально возникли злаки с крупными хромосомами и их невысоким основным числом (7, 5, 4, 2) на небольших высокогорьях в первой половине мела и что их предками были неспециализированные наземные розеткообразующие многолетние ра​стения. Эволюцию злаков автор ставит в тесную взаимосвязь с природными условиями. По Цвелеву [26], одна группа злаков, освоив низкогорья и равнины после вымирания из-за ухудшения климатических условий ранее обитавшей здесь флоры, приспособилась к оптимальным режимам тепла и влаги. В результате спе​циализации от нее ответвились трибы бамбуков и тростников. Просовые, эволюция которых проходила в более аридизированных условиях, выделились в самостоятельную высокоспециализированную группу. Другая группа злаков, давшая начало фестукоидам, долго сохраняла сравнительно низкую степень специализации и эволюционировала в более суровых условиях на ранее занимаемой территории и в освоенных ею горных поясах. По низкогорьям и равнинам фестукоидные рассеялись во второй половине палеогена и постепенно приобретали там структуру лесных мезофитов или эфемеров. Большую роль в эволюции злаков Н.Н. Цвелев отводит гибридизации. По его мнению, ныне распространенные и явно прогрессирующие виды и даже роды и трибы злаков имеют гибридогенную основу, расширяющую их эволюционные возможности. Древность основных обособившихся групп автор оценивает так же, как и Бьюс, но степень их продуктивности – прямо противоположно [6, 7, 9].
Обособление в палеогене или неогене различных групп злаков и образование ныне распространенных таксонов происходило, очевидно, параллельно их приспособлению к условиям местооби​тания. По мнению многих исследователей, широко известные в настоящее время фестукоидные произошли из Евразии [44], а паникоидные и эрагростоидные – большей частью из Африки [45]. Отдельные таксоны семейства, характеризующиеся собственной линией развития, приобрели в процессе эволюции широкую возможность приспособления к условиям существования. Распространение злаков по многим экотопам связано, вероятно, с их экологической специализацией (гигро-, ксеро-, психрофиты и т. д.), обусловленной важнейшими факторами среды, под влиянием которых проходила их эволюция. Вполне вероятно, что именно климатические особенности определили направление в развитии отдельных таксонов семейства злаков в прошлом и регулируют их распространение в настоящем [22, 24]. Как результат специфичности эволюционного развития можно рассматривать значительные расхождения между различными группами злаков, весьма существенно проявляющимися в их внутренних (генетических, анатомических, биохимических и др.) и внешних (типы побегов, жизненные формы и т. д.) особенностях. По-разному протекают у них формообразовательные процессы и осуществляется ими прохождение фаз вегетации в отдельные периоды года [8, 10, 11].
Большое теоретическое и практическое значение имеет сезонное развитие злаков. Однако это явление, которое особенно четко прослеживается в аридных и муссонных областях тропиков и субтропиков, изучено недостаточно [38]. Сезонность в развитии растений проявляется в характере побегообразования и обусловливается различными факторами среды [11, 13, 15] .
Особенности биоморфологии злаков и методы их изучения. Широко распространены в тропиках и субтропиках трибы Andropogoneae, Chlorideae, Maydeаe, Paniceae, Tripsaceae и т. д., которые в бореальной зоне представлены в основном однолетними формами [29, 30]. Многие теплолюбивые злаки характеризуются долголетием, которое обусловливается их широкой приспособленностью к вегетативному возобновлению. Между тропическими и бореальными злаками наблюдаются различия на протяжении всего развития особей, начиная с появления всходов. Так, у паникоидов первый лист имеет ланцетную  или яйцевидную форму и отгибается под прямым углом к своему влагалищу, а у фестукоидов он выделяется линейной шиловидной формой. На различие формы и направления роста первого листа у злаков указывали еще Hackel [43] и Н.П. Авдулов [1]. Паникоиды и эрагростоиды образуют боковые побеги в зоне надземных удлиненных фитомеров, что мало свойственно фестукоидам [24]. Для побегов ряда эрагростоидов характерно чередование коротких и длинных междоузлий и гнездное размещение листьев [21, 46].
В структуре фестукоидов многие авторы выделяют три типа побегов и более. Например, Фалькарт и Кирхнер [52] с учетом направления роста и распределения длины междоузлий выделяют апогеотропные с укороченной базальной зоной, апогеотропные с диагеотропной корневищной подземной частью и диагеотропные, составленные удлиненными междоузлиями. По продолжительности жизни побегов и характеру их развития Langer [47] различает цветущие, заканчивающие вегетацию в течение одного года и зацветающие на второй год, и нецветущие, вегетация которых длится от нескольких недель до одного года. До 5 типов побегов выделяют Т А. Работнов [20], С. П. Смелов [25] и др. Т.И. Серебрякова [24] разделила побеги на два типа (безрозеточные и розеткообразующие), в пределах которых наметила четыре группы, различающиеся по ряду важнейших признаков. У тропических злаков выделяют в основном три типа побегов: прямостоячие, столоны и корневища [31, 32].
Злаки характеризуются формированием многообразных типов диагеотропных побегов (столоны, корневища и др.) с хорошо развитыми почками и зачатками корней в узлах. На эту особенность указывают В.Р. Вильяме [16], И.Г. Серебряков, Т.И. Серебрякова [23] и др. Много работ посвящено изучению и классификации корневищ фестукоидной группы: по их длине [16], характеру ветвления и другим признакам. И.Г. Серебряков и Т.П. Серебрякова [23] разделили корневища фестукоидов по признаку их происхождения на эпигеогенные (погружающиеся надземного происхождения), гипогеогенные (подземного происхождения) и эпигеогенно-гипогеогенные (смешанного происхождения). Тропические злаки в этом плане изучены слабо, хотя они выделяются богатством диагеотропных структур, на что указывают Bogdan [38], Chippendall [40] и др. Особенно разнообразны у тропических злаков формы столонов, которые Bogdan по морфологической структуре разделяет на два типа: а) с обычной для апогеотропного побега структурой, б) с 2-5 листьями в каждом узле [38, 33].
Анализ различных классификаций жизненных форм злаков, предложенных многими авторами, обсуждается в монографии Т.И. Серебряковой [23]. Сначала злаки объединяли в один-два типа, основным критерием чего служило их внешнее (морфологическое) сходство. В дальнейшем исследователи стремились найти более общие признаки, которые бы отражали важнейшие стороны жизнедеятельности выделяемых типов растений. Первой такой классификацией следует назвать систему биологических типов Раункиера [49], в которой все растения, объединенные общим признаком (положение почек возобновления и их защищенность от неблагоприятных условий), были разделены на 5 групп (фанеро-, хаме-, гемикрипто-, крипто-и терофиты), в каждую из которых включены и злаки.
Немало работ посвящено изучению жизненных форм именно травянистых видов. Например, основой классификации Г.Н. Высоцкого [17] является характер вегетативного размножения (дерновые, ползучие формы и т. д.). Эта классификация развита В.Р. Вильямсом [16], разделившим злаки по способу кущения на корневищные, рыхло- и плотнокустовые. Виды злаков, составляющие отдельные группы, характеризуются сходством направления инноваций (экстра- и интравагинальные), глубиной размещения зоны кущения и некоторыми экологическими особенностями. Затем была выделена корневищно-рыхлокустовая группа [18]. А.П. Шенников [28] обособил группу кустовых злаков (типа Agrostis stolonifera), формирующих дерновинки и укореняющихся лежачими побегами. В работах И.Г. Серебрякова [23], объединившего злаки в несколько подклассов отдела надземных травянистых растений, наряду с другими признаками обращается внимание на структуру побегов (розеточную, полурозеточную и безрозеточную). Т.И. Серебрякова [23] считает, что признаки розеточности или безрозеточности злаков являются более постоянными, чем те, которые обусловливают рыхлокустовость, плотнокустовость и т. д. На этой основе она разделила злаки на безрозеточные и розеткообразующие, а в пределах каждой из этих категорий выделила формы и группы, объединяемые по характеру ветвления и роста побегов.

Системы жизненных форм злаков разрабатывались также Бьюсом [37], Жаком-Феликсом [46] и др. Классификация Бьюса, объединяющая 9 типов (древесный, тростниковый, кустовый, мезофитный дерновинный, ксерофитный дерновинный, дерновинный с экстравагинальными столонами, поверхностно-укореняющийся ползучий, вьющийся и однолетний), является экологической и основана на форме роста и характере местообитания злаков, в том числе тропических. Жак-Феликс, исходя из морфолого-экологического анализа, злаки тропической Африки вписывает в «биологические типы» Раункиера, а по форме куста выделяет 4 группы (кустовые, дерновинные ползучие, корневищные, луковичные). В последней схеме автор обращает внимание на характер направления роста побегов, определяющих общий облик особи и в целом травостоя.
Злаки тропиков выделяются рядом особенностей в анатомической структуре отдельных органов [46]. Установлены большие различия в структуре поверхностных слоев меристемы растущих почек. Для паникоидов характерна в основном однослойная туника, а для фестукоидов – двуслойная. Различия в анатомии листьев и главным образом в строении и размещении хлорофиллоносной паренхимы отмечал еще Duval-Jouve [42], разделивший по этому признаку все злаки на два типа. У первого типа, объединяющего тропические злаки, хлорофиллоносная паренхима расположена радиально вокруг сосудов и образует два концентрических слоя. Внутренний слой имеет крупные клетки с большим скоплением интенсивно окрашенных хлоропластов. Клетки внешнего слоя содержат светло-зеленые хлоропласты небольших размеров. Второй тип, свойственный злакам умеренной зоны, отличается свободным размещением хлоропластов небольших размеров в пространстве между обеими поверхностями листа [34, 36].
В строении стебля злаков еще Schwendener [51] выделил два типа: тип сплошного ребристого цилиндра и тип прерывистого цилиндра с разбросанными по периферии сосудистыми пучками. Первый объединяет злаки умеренных областей и характеризуется выделением на некотором расстоянии от эпидермиса сплошного склеренхимного кольца, упирающегося местами в наружную кожицу стебля. В кольце размещены сосудистые пучки (погружены полностью или примыкают к нему), а за кольцом – крупные паренхимные клетки и полость. У второго типа, куда входят сорговые и просовые, отсутствует сплошное механическое кольцо. Сосудистые пучки расположены в основной паренхиме относительно равномерно по периферии стебля и окружены механической тканью. Они сливаются частично или полностью. Основная паренхима у них утолщена и полости не образует.
Злаки тропиков и умеренной зоны заметно различаются по типу развития корневых волосков. Паниконды в эпиблеме образуют только короткие клетки, способные формировать корневые волоски, а фестукоиды имею два типа чередующихся клеток – короткие и длинные, корневые волоски образуют только короткие клетки. Тропические злаки являются теплолюбивыми, и оптимальные условия для их развития складываются при следующих температурах: для лесных +25...+47°С и на открытых местообитаниях – до 35°С. Они лучше растут в условиях высокой температуры и интенсивной радиации при варьировании длины дня от 11 до 15 ч.
Тропические злаки по сравнению с бореальными интенсивнее поглощают питательные вещества из почвы и отзывчивы на удобрения [35]. При внесении азота повышается урожай злаков, усиливается их рост, ускоряется формирование травостоя. Некоторые виды (Cynodon dactylon, Digitaria decumbens и др.), отличающиеся высоким выно​сом питательных веществ, повышают урожай надземной массы при годовой норме азота более чем на 1000 кг/га [39].
Злаки различаются по типу фотосинтеза: для тропических свойствен дикарбонокислотный (С4), а для бореальных – пентозофосфатный (С3) цикл фиксации СО2. Тропические злаки обладают более высокой интенсивностью фотосинтеза (около 50-70 мг СО2/дм2•ч и выше), чем виды умеренных областей, у которых этот показатель редко превышает 30. У тропических злаков максимальные показатели продуктивности фотосинтеза достигают 224 кг/га•день сухого вещества и общего урожая – 85904 кг/га, тогда как у бореальных соответственно 151 и 27462.

Многие исследователи указывают на высокую плоидность тропических злаков. Полиплоидия и сопутствующая ей естественная гибридизация обусловливают широкий полиморфизм паникоидов и эрагростоидов, их приспособленность к изменяю​щимся условиям и большую эволюционную пластичность. Отличаясь высокой плоидностью, многие тропические злаки способны произрастать в различных экотопах. Примером тому служат обширные ареалы Cynodon dactylon, Panicum maximum и др. Многие злаки являются полиплоидами с большим числом хромосом. Чем выше плоидность растения, тем выше степень их стерильности. Некоторые злаки образуют мало семян, а иногда совсем не формируют их и размножаются вегетативно, Высокая способность к вегетативному размножению полиплоидных тропических злаков обусловила более ши​рокое распространение их по сравнению с диплоидами [32].

Характерно, что среди злаков тропиков чаще, чем среди бореальных, встречаются апомикты. Апомиксис имеет важное значение в эволюции злаков, так как выполняет роль механизма, обеспечивающего наследственное разнообразие и устойчивость отдельных форм. Наиболее широко явление аиомиксиса распространено у видов рода Cenchrus и наблюдается также у видов других родов трибы Panicoideae. По данным McWilliam [48], в трибе просовых насчитывается 22 рода и в частности преобладающие в жарких странах Bothriochloa, Dichanthium, Paspalum, которые включают много апомиктичных видов. Некоторые тропические злаки являются факультативными апомиктами. К этой группе относится широко распространенный вид Panicnm maximum. В запасающих органах паникоидов н фестукоидов установлены существенные качественные различия в структуре запасных полисахаридов. Так, de Cugnac [41] выделил по этому призна​ку две группы злаков: Sacchariferes и Levuliferes. Он установил, что тропические злаки накапливают крахмал, а бореальные – фруктозан. Выводы de Cugnac подтверждаются результатами исследований других авторов [53]. При изучении структуры запасных углеводов в семенах тропических злаков установлено, что в них также содержится определенное количество фруктозана. Тропические злаки в основном являются самоопылителями и формируют большое количество семян. 
Структуру особей и жизненные формы мы изучали на примере кормовых злаков в условиях полевого опыта в бывшем СССР, на Кубе, в Судане и на юге Африки. Наблюдения велись стационарно путем постоянного отбора проб и определения биометрических показателей. Все материалы (свежие образцы и гербарий) анализировались морфологически: изучались побеги, их строение, ветвление, производились зарисовки схем ветвления, рассматривались побеги и почки в целом и расчлененном виде, невооруженным глазом и под бинокуляром с увеличением до х120. Побеговую структуру злаков изучали путем наблюдения за развитием отдельных видов в естественных травостоях, а также выращенных в полевых условиях и в вегетационных сосудах с последующей камеральной обработкой. Наблюдения вели каждые 5-6 дней, определяя биометрические параметры и описывая состояние растений. В отдельных опытах каждые 15 дней извлекали целые растения (до 30-35 экземпляров каждого вида), описывали их, а затем фиксировали материал для детального изучения, а также анатомических и биохимических исследований [34, 36]. 
Для анатомических срезов брали третье междоузлие снизу у хорошо развитых удлиненных побегов, а при изучении зоны кущения – её  среднее междоузлие. Срезы (толщина 10-30 мк) проводили на микротоме. Для фотографирования и зарисовки использовали свежий материал. При камеральной обработке изучали вопросы морфологии отдельных структур. Всего было исследовано в полевых условиях свыше 30 видов и более 100 их форм. При выделении типов побегов, наряду с морфологическими признаками, изучали фитоценотические особенности, в определенной степени учитывали анатомическое строение, химический состав, а также место побегов в структуре особей, их отрастание, продуктивность и кормовую ценность. Учитывали также степень развития побега, длительность его жизни, розеточность, направление и характер ро​ста, местоположение. В результате обработки материала выявле​ны некоторые закономерности развития побегов и формирования особей в пределах отдельных жизненных форм [13, 14].
Анатомический метод применяли при изучении некоторых осо​бенностей строения стеблей отдельных типов побегов различных тропических злаков; работа проводилась в лаборатории цитоэмбриологии Сухумской станции ВИРа.
При маршрутных исследованиях проводили сбор гербарного материала и изучали структуру побегов у различных жизненных форм. Собранный материал анализировали с целью выявления структурных особенностей отдельных биоморф. Злаки собирали в прибрежной зоне Абхазии и в окрестностях Ашхабада, Баку, Явана. Просмотрен также гербарий злаков Ботанического института АН СССР (г. Ленинград), ВИРа, институтов ботаники Туркменистана, Узбекистана, Таджикистана, Азербайджана, Грузии; ботанических садов (Сухуми, Ашхабад); геофака МГУ; Хартумского университета в Судане; Центрального и Гаванского университетов на Кубе (свыше 700 видов). Полевыми, маршрутными и лабора​торными исследованиями было охвачено около 1500 видов. Для сравнения привлекались результаты исследований других авторов [23, 26].

Развитие злаков изучали следующим образом: отмечали сроки посева (или отрастания) и наступление отдельных фенофаз. На первом году жизни каждые 2-3 дня посевы осматривали и учитывали изменения, в последующие годы проводили обследования моно- и полидоминантных травостоев. При изучении морфологических изменений в период вегетации растений выделяли следующие фазы: в вегетационном цикле – прорастание (укоренение) или отрастание, кущение, выход в трубку; в генеративном цикле – выметывание, цветение, плодоношение, окончание вегетации. Развитие злаков изучали на примере важнейших в хозяйственном отношении кормовых видов. Наблюдения за развитием растений по сезонам года проводили на участках стационаров сеяных и естественных пастбищ на Кубе, в бывшем СССР, в Судане, в Средней Азии и Закавказье [14, 15].
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