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К а ж д ы й ботаник, в течение р я д а лет занимающийся мор­
фологией и систематикой растений, стремится обобщить и 
осмыслить полученные 'наблюдения. Н е и з б е ж н о возникают во­
просы общего, теоретического характера , требующие разреше­
ния: откуда и к а к в о з н и к л и современные высшие растения, 
как возникло и формировалось морфологическое расчленение 
их тела, как формировалось их внутреннее строение, процесс 
размножения и многое другое. И н а ч е говоря, возникает по­
требность познать морфогению и филогению растительного 
царства. Автор настоящей книги пытается дать посильный от­
вет на ряд морфогенетических и филогенетических вопросов. 

Морфогения и филогения — дисциплины п о преимуществу 
теоретические, основывающиеся « а фактах , полученных дру­
гими о т д е л а м и ботаники. Н о поскольку значение этих фактов 
к а к критерия родственных отношений между различными 
группами растений или критерия эволюции какого-либо орга­
на может расцениваться различно в зависимости! от мировоз­
зрения того или другого исследователя, то в филогении эле­
мент субъективного имеет место в гораздо большей степени, 
чем где-либо. Зависит это в первую очередь от состояния на­
ших знаний в настоящий момент. 

В фило- и морфогении почти нет таких положений, кото­
рые признавались б ы всеми ботаниками. Большинство фактов 
к а ж д ы й филогенетик толкует по своему, создавая собствен­
ную систему. Например , крайне -простое расчленение и строе­
ние шсилофитов, принимаемые громадным большинством к а к 
признак примитивный, позволяющий в этой группе видеть 
исходную форму д л я других типов высших растений, некото­
рыми исследователями считается вторичным, возникшим в 
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результате редукции сложных и высокоорганизованных форм. 
Поэтому в настоящее время нет и не м о ж е т быть единой точ­
ки зрения на возникновение и эволюцию формы высших рас ­
тений и на взаимоотношение их типов. 

Ввиду этого и н а с т о я щ а я книга будет прежде всего отра­
ж а т ь личную точку зрения автора на родственные отношения 
и на эволюцию растительных форм, иногда совпадающую с 
воззрениями других исследователей, иногда от них отличаю­
щуюся. 

Материал , который используется в предлагаемой книге, 
относится почти исключительно к архетониальным растениям. 
В стороне останутся покрытосеменные — в а ж н е й ш а я группа 
современной растительности. Это, несомненно, крупный недо­
статок книги. Н о он оправдывается , во-первых, тем, что по­
крытосемянные именно к а к важнейшая группа заслуживают 
отдельного рассмотрения с морфо- и филогенетической точек 
зрения, что л е ж и т у ж е за пределами компетенции автора, и. 
во-вторых, тем, что все закономерности морфологической эво­
люции, которые мы наблюдаем у архегониальных, имеют не­
посредственное отношение и к покрытосемянным, являющимся 
прямыми потомками архетониальных. 

К сказанному надо добавить, что морфогения покрыто­
семянных в советской ботанической литературе нашла осве­
щение в книге А. Л . Т а х т а д ж я н а «Морфологическая эволюция 
покрытосемянных» (1948) и в работах Б . М. Козо-Поляяского<, 
посвятившего ей р я д глубоких исследований, в особенности по 
морфологии и эволюции цветка. Эти авторы к тому ж е дают 
очень полный список литературы. 

Кроме отмеченного в ы ш е крупного недостатка, в предла­
гаемой книге имеется, несомненно, 'немало и 'менее существен­
ных, так как охватить всю колоссальную литературу, относя­
щуюся к разбираемым вопросам, и отразить вое •имеющиеся 
в ней точки зрения не представляется возможным. И если тем 
не менее автор решается опубликовать ее, то лишь надеясь , 
что она 1) поможет ботаникам разобраться в сложных вопро­
сах морфологии высших растений и 2) ознакомит читателя с 
материалом, который не дается в курсах ботаники и который 
может направить мысль его на решение общих вопросов. 

В В Е Д Е Н И Е 

Ф и л о г е н и я и м о р ф о г е н и я 

Филогения ставит себе задачей выяснение родственных 
отношений м е ж д у организмами, в данном случае — среди ра­
стений. П р и этом она стремится определить родство не только 
м е ж д у низшими таксономическими единицами (видами и ро­
д а м и ) , н о « категориями высшего порядка (между порядка­
ми, классами и т и п а м и ) . 

Вместе с тем филогения растений изучает историю расти­
тельного мира, выясняет ход его эволюции. В конечном итоге, 
филогения высших растений д о л ж н а построить родословное 
дерево, о т р а ж а ю щ е е все родственные отношения между выс­
шими растениями. В этом смысле конечная цель ее совпадает 
с конечной целью систематики растений, которая т а к ж е стре­
мится к построению родословного дерева, филогенетической 
системы, растительного мира. Н о в систематике центр тяже­
сти л е ж и т во всестороннем изучении растений, в филогении 
центр тяжести — установление родственных отношений меж­
ду растениями. Систематика подробно исследует сами расте­
ния и как следствие устанавливает родство между ними. Фи­
логения, пользуясь готовыми данными, полученными система­
тикой, устанавливает родственные отношения м е ж д у расте­
ниями, показывает , каким образом шла эволюция раститель­
ного мира. К а к бы то ни было, цели и той и другой области 
ботаники тесно смыкаются друг с другом, 'и, занимаясь си­
стематикой, мы (неизбежно занимаемся филогенией, и, наобо­
рот, занимаясь филогенией, мы теснейшим образом входим в 
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область систематики. А поэтому и методы филогении в сущ­
ности являются теми ж е самыми методами, 'которыми 'поль­
зуется систематика. И здесь, к а к и в систематике, ОСНОВНЫЙ 
методы — методы морфологические. 

Наиболее естественным .из «их д о л ж е н быть метод палео­
ботанический. Именно наиболее естественным, т а к к а к кажет ­
ся, что проще всего и легче всего постичь ход эволюции рас­
тений изучением их предков. 

Исследуя р аетительность в с е более древних (слоев земной 
коры, мы, в конце концов, дойдем д о истоков растительной 
жизни, д о тех примитивных, первичных организмов, из кото­
рых впоследствии развились все растения. 

Но здесь м ы сталкиваемся с тем, что носит название «не­
совершенства геологической летописи». 

Д а в н о известно!, что растения, к а к и животные, сохраня­
ются в 'ископаемом состоянии лишь в редких, исключительных 
случаях. Основная масса растений, отмирая, разрушается , ми­
нерализуется. В конце концов, от них « е остается организо­
ванных остатков. Это п р е ж д е всего касается низших растений, 
почти не о б л а д а ю щ и х какими-либо прочными частями, касает­
ся это и высших растений, твердые ткани которых т а к ж е лег­
к о разрушаются . Требуется особая комбинация условий для 
сохранения в ископаемом состоянии растений. Таким образом, 
главная м а с с а растений погибает без слада и, без сомнения, 
большинство видов, населявших когда-то землю и впослед­
ствии вымерших, исчезло бесследно, и л и ш ь ничтожная часть 
их д о ш л а д о нас в виде ископаемых остатков. 

Кроме того, ископаемые остатки очень редко представляют 
собой нечто цельное. В большинстве случаев это отдельные 
разрозненные части, куски вегетативных органов или органов 
размножения . Требуется колоссальная работа и прозорливость 
исследователя д л я того, чтобы связать их между собой. И тем 
не менее палеоботаника поставляет основной материал для 
филогении, и палеоботанический метод является важнейшим 
ее методом. Именно он д а л -нам возможность составить пред­
ставление о предках высших растений и получить представ­
ление об их эволюции, а т а к ж е установить взаимоотношения 
между и х основными подразделениями. 

Попытаемся некоторыми п р и м е р а м и иллюстрировать 
важность и значение в филогении палеоботанического мето­
да . В 1917—1921 гг. английские палеоботаники Р . Кидстон 
и В . Т. Л а н г 'Опубликовали ряд работ, сделавших эпоху в бо­
танике. Они описали в них 'растения, найденные и м и в девон­
ских 'слоях, в высшей степени оригинальные и просто устроен­
ные. Растения эти, объединенные в порядок Psilophytales, 
считаются в настоящее в р е м я наиболее древними и наиболее 
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примитивными наземными растениями. Они проливают свет 
на происхождение и эволюцию всех высших растений. 

Н а д о , впрочем, сказать , что открытие пеилофитов отно­
сится собственно ж половине прошлого века, когда в 1859 г. 
В. Д а у е о н описал своеобразное растение из нижнего девона 
К а н а д ы под названием Psylophyton. О д н а к о исилофитон был 
настолько' необычным, что к самому его существованию отнес­
лись с недоверием и все открытие В . Дауоона было взято под 
сомнение, вплоть д о появления работ Р . КиДстона и В. Т. Л а н -
га. Исследования этих ученых .подтвердили открытие В . Д а у -
сона. От Psylophyton весь порядок и получил свое название. 

В настоящее время порядок этот насчитывает у ж е боль­
шое число представителей, около 20 родов, 'распределяемых 
в 9. семействах. И з них наиболее известными и вместе с тем 
имеющими большое значение для раскрытия филогении выс­
ших растений являются Rhynia, Hornea, Asteroxyfon. 

Rhynia, например R. major (см. рис. 2 ) , представляла со ­
бой небольшое растение, до 0,5 м высотой и около 5 мм тол­
щиной. Она имела подземное корневище, от которого вниз от­
ходили ризоиды, а вверх — дихотомитически разветвленные на ­
земные побеги. Н и корней, ни листьев у нее не существовало. 
Внешнее морфологическое расчленение Rhynia, таким обра­
зом, было в высшей степени простым. У нее не было еще «ос­
новных вегетативных органов», и все тело ее напоминало тал ­
лом некоторых водорослей. Н а концах отдельных ответвлений 
сидели крупные спорангии. 

Hornea имела примерно тот ж е вид, к а к и Rhynia, отли­
чаясь от Rhynia коротким клубневидно вздутым корневищем. 
Расчленения на «основные органы» и у нее не было. 

Asteroxylon отличался более крупными размерами и бо­
лее сложным расчленением и внутренним строением. Его пря­
мые наземные побеги были покрыты мелкими, тесно сидящи­
ми листьями. Листья имели форму конических шипов, о к о л о 
5 мм длиной. Н а с т о я щ и х корней и здесь не было. Имелись 
лишь тонкие корневидные ветви, отходящие от корневища. 

Псилофигы, следовательно, — наиболее просто устроен­
ные растения. Более простого строения мы не з н а е м ни в со­
временной, ни в ископаемой флоре. Вместе с тем псилофиты —• 
древнейшие представители наземной высшей растительности. 

Все это позволяет смотреть н а них как на группу прими­
тивную, из которой могла развиться вся высшая раститель­
ность — все три основные ее филогенетические линии: Lycop-
sida, Artieulatae, Pterqpsida. Psilophytales с в я з ы в а е т э т и груп­
пы м е ж д у собой. 

Вторым примером случая, когда применение палеобота­
нического метода д а л о богатые результаты, могут служить 
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семенные папоротники -=- Pteridospermae или Cycadoficales. 
Это — вымершие растения. К а к показывает самое их назва­
ние, они своим внешним обликом и внутренним строением 
весьма походили на настоящие папоротники, но р а з м н о ж а л и с ь 
не спорами, а семенами. 

Долгое время связь м е ж д у ж вегетативными частями 
и семенами оставалась невыясненной. Остатки вегетативных 
частей описывали отдельно и относили к папоротникам, пока 
в начале X X столетия Д . Г. Скотту не удалось установить, что 
образования, описываемые под различными названиями, пред­
ставляют собой органы размножения (мегаспорангии, пре­
вращенные в семена) особых папоротников. 

Таким образом , была установлена новая группа растений, 
связующая настоящие папоротники с голосемянными расте-^ 
н и я м и , — п о р я д о к семенных папоротников (Ptieriidospermales), 
точнее труппа, связующая папоротники с саговниками, что 
отразилось в другом названии ее — Cycadofiliicales. 

Однако несмотря на блестящие (результаты, которые д а л о 
применение палеоботанического метода в филогении, его 
одного недостаточно д л я решения многих 'задач ее, в силу 
отмеченного выше «несовершенства геологической летописи». 
Поэтому применяют и другие методы и в первую очередь 
метод .аравнигельйо-морфодошческий, имеющий для филоге­
нии не менее в а ж н о е значение, чем палеоботанический метод. 

Здесь сравнительно-морфологический метод (мы понимаем 
в широком смысле, то есть включаем в него и сравнительную 
эмбриологию. И з у ч а я внешние и внутренние морфологические 
признаки растений и цикл их развития, н а м удается устанав­
ливать близкое или 'отдаленное родство между ними. М о ж н о 
привести очень м н о г о примеров, когда сравнительно-морфоло­
гическое исследование позволило . установить родственную 
связь между д а л е к о на первый взгляд стоящими растениями. 
В любом современном .курсе архегониальных растений можно 
найти много примеров. Остановимся на одном из них, именно 
на связи голосемянных с папоротникообразными. 

Голосемянные, пока не была известна их история разви­
тия, объединяли с покрытосемянными в один класс явнобрач­
ных (Phanerogamae), противопоставляемый тайнобрачным 
(Cryptogamae), 'куда относили папоротникообразные. ( П о 
устарелой традиции такое объединение (практикуется иногда 
и теперь.) 

Однако -исследование цикла развития голосемянных, на­
чатое д л я хвойных еще В. Гофмейстером и продолженное 
Э. Страсбургером, И. Н. Горожанкиным, В. И. Беляевым 
и другими, п о к а з а л о , что. хвойные имеют такие ж е архегонми, 
мак и папоротникообразные, что семяпочки не что иное, как 
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мегаспорангии, что эндосперм хвойных — женский заросток, 
что (развитие этого эндосперма. идет так же , к а к и развитие 
женского заростка разносиоровых плаунов. Обнаружены были 
и многие другие общие черты Истории развития хвойных и па­
поротникообразных. Таким образом, устанавливалось единство 
обеих этих групп. Исследования японских, и американских 
ученых (Хиразе, Икено, Уэббер, Чамберлен) саговников 
и гингко еще больше укрепили это единство. В настоящее 
время близость голосемянных растений к архегониальным не 
возбуждает (никаких сомнений. 

П о м и м о в ы ш е 'рассмотренных методов, филогения поль­
зуется и другими методами, применяемыми в систематике, 
как-то: ботанико-географическим, биохимическим, эксперимен­
тальным. О д н а к о методы -эти д л я филогении имеют второсте­
пенное значение. 

Н е р е д к о весьма плодотворные д л я решения вопросов 
о родственных отношениях М 'ежду мелкими систематическими 
единицами — видами, максимум родами, методы эти неприме­
нимы д л я определения взаимоотношений между крупными 
подразделениями растительного мира, наиболее интересных 
д л я установления филогении, так к а к именно они позволяют 
нам составить представление об общем ходе эволюции. 

Итак , филогения устанавливает родственные отношения. 
Н о филогенетические исследования р а з р е ш а ю т и другую, не 
менее в а ж н у ю задачу—выясняют эволюцию внешней формы 
и внутреннего строения растений, эволюцию органов и эволю­
цию тканей, короче говоря, эволюцию формы. Это то, что на­
зывают орпанотенией или, более обще ,— морфогенией. 

Действительно, как м ы у ж е отмечали выше, д л я того, 
чтобы 'определить родство м е ж д у растениями', мы подробно 
изучаем их внешний облик, внутреннее строение, их цикл раз­
вития. Сравнивая с этих точек зрения различные растения 
м е ж д у собой, мы м о ж е м уловить соотношение м е ж д у отдель­
н ы м и (структурами, установить формы простые и сложные, 
расположить в р я д ы п о степени усложнения и т. д . В резуль­
тате мы м о ж е м составить представление об эволюции того 
или иного органа или той или иной структуры. Приведем один-
дв-а примера. 

- В морфологии известны три основных типа ветвления: 
дихотомия, моноподий -и симподий. Возникает вопрос об их 
взаимоотношении. Палеоботанические исследования показы­
вают, что чем д а л ь ш е мы идем в глубь веков, тем ч а щ е встре­
чаем дихотомию. В древнейших .слоях она господствует. Д р е в ­
нейшие известные нам растения о б л а д а л и дихотомическим 
ветвлением. Это дает нам основание смотреть на дихотомию 
к а к н а примитивную форму ветвления. Моноподий ж е и сим-
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подий в ы ш л и из дихотомии путем более сильного развития 
одной из одинаковых ветвей дихотомии. Подробно этот вопрос 
мы рассмотрим н и ж е . 

Второй пример м о ж н о взять из области анатомии, стебля. 
У ископаемых и современных папоротникообразных известно 
несколько типов' строения стебля: 1) протостелия, когда 
в центре стебля помещается стель, имеющая в центре ксилему, 
окруженную со всех сторон флоэмой, лерициклом и эндодер­
мой; 2) соленоноилия — отличается от протостелии тем, что 
центральная часть ксилемы превращена в паренхиму (сердце­
вину) ; 3) еоленостелйя — стель имеет форму трубки, состоя­
щей из ксилемы, окруженной с н а р у ж и флоэмой, перициклом 
и эндодермой, внутри к ксилеме прилегают внутренняя фло­
эма, внутренние перицикл и эндодерма; 4) диктиостелия — 
стель представляет собой цилиндрическую сетку, части кото­
рой на р а з р е з а х имеют вид концентрических сосудистых 
пучков. 

Палеоботаника показывает , что древнейшей, примитивной 
формой является протостелия. По этому типу построены, 
между прочим, псилофиты. И з протостелии в ы ш л и все осталь­
ные типы строения. Сравнительное изучение анатомии совре­
менных и ископаемых папоротникообразных позволяет устано­
вить, что из протостелии развилась юоленоксшгая, из ооле-
ноксилии — еоленостелйя, а из этой последней — диктиостелия. 
Такой ход развития подтверждается и онтогенезом современ­
ных папоротников. Их проростки имеют протостелическое 
строение, которое постепенно превращается в соленоксидию, 
далее в толеностелию и диктиоотелию. Об этом мы т а к ж е 
будем говорить подробно ниже . 

Из смазанного выше видно, что, изучая эволюцию* расте­
ний, исследование можно вести в двух направлениях . Во-пер­
вых, в направлении филогенетическом, то есть устанавливая 
родственные отношения между различными таксономическими -
категориями, как мелкими, т ак и крупными, стремясь в конеч­
ном счете построить родословное дерево растительного мира. 
Во-вторых, в направлении морфогенетическом, в выяснении 
хода эволюции основных органов растений, эволюции их струк­
туры, наконец, эволюции истории их развития . 

Н а ш е й з а д а ч е й является выяснение общего хода эволюции 
растительного мира, установление взаимоотношений между 
крупными подразделениями его, а вместе с тем и выяснение 
происхождения и эволюции органов и их строения. Поэтому 
содержанием н а ш е й книги будет и филогения и морфогения, 
и в большей д а ж е степени морфогения, чем филогения. 

, - = ^ г ГЛАВА ПЕРВАЯ 

В Ы С Ш И Е Р А С Т Е Н И Я 

К высшим растениям, являющимся в основном растения­
ми .наземными, мы относим архегониальные растения и пестич­
ные «ли -покрытосемянные. 

П о современным воззрениям, архегониальные растения, 
характеризующиеся присутствием архегония (особого специ­
фического женского полового о р г а н а ) , слагаются из несколь­
ких типов 1 . И з них первыми обычно ставятся мохообразные 
или Bryopsida. Д л я них характерно то, что в цикле их разви­
тия доминирующим поколением является половое, которое 
и образует собственно то, что мы считаем мхом. Бесполое 
ж е поколение сведено до степени органа , производящего' спо­
ры. О н о не способно к самостоятельному существованию и всю 
свою жизнь проводит на гаметофите, будучи тесно с ним свя­
занным. 

Мохообразные, к а к .известно, делятся на два класса: 
печеночники — Hepaticae и мхи — Musei. Печеночники распа­
даются на четыре порядка . Первым из них, наиболее простым 
и вместе с тем наиболее примитивным, является порядок 
Sphaerocarpales. Типичный представитель его — Sphaerocarpus 
(рис. 1) — т а л л о м н а я , небольшая и очень просто устроенная 
форма. Пластинчатые талломы его состоят из одинаковых, на­
полненных хлорофилловыми зернами клеток, расположенных 

1 Долгое время архегониальные растения выделялись как особый 
тип Archegoniatae. Но в результате новейших исследований тип этот 
разбили на несколько отдельных типов, прежние классы его стали 
считать типами. Теперь известны следующие типы: Bryopsida— мхи, 
Psilo.psida — псилофитовые, Lycopsida — плауновые, Sphennpsida — чле­
нистые, Pteropsida — папоротниковые и Gymnospermae — голосемянные. 
Следовательно, Archegoniatae как таксономическая единица уничтожает­
ся, и выражение «ар.хегониальные растения» употребляется для краткого 
обозначения всех вышеназванных, типов, вместе взятых. 
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на краях таллома в один слой. Средняя его часть построена из 
нескольких слоев клеток, так что здесь намечается средняя 
жилка . С нижней стороны таллома отходят длинные ризоиды, 

Рис. 1. Sphaerocarpus terrastris: 
А — мужской таллом с антеридиями; 
Б — то же в разрезе; С—спорогоний. 

прикрепляющие его к земле. Н а 
верхней поверхности таллома 
возникают половые органы — 
антеридии и архегонии, причем 
возникают они отдельно друг от 
друга, « а разных особях 
(Sphae roca rpus—растение дву­
домное) . Помещаются половые 
орланы в специальных полостях. 
После оплодотворения яйце­
клетка архегония развивается в 
спорогоний. Вполне развитой 
спорогоний ^ состоит из неболь­
шой вздутой ножки, при помощи которой прикрепляется к тал­
лому, и довольно крупной шарообразной коробочки. Спорого­
ний заключен в колпачок и помещается в покрове, одева!Вшем 
раньше архегонии. Внутри коробочки развиваются споры и • 
особые клетки, так называемые питательные клетки. 

От такой простой формы довольно легко можно вывести 
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два главных порядка печеночников — маршанциевых 
(Marehantiales) и юнгерманиевых- (Jungermaniiales). К а ж д ы й 
из них является самостоятельной филогенетической линией. 
Эволюция их п о ш л а в различном направлении. 

Эволюция маршанциевых , представителем которых может 
служить Marchantia polymorpha, п о ш л а в направлении услож­
нения внутреннего строения таллома при сохранении простой 
внешней его формы. Все они имеют дихотомиче'ские, стелю­
щиеся п о з е м л е талломы, снабженные на нижней стороне ри­
зоидами (простыми и язычковыми) и амфигастриями. Анато­
мическое строение их достаточно сложное . В талломах мар­
шанциевых м ы найдем строгую дифференцировку тканей. Под 
верхним эпидермисом находится р я д воздушных камер, сооб­
щающихся с н а р у ж н ы м воздухом при помощи устьиц, иногда 
очень с л о ж н о устроенных, как например у Marchantia или 
Preissia. Слой ткани, заключающей в себе воздушные камеры, 
играет роль ассимилирующей ткани, т ак как клетки стенок, 
ра з гораживающих между собой камеры,* обильно с н а б ж е н ы 
хлорофилловыми зернами, а у некоторых представителей 
(Marchantia, Fegatella, Preissia) со дна камер вырастают осо­
бые ассимиляторы. Под камерами находится паренхиматиче-
с к а я ткань, с о с т а в л я ю щ а я главную толщу таллома . Это так 
называемая з а п а с а ю щ а я ткань. В этой ж е ткани отклады­
вается запасной продукт — к р а х м а л . 

Половые органы у маршанциевых редко располагаются 
непосредственно на талломе (Riccia). В большинстве случаев 
они собраны на особых подставках, представляющих собой 
видоизмененные ветви таллома . Форма и строение подставок 
характерны для каждого рода маршанциевых. Спорогонии 
развиваются в большем или меньшем количестве на женских 
подставках. Они состоят из довольно крупной коробочки 
и ножки. Эта последняя образована двумя частями: гаусто­
рией или присоской, внедряющейся в ткань подставки и при­
крепляющей к ней весь спорогоний, и собственно ножки, по­
мещающейся между гаусторией и коробочкой. В коробочке 
развиваются споры и пружинки или элатеры, играющие роль 
при рассеивании спор. Спорогоний составляет бесполое поко­
ление, таллом ж е с подставками — половое. Половое поколе­
ние является доминирующим. 

Эволюция юнгерманий пошла в ином направлении, не­
жели эволюция маршанциевых,— именно в сторону услож­
нения, и усовершенствования внешней формы при сохранении 
простого внутреннего строения. Усложнение в о внешней форме 
выразилось в создании листостебельного побега. 

Простой талломной формой характеризуются низшие 
представители юнгерманий — подпорядок Jungermaniales 
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anakrogymac,— но и у них у ж е мы встречаемся с усложнением 
таллома , н а т р а в л е н н ы м к расчленению на стебель и лист 
(например, у Blasia, Petalophyllum и д р . ) . Расчленение э та 
достигается у Fossombronia, Calobryum, Treubia. 

Вполне ясной лястоетебельной формой о б л а д а ю т предста­
вители второго подпорядка юнгерманий — Jungermaniales 
akrogynae. Дорзивенталь-ное строение, однако, у них сохра­
няется. Вое они имеют тонкий, большей частью стелющийся 
по земле стебель, несущий три ряда листьев: два ряда опий­
ных и один р я д -брюшных или амфигаотрий, отличающихся от 
спинных своей форм-ой и -величиной. Н о анатомическое строе­
ние и в том и другом подтарядке остается простым. Все они 
состоят из малодифференцированной паренхимагической 
ткани. 

Спорогоний у юнгерманий построен по тому ж е типу, к а к 
и у маршанциевых . Характерной особенностью его является 
сильное развитие гаустории и собственно ножки. Развитие ее 
стоит в связи с тем, что она у юнгерманий играет активную 
роль в рассеивании опор.' Сильно и быстро вытягиваясь ко 
•времени созревания спорогония, ножка высоко поднимает над 
талломом коробочку и ставит ее в положение , благоприятное 
д л я рассеивания спор. В разбрасывании спор принимают уча­
стие -и элатеры, образующиеся -в коробочках вместе со спорами. 

Четвертый порядок печеночников — Anthocerothales —не­
большой порядок, отличающийся многими характерными -осо­
бенностями. Простые его представители (Anthoceros, 
Notothylas) — это талломные -формы с очень несложным 
анатомическим строением. У сложноор-ганизованных предста­
вителей порядка (Dendroceros, Megaceros) намечается д и ф -
ференцировка на стеб-ель и листья. 

Характерной чертой, строения Anthocerothales является 
наличие крупного пластинчатого хроматофора , снабженного 
пиреноидом. Хроматофоры заменяют хлорофилловые зерна, 
которые н а б л ю д а ю т с я у других печеночников. 

Половые орг а ны погружены в ткань таллома , во по­
строены так же , к а к и у остальных печеночников. Спорогоний, 
развивающийся из оплодотворенной яйцеклетки, имеет вид 
длинных (2—3 с м ) , тонких щетинок, в большом числе возни­
кающих н а талломе . Своим расширенным в в и д е луковицы 
основанием (-гаустория) спорогоний погружен в ткань тал­
лома. Гаустория прикрепляет его к таллому и с н а б ж а е т 
пищей. Н а д гаусторией находится мериетематическая ткань, 
при помощи которой совершается рост спорогония. Деятель ­
ность ее сохраняется в течение -значительного времени, благо­
д а р я чему спорогоний долгое время п р о д о л ж а е т расти 
в длину. Вследствие этого на одном и том ж е спорогонии на 
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различных его участках мы можем найти вое стадии развит 
тия — от меристематичеокой ткани д о вполне сформирован­
ных и рассеивающихся спор. В центре спорогония проходит 
тонкая колонка . 

Многие черты примитивного характера , свойственные ан-
тоцеротовым (как-то: -наличие пластинчатого хроматофора 
с -пиреноидом, пр-остое анатомическое -строение таллома , долго-
функционирующая меристема в основании спорогония и др . ) , 
з а с т а в л я ю т видеть в Anthocerothales примитивных печеночни­
ков, которых некоторые авторы склонны считать за исходную 
форму д л я -всего типа Bryopsyda. Однако , по-видимому, пра­
вильнее смотреть -на Anthocerothales к а к на боковую ветвь, 
рано отчленившуюся от общего ствола мохообразных и сохра­
нившую свои примитивные черты. 

Главнейшие -порядки лиственных мхов Musei: Sphagnales 
и Bryales. Третий порядок зеленых мхов Andreaeales, обладаю­
щий -некоторыми интересными эмбриологическими особенно­
стями, исследован недостаточно, что не позволяет судить о его 
отношении к другим порядкам . Поэтому порядок Andreaeales 
мы оставляем в стороне. 

И з указанных первых двух порядков наиболее просто 
устроены -представители Sphagnales. Хотя в строении их гаме-
тофита наблюдается известная -специализация ( в ы р а ж а ю щ а я с я 
в образовании особых гиалиновых клеток ) , о-ни тем не менее 
никогда не достигают той сложности, которая наблюдается 
у зеленых мхов. Так, у них нет проводящих пучков. Относи­
тельно просто устроен у них и спорогоний. Он состоит из шаро­
образной коробочки, сидящей на короткой н о ж к е , погружен­
ной в длинную л о ж н у ю ножку. Внутри коробочки находится 
куполообразный спорогоний, располагающийся н а д колонкой. 
Коробочка открывается -крышечкой, и перистома около ее от­
верстия не образуется . 

П о некоторым -своим особенностям -сфагновые мхи напо­
минают лиственные юнгерманий. Так, антеридии их и по 
строению, и по способу р а с к р ы в а н и я весьма п о х о ж и на анте­
ридии а-крогинных юнгерманий. П о х о ж и на архегонии этих 
по-следних и архегонии сфагновых мхов. Но еще более пора­
зительное сходство м е ж д у этими двумя группами обнаружи­
вается на первых стадиях развития спорогония. К сожалению, 
история развития спорогония у Sphagnum д о настоящего вре­
мени изучена еще недостаточно. М ы располагаем данными 
М. Вальднера . Если мы сравним рисунки -этого автора, изо­
б р а ж а ю щ и е первые стадии развития спорофита с -соответ­
ствующими рисунками д л я юнгерманий, то о б н а р у ж и м между 
ними сходство. 

В-се эти ф а к т ы д а ю т нам , по-видимому, п р а в о сближать 
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сфагновые мхи с лиственными юнгерманиями и думать , что 
сфагны произошли от каких-либо юнгерманиеподобных форм 
путем превращения дорзивентральных побегав в радиальные , 
выработки специальной структуры стебля и листьев, соответ­
ствующего ветвления, а т а к ж е выработки свойственного 
сфапнам строения спорогония. Особенности последнего не 
противоречат высказанному предположению. Перистома нет-
и у юнгерманий. Отсутствие пружинок можно объяснить их 
постепенной редукцией, приведшей, в конце концов, к полному 
исчезновению. Основание д л я такого предположения дает н а м 
нахождение К. Гебелем вида Radula с редуцированными пру­
жинками, то есть пружинками , превратившимися в «стериль­
ные» ^клетки. 

Оригинальная колонка сфагнума могла возникнуть благо­
д а р я стерилизации нижней центральной части спорогенноно 
комплекса. П о д о б н у ю стерилизацию м ы встречаем у Pellia, 
где вся центральная часть спорогенного комплекса преврати­
лась в влатофор и пружинки, а самый спорогенный комплекс 
принял куполообразную форму. Пластинчатая форма прото­
немы сфагнов .могла возникнуть из пластинковидных первых 
стадий п р о р а с т а н и я опор, н а б л ю д а е м ы х у некоторых юнгер­
маний. 

Однако допустима и и н а я точка врения на происхожде­
ние сфагновых М'хов, именно точка зрения , высказанная 
Д . Кемблем. П о его мнению, Sphagnales произошли от 
Anthocerothales. Основывается он на сходстве первых стадий 
развития спорофита в той и другой труппах. Н а молодых ста­
диях развития археспорий в спорогонии Anthoceros имеет 
такую ж е куполообразную форму, как и у сфагнум. Как мы 
уже отмечали, у некоторых представителей Anthocerothales 
намечается уже расчленение в гаметофите на стебель и листья. 
Наличие этик форм позволяет нам принять теорию, согласно 
которой олиственный побег офагнумов произошел из таллома 
Anthoceros. 

Переходим к зелёным м х а м ('Bryales). Приходится отме­
тить, что вопрос об их происхождении и о эволюции у них 
смены поколений еще более неясен, чем у Sphagnales. Д л я 
гаметофита зеленых мхов (в типе радиально-еимметрическо-
го) характерно строгое расчленение на стебель и листья, 
сложное анатомическое строение стебля, а иногда и листа, 
в ы р а ж а ю щ е е с я в выработке ряда специальных тканей, таких 
же, к а к и ткани цветковых растений. 

Особой сложности это строение достигает у высших форм 
Bryales, каковыми являются представители сем. Polytrichaceae, 
где имеется у ж е вполне дифференцированная проводящая 
система — стель, состоящая из ксилемы, флоэмы, перицикла 
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и эндодермы, хотя две последние т к а н и и не всегда ясно вы­
ражены. Н е менее сложен и специализирован спорофит. Он 
т а к ж е построен из целого комплекса тканей, из которых сле­
дует отметить ассимилирующую, иногда мощно развитую 
и сообщающуюся с н а р у ж н ы м воздухом типичными устьицами. 
Специализация спорогония отразилась в р я д е особых приспо­
соблений для рассеивания спор: кольца отрывающего кры­
шечку перистома и пр . 

Одним 'словом, эволюция зеленых мхов шла в направле­
нии усложнения и гаметофита, и спорофита, причем услож­
нение это касалось к а к внутреннего строения, так и внешней 
их формы. 

Вместе с тем анализ морфологических и эмбриологических 
особенностей зеленых мхов не д а е т никаких ясных указаний 
на их происхождение. Не дает н а м необходимых данных 
и палеонтология. 

Молено предполагать , что родоначальниками Bryales, как 
и офагнумов, б ы л и какие-нибудь лиственные юнгерманий, 
признавая , таким образом, общность происхождения обоих 
порядков и монофилетичность всего класса Musci . 

Но можно т а к ж е считать, что Bryales развились самостоя­
тельно и отдельно от Sphagnales из Anthocerothales на том 
основании, что и у Anthoceros и у Bryales (по крайней мере 
у большинства) развитие спорогония 'Происходит п р и помощи 
интеркалярной меристемы, з алегающей в ножке. И з этой ме­
ристемы и формируется вся коробочка к а к у Anthoceros, т ак 
и у Bryales. 

К сожалению, история развития спорофита зеленых мхов 
изучена весьма недостаточно, и м ы д о сих пор не м о ж е м ока­
зать, насколько распространен среди них способ формирова­
ния коробочки при помощи интеркалярной меристемы, свой­
ственный Polytriehum, Atr ichum, Funaria и др. Бели бы ока­
залось, что он является характерным д л я всего порядка, то 
на способ развития спорофита, описанный для Phascum и счи­
таемый нередко и в новейших сводках (Lorch, 193.1) типичным 
для Bryales, надо было бы смотреть, к а к на возникший вто­
рично путем упрощения. 

В противоположность Bryophyta у остальных архего-
ниаг в цикле развития доминирует спорофит. Гаметофиг ж е 
имеет подчиненное значение и большей частью существует 
недолго. Археговиаты в настоящее время распались на пять 
типов: Psilopsida (псилотовые) , Lyoopsida (плауновые) , Sphe-
nopsida или Artieulatae (клинолистные или членистые) , 
Pteropsida (папоротниковые) и Gymnospermae (голосемянные) . 

Тип Psilopsida образовался сравнительно недавно. В него 
вошли ныне живущие Psilotum и Tmesipteris, составившие 
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пор. PsilotaLes (раньше они причислялись к п л а у н а м ) , иско­
паемые ф о р м ы Rhynia, Hornea, Asteroxylon и целый ряд родов, 
открытых уже после появления работ Кидстона и В. Т. Л а н г а . 
Иногда Psilotum и Tmesipteris выделяются в особый тип 
(Тахтаджян , 1956) или класс (Syllabus, 1964). Все они обра­
зовали пор. Psilophytales. Д л я Psilopsida характерно отсут­
ствие корней, а для большинства Psilophytales и отсутствие 
расчленения на «основные органы». Не менее характерно для 
этого типа и простое анатомическое строение. Эти и некоторые 
другие черты их строения и развития заставляют смотреть на 
Psilopsida как на наиболее древний и примитивный тип выс­
ших растений. 

П л а у н ы , хвощи и папоротники раньше объединялись 
в один класс Pteridophyta (папоротникообразные) . Нередко 
и в настоящее время их вместе с псилотами обозначают сбор­
ным именем «папоротникообразные» (птеридофиты) . 

Д л я Lycopsida характерна микрофиллия. Они имеют хо­
рошо развитые стебли, покрытые мелкими листьями. В типич­
ном виде она представлена у современного плауна. К этому 
типу п р и н а д л е ж а т как травянистые формы (плаун, еелягинел-
л а ) , так и древовидные (ископаемые лепидодендроны и сиги-
л я р и и ) . Они были и равно- и разноепоровыми. 

Sphenopsida (Articulatae) обладают т а к ж е микрофиллией, 
но отличаются характерным членистым строением, то есть 
стебли их построены из правильно чередующихся и резко вы­
раженных узлов и междоузлий, что м о ж н о видеть у современ­
ного хвоща. Н а узлах помещаются мутовками 'мелкие листья; 
из них ж е вырастают и ветви, в свою очередь расчлененные 
на узлы и междоузлия . Sphenopsida, как и Lycopsida, были 
как равноспорзвыми, т а к и разноепоровыми, и травянистыми 
и древовидными растениями (.например к а л а м и т ы ) . 

Pteropsida в противоположность Lycopsida и Sphenopsida 
богато представлены и в современной флоре. Типичными 
представителями этого типа являются ныне существующие 
папоротники, насчитывающие около 8700 видов. Они харак­
теризуются макрофиллией, то есть очень крупными и большей 
частью сложно устроенными листьями и относительно слабо 
развитыми 'стеблями. Это — равноспоровые, главным образом 
травянистые растения. Древовидные формы среди них срав­
нительно- редки. Вместе .с разноепоровыми водными папорот­
никами (Hydropterides) они образуют пор. Filicales. Д л я него 
характерны мелкие, снабженные однослойной стенкой споран­
гии, получающие .начало из одной эпидермической клетки. 
Поэтому рассматриваемый порядок иногда называют 
Filicales leptosporangiatae и противополагают Filicales 
eusporangiatae, отличающимся крупными спорангиями с мно-

18 

гослойной стенкой. Возникают эти спорангии из целого уча­
стка ткани, в которую входят и эпидермис и субэпидермиче­
ские слои. 

К еуспорангиатным папоротникам п р и н а д л е ж а т пор. 
Ophioglossales и пор. Marattiales. Ophioglossales —- некрупные, 
большей частью травянистые растения с горизонтальным или 
косым корневищем, из которого выходят листья, расчленен­
ные на две части: вегетативную и плодущую. Сюда принадле­
ж а т Ophioglossum, Botryehium и Helminthostachys. 

Marattiales внешним видом напоминают типичные папо­
ротники. Они о б л а д а ю т крупными, сложными листьями, у ос­
нования которых находятся характерные прилистники. Стебли 
их часто достигают 'больших размеров. Спорангии нередко 
срастаются вместе и образуют так называемые синангии. 

Eusporangiatae считаются более древними и примитивны­
ми, чем leptosporangiatae. Кроме того, к Pteropsida относится 
большое число ископаемых представителей. Они составляют 
пор. Prini'ofiliees и являются древними, примитивными фор­
мами. 

К Pteropsida непосредственно примыкают семенные па­
поротники или Pteridospermae (Cycadofiliees), относящиеся 
уже к Gymnospermae. Это — ископаемые растения, которые 
были широко, распространены в палеозойское время. П о внеш­
нему виду напоминали современные древовидные папорот­
ники, во отличались от них тем, что б ы л и разноепоровыми 
и размножались семенами, напоминающими семена цикадовых 
пальм. 

Порядки Cycadales, Ginkgoales, Bennettitales, Cordaitales 
и Coniferales вместе с Pteridospermae и Gnetales образуют 
тип голосемянных растений и группируются в современной 
систематике в три 'Класса: Cyaadophytineae (оаговникообраз-
ные, макро'филльный р я д ) , Goniferophytineae (шишконосные, 
микрофилльный ряд) и Chlamydospermatophytineae (покрово-
оемянные, пор. Gnetales). 

Cycadales — сравнительно невысокие (до 18 м) деревья с 
коловообразными, обычно не разветвленными стволами (Су-
cas) или клубневидными или редьковидными стеблями 
(Zamia. Bowenia). Н а вершине стебля помещается крона круп­
ных кожистых перистых листьев. Микроспор ангин помещают­
ся на нижней стороне микроспорофиллов, собранных в муж­
ские шишки, вырастающие на вершине стебля. Мегаспоран-
гии (семяпочки) сидят на мегаепорофиллах, которые у всех 
саговников, з а исключением p. Cycas, образуют женские шиш­
ки и имеют чешуйчатую или щитковидную форму: у Cycas 
макроспорофиллы напоминают вегетативные листья. Архегонии 
оплодотворяются подвижными .сперматозоидами, развиваю-
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щим'ися внутри проросшей микроопоры. П ы л ь ц е в а я трубка 
с л у ж и т лишь д л я (прикрепления проросшей микроспоры к тка­
ни покрова 

Пор . Ginkgoales содержит единственного представителя 
Ginkgo biloba. Это — крупное дерево, существующее ныне 
только в культуре , с характерными треугольными обычно 
двухлопастными листьями. Циклом своего развития Ginkgo 
близко напоминает Cyeadales. 

Bennettitales — вымерший порядок, существовавший в ме­
зозойскую эру. П о внешнему виду беннеттиты напоминали 
саговники, но микро- й мегаспорофиллы у них помещались 
вместе, на вершине стебля, образуя амфисиорангиальную 
шишку, причем центр ее был занят собранием мегаспораигиев, 
состоящим из .мегаспорофиллов, чередующихся с бесплодны­
ми чешуйками. 

К о р д а и т ы — / в ы м е р ш и й порядок, существовавший главным 
образом в палеозойскую эру. Они были высокими, но тонкими 
деревьями с густой кроной ветвей, покрытых крупными ли­
нейно-овальными листьями. Микро- и мепаспорангии находи­
лись в шишках , собранных в «соцветия», сидевшие непосред­
ственно н а стебле. Из мегаспораигиев (семяпочек) развива­
лись семена, которыми кордаиты и размножались . Оплодот­
ворение, .по-видимому, происходило по типу гйнко, то есть 
подвижными сперматозоидами. 

Р1ашнец, пор. Gomiferales — хвойные, наиболее многочис­
ленные и высокостоящие формы среди голосемянных расте­
ний, играющие и в настоящее время видную роль в раститель­
ности земного шара . Характерной чертой цикла их развития 
является оплодотворение яйцеклетки неподвижными половы­
ми элементами (спермиями) , проводимыми к архегонию пыль­
цевой трубкой. Здесь толовой процесс у ж е вполне освободил­
ся от воды, и в этом отношении хвойные стоят на одной сту­
пени с покрытосемянными, у которых оплодотворение носит 
тот ж е характер . 

П о р . Cyeadales примыкает к семенным папоротникам, 
равно как из них ж е можно вывести и Bennettitales. Что ж е 
касается голосемянных микрофилльного ряда , то есть класса 
Goniferopihytineae, то относящиеся сюда порядки (Cordaitales, 
Conifenales) не о б н а р у ж и в а ю т близкого сходства с семенными 
папоротниками. Поэтому правильнее рассматривать кордаиты 
и семенные папоротники к а к две самостоятельные линии, про­
изошедшие от разноспоровых папоротников и развивавшиеся 
самостоятельно. Семенные папоротники д а л и начало саговни­
к а м и беннеттитам. Семенные папоротники появились в нижнем 
карбоне, древнейшие ж е представители Cycadopjhytineae — в 
-позднем палеозое . 
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Хвойные в ы ш л и из кордаитов, которые в свою очередь 
произошли от древнейших голосемянных Pityeae (из верхнего 
д е в о н а ) . Возникновение кордаитов относится к верхнему к а р ­
бону, а х в о й н ы х — к концу палеозоя . В пермский период от 
кордаитов отошли Ginkgoales. 

Необходимо вместе с тем отметить, что некоторые иссле­
дователи, например О. Гагеруп, находят возможным соединять 
хвойные с линией Lycopsida и видят в них завершение всей 
плауновой линии, т ак ж е к а к Cyeadales и др. являются завер­
шением папоротниковой линии. С этой точки зрения Gymnos-
permae будут у ж е не естественной (Систематической единицей, 
а искусственным соединением двух имеющих различное про­
исхождение групп. 

Происхождение порядков , относимых к кл. CJiliarnydosper-
matophytineae — Ephedrales, Gnetales и Tumboales, в настоя­
щее в р е м я неясно. По-видимому, в этом классе соединяются 
порядки, имеющие различное происхождение. Ephedrales по 
своему циклу развития близко напоминают хвойные, что дает 
основание выводить их из этой группы. Цикл ж е развития у 
Gnetum, и особенно у Welwitschia, настолько своеобразен и от­
личен о т цикла развития остальных голосемянных, что свя­
зать их с какими-либо представителями этого- типа не пред­
ставляется возможным. 

Таким образом , среди архегониальных растений, объеди­
няемых раньше под именем Pteridophyta, мы имеем три само­
стоятельные филогенетические линии, эволюция которых шла 
в различных направлениях : 1) В направлении микрофиллии— 
Lycopsida, линия, з а в е р ш а ю щ а я с я приносящими семена 
Lepidocarpon и Miadesmiia. Представители этой линии почти 
все вымерли (остались лишь Lycopodium, Selaginella, Pfiyllog-
Jossum). Впрочем, если будет д о к а з а н а связь хвойных и кор­
даитов с Lycopsida, эта линия о к а ж е т с я достигшей почти той 
ж е высоты дифференцировки, к а к и покрытосемянные. 2) В 
направлении, характеризующемся микрофиллией и правиль­
ным мутовчатым строением стебля. Э т о — J 3 p | h e n o p s i d a — вы­
мершая линия, достигшая наибольшего совершенства в кала­
митах; Equisetum — единственный существующий еще оста­
ток ее. 3) В направлении макрофиллии — линия Pteropsida, 
наиболее ж и з н е н н а я и одаренная эволюционными возможно­
стями линия. Папоротники — семенные папоротники — саговни­
к и — беннеттиты и, возможно, к о р д а и т ы — г и н к г о и хвойные— 
таково общее направление ее эволюции. Она богато представ­
лена в ныне существующей флоре , богато была она представ­
лена и в минувшие века. 

Н о все эти три линии сходятся в одной замечательной 
группе растений, ныне у ж е не существующей, жившей в де-
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вонское время. Это — псилофиты, Psilophytales — простейшие 
архепониаты, в которых м о ж н о видеть предков всех намечен­
ных в ы ш е эволюционных линий. 

Psilophytales свое название получили от Psilophyton, од­
ного из представителей порядка . Psilophyton был открыт еще 
в 1859' г. американским исследователем В. Даусоном в ниж­
нем девоне Квебека ( К а н а д а ) . О д н а к о описание и реконст-

Рис. 2. Psilophytales: A — Rhynia major, В — Asteroxylon Mackiei 
С — Hornea Lignieri 

рукция Ps i lophyton 'а , данные им, показались настолько не­
обычными, что все открытие его б ы л о в з я т о п о д сомнение. 
Л и ш ь работы Р . Кидстона и В. Т. Л а н г а (1917) установили 
правоту В . Д а у с о н а и не только подтвердили реальность 
Psilophyton'a, но и обнаружили р я д других растений, ему род­
ственных и вместе с ним образовавших особый класс Psilop-
hytineae. Остатки их найдены в С С С Р , Норвегии, Великобри­
тании, Германии, Чехословакии, Новой Шотландии, Северной 
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Америке, Китае, Австралии. Существовали они в период or 
среднего силура д о верхнего девона. Наибольшего расцвета 
достигли в нижнем и среднем девоне. 

Наиболее в а ж н ы м и представителями этого порядка , поми­
мо Psilophyton, являются Rhynia с двумя в и д а м и R. major и 
R. Gwynne-Vaughani, Hornea, Asteroxylon. Rhynia major 

Рис. 3. Rhynia Gwynne-Vaugnani. Поперечный 
разрез стебля 

(рис. 2, А) представляла собой небольшое растение около 
30 см высотой и 5 мм толщиной, состоящее из подземного го­
ризонтального корневища, от которого вниз 'отходили ризои­
ды, а вверх — дихотомически разветвленные наземные побеги. 
Н и корней, ни листьев у нее не существовало. 

R. Gwynne-Vaughani отличалась меньшими размерами: 
20—25 см высотой при толщине в 3 мм . Она, к а к и 
R. major, имела подземное корневище и дихотомические на­
земные побеги, н о эти последние были покрыты особыми по­
лушаровидными вздутиями и несли, кроме того, короткие 
придаточные побеги. 

Таким образом, морфологическое расчленение Rhynia бы­
л о очень простым. Н е менее просто бьшо и ее анатомическое 
строение (рис. 3) . В центре стебля находилась отель. Она со­
стояла из компактной, .сосредоточенной в центре его- ксилемы, 
которую о к р у ж а л а со всех сторон флоэма (протостель) . Д а -
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л е е п о м е щ а л а с ь паренхиматическая кора. Снаружи весь сте­
бель был ограничен эпидермисом, в котором находились обыч­
ного вида устьицы. Спорангии помещались на концах дихотоми­
ческих разветвлений стебля. Они были наполнены спорами. 

Hornea, именно Н. Ligniieri (рис. 2, С ) , к а к и Rhynia,— 
маленькое растение, вместе с ними росшее по болотистым, 
торфянистым местам. У нее т а к ж е было короткое горизон­
тальное, несколько вздутое корневище, от которого вверх от­
ходили наземные побеги, дихотомически разветвленные, ли­
шенные листьев и несущие на верхушке спорангии. Корней и 
у нее не было , на корневище находились лишь ризоиды. Внут­
реннее строение было в общем то же , что и у Rhynia. Споран­
гий отличался тем, что внутрь его в д а в а л а с ь вегетативная 
ткань стебля, с ам ж е споровой мешок имел форму купола, 
подобно спорангию Sphagnum или Andreaea. 

Третий представитель Psilophytales — Psilophyton Dawsoni 
имел оригинальную внешность (рис. 4 ) . От .горизонтального 
корневища, несущего корневидные отростки, отходили назем­
ные побеги, очень скоро начинавшие ветвиться дихотомически. 
Молодые конечные веточки были закручены спирально, ia на 
некоторых из них помещались спорангии. Стебель был покрыт 
загнутыми вверх шипами, листьев не .было. 

Наконец , четвертый представитель Asteroxylon Mackiei 
(см. рис. 2, В) отличался от предыдущих и более крупными 
размерами и более сложным строением. Он имел п р я м ы е .на­
земные побеги, выраставшие из горизонтального корневища. 
Они д а в а л и боковые ветви. Ветви эти ветвились в свою .оче­
редь дихотомически. Дихотомия ж е главных стеблей была 
выражена неясно. Как наземные стебли, так и его ответвле­
ния были обильно покрыты мелкими листьями, расположен­
ными тесной спиралью. Корневище и часть, находящаяся меж­
ду корневищем и воздушными стеблями, листьев не имели. 
Настоящих -корней не было, образовывались лишь тонкие 
корневидные ветви, отходившие от корневища в глубину поч-. 
вы. Центр стебля был занят стелой: в середине ее располага­
лась ксилема, и м е в ш а я на р а з р е з е форму пятилучевой звезды 
и построенная и з спиральных и кольчатых трахеид. М е ж д у 
лучами ксилемы находилась флоэма (рис. 5) . Она ж е ограни­
чивала весь пучок с н а р у ж и (актиноетель) . Д а л ь ш е шла кора. 
Поверхность стебля была покрыта эпидермисом, заключав­
шим в себе, к а к и листья , устьица. От стели отходили ответв­
ления к листьям, однако в самый лист они не входили, а окан­
чивались у основания пластинки. Положение спорангиев ос­
тается неясным. По-видимому, они помещались на особых 
концах плодущих веточек, сидевших в свою очередь на боко­
вых ответвлениях стебля. 
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Упомянем еще об одном весьма интересном представите­
ле леилофитов — Zosterophyllum, получившем свое название 
за внешнее сходство с листьями зостеры. Zosterophyllum был 
маленьким, д о 15 см в высоту, растением с длинными дихото-

Рис. 4. Psilophyton Daw- Рис. 5. Поперечный разрез стебля 
soni Asteroxylon Makiei 

мич'ески разветвленными побегами. Некоторые из них несли 
спорангии, образовывавшие редкий колос и сидевшие непос­
редственно на оси. 

В Psilophytales мы имеем весьма просто устроенных пред­
ставителей наземной растительности, и простота эта, по мне­
нию авторитетных авторов (Скотт, Б о у э р ) , является пер­
вичной. Это ставит псилофитов в н а ч а л е системы (и исто­
рии) высших растений, именно группы их, называемой п р е ж ­
де общим именем Pteridophyta, а ныне разбитой на Pterop-
sida, Sphenopsida и Lycopsida. Являются ли Psilophytales не­
посредственными п р е д к а м и этих групп — вопрос с п о р н ы й 1 . 

1 Так, например, С. Леклерк (1953) считает, что псилофитов нельзя 
признать за предков сосудистых растений, ио что они, как и Lycopsida, 
Sphenopsida, Pteropeida, представляют собой самостоятельную ветвь, 
вышедшую из каких-то более древних растений вместе с выше назван­
ными типами. 
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Н о во всяком случае Psilophytales д а ю т указания на то, 
каким образом могли развиться названные выше три класса . 
М а к р о ф и л л ь н а я линия (Pteropsida и Gymnspermae) мо-гла воз­
никнуть из предков типа Rhyniaeeae таким образом, что одна 
половина первоначально нерасчлененного дихотомического 
побега постепенно дифференцировались IB ЛИСТ, другая прев­
ратилась в стебель. О возможности такого рода дифференци-
Р'овки и о возможности путем ее образования листьев мы бу­
дем подробно говорить ниже, а сейчас только у к а ж е м , что ряд 
крупных специалистов стоит именно на такой точке зрения 
(Боуэр", 1935; Козо-Полянокий, 1927; Крейеель, 1932; Линье , 
1910). 

Микрофилльная линия Lycopsida (и, возможно , Conifera-
les и Cordaitales) могла развиться из типа, надобного Astero-
xylon, у которого листья образовались в качестве выростов на 
стебле. Что ж е касается Sphenopsida, то предков этого класса 
можно видеть в Calamophytales ( P r o a r t i c u l a t a e ) — г р у п п е , 
близкой к Psilophytales по своему строению и внешнему виду 
и образующей особый класс типа Sphenopsida. Главными ро­
д а м и его были Hyenia и Galamophyton. 

Hyenia им-ела в и д невысоких (в несколько дециметров) 
кустиков с дихотомическими ветвями. Ветви 'были покрыты 
мелкими плоскими, т а к ж е дихотомическими! листочками, рас­
положенными мутовками. Спорангии помещались на дихото­
мически разветвленных спорофиллах и прикреплялись к кон­
цам их ответвлений. 

Calamophyton напоминал Hyenia. Он т а к ж е имел члени­
стое строение. Н а узлах сидели мутовки мелких листочков или 
спорофиллов. Н о мутовчатое расположение листьев не было 
еще строго в ы д е р ж а н н ы м , и в нижних, частях стебля они си­
дели рассеянно. • . 

Еще более примитивным был Climaeiophyton tr ifol iatum 
(из нижнего д е в о н а ) . Он имел тонкий, слабый стебель, на ко­
тором помещались розетки из трех сросшихся листьев. Cala­
mophytales м о ж н о рассматривать к а к промежуточное звено 
между Psilophyta и настоящими Acrticulatae. 

Angiospermae (Gyneciatae) — пестичные или покрытосе­
мянные растения — высший, наиболее с л о ж н о устроенный и 
вместе с тем господствующий тип среди современной назем­
ной растительности. Они характеризуются наличием пестика, 
внутри которого развиваются семяпочки (мегаспорангии) , да­
ющие начало семенам. Н е менее характерен д л я них и самый 
цветок, являющийся органом полового размножения . Строение 
его настолько характерно, что нередко и д о сих пор покрыто­
семянные носят название цветковых растений. 

Вопрос о происхождении покрытосемянных, несмотря на 
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сравнительно хорошую его изученность и огромную литературу, 
его касающуюся, и д о настоящего времени остается «прокля­
тым вопросом», «гнусной тайной», п о 'Выражению Ч. Д а р в и н а 
(abominable mis tery», 1879) 

Строение цветка и ряд 'специфи­
ческих особенностей истории развития 

' покрытосемянных (в особенности двой­
ное оплодотворение) ставит их особ­
няком от остальных высших растений. 
Найти связующие звенья между ними 
и высшими архегогаиатами не удается 
ни в современной, ни в ископаемой 
флоре . Обособленное положение по­
крытосемянных еще более усиливается 
их историей — «внезапным» появле­
нием в меловом периоде. 

Открытие своеобразной группы кей- Р и с - 6- Caytonia. «За-
* < ' вязь» в разрезе 

тониевых, о б л а д а в ш и х образованиями, 
напоминающими пестики и тычинки 
цветковых, 'проливает , казалось , некоторый свет на происхож­
дение покрытосемянных. «Пестик» или «плод» кейтонии—Cay­
tonia sewardii (рис. 6) представлял собой округлое тело, при­
крепленное к оси 'Короткой ножкой и обращенное отверстием 
вниз. Внутри его помещались семяпочки, по форме напоми­
нающие ортотропные семяпочки современных цветковых. К 
сожалению, внутреннее строение семяпочек не сохранилось. 
Эллиптические пыльники (микроспорангии) группами сидели 
на отрогах микроепорофилла . К а ж д ы й из них имел четыре 
полости, подобно 'Современным тычинкам. Кейтониевые суще­
ствовали в юрский период и, по-видимому, б ы л и близки к се­
менным папоротникам. Таким образом, эти последние можно 
с некоторой долей вероятности было бы считать исходной и 
д л я покрытосемянных. О д н а к о истинная природа кейтониевых 
д о настоящего времени остается невыясненной. Существует 
мнение (Криштофович, 1941), что они б ы л и водными разно 
споровыми папоротниками. 

Подводя итоги краткому обзору высших растений, мы 
д о л ж н ы сказать, что они, в противоположность низшим, отли­
чаются однородностью и известным однообразием. Единство 
окраски, единство', несмотря на 'внешнее разнообразие, спосо­
ба размножения , единство полового процесса, а т а к ж е един­
ство внешнего и внутреннего строения придают всей этой 

1 Прекрасное изложение вопроса о происхождении покрытосемянных 
растений можно найти в книге А. Л. Тахтаджяна «Происхождение 
покрытосемянных растений». М., 1954. 
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группе цельность. А эта цельность позволяет нам считать все 
высшие растения единой филогенетической линией, получив­
шей' свое начало от каких-то водных предков. 

Эти водные предки, перейдя к наземному существованию, 
очень скоро расщепились на две л и н и и — г а п л о и д н у ю с гаме-
тофитбм в качестве доминирующего поколения (iBryophyta) и 
диплоидную, в которой основным поколением сделался спо­
рофит. Это — «Pter idophyta» — Gymnospermae и Angiosper-
гаае. Возможно, 'впрочем, что разделение это произошло еще 
д о выхода на сушу, в воде. Некоторые новейшие открытия 
д а ю т основание д л я такого предположения. Гаплоидная линия 
не получила большого развития, и представители ее, не до­
стигнув совершенства, з аняли второстепенное место в расти­
тельности земного шара . Д и п л о и д н а я ж е линия , наоборот, по­
лучила главенствующее значение в ней. 

В соответствии с этим м ы д о л ж н ы рассмотреть филогене­
тические и морфогенетические отношения в той и другой ли­
ниях отдельно. Однако тут мы сразу упираемся в вопрос о 
самом происхождении наземных, высших растений, в вопрос 
о том, от к а к и х водорослей и к а к возникла н а з е м н а я расти­
тельность. К этому мы и переходим. 

ГЛАВА ВТОРАЯ 

П Р О И С Х О Ж Д Е Н И Е Н А З Е М Н О Й Р А С Т И Т Е Л Ь Н О С Т И 

Вопрос о происхождении наземной растительности и л и о 
генетической с в я з и низших, водных, растений с высшими, на­
земными, возник тотчас ж е после того, к а к эволюционная идея 
в ботанике заняла господствующее положение. Р а з р ы в меж­
д у современными низшими и высшими растениями не мог не 
волновать филогенетиков и вполне естественно, что> еще в пос­
ледней четверти прошлого столетия были попытки, найти пе­
реход между низшими (оогониальными) и высшими (архего-
ниальными) растениями. Д л я исследователей того времени 
главнейшими отличиями этик двух групп было : 1) наличие у 
сухопутных архегониат бесполого поколения (спорофита) , 
пышно развитого' у папоротникообразных и относительно сла­
бо у мохообразных, 2) связанная с этим ритмическая, строго 
определенная смена поколений, в которой чередуются генера­
ции, различающиеся к а к по своему .строению, так и по значе­
нию в жизни растения : спорофита гаметофитом и гаметофита 
снова спорофитом и 3) наконец, присутствие у архегониат 
специфических половых органов: женского — архегония, муж­
с к о г о — антеридия, имеющих многоклеточное строение, в от­
личие от одноклеточных антеридиев и оогониев низших ра­
стений. 

Казалось , что если удастся выяснить возникновение этих 
особенностей высших растений, то вопрос о их происхождении 
получит свое разрешение . Поэтому исследовательская мысль 
ботаников второй половины X I X века направилась на поиски 
смены поколений у водорослей, именно водорослей, так к а к 
только они могли быть возможными предками высших расте­
ний. Примитивная , несовершенная и неопределенная смена 
поколений у водорослей могла послужить началом правиль­
ной ритмичной смены поколений архегониат. 

В результате к концу 80-х — началу 90-х годов X I X сто­
летия сложились два взгляда на сущность смены поколений 
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у низших растений. Согласно одному из них, ведущему начало 
от Ю. Сакса и Н. Принпсгейма, 'низшие растения обладают 
такой ж е .сменой поколений, к а к и высшие. У них бесполые 
поколения, или, к а к называл их Прингсгейм, нейтральные, 
т а к ж е .чередуются с половыми. Только здесь это чередование 
выражено в примитивной и неопределенной форме: сменяются 
свободные, не связанные д р у г с другом поколения, число их не 
постоянно. Большей частью образуется подряд несколько 
нейтральных поколений, после чего возникает одно (иногда 
несколько) половое, з а которым вновь идет несколько ней­
тральных и т. д . Так, например, дело обстоит у Vaucheria, 
Oedogonium и многих других водорослей, у которых после 
ряда поколений, дающих бесполые зооспоры, образуется поко­
ление, приносящее половые органы. Из зиготы, получающейся 
в результате полового акта, вновь развиваются бесполые 
поколения. У некоторых водорослей первое бесполое поко­
ление, то есть поколение, вырастающее из зиготы, отличается 
от последующих поколений. Особенно резко э то в ы р а ж е н о 
у Goleochaete, у которой из зиготы развивается «паренхимное 
тело» (по терминологии старых авторов) , которое у ж е дает 
начало зооспорам. Из этих зооспор возникают нормальные 
пластинки Coleochaete. «Паренхимное тело» Goleochaete очень 
напоминает спорогонии простейших печеночников (Ricdia). 
Таким образом, это «паренхимное тело» могло быть образо­
ванием, из которого развился спорофит мохо- и папоротнико­
образных. 

Ученые, придерживающиеся второго в з г л я д а на смену по­
колений у низших, отрицали существование у них настоящего 
чередования поколений и считали спорофит высших растений 
новым 0'бразованием, новым поколением, вдвинувшимся в цикл 
развития между половым ,и первым бесполым поколениями. 
Развилось оно из ооспоры. Взгляд этот 'был высказан Л . Че­
лаковский в 70-х годах X I X столетия. Л . Челаковский разли­
чал две смены поколений в растительном мире: гомологиче­
скую и антитетическую. 

Гомологическая смена поколений — это смена особей, 
всегда происходящих бесполым путем, хотя бы некоторые ив 
этих особей д а в а л и половые органы. Это то, что мы теперь 
называем вегетативным размножением. 

Антитетическая смена поколений — это н а с т о я щ а я смена 
поколений, всегда сопровождающаяся половым актом. В ней 
в строгой последовательности половое поколение — прото-
фит — всегда сменяется бесполым или антифитом (по терми­
нологии Л. Челаковского) , иначе плодовым поколением. 

Оба эти поколения являются прямой противоположностью 
в морфологическом и физиологическом отношениях. Чтобы 
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подчеркнуть эту противоположность, Л . Челаковский и назвал 
такую смену поколений антитетической. Она принципиально 
отличается от гомологической. Главное отличие, говорит 
Л . Челаковский, (антитетической смены поколений от обыкно­
венной или помологической состоит в том, что бесполое поко­
ление мхов и сосудистых тайнобрачных не идентично с бес­
полым поколением низших растений, то есть оно иного (фило­
генетически) происхождения . Антитетическая смена поколений 
характерна д л я архегониат. У низших растений ее нет или 
в лучшем случае она представлена в зачаточном состоянии. 
Так, у Vaucheria, у которой ооспора прорастает нелоеред-
ственнно в новую нить, бесполого поколения не существует. 
У Goleochaete из ооспоры образуется комплекс вегетативных 
клеток — «паренхимное тело». Его м о ж н о рассматривать как 
зачаток аятифита, н о нельзя считать настоящим поколением. 
И этот зачаток мог послужить основой д л я образования на­
стоящего бесполого поколения печеночников, именно спорого­
ния Riccia. От этого последнего у ж е м о ж н о перейти к споро­
гонию более сложных печеночников и д а ж е лиственных мхов. 
Таким образом, взгляды на происхождение наземной расти­
тельности Л . Челаков'окого и Н. Прингсгейма совладают, не­
смотря на диаметрально противоположные их воззрения на 
сущность смены поколений. 

Итак , по Л . Челаковскому спорофит (антифит) — вновь 
образовавшееся поколение, вдвинувшееся между половой 
и первой нейтральной генерациями. Спрашивается , что ж е 
вызвало к ж и з н и это новое поколение, какие внешние усло­
вия обусловили его возникновение? 

Если, с одной стороны, спорофит — новообразование, а с 
другой стороны, это новообразование 'Встречается прежде 
всего у архегониат, то есть форм наземных, и отсутствует 
у низших растений, по- преимуществу водных, то естественным, 
казалось , было бы заключение, что именно условия наземного, 
сухопутного существования и были теми условиями, которыми 
обязан своим возникновением спорофит. Однако сам Л . Че­
лаковский такого вывода не сделал. Сделан он был англий­
ским ученым Ф. Боуэром (F. О. Bower) в конце 80-х годов 
X I X века . Мысль эту Ф. Боуэр развил в стройную теорию, 
которую и изложил в 1908Jir. в книге «Происхождение назем­
ной растительности» (Orig in of Land Fiona). 

Основная идея Ф. Ббузра такова : спорофит — н о в о е обра­
зование, возникшее в качестве приспособления к наземному 
образу жизни. Когда некоторые водные растения должны 
были в результате конкуренции других растений покинуть 
родную стихию и выйти на сушу, то новая среда (воздух) , 
в которой они очутились, поставила им новые требования, 
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эти новые требования и вызвали .к жизни новое поколение — 
спорофит, специально приспособленный к жизни на земле. 
Спорофит к а к бы вдвинулся в цикл развития , в котором га-
метофит .непрерывно сменялся гаметофитом. Отсюда понятна 
и правильная , ритмичная смена поколений. 

Общий ход развития спорофита Ф. Боуэр представляет 
следующим образом. Спорофит возник тогда, когда ооопора 
получила способность делиться при прорастании на несколько 
дочерних клеток (способность столь часто н а б л ю д а е м а я и сре­
ди современных низших растений) . П р и м е р а м и этому могут 
служить водоросли Oedogonium или Coleochaete. Но вместе 
с тем, деление это должно б ы л о сопровождаться редукцией 
числа хромосом, удвоенного во время полового акта. Таким 
образом, начальной фазой развития спорофита явилась 
именно эта д е л я щ а я с я при прорастании ооопора. 

Архегониальные растения произошли, несомненно, от во­
дорослей. Н а это указывает характер их гаметофита. Они 
развились, вероятно, и з нитчатых зеленых форм, обитавших, 
подобно многим современным зеленым водорослям, в мелкой 
воде или в полосе прилива. Половое воспроизведение проис­
ходило у них п р и посредстве воды и могло совершаться в лю­
бой момент, б л а г о д а р я постоянному присутствию ее вокруг 
них, если, конечно, и остальные условия благоприятствовали 
этому. 

Некоторые из этих форм, вероятно под влиянием борьбы 
за существование, переселились на сушу, где могли получать 
нужную д л я ник воду лишь случайно. Теперь половой процесс 
мог происходить только- во в р е м я дождей и паводков или в о 
врем:я обильных рос и, следовательно, не всегда мог совер­
шаться, хотя б ы половые органы и достигали полной 
зрелости. 

Б л а г о д а р я новым условиям названных форм выработался 
новый способ размножения , менее зависимый от присутствия 
воды, чем р а з м н о ж е н и е половое. Этот новый способ был най­
ден благодаря возникновению спорофита из зиготы: оплодо­
творенная зигота получила способность делиться на некоторое 
количество частей (карпоспор) , из которых к а ж д а я стала 
давать н а ч а л о новому индивидууму. О к р у ж а ю щ а я их сухая 
среда (воздух) , п о д влиянием которой они приобрел» харак­
тер порошка, способствовала их рассеянию. Получилось нечто 
вроде того, что мы имеем у современных низших печеночников 
(Riooia). 

Вышедшие из воды формы постепенно поднимались в бо­
лее высокие и сухие части материка , где отсутствовала кон­
куренция с о стороны других растений и где были более 'бла­
гоприятные условия д л я ассимиляции. Но по мере отдаления 
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о т родной стихии условия для совершения полового акта 
становились все хуже , ибо все более затруднялось получение 
необходимой д л я него воды. Отсюда возникла более тесная 
зависимость р а з м н о ж е н и я от образования карпоспор. 

Вид, чтобы поддержать свое существование, должен был 
сильно увеличить количество карпоспор, производимых споро­
фитом, который возник благодаря половому акту. Это усилен­
ное образование опор в свою очередь д о л ж н о было вызвать 
во время их формирования усиленный приток питательных 
веществ извне, а вместе с тем появление органов , вырабаты­
вающих и доставляющих их. 

У мохообразных з а д а ч а эта выполняется гаметофитом, 
который приспособился к ж и з н и в воздухе. Сам .спорофит 
л и ш ь в малой степени м о ж е т вырабатывать нужный ему ма­
териал и в морфологическом отношении дифференцирован 
с л а б о . В остальных отделах растительного мира , именно у па ­
поротников, хвощей, плаунов, спорофит у ж е всецело принял 
на себя питательные функции и в связи с этим морфологи­
чески дифференцировался на ясно разграниченные органы — с 
одной стороны, предназначенные д л я выработки питательных 
веществ (стебель, корень, лист ) , и с другой — органы, при­
способленные д л я образования опор. Вместе с тем спорофит 
стал независимым и постоянным; количество опор могло быть 
теперь практически безграничным. В этом отношении сосуди­
стые тайнобрачные стоят неизмеримо выше, чем мохообразные. 

Будучи в высшей степени точным и осторожным исследо­
вателем, Ф. Боуэр не указывает определенно тех водорослей, 
которые бы могли дать начало наземной флоре . Он говорит, 
что э то были зеленые водоросли. Правда , у некоторых из них 
в стадии, следующей за половым процессом, встречаются 
о б р а з о в а н и я , которые позволяют представить себе, каково 
б ы л о начало опор-офита, тем не менее нет никакого основания 
считать упомянутые ф о р м ы за действительных предков архе­
гониальных растений. М о ж н о только сказать, что многокле­
точного тела, которое образуется у некоторых зеленых водо­
рослей в результате полового процесса (например у Co­
leochaete), биологических условий, сопровождавших выселе­
ние из воды на сушу, и условий земноводного существования 
достаточно, чтобы развился спорофит, подобный наблюдае­
мому у современных наземных 'растений. Необходимо, однако., 
проанализировать ход совершенствования спорофита от на­
чального простого этапа до современного его вида и опреде­
лить хотя бы главнейшие из факторов его эволюции. 

Начальным таким фактором была с т е р и л и з а ц и я , то 
есть превращение клеток, потенциально плодущих, споро-ген­
ных, в обыкновенные клетки, потеря ими функции размноже-
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ния и приобретение вегетативных функций. П р и этом выпа­
дает и та редукция в числе хромосом, которая происходит 
при образовании спор. Вторым фактором эволюции спорофита 
было р а з ъ е д и н е н и е н а о т д е л ь н ы е у ч а с т к и или 
спорангии спорогенной ткани, до сих пор представлявшей 
сплошную компактную массу. В тесной связи с этим находится 
увеличение числа спорангиев и уменьшение количества 
спор в отдельных спорангиях. Наконец , третий фактор — воз­
никновение на стебле придаточных органов (листьев) и воз­
никновение корней. 

Кроме этих трех основных факторов эволюции спорофита,, 
был р я д других, второстепенных, но т а к ж е оказывавших то 
или иное влияние на нее. И з такого рода факторов можно 
назвать следующие: утрата спорофитом отдельных частей; 
возникновение гетероспории и как ее конечный результат — 
способность образовывать семена; способ оплодотворения при 
помощи пыльцевой трубки; различные приспособления для пе­
реноса пыльцы; дифференцировка тканей, находящаяся в связи 
с приспособлением к питанию,— дифференцировка , с д е л а в ш а я 
спорофит вполне независимым от гаметофита организмом; 
образование проводящей системы и т. д. Рассмотрим несколько 
подробнее главные факторы. 

С т е р и л и з а ц и я . М ы определили стерилизацию к а к 
превращение спорогенных клеток в простые, вегетативные. 
Это превращение явилось неизбежным 'Следствием уеиленного 
образования спор. 

К а к было отмечено, производство спор в возможно боль­
шем количестве стало необходимо д л я растений, переселив­
шихся на сушу, так к а к д л я полового р а з м н о ж е н и я не всегда 
имелись необходимые условия. А с другой стороны, чем боль­
ше спор было в состоянии производить растение, тем больше ' 
шансов приобретало оно в борьбе за существование и тем 
больше б ы л а вероятность выживания и распространения.. 
Ввиду этого первоначальный спорофит, то есть то многокле­
точное тело, которое образовывалось после полового процесса, 
и которое в н а ч а л е все целиком ш л о на образование опор, не­
избежно д о л ж н о 'было увеличиться в р а з м е р а х . Это в свою-
очередь д о л ж н о было вызвать усиленный приток к нему пи­
тательных веществ, с одной стороны, и потребность в защите 
его от высыхания и т. д .— с другой. Д а и в самом спорофите 
должна была возникнуть особая п р о в о д я щ а я система, достав- , 
л я ю щ а я питательный материал к формирующимся спорам. 
Эта проводящая система и система з ащиты возникли за счет 
спорогенных клеток путем стерилизации — потери ими способ­
ности давать н а ч а л о спорам — и превращения их в вегетатив­
ные клетки, с л у ж а щ и е (внутри спорофита) для проведение 
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пластического материала к материнским клеткам спор, и клет­
ки, з а щ и щ а ю щ и е с н а р у ж и молодые опоры. Такова исходная 
стадия. 

В дальнейшем вегетативная часть претерпела сложные 
превращения и усовершенствования, имевшие целью к а к луч­
шее проведение питательных веществ, так и выработку при­
способлений, давших возможность спорофиту производить эти 
вещества самостоятельно и сделаться самодовлеющим орга­
низмом. Вместе с тем и образование спор сдвинулось в цикле 
его развития на более поздние стадии. Н о к а к о в о бы ни было 
усовершенствование и усложнение вегетативной системы, 
конечной целью спорофита всегда остается производство спор 
и всегда цикл его развития завершается им. Таким образом, 
как видно из изложенного, первая вегетативная ткань, воз­
никла из плодущей. 

Н а то, что стерилизация действительно играла в а ж н у ю 
роль в выработке спорофита, указывает широкое распростра­
нение ее и у современных растений. Среди них нередки слу­
чаи, когда лишь часть епорообразующей ткани в спорангиях 
идет на образование спор; другая часть остается стерильной, 
играя роль или ткани, проводящей питательные вещества 
к развивающимся спорам, или ткани питательной, обра­
зующей так называемый выстилающий слой. 

Например , у Psilotum спорангии развиваются на наземных 
дихотомически разветвленных стеблях. К а ж д ы й спорангий —• 
трехгнездный и сидит м е ж д у двумя листьями. Н а начальной 
стадии он имеет вид бугорка, построенного из одинаковых 
клеток (рис. 7 ) . Д а л е е , в каждом гнезде дифференцируется 
опорогенная ткань , отличающаяся более темными, "богатыми 
содержимым клетками . Вскоре затем в самой спорогенной 
ткани наступает дифференцировка и в ней м о ж н о заметить 
более темные и более светлые участки. Первые — это клетки, 
из 'которых впоследствии разовьются материнские клетки спор 
и с а м ы е споры, в т о р ы е — в е г е т а т и в н ы е клетки, играющие, по-
видимому, в н ач ал е роль проводящей ткани, впоследствии ж е 
отмирающие и идущие на питание р а з в и в а ю щ и м с я спорам. 
Так как и те и другие клетки одинакового происхождения, то 
ясно, что вегетативные клетки не что иное, как спорогенные, 
утратившие функцию размножения . 

Стерилизацию части спорогенных клеток мы встречаем, 
далее , у некоторых юнгерманий (Pellia, Aneura) , у которых 
центральная часть шорогенного . комплекса превращается 
в проводящую ткань. У маршанциевых элатеры являются 
гомологами материнских спор и на ранних стадиях развития 
функционируют к а к проводящая ткань. У хвощей внешний 
слой опорогенного комплекса превращается в выстилающий 
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слой (tapetum) и образует ©последствии периплазмодий. 
У Isoetes трабекулы в спорангиях т а к ж е возникают путем 
стерилизации части опорогенных клеток. Стерилизуется часть 

Рис. 7. Psilotum triquetrum. Спорангий на разных стадиях развития 
(в разрезе); 

спороленных клеток и в пыльниках у некоторых покрыто­
семянных (Rhizophora). 

Число примеров стерилизации м о ж н о было бы в о много 
раз увеличить, но приведенных вполне достаточно, чтобы со­
ставить себе ясное представление об этом явлении. 

Р а з ъ е д и н е н и е с п о р о о б р а з у ю щ е й т к а н и 
н а о т д е л ь н ы е с п о р а нпг и и. В примитивном спорофите 
спорогенные клетки, точнее сказать материнские клетки спор, 
образовывали оплошную компактную массу. В дальнейшей 
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эволюции его эта епорогенная ткань разбилась на отдельные 
участки, или спорангии, или б л а г о д а р я частичной стерилиза­
ции ее, или иным путем. Это было, несомненно, большим ш а ­
гом вперед, т а к ; н а к сильно облегчилась задача питания спо-
рогенной ткани, а вместе с тем стало возможным увеличить 
количество^ спор. Кроме того, образование спорангиев нахо­
дится в тесной связи с возникновением придаточных органов 
или листьев. Спорангии, первоначально помещавшиеся на оси 
(стебле) , перешли на листья, что дало спорофиту громадное 
преимущество при рассеивании спор, а положение спорангиев 
на питающем органе, листе, создало большие преимущества 
в смысле питания. 

Вышеизложенные соотношения м о ж н о проследить у со­
временных растений. Среди архегониат мы имеем два типа 
спорофита: спорофит Bryophyta, лишенный каких-либо при­
даточных органов и вполне зависящий в своем существова­
нии от гаметофита, и спорофит Pteridophyta, очень высоко 
организованный, снабженный стеблем, листьями и корнями 
и являющийся вполне самостоятельным организмом. 

В первом типе, например у мхов, сохранились примитив­
ные отношения. Здесь мы находим сплошную опорогеннук> 
ткань, составляющую одно целое — спорангий, помещающийся 
в коробочке. Такого р о д а спорангий, .стремясь увеличить д о 
максимума производство спор, не может достигнуть значитель­
ных размеров у ж е в силу чисто механических условий. И, дей­
ствительно, м ы видим, что спорангии мхов имеют незначитель­
ные размеры. То ж е можно сказать и о печеночниках. 

Совершенно иначе дело обстоит во втором типе, у Pteri­
dophyta, в особенности у папоротников. Здесь спорангии ни­
когда не достигают крупных размеров, н о зато число, их по 
сравнению со мхами теоретически может увеличиваться бес­
конечно, а следовательно, бесконечно увеличивается и число 
опор. Например , один экземпляр Aspidium'a может дать при­
близительно 50 млн. спор. 

Независимо от изложенных соображений сравнительное-
исследование представителей класса Pteridophyta показывает,, 
что способность образовывать большое число мелких споран­
гиев является признаком более совершенным, присущим б о л е е 
высокоорганизованным формам. Он свойствен всем так назы­
ваемым Filicales leptosporangiatae, к которым относится 
и Aspidium и которых все исследователи, единодушно считают 
высшими и с а м ы м и молодыми Pteridophyta. У древних Pteri­
dophyta, каковыми являются Equisetaceae, Sphenophylales 
и Lyoopodiaceae, а равно и у древних Filicales (Filiices 
eusporangiatae), наоборот, мы находим крупные спорангии, 
образующиеся в сравнительно небольшом числе. 
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Перейдем теперь к третьему основному фактору эволюции 
спорофита — в о з н и к н о в е н и ю л и с т ь е в и тесно с ним 
связанной теории strobilus'a. П о д strobilus'oM (S.trobilus — 

ш и ш к а ) понимают пло­
дущее колосовидное 
образование многих 
Pteridophyta, покрытое 
мелкими листьями и 

помещающееся на кон­
це побега. 

Вегетативная часть 
побега, н а х о д я щ а я с я 
под strobilus'oM, пост­
роена совершенно т а к 
же , к а к и самый stro-
bilus, н о только без 
спорангиев. Это дает 
основание предпола­
гать , что в вегетатив­
ной части спорангии 
недоразвились . 

Отношение между 
плодущей и вегетатив­
ной частями stro­
bilus'a, а т а к ж е и от­
сутствие резкой грани­
цы м е ж д у ними особен­
но ясно видны у Lyco-
podium selago (рис. 9 ) . 
У него спорофиллы не 
образуют резко диффе­
ренцированных колос-

Рис. 8. Lycopodium selago К О В ' к а к и ' ДРУГИХ 
плаунов. Они по вели­
чине и по форме впол­
не сходны с обычными 

вегетативными листьями, отличаясь лишь присутствием спо­
рангия на верхней стороне. Резкой границы между стерильной 
и вегетативной частями т а к ж е не наблюдается . 
. . S'trohilus весьма часто встречается у древних ископаемых 
Pteridophyta, хвощей, плаунов, Sphenophylales, и это обстоя­
тельство позволяет считать его примитивным образованием. 

Как можно представить возникновение strobilus'a? Уже 
не раз было указано , что спорофит развился из многоклеточ­
ного тела, которое возникало после полового акта у водорос­
л е й (предков наземных растений) , и все клетки которого 
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д а в а л и н а ч а л о спорам. И з этого многоклеточного тела путем 
стерилизации р а з в и л а с ь о с ь — небольшой слабый стебель, 
вертикально стоящий и радиально-построенный, с точкой ро­
ста на вершине, следовательно, с ясно выраженной поляр­
ностью. В верхней части его п о м е щ а л а с ь опррогенная ткань, 
о б р а з у ю щ а я сплошной .слой, расположенный в непосредствен­
ной 'близости к периферии этого примитивного спорофита. 
В дальнейшей эволюции опорообразующий слой разбился 
(опять-таки благодаря частичной стерилизации) на отдельные 
спорангии. Одновременно здесь возникли придаточные органы 
(листья) так, к а к они возникают и теперь на стебле во время 
индивидуального развития , то есть в виде простых выростов 
или бугорков, которые затем превратились в пластинчатый 
орган, или лист. Спорангии стали развиваться не на стебле, 
а на листьях, т ак к а к это улучшало их питание, а т а к ж е спо­
собствовало лучшему рассеиванию спор. По-видимому, воз­
никновение листьев и переход на них спорангиев происходили 
одновременно, хотя, впрочем, у некоторых ископаемых форм 
мы можем наблюдать , что оба эти процесса не были связаны 
друг с другом, и спорангии могут и при наличии листьев со­
хранить свое первоначальное положение на стебле (например, 
Calamostachys, Palaeostachya). 

Опрашивается , есть ли у н а с какое-либо основание при­
держиваться вышеизложенных соображений, есть ли основа­
ние предполагать , что ось (стебель) была действительно при­
митивным образованием, из которого развился спорофит? 
Анализ явлений в растительном царстве позволяет ответить 
на этот вопрос утвердительно. Действительно, вопрос о том, 
каким образом возникла дифференцировка на стебель и листья, 
допускает троякого рода решение: 1) м о ж н о предполагать , 
что прежде всего возникли листья (правильнее — прототип 
л и с т а ) , а стебель развился лишь впоследствии как место 
прикрепления д л я них; лист* стало быть, с самого начала 
был доминирующей частью в построении стебля; 2) листья 
и стебель развились одновременно из какой-нибудь недиффе­
ренцированной (системы ветвления, все части которой перво­
начально были одинаковы; 3) ось (стебель) возникла прежде 
всего, а листья развились уже на ней впоследствии в виде 
выростов. В этом случае стебель был с самого начала доми­
нирующей частью. 

Первую возможность отстаивали в особенности Л . Чела ­
ковский и Ф. Дельпино . Л . Челаковский считал, что всякий 
побег построен из отдельных отрезков, к а ж д ы й такой отрезок 
состоит из листа и прилежащей к нему части побега. Благо ­
д а р я сращению этих частей и образовался единый стебель. 
Однако в природе мы нигде не наблюдаем границ между 
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упомянутыми отрезками, поэтому и теорию Л . Челаковского 
нельзя считать основанной « а (фактах. 

Ф. Дельпино развил учение о пресуществовании листа д о 
крайности и з анял почти парадоксальную позицию. Ф. Д е л ь ­
пино на основании своих исследований^над листорасположе­
нием пришел к заключению, что стебель образовался из сро­
сшихся оснований листьев, гак что лист — это не придаточный 
орган, а основной, центральный, следовательно, стеблей соб­
ственно нет и высшие растения в сущности не Cormophyta, 
a Phyllophyta. 

Вторую теорию, согласно которой, стебель и листья 
развились путем дифференцировки некой недифференцирован­
ной системы, все ветви которой были одинаковы, поддерживал 
Г. Потонье. Этот автор на основании своих фигопалеонтологи-
ческих изысканий, главным образом над папоротниками, при­
шел к выводу, что олиственный побег современных растений 
произошел путем дифференцировки дихотомического, таллома 
предков наземной флоры, таллома типа фукуса. По его мне­
нию, одна из ветвей дихотомического таллома стала более 
мощно развиваться , чем другая . Последняя сдвигалась в сто­
рону в то время, как перваи росла п р я м о вверх и образовы­
вала главный -побег. Б л а г о д а р я этому выработался п р я м о 
стоящий стебель, несущий по бокам короткие побеги. Верхние 
части последних превратились в листья, нижние же , приле­
ж а щ и е к .стеблю, срослись с ним и между собой, образовав 
вокруг него толстый слой ткани. 

Взгляды, более или менее сходные со взглядами Г. По­
тонье, высказывали т а к ж е Г. Г ал лир (Hallier, 1902), О. Линье 
(Lignier, 1910) и А. Тенслей (Tansley, 1908). Изложенные 
соображения Потонье не являются невероятными a pr ior i . 

Однако д л я того, чтобы они стали достоверными, необхо­
димо было б ы п о к а з а т ь на формах, более близких к папорот­
никам, чем Fucus, что именно этакие соотношения имеются 
между листьями и стеблем. Кроме того, надо было бы пока­
зать приложимость их к другим Pteridophyta: плаунам, хво­
щ а м и клинолистам. Д а и вообще не ясно, может ли сходство 
в способе ветвления 'Служить критерием в вопросах происхож­
дения. Все сходство в ветвлении папоротников и фукусов не 
простирается, п о мнению Ф. Боуэра , далее простой аналогии. 

Таким образом, нам остается лишь принять третью воз­
можность в решении вопроса о том, каков был первоначаль­
ный орган, то есть мы д о л ж н ы признать , что стебель (ось) 
был тем первым органом, с которого н а ч а л а с ь эволюция спо­
рофита, из которого развился спорофит наземных растений. 
Листья ж е появились у ж е на стебле позднее в качестве при­
даточных органов, несущих спорангии и ассимилирующих 
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Рис. 9. Botrychium lunaria. Отдель­
ные доли вегетативного листа при­

нимают характер спорофиллов 

углерод. Смысл появления этих придаточных органов сводился 
к тому, чтобы д а т ь спорофиту лучшее питание и поставить 
спорангий в более выгод­
ное положение. Получи­
лось то, что мы н а з в а л и 
strobilus'oM. 

Из изложенного сле­
дует, во-первых, что мел­
колистный тип листьев 
является примитивным, 
тип ж е широколистный — 
вторичным; во-вторых, 
что первоначально' все ли­
стья были листьями пло>-
дущими, несущими спо­
рангии, или, .как их на­
зывают, спорофиллами. 

Спрашивается , како ­
во отношение плодущей . 
части спорофита к неплодущей, вегетативной? И з вышеизло­
женного вытекает, что вегетативная часть представляет из­
мененную плодущую часть (плодущая лишилась спорангиев) . 
Это подтверждают и ф а к т ы . 

Например , у Lycopodium selago (см. рис. 8) и та и дру­
гая часть спорофита построены настолько сходно, что отли­
чаются друг от друга лишь присутствием или отсутствием 
спорангиев. То ж е м о ж н о сказать и о Psilotum и некоторых 
вымерших формах. Превращение спорофиллов в вегетативные 
листья (трофофиллы, питающие листья) произошло., во-первых, 
благодаря той ж е стерилизации, а во-вторых, вследствие не­
доразвития слопангиев на спорофиллах. 

О том, что "в процессе возникновения вегетативных листь­
ев играла большую роль стерилизация, подтверждают те от­
ношения, которые наблюдаются между обеими категориями 
листьев у современных нам растений. Так, например, на веге­
тативных листьях ужовника Botrychium lunaria (рис. 9) иног­
д а появляются спорангии, иногда отдельные доли листа при­
нимают характер спорофилла, а иногда и весь лист превра­
щается в споролистик. У папоротника Osmunda regalis ниж­
няя часть спорофилла сохраняет характер вегетативный. При 
этом отношение м е ж д у той и другой частями листа варьирует. 
У Osmunda Presliana листочки средней части листа превра­
щены в спорангиеносные, листочки ж е верхней и нижней ча­
стей листа являются вегетативными. Примеры такого рода 
можно было б ы увеличить. 

К. Гебелю удалось вызвать стерилизацию у Selaginella 
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экспериментально. Отрезав плодущие колоски названного рас­
тения и посадив их в виде отводков, он н а б л ю д а л , что споран­
гии у верхних у ж е 'существующих спорофиллов атрофирова­
лись, а вновь возникающие спорофиллы представляли настоя­
щие вегетативные листья. 

Второй фактор образования вегетативных листьев — недо­
развитие, атрофия спорангиев в ясной форме встречается у 
Lycopodium и Selaginella. У. них спорангии на самых верхних 
листьях в колоске всегда недоразвиваются и часто носят со­
вершенно зачаточный характер . 

Теория strobilus'a и положение, что стебель (ось) являет­
ся первым по времени появления и доминирующим органом в 
спорофите, а листья —- органы, появившиеся позднее и имею­
щие подчиненное значение, составляют основу всех воззре­
ний Ф. Боуэра . Обоснованию их он уделяет очень много вни­
мания. Д л я этого ученый пользуется ф а к т а м и анатомии, эмб­
риологии и морфологии. 

Мы не с м о ж е м рассмотреть все ф а к т ы , которые Ф. Боуэр 
приводит в подкрепление своих взглядов. Отметим лишь, что 
анализ фактов, даваемых анатомией и эмбриологией, вполне 
подтверждает их; подтверждает их и анализ явлений симмет­
рии спорофита. Ф. Боуэр приходит к выводу, что радиальная 
структура спорофита является примитивной, а дорзивентраль-
ная — вторичной, произошедшей от радиальной . 

Теперь посмотрим, как образовались корни, являющиеся 
наряду со стеблем и листьями характерными органами споро­
фита. К сожалению, ни у современных нам форм, ни у иско­
паемых мы не находим ясных указаний на то, каким образом 
они возникли. По-видимому, корень появился как придаточ­
ный о р г а н после того, к а к стебель (ось) достиг известного 
развития. Возник он в качестве приспособления, д а ю щ е г о воз­
можность спорофиту существовать вполне самостоятельно и 
не зависеть от гаметофита , с которым он был связан . Н а это 
указывает, по-видимому, тот факт , что у з ародыша почти всех 
Pteridophyta корень развивается очень рано. 

В ы ш е м ы в кратких чертах изложили теорию Ф. Боуэра . 
Мы использовали лишь небольшую часть фактов и интерес­
ных, подчас действительно глубоких мыслей, изложенных им 
в книге «The Or ig in of a Land Flora» (Bower, 1908). Идеей 
возникновения спорофита он и заканчивает свой колоссальный 
труд, формулируя ее так: спорофит возник к а к ф а з а , двинув­

ш а я с я в примитивный цикл развития водного растения между 
явлениями удвоения числа хромосом и его редукцией. 

Теория Ф. Боуэра является наиболее разработанной д о 
настоящего времени попыткой объяснить возникновение назем­
ной растительности. То обстоятельство, что автор все свои 
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соображения подкрепляет значительным числом фактов, де­
л а е т его теорию в высшей степени достоверной. Нельзя , впро­
чем, забывать , что все эти фактические данные являются лишь 
косвенными доказательствами, прямых доказательств д л я 
теории Ф. Боуэра у нас нет, к а к нет их д л я воякой другой 
теории. М ы не знаем, например, ни в живом ни в ископаемом 
состоянии примитивного спорофита, каким рисует его Ф. Боу­
эр. Исследования последних лет по истории развития водо­
рослей заставляют внести некоторую поправку в теорию 
Ф. Боуэра . Н о основной ход эволюции спорофита и ее фак­
торов был определен им удивительно верно и сохранит за со­
бой значение, к а к и м б ы изменениям в дальнейшем не подвер­
галась сама теория. 

Годы, последовавшие з а опубликованием книги Ф. Боуэ­
ра, характеризуются весьма интенсивной работой в области 
морфологии, эмбриологии и цитологии, а т а к ж е и в области 
палеоботаники. Результатом этих работ был р я д весьма заме­
чательных открытий, имевших большое значение д л я разре­
шения вопроса о происхождении наземной растительности и, 
в частности, д л я теории Ф. Боуэра . Это п р е ж д е веего^ цито­
логические исследования п о истории развития водорослей, при­
ведшие к установлению у них настоящей смены поколений. 

Как показало цитологическое изучение смены поколений 
у высших растений, проведенное еще в конце. X I X столетия, и 
половое и бесполое поколения различаются м е ж д у собой не 
только морфологически и физиологически,- н о и цитологиче­
с к и — строением ядер. Ядра гаметофита — гаплоидные, ядра 
спорофита — диплоидные, то есть ядра спорофита содержат 
вдвое больше хромосом, чем ядра гаметофита . Во время оп­
лодотворения, при слиянии ядра сперматозоида с ядром яйце­
клетки, число хромосом удваивается. П р и образовании 
спор, в о ' в р е м я деления я д р а материнской клетки спор, проис­
ходит редукция числа хромосом, уменьшение их вдвое. Это 
периодическое удвоение числа хромосом и его редукция проис­
ходят в нормальном цикле развития всех растений и явля­
ются закономерностью. Мы получили, следовательно, очень 
удобный признак, п о которому легко отличить гаметофит от 
спорофита. Это, конечно, не значит, что число хромосом опре­
деляет различие между гаметофитом и спорофитом. В числе 
хромосом мы имеем л и ш ь очень удобный внешний признак, 
по которому можно отличать гаметофит от спорофита — имен­
но внешний признак , хотя это и звучит парадоксально . В чис­
ле хромосом л и ш ь отражаются те неизвестные нам сложные 
явления, которые проходят в клетках гаметофита и спорофита 
и которые определяют их морфологическое и физиологическое 
различие. 
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Исследования цикла развития низших растений с этой 
точки зрения д а л и весьма интересные и в а ж н ы е в филогене­
тическом отношении результаты. У водорослей они установи­
ли наличие смены поколений нескольких типов. У некоторых 
зеленых (Entero-morphia, Ulva, Cladophora) и у большинства 
бурых и багряных водорослей смена - поколений ничем не 
отличается от смены поколений высших растений. У них бес­
полое поколение (спорофит) с 2 п хромосомами и органами 
бесполого р а з м н о ж е н и я (спорангиями) т а к ж е ритмически 
сменяется половым поколением (гаметофитом) , имеющим п 
хромосом и несущим половые органы (гаметангии) . Иногда 
эти поколения внешне различаются между собой, иногда не 
различаются. Таким образом, правильная , ритмическая сме­
на поколений не является характерным признаком высших 
растений, только им присущим. 

Изучение истории развития водорослей, в особенности 
бурых, показало^, что с р е д и них существуют формы, обладаю­
щие правильной сменой поколений, при которой поколения 
эти имеют те ж е характерные черты, что и у высших растений, 
то есть прекрасно развитый, сложно устроенный спорофит и 
сильно редуцированный, весьма просто построенный гаме-
тофит. 

Так, например, ламинарии, достигающие размеров в де­
сятки метров, представляют собой диплоидное поколение — 
спорофит, образующий спорангии и споры. Половое ж е поко­
ление 'их — микроскопические, -однорядные, коротенькие ни­
точки; на них развиваются антеридии и оогония. Следователь­
но, наличие пышно развитого и с л о ж н о устроенного спорофи­
та опять-таки не является характерной особенностью выс­
ших растений: такой ж е .спорофит есть и у водорослей. 

Наконец, чрезвычайно в а ж н ы е открытия были сделаны и 
в области палеоботаники. В 1917 и в последующие годы Р . Кид-
стрном и В. Лангом, а затем Р . Крейоеелем были найдены и 
описаны замечательные растения, составившие особый класс 
Psilophytinaae и представляющие .собой примитивные высшие 
растения — наиболее древние наземные растения . Открытие 
их пролило новый свет на раннюю историю архегониальных 
растений. Все э то не могло не оказать влияния на теорию-
Ф. Боуэр а и побудило автора -ее пересмотреть основные поло­
жения своей теории. 

В 1935 г. Ф. Боуэр выпустил в свет новый капитальный" 
труд под заглавием «Примитивные наземные растения, из­
вестные п о д именем архегониальных» («Pr imi t ive Land Plants 
also known as the Archegon ia t ae» ) . В нем он подверг ревизии 
свою теорию, внеся в-' нее некоторые существенные поправки 
и дополнения. Н о основная идея ее осталась незыблемой. 
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Проанализировав явления смены поколений, он приходит 
к тому же выводу, как и в «Or ig in of Land Flora» , ia именно, 
что у архегониат спорофит или диплофаза представляет со­
бой -стадию, вдвинувшуюся в цикл развития между моментом 
сингамии (полового акта) и мейозисом (моментом редукции 
хромосом) , из чего следует, что бесполое -поколение не впол­
не гомологично половому, хотя оба эти поколения являются 
фазами одного и того ж е цикла развития. По-прежнему 
Ф. Боуэр считает, что родоначальниками н а з е м н ы х растений 
были зеленые водоросли из класса Isokontae, не имевшие ан­
титетической смены поколений, и с редукцией хромосом, про­
исходившей во в р е м я деления ядра зиготы. При выходе на 
сушу в цикл их развития вдвинулась диплофаза — спорофит, 
благодаря чему отодвинулся и момент редукции (мейозис) , 
связанный с образованием опор. 

С возникновением спорофита связаны три момента перво­
степенной биологической важности: 

1. Увеличилось число возможных комбинаций и наслед­
ственных свойств, д а ю щ и х материал для изменчивости. 

2. Б ы л а получена возможность производства -большого 
числа спор, приспособленных к широкому распространению 
на суше. 

3. Достигнута независимость процесса р а з м н о ж е н и я от 
полового акта , д л я .совершения которого в наземной ж и з н и 
д а л е к о не всегда находились подходящие условия (свободная 
в о д а ) . 

Вопрос о происхождении листьев и отношении их к оси 
занимает важное место в теории Ф. Боуэра ; поэтому вполне 
естественно, что и в новой книге автор уделяет ему большое 
внимание. Из изложенного выше видно, что листья рассмат­
ривались как выросты, появившиеся на оси. Потребность в уси­
ленном питании спорофита, достигшего в процессе эволюции 
у ж е значительных размеров, была причиной их появления. 

О д н а к о новые ф а к т ы фитопалеонтологии, в особенности 
открытие лсилофигов , вновь склонили Ф. Б о у э р а к взгляду, 
высказанному им еще в 1884 г., а именно, что микрофиллы и 
макрофиллы являются органами -различного происхождения 
и различной морфологической природы. Микрофиллы пред­
ставляют -собой выросты (enations), появившиеся на оси и 
принявшие -плоскую, приспособленную для фотосинтеза фор­
му. В них появился и сосудистый пучок, связанный с общей 
сосудистой системой спорофита. 

М а к р о ф и л л ж е возник из отрогов дихотомически развет­
вленного, не дифференцированного еще на основные органы 
спорофита (подобного ринии и горнеа) путем их уплощения 
и срастания между собой. Эти отроги (теломы В. Циммерман-
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на и Ф. Боуэра , колосомы Г. Потонье и Б . М. Козо-Полян-
ского) были тем источником, из которого развились листья 
макрофилльного типа. Отсюда следует, что макрофиллы яв­
ляются .по морфологической природе кладодиями. Ф. Боуэр 
так их, и называет кладодиевыми листьями (cladode leaves,, 
megaphyllous cladodes) в противоположность микрофиллам •— 
mierophyllous eniations или Thursophyton leaves (от ископаемого 
Thursophyton, для которого характерны такого рода листья). . 

Чешуйки, встречающиеся на листьях многих папоротни­
ков, по своему происхождению соответствуют микрофайлам. 
Они являются enations. Н а х о д я изложенную точку зрения в 
1923 г. вполне приемлемой гипотезой, Ф. Боуэр в 1935 г. 
окончательно ее принимает. В соответствии с этим изменяет­
ся и теория strobilus'a. Стробилус теряет свое универсальное 
значение. Он имеется лишь у микрофилльной линии развития, 
то есть у Sphenopsida, Lycopsida и, возможно., у Coniferales. 
К Pteriopsida теория стробилуса неприменима. 

Помимо, факторов эволюции, упомянутых выше, Ф. Боуэр 
вводит еще один фактор величины или, точнее, соотношение 
между поверхностью и объемом организма . Ф. Боуэр указы­
вает, что д л я правильного функционирования растительного 
организма (в отношении фотосинтеза, испарения, дыхания) 
необходимо, определенное .соотношение между его поверх­
ностью и объемом. П р и увеличении растений в размерах соот­
ношение это изменяется именно в сторону, неблагоприятную, 
для поверхности. Происходит это потому, что при увеличении 
тела поверхность его п о отношению к линейным размерам 
увеличивается во второй степени, объем ж е — в третьей. Так, 
при увеличении тела в 2 раза поверхность его увеличивается 
в 4 р а з а , а объем — в 8 раз . Поэтому при простом, равномер­
ном увеличении организма, в р а з м е р а х в известный момент 
между его поверхностью и объемом должно получиться соот­
ношение, неблагоприятное для нормального течения функций. 
Д л я предотвращения этого и д л я поддержания правильного 
соотношения м е ж д у объемом и поверхностью в форме орга­
низма д о л ж н ы произойти изменения, в ы р а ж а ю щ и е с я в упло­
щении его тела, появлении выростов, образовании полостей 
и т. д. 

Так к а к первые этапы эволюции только что появившегося 
спорофита в ы р а ж а л и с ь как р а з в увеличении его размеров, то 
фактор величины, выдвигаемый Ф. Боуэр ом, играл здесь, не­
сомненно, в а ж н у ю роль. В а ж н у ю роль фактор этот играет и 
при эволюции сосудистой системы, ибо д л я правильной рабо­
ты ее требуется, чтобы поверхность соприкосновения мертвых 
ее элементов с ж и в ы м и сохраняла определенную величину. 

Сосудистая система примитивного спорофита, несомнен-
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но, являлась гаплостелей. Именно такое строение мы наблю­
даем у Psilophytales. П р и увеличении растительного тела в 
размерах увеличивается в объеме и сосудистая система. Соот­
ношение между объемом и поверхностью соприкосновения со­
судов с живыми клетками становится неблагоприятным. Тог­
да в очертаниях древесины, представляющей собой компакт­
ный цилиндр, наступают изменения, в ы р а ж а ю щ и е с я в обра­
зовании выступов, как , например, у Asteroxylon, у которого 
древесина в разрезе имеет вид неправильной звезды. Д а л е е , 
в центре ксилемы появляется паренхима (модуляция) , возни­
кают сердцевинные лучи и т. д. 

Теперь, принимая во внимание все эти поправки к теории 
Ф. Боуэра , можно составить следующее представление о воз­
никновении спорофита у архегониат. Н а ч а л о архегониатам 
дали зеленые водоросли класса- Isokontae, не обладавшие ан­
титетичной сменой поколений и имевшие редукцию хромосом 
при первом деления ядра зиготы. И з этой зиготы, дававшей 
первоначально исключительно опоры, возник благодаря частич­
ной стерилизации их плодущий телом, то есть радиально , по­
строенное цилиндрическое тело, несущее на верхушке споран­
гий. В процессе эволюции этот телом увеличивается в разме­
рах и ветвится дихотомически; на конце каждого ответвления 
находится спорангий. Получаются формы, подобные ринии 
или горнеа. Д а л ь н е й ш е е усложнение в ы р а ж а е т с я в том, что 
дихотомическое ветвление постепенно переходит в монопо-
диальное, на самых ж е ветвях появляются чешуевидные вы- -
росты, густо их покрывающие. Возникают формы, подобные 
Asteroxylon. З а т е м эволюция идет в двух направлениях : в 
сторону микрофиллии и в сторону макрофиллии. В первом 
случае чешуйчатые выросты сильно развиваются . Они превра­
щаются в листья, и в них дифференцируется сосудистый пу­
чок, соединяющийся с сосудистой системой оси. Описанным 
выше путем образуются спорангии и спороносные колоски. 

Т а к можно представить возникновение спорофита и пер­
вые шаги его эволюции у архегониат на основании сообра­
жений, высказываемых Ф. Боуэром. И надо признать , что п о ­
л у ч а ю щ а я с я при этом картина к а ж е т с я весьма правдоподоб­
ной и хорошо, согласующейся с данными современной науки. 
М ы лишь думаем, что проще выводить архегониаты из пред­
ков водорослей, обладавших уже антитетической сменой поко­
лений, не различавшихся внешне м е ж д у собой. Эти водоросли 
были общим предком и Bryophyta и Pteridophyta. 

В таком случае спорофит наземных растений не образо­
вался вновь. Н а з е м н ы е растения получили его от своих пред­
ков водорослей.' 

Мы подробно остановились на теории Ф. Боуэра , так как 
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теория эта д о 'настоящего времени является наиболее разра­
ботанной. Но, помимо ее, высказывалось и высказывается 
немало предположений и соображений о возникновении назем­
ной растительности. Некоторые из них более или менее под­
робно развиты, как например, теория А. Черча или теория 
Ф . Е. Фритча и Д . К. Зерова; другие ж е носят более или ме­
нее эскизный характер . И з названных теорий мы остановимся 
л и ш ь на теории Ф. Е. Фритча, у ж е подвергшейся в русской 
литературе суровой критике со стороны Б . М. Козо-Полянско-
г о / Взгляды Д . К- Зерова мы разберем при рассмотрении во­
проса о происхождении мохообразных, так как они касаются 
преимущественно этой группы. 

Ф. Е. Фритч еще в 1916 г. высказал мысль о возникно­
вении наземных растений из зеленых водорослей, обладав ­
ших нитчатыми талломами, дифференцированными на стелю­
щиеся по субстрату нити и. нити, поднимающиеся н а д ним 
вверх, восходящие, то есть имевшие примерно такую диффе-
ренцир-овку, к а к а я наблюдается у многих современных 
'Chaetoptiorales. В дальнейшей эволюции этих водорослей — 
предков архегониат—-из стелющейся части талломов возник 
гаметофит, из восходящей — спорофит. 

В 1945 г. в новой работе Ф. Е. Фритч, оставаясь на той 
ж е точке зрения, дает подробное обоснование и развитие своих 
взглядов, приняв во внимание и новейшие открытия в обла­
сти альгольгии '. Согласно этим взглядам, при выходе зеле­
ных нитчатых водорослей * (предков архегониальных растений) 
на сушу имели место 'следующие моменты: 1. Образование 
стелющейся, распростертой по субстрату системы нитей. 
2. Образование прямых, восходящих ветвей. 3. Выработка од­
ной или несколькими нитями, паревхимного строения путем 
продольного деления ее клеток. 4. Дифференцировка получив­
шейся вследствие этого наружной ткани, с о д е р ж а щ е й хлоро­
п л а с т а и приспособленной для фотосинтеза, и ткани 
внутренней, построенной из .клеток, вытянутых в длину и иг­
рающих, вероятно, известную роль в проведении веществ. 
5. Образование проводящей системы путем дифференцировки 
флоэмы и ксилемы. 6. Выделение на поверхности кутикулы, 
сопровождаемое развитием устьиц. 

Исходя из этих положений, Ф. Е. Фритч д а е т следующую 
картину происхождения наземной растительности (рис. 10). 
Вероятной исходной формой для нее была водоросль, построен-

1 Свои воззрения на происхождение высших растений Ф. Е. Фритч 
изложил также в докладе, сделанном им на Восьмом ботаническом кон­
грессе в Париже (1954). 
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ная из стелющихся и восходящих нитей, то есть представляю­
щ а я собой гетеротрихомную нить (heterotrichous f i lament) . 
Система стелющихся нитей стушила д л я распространения по 
дну мелких п р и б р е ж н ы х вод и о б р а з о в а л а с ь р а н ь ш е восходя­
щих нитей. 

Рис. 10. Происхождение наземного растения по Фритчу 
(объяснения см. в тексте); 

Следующим шагом эволюции б ы л о возникновение у вос­
ходящих нитей паренхимного строения, получившегося путем 
продольного деления клеток, составляющих эти нити. В неко­
торых случаях т а к а я паренхимная структура возникала и в 
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стелющихся нитях. Возникновение ее сопровождалось диффе-
ренцировкой на ассимилирующую, мелкоклетную, поверхност­
ную ткань и внутреннюю, построенную из вытянутых клеток, 
проводящую и, быть может, механическую ткань. Вое ЭТИ 
стадии • м о ж н о наблюдать в онтогенезе и у современных 
Ectocarpiales, имеющих паренхимное строение. 

Образовавшийся из восходящих нитей и растущий вверх 
паренхимный вырост вначале обладал интеркалярным ростом. 
Вместе с тем паренхимный вырост приобрел способность ди­
хотомически ветвиться. Н и ж н и е его части углублялись в поч­
ву. В центральной части развивались проводящая , сосудистая 
система-, а на поверхности обособилась кутикула как приспо­
собление к воздушному существованию. Т а к а я форма в общем 
напоминала Rhynia или Hornea (Psilophytales). 

М о ж н о предполагать , что возникшее описанным выше пу­
тем наземное растение произошло из водорослей, близко -на­
поминающих современные Chaetophoraeeae. Среди них имеют­
ся типичные гетеротрихомные формы, о б н а р у ж и в а ю щ и е 1 тен­
денцию к продольному делению клеток; формы, более или ме­
нее приспособленные к наземному существованию, а т а к ж е 
существующие в прибрежных частях моря. Подобные ж е фор­
мы имеются и среди бурых и багряных водорослей. Вышед­
шие на сушу водоросли обладали , подобно существующим 
ныне зеленым водорослям тканевого строения, изоморфной 
(гомотипической) сменой поколений и имели изогамный по­
ловой 'процесс . Часто встречающееся у современных Chaeto­
phoraeeae образование одной только гаметы в гаметангии и не­
полное использование д л я образования гаметавгиев боковых 
ответвлений дает основание полагать , что у вышедших на сушу 
форм с приобретением паренхиматического строения возник­
ли органы, напоминающие .многокамерные спорангии. Вполне 
возможно, что они д а л и н а ч а л о антеридиям и архегониям. 

М о ж н о т а к ж е предполагать, что спорангии (тетраспоран-
гии?) , первоначально поверхностные, постепенно погрузились 
в ткань спорофита, сделавшись органами бесполого, размно­
жения . Д а л ь н е й ш а я эволюция обоих поколений, возможно 
под .влиянием наземного существования, привела к расхож­
дению спорофита и гаметофита, к гетероморфной (гетероти-
пичеокой) смене поколений. Формы с таким циклом развития 
опять-таки встречаются среди 'Современных бурых водорослей. 

В дальнейшем, в эволюции спорофита, редуцировалась си­
стема стелющихся нитей. Н о иногда она редуцировалась и 
при эволюции гаметофита. Так это было у псилотов и плау­
нов, у которых, по мнению Ф. Е. Фритча, гаметофит развил­
ся из радиально построенного восходящего выроста гамето-
фитного т а л л о м а . У -хвощей и у большинства типичных па-

50 

поротников стелющаяся система гаметофита сохранилась, вос­
ходящая ж е редуцировалась . Дорзивентральные , распростер­
тые по земле , заростки их возникли из стелющихся нитей 
предка-водоросли. У мохообразных, в особенности у листвен­
ных мхов, обе .системы сохранились в гаметофите: протонема 
соответствует стелющейся системе, олиственный стебель — 
восходящей. 

И м е я общее происхождение (от гетеротрихомной водорос­
л и ) , основные линии архегониальных растений разошлись 
очень рано. Д р е в н я я линия псилотов, вероятно, напоминала 
псилофитов. Линия , д а в ш а я начало ллауновым, характеризо­
валась , по-видимому, боковыми спороносящими ветвями, а не 

.конечными, к а к леилоты. Линия, приведшая к образованию 
Articulatae, возникла , по-видимому, из водорослей, имевших 
мутовчатое расположение ветвей. Мутовчатое строение неред­
ко встречается среди современных водорослей. , Листья -и 
спарангиофоры Articulatae возникли из ветвей мутовчатого 
таллома предков. Таким образом, по мнению Ф. Е. Фритча, их 
листья, к а к и листья типичных папоротников, , являются кла­
додиевыми листьями. П р е д к и типичных папоротников похо­
дили на псилофитов, но отличались гораздо более обильным 
дихотомическим ветвлением. Происхождение евспорангиатиых 
папоротников (ужовников и мартгиевых) остается неясным. 
Спорофит мохообразных образовался из поколения, имевшего 
ранее независимое существование. 

Как видно из сказанного , Ф. Е. Фритч дает стройную кар­
тину происхождения и развития наземной растительности, 
правдоподобно и з о б р а ж а я те исходные формы водорослей, 
которые д а л и ей начало . В построениях Ф. Фритча подкупает 
то, что он все время базируется на фактах и явлениях, наблю­
д а е м ы х у современных водорослей. 

Однако д а л е к о не с о всеми высказываниями его можно . 
согласиться. Так, вряд ли зеленые водоросли типа хетофор 
были предками н а з е м н ы х растений, и вообще вряд ли их пред­
ков надо искать среди зеленых водорослей. Вернее предками 
этими были бурые водоросли. Совершенно не объяснено воз­
никновение смены поколений — этого основного в цикле выс­
ших растений явления . 

М а л о вероятным т а к ж е кажется изображение происхож­
дения ефенопеид и мхов. Молено было бы указать и на неко­
торые другие пункты, мало приемлемые с нашей точки зре­
ния. Однако основная мысль, что предки высших растений об­
л а д а л и гетеротрихомным .строением, точнее говоря, таллома­
ми, расчлененными на стелющуюся по субстрату часть и часть 
восходящую, отходящую вверх от нее, правильна . П р и , этом 
талломы эти д о л ж н ы б ы л и обладать тканевым строением, т ак 
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как мало вероятно, чтобы наземные растения возникли не­
посредственно из водорослей, стоящих на нитчатой отупенл 
дифференцировки. Такую структуру правильнее было- бы наз­
вать гетероталличной, если бы термин гетероталличный не 
был уже введен в науку в совершенно ином значении. Поэто­
му нельзя согласиться с Б . М. Козо-Полянским в его оценке 
работы Ф. Фритча, когда он говорит: «Единственная ориги­
нальная идея — продолжение «петеротрихозных» структур 
зеленых водорослей в среде высших растений — явно несо­
стоятельна, в о всяком случае, совсем не подтверждена» 

И з всего сказанного выше о происхождении наземных ра­
стений можно сделать следующее заключение. Вое исследова­
тели сходятся на том, что наземная , высшая растительность 
развилась из- водорослей, вышедших на сушу и приспособив­
шихся к жизни в воздухе. Н о какие это были водоросли, мне­
ния расходятся . Одни считают, что это были зеленые водоросли 
(Боуэр, . Фритч, Дэвис , Ветштейн) , другие полагают, что пред­
ками высших растений были бурые водоросли (Шенк, 1909; 
Потонье, 1912). Выйдя на сушу, они изменили свою окраску. 
У нас нет никаких достоверных данных в пользу того или дру­
гого предположения. Н о более вероятным .кажется второе 
предположение, считающее п р е д к а м и высших растений бурые 
водороши, так к а к они п о своей морфологической структуре 
стоят ближе к высшим растениям, н е ж е л и водоросли зеленые. 

К какому бы типу мы ни относили предков высших расте­
ний, м ы можем на основании имеющихся в нашем распоря­
жении данных сделать -следующее предположение об их про­
исхождении. Водоросли, которые б ы л и предками высших расте­
ний, обладали гомотипической сменой поколений, в которой 
и гаметофит и спорофит не отличались д р у г от друга ни внеш­
ней формой, ни внутренним строением. Но> у ж е очень рано, 
задолго д о выхода на сушу, водоросли эти расщепились на 
две линии. В одной из них талломы получили радиальное 
строение, в другой — дорзивентральное. В радиальной линии, 
кроме того, они могли дифференцироваться на части, стелю­
щиеся по субстрату и .служащие д л я прикрепления талломов, 
и части, восходящие, несущие главным образом работу по ас­
симиляции углерода 2 . 

В дальнейшем эволюция и той и другой линии соверша-. 
лась независимо. Дорзивентральная линия д а л а н а ч а л о мохо­
образным. В ней ра звивался преимущественно гаметофит, ко­
торый и сделался здесь доминирующим поколением. Вопрос 

1 Сов;етская ботаника, № 2, 1946, стр. 127. 
2 Явление, которое нередко наблюдается у современных водорослей 

как морских, так и пресноводных. 
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о происхождении их мы разберем позднее, когда будем •гово­
рить о морфогении мохообразных. Водоросли, обладавшие 
радиальным строением, сделались предками папоротникооб­
разных. У них р а з в и в а л с я преимущественно спорофит. Выход 
на сушу и той и другой линии совершился т а к ж е независимо 
и, по-видимому, в разное время. Радиальной линии — в на­
чале силура, дорзивентральной — в начале каменноугольной 
эпохи или в конце девона. 4 

После выхода на сушу предков папоротникообразных эво­
люция обоих их поколений пошла в разном направлении. 
У спорофита начали развиваться в основном, восходящие ча­
сти. З г о способствовало рассеиванию спор на возможно боль­
шее пространство, в связи с чем и самые спорангии должны 
были переместиться на конечные ответвления таллома . Улуч­
шились и условия д л я процесса - ассимиляции. Мыслимые путч 
эволюции спорофита папоротникообразных даны в .теории 
Ф. Боуэра . . 

С другой стороны, гаметофит. д о л ж е н был , наоборот, 
стремиться к земле, так как в этом положении гораздо лучше 
обеспечивался половой акт, д л я совершения которого требо­
валось присутствие свободной воды. В связи с этим у- гамето­
фита эволюционировали, главным образом, стелющиеся по 
субстрату части, куда д о л ж н ы были переместиться и самые 
половые органы. Восходящие ж е части постепенно редуциро­
вались. Д а л ь н е й ш а я эволюция гаметофита пошла под знаком 
редукции. 

В конце концов, гаметофит у папоротникообразных за­
нял подчиненное положение в цикле развития, в то время к а к 
спорофит стал доминирующим поколением. 

Эволюция гаметофита ш л а в двух направлениях . В од­
ном — г а м е т о ф и т сохранил свое радиальное строение, но утра­
тил автотрофность, перейдя к подземному существованию и 
к сапрофитному питанию, в связи с чем возник столь харак­
терный для всех подземных заростков симбиоз с грибом (мик-
т р о ф и я ) . В другом — гаметофит сохранил автотрофность и 
приобрел дорзивентральное строение, претерпев более значи­
тельную редукцию к а к в смысле формы и строения, так и в 
смысле продолжительности существования. Первое направле­
ние характеризует гаметофит псилотов, плаунов и ужовников, 
в т о р о е — папоротников и х в о щ е й 1 . 

1 Здесь мы касались только равноопоровых форм, так как разно-
споровые, несомленно, .возникли позднее из равнсгспоровых. 



ГЛАВА ТРЕТЬЯ 

С П О Р О Ф И Т П А П О Р О Т Н И К О О Б Р А З Н Ы Х 
И Г О Л О С Е М Я Н Н Ы Х 

ВНЕШНЯЯ ДИФФЕРЕНЦИРОВКА 

К а к мы уже указывали, «.папоротникообразные» (типы 
Psilopsida, Lycopsida, Sphenopsida и Pteropsida) и примыкаю­
щ е е .к ним голосемянные в своем цикле развития принципиаль­
на отличаются от мохообразных тем, что у них основным, 
«делающим растение» поколением является спорофит, тогда 
как у мохообразных гаметофит. Э т а разница заставляет смот­
реть на эти от д е лы как на две филогенетические линии, 
проходившие к а ж д а я самостоятельно свою эволюцию, призна­
в а я общность- их пр'оисхождения лишь в весьма отдаленных 
предках. 

Линии эти, по-видимому, наметились задолго д о выхода 
их « а сушу, е щ е «в воде» (см. гл. I I ) , и самый переход их к 
наземному существованию совершился в разное время: у 
птеридофитов значительно раньше , чем у бриофитов. В эво­
люции птеридо-фитов спорофит достиг высокой степени совер­
шенства, став основным поколением в цикле развития ; гаме­
тофит ж е отошел на задний план , пройдя т а к ж е своеобраз­
ную эволюцию, отмеченную редукцией. 

Н а ш обзор морфогении в группе птеридофитов мы начнем 
с попытки проследить эволюцию их внешнего облика, достиг­
шего в некоторых классах (Pteropsida) значительной сложно­
сти, всегда сопровождающейся расчленением « а «основные 
органы» — стебель, лист и корень. 

К а к у ж е отмечалось, среди папоротникообразных с точки 
зрения их внешнего облика м о ж н о различить два типа :— 
микрофилльный и макрофилльный. П е р в ы й характеризуется 
сильным развитием стебля и мелкими, многочисленными ли­
стьями, покрывающими его-. Сюда п р и н а д л е ж а т Lycopsida. 
Atriculatae (Lycospross и Sphenospross В. Ц и м м е р м а н н а ) . 
Макрофилльный тип отличается крупными, хорошо развиты­
ми и большей частью сложными листьями при относительно 
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слабом развитии стеблей' .(Pterospross В. Ц и м м е р м а н н а ) . Э т о — 
Pteropsida и п р и м ы к а ю щ и е к ним Pteridospermae, Bennetti-
tales, Cycadales, а т а к ж е , по-видимому, кордаиты, гингковые 
и хвойные. Возможно, к этому ж е типу надо отнести и покры­
тосемянные. 

Н а ч а л о возникновения побегов того и другого типа надо 
искать в группе древнейших из известных нам в настоящее 
время представителей птеридофитов и вместе с тем и древней­
ших наземных растений — Psilophytales, у которых нет еще 
расчленения на «основные органы» (стебель, лист, корень) и 
к которым эти морфологические понятия не применимы. Р а с ­
тения типа Rhynia, Hornea, правильнее их предки, еще более 
примитивные, дали начало папоротникообразным. 

Предки эти, согласно взглядам В. Циммерманна , сохра­
няли талломный характер и были построены из дихотомиче­
ски разветвленных одинаковых «ветвей» — теломов, соединен­
ных между собой мезомами (рис. 11). 

Эти-то «ветви» — теломы В:* Ц и м м е р м а н н а и Ф. Б о у э р а , 
колосомы Г. Потонье и Б . М. Козо^Полянокого — и д а л и на ­
чало листьям макрофилльного типа. Отсюда следует, что 
макрофиллы по своей морфологической природе осевого про­
исхождения ,и могут быть названы кладодиями (cladode lea­
ves, megaphyllous cladodes, к а к их называет Ф. Б о у э р ) . 

П о представлениям В. Циммерманна (1938) п р и возник­
новении макрофилльнопо побега имели место следующие про­
цессы: 1. Агрегация ( A g g r e g a t i o n ) — с о б и р а н и е , скучивание 
отдельных теломов. 2. Ubergipfelung — непереводимое одним 
словом на русский язык определение явления, состоящего в > 
более сильном развитии одного из теломов, сопровождаемого 
сдвиганием в сторону другого телома. 3. Сингения (Synge-
nie) — срастание теломов и мезомов своими краями. 4. Р е ­
дукция органов ,и частей органов. 

Агрегация приводит к сближению или окучиванию отдель­
ных теломов благодаря тому, что несущие их мезомы укора­
чиваются или совсем выпадают (редуцируются) . Таким обра­
зом, у мезомов (в смысле их способности удлиняться) появ­
ляется разделение функций. О д н и мезомы сохраняют способ­
ность удлиняться, присущую всем теломам предков птеридо­
фитов, другие ее теряют. У ж е одна агрегация может^ приве­
сти до -известной степени к образованию стебля, ветвей и ли­
стьев. Как пример агрегации можно привести Pseudosporo-
chnus Krejcii.-

Pseudospo-roehnus Krejcii (рис. 12), встречающийся в сред­
нем девоне Чехословакии,— небольшое деревцо в 2—3 м вы­
сотой. Прямой неразветвленный ствол его, достигавший 160 ом 
в высоту и 10 см в поперечнике, в нижней своей части был 
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раздут я имел д о 20 см в диаметре . О т этой раздутой части 
отходили корнеобразные ответвления. Н а вершине стебля по­
мещалась крона п р я м ы х примерно одинаковой толщины ветвей. 

Эти ветви в свою очередь ветвились, и на ответвлениях 
их сидели, одевая со всех сторон, короткие тоненькие веточки, 

лом; 3—-мезом; 5— Общий вид 
спорангии; 6 — филлоиды 

нередко дихотомически разветвленные. Некоторые из них нес­
ли спорангии, другие, по-видимому, играли роль листьев: 
М о ж н о себе представить, что такого рода облик Pseudospo-
rochnus'a — простой ствол с кроной более тонких ветвей, от­
ходящих от него примерно на одном уровне, — возник путем 
агрегации из дихотомически разветвленной формы. Мезомы 
этой последней редуцировались и исчезли, теломы ж е скучи­
лись и образовали крону ветвей н а вершине ствола . Процесс 
агрегации наблюдается не только « а стеблях, но и на листьях, 
причем агрегация большей частью комбинируется с другими, 
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названными выше процессами, то есть с процессами Obergip-
felung'a, сингении и редукции. Примеры этого будут разо­
браны ниже. 

Учение об Obergipfelung'e было создано Г. Потонье , кото­
рый подробно р а з о б р а л и обосновал его в 1912 г. в своей за­
мечательной книге: «Grundl in ien der Pflanzen morphologie am 

Рис. 13. Схема образования систем ветвления путем «переверши-
мивакия» (Obergipfelung). Верхний ряд—простое ветвление, 

нижний — сложное ветвление (объяснение см. в тексте), 

Lichte der Paleontologies. Сущность этого учения сводится к 
следующему 1 . Н а основании изучения ископаемых папоротни­
кообразных Г. Потонье пришел к заключению, что дихотомия 
является первичной, основной формой ветвления, из которой 
можно вывести все остальные виды его. Это видно из следую­
щей схемы (рис. 13). 

Рис . 13, А и з о б р а ж а е т настоящее дихотомическое ветвле­
ние. Основная ветвь I делится на д в е совершенно одинаковые 
ветви 11+ и I I — ; к а ж д а я из них снова образует д в е одинако­
вые, ветви I I I — I I I , 1 П + и I I I — и т. д. Получается развилина . 
Представим теперь себе, что ветвь I I - ) - получила более сильное 
развитие, чем ветвь I I — и сдвинула эту последнюю в 'сторону, 

1 См. также К- И. Мейер. Происхождение 'наземной растительности, 
1946, стр. 52. 
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а с а м а приняла положение, приближающееся к положению 
основной ветви ( I ) . Представим, далее , что ветвь I I — утра­
тила способность ветвиться, тогда к а к ветвь 11+ сохранила 
ее и д а л а д в е новые ветви Ш + 'и I I I — . С этими ветвями 
повторилось то же , что с 11+ и I I — , то есть одна из «их 
I I I — сдвинулась в сторону и перестала ветвиться, тогда как 
I I I + развилась и образовала ветви I V + и I V — . В результате 
мы получаем „симподий с несколько извилистым главным 
стеблем, развившийся из дихотомии б л а г о д а р я постоянному 
более сильному развитию одной из ее ветвей. Это явление бо­
л е е сильного развития одной из ветвей дихотомической систе­
мы за счет другой, соседней ветви, сопровождаемого сдвига­
нием ее в сторону, Г. Потонье назвал непереводимым одним 
словом на русский язык термином Obergipfelung («перевер-
шинивание») . При дальнейшем совершенствовании системы 
ветвления все части симподия, составляющие ось, принимают 
одно направление , ось выпрямляется и вся система получает 
характер моноподид ( С ) . То, что такой моноподий представ­
л я е т собой в сущности симподий, произошедший из дихото­
мии, обнаруживается иногда историей развития , но в других 
случаях всякие .следы его исчезают. 

Свою теорию Obergipfelung'a Г. Потонье обосновывает 
многочисленными, тщательно подобранными примерами (По­
тонье, 1912). К этим примерам мы можем добавить, что 
Obergipfelung хорошо заметен у ж е у Hornea Lignier i , у кото­
рой в верхней части ясно в ы р а ж е н а дихотомия, а 1 ниже одна 
из ветвей получает более сильное развитие, сдвигая в сторону 
соседнюю ветвь. Н о наиболее, пожалуй , эффектно выражен 
Obergipfelung у ProtoptericMum, относящегося к тому ж е 
классу Psilopsida, как и Hornea (рис. 14). Здесь т а к ж е ко­
нечные «побеги» (теломы) и более молодые разветвлены пра­
вильно дихотомически; у более ж е старых одна ветвь очень 
утолщается , другая остается тонкой и сдвигается в 'сторону, 
так что получается впечатление «стебля», ветвящегося моно-
подиально. Obergipfelung'oM ж е можно объяснить и характер 
ветвления у Asteroxylon. 

Процесс Obergipfelung'a ведет к образованию, как про­
стых, так и .сложных систем ветвления. Н а рис. 13 верхний 
р я д изображает возникновение простого, нижний ряд — слож­
ного ветвления путем Obergipfelung'a. 

Сингения в ы р а ж а е т с я в срастании отдельных частей рас­
тений (его теломов и мезомов) своими к р а я м и , причем сра­
стание это касается не только паренхиматической ткани, но 
распространяется и на сосудистую систему (сосудистые пучки 
сливаются, срастаются или соединяются) . 

Редукция состоит в выпадении из цикла развития раете-
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ния в течение его филогенеза отдельных органов или частей. 
О н а весьма распространена в эволюции растений. Агрегация и 
сингения близко примыкают к редукции, являясь в сущно­
сти одним из ее .случаев. 

Все эти четыре про­
цесса (агрегация, Ober­
gipfelung, сингения, ре ­
дукция) при в ы р а б о т к е 

листостебельного побега 
маирофилльно'Го типа про­
текали одновременно., при­
чем нередко изменялась 
плоскость ветвления. Ку­
стистое, всестороннее вет­
вление становилось дву­
сторонним или односто-
piOHHHM благодари тому, 
что ветви стали распола­
гаться в одной плоско­
сти. Особенно это и м е л о 
место при образовании 
листа. Окучивание (скоп­
ление) теломов, ветвле­
ние их в одной плоскости 
и срастание к р а я м и в одно 
целое привело к возник­
новению плоского, плас­
тинчатого образования , 
принявшего на себя пре­
имущественно функцию фотосинтеза, то есть возникнове­
нию листа или вайи папоротников. 

Следы этих процессов м о ж н о ясно видеть на листьях 
ископаемых и современных макрофилльных форм («птеридо-
ф и л л а х » ) . 

Так, у многих папоротников встречается дихотомическое 
ветвление rachis'a, например у ископаемого Neuropteris, 
у современных Dipteris, Mattonia, Gleichenia. Многим, д а ж е 
палеозойским папоротникам свойственны изогнутые rachis'bi, 
например у Palmatopteris furcata или Call ipteridium pteridium, 
указывающие на происходящий и не закончившийся еще 
Obergipfelung. Рис . 15 может .служить иллюстрацией всех 
названных выше процессов. На нем представлены части 
листьев ископаемых форм. Верхний ряд относится к группе 
Archaeopteris, в которой не выражен процесс Obergipfelung. 
У A. fissilis (а) мы имеем дихотомически разветвленные, скучен­
ные (агрегация) доли листа . У Palaeopteridium (Archaeopteris) 

Рис. 14. Protopteridium. Общий вид 
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Рис. 15. Доли палеозойских птеридофиллов. Первый 
ряд — группа Archaeopteris: а — Archaeopteris fissilis; 
b — Palaeopteridium (Archaeopteris) Reussi; с—Rhacop-
teris petiolata; d — Rhacopteris lindsaeformis; e — 
Odontopteris alpina. Второй ряд — группа Sphenopteris: 
/ — Aneurophyton germanicum; g — Sphenopteridium 
(Rhodea) Smithi; h — Sphenopteris furcata var. 
compacta; i, k — Sphenopteris Hoeninghausi var. 
larischiformis; I — Mariopteris muricata. Третий ряд — 
группа Pecopiteris: m —• Ovopteris pecopteroides; n — 
Neuropteris; о — Pecopteris vestita; p — Pecopteris 
Armasi; q — Alethopteris lonchitica; r — Palaeoweichse-
lia Defrancei. Четвертый ряд — группы Callipteris u 
Lonchopteris: s — Callipteris strigosa; Callipteris 
conferta; и — Lonchopteris Bricei. Пятый ряд—-группа 
Taeniopteris — боковое срастание Desmopteris serrata; 
w — Desmopteris integra; x — Palaeoweichselia yuani 

Reussi (b) д о л и эти преимущественно в верхней части сра­
стаются (сингения) , оставляя .узким место прикрепления. 
Ж и л к и сохраняют дихотомическое ветвление. У Rhacopteris 
petiolata (с) — т а к ж е отдельные, дихотомические доли, сра­
стающиеся лишь в нижней части. У Rh. lindsaeformis (d) они 
срослись, ж и л к и ветвятся дихотомически, в о из них нижние 
более сильно развиты, в особенности жилка,- и д у щ а я по краю 
листа,— наметается анадромное жилкование . У Odontopteris 
alpina срастание п о ш л о еще дальше как в верхней, так и в 
нижней части, и воя доля листа широким-основанием прира­
стает к naehis'y. 

В о втором ряду представлена г р у ш а Sphenopteris с ясным 
Ubergipfelung, но с узкой, хорошо выраженной базальной 
частью, благодаря чему доля листа принимает клиновидную 
форму. У Aneurophyton (f) и Sphenopteridium {g) доли листа 
еще вполне свободные, у Sphenopteris (h — k) они несколько 
расширены и в большей или меньшей 'степени срослись между 
собой; д а л е к о п о ш л о срастание (сингения) у Mariopteris ( / ) . 
В группе Pecopteris (т — р) —• срастание полное или почти 
полное, но д о л и листа прикрепляются узким основанием 
у Ovopteris и Neuropteris (т, п), у Pecopteris ж е (о, р ) они 
сидят широким основанием б л а г о д а р я срастанию их парен­
химы с rachis'oM. 

-В группе Alethopteris срастание с rachis'oM идет не только 
паренхимой, -но распространяется и -на проводящую систему 
(q, г, t). У представителей ж е группы Taeniopteris сингения 
пошла настолько далеко , что в листе трудно (v, w — Desmop­
teris) , а иногда и -невозможно отличить отдельные доли его 
(х — Palaeoweichselia). Следует заметить , что срастание , рас­

пространяясь на сосудистую систему, приводит к образованию 
сетчатого жилкования (так, например, у Lonchop­
teris) . 

Таким образом, листья макрофилльного (или мегафилль-
ного) типа — «птерофиллы» — возникли путем дифференци­
ровки дихотомически разветвленных не дифференцированных 
еще «побегов», встречаемых у Psilopsida, на листовую и соб­
ственно стеблевую части. М а к р о ф и л л ы встречаются прежде 
всего у типичных папоротников. Лист или вайя папоротников 
является, следовательно, стеблем, получившим листообразную 
форму и принявшим на себя функцию фотосинтеза, то есть 
представляет собой кладодий. 

Н а возможность такого р о д а понимания -природы листьев 
папоротников у к а з ы в а л е щ е В. Гофмейстер (1858). В «Срав­
нительных исследованиях» он, разобрав историю развития 
вайи и покрывающих ее чешуек, говорит (стр. 87—88): 
«...у меня нет никаких сомнений в том, что чешуйки папорот-
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ников являются настоящими л и с т ь я м и 1 . Н о отсюда следует,, 
что я не могу признать вайи папоротников з а листья. Таким 
образом, я — в разрез с единогласно 1 почти высказываемым 
•наиболее выдающимися ботаниками нашего времени мне­
н и е м — считаю вайи папоротников за ветви, имеющие огра­
ниченный рост и обладающие склонностью — часто -очень 
сильной — к развитию в виде листа». И д е я В. Г. Гофмейстера 
не нашла отклика у современников и почти не приобрела при­
верженцев, настолько она -не гармонировала с господствовав-

. шими в то время воззрениями. Н е встретила она большого со­
чувствия и в последующее время , так к а к не было д л я нее 
веского фактического обоснования. 

В 1884 г. тот ж е взгляд « а природу листьев папоротников, 
был высказан Ф. Боуэром. О д н а к о недостаток фактов заста­
вил его отказаться о т него -и в своей книге «Orig in of Land 
Flora» (1909) он признает лишь ' один путь возникновения 
листьев, именно образование на оси выростов (enatidns), эво­
люционирующих с течением времени в настоящие листья. 
Открытие в 1917 г. Кидстоном и Л а н г о м псилофитов вновь 
повернуло Ф. Боуэра к идее В. Г. Гофмейстера. В книге 
«Ferns» (т. I , 1923) он считает е е вполне приемлемой гипоте­
зой, а в 1935 г. о н окончательно принял и обосновал ее 
(в книге «Pr imi t ive Land Plants e tc .») . 

Подобного рода воззрение на происхождение листа папо­
ротников развивал т а к ж е Г. Потонье, исходя из своей теории 
Obergipfelung'a, впервые в 1899 г., затем более подробно 
в 1912 г . 2 . В настоящее время мы у ж е можем считать дока­
занным, что листья папоротников возникли из видоизменен­
ных, принявших листообразную ф о р м у членов, теломов (или 
частей их ) , растений, подобных Phynia, Hornea, вообще 
Psilophytales. 

О д н а к о необходимо заметить, что в настоящее время мы 
не знаем форм, переходных от этих Psilophytales к растениям, 
имеющим кладодные листья, то есть таких форм, которые бы 
прямо п о к а з ы в а л и процессы превращения недифференцирован­
ного тела растения в расчлененный на стебель и листья побег. 
У простейших и древнейших Pteridophyta мы лишь улавли­
ваем признаки, которые д а ю т н а м основание принимать изло­
женное выше толкование возникновения вайи и наметить те 
процессы, которые протекали при этом возникновении. 

1 С •современной точки зрения чешуйки эти не являются листьями, 
их, очевидно, надо считать за выросты (enations), образовавшиеся на 
кладодиях папоротников. 

2 Подробнее об этом см. К. И. Мейер. Происхождение наземной 
растительности, 1946. 
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В дополнение к приведенным выше примерам остановим­
ся еще на некоторых древнейших папоротниках , Primofilices, 
которые т а к ж е позволяют представить переход от форм недиф-

Ри'С. 16. Cladoxylon scopariU|tn: А— общий 
вид; В—листик, С — группа спорангиев 

ференцированных к настоящим листостебельным растениям 
макрофилльного типа. 

Cladoxylon scopiariura (рис. 16), встречающийся в верх­
нем девоне и з анимающий промежуточное положение между 
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псилофитами и папоротниками, внешним -своим обликом напо­
минал Pseudosporodinus. Он имел короткий, повторно дихо­
томически ветвящийся стебель. Н а ответвлениях стебля, кру­
гом их, помещались плоские, т а к ж е дихотомически разветвлен­
ные листовидные образования. И х мы можем считать вегета­
тивными листьями. Н а концах ж е ветвей помещались плоские, 
веерообразные, т о ж е дихотомически разветвленные споро­
филлы со спорангиями на концах. У Cladoxylon scoparium м ы 
встречаемся с описанными выше процессами дифференциров-
ки, именно—чс агрегацией (скученное ветвление) , Obergip­
felung, сингенией (срастание укороченных ветвей) , приво­
дящими к возникновению к а к вегетативных листьев, так 
и спорофиллов. 

Р я д примитивных признаков, у к а з ы в а ю щ и х на путь эво­
люции папоротников, можно найти у других Priraofilices, к а к 
например Stauropteris oldhamia (рис. 17) из верхнего карбона . 
Stauroptenis имел, по-видимому, подземное корневище, подобно 
другим представителям этого порядка . От корневища отходили 
наземные органы — «листья». Однако эти листья были мало 
похожи на листья папоротников, а напоминали скорее кусти­
сто расположенные ветви. На центральной 'их оси — rachis'e— 
располагались на некотором расстоянии друг от друга попарно 
сидящие ветви, на которых в свою очередь помещались парные 
ветви 'Следующего порядка, несущие такие ж е парные ветви. 
Все эти ветви располагались в различных плоскостях. Конеч­
ные ответвления б ы л и покрыты короткими, довольно густо 
сидящими отростками. Отростки эти сидели в четыре ряда . 
Ветви ж е , на которых они помещались , располагались в два 
ряда. К а к эти отростки, так и все ветви были округлыми 
в разрезе . Rac'his и ветви первого и второго порядков ветви­
лись моноподиально, так -что во всем «листе» Stauropteris 
мы имеем комбинацию моноподиального и дихотомического 
ветвлений, что указывает на происходящий здесь процесс 
Obergipfelung'a. Агрегация у Stauropteris т а к ж е в ы р а ж е н а 
достаточно ясно, сингении ж е не наблюдается . Этот процесс, 

' наоборот, хорошо заметен у Etapteris lacattei (рис. 18) из 
красного л е ж н я . У него имеется у ж е почти настоящий лист 
папоротника. Все разветвления его, первого и второго поряд­
ков, располагались в одной плоскости. Конечные ответвления 
имели плоскую листообразную форму. 

Одинаковое анатомическое строение стебля и rachis'a 
листа у некоторых древнейших папоротников из Primofilices 
может т а к ж е служить указанием на общее происхождение 
этих органов, э то наблюдается , например , у Botryopteris. 

Переходя к рассмотрению вопроса о возникновении мик-
рофилльного типа растений, следует п р е ж д е всего отметить, 
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что происхождение этого типа более неясно, чем происхожде­
ние макрофилльного. Рассмотрим различные пути решения 
этого вопроса. 

М ы можем предположить , что микрофилльный тип возник: 
1) путем сингении — сращения боковых ветвей (теломов) 

Рис. 17. Stauropteris oldhamia. Рис. 18. Etapteris locattei. Реконструкция 
Часть вайи (реконструкция): вайи 
А— поперечный разрез (схем); 

В —вид сбоку 

с осью (рис. 19), 2) путем редукции и 3) путем возникнове­
ния на оси выростов (enations), эволюционировавших впослед­
ствии в настоящие листья . Приводимая здесь схема, в зятая 
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из работы В. Циммерманна , иллюстрирует все эти три теоре­
тические возможности. 

Теория происхождения микрофиллии путем сингении 
предполагает , что предками 
микрофилльных растений, 
т ак ж е к а к и макрофилль-
«ых, б ы л и дихотомические 
щед иф'ф ер енцир ов аниые р а-
стения типа Psilopsida. Б л а ­
г о д а р я Ubergipfelung'y у 
них появилась дифференщи-
ровка « а ось и боковые вет­
ви, причем разница между 
ними и -осью с течением 
времени делалась все бо­
лее резкой и привела к об ­
р а з о в а н и ю растений с тол­
стой осью, покрытой со всех 
сторон тонкими и короткими 
дихотомически р азветвлен-
ными веточками (рис. 20) . 
Эти веточки своими нижни­
м и частями «ронялись с осью 
(см. рис. 19, А), причем 
срастание постепенно за­
шло настолько далеко , что 
от боковых ветвей остались 
свободными лишь конечные 
их отростки. Вся остальная 
часть их слилась с осью. 

с ' Эти конечные отростки и 

д а л и н а ч а л о микрофиллам. 
Рис. 19. Возникновение микроепоро- Процесс сингении дол-
филла с точки зрения трех гипотез: / птпячтать-
А — сингении, В — редукции и С— ж е н ' 0 Ь 1 Л > о т е ч н о , отразить 

эпигении с я н а сосудистой системе, 
кто есть на ходе листовых 

следов, как это видно из схемы (А). Листовой след, ответвись 
от центральной протостелы, некоторое время поднимается по 
стеблю, а затем у ж е входит в. микрофилл . 

Теория редукции близка к предыдущей теории. Она пред­
полагает таких ж е предков, что и теория сингении, но считает, 
что нижние части коротких ветвей, одевающих ось, не сра­
стались с ней, а редуцировали, т о есть постепенно укора­
чивались, пока, наконец, не исчезли совсем. Остались только 
конечные их ответвления (см. рис. 19). Они и д а л и н а ч а л о 
микрофиллам. Листовой след в этом 'случае, отойдя от цен-
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тральной протостелы, направляется прямо в лист (В). 
Наконец, теория выростов (эпигении) допускает , что 

листья (микрофиллы) возникли на гладкой, лишенной каких-
либо придатков оси в виде выростов, подобно- тому, как обра-, 
зуются листья на конусе нарастания при онтогенетическом 
развитии (ом. рис. 19, С ) . Выросты эти с течением времени. 

Рис. 20. Главнейшие типы побега: А — исходный тип (дихо­
томия) — протостель; В — тип переходный к побегу с дихо­
томически разветвленными листьями; С — побег с дихотомиче­
скими листьями (плектостель); D — плауновый побег 
(актиностель); Е — клинолистный побег (евстель); F — папо : 

ротвиковый побег (сифоностель); G — папоротниковый побег, 
уклон к покрытосемянным (евстель), 

превращаются в листья и в них появляется (вторично) сосу­
дистый пучок (средняя ж и л к а ) , который соединяется с про­
водящей центральной системой (рис. 20, D). 

Теория эпигении была выдвинута в .свое время О. Л и н ь е 
и Ф. Боуэром. Существование таких форм, к а к Asteroxylon 
с мелкими шиловидными листьями, говорит, п о мнению при<-
верженцев теории эпигении, в пользу этой теории. Точно так 
ж е за то-, что на оси могут возникать выросты (enations), 
говорит присутствие шиловидных образований у некоторых 
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видов Psilophyton. В пользу теории эпигении толкуется и тот 
факт , что у Psilotum и Tmesipteris -спорофит на первых стадиях 
развития, когда он еще связан с гаметофитом, не имеет 
листьев. Листья на нем появляются лишь позднее. Теории 
эпигении придерживается Ф. Боуэр д л я объяснения происхож­
дения Lycopsida и Sphenopsida. К. Д о м и н (1931) ж е считает 
ее применимой д л я объяснения происхождения всех высших 
растений, включая и покрытосемянные. О н думает, что выро­
сты (emergences) на оси были первым этапом образования 
листа (phyllome) как обособленного органа. И з них разви­
лись цельные (one-membered), недифференцированные, асси­
милирующие листья, прикрепляющиеся к оси обычно широ­
ким основанием. 

С другой стороны, В. Циммерманн , которому принадлежит 
наиболее разработанный очерк эволюции папоротнико­
образных, считает более вероятной теорией происхождения 
микрофиллии теорию сингении. З а нее, по его мнению, гово­
рит, во-первых, то, что -среди древнейших (девонских и нижне­
каменноугольных) Lycopsida господствовали макрофилльные 
формы, к а к например Protolepidodenndron (рис. 21), Barran-
deina и др . Barrandeina о б л а д а л а стеблями, имевшими более 
2 см в диаметре , покрытыми на поверхности овальными, по-
душковидными образованиями. Н а стебле помещались листья, 
разветвленные на верхушке дихотомически. Они д о с т и г а л и ? см 
и более в длину при ширине около 0,5 см. Protolepidodendron 
о б л а д а л более мелкими (6—8 мм в д л и н у ) , т а к ж е дихотоми­
чески разветвленными листьями, стебель имел в диаметре 
4—5 мм, так что Protolepidodendron можно считать макро-
филльной формой лишь -с оговоркой. Интересно т а к ж е отме­
тить, что внутр-и отдельных родов наиболее древние виды 
обладают , более ясно разветвленными листьями, чем более 
молодые. В пользу сингении, -по мнению В. Циммерманна , 
говорит стр-оение стели таких древнейших микрофилльных 
растений, как Asteroxylon или Drepanophy-cus, особенности 
комбинации вегетативных спороносных частей (спорангиев) в 
спорофиллах, и, наконец, то, что в некоторых группах растений 
(особенно у покрытосемянных) редуцированные, игольчатые 
и чешуйчатые, листья образуются путем сингении. Впрочем, 
д л я -некоторых образований, к а к например д л я имеющих желе­
зистый характер «шипов» видов Psilophyton, В. Циммерманн 
допускает ,и эпигению. 

Что ж е касается побега Sphenopsida, характеризующегося 
правильным мутовчатым расположением листьев (рис. 20, F ) , 
то , по мнению В. Циммерманна , возникновение его путем син­
гении и редукции еще более вероятно, чем побега Lycopsida. 

Побег с мутовчатым листорасположением образовался 
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путем агрегации (то есть укорачиванием междоузлий) из по­
бега со -спиральным расположением листьев. Интересно, что 
Hyeniales имеют еще частично спиральное листорасположение. 
Трехчленные мутовки Sphenophyllum, очевидно, возникли 

Рис. 21. Protolepidodendron Scharyanum: А — общий вид — 
реконструкция; В — часть побега; С — плодущий лист; D -г-

поперечный разрез стебля 

путем агрегации, происходящей в определенном порядке. То 
же , очевидно, имело место и при образовании мутовок с боль­
шим числом членов. И самые листья Sphenophyllum, -относи­
тельно разнообразные, получились в результате сингении. 
и редукции. Древнейшие клинолисты, к а к верхнедевонский-
Sphenophyllum subtenerrimum, имели еще свободные листья; 
у позднейших ж е форм, к а к у Sphenophyllum Thonii (из к р а с ­
ного л е ж н я ) , они -срастаются и образуют один, большей частью 
зубчатый лист. Число видов со свободными листьями в верхних 
слоях постепенно уменьшается , число ж е видов с о сросшимися-
листьями, наоборот, увеличивается. 

-Резюмируя изложенное выше, мы д о л ж н ы сказать , что,-
принимая теорию эпигении, мы допускаем, что в спорофитн-ой' 
линии высших растений дифференцировка на стебель и лист. 
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ироиеходила в двух направлениях : 1) путем возникновения на 
•недифференцированных побегах выростов (enations), превра­
щающихся затем в листья — микрофиллы, и 2 ) ' п у т е м превра­
щения недифференцированного тела или частей его (теломов) 
растений типа риний в олиствевный побег — макрофилльный, 
адегафилльный или кладодный лист. 

Н а такую возможность двоякого способа происхождения 
листьев у высших растений указал Б . М. Козо-Полянёкий 
(1927), а позднее (1934) К- Крейзель. 

С точки ж е зрения теории сингении листья всех высших 
растений диплоидной линии эволюции — одного происхожде­
ния. Они развились из частей (телом) недифференцирован­
ного тела псилофитов. 

В своей книге «История растений» (1949) В. Циммерманн 
указывает , что сингения б ы л а единственным путем, который 
привел к выработке листюстебельной формы, столь характер­
ной д л я всех типичных Cormophyta. П р и этом при образо­
вании микрофилльных листьев наравне с сивгенией имела 
место весьма сильно в ы р а ж е н н а я редукция. Т а к а я точка зре­
ния имеет свои преимущества, т ак к а к сингения в комбинации 
с редукцией вполне объясняет возникновение микрофайлов, и, 
принимая ее, мы признаем единый д л я всех папоротникообраз­
ных процесс дифференцировки нерасчлененного тела на сте­
бель и листья. 

В этой ж е работе В. Ц и м м е р м а н н несколько иначе форму­
лирует' «элементарные процессы», которые привели к выра-
б'отке типичного д л я кормофитов облика . Только пять «элемен­
тарных процессов» обусловили все разнообразие его. 

Процессы эти таковы: 
1. Obergipfelung— процесс «перевершинивания». Его мы 

разобрали подробно выше. , 
2. Planation — уплощение — расположение частей недиффе­

ренцированного тела , теломов, в одной плоскости. Процесс 
этот преимущественно имел место при образовании листьев. 
С него начиналось их возникновение. 

3. Сращение теломов и мезомов при помощи соединитель­
ной ткани между собой, причем с р а щ е н и е касалось и прово­
д я щ е й системы. Это — сингения, имевшая место в листьях 
•и осевых органах. В последних сингения происходила между 
стелами и приводила к образованию иолиетелии и евстелии. 

Сингения, к а к мы видели раньше, является весьма в а ж ­
ным процессом в формировании олйственного побега. Однако 
вряд ли можно только ею объяснять 'сложное анатомическое 
строение, которое мы встречаем среди кормофитов. К а к мы 
увидим в 'следующем разделе , оно возникло в результате го­
р а з д о более сложной эволюции, чем только сингении. 
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4. Редукция . О ней речь была выше. 
5. Сгибание — inkurvation, инкурвация, процесс, возни­

кающий в результате неравномерного роста на двух противо­
положных сторонах органа и приводящий к тому, что орган 
из прямостоячего становится повислым, согнутым (см. рис. 46) . 

Те ж е идеи высказывает В. Ц и м м е р м а н и в своем док­
ладе , сделанном на Восьмом международном конгрессе бота­
ников в П а р и ж е (1954. Phylogenie der raicrophyllen Sprosse). 

Сходные взгляды развивал на том ж е конгрессе Ф. Эрен-
дорфер в д о к л а д е о соотношении между осью, филломами и 
спорангиями. О н и сводятся к следующему. 

В побеге высших кормофитов различие м е ж д у осью и бо­
ковыми придатками-филломами (листьями, спорофиллами, 
спо'рангиофорами) в ы р а ж е н о резко. Н о у ф о р м примитивных 
стерильные и фертильные филломы весьма похожи друг на 
друга, хотя и о б л а д а ю т .строением различной сложности. 
Поэтому филломы высших кормофитов охватывают и фер­
тильные и стерильные боковые придатки оси с ограниченной 
активностью точки роста и, возможно, бифациальным строе­
нием. Это исключает существование выростов (emergences) 
как боковых придатков оси и филломов , не 'соответствующих 
спороносным орта вам. Ось в конечном счете представляет со­
бой образование , несущее листья (филломы) и о б л а д а ю щ е е , 
по крайней мере потенциально, неограниченной активностью 
точки роста. 

• Древнейшие Cormophyta, Psilopsida не подходят под эту 
схему. Они о б л а д а ю т недифференцированным.и «побегами» с 
конечными спорангиями или без них и иногда с листовидны­
ми выростами, но без определенно выраженной оси и филло­
мов. Несомненно, такие Psilopsida дали начало всем выше 
стоящим Cormophyta, причем характерной чертой их эволю­
ции было увеличение в размерах . Оно ускорило физиологи­
ческую, морфологическую и анатомическую дифферевцировку 
первоначально «нейтральных» побегов на ось и филломы. С 
точки зрения этой гипотезы можно наметить следующий ход 
превращения «нейтральных» осевидных частей в типичные 
листья: 1) верхушечная меристема, вполне деятельная — не­
деятельная ; 2) ветвление в трех направлениях — в двух нап­
р а в л е н и я х — в е т в л е н и я нет; 3) ветвление дихотомическое — 
анизотомичеекое, боковое, — нет ветвления; 4) радиально-
унифациальная структура без листового к р а я — только бифа-
циальная структура с непрерывным листовым краем; 5) отель 
простая, радиальная—стель сложная , дорзивентральная . При­
ведем некоторые примеры. 

Древнейшие микрофилльные Lycopsida (Baragwanathia, 
Drepanophycus) не имеют листовой пластинки. Некоторые сов-
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ременные и ископаемые ф о р м ы т. о б л а д а ю т простыми ради­
альными листовыми 'следами. У мезофилльных Sphenopsida 
очень ясно в ы р а ж е н а последовательность: лист дихотомически 
разветвленный —• цельный — редуцированный. У ранних мак­
рофилльных Pteropsida все ф о р м ы имеют радиально-унифа-
циальную структуру филломов, причем у древнейших форм не 
всегда определенно в ы р а ж е н ы ось и филломы. Последователь­
ное исчезновение ветвления в трех 'направлениях и радиально-
унифациальной структуры филломов .особенно ясно в ы р а ж е н о 
у палеозойских Stauroptenidales и Phyllopho-rales, н о эти ж е 
черты сохраняются и у .современных реликтовых Marattiales 
и Ophioglossales. 

У всех ранних макрофилльных Cycadophyta-Pteridospermae 
филломы имеют радиальную структуру. Примитивное ветвле­
ние спорангиофоров в трех направлениях (Lyginopteridaceae) 
позднее заменяется бифациальными спорофиллами (Medulosa-
ceae, Cycadales), спорофиллами редуцированными (Caytonia-
les) или специализированными. У покрытосемянных радиаль-
но-унифациальная структура имеется всюду, к а к в микро-, 
т а к и в мегаспорофиллах . У вегетативных органов она изве­
стна с мела и в настоящее время больше распространена сре­
ди более древних Dialypetalae, чем среди Sympetalae. У совре­
менных форм радиально-унифациальная структура сохраняет­
ся обычно в специально приспособленных частях (черешки, 
плодолистики и п р . ) . 

Теория дифференцировки побега подтверждается истори­
ческой последовательностью появления филломов различной 
величины и сложности: микрофиллы (Lycopsida) в .нижнем 
силуре, мезофиллы (Sphenopsida, Coniferophyta) с нижнего 
(?) и среднего девона, макрофиллы (Pteropsida, Cycadophyta) 
с верхнего девона. Различные типы ф.илломов филогенетически 
н е произошли друг от друга. По-видимому, боковые сегменты 
недифференцировэнных «побегов» неоднократно и полифиле-
тичеоки все более и более интенсивно втягивались в филлом. 

И з всего сказанного в ы ш е мы м о ж е м 'Сделать вывод, что 
у высших растений Cormophyta образование листостебель-
ного побега происходило двумя способами, принципиально от­
личными друг от друга . В одном 'случае формирование назем­
ных вегетативных органов базировалось на стебле. Это слу­
чай — Lycopsida и Sphenopsida. Отдельные оси не дифферен­
цированного еще растения-предка их (типа Psilophytales) по­
лучали доминирующее развитие , у в е л и ч и в а я с ь ' в размерах и 
все время нарастая при помощи точки роста, помещающейся 
на вершине их. Н а этих осях тем или иным путем образова­
лись листья, относительно небольших размеров. Т а к возник 
микрофилль'ный тип высших растений. Г л а в н а я роль в его 
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сложении принадлежит стеблю, листья ж е имеют подчиненное 
значение. 

В другом случае , именно в типе Pteropsida, мы имеем об­
ратные отношения. Здесь главную роль играли листья, полу­
чившие весьма сильное развитие и нередко очень сложную 
форму. Они определяют весь облик растения. Стебель же , как 
правило, имеет подчиненное значение. Л и ш ь иногда, как на­
пример у древовидных папоротников, он достигает значитель­
ных размеров, но в этом случае , возможно, мы имеем дело со 
вторичным явлением. 

С а м и листья возникли из отдельных частей (теломов) того 
ж е недифференцированного тела растений (типа псилофитов) 
путем их уплощения , ра зрастания в одной плоскости и сраще­
ния между собой, б л а г о д а р я чему и образовались крупные 
сложные листья — м а к р о ф и л л ы . Стебель ж е возник путем 
срастания между собой оснований черешков- листьев, и на нем 
у ж е в процессе эволюции возникла точка роста. 

Таким образом, стебли микрофилльных растений и листья 
макрофилльных являются органами гомологичными, ибо они 
развились из одних и тех ж е частей (теломов) недифферен­
циров энного тела примитивных Cormophyt3. А если мы при­
мем сингению з а единственный способ образования листьев, 
то и микрофиллы и м а к р о ф и л л ы ' п р и д е т с я считать гомологич­
ными. Поэтому п р а в Л . Эмберже (Emberger, 1Э52), когда он 
говорит, что основное различие м е ж д у стеблем и листом в их 
физиологической роли. 

Самый способ формирования макрофилльного 1 побега мож­
но представить себе .следующим образом. Система ветвей ка­
кого-либо предка макрофилльных растений, имевшего расчле­
нение, подобное псилофитам, приняла форму более или менее 
сложного листа в результате описанных выше процессов. 
У основания черешка, несколько выше места его перехода 
в подземную часть, возникал бугорок мериетематической 
т к а н и — зачаток нового такого ж е листа (гомолог дихотоми­
ческой ветви) . Из него развивался новый лист, сидящий, сле­
довательно, на черешке прежнего листа. 

У основания этого нового листа таким ж е образом воз­
никал зачаток следующего листа, а на -этом последнем разви­
вался еще лист и т. д . Таким путем наращивания листа на 
лист и получалась л о ж н а я система листьев, насаженных 
друг « а друга . Основания их черешков, наращенные один на 
другой, д а л и н а ч а л о стеблю. В дальнейшей эволюции расстоя­
ния между м е с т а м и з а л о ж е н и я новых листьев на черешке 
укорачиваются. Сокращается и время между заложением сле­
дующих друг за другом листовых зачатков, вследствие чего 
они смыкаются и располагаются почти рядом. В дальнейшем 
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Рис. 22. Регенерация у Polypodium auroum. Последова­
тельные стадии .развития регенерата: Л— Л1 — листья. 
К — корень. Цифры показывают последовательность 

появления листьев 

один из них становится точкой роста стебля, на которой вокруг 
верхушечной клетки и возникают новые листья. 

П р а в о на изображение выше нарисованной картины хода 
формирования макрофилльного растения д а ю т н а м некоторые 
явления, наблюдаемые при регенерации у типичных папорот­
ников, и п р е ж д е всего у Polypodium aureum. 

Небольшие куски первых листьев проростков этого папо­
ротника, выращенных из спор, помещенных в питательный 
раствор Кнопа, могут или дать начало апоопорйческим заро­
сткам или регенерировать в новый спорофит. В этом случае 
из к р а я листа вырастает небольшой цилиндрический вырост, 
обычно неправильной формы (рис. 22), который, постепенно 
увеличиваясь в размерах , превращается в удлиненный и расши­
ренный на конце лист, пронизанный одной средней жилкой. 
На этом листе в нижней его части, на некотором расстоянии 
от места его отхождения, возникает небольшой бугорок из ме-
риетематичеокой ткани. Э т о — з а ч а т о к нового, второго листа. 
О н постепенно развивается в новый лист. Но прежде чем он 
достигнет сколько-нибудь значительных размеров , на его внут­
ренней стороне, обращенной к первому листу, появляется но­
вый бугорок •— з а ч а т о к третьего листа. Этот зачаток, как и 
предыдущий, развивается постепенно в лист, а на внутренней 
своей поверхности образует зачаток четвертого листа. Процесс 
этот продолжается д а л ь ш е и в конце концов получается про­
росток, имеющий некоторое число листьев (см. рис. 22). 

При этом наблюдается , что по мере з а л о ж е н и я новых 
листьев расстояния м е ж д у их зачатками укорачиваются 
и вместе с тем сокращается и время между их появлением, 
т а к что, например, н а проростках, изображенных на рис. 22,6 
бугорок-зачаток появляется у ж е на едва начавшем развитие 
листе . И з приведенных рисунков ясно, что здесь стебель сла­
гается из оснований черешков листьев и, -следовательно, лист 
является основным органом, формирующим макрофилльный 
побег Polypodium aureum. К сожалению, в нашем распоряже­
нии не оказалось достаточно развитых проростков, чтобы су­
дить о том, к а к образуется точка роста стебля . Корень возни­
кает позднее, у основания третьего листа (рис. 22,4). З а п а з д ы ­
вание в развитии корней и их малое число объясняется , по-
видимому, тем, что проростки Polypodium aureum культивиро­
вались в водной среде . 

Явления, подобные описанным выше, можно было наблю­
дать при регенерации из первых листьев проростков 
у Phyll i t is scolopendrium, Dryopteris phegopteris и Pteridium 
iaquilinum, хотя и с гораздо меньшей полнотой, чем у Polypo­
dium aureum. 

Описанный выше процесс регенерации у Polypodium 
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aureum невольно воскрешает в памяти теорию филлоризы 
Г. Ш о в о (Cheaveaud), его схему о б р а з о в а н и я листоетебельвого 
побега у папоротника, а т а к ж е рисунки И. Беленовского, 
и зображающие процесс развития -спорофита у Ceratopteris 
thalietroides. 

Теория Г. Шово, в изложении Л . Э м б е р ж е (Emberger, 

Рис. 23. Ceratopteris thalietroides. 
Первые стадии развития спорофита 
по Шово. А —одна филориза; В, С— 
две филоризы; D—три филоризы 

(схема). 

Рис. 24. Ceratopteris thalietroides. 
Развитие спорофита по Беленовско­
му: I— листья, k — корни, р — буго­
рок на первом листе, из которого 

развивается второй лист 

1952), вкратце заключается в следующем. Г. Ш о в о считает, 
что основной единицей структуры любого сосудистого расте­
ния является элементарное растеньице (plantule eleraentaire). 
О н о состоит из подземной части, имеющей вид корня, или 
ризы (rhize), и части надземной, имеющей вид листа — фил-
л а (phylle) . Основание ф и л л а образует стебелек (caule). При 
помощи его р и з а и филл соединяются друг с другом, а все 
вместе образует фидлоризу-—элементарное растение,— л е ж а ­
щую в основе вегетативных органов всякого сосудистого 
растения (рис. 23) . 

Отдельные филлоризы соединяются друг с другом 
своими стебельками и эти стебельки (oaules), срастаясь , обра-
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зуют стебель ( t ige) . Следовательно, листостебельный побег 
возникает в результате наращивания филлориз . Процесс этот 
особенно наглядно в ы р а ж е н у папоротника Ceratopteris 
thalietroides. К а к видно из схемы Cheaveaud (см. рис. 23) 
и рисунков Беленовского (рис. 24), здесь дело происходит 
следующим образом. Проросток Ceratopteris, развивающийся 
из оплодотворенной яйцеклетки и прикрепляющийся к заро­
стку слаборазвитой ножкой , о б р а з о в а в одним простым листом, 
переходящим книзу непосредственно в корень. Н а этой стадии 
нет никакого признака стебля. Это первая филлориза . 

П о з ж е на суженной части листа — « ч е р е ш к е » — о б р а ­
зуется бугорок, из которого развивается второй лист, у осно­
вания которого появляется корень. Это — вторая филлориза . 
Н а ней возникает третья -филлориза и т. д. Филлоризы соеди­
няются м е ж д у собой стебельками (caule). В результате сра­
щения их и формируется стебель, причем соединяются между 
собой и проводящие системы филлориз . Если мы сравним 
рисунки, относящиеся к Ceratopteris, с рисунками, иллюстри­
рующими регенерацию у Polyp-odium aureum, то увидим боль-, 
шое сходство м е ж д у ними. 

Иногда первые филлоризы отделены друг от друга и во 
времени (момент возникновения) и в пространстве. Тогда они 
хорошо различимы, к а к э то наблюдается у Ceratopteris и Po­
lypodium aureum. Н о в других случаях они не разделены ни 
во времени, ни в пространстве, образуются в одво и то ж е 
время, и на одном уровне, и их ризы сливаются вместе в один 
корень. Филлориза обладает своей собственной проводящей 
системой, или, к а к ее называет Г. Шово, конвертевтом, кото­
рый и является основной единицей проводящей системы всего 
растения. 

Эта последняя слагается путем последовательного обра­
зования элементарных сосудистых систем, из которых к а ж д а я 
соответствует одной филлориз е. 

Теория ф и л л о р и з ы не получила призвания и встретила 
возражения со стороны морфологов, в особенности английских 
(Боуэр, Арбер и д р . ) . В р я д л и она имеет значение д л я всех 
сосудистых растений, к а к э то считает ее а в т о р 1 , во к папо­
ротникам, как это п о к а з ы в а ю т приведенные выше факты, она 
вполне приложима . Это подтверждает сделанный выше вывод, 
что среди сосудистых растений мы имеем два принципиально 
различные способа формирования вегетативных органов. 

1 Г. Шово находит • филлоризы и у покрытосемянных как у одно­
дольных, так и у двудольных. Более подробное изложение теории фил­
лоризы можно найти в книге Б. М. -К-озо-Полянского «Биогенетический 
закон с ботанической точки зрения», 1937. 
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Один из них 'базировался на оси, она является доминирующим 
в 'них органом. Это — микрофилльный р я д (Lycopsida, Sphe­
nopsida, Psilopsida). В д р у г о м — - б а з о й д л я образования листо-
стебельного побега служил лист. Это — макрофилльный ряд , 
точнее папоротники, т ак к а к другие макрофилльные растения, 
например саговники, в этом отношении не изучены. 

К а к мы у ж е отмечали, характерной чертой 'Морфологиче­
ского расчленения высших растений диплоидной линии эво­
люции является не только дифференцировка листостебельного 
побега, но и образование корня к а к специального органа 
прикрепления, с н а б ж е н и я водой и минерального питания. 
Однако в настоящее время мы не имеем еще сколько-нибудь 
подробного исследования, касающегося эволюции корня. Мы 
можем лишь сказать , что корень р а з в и л с я из стелющихся по 
земле, плагистропных «стеблей» древнейших птеридофитов, 
разветвленных, к а к и воздушные стебли, дихотомически и по­
крытых ризоидами. Положительный геотропизм корня , корне­
вой чехлик, равно к а к эндогенное развитие боковых корней,, 
возникли позднее. 

Стелющиеся стебли мы наблюдаем у древнейших птери­
дофитов, именно у Asteroxylon, который имел такого рода 
стебель — «корневище». От корневища вверх отходили одетые 
мелкими листьями воздушные побеги, а в -почву углублялись 
безлистые, тонкие и дихотомические ветви. Ползучим ж е кор­
невищем о б л а д а л и Psiilophyton princeps, на корневище кото-, 
ропо образовывались короткие отростки. Эти безлистые ветви, 
или, быть может, длинные отростки, и могли явиться исход­
ным этапом эволюции корня. 

Известным указанием на стеблевое происхождение корня 
могут 'служить подземные органы лепидодендронов и сигиля-
р и й — с т и г м а р и и , признаваемые большинством за ризофоры. 
Ризофоры внешним видом напоминают корни, но являются 
видоизмененными стеблями. Н а с т о я щ и е корни образуются у ж е 
на ривофорах. Среди современных растений ризофоры встре­
чаются у оелягинелл. О д н а к о считать ризофоры, в частности 
стигмарии, образованием, из которого развились корни, нет 
основания. 

Попытку представить эволюцию корня в последнее время 
сделал Л . Э м б е р ж е в своем докладе на международной кон­
ференции п о эволюции И филогении растений (1953). 

Основная мысль его такова . Корень представляет собой 
ось, измененную в ходе филогенеза в 'результате приспособле­
ния к подземному существованию и выполнению иной функ­
ции, чем наземная ось, и постепенно приобретшую строение, 
типичное д л я современных корней. К такому выводу его при­
водит отсутствие принципиальной разницы в строении стебля 
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и корня. Если, например , сравнить строение вершины стебля 
и молодого корня у Lycop'Odium elavatum, то сходство- в их 
строении весьма наглядно. И в стебле и в корне (у места его 
отхождения от стебля) мы находим актцностель с группами 
-протокеилемных элементов, 'расположенных, около пе-рицикла 
и с центростремительной метакеилемой. Ш мере роста и вет­
вления корня ксилемных элементов делается меньше, и корень 
постепенно из полиархного- становится монархным. 

У L . selago корень с р а з у -становится монархным, пере­
ходные стадии, таким образом, здесь выпадают . В наземных 
ж е побегах у того ж е плауна , в горизонтальной части стебля 
на уровне первой дихотомии м ы находим полиархное строе­
ние, которое постепенно в вертикальных стеблях переходит 
в монархное. И н а ч е говоря, развитие -строения стебля 
L . selago такое ж е , как и корня L . elavatum. 

Подобное ж е взаимоотношение в структуре корней 
и стеблей можно найти и у типичных папоротников с некото­
рыми отклонениями, сводящимися главным образом к тому, 
что у них переход о т стеблевого строения к -корневому совер­
шается очень быстро, без переходов. 

Эволюцию корня, точнее его- анатомического строения, 
Л . Эм-бердже иллюетирует схемой (рис. 25). У примитивного, 
исходного растения мы имеем протостелию. И з таких прото-
стелических -осей развились к а к наземные части, т ак и под­
земные корни. И те и другие проходили в общем одинаковые 
стадии развития , через актиностению к евстелии в стебле 
(см. рис. 25, 2, 9, 18) и корне к его типичному современному 
строению (см. рис. 25, 15, 14, 27). Кроме того, имеются «бо­
ковые» ответвления к а к в наземной, т ак и в подземной частях, 
как например от полиархной структуры к монархной (ом. 
рис. 25, 28—30) или через сифоностелию к диктиостелии 
(см. рис. 25, 22—24, 19—21). Стадии, заключенные на схеме 

в рамку, могут у современных растений выпадать или подав­
ляться . У покрытосемянных стадия, представленная на рис. 25, 
9 или 18, непосредственно связана со стадией, изображенной 
на рис. 25, 15, 14, 27. 

Несколько иначе представляет -себе возникновение корня 
А. Л . Т а х т а д ж я н (1954). О н говорит: «iB дихотомизациа 
и дифференциации спорофита с самого ж е начала должна 
была быть в ы р а ж е н а полярность . Расчленение д о л ж н о на­
чаться с дихотомизации обоих полюсов растения — верхнего 
и нижнего. Первоначально почти нерасчлененный, вероятно, 
нижний полюс спор-офита б ы л с самого начала покрыт ризои­
дами, унаследованными еще -от водорослевого предка . Ризои­
ды — выросты (энации) трихомного происхождения. В резуль­
тате дихотомизации н и ж н е г о полюса спорофита здесь в-озни-
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кают • не тел омы, . а . соединенные, мезомами кор невище-подоб-
ные веточки,•• названные мной . ризомоидами. Ризомоиды. не 
корневища, . как их обычно называют, и д а ж е не прототип 
корневищ. Они не являются видоизмененными побегами и не 
могли быть таковыми: Ризомоиды возникли не в результате 
метаморфоза , но представляли собой первичные, элементар­
ные органы. Они б ы л и прототипом корней,' а ризоиды, следо­
вательно,— прототипом корневых волосков. В одних случаях, 
как у папоротников, в корень превращается весь ризомоид, 
в других случаях, к а к у плауновидвых, в корни превращаются 
л и ш ь боковые веточки ризомоида, а г л а в н а я ось его стано­
вится ризофором («стигмарием»)» (Тахтаджян, 1954). 

ВНУТРЕННЯЯ ДИФФЕРЕНЦИРОВКА 

Древнейшие известные нам представители диплоидной 
линии высших растений — Psilophytales,— о б л а д а ю т уже-
сложной внутренней дифференцировкой и построены в сущно­
сти из тех ж е тканей, что и современные высшие расте­
ния. Так, например , на поперечном разрезе через воздушный 
«побег» Rhynia (см. рис. 4) м о ж н о видеть, что в центре его 
проходит стель, за которой помещается ш и р о к а я зона коры, 
построенной из паренхимы. С поверхности «побег» ограничен 
эпидермисом, с о д е р ж а щ и м сложно устроенные устьица. Стель 
состоит из кольчатых и спиральных трахеид, плотной массой 
л е ж а щ и х в центре ее. Трахеиды окружены тонкостенными, 
вытянутыми в длину клетками, образующими флоэмную часть 
стели. Ясно в ы р а ж е н н ы х эндодермы и перицикла нет. Таким 
образом , стель Rhynia носит характер протостели, и «побег» 
Rhynia построен п о типу протостелии. 

Н о у нас нет данных, чтобы судить о том, каким образом 
возникло описанное 'строение, каким образом и из какого 
источника развились ткани, слагающие Rhynia. Можно только 
предполагать , что дифференцировались они из равноценных 
паренхиматических клеток, из которых было построено тело 
предков Psylophytales. П р и этой дифференцировке имели ме­
сто, моменты отношения к свету, к воздуху, механические тре­
бования и потребность в проведении питательных веществ . 

Эволюция тканей, .слагающих тело высшего растения, 
е щ е м а л о р а з р а б о т а н а . Но в настоящее время мы можем ска­
зать, что ткани и .клеточные структуры, свойственные совре­
менным растениям, возникли очень рано и сохранились до 
наших дней. Так, у Psilophytales, относящихся к девону 
и верхнему силуру,, мы находим, как это п о к а з а н о выше на 
примере Rhynia, уже ряд тканей: эпидермис, основную ткань 
и ткань проводящую, а у Asteroxykm — и механическую. 
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