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О Т А В Т О Р А 

Настоящий учебник ^представляет собой первую часть курса 
высших растений, читаемого на биологическом факультете Москов­
ского университета. Он содержит описание архегониальных расте­
ний и предназначается д л я студентов-биологов, аспирантов-биологов 
и преподавателей средней ш к о л ы . Он может быть использован и 
аспирантами, специализирующимися по морфологии и систематике 
растений д л я подготовки по специальности, к а к схема, дополняемая 
более подробными руководствами и специальной литературой. Цель» 
которую ставил себе автор при написании учебника , — это дать 
на основании фактов, и з л о ж е н н ы х в систематическом порядке , 
общее представление о ходе эволюции высших растений, иначе 
говоря , показать на ряде фактов историю высших растений. В соот­
ветствии с поставленной задачей в курсе сравнительно мало места 
отводится «чистой» систематике, т. е. подробному * описанию поряд­
ков и семейств, иногда оно совершенно опускается . Т а к , например 
мы не даем описания семейств анакрогинных и акрогинных юнгер, 
манний, весьма т а к ж е кратко характеризуем семейства типичных 
папоротников , не упоминая совсем более мелкие их подразделения. 
В большей или меньшей степени это относится и к хвойным. С дру­
гой стороны, приводится много данных из морфологии, анатомии 
и эмбриологии, так к а к именно эти факты помогают нам составить 
себе представление об эволюции высших растений. 

Насколько удачно автор разрешил трудную и ответственную 
задачу, взятую им на себя, могут сказать только лица , которые будут 
пользоваться настоящим учебником. Автор заранее приносит им 
благодарность за все у к а з а н и я на недочеты и промахи, какие они 

1 найдут в книге . 



В В Е Д Е Н И Е 
Весь растительный мир вполне естественно распадается на два 

обширных отдела — низшие растения и высшие растения. Под 
низшими растениями мы разумеем грибы и водоросли (в широком 
смысле), под высшими — архегониальные , т. е. мохообразные, 
«папоротникообразные» (папоротники, хвощи, плауны) , голосеменные 
и покрытосеменные. Такое разделение растительного мира оправды­
вается его историей. 

К а к показывают исследования последних десятилетий, низшие 
растения образованы следующими 12 типами: 

1) Chlorophyta — зеленые водоросли, характеризующиеся хрома-
тофорами чистого зеленого цвета ; 

2) Chrysophyta — золотистые водоросли; их хроматофоры окра­
шены в золотисто- и л и буровато-желтый цвет ; 

3) Xanthophyta (Heterocontae) — желто-зеленые водоросли с хро­
матофорами желто-зеленого цвета ; 

4) Pyrrhophyta — одноклетные, пбдвижные, большей частью орга­
низмы своеобразного строения с хроматофорами, окрашенными 
пирофиллом в бурый цвет ; 

5) Baci l lar iophyta — диатомеи, характеризующиеся двустворча­
той кремневой оболочкой и желтыми хроматофорами, содержащими 
диатомин ; 

6) Euglenophyta — евгленовые; небольшой тип, состоящий из 
подвижных, большей частью своеобразного строения одноклетных 
организмов с зелеными хроматофорами; 

7) Phaeophyta — бурые водоросли, — морские, весьма сложно 
устроенные в высших своих представителях водоросли; хроматофоры 
их окрашены фукоксантином в бурый цвет ; 

8) Rhodophyta — красные водоросли, или багряные ; так ж е к а к 
и бурые, в главной своей массе обитатели морей, с хроматофорами, 
окрашенными в красный и л и розовый цвет фикоэритином; 

9) Cyanophyta — сине-зеленые водоросли, окрашенные в сине­
вато-серо- или черно-зеленый цвет, благодаря присутствию в них 
фикоциана. Оригинальное строение клетки (отсутствие диференци-
рованного я д р а и пр . ) и отсутствие полового процесса резко отли­
чает и х от других водорослей ; 

10) Schizophyta — бактерии ; 
11) Myxomycetes — слизистые грибы, имеющие тело, образо­

ванное голой протоплазмой с многочисленными ядрами , и 
12) Fungi , и л и настоящие грибы. 
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Эволюция всех (или почти всех) этих типов шла самостоятельно, 
независимо. Возникли они весьма рано в истории ж и з н и на нашей 
планете , вероятно , вскоре после возникновения самой ж и з н и , из 
одного общего источника и эволюционировали п а р а л л е л ь н о друг 
ДРУГУ? причем многие типы (1—9) проходили аналогичные ступени 
дифер енцир овки. 

Ж и з н ь в то время сосредоточивалась исключительно в воде, а 
суша была в настоящем смысле пустыней. Но вот"в конце силура 
совершился выход растений на с у ш у ; какие-то водоросли покинули 
воду и з а н я л и пустые материки. По одним воззрениям, это были 
бурые водоросли, по другим — зеленые. Понятно , что переход от 
водного существования к наземному и завоевание суши совершались 
весьма медленно и постепенно, так к а к здесь водоросли встречали 
условия , резко отличные от привычных им условий водного суще­
ствования. Приспособившись к ж и з н и на суше, они дали начало 
наземной растительности, к о т о р а я в течение многих миллионов лет 
прошла весьма сложную и разнообразную эволюцию, в результате 
которой получились современные нам сухопутные растения . Их 
мы называем высшими растениями и соединяем теперь в два типа. 

13) Т и п Archaegoniatae — архегониат, х а р а к т е р и з у ю щ и х с я архе-
гониями, своеобразным женским половым органом, и 

14) тип Angiospermae (Gyneciatae) — покрытосеменных или пес­
тичных, х а р а к т е р и з у ю щ и х с я присутствием цветка с пестиком внутри 
его . 

Эволюция низших растений, т. е. первых 12 типов, ш л а своим 
чередом в воде. Форм, переходных от низших растений к высшим, 
соединяющих оба отдела, мы не знаем ни в живом, ни в ископаемом; 
состоянии. 

Поэтому в настоящее время г р а н и ц а между теми и другими расте­
ниями выражена весьма резко , и о ходе эволюции высших из низ* 
ших мы можем лишь догадываться , нк основании различных косвен­
ных у к а з а н и й 1 . 

Т а к и м образом, низшие растения — д р е в н я я г р у п п а водных, по 
преимуществу, растений, отличающаяся многотииностью и разно­
образием; высшие растения — молодая относительно группа расте­
ний с у х о п у т н ы х 2 , отличающаяся однотипностью, ибо она возникла 
из одного л и ш ь типа низших растений. 

К а к было у к а з а н о , все высшие растения объединяются в два 
типа — архегониат (Archaegoniatae) и покрытосеменных, или пес­
тичных (Angiospermae, или Gyneciatae). В настоящей книге мы 
будем иметь дело л и ш ь с архегониальными растениями. Рассмотре­
ние покрытосеменных должно составить содер?кание второй части 
к у р с а . 

1 Об этом подробнее см. в нашей книжке* «Происхождение наземной рас­
тительности», М. , 1937. 

2 Водные цветковые растения возникли вторично, путем приспособления 
сухопутных форм к водному образу ж и з н и . 
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Х а р а к т е р н ы м признаком а р х е г о н и а л ь н ы х растений я в л я е т с я 
наличие архегония — особого женского полового органа , имеющего 
форму колбы и л и бутылочки, в расширенной нижней части (брюшко) 
которого помещаются яйцеклетка и брюшная к а н а л ь ц е в а я клетка , 
а в верхней узкой (шейка) — р я д шейковых канальцевых клеток ; 
стенка архегония однослойная. Т и п архегониальных растений был 
установлен И. Н. Г о р о ж а н к и н ы м , К . Г е б е л е м и 
Ф. В а н - Т и г е м о м в начале восьмидесятых годов прошлого сто­
летия и долгое время делился на три к л а с с а : Bryophyta ~ мохооб­
разные, Pteridophyta — папоротникообразные и Gymnospermae — го­
лосеменные. Однако исследования последних двух-трех десятиле­
тий, в особенности исследования фитопалеоитологические, п о к а з а л и , 
что класс Pteridophyta состоит из четырех, по меньшей мере, классов , 
богато представленных главным образом в палеозое и мезозое фор­
мами крупными, весьма сложно устроенными, разнообразными и 
многочисленными. 

В настоящее время весь тип архегониальных мы у ж е делим на 
следующие 6 к л а с с о в : 

1) Bryophyta — мохообразные, мхи и печеночники; 
2) Psilopsida — псилофиты, главным образом ископаемые, древ­

нейшие наземные растения , лишенные корней и большей частью 
листьев . В современной флоре представлены всего двумя родами; 

3) Lycopsida — плаунообразные — современные нам плауны и 
селагинеллы. В ископаемом состоянии представлены большим коли­
чеством преимущественно древесных форм; 

4) Sphenopsida, и л и Art icula tae , — клинолистовидные и л и чле­
нистые. В современной флоре представлены хвощами; из ископаемых 
форм сюда относятся клинолисты, каламиты и п р . ; 

5) Pteropsida — папоротникообразные: современные и ископае­
мые папоротники. Сюда ж е принадлежат ужовники и маратциевые; 

6) Gymnospermae — голосеменные: современные саговники, хвой­
ные и хвойниковые; далее ископаемые: семенные папоротники, кор-
даиты и беннеттиты. 



Глава I 
КЛАСС BRYOPHYTA, МОХООБРАЗНЫЕ 

Просто устроенные, лишенные корней растения , в высших своих 
формах расчлененные на стебель и листья , в низших — образующие 
стелющийся по земле таллом (слоевище). Смена поколений ясно 
выражена , причем главным, доминирующим поколением я в л я е т с я 
половое (гаметофит); бесполое (спорофит) развито слабо и всегда 
соединено с гаметофитом. Половые органы — антеридии (мужские) 
и архегонии (женские) . Оплодотворение подвижным сперматозои­
дом. Мохообразные разделяются на два подкласса : Hepaticae — 
печеночники и Musci — лиственные мхи . 

ПОДКЛАСС H E P A T I C A E , П Е Ч Е Н О Ч Н И К И 

К этому подклассу относятся растения с дорзивентрально построен­
ным гаметофитом, т. е. у него, всегда в е р х н я я (спинная) сторона 
пбстроена иначе, чем н и ж н я я (брюшная) . В низших формах он 
состоит из стелющихся по земле талломов , у высших.— расчленен 
на стебель и листья . Спорофит и л и спорогоний состоит из более 
и л и менее развитой н о ж к и и коробочки, внутри которой, помимо 
спор , образуются особые п р у ж и н к и и л и элатеры. Стадия протонемы 
п р и прорастании спор в ы р а ж е н а слабо. 

Подкласс печеночников содержит около 8500 видов, г р у п п и р у ю ­
щ и х с я в 175 родов; распадается он на четыре по р ядка : 1. Marchan-
tiales. 2. Jungermanniales. 3. Sphaerocarpales и 4. Anthocerothales. 

П О Р Я Д О К I . MARCHANTIALES 

К этому порядку п р и н а д л е ж а т стелющиеся по земле, дихото­
мически разветвленные формы, имеющие дорзивентрально построен­
ные талломы. На верхней стороне и х талломов находится р я д особых 
воздушных камер , снабженных иногда специальными ассимилято­
рами , н и ж н я я сторона талломов снабжена брюшными чешуйками 
(амфигастриями) и ризоидами двух родов: простыми и язычковыми. 
Половые органы представлены в виде антеридиев (мужские) и архе-
гониев (женские) , причем и те и другие обычно помещаются отдельно 
.друг от друга или прямо на поверхности таллома , и л и на особых 
подставках . Спорогоний у большинства форм состоит из короткой 
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н о ж к и и коробочки, в которой развиваются споры и п р у ж и н к и ; 
в редких с л у ч а я х спорогоний бывает лишен н о ж к и , и в нем обра­
зуются одни л и ш ь споры. 

Рис. 1. Marchantia polymorpha. Р и с 2. Marchantia polymorphs. 
Мужской таллом с подставками. Женский таллом с подставками. 

В качестве примера , на котором мы можем ознакомиться со 
всеми характерными чертами рассматриваемого п о р я д к а , нам послу­
ж и т Marchantia polymorpha — печеночник, очень обычный в нашей 
флоре и растущий нередко в большом изобилии по сырым к а н а в а м , 

Рис. 3. Marchantia polymorpha. Рис. 4. Marchantia polymorpha. 
Ветвление таллома. Ризоиды. 1 — простой, 2 и 3 — 

язычковые. 

берегам ручьев и д р . Marchantia polymorpha (рис. 1, 2) образует 
довольно широкие , стелющиеся по земле, дихотомически разветвлен­
ные талломы темнозеленого цвета. Средняя часть таллома несколько 
утолщена и на нижней его стороне выдается в виде невысокого реб-
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рышка , так что здесь намечается средняя ж и л к а , и д у щ а я вдоль 
т а л л о м а ; на верхней стороне таллома она имеет вид продольной 
ложбинки . От средней ж и л к и к к р а я м таллом постепенно делается 
тоньше. На переднем конце к а ж д о й ветви таллома находится неболь­
ш а я выемка* здесь помещается точка роста таллома , образованная 
меристематической тканью, п р и помощи которой совершается весь 
рост Marchantia. Здесь ж е происходит и ветвление ее талломов. 
Происходит оно таким образом, ч т о , в выемке появляется (рис. 3) 
небольшой бугорок, который разделяет ее на две более мелкие выемки; 
к а ж д а я я в л я е т с я точкой роста и дает начало новой ветви таллома. 
Н а нижней стороне таллома находятся нитевидные ризоиды, при­
к р е п л я ю щ и е его к земле. Ризоиды — 
очень длинные, одноклетные и совершен­
но прозрачные выросты к л е т о к нижнего 
эпидермиса (рис 4), Они бывают двух 
родов: простые и я зычковые . Простой 
ризоид имеет тонкие и вполне гладкие , 
лишенные каких-либо утолщений стенки; 
у ризоида ж е язычкового стенки доволь­
но толстые и снабжены на внутренней 
поверхности особыми выростами, глубоко 
вдающимися в полость ризоида. Выро­
сты эти имеют форму бугорков , треу­
гольничков и л и язычков , нередко развет­
вленных на верхушке . Кроме ризоидов 
на н и ж н е й ж е стороне таллома нахо­
дятся брюшные чешуйки и л и амфигастрии. 
Это довольно крупные , однослойные пла­
стинки, окрашенные нередко в грязно-
фиолетовый цвет (рис. 5). Возникают они 
в точке роста т а к ж е в виде выростов н и ж ­
него эпидермиса. Морфологически их рас­
сматривают к а к зачаточные л и с т ь я . Ам­
фигастрии развиваются в области средней 
ж и л к и , образуя здесь двойной' р я д до­
вольно близко расположенных друг к 
другу чешуек. Кроме этого центрального р я д а с к а ж д о й стороны 
средней ж и л к и имеются еще по два продольных ряда амфигастрии, 
расположенных ближе к к р а ю таллома (рис. 5). Язычковые ризоиды 
возникают в большом количестве на средней ж и л к е под амфигастрия-
ми и, плотно сплетаясь друг с другом, образуют ш н у р , который идет 
некоторое время вдоль , таллома , а затем у ж е уходит в землю. Под 
боковыми рядами амфигастрии т а к ж е образуются язычковые рщзоиды, 
которые дают небольшие шнуры, соединяющиеся с центральным шну­
ром (рис. 5). Что ж е касается до простых ризоидов, то они возникают 
б л и ж е к к р а я м таллома и, не сплетаясь в т я ж и , прямо уходят в землю. 
Ф у н к ц и я ризоидов состоит в том, что они, во-первых, прикрепляют 

Рис. 5. Marchantia ро!у-
morpha." Таллом с нижней 
поверхности. Амфигастрии 

и т я ж и ризоидов. 

9 



т а л л о м ы Marchantia к земле, а, во-вторых, извлекают из почвы воду 
и растворенные в ней соли. П р и этом вода движется не только в по­
л о с т и ризоида, но и подымается по т я ж а м ризоидов, к а к по фитилю,, 
т . е. передвигаясь в промежутках между ними. Р о л ь амфигастрий 
вводится , повидимому, к тому, что они прижимают к нижней стороне 
таллома т я ж и ризоидов и защищают и х от высыхания . 

Из вышеприведенного описания видно, что талломы Marchantia 
имеют дорзивентральное строение, т. е., мы на них всегда можем 
отличить верхнюю сторону (спинную) и нижнюю (брюшную). Т а к а я 

Рис. 6. Marchantia polymorpha. Поперечный Р и с . 7 . Marchantia poly-
разрез таллома. morpha. Выводковая поч­

ка с поверхности и в раз­
резе. 

ж е дорзивентральность наблюдается и в анатомическом строении 
талломов (рис. 6) . 

А н а т о м и ч е с к о е с т р о е н и е Marchantia polymorpha 
довольно сложное . С верхней стороны он ограничен верхним эпи­
дермисом; под эпидермисом располагаются в один слой «воздушные 
камеры» — обширные полости, имеющие в очертании ромбическую 
и л и неправильно многоугольную форму и разгороженные друг от 
д р у г а однослойными стенками. Со дна камер вырастают много­
численные ассимиляторы — коротенькие, иногда ветвистые нити, 
состоящие из клеток с большим количеством хлорофилловых зерен. 
Они несут главную работу по ассимиляции углерода из углекислоты ^ 
воздуха . Камеры сообщаются с наружным воздухом устьицами, рас - " 
положенными в верхнем эпидермисе по одному на к а ж д у ю камеру» 
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Устьице — широкое отверстие, вернее, широкий и короткий к а н а л , 
ограниченный целым рядом клеток , расположенных друг под другом. 
Устьица Marchantia polymorpha лишены способности замыкаться . 
У других ж е видов клетки нижнего ряда я в л я ю т с я замыкающими. 

Под воздушными камерами находится п р о в о д я щ а я ткань , состав­
л я ю щ а я главную толщу таллома. П р о в о д я щ а я ткань состоит из 
тонкостенных паренхиматических клеток , соединенных между собой 
без межклетников . Содержимое их состоит из небольшого количества 
протоплазмы с ядром и многочисленных иногда , к р а х м а л ь н ы х 
зерен. В некоторых к л е т к а х проводящей ткани находятся особые 
неправильной формы 
тела , отличающиеся 
своей темнобурой ок­
раской . Это так назы­
ваемые маслянистые 
тела . Они построены 
и з некоторого основ­
ного вещества , близ ­
к о г о по своей при­
роде к белкам; в это 
основное вещество 
в к л ю ч е н ы к а п л и мас­
л а и дуб иль ны х ве­
ществ . Кроме того , 
г л а в н ы м образом в 
области средней ж и л ­
к и некоторые к л е т к и 
п р е в р а щ а ю т с я в ели- Рис . 8. Marchantia polymorpha. Вертикальный 
зевые к л е т к и , т . е. разрез через мужскую подставку, 
оболочки и х сильно 
утолщаются и ослизняются . С нижней стороны таллом ограничен 
нижним эпидермисом с амфирастриями и ризоидами. 

В е г е т а т и в н о е р а з м н о ж е н и е Marchantia polymor­
pha совершается при помощи выводковых почек. Они образуются 
в особых выводковых к о р з и н к а х , возникающих на верхней стороне 
таллома . Выводковые к о р з и н к и имеют вид небольших к р у г ­
л ы х широко открытых чашечек с отвернутым и зазубренным краем . 
На дне этих чашечек и р а з в и в а ю т с я выводковые почки . В своем 
готовом виде выводковая почка (рис. 7) представляет плоское лин­
зообразное тельце, многослойное в середине и однослойное по к р а я м . 
Построено оно из паренхиматических клеток , снабженных хлорофил­
ловыми зернами и маслянистыми телами. На двух сторонах ее, 
л е ж а щ и х друг против друга , находится по выемке, в каждой из 
которых помещается по точке роста. Выводковая почка прикреплена 
ко дну корзинки бесцветной короткой н о ж к о й . Кроме выводковых 
почек на дне корзинки помещаются многочисленные парафизы — 
бесцветные одноклетные волоски . Содержимое их превращается 
в слизь , которая , поглощая пары воды из воздуха , легко взбухает; роль 



ч 
ее сводится к защите выводковых почек от высыхания . Выводковые 
почки освобождаются благодаря ослизнению клетки , образующей 
н о ж к у , разносятся дождем и, попадая в благоприятные условия , 
начинают прорастать . П р и . этом они соответственно двум точкам 
роста дают начало двум талломам, растущим в противоположных 
н а п р а в л е н и я х . 

Й о л о в о е в о с п р о и з в е д е н и е . Половые органы Mar­
chantia выражены в виде антеридиев и архегониев . Антеридии — м у ж ­
ские половые органы, архегонии — женские . И те и другие помещаются 

Рис. 9. Marchantia polymorpha. Вер­
тикальный разрез через женскую 

подставку. 

Рис. dO. Marchantia polymorpha. 
Архегонии. 

отдельно друг от д р у г а на особо видоизмененных талломах или 
подставках . При этом м у ж с к и е и женские подставки развиваются 
на разных талломах (см. рис . 1 и 2) (Marchantia — растение дву­
домное). М у ж с к а я и л и антеридиальная (рис. 8) подставка представ­
ляет собой небольшой плоский диск с к р а я м и , неглубоко разрезан­
ными на округлые лопасти и сидящий на ножке . Эта последняя 
у молодой подставки к о р о т к а я , у старой — сильно вытягивается 
в длину . Т а к а я м у ж с к а я подставка представляет собой метаморфи-
зированный таллом, специально приспособленный д л я несения поло­
вых органов, и соответствует целой системе ветвей таллома . В ножке 2 

его проходят два продольных к а н а л а , содержащих по т я ж у ризои-
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дов. На верхней стороне диска у ж е простым глазом можно заметить 
небольшие бугорки , расположенные по радиусам вдоль лопастей. 
На вершине каждого такого бугорка находится узкое отверстие, 
ведущее в антеридиальную полость, погруженную в ткань подставки 
(рис. 8). В к а ж д о й антеридиальной полости помещается по одному 
антеридию. Антеридий довольно крупное тело, занимающее почти 
всю полость . Он сидит на короткой н о ж к е и одет однослойной стен­
кой , внутренность его наполнена очень мелкими кубическими к л е ­
точками, богатыми содержимым. Это спермагенные к л е т к и , к а ж д а я 
из них дает начало двум сперматозоидам — м у ж с к и м половым эле­
ментам. Отдельный сперматозоид представляет собой тонкое ните­
видное извитое тельце , снабженное двумя ж г у т и к а м и на переднем 
конце. П р и помощи их сперматозоид движется в воде. Опоражни­
вание антеридиев совершается во время д о ж д я и л и обильной росы. 
Антеридиальные полости расположены на верхней стороне подставки, 
и в полостях , н а х о д я щ и х с я около центра, помещаются более старые 
антеридии, б л и ж е к к р а я м подставки — более молодые. 

А р х е г о н и а л ь н а я , и л и ж е н с к а я п о д с т а в к а 
(см. рис. 2), имеет вид многолучевой звезды с тонкими и довольно 
длинными л у ч а м и . У молодых подставок эти л у ч и пригнуты в н у т р ь , 
у старых оттопырены и д а ж е несколько загнуты кверху . К а к и м у ж ­
с к а я подставка , ж е н с к а я сидит на н о ж к е , к о т о р а я в молодости, 
около времени оплодотворения, очень коротка , но затем сильно 
удлиняется , а ко времени созревания спорогониев достигает несколь­
к и х сантиметров. К а к и антеридиальная , она я в л я е т с я видоизме­
ненной специальным образом системой ветвей таллома. Архегонии 
помещаются на нижней стороне звезды подставки, в промежутках 
между лучами. Здесь они сидят целыми группами по 5—б и одеты 
с н а р у ж и особым покрывалом и л и перихецием — мешком из про­
зрачной однослойной ткани с сильно разрезанным бахромчатым 
краем (рис. 9). Самый архегонии имеет форму бутылки и л и колбы 
(рис. 10). В нижней расширенной части его, и л и брюшке, находится 
я й ц е к л е т к а и л и я й ц о , над которым помещается довольно к р у п н а я 
брюшная к а н а л ь ц е в а я к л е т к а ; выше нее идет р я д шейковых к а н а л ь -
цевых клеток , наполняющих всю у з к у ю часть архегония , или шейку 
его. Стенка архегония однослойна, и сидит он на короткой н о ж к е . 
Когда архегонии созревает, то все канальцевые клетки , и шейко-
вые, и брюшная , расплываются в слизь , наполняющую весь к а н а л 
ш е й к и архегония . Вслед затем архегонии на вершине открывается 
б л а г о д а р я тому, что к л е т к и , з акрывающие ее, р а с х о д я т с я ; полу­
чается довольно широкое отверстие, через которое выступает н а р у ж у 
с л и з ь , яйцеклетка ж е округляется и л е ж и т на дне брюшка архего­
н и я (рис. 10). Открывание архегония , так ж е к а к и антеридия, совер­
шается во время дождя и л и росы. С к а п л я м и дождя на женскую 
подставку приносятся сперматозоиды, которые проникают через 
отверстие архегония в к а н а л шейки . Один из них достигает яйце­
к л е т к и и, слившись с нею, производит оплодотворение. 

И з оплодотворенной яйцеклетки развивается спорогоний. Он 
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рстоит и з овальной коробочки и короткой н о ж к и , расширенное-
основание которой — гаустория — п р и к р е п л я е т спорогоний к ж е н ­
ской подставке. С н а р у ж и спорогоний о к р у ж е н прозрачным мешком — 
перианцием. Перианций п о я в л я е т с я около времени оплодотворения 
у основания архегония в виде кольцевого в а л и к а . Валик этот растет 
своим краем и постепенно превращается в у з к и й длинный мешок, 
внутри которого помещается спорогоний. Кроме того, до своего 

Рис. 11. Marchantia polymorpha. Молодой спорогоний. 

созревания, спорогоний одет разросшейся стенкой брюшка архегония," 
так называемым колпачком (рис. 11—12). К моменту созревания 
колпачок разрывается вследствие того, что ножка спорогония довольно 
сильно вытягивается . В коробочке образуются споры и п р у ж и н к и 
и л и элатеры. Спора представляет собой эллипсоидальную к л е т к у , 
одетую двумя оболочками: наружной — толстой (экзоспорий) и вну­
тренней — тонкой (эндоспорий). Содержимое состоит и з небольшого 
^количества протоплазмы, ядра , пластид и капель масла . П р у ж и н к и 
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или элатеры — длинные веретеновидные клеточки с двумя спираль­
ными лентами, идущими п о внутренней их поверхности и окрашен­
ными в желтоватый цвет. Это — мертвые, лишенные содержимого 
к л е т к и . Когда спорогоний окончательно созреет, коробочка р а з ­
рывается н а вершине н а несколько лоскутков , масса спор и п р у ж и ­
нок выходит н а р у ж у и споры получают возможность рассеиваться . 
П р и этом п р у ж и н к и , производящие гигроскопические д в и ж е н и я 
благодаря своим утолщениям,, р а з р ы х л я ю т массу спор и тем помо­
гают их рассеиванию. Попадая в подходящие условия (главным 
образом влажности) , споры Marchantia начинают прорастать ; н а р у ж ­
н а я оболочка при этом лопается , и содержимое споры, одетое тонкой 
внутренней оболочкой, выходит н а р у ж у и 
вырастает в довольно длинную нить (рис. 
13). На конце этой нити развивается неболь­
ш а я пластинка , постепенно превращающая­
ся в настоящие талломы Marchantia. Ц и к л 
развития Marchantia polymorpha таким об­
разом з а м к н у л с я . 

Х а р а к т е р н о й особенностью его я в л я е т с я 
т о , что в нем происходит п р а в и л ь н а я ритми­
ческая смена поколений. Из споры выра­
стает таллом Marchantia polymorpha, н а 
котором возникают половые органы — анте­
ридии и архегонии. Поэтому этот таллом мы 
называем половым поколением, и л и гаме-
тофитом. Из яйцеклетки , после ее опло­
дотворения , развивается спорогоний, даю­
щ и й начало спорам, элементам бесполого 
р а з м н о ж е н и я , вследствие чего мы называем 
спорогоний бесполым поколением, и л и спо­
рофитом. Далее из спор снова возникает г а ­
мет о фит. н а гаметофите развивается спорофит 
и т . д . , все время гаметофит сменяется споро­
фитом, спорофит — гаметофитом. Гаметофит 
у Marchantia я в л я е т с я доминирующим п о - Рис . А2. Marchantia ро-
колением; о н образует главную составную lymorpha. Зрелый спо-
часть растения (таллом -f- подставки) . Спо- рогоний. 
рофит ж е (спорогоний) развит слабо, о н ли­
шен способности к самостоятельному существованию и ведет пара­
зитический образ жизни н а гаметофите. Он сведен д о уровня отдель­
ного органа , роль которого — производство спор. 

Помимо морфологического и физиологического различия между 
обоими поколениями, имеется и различие в составе их ядер : я д р а 
гаметофита имеют вдвое меньше хромосом (п = 9), чем ядра споро­
фита (2п = 18). Во время оплодотворения, благодаря слиянию я д е р , 
происходит удвоение числа . хромосом, а п р и образовании спор, 
в о время деления ядра материнской клетки спор , совершается р е ­
д у к ц и я их числа. 
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Классификация 

Порядок Marchantiales содержит около 25 родов с 400 видами 

Рис. 13. Marchantia polymorpha. Прорастание спор. 

и распадается на два семейства неравного объема/ Marchantiaceae 
и Ricciaceae. 

1. Marchantiaceae. Сюда при­
надлежат талломные формы с яс ­
но выраженными в талломах воз­
душными камерами, сообщающи­
мися с воздухом при помощи про­
стых и л и сложных (типа Marchan­
tia) устьиц. Половые органы 
располагаются на верхней стороне 
талломов, в г р у п п а х , и л и на осо­
бых подставках , большей частью 
снабжены ножкой . Спорогоний 
состоит из н о ж к и и коробочки, 
в которой, кроме спор, большей 
частью развиваются элатеры. Стен­
к а коробочки однослойна, за ис­
ключением верхней части, где она 
многослойна (у некоторых родов 
здесь образуется «крышечка»). 

2. Ricciaceae. Т а л л о м ы без 
резко диференцированных камер. 
Половые органы погружены в тал­

лом на верхней стороне его. Спорогоний состоит из одной коро­
бочки, ножка не развивается . П р у ж и н к и не образуются . Стенка ко-

Рис. 14. 1 — Riccia 
2—3 — Riccia glauca 

fluitaus. 

Bischoffie. 
4 — Riccia 
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робочки однослойная , р а з р у ш а е т с я еще до образования спор, и зре - ' 
лые споры л е ж а т непосредственно в полости брюшка архегония . 

Общий обзор организации 

В н е ш н и й в и д и ф о р м а . Во внешнем виде и форме 
Marchantiales нет большого разнообразия . Все представители этого 
порядка имеют плоские талломы, стелющиеся по земле и более и л и 
менее сильно разветвленные дихотомически. Иногда ветви сильно 
растут в длину , и тогда весь таллом получает лентообразную форму 
(Grimaldia , Marchantia и л и Ay ton ia ) ; в других с л у ч а я х , наоборот, 
ветви остаются короткими и талломы принимают вид округлых розе­
ток (Riccia и Neesiella). Размеры талломов, ширина и длина и х 
сильно варьируют ; так , у некоторых представителей, например , 

,Marchantia или Fegatella, ширина 
таллома достигает 1 см и более, 
тогда к а к у других , например , 
Gr imald ia она измеряется милли­
метрами. Н а к о н д е ответвлений 
таллома у большинства форм нахо­
дится небольшая выемка, в к о ^ 

' торой помещается точка роста . По 
; верхней стороне таллома по середи­
не обычно иде^ неглубокая борозд­

к а , а на нижней почти всегда мож­
но отличить среднюю ж и л к у , вы­
д а ю щ у ю с я в виде невысокого ту-

! п о г о ребрышка ; к р а я таллома все­
гда значительно тоньше. От н и ж ­
ней ж е поверхности отходят ризои*ды, простые и язычковые. 

А н а т о м и ч е с к о е с т р о е н и е . ' У громадного боль­
шинства типичных Marchantiales мы наблюдаем в талломах то ж е 
распределение тканей, что и у Marchantia polymorpha (рис. 15).; 
Всегда с верхней поверхности таллом ограничен верхним эпидер­
мисом, в котором помещаются устьица. Под эпидермисом находится 
резко диференцированный слой воздушных камер , располагающихся:! 

>в один слой. Под камерами л е ж и т проводящая ткань , составляющая! 
( г л а в н у ю толщу таллома, и , наконец, нижний эпидермис с ризоидами; 
и амфигастриями. Верхний эпидермис '—однослойный, построен 
и з тонкостенных клеточек; находящиеся в нем устьица лишь в срав­
нительно редких случаях построены так , к а к у Marchantia (Preissia, 
Bucegia). В громадном ж е большинстве случаев они я в л я ю т с я про­
стыми отверстиями, окаймленными одним и л и несколькими рядами 
клеток , отличающихся своей формой от клеток эпидермиса. 

Л е ж а щ и е под эпидермисом воздушные камеры в типе построены 
т а к , к а к и у Marchantia. Это обширные полости многоугольных и л и 
ромбических очертаний, наполненные воздухом и располагающиеся 
в один р я д . К а ж д а я т а к а я полость сообщается с наружной средой 

Рис. 15. Plagiochasma rupestre. 
Верхняя часть поперечного разреза 

через таллом. 
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Рис. 16. Ricc ia f ros t i i . Вер­
тикальный разрез через 

точку роста таллома. 

при помощи устьица . Разгорожены м е ж д у собой они однослойными 
стенками. У многих форм, так ж е к а к и у Marchantia, со дна камер 
поднимаются короткие ниточки, богатые хлорофилловыми зернами — 
ассимиляторы. Но у весьма многих форм, к а к , например, у Plagio-
chasma (рис. 15) камеры совершенно лишены ассимиляторов; в та­
к и х с л у ч а я х работу ассимиляции принимают на себя стенки к а м е р : 

к л е т к и и х содержат большие количества 
хлорофилловых зерен. Нередко из этих 
стенок, а т а к ж е из дна камер , вырастают 
вторичные перегородки и разбивают пер­
вичные крупные камеры на более м е л к и е ; 
благодаря этому у ж е не над к а ж д о й к а ­
мерой помещается устьице, а вместе с 
тем нарушается и однослойное располо­
жение камер . Т а к о е явление наблюдается , 
например , у той ж е Plagiochasma, Reboulia, 
F imbr ia r ia и др . Под воздушными каме­
рами л е ж и т проводящая ткань . Эта т к а н ь , 
к а к и у Marchantia, у большинства форм 
построена и з паренхиматических к л е т о к , 
снабженных тонкими стенками с сетчаты­
ми порами и плотно соединенных друг 

с другом. В к л е т к а х проводящей ткани отлагается большое количество 
к р а х м а л а , и в некоторых л е ж а т маслянистые тела . . Иногда отдельные 
к л е т к и проводящей ткани превращаются в слизевые клетки , напри­
мер у Marchantia и д р . ; у Fegatella эти слизевые к л е т к и соединяются 
в длинные ходы. У некоторых форм в к л е т к а х рассматриваемой ткани 
поселяется гриб, вступая с ними в симбиоз, например , у Preissia, 
Fegatella, Marchantia. 
С нижней поверхности 
таллом Mar chanti ales 
ограничен нижним эпи­
дермисом, менее резко 
диференцир о в а н н ы м , 
чем верхний. На нем 
развиваются ризоиды и 
амфигастрии. Предста­
вители p. Riccia по сво­
ему строению отличают­
ся тем, что у многих из 
них нет резкодиферен-
цированного и опреде­
ленного слоя воздушных камер . Т а к , например, таллом Riccia glauca в 
верхней своей части построен из однорядных довольно длинных нитей, 
отходящих вверх от проводящей паренхимы. К л е т к и этих нитей 
содержат большое количество хлорофилловых зерен, за исключением 
конечной к л е т к и , к о т о р а я бесцветна, несколько раздута и за­
острена кверху . Эти клетки нередко соприкасаются друг с другом, 

Рис. 17. Riccia frost i i . Горизонтальный разрез 
через ветвящийся таллом. 
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образуя своего рода верхний эпидермис. Между нитями находятся 
у з к и е воздушные пространства . 

Точка роста талломов Marchantiales помещается на концах вет­
вей в небольшой выемке. В ней находятся верхушечные клетки , 
при помощи которых и совершается нарастание таллома (рис. 16— 
17). К а к показывают вертикальные разрезы , проведенные через 
точку роста вдоль таллома, верхушечная клетка помещается на конце 
его и имеет форму к л и н а , обращенного своим основанием к н а р у ж и . 
От сторон его отделяются вверх и вниз сегменты, которые затем 
делятся и дают начало к а к самому таллому, так и половым органам 
(на верхней стороне) и амфигастриям (на нижней поверхности). 
На разрезах , проведенных горизонтально через точку роста, видно, 
что эта последняя занята собственно не одной верхушечной клеткой*-

а несколькими, расположенными в один р я д и мало чем отличаю­
щимися друг от друга . Кроме того, на этих ж е разрезах видно, что 
сегменты отделяются не только вверх и вниз , но и в стороны, на­
право и налево . Таким образом, у Riccia и остальных Marchan­
tiales мы имеем четырехстороннюю верхушечную клетку (или 
клетки) . 

В е г е т а т и в н о е р а з м н о ж е н и е . Д л я вегетативного 
размножения у Marchantiales сравнительно редко служат специаль­
ные выводковые почки, подобные тем, к а к и е мы видели у Marchan­
t i a . Т а к и е ж е выводковые почки наблюдаются еще только у Lunu-
la r ia (рис. 18). Здесь они, так ж е к а к у Marchantia, развиваются в вы­
водковых корзинках , которые отличаются от выводковых корзи­
нок Marchantia своей полулунной формой. Иногда, к а к например, 
у японской Fegatella supradecomposita, выводковые почки возникают 
прямо на талломе, нередко сплошь занимая к р а й его (рис. 19);; 
Выводковая почка этой Fegatella представляет небольшую пластинку, :« 
суженную к основанию, которым она прикреплена к короткой ножке . 

i 
2* 19; 

Рис. 18. Lunularia 
cruciata. 

Рис. 19. Fegatella supradecomposita. 
Выводковые почки. 



Легко отваливаясь от таллома и п о п а д а я затем в подходящие усло­

в и я , она дает начало новым особям. 
Наиболее обычным способом вегетативного размножения среди 

Marchantiales я в л я е т с я размножение п р и помощи придаточных побе­

гов, которые могут образоваться почти на любом месте данного пече­

ночника. Кроме того, к размножению ж е ведет постепенное отми­

рание задних старых частей талломов . Вследствие этого, переднее 

Рис. 20. Tesselina pyramidata. Рис: 21. Fegatella conica. 
Архегонии. Развитие архегония. 

ответвления их становятся свободными и полагают начало новым 
особям. 

П о л о в о ё в о с п р о и з в е д е н и е . Половыми органами 
у всех Marchantiales я в л я ю т с я : архегонии — женскими, и антери­

дии — мужскими половыми органами. И те и другие большей частью 
собраны г р у п п а м и , помещаясь отдельно друг от друга на особых 
подставках, причем нередко мужские и женские подставки помеща­

ются:' на различных талломах . 
Архегонии в простейшем случае располагаются непосредственно 

на талломе без определенного порядка , в наиболее сложных слу­

ч а я х — на специальных подставках, довольно сложно устроенных 
и сидящие на н о ж к а х . Примером такого сложного случая нам была 
Marcharititf polymorpha. Наиболее простое расположение архего* 
ниев ivJbiНаблюдаем у Riccia. ¥ нее архегонии помещаются прямо 

20 



на талломе и сидят в г особых полостях, йо одному в к а ж д о й . Они» 
располагаются по средней ж и л к е без определенного порядка . 

В момент оплодотворения н о ж к и подставок коротки , но ко вре­
мени образования спорогония они сильно вытягиваются , что имеет 
важное значение д л я рассеивания спор. Самый архегонии у всех. 
Marchantiales построен по типу архегония Marchantia (рис. 20). 
У него мы всегда отличаем брюшко, в котором находятся я й ц е ­
клетка и брюшная к а н а л ь ц е в а я клетка , и шейку , заполненную 
шейковыми канальцевыми клетками . 
Все к а н а л ь ц е в ы е к л е т к и ко време­
ни р а с к р ы в а н и я архегония расплы­
ваются . Архегонии залагаются все­
гда на верхней поверхности под­
ставки, но , благодаря последующе­
му росту верхней стороны ее, сме­
щаются и на развитой подставке си­
дят у ж е на нижней стороне ее. А р -

, бегоний развивается из одной поверх­
ностной клетки подставки следую­
щим образом. Эта клетка образует 
выпуклину , которая затем отделяется 
поперечной перегородкой, проходя­
щей приблизительно на уровне по­
верхности подставки, распадаясь та­
ким образом на две к л е т к и (рис. 21); 
из них н и ж н я я становится ножкой 
а р х е г о н и я , а из верхней развивается 
самый архегонии. В ней п о я в л я ю т с я 
три вертикальные перегородки, р а с ­
полагающиеся друг к другу под уг­
лом, к а к это видно на рис . 21 , 3, ,4, 
представляющем зачатки архегония 
на этой стадии в продольном и по­
перечных разрезах . Этими пере­
городками вырезается одна цен­
т р а л ь н а я клетка и три периферические. Далее , от централь­
ной клетки наверху горизонтальной перегородкой отделяется чет­
вертая периферическая клетка (рис. 21 , 5). В дальнейшем из пери­
ферических клеток образуется стенка архегония , а из центральной — 
яйцеклетка и канальцевые клетки . Вскоре зачаток архегония делится 
горизонтальными перегородками, проходящими к а к через перифериче­
ские, так и через центральную к л е т к у на две половины (рис. 21 , б) . 
Из нижней развивается брюшко архегония с яйцеклеткой и 
брюшной канальцевой клетками* Ход этого развития ясен из 
рис , 21 , 7, 8, • 

А н т е р и д и и у Marchantiales, подобно архегониям, собраны 
вместе и у большинства форм помещаются на специальных м у ж с к и х 
подставках» >Ыо, в противоположность женским подставкам, м у ж -

Рис . 22. Fegatella conica. 
Развитие антеридия. 
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ские, д а ж е у высших представителей, сравнительно редко сидят на 
н о ж к а х . У большинства Marchantiales мужские подставки сидя­
чие. Иногда антеридии собраны вдоль средней ж и л к и таллома (у Сог-
sinia, Oxymi t ra ) , в простейших ж е с л у ч а я х они сидят без определен­
ного поряд ка на верхней стороне таллома , погруженные в ткань его. 
Мужские подставки Marchantiales построены по тому ж е типу, что 
и у Marchantia polymorpha, т. е. внутри них находится большое 
количество овальных полостей, о т к р ы в а ю щ и х с я при помощи узкого 
к а н а л а на поверхность. В к а ж д о й такой цолости помещается по 
антеридию. Самый антеридий (рис. 22, 9) представляет собою эллип­
соидальное, довольно крупное т е л о ; он сидит на короткой н о ж к е 
и одет однослойной стенкой, к л е т к и которой резко отличаются своим 
более светлым содержимым от внутренней спермагекной ткани. Эта 

Рис. 23. Riccia f ros t i i . Развитие сперматозоида. 

последняя наполняет весь антеридий и состоит и з очень мелких и 
богатых содержимым клеточек кубической формы. Т а к и е клеточки 
делятся , причем плоскость деления проходит по диагонали так , 
что к а ж д а я распадается на две клетки треугольных очертаний 
(рис. 23). Эти к л е т к и я в л я ю т с я материнскими клетками спермато­
зоидов, или сперматидами. В к а ж д о й из них около у г л а появляется 
темное тельце, так называемый блефаропласт. Сперматиды теряют 
свои треугольные очертания и принимают более округлую форму 
(рис. 23, 3). В то ж е время блефаропласт начинает вытягиваться 
и изгибаться вдоль н а р у ж н о й стороны сперматиды (рис. 23, 4 и 5). 
Сперматида принимает полулунную форму, и вскоре ядро ее также 
начинает изгибаться и вытягиваться параллельно блефаропласту 
и сливается с этим последним (рис. 23, 6). Это изгибание идет все 
далее , протоплазмы п р и этом постепенно становится все меньше,-
и вскоре слерматида превращается в очень у зкую клеточку , свер. 
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нутую кольцеобразно (рис. 23, 7). Теперь она состоит из очень 
небольшого количества плазмы, ядра , образующего главную часть 
€ё, и блефаропласта , отчасти слившегося с ядром, отчасти несколько 
выдающегося и образующего тонкий носик; на конце носика появ ­
л я ю т с я два длинных ж г у т и к а ; таким образом, сперматида превра­
щ а е т с я в сперматозоид. 

А н т е р и д и й у Marchantiales развивается , к а к и архегонии, 
и з одной поверхностной клеточки. Клеточка эта образует выпук­
л и н у , отделяющуюся затем горизонтальной перегородкой от осталь­
ной ткани таллома (рис. 22). Эта отдели­
в ш а я с я клетка и я в л я е т с я зачатком анте­
р и д и я . В ней п о я в л я ю т с я несколько го­
ризонтальных стенок (рис. 22, 2), р а з ­
б и в а ю щ и х ее на ряд расположенных друг 
над другом клеток . И з них самая ниж­
н я я образует в дальнейшем н о ж к у анте­
р и д и я , остальные дают начало самому ан­
теридию. В к а ж д о й из этих клеток теперь 
п о я в л я ю т с я по две вертикальных и взаим­
но перпендикулярных перегородки, вслед­
ствие чего она распадается на четыре клет­
к и , имеющие форму секторов к р у г а (рис. 
22, 4 — поперечный разрез , 3 — верти­
к а л ь н ы й ) . Д а л е е , в к а ж д о м секторе воз­
никает по тангентальной перегородке, 
п р о х о д я щ е й п а р а л л е л ь н о внешней поверх­
ности. Эти стенки (рис. 22, 5, 6) отделя­
ют 4 периферических от 4 внутренних 
клеток . В дальнейшем из внутренних 
к л е т о к образуется спермагенная ткань , 
они усиленно делятся взаимно перпенди­
к у л я р н ы м и стенками и в конце концов Рис. 24. Fegatella conica. 
дают начало бесчисленному количеству Оплодотворение, 
спермагенных клеток (рис. 22, 7, 5, 9). 
Периферические ж е клетки идут на образование стенки антеридия; 
п р и этом, они делятся только радиальными перегородками, так что 
стенка антеридия остается все в р е м я однослойной. 

Когда антеридий созреет, он открывается на вершине, и все 
содержимое его, состоящее из сперматозоидов, заключенных еще 
в оболочку сперматиды, выходит на поверхность подставки в в о д у , 
{открывание антеридия происходит во время д о ж д я и л и обильной 
росы). П р и опорожнении антеридия у многих Marchantiales актив­
ную роль играет стенка антеридия. К л е т к и ее, под влиянием про­
никшей в них воды, увеличиваются в размере и, растягиваясь глав ­
ным образом внутрь антеридия, оказывают давление на его содер­
жимое . Под влиянием этого давления антеридий вскрывается на 
вершине. Освободившиеся сперматозоиды разносятся с к а п л я м и 
д о ж д я и л и росы, попадают на женские подставки; здесь они прони-
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кают в архегонии, и один из них , слившись с яйцеклеткой, произ­
водит оплодотворение. Попав в п л а з м у яйцеклетки , ядро сперма­
тозоида (мужское ядро) сильно взбухает и , все увеличиваясь в раз ­
мерах, подходит к женскому я д р у (ядру яйцеклетки) и сливается 
с ним (рис. 24). 

Рис. 25. Marchantia polymorpha. Развитие спорогония. 1—В — первые стадии 
развития спорогония; 4 — спорогоний с диференцированным спорогенным ком­
плексом; б *— часть спорогенного комплекса; в — материнская клетка пру­
жинки и ряд материнских клеток спор; 7 — материнская клетка спор; 

8 — деление материнской клетки спор; 9 — тетрады. ( 

Р а з в и т и е с п о р о г о н и я . Оплодотворенная я й ц е к л е т к а 
тотчас ж е начинает делиться и дает начало спорофиту или спорого­
н и ю . 

' Примером может с л у ж и т ь история развития спорогония Marchan-, 
t i a polymorpha (рис. 25). У нее оплодотворенная яйцеклетка двумя 
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взаимно перпендикулярными перегородками — поперечной и про- ' 
дольной — разбивается на четыре клетки (квадранты). Т р е т ь я , пер~< 
п е н д и к у л я р н а я к первым двум, стенка дает начало восьми клеткам 

Рис. 26. Fegatella conica. Развитие спорогония. 

(октанты). В дальнейшем молодой зародыш энергично делится к а к 
радиальными, так и тангентальными перегородками, в результата 
чего он принимает вид ш а р а , состоящего из большого числа клеток* 
Д е л е н и я клеток продолжаются и при последующем развитии; и з 
верхней половины зародыша образуется коробочка, из нижней — 
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н о ж к а . Коробочка сильно разрастается , а н о ж к а диференцируется 
на гаусторию и собственно н о ж к у (seta). В коробочке обособляется 
спорогенный комплекс , из клеток которого формируются споры 
и п р у ж и н к и . При этом к л е т к и спорогенного комплекса наполняются 
густой плазмой, и я д р а в них увеличиваются в размерах ; затем 
клетки вытягиваются и принимают ромбическую форму. Одни и з 
этих клеток дают начало п р у ж и н к а м , сильно вытягиваясь и при­
нимая нитевидную форму. Д р у г и е т а к ж е вытягиваются , но делятся 
п р и этом поперечными стенками, п р е в р а щ а я с ь в ряды клеток. Эти 
последние становятся материнскими клетками спор. Я д р а и х делятся 
редукционным делением и дают к а ж д а я четыре споры. Споры, соеди­
ненные вначале в тетрады, вскоре обособляются и покрываются 
толстой оболочкой. В п р у ж и н к а х тем временем дйференцируются 
спиральные утолщения . Спорогоний во все время своего развития 
вплоть до созревания одет к о л п а ч к о м (calyptra), образующимся 
из брюшной части стенки архегония . 

По тому ж е типу с небольшими отклонениями развивается споро­
гоний и у некоторых других печеночников, к а к например , у Preis-
sia и Riccia. У этой последней в коробочке не образуется п р у ж и ­
нок , развиваются одни только споры, а самый спорогоний лишен 
н о ж к и и состоит из одной лишь коробочки. . 

У Fegatella, Plagiochasma и некоторых других маршанциевых 
первые три перегородки в делящейся оплодотворенной яйцеклетке 
проходят горизонтально и параллельно друг другу , вследствие чего 
она. распадается на четьгре л е ж а щ и е одна над другой клетки (рис. 26). 
К а ж д а я из этих клеток делится затем двумя вертикальными 
и взаимно перпендикулярными стенками на четыре клетки , имеющие 
форму секторов к р у г а . После этого следует энергичное деление 
горизонтальными и вертикальными перегородками, благодаря чему 
весь зародыш принимает удлиненную вытянутую форму. В дальней­
шем из верхней части образуется коробочка, а из нижней — н о ж к а 
с гаусторией. 

Питание развивающегося спорогония совершается за счет ве­
ществ, вырабатываемых спорофитом. Эти вещества поступают в спо­
рогоний через н о ж к у его, н и ж н я я часть которой играет роль при­
соски, и л и гаустории. В соответствии с этим к л е т к и ее, непосред­
ственно соприкасающиеся с тканью гаметофита, отличаются к р у п ­
ной величиной, густым содержимым и большими я д р а м и . 

Когда спорогоний окончательно созреет, т. е. в нем вполне сфор­
мируются п р у ж и н к и и споры, созревшие споры высеваются. При 
этом прежде всего прорывается колпачок . Совершается это таким 
образом, что часть н о ж к и спорогония, н а х о д я щ а я с я между гаусто­
рией и коробочкой, так называемая seta, сильно и быстро удли­
н я е т с я ; коробочка вследствие этого нажимает на колпачок , кото­
рый не выдерживает давления и лопается на вершине. Коробочка 
через образовавшееся отверстие выдвигается н а р у ж у . 

После разрыва к о л п а ч к а коробочка спорогония вскрывается . 
Открывание коробочки у большинства Marchantiales совершается 
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так , что в е р х н я я часть ее отпадает в виде крышечки , оставшаяся 
ж е часть стенки коробочки («урна») разрывается на неправильные 
лоскуты; у некоторых форм этого порядка коробочка просто лО-
пается на несколько кусков , не образуя крышечки . Из образовав­
шегося отверстия коробочки выходит масса спор, которые получают 
теперь возможность высеваться . Споры перемешаны с п р у ж и н ­
ками , и эти последние играют известную роль при рассеивании спор. 
Б л а г о д а р я своим утолщениям, они, при изменении влажности воз­
духа и при высыхании, производят движение, скручиваясь и раскру­
чиваясь , и разрыхляют таким образом массу спор. Н о ж к а подставки 
к этому времени достигает максимальных размеров , что т а к ж е спо­
собствует более успешному рассеиванию спор. 

П р о р а с т а н и е с п о р . Попадая в подходящие у с л о в и я 
(главным образом влажности) , споры Marchantiales начинают про­
растать . Прорастание совершается в общем по /одному типу у всех 
представителей этого порядка . Представленное на рис. 13 прораста­
ние спор у Marchantia может с л у ж и т ь примером. Характерной чер­
той этого прорастания я в л я е т с я слабое развитие стадии протонемы, — 
черта, п р и с у щ а я всем вообще печеночникам и отличающая их от 
лиственных мхов , у которых*, к а к увидим впоследствии, эта стадия 
выражена очень резко . 

С м е н а п о к о л е н и й . К а к видно было из приведенного 
выше описания , в цикле развития Marchantiales совершается пра­
в и л ь н а я смена поколений — гаметофита и спорофита. Гаметофит, 
и л и половое поколение, всегда следует за спорофитом, или бесполым 
поколением, которое в свою очередь всегда сменяет половое и т. д. 

Г а м е т о ф и т Marchantiales представлен талломом со всеми 
образующимися на нем мужскими и женскими подставками и по­
ловыми органами; он завершается яйцеклеткой и сперматозоидами. 
Спорофит ж е представлен спорогонием с его ножкой и коробочкой, 
заключающей споры и п р у ж и н к и ; он заканчивается спорами. 

Гаметофит, следовательно, образует главную составную часть 
всего организма, спорофит ж е сведен к небольшому органу, лишен­
ному способности к самостоятельному существованию. И это доми­
нирование гаметофита над спорофитом я в л я е т с я характернейшей 
чертой не только Marchantiales, но и всех вообще Bryophyta . Помимо 
:функций чисто вегетативных — по ассимиляции углерода, выработке 
iразличных веществ и п р . — главной задачей гаметофита я в л я е т с я 
производство половых органов — антеридиев и архегониев, и поло­
вых элементов — яйцеклеток и сперматозоидов; задачей спорофита — 
образование органа бесполого р а з м н о ж е н и я — спорангия (коробочка 
у, Marchantiales) с элементами бесполого размножения — спорами. 
Кроме того, между обоими поколениями есть еще разница внутрен­
н я я , цитологическая . 

Гаметофит всегда имеет в своих я д р а х вдвое меньше хромосом, 
чем спорофит, так что если мы обозначим через п число хромо­
сом гаметофита, то число хромосом спорофита будет 2 п. В тече­
ние ц и к л а развития число хромосом удваивается (во время опло-
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дотвореиия) и снова уменьшается вдвое [во время деления мате-" 
ринской к л е т к и спор). 

У двудомных форм во время редукционного деления происходит 
разделение полов — определяется пол вырастающего из споры 
гаметофита. Т а к , у Riccia Cur t i s i i , у которой споры остаются соеди­
ненными в тетрады, при прорастании их получаются два женских 
и два м у ж с к и х т а л л о м а 1 . 

П О Р Я Д О К I I . JUNGERMANIALES 

К этому п о р я д к у п р и н а д л е ж а т талломные и олиствениые формы 
простого анатомического строения. Он распадается на два под-
порядка : 1) талломных, или анакрогинных, юнгерманий и 2) листо-
стебельных, и л и акрогинных, юнгерманий. 

1. Jungermaniales anakrcgynae 

Низшие представители этой группы представляют собой таллом­
ные формы, в то время к а к высшие расчленены у ж е на стебель и s 

л и с т ь я ; при этом те и другие формы связаны между собой рядом 
переходов. Характерной чертой представителей этого подпорядка 
я в л я е т с я то, что архегонии здесь залагаются всегда позади точки 
роста ; эта последняя никакого участия в их образовании не при­
нимает, так что таллом может продолжать свой рост и после образо­
вания архегониев и спорогониев. Половые органы погружены в тал ­
лом. Коробочка разрывается на четыре правильные створки. На­
р я д у со спорами развиваются и п р у ж и н к и . В качестве примера , 
на котором мы могли бы ознакомиться с основными чертами этого 
подпорядка , мы возьмем Pel l ia epipHylla, одну из наиболее обычных 
в нашей флоре талломных юнгерманий. 

Pe l l ia epiphylla часто встречается по сырым местам, в оврагах , 
около ручьев и по берегам речек ; здесь она нередко покрывает 
значительные пространства своими зарослями. Она образует стелю­
щиеся по земле, лентообразные узкие талломы (рис. 27). Они 
неясно дихотомически разветвлены, иногда принимают многоло­
пастную форму; на переднем конце находится небольшая выемка^ 
и здесь помещается точка роста таллома. Середина таллома утол­
щена , так что намечается нерезко диференцированная средняя ж и л к а ; 

* Явление смены поколений у архегониальных растений, в частности у пе­
ченочников, было установлено В. Гофмейстером в 1851 г. в его классических 
«Сравнительных исследованиях». Проследив цикл развития у ряда предста­

вителей различных классов архегониальных растений, В . Гофмейстер при-
шел к выводу, что д л я всех них характерна правильная смена полового поко­
ления бесполым, за которым вновь следует половое и т. д . Последующие ра­
боты углубили и расширили исследования Гофмейстера и показали , что смена 
поколений сопровождается сменой ядерных фаз — гаплоидной и диплоидной: 
В настоящее время можно считать, что смена поколений — характерное явле? 
ние цикла развития всякого растительного организма, 
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к р а я таллома тонкие, волнистые. От средней ж и л к и на нижней поверх­
ности отходят длинные ризоиды, прикрепляющие талломы к земле 
и с л у ж а щ и е д л я по­
глощения воды и рас­
творенных в ней со­
лей . Н и к а к и х амфи­
гастрии у Р е Ш а не 
имеется. Ризоиды ис­
ключительно про­
стые. 

А н а т о м и ч е ­
с к о е с т р о е н и е 
Pe l l ia epiphylla в 
высшей степени про­
сто. К а к показывают 
поперечные разрезы 
через таллом (рис. 
28), весь он построен 
из простых тонкостен­
ных паренхиматиче­
ских клеток много­
угольных очертаний; 
л и ш ь на верхней и 
на нижней поверх­
ности таллома обособляется 
К л е т к и верхнего эпидермиса, 

Рис. 27. Pellia epiphylla. Общий вид, 

нерезко выраженный эпидермис, 
а отчасти и нижнего, богаты 

хлорофилловыми зерна­
м и ; к л е т к и паренхимы 
содержат довольно зна­
чительное количество 
к р а х м а л а и немного­
численные хлорофилло­
вые зерна. На этих по­
перечных разрезах вид­
но, что некоторые клет­
к и паренхимы имеют 
утолщенные, иногда до­
вольно сильно, стенки. 
Утолщения эти то пол­
ные, то неполные. По­
лучается впечатление 
настоящих) механиче­
ских клеток. Однако , 
к а к это выясняется из 

продольных разрезов через таллом, здесь нет никаких меха­
нических клеток , утолщения не распространяются на всю 
оболочку клетки , а занимают небольшой участок ее, так что полу­
чаются кольцевые или полукольцевые утолщения . Утолщения сосед-

Рис Pellia 
через 

epiphylla. Поперечный разрез 
таллом, с антеридием. 
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них клеток смыкаются друг с другом и идут в направлении, пер­
пендикулярном к поверхности таллома . 

В е г е т а т и в н о е р а з м н о ж е н и е у Pel l ia epiphylla 
совершается путем отмирания и 
р а з р у ш е н и я задних частей талло­
мов , вследствие чего отдельные 
ветви его становятся свободными 
и дают начало новым особям. К а ­
ких-либо специальных органов ве­
гетативного р а з м н о ж е н и я не об­
р а з у е т с я . 

П о л о в ы е о р г а н ы — ан­
теридии и а р х е г о н и и — п о я в л я ю т с я 
на верхней стороне таллома , при­
чем и те и другие могут возникать 
на одном и том ж е талломе . Ан­
теридии развиваются в большом 
количестве на средней ж и л к е и за­
метны у ж е простым глазом в виде 

маленьких беловатых ж е л в а ч к о в , сидящих обычно в несколько рядов . 
Такой желвачок (рис. 28) представляет собой собственно округлую 
полость , стенки которой образованы выростом поверхностной ткани 

Рис . 29. Pell ia epiphylla. 
Архегонии. 

Рис; 30. Pellia epiphylla. Оплодотворение. 

таллома в На вершине она снабжена узким отверстием, а на дне ее 
помещается один к р у п н ы й антеридий, заполняющий собой по^ти 
всю полость. Антеридий — шарообразное тело, сидящее на корот­
кой н о ж к е . Он одет однослойной оболочкой; внутренность ж е его 
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наполнена мелкоклетной спермагенной тканью, дающей начало 
двужгутиковым сперматозоидам. Опорожнение антеридия проис­
ходит во время д о ж д я и л и обильной^ росы. Архегонии образуются 
ближе к точке роста ; они возникают целыми группами и помещаются 
в особых у г л у б л е н и я х ; задний к р а й этого углубления сильно р а з ­
растается в виде оборки, так что все архегониальное углубление 
получает форму к а р м а н а , отверстие которого обращено несколько 
вперед. Сами архегонии обнаруживают 
то ж е строение, что и архегонии Marchan­
t i a : у них т а к ж е можно отличить брюшко 
с я й ц е к л е т к о й и брюшной канальцевой 
клеткой и длинную, загнутую вверх шей­
к у , з аключающую большое количество 
шейковых к а н а л ь ц е в ы х клеток (рис. 29). 
Перед оплодотворением все канальцевые 
клетки расплываются и превращаются в 
слизь , н а п о л н я ю щ у ю к а н а л шейки. В то 
ж е в р е м я архегонии на вершине откры­
вается , так что получается свободный до­
ступ д л я сперматозоидов к яйцеклетке . 
Один из сперматозоидов проникает внутрь 
я й ц е к л е т к и и н а п р а в л я е т с я к ее я д р у . 
П р и этом он укорачивается и становится 
более толстым. Подходя к женскому я д р у , 
он — правильнее , мужское ядро при­
нимает овальную или округлую форму 
(рис. 3,0). Д а л е е следует слияние обоих 
половых я д е р , т. е. самый акт оплодотво­
рения . Оплодотворение совершается во 
время дождливой погоды. К л е т к и тал­
лома, л е ж а щ и е под архегониями, усилен­
но д е л я т с я и наполняются к р а х м а л о м — 
образуется особая «питательная» ткань , 
особенно .сильно р а з р а с т а ю щ а я с я после 
оплодотворения. В эту ткань внедряется 
развивающийся из яйцеклетки спорогоний 
и питается за счет запасов к р а х м а л а , от­
ложенного в ее клетках . 

Оплодотворенная яйцеклетка начинает 
делиться и дает начало спорогонию (спо­
рофиту) . Спорогоний, так ж е к а к и споро­
гоний Marchantiales, состоит из н о ж к и и коробочки, н о у Pel l ia н о ж к а 
развита сравнительно сильнее. Она образована двумя частями: 1) соб­
ственно н о ж к о й — цилиндрической частью, непосредственно несу­
щей коробочку, и 2) гаусторицй, и л и присоской, расширенным осно­
ванием н о ж к и (рис. 31). Гаустория я в л я е т с я органом, при помощи 
которого спорогоний прикрепляется к гаметофиту и получает из него 
питательный материал. Что касается коробочки, то она шаровидной 
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