СОДЕРЖАНИЕ

Систематические категории и номенклатура 



Краткая история систематики растений
Общая характеристика высших растений
Отдел Мохообразные (Bryophyta)
Класс Печеночники, или Печеночные мхи (Marchntiopsida,или Hepaticopsida) 
Подкласс Маршанциевые (Marchantiidae) 

Порядок Маршанциевые (Marchantiales) 

Порядок Сферокарповые (Sphaerocarpales) 

Подкласс Юнгерманниевые (Jungermanniidae
Порядок Метцгериевые (Metzgeriales) 

Порядок Гапломитриевые (Haplomitriales)
Порядок Юнгерманниевыe (Jungermanniales
Класс Антоцеротовые (Anthocerotopsida) 



Класс Мхи (Musci, или Bryopsida) 

Подкласс Сфагновые, белые, или торфяные мхи (Sphagnidae) 

Подкласс Андреевые мхи (Andreaeidae) 

Подкласс Зеленые мхи (Bryidae) 

Отдел Риниофиты (риниофитовые), или прапапоротникообразные (Rhyniophyta, или Propteridophyta) 

Класс Риниевые (Rhyniopsida) 

Порядок Риниевые (Rhyniales) 

Порядок Тримерофитовыe (Trimerophytales)
Класс Зостерофилловые (Zosterophyllopsida) 

Отдел Плауновидные (Lycopodiophyta, или Lyophyta) 

Класс Плауновые (Lycopodiopsida) 

Порядок Дрепанофикусовые (Drepanophycales) 

Порядок Плауновые (Lycopodiales) 

Класс Полушниковые (Isoёtopsida)
Порядок Селягинелловые (Selaginellales)
Порядок Протолепидодендровые (Protolepidodendrales) 

Порядок Лепидодендровые (Lepidodendrales) 

Порядок Полушниковые, или Шильниковые (Isoetales) 

Отдел Псилотовидные (Psilotophyta)
Отдел Хвощевидные, или Членистые (Equisetophyta, или Sphenophyta)
Класс Сфенофилловые, или Клинолистовые (Sphenophyllopsida, или Bowmanitopsida) 

Класс Хвощевые (Equisetopsida) 

Порядок Каламитовые (Calamitales, Calamostachyales)
Порядок Хвощевые (Equisetales) 

Отдел Папоротникообразные (Pteridophyta, или Polypodiophyta)
Класс Кладоксилеевые (Cladoxylopsida) 



Класс Зигоптериевые (Zygopteridopsida) 

Класс Ужовниковые (Ophioglossopsida) 

Класс Мараттиевые (Marattiopsida) 

Класс Полиподиевые (Polypodiopsida) 

Подкласс Осмундовые (Osmundiidae) 

Порядок Осмундовые (Osmundiales) 

Подкласс Полиподиевые, или настоящие папоротники (Polypodiidae) 

Порядок Полиподиевые (Polypodiales) 

Подкласс Марсилеевые (Marsileidaea) 



Порядок Марсилеевые (Marsileales) 

Подкласс Сальвиниевые (Salviniidae) 



Порядок Сальвиниевые (Salviniales) 

Группа Праголосеменные (Progymnospermae) 

Отдел Голосеменные (Pinophyta, или Gymnospermae)
Класс Семенные папоротники (Pteridospermopsida, или Lyginopteridopsida) 



Класс Саговниковые, или Цикадовые (Cycadopsida) 

Порядок Цикадовые (Cycadales) 

Класс Беннетгитовые, или Беннеттиты (Bennettitopsida) 

Порядок Беннеттитовые (Bennettitales) 

Класс Оболочкосеменные (Chlamydospermatopsida) 

Порядок Эфедровые (Ephedrales) 

Порядок Вельвичиевые (Welwitschiales) 

Порядок Гнетовые (Gnetales) 

Класс Гинкговые (Ginkgoopsida)
Класс Хвойные, или Пинопсиды (Pinopsida, или Coniferopsida)
Подкласс Кордаитовые (Cordaitidae) 

Подкласс Хвойные (Pinidae)
Порядок Хвойные (Pinales, или Coniferales) 

СИСТЕМАТИЧЕСКИЕ КАТЕГОРИИ И НОМЕНКЛАТУРА.
Современные системы растений, грибов, животных иерархичны. Это зна​чит, что группы одного и того же ранга последовательно объединяются в груп​пы все более высоких рангов. Виды объединяются в роды, роды - в семейства и т.д. Иерархическая система систематических групп упорядочивает разнообра​зие и как бы уменьшает его, делая органический мир доступным для обозре​ния, изучения и использования. Да и на практике нам не всегда необходимо оперировать именно видами: ведь во многих случаях достаточно использовать группы более высокого ранга. Так, мы говорим, что все виды пингвинов оби​тают в Антарктике, что Капской флористической области свойственно обилие разнообразных представителей семейства вересковых, а многочисленные виды рода ковыль характерны для степей и полупустынь.

Следует различать понятия о систематических (таксономических) единицах и таксономических категориях. Таксономическая категория обозначает ранг

группы (например, вид, род, семейство и т.д.). Таксономическая единица - это конкретная, реально существующая группа определенного ранга (например, вид - лютик ползучий (Ranunculus repens L.), род - лютик (Ranunculus L.), семейство лютиковые (Ranunculaecae Juss).

Систематические границы сейчас принято называть таксонами (taxon, во множественном числе taxa). Каждое растение принадлежит к серии таксонов последовательно соподчиненных рангов.

Иерархия таксонов и правила наименования растений (номенклатура) ре​гулируются обязательным для всех ботаников Международным кодексом бота​нической номенклатуры. Это исключительно важный документ, вносить изме​нения в который правомочны только международные ботанические конгрессы.

Согласно кодексу, принята следующая система таксономических категорий (в нисходящем порядке):

Царство - Regnum

Отдел - Divisio

Класс - Classis

Порядок - Ordo

Семейство - Familia

Триба (колено) - Tribus

Род - Genus

Секция - Sectio

Вид - Species

Разновидность - Vaгietas

Форма - Forma

Основные ранги таксонов - вид, род, семейство, класс, отдел. Следователь​но, каждое растение должно обязательно принадлежать к определенному виду, роду, семейству, классу, отделу (растительное царство - Regnum vegetabile - подразумевается само собой). В случае необходимости, если система группы очень сложна, можно использовать категории «подотдел», «подклассы, «под​порядок» и т.д. вплоть до «подформы». Иногда используют такие категории, как "надулась", «надпорядок» или добавляют дополнительные категории, если только это не вносит путаницу или ошибку, но при всех обстоятельствах соотносительный порядок перечисленных выше рангов не может быть изменен.

Кроме рода, вида и внутривидовых категорий токсоы рангом до семейства несут специальные окончания, прибавляемые к основе: название семейства оканчивается на асеае, подсемейства - oideae, трибы - еае и подтрибы - inaе: например, род камнеломка (Saxifraga L.), Saxifragaceae, Saxifragoideae, Saxiifrageae, Saxifraginae.

Таксонам рангом выше семейства рекомендуется давать названия со следующими окончаниями: отдел - phyta, подотдел - phytina, класс - opsida (у водорослей - phyceae), подкласс - idae (у водорослей - phycidae), порядок - ales, подпорядок - ineae. Это очень удобно, поскольку по окончании названия можно сразу судить о ранге группы.

В долиннеевскую эпоху названия видов строились таким образом, чтобы в них отражались признаки растении и отличия его от других видов того же рода. В результате получались названия-фразы, полиноминалы. Например, название черники (Vaccinium myrtillus) могло звучать так: Vaccinium pedunculis unifloris, foliis serratis ovatis deciduis, саulе angulato (черника с цветоносами одноцветковыми, листьями пильчатыми яйцевидными, опадающими, стеблем угловатым). В сочинении другого автора -«Vitis idaea foliis oЫongis crenatis fructu nigricante» брусника с листьями продолговатыми городчатыми, плодом черноватым). Конечно, это было крайне неудобно. Во-первых, такие названия очень трудно запомнить и использовать в практике, например при описании растительности, да и во всех, собственно, случаях. Во-вторых, названия эти были неустой​чивы, потому что при описании каждого нового вида нужно было не только дать ему название, но и исправить названия остальных видов, чтобы показать их отличия от вновь описываемого. К. Линней осуществил гениальную реформу наряду с описательными названиями-фразами он предложил использовать "тривиальные", простые видовые эпитеты, эпитеты-символы, которые вовсе Не обязательно отражают те или иные признаки растения. Удобство такого подхода было осознано очень быстро. Таким образом возникла и укрепилась современная бинарная (биноминальная) номенклатура, и сейчас название вида состоит из двух слов: в него входят название рода и видовой эпитет. В одних случаях видовой эпитет указывает на какие-либо признаки или свойства растений - например (Trifolium repens) клевер ползучий с ползучим стеблем, ветреница дубравная (Anemone nemorosa), растущая в дубравах, донник белый (Melilotus albus) с венчиком белого цвета и т.д. В других случаях название рода и видовой эпитет ровно ничего не говорят об особенностях расте​ний, название чисто символично, но навсегда закреплено именно за данным видом; прекрасный пример - Korolkovia severtzovii (род назван в честь Королькова, а вид - в честь Северцова).

В названиях внутривидовых таксонов указывается их ранг: например Aster tripolium L. subsp. pannonicum (Jacq.) Soo; Festuca ovina L. subsp. sulcata Hack. vаr. pseudovina Hack. subvar. angustiflora Hack.

Номенклатура - это особый, важный и очень сложный раздел систематики. Международный кодекс ботанической номенклатуры основан на следующих принципах:

1. Ботаническая номенклатура независима от зоологической (зоологи имеют свой Международный кодекс зоологической номенклатуры, а микробиологи - Международный кодекс номенклатуры бактерий). Кодекс применяется к назва​ниям таксонов, определяемых как растения (включая грибы), независимо от того, рассматривались ли эти таксоны первоначально как растения или нет.

2. Принцип типификации: применение названий таксонов определяется при помощи номенклатурных типов. Номенклатурный тип вида - это гербарный экземпляр (или в некоторых случаях изображение), с которым связывается на​звание. Если вид разделяется на два или больше видов, то старое название со​храняется за той его частью, к которой принадлежит этот типовой образец, а другие виды должны получить новые эпитеты. Номенклатурный тип рода - определенный вид: например, для рода дудник (Angelica L.) - Angelica sylvestris L., а для рода солонечник (Galatella Cass.) - Galatella punctata (Waldst. et Kit.) Nees.

Номенклатурный тип таксонов более высокого ранга до семейства включи​тельно - определенный род, от которого производится название семейства: семейство маковые (Papaveraceae), тип мак (Papaver L.); семейство кладофо​ровые (Clalophoraceae Wille), тип кладофора (Cladophora Kitzing). По отноше​нию к семействам, правда, сделано 2 исключения: признаются правильными и законными старые и прочно укоренившиеся для них названия, но разреша​ется использовать альтернативные названия, произведенные от названия ти​пового рода:

Пальмы - Раlmае (= Arecaceae, тип Areca L.);

Злаки - Gramineae (= Роасеае, тип Роа L.);

Крестоцветные - Cruciferae (= Brassicaceae, тип Brassica L.);
Бобовые - Leguminosae (= Fabaceae, тип Faba Miller);
Капелъконосные - Guttiferae (= Clusiaceae, тип Clusia L.);
Зонтичные - Umbelliferae (= Apiaceae, тип Apium L.); 
Губоцветные - Labiatae (= Lamiaceae, тип Lamium L.);
Сложноцветные - Compositae (= Asteraceae, тип Aster L.).

К названиям таксонов рангом выше семейства принцип типификации не применяется, если только не типифицируются автоматически как основанные на родовом названии (род Lilium - семейство Liliaceae - порядок Liliales - подкласс Liliidae, класс - Liliopsida).

3. Принцип приоритета: номенклатура таксонов основывается на приорите​те в обнародовании. При этом время действия принципа приоритета ограниче​но, и для большинства групп точкой отсчета выбрано 1 мая 1753 г., когда был опубликован важнейший труд К. Линнея « Species plantarum» («Виды растений») с последовательно примененными наряду с полиноминалами «тривиальны​ми» названиями. Вся долиннеевская номенклатура и даже послелиннеевская, но в которой не применяются строго биноминальные названия, не считаются научной и не рассматриваются Международным кодексом ботанической но​менклатуры.

4. Принцип уникальности: каждый таксон с определенными границами, положением и рангом может иметь только одно название - наиболее раннее и соответствующее правилам Кодекса.

5. Принцип универсальности: научные названия таксонов рассматриваются как латинские независимо от их происхождения и подчиняются правилам ла​тинской грамматики. Названия растений на живых языках - русском, англий​ском, китайском и др. - не считаются научными, и никаких правил, регла​ментирующих их создание и применение, не существует.

КРАТКАЯ ИСТОРИЯ СИСТЕМАТИКИ РАСТЕНИЙ
Корни ботаники лежат в глубочайшей древности. Это понятно: уже перво​бытному человеку необходимо было различать в окружающем мире растения пищевые и ядовитые, целебные, пригодные для строительства и изготовления орудий и т.д. От этого зависело само существование человека, и методом проб = ошибок люди учились распознаванию растений. Таким путем уже на заре цивилизации формировались первые представления о биологическом разнообразии, создавались народные названия, которые передавались из поколения в поколение, возникали традиции, а по мере накопления разнообразных сведений и фактов предпринимались первые интуитивные попытки их классификации. В основе классификации лежали, по всей вероятности, представления о пользе растений.

Таким образом, хронологически систематика зародилась, по-видимому, первой среди ботанических дисциплин. Но в эту отдаленную пору говорить о ней как о науке, конечно, нельзя. Зачатки естественных наук следует искать у народов, располагавших письменностью.

Колыбелью философии и естественных наук обычно считают древнюю Грецию - замечательный интеллектуальный центр античного мира. Но, конечно, культура Эллады возникла не на пустом месте. Она испытала сильное влияние более древних цивилизаций и унаследовала от них богатый запас знаний о растениях, в особенности сельскохозяйственных, пищевых, лекарственных и декоративных.

Начало развитию естественных наук в целом положили труды величайше​го философа древности Аристотеля (385-322 гг. до н.э.). Титул же «отца бота​ники» принадлежит его ученику, другу и последователю Теофрасту (Феофрасту)(370-285 гг. до н.э.). Он был, по-видимому, первым, кто специально -.наблюдал растения - их строение, жизненные отправления, характер распространения, изменчивость, воздействие на растения климата и почвы. Теофраст попытался в своих трудах обобщить все доступные ему сведения о растениях и, располагая богатым собственным опытом, высказал много оригинальных и верных суждений.

Теофраст знал и описал до 500 видов растений. У него можно видеть зачатки представлений о том, что впоследствии получило статус родов, видов, раз​новидностей. Многие названия, которые использовал Теофраст, впоследствии прочно вошли в ботаническую номенклатуру. В ряде случаев его названия прямо отражают представления о сходстве растений и являют собой отдаленные прообразы бинарной номенклатуры.

Теофрасту принадлежит и первая в западной цивилизации классификация растительного царства. Он делит все растения на 4 основные группы: дере​вья, кустарники, полукустарники и травы. В их пределах используются подчиненные группы: различаются растения культурные и дикорастущие, на​земные и водные, вечнозеленые и с опадающей листвой, цветущие и не цветущие, морские и пресноводные и т.д. С современной точки зрения эта система может показаться наивной, но с учетом исторической ретроспективы создание ее следует считать большой заслугой Теофраста. Выделенные им у группы жизненных форм фигурируют и в современной науке, хотя и не как руководящий признак в классификации. Но самое важное, что Теофраст уже использовал иерархический принцип, т.е. постепенное объединение растений в группы последовательно все более высокого ранга, хотя, конечно, осознанного представления о таксономических категориях в ту пору еще не было.

Иерархичность - важнейшее свойство биологических систем. Иерархические группировки как бы уменьшают разнообразие и делают органический мир доступным для обозрения и изучения.
В эпоху Аристотеля и Теофраста древнегреческая философия, призванная дать целостную картину мироздания, достигла наибольшего расцвета. Однако с упадком цивилизации городов-республик и с потерей Грецией государствен​ной независимости условия для прогресса науки ухудшились. Прагматичная же культура древнего Рима внесла мало нового в познание мира растений. Конеч​но, прогресс медицины, сельского хозяйства, садоводства расширял набор конкретных сведений и эмпирических знаний, но сколько-нибудь ярких идей и теоретических обобщений отметить в эту эпоху нельзя.

Попытку синтеза всех знаний о мире предпринял замечательный римский натуралист и писатель Плиний Старший (23-79 гг. н.э.), трагически погибший при извержении Везувия. Его перу принадлежит грандиозная 39-томная энциклопедия - «Естественная история» («Historia naturalis»), в которой растениям уделено много внимания и описано либо упомянуто около 1000 видов и форм. Хотя труд Плиния имеет в целом компилятивный характер, в нем много также и оригинальных наблюдений. Плиний едва ли не впервые пытается разобраться в синонимике, в частности сопоставляет греческие названия с латинскими. В отношении классификации он в основном следует Теофрасту, но менее после​дователен и строг.

Если Теофраста мы считаем основателем «общей ботаники», то приклад​ная, а точнее, медицинская ботаника берет начало с работы древнеримского врача и ученого, грека по рождению, диоскорида (I в. н.э.) -«Materia medica».

Диоскорид описал порядка 600 лекарственных растений и, главное, снабдил описания иллюстрациями, что очень облегчало определение. Этот труд на про​тяжении полутора тысячелетий оставался в Европе главным источником све​дений о лекарственных растениях, а диоскорид считался непререкаемым авторитетом в этой области.

В силу многих объективных причин - феодальной раздробленности, беско​нечных междоусобных распрей и войн, упадка городской культуры и особенно тяжелого пресса религии - длительный период средневековья был неблаго​приятен для развития естественных наук. По выражению английского ученого Дж. Хатчинсона, после Плиния «более 14 веков ботаника не имела истории». Конечно, это не совсем верно, накопление эмпирических знаний продолжа​лось, но какие-либо естественнонаучные обобщения были невозможны, а кон​кретные знания, добытые опытом, переплетались с мистикой, фантазией, приноравливались к требованиям религии и не становились всеобщим достоя​нием человечества. Переписывались сохранившиеся, по счастью, сочинения Теофраста, Плиния, диоскорида: считалось, что в них сосредоточены все не​обходимые сведения о растениях. Хранителями знаний оставались некоторые монастыри с их собраниями древних манускриптов. Не случайно самое значи​тельное ботаническое сочинение за все время средневековья - 7 книг о расте​ниях - вышло из-под пера магистра ордена доминиканцев Альберта фон Больштедта, известного как Альберт Великий (1193-1280). Следуя Аристотелю и Теофрасту, он относил растения к существам одушевленным, но с примитив​ной душой. Альберт Великий составил много оригинальных описаний расте​ний, в том числе и таких, которые не были известны древним авторам. Прини​мая классификационную схему Теофраста, он вместе с тем утверждал «промежуточное» положение грибов между животными и растениями, и был, видимо, первым, кто обратил внимание на различие между двудольными и однодольными по строению стебля.

Определенное влияние на развитие ботанических знаний в Европе оказали страны арабского мира, в которых было немало последователей Аристотеля и других древнегреческих философов. Такие выдающиеся ученые и врачи, как Абу Али Ибн Сина (Авиценна, 980-1037), аль-Бируни (973-1048), не только о знали и использовали труды Теофраста и диоскорида, но дополняли их многочисленными сведениями о местных растениях, неизвестных грекам и римлянам.

Эпоха Возрождения ознаменовалась пробуждением интереса к античной культуре, "открытием заново" сочинений древних авторов и в то же время стремлением к изучению местной природы - отдельных стран, княжеств, районов. Резко расширили представление о богатстве и разнообразии растительного царства великие географические открытия. Прогресс описательной ботаники в этом время связан, кроме того, еще с тремя обстоятельствами. Во-первых, в XIVв. в Италии возникли первые ботанические сады - первоначально «ме​дицинские», предназначенные для разведения лекарственных растений; появилась возможность многократно исследовать и переисследовать живые растения. Во-вторых, к началу XVI столетия относится применение гербаризации как метода документации и длительного сохранения, образцов для повторного и, если потребуется, многократного изучения. В-третьих, распространение в XVв. книгопечатного дела и совершенствование техники гравировки сделало возможным появление особого типа ботанических сочинений - так называемых травников с описаниями и изображениями растений.

Первые травники О. Брунфельса (1530-1536), И. Бока (1539), Л. Фукса (1543), К. Геснера (1544), Р. Додонеуса (1554), П. Маттиоли (1562), М. Лобелиуса (1576), Я. Табернемонтануса (1588) не содержали какой-либо системы, но обычно описания в них располагались по внешнему сходству растений, так что разные виды клевера, например, оказывались рядом благодаря тройчатым листьям и соцветиям-головкам, а среди зонтичных можно было встретить василистник (многократно рассеченные листья и иногда щитковидные соцветия), валериану (тоже напоминающее зонтик щитковидное соцветие из мелких цветков), адоксу, тысячелистник и др.

Эту эпоху часто называют эрой отцов ботаники - тех, что положил начало собиранию, описанию и изображению растений. Она же известна и как «описательный период» в истории систематики. На рубеже XVI-XVII вв. ее завершают превосходные сочинения К. Клюзиуса (1525-1609) и особенно швей​царского ботаника К. Баугина (1560-1624), труд которого «Pinax theatri botanici» (1623), имел особенно большое значение для последующего развития систематики. Баугин осуществил грандиозный синтез, дав обзор почти всей существовавшей к тому времени ботанической литературы. Он анализирует около 6000 "видов" растений и критически сводит огромное количество накопив​шихся синонимов. Для удобства расположения материала Баугин делит свой труд на 12 глав («книг»), а каждую «книгу» - на секции. Это еще не классификация растений, но нечто уже близкое к ней. Баугин прокладывает путь после​дующим классификаторам, тем более что в его построениях тоже прослеживается хорошо осознанный иерархический принцип.

К концу XVI столетия ботаника настолько изнемогала под бременем быстро растущего груза фактов, что уже не могла продолжать развиваться как про​сто описательная отрасль знания. Требовались новые подходы к обозрению и оценке разнообразия. И в практическом, и в философском плане важнейшей стала разработка классификации растений, которая позволяла бы ориентироваться в их многообразии. Как отклик на эту потребность появились первые системы растительного царства. Они были, конечно, искусственными, и иными быть не могли. Ботаника вообще рассматривалась как «часть науки о природе, с помощью которой искуснейшим образом и с наименьшими усили​ями познаются и удерживаются в памяти растения» (Бургав), - другие задачи перед ней не ставились. Системы были в той или иной степени иерархически​ми, но иерархия выстраивалась интуитивно, поскольку еще не было разрабо​тано понятие о таксономических категориях и не существовало четкого пред​ставления о рангах таксонов. Разные ботаники по своему вкусу совершенно произвольно выбирали для объединения растений в группы различные отдельно взятые признаки. Значение признаков оценивалось субъективно. Поэтому есть системы, в которых на первом плане - строение венчика, есть построен​ные прежде всего на признаках плодов и семян, есть такие, где используется в первую очередь строение чашечки, и т.д. Почти всегда эти особенности цветка и плода так или иначе сочетаются с «жизненными формами» в духе Теофра​ста. Позднее Линней называл таких систематиков соответственно короллистами, фруктистами, калицистами, а тех, кто исходил из внешнего облика растений, физиогномистами.

Период искусственных систем открывает итальянский ботаник А. Чезальпино (1519-1603). В его главном сочинении «16 книг о растениях» (1583) изложе​на принципиально новая система, основанная на дедуктивном подходе Ари​стотеля, т.е. на разбиении множества по пути от общего к частному, и на знании огромного фактического материала из области морфологии растений.

Чезальпино использовал 4 категории жизненных форм Теофраста, но объе​динил их в 2: древесные (деревья и кустарники) и травянистые (полукустар​ники и травы). В пределах этих групп он выделил 15 классов (которые, правда, классами не названы: здесь тоже не растения делятся на таксоны, а книги на главы). Важным признаком Чезальпино считает положение «души», которая, по его мнению, должна быть у растений скрыта в сердцевине, и «сердца» - в семени (он полагает, что оно находится в месте отхождения семядолей от

гипокотиля). Далее используется число семян в плоде, строение перикарпия и отчасти соцветия. В итоге получаются такие, например, характеристики «клас​сов»:

1. Деревянистые. Сердце у верхушки семени. Семена чаще одиночные (Quercus, Tilia, Laurus, Prunus и др.).

3. Травянистые. С единичными семенами. Семя в плоде одно (Valeriana, Urtica, Gramineae и др.).

4. Травянистые. С одиночными сочными плодами. Многочисленные семена в плоде с мясистым вместилищем - перикарпием (Cucurbitaceae, Solanaceae, Asparagus, Arum и др.).

6. Семена парные (конечно, не семена, а мерикарии), под каждым цветком соединены вместе, так что перед созреванием выглядят как целое. Сердце в верхней части, направленной к цветку (в нижней завязи анатропные висячие семязачатки). Цветки в зонтиках (Umbelliferae).

10. Семена четверные, 4 голых семени расположены вместе (плод, распадающийся на 4 односемянные части) (Boraginaceae, Labiatae).

13. Семена многочисленные; цветок общий (цветок с апокарпныв гинецеем). Сердце внутри общего неразделенного цветка, помещается ниже плодов (Ranunculus, Alisma и др.).

Приведенные примеры показывают, что большинство групп Чезальпино совершенно искусственно, но в некоторых случаях он интуитивно нащупывает действительно существенные особенности строения и довольно удачно очер​чивает объем, например зонтичных или бурачниковых вместе с губоцветными. Но, как правило, взято слишком мало признаков без оценки их относитель нoй значимости, и система оказалась классификацией не столько растений, сколько признаков и их вариаций.

Те же особенности свойственны и более поздним системам, созданным в XVII в. Так, английский ботаник Р. Морисон (1680), призывавший классифицировать растения «по виду», т.е. по совокупности признаков, не смог выполнить эту задачу и остался на уровне своего дня. Например, из 18 классов его системы 4-й - Herbaceae Scandentes - Травянистые лазящие - объединил совершенно разнородные группы вроде Cucurbitaceae, Convolvulaceae и многие другие. В 7-й класс - Herbaceae Tricapsulares - включены самые разнообрразные растения с плодом - трехгнездной коробочкой, а в 14-й - Herbaceae Galeatae - все растения с двугубыми цветками. Вместе с тем Морисон сумел выделить и некоторые довольно естественные группы - Siliquosae (стручко​вые), Leguminosae (бобовые) и особенно Umbelliferae (зонтичные). Свое имя он прославил превосходной работой по зонтичным - это была первая, как мы бы сказали сейчас, монография отдельного таксона растений.

П. Герман (1687) использовал в своей системе признак "голосемянности" и "покрытосемянности", но отнюдь не в современном их значении. «Голосемен​ными» он называл растения, у которых сухие плоды или их части имитируют семена, а «покрытосеменными» - такие, у которых более-менее многочисленные семена скрыты в отчетливых общих вместилищах - коробочках, бобах, стручках, яблоках, ягодах и т.д. Поэтому среди 25 классов системы у него фигурируют, например:

2. Травы голосеменные. Compositae (т.е. сложноиветные с плодом - семянкой).

3. Травы голосеменные двусеменные. Stellatae (т.е. мареновые, плод у кото​рых распадается на 2 односеменных мерикарпия, а листья "звездчатые" - мутовчатые).
4. Травы голосеменные двусеменные. Umbellatae (т.е. растения с таким же плодом, но соцветием в форме зонтика - зонтичные).
14. Травы покрытосеменные с плодом стручком.
17. Травы покрытосеменные с мясистыми плодами ягодами и т.д.
Очень механистична система «короллиста» A.К. Ривинуса (1690), основан​ная на признаках симметрии цветка и числа лепестков. Схема ее такова:
1. Цветки правильные однолепестные. (В современном понимании - спайнолепестные, у которых венчик опадает как один лепесток). 2. Цветки правильные, двулепестные....... и т.д.
7.
»
»
многолепестные.
8.
»  
»  
сложные из цветочков правильных.
9.
»
»
правильных и неправильных.
10. 
»
»
неправильных.

(Здесь имеются в виду, конечно, соцветия типа корзинок сложноцветных). 
11. Цветки неправильные однолепестные и т.д. 
17. 
»
»
многолепестные.

В 18-м классе, как и в других системах, смешаны тайнобрачные и растения

с цветками «неполными, несовершенными».

Эта же линия получила развития у французского ботаника Турнефора  (1656​ – 1708). Ему принадлежит несколько выдающихся заслуг: установление четкой системы соподчиненности таксономических категорий и глубокая проработка понятия о роде; описание более 1000 новых видов и составление четких диагнозов примерно 700 родов, снабженных точными аналитическими ри​сунками; создание удобной, хотя и совершенно искусственной, системы, которая получила в свое время широкое распространение. Турнефор сохраня​ет деление на деревянистые (деревья и кустарники) и травянистые (травы и полукустарники) растения и выделяет 22 класса по строению венчика и от​части плода. И среди деревянистых, и среди травянистых фигурируют одно​лепестные (спайнолелестные) и многолепестные, с цветками правильными и неправильными; «сложными» цветками названы соцветия типа корзинок сложноцветных.

Сильное влияние на развитие систематики оказали труды выдающегося английского естествоиспытателя дж. Рея (1627-1705), одного из основопо​ложников учения о виде. Система Рея, с одной стороны, продолжает традиции его предшественников, а с другой - представляет собой большой шаг вперед, в сторону принципов естественной классификации. Рей ориентируется на об​щее внешнее сходство растений, которое определяется, конечно, совокупно​стью признаков, но для выделения и характеристики классов использует лишь какие-то отдельные особенности, которые кажутся ему более существенными для той или иной группы. Поэтому у него, в отличие, например, от Ривинуса, не прослеживается по всей системе один и тот же признак, а каждый класс характеризуется своими специфическими признаками - строением то соцве​тия, то плода, то венчика и т.д.

Упорно следуя Теофрасту и Чезальпино, Рей делит растения на деревья и травы, но характеристики этих групп необычны: «Plantae gemmiferae» (расте​ния, несущие почки) и «Plantae gemmis carentes» (растения, лишенные почек или обходящиеся без почек). Очевидно, Рей прекрасно знал, что у многолет​них трав тоже есть зимующие почки. Скорее всего, он имеет в виду почки, прикрытые, как правило, плотными почечными чешуями, расположенные на одревесневших побегах и возвышающиеся над снеговым покровом. И деревья, и травы (точнее, «травы совершенные», т.е. цветковые растения) разделены на двусемядольные и односемядольные: Рею, по-видимому, впервые удалось убе​дительно показать различия между этими группами. Из 33 классов системы многие, конечно, чисто искусственны, но некоторые оказались довольно ес​тественными: например, Umbellatae (зонтичные), Asperifoliae (жестколистные, т.е. бурачниковые), Verticillatae (мутовчатые, т.е. губоцветные) и др.

Труды Баугина и Турнефора, Ривинуса и Рея и многих их современников подготовили и сделали возможным появление в середине XVIII в. половой системы великого естествоиспытателя, шведского ученого Карла Линнея (1707-1778).

Создатель бессмертной «Системы природы» ("Systema Naturae", 1735), охва​тывающей все три ее царства - царство минералов, царство растений и цар​ство животных, Линней подвел итог всего предшествовавшего периода разви​тия естествознания, разработал достаточно простые и надежные способы ориентировки в многообразии форм организмов, ботанику же реформировал особенно глубоко и всеобъемлюще, поставив ее на подлинно научную основу.
Линней много работал над проблемой пола у растений. Это позволило ему установить, что части цветка, имеющие непосредственное отношение к вос​произведению и размножению, т.е. андроцей и гинецей, гораздо более посто​янны в своих признаках и имеют большее систематическое значение, нежели венчик, чашечка, соцветие или вегетативные органы. На этом и основана его половая система растений (рис. 1). В ней первые 13 классов выделены по числу тычинок в цветке, 14-й и 15-й - по наличию тычинок разной длины, классы 16-18-й - по срастанию тычинок в тычиночную трубку или пучки, 19-й класс составляют растения со слипшимися пыльниками (хотя тычиночные нити сво​бодны), 20-й - с Андоррам, приросшим к пестику, 21-23-й - растения с однополыми или многобрачными цветками; наконец, 24-й класс составляют тайнобрачные растения. Порядки в пределах классов выделяются прежде всего по числу пестиков, а начиная с 16-го класса снова используется число тычи​нок. Таким образом, получаются, например, Пятитычинковые однопестичныл, двупестичные, трехпестичные, четырехпестичные, пятипестичные, многопестичные; Однобратственные пятитычинковые, десятитычинковые, многотычинковые; Однодомные однотычинковые, двухтычинковые, трехтычинковые, четырехтычинковые, пятитычинковые, шеститычинковые, много​тычинковые; однобратственные, спайнопыльниковые, женомужние и т.д.

[image: image1.png]



Рис. 1. Схема искусственной половой системы К. Линнея
Ясно, что система Линнея чисто искусственна. Многие группы ее слишком сборные, объединяют заведомо далекие друг от друга таксоны. Например, барба​рис и бутерлак оказываются вместе с однодольными в порядке Шеститычинковые - однопестичные. С другой стороны, если большинство злаков отнесено к классу Трехтычинковых, то рис оказывается в классе Шеститычинковых, цинна - в Однотычинковых, а душистый колосок - в Двухтычинковых. Подобных примеров множество, да иначе и быть не может, когда в классификации исполъзуются лишь отдельные произвольно выбранные признаки, сколь бы весомыми и стойкими они ни были. Сам Линней это прекрасно понимал. Его половая сис​тема - это высшее достижение в период искусственной систематики, по суще​ству - линейный ключ для определения растений, но он сам же провозгласил, что «первое и последнее, к чему стремится ботаника», - это естественный метод, т.е. классификация растений по их истинному «сродству», выражаемому по мак​симальному совпадению совокупности существенных черт. Линней упорно рабо​тал над установлением «естественных порядков», но не завершил это дело, оста​новившись лишь на «фрагментах естественного метода». Многие из выделенных им групп (рис. 2), действительно, вполне естественны - таковы ятрышниковые (орхидные), пальмы, лилейные, злаки (рис и душистый колосок правильно от​несены сюда), хвойные, сережчатые (правда, к ним напрасно отнесена фисташ​ка), зонтичные, двурогие, маковидные, костянковые, мотыльковые, стручко​вые, мутовчатые и др. Схему этих «фрагментов» опубликовал ученик Линнея Гизеке.

Во второй половине и особенно к концу XVIII в. в биологии получило ши​рокое распространение представление о существовании «сродства» - естествен​ной связи между живыми существами, некоей цепочки, ведущей от простого к сложному. Это еще не было эволюционной теорией, но готовило почву для восприятия идеи об эволюции органического мира. «Сродство» это было, в сущности, логическим понятием и объяснялось по-разному, но как бы то ни было, перед систематикой встала задача отражения его в классификации. На этой почве возникли естественные системы, исторически сменяющие искус​ственные. Их появление было подготовлено всей предшествующей историей ботаники; сами по себе идеи естественной группировки зародились много рань​ше; естественные системы впитали и использовали все то рациональное, что содержалось в лучших из искусственных систем, а некоторые группы растений прямо «перекочевали» из искусственных систем в естественные, поскольку их объем был к тому времени уже правильно определен.

Первая попытка создания естественной системы растений принадлежит фран​цузскому ботанику М. Адансону (1726-1806). Еще при жизни Линнея, в 1763 г., он опубликовал свой труд «Семейства растений», в котором реализована важ​нейшая идея естественной систематики: учет максимально возможного числа признаков. Однако метод, которым воспользовался Адансон, оказался механис​тическим и неудачным. Он считал, что все признаки имеют одинаковый «вес», одинаковое систематическое значение. Прослеживая выраженность каждого при​знака, Адансон построил 65 серий, или систем, а затем сравнил их, суммировал и получил интегрированную систему, основанную на том, что чем больше совпадений, тем теснее «сродство». Всего им описано 1700 родов и 58 семейств. В свое время идеи Адансона существенного влияния на развитие науки не оказа​ли, но в середине ХХ столетия были возрождены сторонниками так называемой «числовой» таксономии, стремящейся учесть с помощью компьютеров и ис​пользовать в классификации как можно больше признаков.
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II Piperitae 10; III Calamariae 12; V Tripetaloideae 8; VII Orchideae 11; VIII Scitamineae 8; IX Sphataceae 12; XIV Gruinales 15; XV Jnundatae 10; XVII Calycanthemae 17; XIX Hesperidae 7; ХХ Rotaceae 14; XXI Pregiae 11; ХХIII Trihilatae 15; XXIV Corydales 10; XXV Putamineae 8; XXVII Roheadeae 9; ХХVIII Luridae 19; XXIX Саmраnulасеае 13; XXXI Yepreculae 10; ХХХIII Lomeпtaceae 16; XXXIV Cucurbitaceae 12; XXXV Senticosae 12; XXXVI Роmасеае 10; XLIV Sepiariae 9; XLVI Hederaceae 7; L Amentaceae 14; LI Coniferae 7; LII Musci 10; LIII Scabridae 15; LVII Algae 12; LVIll Fuпgi 11
Рис. 2. Фрагменты естественных порядков К. Линнея по Гизеке

Меньше, чем в других странах, влияние системы Линнея сказалось во Франции, и не случайно именно здесь вслед за Адансоном появилась систе​ма А.Л. Жюссье (1748-1836), с которой, по существу, и начинается эпоха естественных систем.

Еще Бернар Жюссье (1699-1777), современник Линнея, ботаник и при​дворный садовник, в 1759 г. попытался расположить растения в естественный ряд, от простого к сложному, на грядках Ботанического сада Трианона в Вер​сале. Его идеи развил племянник, Антуан Лоран Жюссье. В 1789 г. он опублико​вал замечательный труд -«Роды растений», в котором описано около 20 000 видов, отнесенных к 1754 родам, 100 порядкам (семействам в современном понимании) и 15 классам. Жюссье твердо стоит на позиции, что система дол​жна отображать природу, а не навязываться ей. Живые организмы подчинены естественной иерархии и связаны в единую цепь от простого к сложному (убеж​дение, которое, несомненно, близко к идее «лестницы существ» Боннэ). Для отражения этой связи при построении системы нужно использовать совокуп​ность признаков, свойственных каждой группе. При этом, как говорил Бернар Жюссье в противовес Адансону, признаки нужно взвешивать, а не просто подсчитывать их.

На основе этих принципов Жюссье удалось выделить достаточно естествен​ные группы -«порядки» и дать им удачные характеристики. Стремление же представить эти естественные группы в виде связной непрерывной «восходя​щей» цепи посредством определенного расположения классов успехом не увен​чалось. В своих высших подразделениях и в общей схеме построения система сохранила искусственность (рис. 3). Действительно, число семядолей и лепест​ков, положение завязи - это обычные признаки, более диагностические, чем таксономические, использовавшиеся в искусственных системах. Понятно, что при оперировании таким небольшим набором признаков классы у Жюссье оказались в большинстве своем очень сборными, а взаимное расположение классов - произвольным. Причины сходства между таксонами не обсуждают​ся, они только констатируются.
I. Acotyledones (растения без семядолей).

Один класс:
водоросли, грибы, печеночники,


мхи, папоротники.
II. 
Monocotyledones
(растения с одной семядолей).

1. Класс
- верхняя завязь.

2. Класс Monoperigynae
- средняя завязь.

3. Класс Monoepigynae
- нижняя завязь.

III. 
Dicotyledones
(растения с двумя семядолями).

А. Monoclinae
(нераздельнополые)

а) Apetalae
(безлепестные)

1. Класс Epistamineae
- тычинки над пестиком.

2. Класс Peristamineae
- тычинки около пестика.

3. Класс Hipoistamineae
- тычинки под пестиком.

b) Monopetalae
(однд- или спайнолепестные).

1. Класс Hypocorolleae
- венчик над пестиком.

2. Класс Pericorolleae
- венчик около пестика.

3. Класс Epicorolleae Synantherae
- венчик над пестиком, тычин​ки

 
сросшиеся.

4. Класс Epicorolleae Chorisantherae 
- венчик над пестиком, тычин​ки не

 сросшиеся.

с) Polypetalae
(раздельно- , многолепестные).

1. Класс Epipetalae
- лепестки над пестиком.

2. Класс Hypopetalae
- лепестки под пестиком.

З. Класс Peripetalae
- лепестки около пестика.

В. Diclinae
(раздельнополые, без венчика).

Один класс: сборная группа
- хвойные, сережкоцветные,


крапивоцветные и др.

Рис. 3. Схема системы А.Л. Жюссье

Таким образом, историческая заслуга Жюссье не столько в разработке конк​ретной системы, сколько в формулировке идеи и ее обосновании. Но это было сделано так убедительно и столь солидно подкреплено превосходными четкими диагнозами родов и порядков, иллюстрирующими естественный метод, что не могло не привлечь внимания современников. У Жюссье оказалось много после​

дователей. Под его влиянием переработал первый вариант своей системы

Ж.Б. Ламарк (1744-1829). В Англии сторонником метода Жюссье был д. Линяли (1799-1865), создавший аналогичную систему «восходящего» типа. В Австрии сходных взглядов придерживался С. Эндлихер (1804-1849); показательно, что ,даже название его главного труда -«Роды растений, расположенные следуя естественным порядкам» (1836-1840) - точно повторяет заглавие книги Жюс​сье. Во Франции идеи Жюссье развивал основатель научной палеоботаники АУТ. Броньяр (1804-1876). В России систему Жюссье пропагандировал Павел Горянинов (1796-1805). В его «Основаниях ботаники» (1841), между прочим, голосеменные, названные «Pseudospermae», четко отделены от покрытосеменных, а общая схема восходящего ряда таксонов повторяет схему Жюссье.

Во второй половине XIX в. особенно значимые естественные системы были разработаны немецкими учеными. В 1864 г. была опубликована система выдаю​щегося морфолога А. Брауна (1805-1877). В ней голосеменные и покрытосе​менные объединены вместе под названием Anthophyta, а в пределах Angiospermae выделены классы однодольных и двудольных. Двудольные, в свою очередь, под​разделяются на безлепестные, спайнолепестные и свободнолепестные. Иначе говоря, как и у Жюссье, выстраивается та же линия от простого к сложному и от малого ко многому. Но самое интересное в системе А. Брауна - это выдер​жанное в том же духе различение трех ступеней организации: Bryophyta (включая водоросли, грибы, лишайники, мохообразные), Cormophyta (тайнобрачные со​судистые) и Anthophyta. В этом иногда видят эволюционный подход, но основа​ний для этого нет. Идеи развития не были чужды А. Брауну, но все же построе​ния его остаются в рамках доэволюционной естественной систематики.

Очень близко к построениям А. Брауна система, разработанная его преем​ником по кафедре в Берлинском университете А. Эйхлером (1839-1887), авто​ром бессмертной сводки по морфологии цветка -«Bliitendiagramme». Эйхлер определенно признавал эволюцию, хотя и не ставил задачу отражения фило​генеза в системе. Он совершенно правильно оценил спайнолепестность как признак, свидетельствующий о специализированности. В его системе покрытосеменных однодольные предшествуют двудольным, но среди двудольных сво​боднолепестные, включающие 21 порядок, поставлены перед спайнолепестными (9 порядков).

Параллельно линии Жюссье-Эйхлер с ее «восходящим» характером распо​ложения таксонов развивалась и другая линия естественных систем. Она берет начало с одного из самых выдающихся ботаников послелиннеевской эпохи Огюстена Пирама Декандоля (1778-1841), тонкого наблюдателя и яркого мыс​лителя, превосходного морфолога и систематика. Декандолъ поставил своей це​лью дать - впервые после Линнея - описание не родов, как у Жюссье или Эндлихера, но всех видов растений земного шара. Эта задача решалась в 17 томах грандиозного сочинения «Prodromus systematis naturalis regni vegetabilis», т.е. «Предвестник естественной системы растительного царства». К работе над ним были привлечены многие крупные систематики. Издание выходило 50 лет - с 1823 по 1873 г., и завершал его после смерти старшего Декандоля его сын Альфонс. Хотя «Продромус» и не окончен, в нем описано около 60 тысяч ви​дов; он до сих пор остается и останется навсегда одним из важнейших источ​ников для систематиков-монографов.

Разумеется, весь этот громадный материал даже просто ради удобства обо​зрения следовало расположить, следуя определенной системе. Первый вариант такой системы Декандоль опубликовал в 1813 г.; впоследствии она претерпе​вала некоторые изменения, но они не затрагивали ее существа. В его системе сохранены многие группы, выделенные Жюссье, но порядок их расположения обратный, «нисходящий» - от сложного к простому и от многого к малому. Нас не интересуют в данном случае низшие растения и сосудистые тайнобрач​ные, что же касается явнобрачных, то система выглядит следующим образом:

I. Exogenae. – Проводящие пучки на поперечном разрезе стебля расположе​ны в один круг.

1. Diplochlamydeae.- Двупокровныe, т.е. с двойным околоцветником. 
а. Thalamiflorae - Ложецветные. - Венчик свободнолепестный, подпестичный.

b. Calyciflorae. - Чашечкоцветные. - Венчик околопестичный или подпестичный.

с. Corolliflorae. - Венчикоцветнъте. - Венчик спайнолепестный, подпестичный.

2. Monochlamydeae. - Однопокровные, т.е. с простым околоцветником. 
II. Endogenae. - Проводящие пучки на поперечном разрезе стебля рассеянные. 
1. Phanerogamae. - Явнобрачные.

Под Exogenae и Endogenae понимаются, как это легко видеть, двудольные однодольные, но при их характеристике на первый план выдвигается анато​мическое строение стебля, не вполне правильно понятое. Важно, что двудоль​ные предшествуют однодольным, двупокровные - однопокровным, свободнолепестные - спайнолепестным.

Сильное влияние Декандоля отчетливо видно в системе английских ботани​ков Дж.Бентама и дж. Д. Гукера, опубликованной в их совместном трехтомном труде «Genera plantarum» (1862-1883). Хотя эта работа появилась после выхода свет книги Ч. Дарвина «Происхождение видов» (1859), авторы ее все еще стоят - по крайней мере в практической своей деятельности - на точке зрения принципиальной неизменяемости видов. Их система остается на доэволюционном уровне, но она очень глубоко проработана, все описания родов оригиналь​ны, тщательно выверены; в пределах двудольных введена дополнительная таксономическая категория - когорта для объединения близких семейств. Когорты, свою очередь, объединены в ряды. Явно неудачно помещение голосеменных между двудольными и однодольными, но в целом эта система оказалась очень удобной, и так же, как система Декандоля во Франции и Швейцарии, далеко пережила свое время и до сих пор используется в англоязычных странах.

К концу XIX в. естественные системы перестали удовлетворять требованиям времени. К традиционным задачам систематики - облегчению ориентировки в многообразии растений и созданию иерархической системы, основанной на выявлении наибольшего сходства между таксонами, - прибавилось требование объяснения этого сходства. Распространение дарвиновской теории эволюции естественным образом вело к представлению, что "сродство" на самом деле отражает генеалогическое родство, общность происхождения, а различия между таксонами характеризуют меру их расхождения, дивергенции в процессе эволюции. Таким образом, система организмов должна стать филогенетической, в которой иерархическая структура множества видов отражает реальный процесс филогенеза.

Филогенетическая систематика, конечно, возникла на том фундаменте, который был заложен систематикой естественной. Она впитала фактическое содержание естественных систем, критически переосмыслила этот багаж, осветила его лучом эволюционной идеи. В ходе этой работы выяснилось, что многие построения доэволюционной систематики сохраняют непреходящую ценность, они включаются в филогенетическую систему и только получают новое, более глубокое объяснение. Это касается и объема таксонов, и тех таксономических сближений, которые были осуществлены ранее. Замечательно, что при этом наблюдается прямая преемственность идей и научных школ.

Так, линию Жюссье-Браун-Эйхлер продолжает выдающийся немецкий ботаник Адольф Энглер (1844-1930), прямой ученик и преемник Эйхлера. Систематик, морфолог, биогеограф, Энглер вместе со своим сотрудником К. Прантлем предпринял грандиозное многотомное издание с описанием всех родов низших и высших растений мировой флоры – «Die naturlichen Pflanzenfamilien».

Оно выходило выпусками с 1887 по 1915 г. и в настоящее время переиздается  «Pflanzenfamilien» - важнейший   источник сведений для каждого ботаника, ко​торый берется за изучение того или иного семейства либо рода или просто хочет навести справки. В этой работе, созданной большим коллективом систематиков​ – монографов, обобщены все имевшиеся к тому времени в литературе сведения, дана детальная морфологическая, анатомическая, географическая характери​стика таксонов, предложены детальные системы семейств и родов. Далее Энглер впервые после декандоля задумал дать монографическое описание всех видов растительного царства, и под его редакцией вышло несколько выпусков «Das Pflanzenreich»; каждый выпуск посвящен отдельному семейству или роду. Это издание на латинском языке не закончено до сих пор.

Вся деятельность Энглера была подчинена идее построения естественной системы, но он был убежденным эволюционистом, и его построения имеют филогенетический характер. Система его впервые опубликована в 1886 г. и за​тем в 1892 г. подробно изложена в «Syllabus des Pflanzenfamilien» (лат. Syllabus - сводка; сборник). Эта сводка выдержала 10 изданий при жизни Энглера; 11-е вышло в 1936 г., а 12-е - двумя томами в 1954 и 1964 гг.). В «Syllabus» Энглер изложил и обосновал " принципы естественного расположения» таксонов рас​тений. Он считал, что естественная система не должна подчиняться требова​ниям практического удобства - главная ее цель в отражении родства организмов. Поэтому при построении системы необходимо различать эволюционные, филогенетические ряды и уровни организации, которых достигают таксоны в процессе эволюции. Большое внимание Энглер уделил анализу сходства, под​черкивая, что необходимо отличать гомологии от аналогий, признаки конституционные и приспособительные, существенные и несущественные (старая идея Бернара Жюссье о "взвешивании" призраков). Очень детально Энглер обсуждает "прогрессии" признаков вегетативной и особенно репродуктивной сферы, демонстрирует вероятные направления морфологической эволюции от состояний примитивных к более продвинутым. Он считает необходимым отли​чать первичную простоту от вторичного упрощения и отмечает широкое рас​пространение эволюционной гетерохронии признаков - явления, которое сей​час чаще называют гетеробатмией, или разноступенчатостью, когда таксон оказывается на разных уровнях организации по разным признакам.

Тщательная проработка принципов систематики и путей филогенеза позво​лила Энглеру создать систему, разработанную в «Pflangzenfamilien» до рода и в «Pflanzenreich» до вида. В этом ее главное достоинство. В общих же чертах она малооригинальна и, по существу, представляет собой «филогенизированную» систему Эйхлера. Покрытосеменные в ранге подотдела отнесены в ней наряду с голосеменными к отделу Embryophytasiphonogama. В расположении круп​ных таксонов - тот же самый порядок, что и у Эйхлера: однодольные пред​шествуют двудольным; двудольные разделены на подклассы Archichlamydeae (Первичнопокровные) и Metachlamydeae (Вторичнопокровные, т.е. спайнолепестные); в начале системы первичнопокровных располагаются Monochlamydeae (Однопокровные).

Интересно, что признаками примитивности в строении цветка Энглер счи​тает удлиненное цветоложе, спиральное расположение частей, множествен​ность и неопределенность числа элементов, т.е. те черты, которые свойствен​ны многоплодниковым и их родству, но расположением таксонов в системе как бы, наоборот, утверждает примитивность однопокровных с их олигомерными, циклическими, большей частью однополыми цветками с простым околоцветником. В этом нередко видят основное противоречие системы Энглера, хотя на самом деле никакого противоречия нет. Энглер признает первичный полиморфизм цветковых растений и отдает себе отчет в том, что посредством линейного расположения таксонов филогенетические отношения отразить нельзя.

Система Энглера благодаря глубине ее проработки получила широкое рас​пространение, в том числе и в нашей стране, и используется до сих пор. В идейном отношении к ней близка система австрийского ботаника Р. Ветгштейна (1863-1931), опубликованная в 1901 г. Веrгштейн разработал ориги​нальную псевдантовую теорию происхождения цветка покрытосеменных от репродуктивных органов эфедроподобных предков и положил ее в основу сво​ей системы (рис. 4). Тем самым он подвел теоретическую базу под представле​ния о первичности однополых анемофилъных цветков и о примитивности об​ладающих ими однопокровных. На графической схеме своей системы Ветгштейн показывает вероятные генеалогические связи между таксонами, дополняя этим вынужденно линейное расположение групп. Однодольные он считает группой специализированной, выводя их из многоплодниковых, а в основание систе​мы помещает однопокровньre. Схема его системы выглядит так:

Класс Dicotyledones.

Подкласс Choripetalae.

1-я ступень развития. Manochlamydeae (13 порядков). 
2-я ступень развития. Dialypetaleae (12 порядков).
Подкласс Sympetalae (10 порядков).

Класс Monocotyledones (8 порядков).

Параллельно с линией систем «восходящего» типа в конце XIX в. возник и другой тип филогенетических систем, восходящий к построениям декандо​ля, Бентама и Гукера. Интересно, что совершенно независимо чрезвычайно близкие идеи были реализованы исходя из разных предпосылок в Европе и в Америке.
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Рис. 4. Схема системы Р. Веттштейна

На европейской почве непримиримым противником и критиком Энглера и его обширной школы был Г. Галлир (1868-1932). Он выступил как реформа​тор, полагавший, что для построения подлинно филогенетической системы нужно разрушить все, что сделано доэволюционной систематикой, и на развалинах возвести новое здание. На практике его попытка не удалась - напротив, Галлир вынужден был принять большинство таксонов в том объеме, который был очерчен задолго до него, и подтвердил многие из генетических связей между группами, которые были намечены Энглером и Веттштейном (рис. 5).
В качестве вероятных предков покрытосеменных Галлир рассматривает беннеттитовые или какую-то близкую к ним группу саговниковых с обоеполыми стробилами, «выводит» из них многоплодниковые, а из последних - все остальные группы цветковых растений. Однопокровные оказываются не при​митивной группой, а сильно специализированной. Однодольные выводятся из многоплодниковых через Helobiae (Водолюбы) в качестве связующего звена. Эволюция цветка в целом имеет, таким образом, редукционный характер - от крупных обоеполых полимерных спиральных энтомофильных к мелким однополым олигомерным циклическим анемофильным. Свободнолепестные и спайнолепестные Галлир считает искусственными, сборными объединени​ями, отражающими уровни организации и возникшими полифилетически.

Система Галлира, опубликованная впервые в 1893 г. и впоследствии вплоть до 1912 г. появлявшаяся в различных вариантах, не разработана до конца и как таковая признания не получила. Однако она явилась идейной основой многих более поздних филогенетических построений.

Американский ботаник Ч. Бесси (1845-1915) ставил перед собой более скромную задачу, чем Галлир. Он стремился усовершенствовать систему Бентама и Гукера и «филогенизировать» ее в соответствии с дравидскими принципами эволюции организмов. В серии работ (1894, 1897, 1915) Бестии изложил и обосновал свои правила филогенетических построений, практически совка​ дающие с принципами Галлира, и предложил свой вариант филогенетической системы покрытосеменных. Его взгляды иллюстрирует наглядная схема (рис. 6), получившая в обиходе название «кактуса Бестии». На схеме хорошо видно, что покрытосеменные рассматриваются как группа, монофилетическая по проис​хождению. В основе ее лежит порядок Ranales, соответствующий многоплодниковым, а от него несколькими стволами выводятся остальные порядки. Двудоль​ные названы Oppositifoliae, т.е. Супротивнолистные - по супротивному расположению семядолей и нередко супротивным листьям; однодольные - Alternifoliae, т.е. Очереднолистные. Однодольные связаны с Ranales через порядок Alismatales как наиболее примитивный. Бесси придает большое значение положению завязи и явно переоценивает этот признак. И среди однодольных, и среди двудольных он выделяет два направления развития - с подпестичными и надпестичными цветками.

Взгляды Галлира и Бесси, основанные на изучении современных цветковых растений, получили подкрепление в работе английских палеоботаников Е. Арбера и дж. Паркина «О происхождении "покрытосеменных" (1907). Именно Арбер и Паркин с привлечением большого фактического материала разработали стробилярную теорию происхождения цветка, показав возможные пути выведения его из обоеполого стробила беннеттитовых через гипотетические образования типа проантостробила и антостробила.

Идеи Галлира и Бесси и стробилярная теория цветка как их обоснование постепенно получили широкое признание и распространение. Они стали той основой, на которой возникли многочисленные варианты филогенетической системы, связанные с признанием монофилетического происхождения покрытосеменных и безусловной примитивности многоплодниковых.

Большое значение для дальнейшего развития филогенетических построе​ний имела система английского ботаника Дж. Хатчинсона (1884-1972), впер​вые опубликованная в двухтомнике «Семейства цветковых растений» в 1926 г. (двудольные) И 1934 Г. (однодольные). Принципы, которыми руководствуется Хатчинсон, в основным чертах  совпадают с «принципами» и «правилами» Галлира и Бесси. Существенно важным и новым было то, что Хатчинсон использовал широкую совокупность признаков помимо цветка; в частности, он придавал большое значение  
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Рис. 6. Схема системы Ч. Беси
или травянистости - точнее творя, преобладанию в том или ином таксоне деревянистостях либо травянистых жизненных форм (рис. 7). По мнению Хатчинсона, древнейшие покрытосеменные, многоплодниковые, дифференцировались на «деревянистую» линию (Magnoliales) и «травянистую» (Rankles), которые, в свою очередь, дали начало остальным  двудольным, развивавшимся двумя независимыми стволами. Однодольные, принципиально травянистые, выводятся из Ranales. Само себе внимание к признакам вегетативной сферы составляет достоинство построений Хатчинсона, но он явно увлекся, представляя дело так, будто эволюция "деревянистых" и "травянистых" двудольных шла независимо. Поэтому многие вполне естественные таксоны в его системе оказались неоправданно разорванными, а сами группы «Lignosae» (деревянистые) и «Herbaceae» (травянистые) - искусственными. Вместе с тем в частностях система Хатчинсона хорошо проработана, и многие его построения приняты последую​щими систематиками.

В Америке систему Бессии переработал Р. Дж. Пул, а Дж. Шеффнер (1934) создал свой оригинальный вариант системы, очень изящно оформленный графически, но в целом довольно поверхностный и учитывающий лишь признаки строения цветка. Системы, в той или иной степени, основанные на пред​ставлениях Галлира и Бесси, позже разработали Пулле (1938), Р. Шоо (1953), Ф. Нован (1954) и другие ботаники. Многочисленные системы аналогичного типа были созданы и в нашей стране - Х.Я. Гоби (1916), Б.М. Козо-Полянским (1922), Н.А. Бушем (1940), А.А. Гроссгеймом (1945) (рис. 8). Ту же линию продолжают имеющие наибольшее распространение в наши дни варианты физогенетической системы А.Л. Тахтаджяна (1942, 1954, 1959, 1966), А. Кронквиста (1957, 1968), Р. Торна (1968, 1976), Дальгрена. Различаясь деталями, они в идейном отношении очень близки между собой. Поэтому в качестве примера современных взглядов на филогению и систему покрытосеменных достаточно более подробно рассмотреть систему А.Л. Тахтаджяна, тем более что она получила широкое признание и распространение, как в нашей стране, так и за рубежом.

Система А.Л. Тахтаджяна, по его собственному выражению, «динамична», т.е. постоянно дорабатывается и совершенствуется, но эти доработки и уточ​нения не затрагивают ее основной идеи, воспринятой от Галлира: монофилетического происхождения покрытосеменных и безусловной примитивности многоплодниковых с их относительно крупными обоеполыми энтомофильными цветками, наиболее близкими к общей для всех цветковых предковой группе. А.Л. Тахтаджян, как и другие современные систематики, стремится выделить в качестве «звеньев» системы такие таксоны, которые имеют безусловно единое происхождение и, следовательно, целостны в филогенетическом отношении. Поэтому многие семейства, ранее понимавшиеся более широко, в его системе оказываются раздробленными: он насчитывает 533 семейства вместо 343, числящихся в последнем издании энглеровского  "Sуllabus"; число порядков возрастает до 166 вместо 62 у Энглера. А.Л. Тахтаджян, как и А. Кронквист, насчитывает среди двудольных 8 подклассов: Magnoliidae, Ranunculidae, Hamamelididae, Caryophyllidae, Dilleniidae, Rosidae, L.зmiidae, Asteridae, а среди однодольных 4: Alismatidae, Triuriidae, Liliidae,Arecidae (рис. 9) (в более ранних вариантах системы число подклассов и их
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Рис. 7. Схема системы Хатчинсон
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Рис. 7. Схема системы Дж. Хатчинсона
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Рис. 8. Схема системы А.А. Гроссгейма
Схема филогенетических отношений порядков цветковых растений.
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( По Takhtajan, 1959,  с изменениями)
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Рис.9. Схема системы А.Л. Тахтаджяна.  

объем отличаются от последнего издания 1987 г.). Он широко использует ка​тегории надпорядка и подпорядка. Все это делает его систему стройной и довольно легко «читаемой», хотя и не снимает возражений против некоторых  "выведений" и сближений. Одна из «внешних» особенностей системы А.Л. Тахтаджяна и А. Кронквиста - применение принципа типификации к таксонам всех рангов (Международный кодекс ботанической номенклатуры предусматривает типификацию от таксонов низшего ранга до семейства включительно). Поэтому название каждой группы производится от названия типового рода с ссоответствующим рангу окончанием - например, отдел Magnoliophyta, класс Magnoliopsida (Dicotiledones), подкласс Magnoliidae, надпорядок Magnolianae, порядок Magnoliales, семейство Magnoliaceae - для всех номенклатурным типом избран род Magnolia; класс Liliopsida (Monocotyledones), подкласс Liliidae, надпорядок Lilianae, порядок Liliales, семейство Liliaceae (Magnolia - типовой род и для всех покрытосеменных и для двудольных, а для однодольных тако​вым выбран род Lilium).

Система А.Л. Тахтаджяна построена по привычному типу «филогенетического древа», в котором линии, связующие таксоны, рассматриваются как линии генеалогической преемственности, хотя, конечно, ясно, что речь идет не о выведении современных таксонов из современных же; предполагается, что современные систематические группы берут начало от каких-то неизвест​ных нам предковых форм. Многие систематики склонны считать, что вообще отношения между таксонами при современном уровне наших знаний нельзя выразить в форме «древа» или «куста», поскольку ныне мы имеем дело не с самим филогенезом, а только с его результатами. Поэтому, возможно, правильнее представлять себе графическое изображение системы в виде среза кроны филогенетического древа или проекции ее на плоскость. Такого рода схемы, более объективные, чем любые «деревья» той или иной степени ветвистости, предложены, например Стеббинсом (рис. 10) и Дальгреном (рис. 11). На них взаимное расположение таксонов показывает только эволюционную удален​ность от предполагаемого общего предка и степень сходства их между собой.

Наконец, следует упомянуть, что некоторые исследователи придерживаются мнения о полифилетическом происхождении покрытосеменных. Существуют и системы, отражающие такие взгляды. В нашей стране наиболее известна полифилетическая система Н.И. Кузнецова (1914). В ней предпринята попытка «примирить непримиримое», т.е. объединить в единой эволюционной cхeмe идеи Галлира и Бесси, с одной стороны, и Энглера-Ветгштейна - с другой. Большинство современных покрытосеменных Н.И. Кузнецов производит от беннеттитовых, но некоторые таксоны, положение которых в любой из систем служит предметом дискуссий, считает происходящими пятью независимыми стволами от разных гипотетических групп (рис. 12), объединяемых в разное время общим названием «Protogymnospermae». Эти 5 таксонов, по Кузнецову, - казуарины, протейные и санталоцветные, однопокровные и центросеменные, ивоцветные, перечноцветные и початкоцветные.

Система Кузнецова обнародована в его превосходной, увлекательно на​

писанной книге «Введение в систематику цветковых растений» (1914, 1936). Это - одно из лучших произведений по филогении растений на русском языке. Можно не соглашаться с автором, но нельзя не почувствовать при чтении этой книги, как работает мысль систематика-эволюциониста. Каждый ботаник должен проработать увлекательную книгу Н.И. Кузнецова.

За рубежом мнение о полифилетизме покрытосеменных высказывают многие, но мало кто облекает эту идею в форму законченной системы. Пожалуй, можно упомянуть только сводку французского ботаника А. Амберже (1960), который считает, что исключительное разнообразие цветковых невозможно объяснить, если стоять на точке зрения монофилетического происхождения, и уверенно намечает 5 стволов развития покрытосеменных, берущих начало от разных голосеменных.
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Рис. 10. Схема системы Стеббинса
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Рис. 11. Схема системы Дальгрена

ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ
Появление высших растений ознаменовало начало новой эры в жизни нашей планеты. Освоение растениями суши сопровождалось появлением новых, наземных, форм животных, сопряженная эволюция растений и животных привела к колоссальному разнообразию жизни на земле, изменила ее облик. Первые достоверные наземные растения, известные только по спорам, датируют​ся началом силурийского периода. Из верхнесилурийских и нижнедевонских отложений по сохранившимся макроостаткам или по отпечаткам органов описаны наземные растения. Эти первые известные нам высшие растения объединены в группу риниофитов. Несмотря на анатомическую и морфологическую простоту строения, это были уже типичные наземные растения. Об этом свидетельствует наличие кутинизированной эпидермы с устьицами, развитой водопроводящей системы, состоящей из трахеид, и наличие многоклеточных спорангиев с кутинизированными спорами. Следовательно, можно предположить, жить, что процесс освоения суши растениями начался значительно раньше - в кембрии или в ордовике. Предпосылок для появления наземных растений было, по-видимому, несколько. Во-первых, независимый ход эволюции растительного мира подготовил появление новых, более совершенных форм. Во-вторых, за счет фотосинтеза морских водорослей в атмосфере земли произошел увеличение количества кислорода; к началу силурийского периода оно достигло такой концентрации, при которой оказалась возможной жизнь на суше. В-третьих, в начале палеозойской эры на обширных территориях земли происходили крупнейшие горообразовательные процессы, в результате кото​рых возникли Скандинавские горы, горы Тянь-Шань, Саяны. Это вызвало обмеление многих морей и постепенное появление суши на месте бывших мелких водоемов. Если раньше водоросли, населявшие литоральную зону, только в отдельные кратковременные периоды жизни оказывались вне воды, то по мере обмеления морей они переходили к более длительному пребыванию на суше. Это, очевидно, сопровождалось массовой гибелью водорослей; выживали лишь те немногие растения, которые смогли противостоять новым условиям жизни. В ходе длительного эволюционного процесса возникали новые виды, посте​пенно формировавшие типичные наземные растения.
К сожалению, промежуточные формы палеонтологическая летопись не со​хранила. Новая воздушно-наземная среда обитания оказалась чрезвычайно противоречивой, принципиально отличной от первоначальной водной. Прежде всего она характеризовалась повышенной солнечной радиацией, дефицитом влаги и сложными контрастами двухфазовой воздушно-наземной среды. Вполне вероятно допустить, что у некоторых переходных форм в процессе обмена веществ мог вырабатываться кутин, который откладывался на поверхности растений. Это было первым этапом формирования эпидермы. Чрезмерное выделение кутина неминуемо приводило к гибели растений, так как сплошная пленка кутина препятствовала газообмену. Только те растения, у которых выделялось умеренное количество кутина, смогли сформировать сложную специ​ализированную ткань - эпидерму с устьицами, способную и защищать растение от высыхания, и осуществлять газообмен. Таким образом, важнейшей тканью наземных растений, без которой невозможно освоение суши, следует считать эпидерму. Однако возникновение эпидермы лишало наземные растения воз​можности поглощать воду всей поверхностью, как это происходит у водорослей.
У самых первых наземных растений, имевших еще небольшие размеры, поглощение воды осуществлялось с помощью ризоидов - одноклеточных или многоклеточных однородных нитей. Однако по мере увеличения размеров тела происходил процесс формирования сложных специализированных органов - корней с корневыми волосками. По-видимому, образование корней, начав​шееся с верхнедевонского периода, в разных систематических группах растений происходило разными путями. Активное поглощение воды ризоидами и корнями стимулировало возникновение и совершенствование водопроводящей ткани - ксилемы. У нижнедевонских растений ксилема состояла только из кольчатых и спиральных трахеид. Начиная с верхнего девона прослежи​вается тенденция к 
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Рис. 12. Схема системы Н.И. Кузнецова

"оживлению" ксилемы за счет развития древесной п а р е н х и м ы, которая способствовала более активному проведению воды.

Выход растений на сушу сопровождался улучшением их освещения, что активизировало процесс фотосинтеза. Это приводило к увеличению количе​ства ассимилятов, а следовательно, к увеличению объема растений, что выз​вало необходимость их морфологического расчленения.
Существует несколько взглядов на исходную форму первых наземных растений. Одни авторы считают первичной формой пластинчатую - талломную другие - напротив, радиальную. Есть третья точка зрения, согласно которой первые наземные растения выводятся из гетеротрихальных зеленых водорос​лей типа хетофоровых. Их стелющиеся части тела дали начало талломным формам, а восходящие - радиальным, т.е. талломные и радиальные структуры возникали одновременно и развивались параллельными путями. Пластинчатые талломы оказались малоперспективными в биологическом отношении, так ка= они очень быстро опутали бы всю поверхность земли тонким слоем, вызвав обостренную конкуренцию за свет. Восходящие структуры, напротив, получи​ли дальнейшее развитие и сформировали радиальные ветвящиеся осевые орга​ны. Вертикальное положение тела растения оказалось возможным только при условии возникновения механических тканей. (Лигнификация клеток явилась по-видимому, следствием избытка углеводов в ходе усиленного фотосинтеза.)

Независимо от формы тела во всех группах наземных растений очень рано (с середины девона) начала проявляться тенденция к образованию плоских боковых фотосинтезирующих органов - л и с т ь е в. Подобно корням листья возникали разными путями, т.е. в разных систематических группах они имеют разное происхождение. (Своеобразие происхождения листьев нашло отраже​ние в терминологии; так, все листья мохообразных иногда называют филлидами, листья плауновидных - микрофиллами, или филлоидами, папоротникообразных - макрофиллами, или вайями. Однако эти термины не всегда раскрывают специфику листьев разных групп растений.) Большая поверхность листьев в сочетании с наиболее совершенной, зернистой формой хлоропла​стов способствовала увеличению эффективности процессов фотосинтеза, т.е. накоплению органического вещества. Быстрое и равномерное распределение пластических веществ по всему телу растения оказалось возможным только при наличии совершенной проводящей ткани - ф л о э м ы, которая обнару​живается уже у нижнедевонских риниофитов. Таким образом, у высших расте​ний произошло формирование важнейших тканей - элидермы, ксилемы. флоэмы, механической ткани и важнейших органов - листостебельного побе​га и корня. По-латыни побег - кормос (cormos), поэтому многие авторы на​зывают высшие растения к о р м о ф и т а м и. Однако А.Л. Тахтаджян справед​ливо отрицает универсальность этого названия, так как среди высших растений есть талломные мохообразные, а первые наземные растения - риниофиты еще не имели сформированных побегов.

Появившись в нижнем палеозое, высшие споровые растения стали быстро распространяться по поверхности земли, осваивая новые территории. Этому в значительной степени способствовало отсутствие в тот период конкуренции. Палеозойская эра характеризовалась интенсивными видообразовательными процессами, что привело к расцвету папоротникообразных, членистых, плауновидных. В мезозойскую эру господство в растительном мире переходит к голосе​менным растениям, а в сменившую ее кайнозойскую эру расцвета достигают покрытосеменные растения. Быстрое освоение суши наземными растениямн объясняется не только совершенством их вегетативных органов, но теми прин​ципиальными изменениями, которые претерпели репродуктивные органы - г а м е т а н г и и и с п о р а н г и и. Основное назначение репродуктивных органов заключается в образовании и расселении потомства, обеспечивающе​го сохранение и процветание вида. Поэтому в условиях наземной среды обита​ния они должны быть более надежно защищены, чем одноклеточные гаметангии и спорангии водорослей. В ходе эволюции у всех высших растений сфоровались многоклеточные спорангии и гаметангии, имеющие стенку из живых клеток. Цитоплазма клеток стенки, прочно удерживая влагу, предохраняет развивающиеся гаметы и споры от высыхания. Мужской половой – а н т е р и д и й – имеет овальную или шаровидную форму (рис. 13). Под однослойной стенкой располагается сперматогенная ткань, из которой формируются жгутиковые с п е р м а т о з о и д ы. Ко времени их созревания при наличии воды стенка вскрывается, и сперматозоиды по воде двигаются по направлению к архегонию. Женский половой орган – а р х е г о н и й- имеет колбовидную форму; верхняя узкая часть называется шейкой, нижняя расширенная - брюшком. Внутри шейки под защитой стенки расположены шейковые канальцевые клетки, в брюшке – одна–две  брюшные канальцевые клетки. На дне брюшка помещается одна крупная я й ц е к л е т к а. К моменту ее созревания шейковые и брюшные канальцевые клетки, а также верхние клетки  стенки, и часть слизи выходит за пределы архегония. Она содержит вещества, действующие хемотаксически на сперматозоиды, которые подплывают к архегонию, по слизи шейки двигаются по направлению к яйце​клетке и оплодотворяют ее.
 Возможный путь возникновения многоклеточных архегониев и антеридиев высших растений рисует теория Дэвиса, созданная в 1903 г. Согласно этой теории, гаметангии высших растений произошли из многокамерных гаметангиев водорослей, подобных тем, которые имеются у эктокарпуса (Ectocаrрus) из отдела бурых и у хетонемы (Chaetonema) из отдела зеленых. У них каждая клетка многокамерного гаметангия оказывается фертильной, т.е. способной образовывать изогаметы. Первые наземные растения, по пред​ставлению Дэвиса, обладали изогамным половым процессом.
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Рис. 13. Происхождение и строение антеридиев и архегониев:
1,2 - многокамерный гаметангий; 3- образование стенки гаметангия; 4, 5- формирование и строение антеридия; 6, 7, 8- этапы формирования и строение архегония; гм - изогаметы; ст - стенка; сп. т- сперматогенная ткань; спз - спермато​зоиды; ш. к- шейковые канальцевые клетки; 6. к- брюшные канальцевые клетки; я - яйцеклетка

По мере освое​ния суши периферические клетки гаметангиев подвергались стерилизации и превращались в стенку, которая защищает внутренние фертильные клетки от высыхания. В дальнейшем происходило разделение полов гаметангиев. Формирование антеридиев сопровождалось увеличением количества сперматогенных клеток и уменьшением их размеров. Увеличение количества сперма​тозоидов повышало вероятность полового процесса, а уменьшение их размеров способствовало передвижению сперматозоидов в самых тонких пленках воды. При формировании архегониев происходило увеличение размеров яйцекле​ток и постепенное сокращение их числа до одного. Этот процесс биологиче​ски оправдан, так как одна крупная яйцеклетка, содержащая большой запас питательных веществ, способна обеспечить развитие наиболее полноценного потомства. Стерилизация внутренних клеток архегония и превращение их в брюшные и шейковые канальцевые клетки способствовало лучшему прове​дению сперматозоидов к яйцеклетке. Эта теория находит подтверждение в наличии так называемых смешанных гаметангиев, которые встречаются сре​ди мохообразных. В одних случаях в гаметангиях могут развиваться одновре​менно яйцеклетки и сперматозоиды, в других случаях в архегонии развивает​ся несколько яйцеклеток.

В результате полового процесса образуется диплоидная з и г о т а. Она фор​мирует диплоидный с п о р о ф и т, который заканчивает свое развитие обра​зованием многоклеточного с п о р а н г и я со спорами. У всех высших расте​ний, за исключением мохообразных, спорангии возникают на специальных органах, которые широко трактуются как с п о р а н г и о ф о р ы, т.е. носите​ли спорангиев. Форма спорангиофоров в разных группах может быть разнооб​разной; в тех случаях, когда они имеют плоскую листовидную форму, их назы​вают с п о р о ф и л л а м и. Стенка спорангия может быть однослойной либо многослойной. Ее формирование в ходе эволюции могло происходить анало​гично формированию стенки гаметангиев, т.е. путем стерилизации периферических спорогенных клеток.

В спорангиях всех высших растений в результате мейотического (редукцион​ного) деления возникают тетрады гаплоидных спор. Характерной чертой всех высших растений является наличие в оболочке спор с п о р о п о л л и н и н а – вещества, близкого по физическим и химическим свойствам к кутину, поэтому обычно оболочки спор называют кутинизированными. Благодаря большой стойкости к химическим воздействиям и водонепроницаемости оболочек споры могут длительное время (иногда десятилетиями) сохранять свою жиз​неспособность. Из гаплоидных спор формируется гаплоидное половое по​коление – г а м е т о ф и т. Мохообразные унаследовали гаметофитный тип цикла воспроизведения, при котором ведущее положение занимает гаметофит. Спорофит представлен лишь коробочкой и гаусторией (иногда развивается ножка), т.е. он не является самостоятельно живущим поколением. Поскольку половой процесс у мохообразных осуществляется сперматозоидами, т.е. при участии воды, гаметофит должен быть связан с влажными местообитаниями и не может по той же причине достигать больших размеров. Кроме того, гаплоидный гаметофит обладает меньшим генетическим потенциалом, чем диплоидный спорофит. Поэтому эта линия эволюции оказалась боковой, тупиковой. У всех остальных высших растений спорофит занимает ведущее место в цикле воспроизведения. Поскольку он обеспечивает размножение кутинизированныйми спорами, то является типично наземным растением.
Диплоидный набор хромосом расширил возможности формообразовательных  процессов, поэтому огромное разнообразие жизненных форм высших растений принадлежит бесполому диплоидному поколению. Обильное ветвление, а создание крупных размеров спорофита приводило к колоссальной продуктивности спор и к их эффективному рассеиванию.

Гаметофит, назначение которого состоит в осуществлении полового процесса, подвергся у большинства высших растений значительной редукции и существует в виде недифференцированного таллома, получившего название  з а р о с т к а, или п р о т а л л и у м а (prothallium). Широко распространено мнение, что предковые формы высших растений обладали изоморфным чередованием поколений, и от этого типа в дальнейшем эволюция пошла по двум направлениям – гаметофитному и спорофитному. Однако высказывается мысль и о том, что уже исходная группа водорослей обладала разными типами цикла воспроизведения и дала две независимые линии эволюции.

Итак, все высшие растения обладают рядом общих признаков: наличием функционально сходных тканей, морфологически сходных вегетативных органов, однотипных (за исключением покрытосеменных) многоклеточных половых органов и спорангиев, кутинизированных спор, правильным чередованием поколений. Это позволяет сделать вывод о единстве происхождения высших растений от какой-то одной группы водорослей. Длительное время в качестве исходной группы рассматривались бурые водоросли, так как они имеют расчлененный, часто весьма специализированный таллом. У некоторых представителей формируются ткани и встречаются многокамерные гаметангии. Однако различия пигментного состава и запасных питательных веществ вызывают серьезные возражения этим взглядам. Большинство современных ученых в качестве предковой группы рассматривают зеленые многоклеточные водоросли, обладавшими гетеротрихальным талломом. В этом убеждает сходство пигмент​ного состава, запасных питательных веществ, наличие у некоторых современ​ных хетофоровых многокамерных гаметангиев.

Многие систематики все высшие растения подразделяют на 8 отделов: риниофиты , мохообразные, плауновидные, псилотовые, хвощевидные, или членистые, папоротниковидные, или папоротники, голосеменные, цветко​вые, или покрытосеменные, растения.

ОТДЕЛ МОХООБРАЗНЫЕ (BRYOPHYTA)
Мохообразные - это уникальная группа высших растений, которые характеризуются преобладанием в цикле воспроизведения гаплоидного гаметофита над диплоидным спорофитом. Мохообразные имеют длительную историю своего существования; ранние палеонтологические находки датируются концом девона - началом карбона. Однако в отличие от других высших растений мохообразные ни по числу видов, ни по участию в сложении растительного покрова никогда не занимали на Земле господствующего положения. Это объясняется, прежде всего тем, что гаметофит мохообразных составляет основное тело рас​тения. Для осуществления полового процесса, который происходит у них с помощью сперматозоидов, необходима влажная среда. Следовательно, мохообразные вынуждены находиться в приземных, наиболее влажных слоях атмосферы, что, и обусловливает их малые размеры. Кроме того, поскольку гаплоидный гаметофит обладает меньшим генетическим потенциалом по сравнению с диплоидным спорофитом, ему присущ менее активный процесс обмена веществ. Обладая небольшими размерами и будучи связанными с влажными местообитания​ми, мохообразные с момента своего возникновения оказались под пологом бо​лее крупных растений, т.е. в условиях пониженного освещения. Поэтому смена эпох, изменения в растительном покрове земли не привнесли значительных из​менений в условия жизни мохообразных. Это способствовало сохранению у них множества изначальных, т.е. примитивных, признаков. Вместе с тем за длитель​ный период своего существования мохообразные по-разному адаптировались к условиям среды. Поэтому своеобразие мохообразных заключается, прежде всего в том, что специализация их анатомо-морфологических структур и физиологических процессов осуществлялась на базе их низкого эволюционного уровня.

Эволюция мохообразных носила характер не столько общего прогресса, сколько приобретения частных специализаций. Это прежде всего проявляется в особенностях ф о т о с и н т е з а мохообразных. С одной стороны, он характеризуется рядом примитивных черт, что находит свое выражение в весьма низкой продуктивности мохообразных: она в 40-50 раз меньше про​дуктивности цветковых растений. Это объясняется, во-первых, общей низ​кой интенсивностью обмена веществ, в частности довольно низкой активно​стью ферментов. Во-вторых, мелкими хлоропластами, которые в 5-10 раз беднее хлорофиллом по сравнению с цветковыми. Вместе с тем фотосинтез мохообразных обладает рядом специфических особенностей, связанных с ус​ловиями произрастая. В темных, сырых лесах, где они обычно обитают, нормальный процесс фотосинтеза мохообразных может протекать при осве​щенности, составляющей всего 4% от полной. Способность поглощать в тем​ноте углекислый газ и переводить его в органические соединения обеспечи​вает им круглосуточный синтез, что чрезвычайно важно в условиях недостатка света. Существенной особенностью фотосинтеза мохообразных является возможность быстрой перестройки ферментов в зависимости от изменения спектрального состава света в течение вегетационного периода и даже зимой. Так, некоторые виды тундровых мхов и печеночников способны фотосинтезировать под снегом на глубине до 20 см при температуре -14°С. Следова​тельно, у многих мохообразных умеренных и холодных областей фотосинтез может протекать не только круглосуточно, но и круглогодично, причем зим​ний фотосинтез обеспечивает не только нормальное протекание обменных процессов, но и способствует некоторому зимнему приросту растений.

Чрезвычайно своеобразен у мохообразных водный режим (так называемый пойкилогидрический тип), для которого характерна способность поглощать воду не только и не столько по физиологическим, сколько по физическим законам: капиллярности, гигроскопичности, набухания. Этот очень древний, примитивный тип водного режима в разных группах мохообразных носит ха​рактер частных, подчас очень тонких специализаций, которые обеспечивают активное поглощение воды (что будет рассмотрено далее).

К числу примитивных признаков мохообразных относится способность при неблагоприятных условиях переходить в состояние анабиоза, что отражает об​щую низкую активность обмена веществ. В состоянии анабиоза, при котором практически прекращаются все обменные процессы, растения могут длитель​ное время (иногда десятилетиями) переносить экстремальные условия - де​фицит влаги, высокие (до 70, 120 °С) или отрицательные температуры. При этом мохообразные не активно противостоят факторам среды, а пассивно «ухо​дят» от неблагоприятных условий.

Многие мохообразные относятся к числу о л и г о т р о ф о в, т.е. растений, способных произрастать на почвах, бедных минеральными веществами. Это свойство, по-видимому, также связано с их пониженным обменом веществ и незначительными размерами, но оно позволяет мохообразным осваивать наиболee бедные места обитания.
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Рис. 14. Протонемы печеночников:
в- верхушецная клетка; о.с - оболочка споры; р- ризоиды

Итак, способность мохообразных нормально фотосинтезировать при слабом освещении, активно поглощать воду из почвы и из атмосферы, произрастать на бедных почвах и переходить в экстремальных условиях в состояние анабиоза позволяет им избегать конкуренции со стороны более высоко специализированных растений. Благодаря многообразию частных специализаций они способны прочно удерживать свои жизненные позиции в сообществах. Все перечисленные особенности мохообразных позволяют рассматривать их в качестве боковой ветви эволюции.

Мохообразные насчитывают от 22 до 27 тыс. видов. Они широко распространены на всех материках земного шара, но имеют довольно ограниченную экологическую приуроченность. Большинство из них являются обитателями тени​стых лесов, значительную роль они играют в формировании болот, встречаются на влажных лугах, по берегам водоемов.

Индивидуальная жизнь мохообразных начинается с прорастания спор. Чаще всего при набухании споры экзина лопается, а интина вместе с содержимым споры вытягивается в виде сосочка, который, делясь, дает начало либо однорядной нити, либо однослойной (редко многослойной) пластинке, несу​щей ризоиды (рис. 14). Эта начальная стадия развития гаметофита называется стадией п р о т о н е м ы (от греч. protos - первичная и nema - нить). Важно подчеркнуть, что уже с самых первых этапов жизни молодой гаметофит целиком зависит от условий среды и при малейших неблагоприятных условиях обречен на гибель. Реже спора начинает делиться под оболочкой, и при разрыве экзины высвобождается уже многоклеточная протонема. Протонема часто подразделяется на х л о р о н е м у- зеленую ассимилирующую часть и р и з о н е м у- подземную бесцветную часть. В зависимости от принадлежности к той или иной систематической группе протонема либо посте​пенно превращается во взрослый талломный гаметофит (у печеночников), либо на протонеме формируются почки, дающие начало взрослому листостебельному гаметофиту (у листостебельных мхов). Общим для гаметофитов мохообразных является наличие лишь одной инициальной клетки, имеющей форму трехгранной пирамиды. Особенность анатомического строения талломных листостебельных гаметофитов заключается в том, что эпидерма их лишена кутикулы и типичных устьиц, а проводящая система, даже самая совершенна, не имеет ни ситовидных клеток, ни трахеид. На гаметофите формируются одноклеточные или многоклеточные ризоиды. Несмотря на относительную про​стоту строения, мохообразные обладают самым сложноустроенным гаметофитом во всем растительном мире, что делает эту группу уникальной.

На гаметофите формируются половые органы - архегонии и антеридии, кап правило, располагающиеся на однорядных ножках. Архегонии возникают либо из точки роста, либо около нее и различными способами оказываются защи​щенными от высыхания. Оплодотворение возможно только при наличии воды. Из оплодотворенной зиготы развивается бесполое поколение - диплоидный спорофит, который всю жизнь проводит на гаметофите. Он либо частично, либо полностью питается за счет него. Сообразно функции и образу жизни спорофит всегда состоит из двух обязательных частей – г а у с т о р и и и к о р о б о ч к и со спорами. После первого деления зиготы нижняя клетка формирует мно​гоклеточную гаусторию, которая внедряется в ткань гаметофита. Она поглощает воду и питательные вещества, необходимые для развития спор. Из верхней клет​ки поделившейся зиготы формируется коробочка, которая либо непосредствен​но выполняет функцию спорангия (у печеночников), либо имеет сложное стро​ение; в этом случае спорангий, как самостоятельный орган, развивается внутри коробочки (у мхов). У многих мохообразных в результате интеркалярного роста между коробочкой и гаусторией развивается ножка, выносящая коробочку наружу и способствующая лучшему рассеиванию спор. В силу своей специфичнос​ти спорофит мохообразных получил название с п о р о г о н и я.

В основу классификации мохообразных бриологи кладут разные призна​ки, но во многом она определяется их взглядами на происхождение этой группы (проблема происхождения моховидных решается также неоднознач​но). Согласно наиболее распространенной классификации, мохообразные подразделяются на три класса - печеночники (или маршанциевые), антоцеротовые и листостебельные мхи (или просто мхи). В основу этой классификации положено морфологическое строение тела гаметофита, особенности строе​ния ризоидов, строение и характер раскрывания коробочек, а также геогра​фическое распространение. Однако представители класса антоцеротовых характеризуются настолько отличающимся строением коробочки, что некоторые биологи придают им статус самостоятельного отдела.

КЛАСС ПЕЧЕНОЧНИКИ, ИЛИ ПЕЧЕНОЧНЫЕ МХИ (MARCHANTIOPSIDA, ИЛИ HEPATICOPSIDA)
Гаметофиты печеночников, имеющие либо пластинчатые (слоевищные), либо листостебельные талломы, характеризуются д о р з и в е н т р а л ь н ы м стро​ением. У печеночников это определяется тем, что вентральная, или брюшная, сторона отличается от дорзальной, или спинной, стороны наличием ризоидов. У листостебельных печеночников дорзивентральность обусловлена тем, что ли​стья располагаются в 2 ряда по бокам от оси, а на нижней - вентральной стороне формируются брюшные чешуйки – амфигастрии, которые отличаются от листьев и размерами, и формой, и характером развития. Листья печеночни​ков в отличие от листьев мхов всегда однослойные и состоят из однородных клеток. Ризоиды их только одноклеточные, хотя могут иметь разное строение. 
Для спорогония печеночников наиболее характерно то, что в однослойной или многослойной коробочке споры развиваются непосредственно под стенкой, т.е. она функционально является спорангием (рис. 15). Стенка при созревании либо сгнивает, либо растрескивается, но она не имеет механизмов для активного выбрасывания спор. Функцию разрыхления спор выполняют особые вытянутые клетки - э л а т е р ы. Они имеют спиральные утолщения и, обла​дая гигроскопичностью, могут раскручиваться или закручиваться; поэтому иначе они называются пружинками. У некоторых видов вместо элатер образуются п и т а т е л ь н ы е   к л е т к и. Протонемы печеночников очень слабо развиты. У слоевищных видов они по форме мало отличаются от взрослого гаметофита. У всех исследованных видов печеночников обнаружена м и к о р и з а, которая отсутствует у листостебельных мхов.
Подавляющее число видов печеночников приурочено к влажным тропи​ческим и субтропическим лесам, где они часто образуют сплошной напочвенный ковер, чехлом окутывают стволы деревьев; будучи эпифитами, оплетают листья мелких и крупных растений. Лишь относительно небольшое число ви​дов печеночников распространено в умеренных областях Северного и Южного полушарий. Сочетание таких специфических признаков, как строение коробоч​ки, дорзивентральность гаметофита, наличие микоризы, своеобразный ареал, говорит о том, что печеночники, возникнув одновременно со мхами, шли в своем развитии независимым, параллельным со мхами путем. Класс печеночни​ки включает в себя два подкласса – маршанциевые и юнгерманиевые.

ПОДКЛАСС МАРШАНЦИЕВЫЕ (MARCIIANTIIDAE)
Для представителей этого подкласса характерны слоевищные талломы с относительно сложным анатомическим строением и наличие однослойной коробочки. Этот подкласс, содержащий 70 видов, объединяет два порядка – сферокарповые   и маршанциевые.

Порядок Маршанциевые (Marchantiales)
Для этого порядка характерно сложное анатомическое строение таллома; он подразделяется на верхнюю часть – ассимиляционную с воздушными по​лостями и нижнюю - бесцветную, выполняющую функцию проведения и запаса питательных веществ. На нижней стороне таллома у большинства видов располагаются а м ф и г а с т р и и и два типа одноклеточных ризоидов - про​стые и язычковые. Архегонии и антеридии возникают чаще всего в углублениях на верхней стороне таллома, изредка они непосредственно погружены в ткань гаметофита, а у более специализированных видов на выростах таллома - под​ставках. Спорофит у большинства видов состоит из коробочки и гаустории, реже развивается короткая ножка. В порядок маршанциевых входят 4 семей​ства, наиболее распространенные из них – маршанциевые и риччиевые.
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Семейство маршанциевые (Marchantiaceae) характеризуется, во-первых, на​личием замкнутых воздухоносных камер, со дна которых поднимаются ните​видные ассимиляторы, во-вторых, наличием специализированных архегониальных и антеридиальных подставок; в-третьих, образованием у спорогония короткой ножки и наличием в спорангии элатер. Семейство содержит 16 родов. Наиболее широко распространен род маршанция (Marchantia) с 52 видами, из них маршанция многообразная (М. polymorpha) является космополитным видом, встречающимся на всех континентах. Она произрастает в сырых местообитаниях, на скалах, на пожарищах, избегая конкуренции с другими расте​ниями. Маршанция имеет форму дихотомически ветвящегося лентовидного таллома длиной 5-20 см с углублением на вершине (см. рис. 15). В средней части таллома проходит утолщенная жилка, снизу он, как бурым войлоком, оплетен ризоидами. Анатомическое строение маршанции самое сложное среди всех печеночников (рис. 16). С поверхности таллом покрыт эпидермой, под которой расположены воздушные камеры ромбовидной формы. Камеры разде​лены однослойными бесцветными стенками. На дне камер находятся верти​кальные однорядные нити - а с с и м и л я т о р ы. В эпидерме над каждой
Рис. 15. Маршанция (Marchantia polymorpha):
1- таллом с мужскими подставками; 2- разрез через мужскую подставку; 3- сперцатозоиды; 4- таллом с женскими подставками; 5- продольный разрез луча молодой подставки; 6- молодой спорогоний; 7- взрослый спорогоний со вскрывшейся коробочкой; 8- споры и элатеры; г- гаустория; сп - споры;  к- коробочка; н- ножка; арх - архегоний; ан - антеридий; эл – элатера
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Рис. 16. Маршанция (Marchantia polymorpha):
1- поперечный разрез через таллом: а- на участке без ризоидов; 6- с ризоидами
и амфигастриями; 2- строение простого ризоида; 3- строение язычкового ризоида;
у- устьице; эп - эпидерма; ст. к- стенка камеры; ас - ассимиляторы ; ам - амфигастрии;
р. п- ризоиды простые; 4- таллом с выводковыми корзиночками; 5- вы​водковые почки разного возраста

камерой имеется отверстие, окаймленное 16 клетками, расположенными в 4 ряда. Это так называемое у с т ь и ц е не способно регулировать диаметр отверстия. Оно постоянно открыто и осуществляет газообмен. Под воздухоносными камерами расположена многослойная ткань, часто содержащая крахмал. В области средней жилки встречаются слизевые клетки, стенки которых силь​но ослизнены и легко поглощают влагу по принципу набухания. Снизу тонкостенная паренхимная покровная ткань формирует два типа ризоидов - простые и язычковые. Язычковые ризоиды располагаются рядами вдоль таллома. В начале формирования они живые; слегка изгибаясь, ризоиды быстро растут параллельно таллому, достигая 2 см длины. На их внутренних стенках появляются небольшие выросты в виде сосочков или язычков (отсюда и название «язычковые ризоиды»), после чего оболочка на вершине растворяется, плазменное содержимое разрушается, и клетка становится мертвой. Язычковые ризоиды поглощают влагу по принципу капиллярности. Переплетаясь друг с другом, язычковые ризоиды образуют шнуровидные тяжи, которые, как фитили, поглощают влагу. Они тянутся вдоль таллома и только у основания его углубляются в почву. Простые ризоиды возникают по обеим сторонам от жилки близ точки роста. Они растут сразу вниз и, углубляясь в почву, всасывают воду и прижимают точку роста ближе к влажной почве. Эти ризоиды живые, стенки их гладкие. Рядом с язычковыми ризоидами располагаются однослойные чешуйки - а м ф и г а с т р и и. Они защищают точку роста и прижи​мают ризоиды к таллому. (Некоторые авторы рассматривают их как зачаточные листья, а некоторые - как редуцированные.)

Большинство представителей маршанциевых - двудомные растения; архе​гонии и антеридии, развивающиеся на особых подставках, формируются на разных талломах (см. рис.15). У маршанции антеридии закладываются весной и летом на верхней стороне 8-лучевого диска в углублениях, что предохраняет их от высыхания. При созревании сперматозоиды в тонкой пленочке воды благодаря хемотоксису движутся по направлению к женскому таллому. Архегонии молодости тоже сначала закладываются на верхней стороне многолучевого диска, но в результате активного роста поверхностных клеток диска переме​щаются на нижнюю сторону. Они защищены пленчатыми мешковидными выростами-покрывальцами, или перианциями. К моменту созревания архегониев ножка-подставка совсем еще короткая, а лучи диска опущены прижаты к ножке. По образующемуся капиллярному пространству вода вме​сте со сперматозоидами снизу поднимается к архегониям. После оплодотворе​ния лучи расходятся горизонтально, а ножка удлиняется, что способствует лучшему рассеиванию созревающих спор. Из оплодотворенной яйцеклетки раз​вивается спорогоний, состоящий из однослойной коробочки, обращенной вниз, короткой ножки и гаустории. В коробочке, являющейся спорангием, наряду со спорами формируются пружинки - элатеры.

Бесполое размножение в простейшем случае осуществляется при отмирании старой части таллома и обособлении его молодых ветвей. У маршанции, кроме того, существует специализированное вегетативное размножение с помощью выводковых почек. Они возникают в особых вместилищах - корзиночках, рас​полагающихся на поверхности таллома. Каждая выводковая почка, имеющая форму округлой пластинки с точками роста по бокам, располагается на ножке. Рядом с почками имеются слизевые клетки, вырабатывающие слизь; она вытал​кивает выводковые почки наружу. У других маршанциевых на нижней стороне таллома могут возникать клубеньки, дающие начало новому растению.

Семейство риччиевые (Ricciaceae) включает всего 3 рода, из которых наи​более распространена риччия (Riccia), приуроченная к сырым местообитаниям. Риччия имеет розетковидный, реже лентовидный таллом; у растений, погруженных в воду, таллом имеет звездчатую форму, так как в воде обра​зуются длинные нитевидные лопасти (рис. 17, А). У большинства видов риччии ассимиляционная ткань представлена однорядными столбиками или пе​реплетающимися нитями с воздушными каналами между ними. Половые органы риччиевых располагаются на верхней поверхности таллома либо в углублениях, либо непосредственно погружены в ткань гаметофита. Споро​гоний состоит из коробочки и гаустории, ножка отсутствует. Коробочка риччиевых примитивного типа строения; она содержит только споры, так как элатеры редуцируются; вскрывается она путем сгнивания стенки.

Порядок Сферокарповые (Sphaerocarpales)
Представители сферокарповых имеют просто устроенный таллом; он почти целиком однослойный, без воздушных камер и устьиц, с простыми ризоида​ми. Порядок включает два семейства - сферокарповые и риеллевые.
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Рис. 17. Печеночники:
А - риччия (Riccia glauca): 1- общий вид таллома; 2- водная форма; 3- поперечный  разрез через таллом с архегонием, внутри которого начал развиваться спорогон; 4 - поперечный разрез через таллом с антеридием; 5- разрез через коробочку-спорангий; Б - сферокарпус (Sphaerocarpus terrestris): 1- внешний вид таллома с выстyпающими архегониальными лопастями; 2- поперечный разрез через таллом со спорогонием
Семейство сферокарповые (Sphaerocarpaceae) содержит два рода наземных мелких растений, имеющих вид лопастных розеток (рис. 17, Б). Коробочка вскрывается путем сгнивания стенки.
Поскольку представители порядка сферокарповых имеют самое простое морфологическое и анатомическое строение, многие авторы рассматривают о как наиболее примитивное, давшее начало марганцевым и   юнгерманниевым. Другие авторы полагают, что в переувлажненной или водной среде про​изошло их вторичное упрощение.

ПОДКЛАСС ЮНГЕРМАННИЕВЫЕ (JUNGERMANNIIDAE)
Это самая многочисленная группа печеночников, насчитывающая около 250 родов и 5,5-б тыс, видов. Юнгерманниевые характеризуются довольно сложным морфологическим и чрезвычайно простым анатомическим строением. 
Одни представители имеют форму слоевищ, другие - листостебельные. Спорогоний юнгерманниевых состоит из коробоч​ки, ножки и гаустории. Коробочка многослойная, раскрывается 4 створками. Юнгерманниевые при​урочены в основном к влажным тропическим и субтропическим лесам. Подкласс объединяет 3 порядка –метцгериевые гапломитриевые и юнгерманниевые.

Порядок Метцгериевые (Metzgeriales)

Представители этого порядка имеют таллом слоевишной формы, иногда рассеченный на листовидные лопасти(рис. 18). Архегонии закладываются всегда позади
верхушечной клетки, поэтому рост таллома не прекращается. Половые органы располагают​ся на верхней поверхности таллома, реже на особых веточках. Защита архегония осуществляется либо чашевидным п о к р ы в а л о м (вырост поверхностных клеток таллома), либо загибающимися лопастями таллома, либо плотной розеткой листовидных вы​ ростов. Спорогоний состоит из коробочки с многослойной стенкой, длинной ножки и гаустории. Наряду со спорами в коробочке возникают элатеры, отходящие пучком от основания коробочки или от вершины ее стенки. У некоторых видов споры начинают прорастать внутри коробочки. Порядок объединяет 7 семейств, не имеющих четких критериев. У метцгериевых имеются частные, весьма специализированные приспособления, обеспечивающие активное по​глощение воды. Например, у бласии маленькой (Blasia pusilla) имеется широколентовидное слоевище с хорошо выраженными краевыми округлыми лопастями (некоторые авторы называют их листьями). Каждая лопасть подвернута вниз, в результате чего снизу образуется капиллярная полость, поглощающая воду. На нижней стороне таллома по обе стороны от жилки расположены мельчайшие шарообразные полые выросты с небольшими боковыми отверстиями. Через них, как по капилляру, засасывается вода. Около отверстия и внутри полости образуется по одному слизистому волоску, также активно поглощающему влагу. Таким образом, вся нижняя поверхность таллома участвует в водоснабжении. У других родов талломы могут быть густо покрыты ризоидами, их боковые части однослойные и глубоко рассечены на листовидные лопасти; создается впечатление двурядного листорасположения вдоль главного стержня. Нередко в специальной литературе эти формы талломов называют листостебельными, однако в отличие от [image: image31.png]Puc. 20. TanjioMuTpHeBbie neYeHOUHNKH:
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CTOK paclunpenus ceepxy; B — dpyuisnns (Frullania):
1 — F. serrata; 2 — F. apiculata



настоящих листьев юнгерманниевых листья метцгериевых представляют собой ограниченные в росте боковые лопасти таллома.
Рис. 18. Метцгериевые печеночники: А - метцгерия (Metzgeria furcata), общий вид; Б- пеллия (Pellia epiphylla), таллом со спорогониями; В - бласия (Blasia pusilla): 1- общий вид; 2- внешний вид ушка и ушко в разрезе; с.в- сли
зистый волосок; Г- фоссомброния (Fossombro nia pusilla), внешний вид со спорогонием. 
Наиболее разнообразны по строению талломов многочисленные виды 
рода аневры (Aneura), широко распространенные по всей Земле (рис. 
19). У одного из видов аневры (А. pinquis) имеется стелющийся, 
слабо ветвящийся таллом, у А. bogotensis происходит разделение 
пластинчатого таллома на стелющуюся часть, которая выполняет
функцию поглощения, и восходящую – фотосинтезирующую. У А. eriocaulis наблюдается еще более глубокая дифференциация таллома 
на почти цилиндрическую вертикальную ось, от которой отходят боковые плоские, ограниченные в росте, ветвящиеся листовидные части таллома. Нижняя часть таллома погружена в почву и имеет вид корней.
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Рис. 19. Виды аневры (Aneura):
А – А. pinquis; Б – А. bogotensis; В – А. eriocaulis; Г – А. hymenophylloides

У А. hymenophylloides многоярусные плоские листоподобные части таллома занимают, подобно листьям, горизонтальное положение, обеспечивающее более эффективный процесс фотосинтеза. Таким образом, в этом роде прослеживается постепенный переход от лопастного таллома до специализированных частей таллома, похожих на листья. Некоторые авторы называют их листьями, подчеркивая уникальность их происхождения.

Порядок Гапломитриевые (Haplomitriales)
[image: image32.png]Puc. 22. JIucTbsi IOHrepMaHHUEBbIX:
A — ckanauus (Scapania); B — dpyuissus (Frul-
lania): 1 — F. Ecklonii (acTh pacTeHusi ¢ HUXHEH
cropoHs! ¥ siKet); 2 — F. dilatata; 1 — aucTbst npn
GOJNBLLIOM YBETHYCHUH



Этот порядок включает в себя 3 рода (рис. 20): гапломитриум (Haplomitrium), живущий на влажной песчаной почве северной Европы, калобриум (Calobryum) - японский и южноамериканский род и такакия (Takakia). Для них характерно наличие прямостоячих олиственных побегов радиальной симметрии. Побеги отходят от подземной корневищеобразной части таллома, лишенной ризоидов. По формированию и строению листьев гапломитриевые тесно при мыкают к метцгериевым: входе онтогенеза листья возникают так же, как бо​ковые лопасти или листья метцгериевых. Архегонии формируются или из верхушечной клетки или око​ло верхушечной клетки, но при этом архегониальная веточка прекращает рост. В этом они приближаются к порядку юнгерманниевых.

Порядок Юнгерманниевые (Jungermanniales)
Это самый обширный порядок, объединяющий 40 семейств, 200 и 5 тыс, видов. Сюда отно​сятся исключительно ли​стостебельные стелющие​ся формы с двумя рядамилистьев и одним рядом брюшных амфигастриев (рис. 21). В отличие от листьев листостебельных метцгериевых каждый лист юнгерманниевых развивается из двух клеток близ точки роста. В большинстве слу​чаев листья двулопастные (рис. 22); верхняя крупная лопасть формируется из верхней клетки, а более мелкая нижняя - из ниж​ней клетки; иногда нижняя лопасть недоразвивается. Амфигастрии формируются из одной клетки. Юнгерманниевые - самая полиморфная группа из всех печеночников, обла​дающая широкой эколого-​географической амплитудой. Основная масса юнгерманниевых сосредо​точена во влажных тропи​ческих и субтропических областях, хотя немало юнгерманниевых распростра​нено в умеренных и даже в холодных областях (в тундре). Некоторые, напротив, встречаются в засушливых областях. При этом всегда поражает их морфологическая приспособленность к разнообразным экологическим условиям. Юнгерманниевые значительно варьируют по размерам - от не​ скольких миллиметров до 10 см. Стелющиеся побеги несут на нижней (брюшной) стороне множества простых ризоидов. Боковые ветви возникают не в пазухах листьев, а под верхними лопастями вместо их лопастей. Нередко они бывают специализированны. В одних случаях удлиненные ветви с редкими мелкими листьями образуют [image: image33.png]Puc. 25. Carnym (Sphagnum):
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углубляющиеся, которые обеспечивают поглощение воды. У других родов толстые, жесткие ползучие побеги, 
почти лишенные листьев, напоминают корневища. Однако наибольшего разнообразия и специализации достигают листья. Их верхние лопасти, выполняющие функцию ассимиляции, могут быть округлыми, 
яйцевидными, ланцетными, цельнокрайними и бахромчатыми, цельными и рассеченными. У видов скальных листья нередко покрыты гигроскопическими волосками, в других случаях они рассечены на однорядные нитевидные доли, способные поглощать атмосферную влагу, у третьих - обе доли ста складываются вдоль, создавая капиллярное пространство, заполнены​ водой. Нижние лопасти обычно выполняют функцию поглощения воды. В простейшем случае плоские или выпуклые нижние лопасти плотно приле​тают к верхним, образуя полый карман, в который насасывается влага. Одна​ у видов скальных, эпифитных или живущих в засушливых областях они устроены более сложно. В одних случаях нижняя лопасть разрастается в виде мешочка, активно поглощающего влагу по принципу капиллярности и прочно се удерживающего; в этом мешочке иногда поселяются водоросли и мелкие водные животные. У других видов эти мешковидные вздутия бывают прикрыты клапанами, препятствующими испарению воды. Брюшные чешуйки - амфи​гастрии тоже нередко способствуют поглощению воды, плотно прилегая к стеблю. Анатомическое строение юнгерманниевых чрезвычайно простое. Листья и амфигастрии однослойные. Стебли состоят из паренхимных клеток; самые периферические из них имеют более мелкие размеры и несколько утолщенные оболочки. Половые органы часто располагаются на укороченных боковых побегах. В ос​новном это растения двудомные. Антеридии располагаются близ точки роста в пазухах несколько расширенных листьев. Архегонии формируются из верхушечных клеток, что приводит к прекращению роста этих побегов. Архегонии защищены особыми образованиями. В одном случае срастаются верхние лис​тья, образуя покров около всех архегониев - так называемый п е р и х е ц и й. В другом случае около архегония образуется валик, разрастающийся в мешок - п е р и а н ц и й. Из зиготы развивается спорогоний, причем у некоторых ви​дов гаустория разрастается настолько сильно, что прорывает ткань стебля га​метофита и внедряется в почву. На ее поверхности формируются ризоиды, и спорофит переходит к самостоятельному питанию. Это дает повод предполо​жить, что спорофиты предковых форм мохообразных вели самостоятельный образ жизни, а затем подверглись редукции и перешли к питанию за счет гаметофита. Данные, подтверждающие эту мысль, имеются у антоцеротовых и у зеленых мхов. Развившаяся коробочка содержит споры и элатеры.

Вегетативное размножение может осуществляться с помощью выводковых почек, которые образуются по краям листьев. У некоторых видов возникают специализированные вертикальные побеги с выводковыми почками. В других случаях боковые веточки опадают и дают начало новым растениям.

На территории России произрастают немногочисленные роды, относящие​ся к 20 семействам. Наиболее часто встречаются радула (Radula) и хилосцифус (Chiloscyphus).

Подводя итог характеристике печеночников, следует подчеркнуть, что в разных систематических группах этого класса формирование фотосинтезирую​щих органов происходило по-разному, т.е. морфологически сходные листья возникали в ходе эволюции разными путями. С другой стороны, представители этого класса демонстрируют весьма специализированные приспособления, обеспечивающие поглощение воды по физическим законам - капиллярно​сти, гигроскопичности, набухания, т.е. происходит специализация на низком эволюционном уровне.

КЛАСС АНТОЦЕРОТОВЫЕ (ANTHOCEROTOPSIDA)
Для представителей этого класса характерны пластинчатые талломы боль​шей частью розетковидной формы. По краям талломов возникают меристема​тические клетки, которые формируют лопасти, налегающие друг на друга и придающие таллому курчавость. Талломы состоят из однородных тонкостен​ных клеток; верхние из них содержат хроматофоры с пиреноидами, которые резко отличаются от хлоропластов всех прочих высших растений. Наиболее широко распространен род антоцерос (Anthoceros), объединяющий около 200 видов, которые распространены в умеренных областях обоих полушарий и в тропиках (рис. 23). В России встречаются только 2 вида, которые произрастают на сырой почве. Их талломы размером 2-3 см, по краям однослойные, в цен​тре многослойные; на их нижней стороне развиваются гладкие ризоиды и щелевидные отверстия, ведущие в полости. Эти полости сначала заполнены сли​зью, которая активно поглощает влагу; позже туда проникают нити ностока (Nostoc). На верхней поверхности таллома возникают пластинчатые или волосовидные придатки, создающие паутинистый налет, который также способен поглощать влагу из атмосферы и создавать вокруг слоевища влажную среду. В сухие годы у некоторых видов антоцероса на лопастях таллома могут форми​роваться клубневидные утолщения, покрытые сверху мертвыми опробковевшими клетками; эти клубеньки способны переносить крайке неблагоприят​ные условия, а затем прорастать в новые растения.

Антоцеросы однодомны, но антеридии созревают раньше архегониев, что предотвращает самооплодотворение. После оплодотворения развивается спо​рофит, который по своему внешнему и внутреннему строению значительно
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Рис. 23. Антоцерос (Anthoceros laevis):
1 – внешний вид со спорогоние; 2 – разрез через молодой спорогоний; 3 – зрелый спорогоний;  4 – нижняя часть спорогония; 5 – средняя  часть коробочки; 6 – верхняя коробочки; кол -  колонка; ст. к – стенка коробочки; г – гаустория; сп – споры; п – пружинка;       т – таллом; р – ризоиды

отличается от спорофитов прочих мохообразных. Спорогоний антоцероса  состоит из гаустории и длинной узкой, слегка изогнутой коробочки роговидной формы. Между гаусторией и коробочкой находится меристематическая ткань, благодаря которой коробочка растет своим основанием до самой зимы. На верхушке коробочка вскрывается двумя длинными створками и высеивает зрелые, в то время как в основании ее близ меристемы находятся споры незрелые и только что возникшие. В центре коробочки проходит узкая колонка, которая также все время подрастает снизу. Стенка коробочки сверху покрыта эпидермой с типичными устьицами, а под эпидермой располагается фотосинзирующая ткань. Особенность гаустории заключается в том, что иногда она прорастает сквозь пластинку гаметофита и внедряется в почву, развивая на своей поверхности ризоиды. Все это подтверждает взгляды о том, что когда-то спорофит вел самостоятельный образ жизни и имел более сложное строение.

КЛАСС МХИ (MUSCI, ИЛИ BRYOPSIDA)
Представители этого класса характеризуются наличием листостебельных бегов и, как правило, радиальной симметрии. У зеленых и андреевых мхов листья многослойные; у сфагнума они хотя и однослойные, но при этом дифференцированы на два типа высокоспециализированных клеток. Развивающиеся на стеблях или листьях ризоиды всегда многоклеточные, часто обильно ветвящиеся. Они образуют войлок на поверхности стеблей, либо, переплетаясь, формируют шнуровидные тяжи. Коробочка спорогония в отличие от печеночников имеет сложное строение; она состоит из урночки и крышечки. Внутри урночки разными путями формируется спорангий со спорами. При созревании крыше отскакивает, способствуя активному выбрасыванию спор, поэтому элатеры у мхов отсутствуют. Развивающаяся из споры протонема резко отличается от взрослого гаметофита; она имеет форму ветвящейся нити либо пластинки.

Подавляющее число видов мхов в отличие от печеночников приурочено к сырым местообитаниям умеренных и холодных областей, где они играют большую роль в формировании ландшафтов северной тайги и тундры. В тропы они распространены главным образом в горах; в степях и пустынях встречается лишь одиночные виды мхов. Незначительное число видов перешло ко во вторично водному образу жизни. Несмотря на широкое распространение мхов всему земному шару, каждый род, а иногда вид, проявляет избирательность механическому и химическому составу почв; одни мхи, предпочитающие богатые почвы, селятся на гниющих стволах, на навозе, на трупах. Другие, а большинство, являются олиготрофами - они осваивают бедные песчаные т каменистые почвы.

Класс мхи включает более 14,5 тыс, видов и объединяет 3 подкласса - сфагновые, зеленые и андреевы мхи.

ПОДКЛАСС СФАГНОВЫЕ, БЕЛЫЕ, ИЛИ ТОРФЯНЫЕ МХИ (SPHAGNIDAE)
Этот подкласс представлен одним порядком Sphagnales, одним семейством. Sphagnaceae с одним родом сфагнум (Sphagnum), объединяющим свыше 300 видов, которые морфологически довольно трудно различаются. В России произрастает 42 вида. Сфагновые мхи наиболее широко распространены в умеренной зоне Северного полушария, где на обширных пространствах они формируют верховые сфагновые болота. Поселяясь на влажных местах, многие виды сфагнума способствуют быстрому заболачиванию этих территорий благо способности активно и быстро поглощать влагу и прочно ее удерживать. Это объясняется высокой специализацией морфологического и анатомического строения гаметофита. Развитие гаметофита начинается с прорастания споры, которая вначале формирует однорядную нить. Если прорастание споры происходит в воде, то сохраняется нитчатая структура. При прорастании ее на поверхности влажной почвы сначала из нити образуется округлая, а затем лентовидно - лопастная пластинка размером до 1 см с многоклеточными ветвящимися ризоидами (рис. 24). По краям пластинки формируются почки, из которых развиваются олиственных побеги гаметофита. Поскольку происходит массовое высевание спор, образуется много протонам, каждая из которых может развивать по несколько побегов. Поэтому сфагновые мхи произрастают густыми картинками, образуя на поверхности почвы сплошной ковер. Он подобно губке способен активно поглощать влагу. Молодые побеги, возникающие на протонеме возникающие на протонеме,
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Рис.24. Сфагнум (Sphagnum):
1 - молодая протонема; 2- протонема с молодым побегом; 3- внешний вид рас​
тения; 4- участок побега с генеративными веточками; 5- участок антеридиальной
веточки; 6- он же с удаленными листьями; 7- лопнувший антеридий; 8- слерма
тозоид; 9 - участок архегониальной веточки; 10 - зачаток спорогония; 11 - верхуш​
ка архегониальной веточки со спорогонием; 12 - спорогоний на гаметофите; м. п​
молодой побег; г. п- горизонтальный побег; св. п- свисающий noбer; ан. п - анте​
ридиальный побег; ар. п- архегониальный побег; ан - антеридий; ар - арлекинов;
спг - спорогоний; л. н- ложная ножка; г- гаустория; кол - колонка; сп - сноран
гий; кр. - крышечка; ш - остаток шейки архегония
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густо покрыты мелкими листьями, а в основании развиваются многоклеточные ризоиды. С началом ветвления побегов образование ризоидов прекращается, и взрослые растения сфагнума полностью лишены их. На уровне каждого 4-5-го листа на побеге закладывается почка, которая, начав развиваться, сразу неоднократно ветвится, в результате чего формируется пучок из 2-7 боковых веточек. На вершине главного побега, где узлы еще сближены, пучки э молодых веточек образуют плотную головку. По мере роста побега междоузлия его увеличиваются и пучки раздвигаются. В пределах каждого пучка пространственное размещение и функции боковых побегов оказываются четко разграниченными. Одни веточки занимают горизонтальное или косо наклонное положение, другие же, более тонкие и длинные, поникают, плотно прилегая к главному стеблю. Таким образом, вдоль всего побега от основания до самой верши формируется система горизонтальных и поникающих ветвей. Горизонтальные побеги, прежде всего осуществляют процесс фотосинтеза; кроме того, переплетаясь  боковыми веточками соседних растений, они способствуют поддержанию слабого главного побега в вертикальном состоянии. В результате переплетения горизонтальных побегов образуется паутинистая курятника, насовывающая воду. Следовательно, горизонтальные боковые побеги выполняют функции фосинтеза, опорную и водопоглощающую. Поникающие побеги, плотно облегающие стебель главного побега от самой вершины до основания наподобие фитиля, способствуют не только поглощению воды из почвы, но и быстрой транспортировке ее к самой вершине побега по принципу капиллярности. Э. г объясняется отсутствие ризоидов у взрослых растений. Как главный, так боковые побеги густо покрыты мелкими (2-3 см) яйцевидными листьями. Листья у всех видов сфагнума однослойные, но вместе с тем высокоспециализированные (рис. 25). Молодые листья, находящиеся еще в почке, состоят из однородных зеленых клеток ромбовидной формы. По мере развития листа эти клетки дифференцируются на два типа; так одна из ромбовидных клеток начинает быстро увеличиваться в размере в разных направлениях, при этом четыре прилегающие к ним клетки растут вслед за ней, сильно удлиняясь и сохраняя небольшой диаметр. В крупной клетке происходит ряд изменений: уменьшается количество хлоропластов вплоть до полного исчезновения. На первичную оболочку изнутри в виде колец или спирали откладывается вторичная оболочка, состоящая из коллоидного вещества Галина, поэтому и клетка называется г и а л и н о в о й. На последнем этапе формирования этих клеток в оболочках появляются сквозные округлые отверстия - с к и о з​ ы е п о р ы, после чего клетка отмирает и заполняется воздухом. Через капиллярные отверстия вода засасывается в полость клетки, а коллониальный гиалин, обладающий способностью сильно набухать, прочно удерживает влагу. Поэтому гиалиновые клетки называют также в о д о н о с н ы м и. В засушливые периоды времени вода из гиацинтовых клеток испаряется, при этом гиалиновые утолщения играют роль внутренних распорок, которые предотвращают впадение клеток. Воздух, заполняющий гиацинтовые клетки, обусловливает свет​ зеленую окраску листьев и всего растения, почему сфагновые мхи часто называют белыми мхами. Между гиалиновыми клетками зажаты узкие длинные живые клетки. По мере их формирования количество хлоропластов в них увеличивается, т.е. их основная функция становится фотосинтезирующей. У видов сфагнума затененных местообитаний хлорофиллоносные клетки расположены между гиацинтовыми на верхней стороне листа; у видов открытых, светлых мест они либо глубоко залегают между гиалиновыми, либо расположены с нижней стороны, что предотвращает разрушение хлоропластов от прямых солнечных лучей. По соотношению размеров гиацинтовых и хлорофиллоносных клеток листья поникающих и горизонтальных побегов довольно четко отличаются друг от друга. В листьях поникающих побегов гиацинтовые клетки очень крупные, в их стенках содержится большое количество крупных сквозных пор, а в листьях горизонтальных побегов гиацинтовые клетки мельче; отностильно широкие хлорофиллоносные клетки содержат большое количество хлоропластов. 
В стебле сфагнума выделяются три типа ткани: с поверхности расположены 2-5 слоев клеток г и а л о д е р м ы, иногда именуемой эпидермой или корой (см. рис. 25). Функция гиалодермы - поглощение и удержание воды; ее круп​ные паренхимные тонкостенные клетки построены по типу гиацинтовых кле​тки листа. Они имеют гиалиновые утолщения и сквозные отверстия на всех стенках клетки, поэтому вода может распространяться в соседние клетки во всех направлениях. Гиалин обнаруживает кислую реакцию, благодаря чему не только само растение, но и окружающая его среда имеет кислую реакцию. 3тим объясняются антисептические свойства сфагнума. К центру от гиалодер мы расположена механическая ткань, по аналогии с древесиной называемая
древес и иным (но не древесным) цилиндром. Она состоит из очень узких прозенхимных клеток с сильно утолщенными стенками бурого цвета. Механическая ткань занимает, как правило, незначительную часть стебля, поэтому у большинства видов сфагнума стебли слабые, поникающие. В центре расположена паренхима сердцевины. Таким образом, анатомо-морфологическиф особенности сфагнума объясняют постоянство влажной среды, в которой они обитают. Сфагнум, будучи многолетним растением, никогда не достигает больших размеров - у разных видов они колеблются от 5 до 20 см. Это объясняется тем, что по мере нарастания молодых частей побега его прошлогодние участки отмирают. Однако разложение отмерших частей растения в пересыщенной влагой закисленной почве затруднено. В анаэробных условиях происходит процесс торфонакопления, поэтому сфагновые мхи часто называют торфяными мхами. 

Половые органы развиваются на специализированных боковых генератив​ных побегах, расположенных у вершины главного побега в пучках вместе с вегетативными побегами (см. рис. 25). Созревание половых органов происходит осенью, а половой процесс может происходить либо осенью, либо весной следующего года. Одни виды сфагнума однодомные, другие - двудомные. Ан​теридиальные побеги имеют вид коротких, расширенных на вершине веточек с правильными рядами широких, черепитчато налегающих друг на друга лис​тьев красноватого, желтого или темно-зеленого цвета. В пазухах этих листьев на длинных ножках расположены антеридии, вскрывающиеся на вершине зубцами. Длинные, нитевидные, спирально закрученные сперматозоиды снабжены двумя жгутиками.

Короткие архегониальные веточки имеют вид овальной почки; в их основа​нии располагаются широкие листья, а на вершинах - нитевидные парафизы и 2-4 архегония. Один архегоний, начавший развиваться раньше других, подав​ляет развитие других архегониев, поэтому на каждой боковой веточке форми​руется только по одному спорогону. У многих видов сфагнума имеются весьма специализированные г а у с т о р и и – их периферические Клетки имеют вид сосочков, с помощью которых гаустория внедряется в ткань гаметофита. Круп​ная шаровидная коробочка сверху ггрикрыта колпачком, который представля​ет собой разросшуюся стенку архегония. Коробочка состоит из урночки и кры​шечки, стенка урночки бесцветная, т.е. спорогоний полностью питается за ' счет гаметофита. В эпидерме стенки имеется множество недоразвитых устьиц. В центре урночки размещается массивная сферическая колонка, состоящая из крупных паренхимных клеток, а над ней расположен спорангий в виде полусферического мешка. Между урночкой и крышечкой формируется кольцо из клеток с тонкостенными оболочками. К моменту созревания спор кольцо ссы​хается, и крышечка с силой отбрасываемая. Освобождающиеся споры высыпа​ются и разносятся ветром. По мере развития коробочки вершина архегониального побега сильно вытягивается и становится похожа на ножку спорогона, выносящую коробочку. Однако этот орган относится не к спорофиту, а к гаме​тофиту, поэтому его называют л о ж н о й н о ж к о й.

Многочисленные виды сфагнума различаются экологической приурочен​ностью, но в большей степени деталями анатомического строения листьев и стеблей.

Сфагновые мхи демонстрируют высочайшую степень специализации гаме​тофита, обеспечивающую поглощение воды как из почвы, так и из атмосферы, быстрое ее передвижение по всему телу гаметофита и прочное удержание воды растением. Однако принцип поглощения воды растением основан ис​ключительно на физических законах - капиллярности, гигроскопичности, на​бухании, т.е. так же, как у юнгерманниевых, имеет место тонкая специализа​ция на базе низкого эволюционного уровня.
ПОДКЛАСС АНДРЕЕВЫЕ МХИ (ANDREAEIDAE)
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Андреевые мхи - это небольшая группа мхов, представленная одним се​мейством Andreaeaceae с единственным родом андреа (Andreaea), или андреев мох, объединяющим 120 видов (рис. 26). Андреевые мхи распространены в уме​ренных и холодных областях Северного и Южного полушарий, довольно вы​соко поднимаются в горы и приурочены в основном к скалам и камням. По анатомическому и морфологическому строению они четко отличаются от сфаг​новых и зеленых мхов. 1) Развитие гаметофита начинается с прорастания бес​цветных спор, которые делятся под оболочкой, и уже многоклеточные клуб​невидные тельца разрывают экзину и прорастают в зеленую лентовидную про тонему. 2) Однослойные листья с однородными способны к длительному нарастанию сво​ей вершиной, в результате чего формируются бес​цветные гигроскопические волоски, способные поглощать влагу из атмосферы. 3) Стебли лишены проводящих пучков. 4) Спорогоний состоит из коробочки и гаустории. Перед созреванием коробочки развивается ложная ножка, выносящая коробочку вверх. 5) Коробочка крышечки растрескивается четырьмя продольными щелями, образующимися в средней части коробочки. При подсыхании стенки коробочки дугообразно изгибаются, что приводит к увеличению просвета щелей, через которые высыпаются споры.

ПОДКЛАСС ЗЕЛЕНЫЕ МХИ (BRYIDAE)
К числу особенностей этого подкласса относятся: 1) наличие хорошо раз​витой нитчатой протонемы, на которой формируются побеги; 2) наличие в средней жилки, даже если листовая пластинка однослойная; 3) сложное строение спорогония, состоящего из коробочки, ножки и гаустории; 4) наличие в коробочке перистому и колонки, доходящей до вершины.

Зеленые мхи широко распространены по всему земному шару, однако наибольшее участие в сложении растительного покрова они принимают в умеренных и холодных областях, формируя на обширных пространствах тундровые болота, заболоченные таежные леса. Экологическая амплитуда их довольно широка, так как они могут жить в воде, на обнаженных скалах, на деревьях и в пустынях и степях. Однако большинство видов приурочено к тенистым, влажным местообитаниям.

Развитие гаметофита начинается с прорастания спор. Споры всех зеленых мхов микроскопически мелкие, содержат хлоропласты и капли масла. Деление споры начинается с образования выроста, т.е. первая клетка молодого гаметофита покрыта только тонкой интиной и поэтому целиком зависит от внешней среды. Протонема подразделяется на зеленую х л о р о н е м у и подземную цветную р и з о н е м у (рис. 27). Величина, форма, продолжительность жизни протонемы у различных видов мхов значительно варьируют. У одних видов ветвящаяся протонема может занимать площадь до 1 м2 и жить несколько произрастания. Например, у рода тортула (Tortula) в
[image: image21.png]



Рис. 29. Морфология зеленых мхов:
А - типы ветвления зеленых мхов: 1- Dicranum; 2 -  Tortula; 3 - Funaria; 4 - Rhodоbryum; 5 - Climacium; 6 - Hylocomium; 7 - Cratoneuron;   8 - Mnium; Б – вегетативное размножение мхов: 1 - выводковые почки на листе Ulota; 2 - выводковые почки на листе Bryum; 3 - вершина побега Tetraphis с выводковыми почками (внешний  вид); 4 - тот же побег в разрезе; в. п- выводковые почки

мезофитных условиях; листовая поверхность гладкая, средняя жилка слегка выдается за пределы пластинки; у растений того же вида, произрастающих в условиях недостатка влаги, жилка значительно выдается в виде длинной щетинки, покрытой гигроскопическими волосками. У пустынных экземпляров не только выступающая жилка, но и вся поверхность листа густо покрыта волосками, которые способны поглощать влагу из атмосферы. Внутреннее строение листьев большинство видов зеленых мхов довольно простое. Чаще всего листовая пластинка однослойная, и только в области жилки многослойная (рис. 31); однако у некоторых видов листья имеют довольно сложное строение. Примером этого может быть кукушкин лен (Polytrichum commune). Листья его с нижней стороны па I крыты эпидермой с толстостенными клетками. Над эпидермой располагаются сильно утолщенные клетки механической ткани, а над ними – тонкостенная паренхима. От нее перпендикулярно вверх отходят однослойные пластин которые тянутся продольными рядами вдоль всего листа (только самый край листа лишен их). Клетки этих пластинок содержат большое количество хлоропастов, поэтому их называют ассимиляторами. Расстояния между ассимиляторами микроскопические; по принципу капиллярности вода из окружаю​щей среды быстро заполняет эти пространства и прочно удерживается ассимиляторами. Таким образом, ассимиляторы играют еще и роль водоснабжения. При подсыхании происходит закручивание листа на верхнюю сторону; превращается в трубочку, в полости которой располагаются ассимиляторы поэтому находящаяся между ними влага не испаряется. По такому же принципу построены листья у ряда других видов. В центре всех листьев зеленых мхов проходит жилка, состоящая из прозенхимных клеток двоякого рода: одни из них сильно обводнены, а цитоплазма располагается тонким слоем. Основная функция этих клеток состоит в проведении воды. Другие клетки, проводящие органические вещества, богаты цитоплазмой и напоминают ситовидные клетки. У одних видов жилка заканчивается у основания листа, у других она входит в стебель, образуя листовые следы, а у некоторых видов листовые следы сливаются с проводящим пучком стебля.
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Рис. 30. Кукушкин лен (Polytrichum):

1- женский гаметофит с архегониями; 2- коробочка с колпачком; 3- внешний коробочки; 4- продольный разрез коробочки; 5- поперечный разрез коробочки; вскрывшаяся коробочка; 7- мужской гаметофит; 8- вершина мужского гаметофита с антеридиями и парафизами; ур - урночка; кол - колонка; спг - спорангий; - крышечка; эп - эпифрагма; з. п- зачаточный перистом; п- перистом; кп -колпачок; ан - антеридий; пф - парафизы
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Рис. 31. Анатомическое строение зеленых мхов:
Кукушкин лен (Polytrichum): 1- строение листа (поперечный срез); 2- свернув​
шийся лист; 3- строение стебля; 4- флоэма; 5- ксилема; м. т- механические
ткани; п. п- проводящий пучок; ас - ассимиляторы; кс - ксилема; фл - флоэма:
л. с- листовой след; к- кора; эп - эпидерма; к. в- крахмалоносное влагалище

У растений засушливых местообитаний на листьях и стеблях могут развиваться зеленые или бесцветные парафизы – однорядные нити или однослойные пластинки, которые обладают способностью, активно поглощать влагу. Иногда многочисленные парафизы придают растениям серебристый оттенок.

В стеблях большинства видов мхов выделяются три части - эпидерма, кора и центральный осевой цилиндр, или центральный тяж (см. рис. 31). Эпидерма лишена кутикулы и не содержит устьиц. Кора в основном состоит из периферической живой механической ткани и внутренней паренхимы, часто принизанной листовыми следами. Наличие хорошо развитой механической ткани создает растению опору и возможность вертикального расположения побегов. В центральной части стебля чаще всего находятся слабо дифференцированные проводящие ткани, состоящие из тонкостенных прозенхимных клеток. У некоторых видов кукушкина льна наблюдается специализация тканей центрального пучка. В центре располагается водопроводящая ткань, состоящая из удлиненных, относительно толстостенных клеток с косыми поперечными перегородками. Эта ткань, часто называемая ксилемой, лишь аналогична ксилеме остальных высших растений, так как она свойственна половому поколению, а не спорофиту. К периферии от водопроводящей ткани располагается кольцо из живых тонкостенных клеток, богатых крахмалом, - крахмалоносное ‚ влагалище. Оно выполняет запасающую функцию. Между корой и крахмалоносным влагалищем группами расположены участки ткани, проводящие органические вещества; по внешнему виду ее элементы напоминают ситовидные клетки. Эта ткань аналогична флоэме.

На развитом гаметофите формируются половые органы - архегонии и антеридии. Как уже отмечалось, одни виды мхов однодомные, другие - двудомные. Однако двудомность мхов носит, по-видимому, относительный характер, так как женские и мужские экземпляры могут развиваться на одной протонеме. Наблюдения показывают, что при развитии протонемы в условиях недостаточного питания на ней формируются мужские гаметофиты, а при хорошём питании - женские. У многих видов двудомных мхов мужские экземпляры намного мельче женских (иногда в 5-6 раз), например у сплахнум (Splachnum), дикранум (Dicranum), фунарии (Funaria). У одних видов мхов происходит морфологическая дифференциация на генеративные и вегетативные побеги, при этом антеридиальные побеги отличаются в большей степени, чем архегониальные; у других видов этого отличия нет. Антеридиальные побеги помимо листьев (часто широких и окрашенных) имеют парафизы, способные поглощать и удерживать влагу. Первый возникающий антеридий развивается из верхушечной клетки и этим прекращает дальнейший рост побега. Исключение составляет кукушкин лен. У него антиридии возникают только в пазухах листьев, поэтому на его мужском побеге можно видеть по нескольку антеридиальных розеток прошлых лет (см. рис. 30). Архегониальные побеги, почти не отличающиеся от вегетативных, развивают на вершине парафизы, которые защищают архегонии. Первый арлекинов всегда развивается из верхушечной клетки. Строение архегониев и антеридиев типичное. (Все группы высших рас​тений, обладающие типичным архегонием, издавна получили название арфегониальных растений. К ним относятся мохообразные, членистые, плауновидные, папоротниковидные, псилотовые и голосеменные растения.)
Оплодотворение происходит во время дождя или обильной росы. Из зиготы начинает развиваться спорогоний. Первой формируется гаустория, затем коробочка, а ножка, способствующая лучшему рассеиванию спор, возникает в последнюю очередь интеркалярно. Гаустория, которая внедряется в ткань гаметофита, у одних видов состоит из однородных клеток, у других видов поверхностные клетки гаустории вытягиваются в сосочки наподобие корневых волосков. У некоторых видов эти клетки развиваются в длинные ветвящиеся многоклеточные волоски, похожие на ризоиды. Они физиологически актовые и выполняют функцию поглощения воды и питательных веществ. Гаустория переходит в ножку, которая состоит из довольно специализированных ней: с периферии располагаются толстостенные клетки механической ткани, затем паренхима коры, а в центре - тяж из прозенхимных клеток, выполняющих[image: image36.png]Puc. 33. Punust (Rhynia):

1 — PEKOHCTPYKLIMS PacTeHusl; 2 — paspe3
yepe3 CIOpaHTHii; 3 — TeTpajibl cnop; 4 —
aHATOMMYECKOE CTPOeHHe cTebst; S — dpar-
MEHT SMMIEPMBI C YCTHULIEM; C — CTOpaH-
THit; PM — PH3OMOM/L; P — PU30MI; 3 —
JnuaepMa; K — Kopa; 1ic — MpoTocTesia



 проводящую функцию. У многих видов мхов ножка на вершине рас​ширяется, образуя апофизу. Коробочка состоит из урночки и крышечки; граница между ними заметна в виде небольшого желобка. В центре урночки распо​лагается колонка, доходящая до ее вершины. Она состоит из прозенхимных клеток проводящей ткани и обеспечивает развивающиеся споры водой и питательными веществами. У большинства зеленых мхов колонка на вершине урночки переходит в горизонтальную пластинку - эпифрагму, которая сво​ими краями упирается в стенку коробочки; реже эпифрагмы нет, например у фунарии. Коробочка с поверхности  окрыта кутинизированной эпидермой. В нижней части коробочки эпидерма содержит немногочисленные, но ти​пичные устьица. Это наводит на мысль о том, что когда-то спорофит был развит значительнее и, возможно, жил как самостоятельное растение. Под эпидермой располагается 2-3 слоя водоносной гиподермы, состоящей из тонкостенных клеток. К гиподерме примыкает ассимиляционная ткань, поэтому спорофит частично питается самостоятельно. Между стенкой и колонкой в форме полого цилиндра располагается спорангий. Он либо плотно прилегает к стенке, либо подвешен на зеленых нитях. В спорангии образуются только одни споры. К моменту их созре​вания стенка спорангия и колонка разрушаются, и споры заполняют всю по​лость урночки. К этому времени верхняя часть ко​робочки обособляется и сбрасывается в виде кры​шечки. Вскрывание коро​бочки происходит в резуль​тате того, что на границе крышечки и урночки под эпидермой формируется кольцо. Оно состоит из не​скольких слоев толстостенных клеток, содержащих большее или меньшее коли​чество слизи. У одних видов мхов сбрасывание крышеч​ки происходит во влажную погоду, когда в результате сильного набухания слизи клетки увеличиваются в объеме в 2-3 раза и вызы​вают растяжение и разрыв кольца. У других видов вскрывание крышечки про​исходит в сухую погоду. Клетки, не содержащие слизи, ссыхаются быстрее, чем клетки кольца, и в этом месте происходит разрыв. 
Вскрывшаяся коробочка у всех зеленых мхов имеет окраину - перистом; он быть простым или двойным. Типы перистома как по строению, так и по характеру образования весьма многочисленны (рис. 32). Перистом может иметь вид зубчиков, ресничек, сеточки; состоять из одной или нескольких клеток или только из стенок клеток кольца. Общим для перистома всех зеленых мхов является его гигроскопичность; во влажную погоду перистом набухает и занимает горизонтальное положение, стягивая к центру края коробочки. Зубчики перимтома налегают на эпифрагму и закрывают коробочку целиком. У видов, лишенных эпифрагмы, зубчики перистома длинные, и, смыкаясь своими вершинами, они также закрывают вход в урночку. Следовательно, перистом препятствует попаданию влаги внутрь коробочки и предотвращает слипание и загнивание спор. В сухую погоду зубчики перистома отгибаются наружу и не препятствуют высыпанию спор. Распространению спор способствует ножка, которая у большинства видов мхов относительно невелика, но у некоторых может превышать размеры гаметофита в 5, 10 и даже в 20 раз, например у сплахнума, буксбаумии, фунарии. Ножка выносит коробочку вверх и, раскачиваясь, способствует высыпанию спор.

Подкласс брииды, или зеленые мхи, объединяет около 14 тыс, видов, 700 и 85 семейств. Разные бриологи выделяют от 13 до 18 порядков; в основу их выделения положено строение перистома. Объем порядков, их ареал и уча​стие в сложении растительного покрова неравноценны. Одни порядки включают лишь по одному семейству с 1-6 видами, а другие объединяют до 700 – 1500 видов. Виды политрихум (Polytrichum), дикранум (Dicranum) и гипнум(Hyрnum) принимают большое участие в сложении напочвенного покровных хвойных лесов и болот. Обширный род бриум (Вryum) распространен в лесах и болотах всех континентов. Род тортула (Тоrtulа) приурочен к засушливых областям; одни виды являются степными, а другие пустынными. Некоторые виды рода гриммия (Grimmia) часто выступают в качестве пионера растительности на камнях и скалах, а виды ракомитриума (Rhacomitrium) широко представлены в каменистых тундрах. Основное число видов зеленых мхов приурочено к лесам Северного полушария.

Как показывает обзор отдела мохообразных, эту группу объединяет много общих черт, прежде всего преобладание в жизненном цикле гаметофитного поколения. На происхождение этого своеобразного жизненного цикла существует две группы воззрений. Согласно широко распространенному мнению, предковые формы всех высших растений обладали изоморфной сменой поколений, каждое из которых вело самостоятельный образ жизни. В дальнейшем мохообразные по​шли или по пути сокращения спорофита, что привело к потере его самостоятельности. На это указывает наличие в спорогонии некоторых мохообразных редуцированных устьиц, проводящих тканей в колонке и ножке мхов, случаи прорастания гаустоории сквозь ткань гаметофита в почву и развитие на ее поверхности ризоидов.В результате значительной редукции целое поколение свелось до органа, производящего споры. Напротив, половое поколение оказалось в жизненном цикле ведущим; хотя оно и дало большое многообразие жизненных форм, но никогда смогло занять господствующего положения на Земле. Согласно другим представлениям, начало мохообразным, как и всем прочим архегониальным расте​м, дали зеленые водоросли порядка хетофоровых. Они обладали гетеротрихиальными таллонами и самыми разнообразными типами циклов развития. Начало одним мохообразным дали водоросли, обладавшие изоморфной сменой поколений с последующей редукцией спорофита. Другие же мохообразные с самого начала унаследовали цикл развития с преобладанием гаметофита.

Таким образом, признано два независимых пути развития мохообразны исходно различными типами циклов воспроизведения. Признание хетофоровых качестве предковой группы мохообразных позволяет ряду авторов предположить независимость возникновения и параллельное развитие талломных и ли стебельках форм. Согласно их представлению, дальнейшее развитие стелющихся участков гетеротрихиальных хетофоровых привело к формированию талломных жизненных форм маршанциевых и метцгериевых. Однако генеральной ли явилось трансформирование восходящих участков тела хетофоровых, что привело к независимому возникновению листостебельных юнгерманниевых и мхов. Такая трактовка снимает спорный вопрос о первичности талломных или листостебельных форм и признает вероятность одновременного их появления. Та образом, по современным представлениям бриологов, признается независимое формирование печеночников, мхов и, по-видимому, антоцеротовых. В пределах каждой группы развитие шло также параллельными путями. У печеночников выразилось в формировании двух порядков - маршанциевых и юнгерманниевых. В свою очередь, юнгерманниевые объединяют талломные метцгериевые листостебельные юнгерманниевые, которые возникли, вероятно, от общего предка, но в дальнейшем развивались независимо друг от друга. В пределах класса мхов независимые линии развития привели к формированию зеленых, сфагновых и андреевых мхов.

ОТДЕЛ РИНИОФИТЫ (РИНИОФИТОВЫЕ),
ИЛИ ПРАПАПОРОТНИКООБРАЗНЫЕ (RHYNIOPHYTA,
ИЛИ PROPTERIDOPHYTA)
Этот отдел объединяет первые достоверные ранние палеозойские наземные растения, описанные по сохранившимся остаткам. Они обладали рядом признаков, отражавших начальную ступень в эволюции высших растений. У еще не было типичных для высших растений олиственных побегов и корней. Тело риниофитов состояло из цилиндрических осей, дихотомически ветвившихся во взаимно перпендикулярных плоскостях. Существенным отличием от водорослей было наличие в их осях проводящей системы, построенной типу протостелы, и типичной эпидермы с устьичным аппаратом. Подобные первичные васкуляризованные осевые структуры получили название телом. Одни теломы были вегетативные, другие заканчивались спорангиями. Подземные теломы, получившие название р и з о м о и д ы, т.е. корневищеподобны – были снабжены простыми одноклеточными ризоидами. Спорангии, обладавшие многослойной стенкой, имели овальную или округлую форму, но у н. более примитивных видов они мало отличались от верхушек вегетативных ос Риниофиты были равноспоровыми растениями, их споры имели трехлучевые щели, по которым, по-видимому, происходило их вскрывание при прорастании. Наиболее ранние риниофиты, описанные только по спорам, датирую нижнесилурийским периодом, лишь из верхнего силура описан род куксония (Cooksonia) по макроостаткам.

Первое описание одного из представителей риниофитов было произведено в 1859 г. американским палеоботаником Даусоном, который назвал его пслофитом (Psilophyton), что означает голое растение, так как оно было лишено листьев и корней. По роду псилофит вся группа первых наземных растений получила название псилофиты. Однако в результате дальнейшей ревизии.
Psilophyton перестал существовать, и поэтому первоначальное название оказалось неправомочным. В настоящее время по наиболее полно описанному роду (Rhynia) вся эта группа растений получила название риниофиты, или риниофтовые (Rhyniophyta). Поскольку риниофиты являются родоначальниками всех последующих групп папоротникообразных, включая папоротниковидные членистые, плауновидные и праголосеменные, то им дано другое название – прапапоротникообразные  (Propteridophyta). Разделение некоторыми авторами этого отдела на 2- риниофитовые и зостерофиллофитовые не вполне оправ​данно, так как нет четких объективных критериев для того и другого отдела в связи с несовершенной сохранностью остатков. Кроме того, существуют так называемые синтетические виды, совмещающие в себе признаки обеих групп. Отдел риниофитовые условно разделен на 2 класса - риниевые и зостерофилловые.

КЛАСС РИНИЕВЫЕ (RHYNIOPSIDA)
Для этого класса наиболее характерно верхушечное положение спорангиев и эндархный тип протостелы.

Класс объединяет 2 порядка.

Порядок Риниевые (Rhyniales)
Сюда относятся формы с дихотомическим ветвлением осей и с нечеткой их дифференциацией на вегетативные и спороносные. Наиболее древний род - куксония  (Cooksonia), описанный из верхнего силура, был представлен растениями высотой 5-10 см с несколько неравным дихотомическим ветвлением осей, благодаря чему все боковые веточки были направлены к центру растения. Некоторые оси заканчивались спорангиями шаровидной или бочковидной формы, которые предположительно вскрывались верхушечной щелью.
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Из нижнедевонских представителей наилучшим образом изучен род риния (Rлynia) с двумя видами (рис. 33). Риния большая (R. major), судя по массовым хорошо сохранившимся остаткам, образовывала густые скопления во влажных местообитаниях. Растения достигали 45-50 см высоты и обладали четко выраженной неравной дихотомией. Благодаря этому выделялись более толстая (до 5 мм в диаметре) главная ось и тонкие короткие боковые веточки. Надземные оси отходили от горизонтальных ризомоидов, на которых пучками располагались ризоиды. Благоприятные условия захоронения позволили тщательно изучить анатомическое строение ринии. С поверхности имелась типичная кутинизированная эпидерма с устьицами примитивного строения. Большую часть объема оси занимала паренхиматозная кора, которая, по-видимому, выполняла функцию фотосинте​за. В центре располагался узкий тяж протостелы с нечетко выраженной эндархной ксилемой. На вершинах некоторых боковых осей располагались продольные толстостенные спорангии длиной 10-12 мм.

Значительно лучше изучена риния Гвин-Вогана (Rhynia qwynne-vaughaniii. реконструкция которой сделана по массе серийных срезов. Это было растение высотой 15-20 см с неравнодихотомически разветвленными осями. Споран​гии, располагавшиеся на боковых осях, имели многослойную стенку, которая мало отличалась от эпидермы и коры вегетативных осей. Однако в стенке спо​рангия двумя рядами тянулись участки клеток с утолщенными оболочками, по которым происходило активное вскрывание спорангия.

Большой интерес представляет собой нижнедевонский род хорнеофитон (Horneophyton). Это были растения высотой до 20 см; их оси отходили от подземных ризомоидов клубневидной формы (рис. 34). Ризоомоиды, густо по​крытые ризоидами, были лишены проводящей системы, а в их паренхиме обнаружена микориза. Это дало повод некоторым ученым рассматривать ризомоиды хорнеофитона как гаметофиты, что, однако, не нашло подтверждения. Анатомическое строение надземных теломов было сходно со строением тело​мов ринии. Спороносные теломы заканчивались своеобразными дихотомиче​ски ветвившимися спорангиями, некоторыe из которых ветвились дважды в трижды дихотомически. Цилиндрические спорангии длиной до 4 мм по внеш​нему виду мало отличались от несущих их теломов. Многослойная стенка спо​рангия, состоявшая из паренхимных клеток, являлась непосредственным про​должением периферической части коры; под стенкой располагались многочисленные споры. В центре спорангия проходила коническая колонка, часто дихотомически ветвившаяся, которая представляла собой продолжение проводящего пучка с выклинившейся ксилемой; сама же колонка была пред​ставлена флоэмой. По-видимому, в данном случае формирование спорангия происходило на вершине телома путем превращения внутренних клеток коры в материнские клетки спор, а затем в споры. Подобное строение спорангия хорнеофитона, имеющее отдаленное сходство с коробочкой сфагнума, дало повод некоторым авторам для установления филогенетической связи мохообразных с риниофитами. Однако, во-первых, у сфагновых мхов никогда не на​блюдается дихотомическое ветвление. Во-вторых, коробочка сфагнума имеет сложное строение, не сопоставимое со строением спорангия хорнеофитона. Поэтому связь риниофитов со мхами маловероятна. По-видимому, обе группы растений имели какого-то отдаленного общего предка и шли в своем развитии параллельными путями. Предполагаемые гаметофиты хорнеофитона описаны под родовым названием лионофитон (Lyonophyton). Их оси обладали анатоми​ческим строением, сходным о хорнеофитоном. На вершине некоторых теломов имелось чашевидное расширение с лопастным краем. В центре чаша образовы​вала выступ, в который были погружены архегонии с сильно оттянутой шей​кой. По периферии чаши с ее внутренней стороны располагались округлые антеридии. У других представителей риниофитовых гаметофиты не описаны.

В порядке риниофитовых прослеживается тенденция к объединению спо​рангиев вплоть до полного их слияния. Так, у нижнедевонского рода хедея (Hedeia) в результате многократного дихотомического ветвления спороносны теломов и их укорочения спорангии оказывались сгруппированными в щитковидные пучки. У рода ярравия (Yarravia) еще большее сближение спорангиев приводило к их срастанию между собой и образованию с и н а н г и е в. И более поздних, верхнеденонских и нижнекарбоновых растений синангии встречаются у папоротников и голосеменных. 
Порядок Тримерофитовые (Trimerophytales)
Этот порядок представляет собой связующее звено между риниофитовыми и папоротниковидными. Для тримерофитовых характерно было наличие хорошо выраженной главной оси и обильное ответвление боковых осей с образованием многочисленных сближенных между собой коротких веточек. Хорошо сохранился среднедевонский род Pertica высотой до 3 м (рис. 35). Его боков оси отходили от главной оси по одной, по две и даже по три от одного уз (отсюда и название "тримерофиты"). Спорангии располагались группами самых конечных веточках, которые многократно дихотомически ветвились. Таким образом, у большинства тримерофитовых происходила дифференциация системы боковых ветвей на вегетативные и спороносные, которые отличались друг от друга не только морфологически, но и анатомически. Система вегетативных веточек обнаруживала слабую тенденцию к уплощению, т.е. это был первый шаг филогенетического формирования листьев папоротников. Предполагается, что некоторые боковые оси начали преобразовываться в корни.
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Рис. 34. Риниевые:     А - хорнеофитон (Horneophyton): 1 - реконструкция спорофита; 2 -дихотомиче​ски разветвленный спорангий; 3 - спорангий в разрезе; кс - ксилема; фл - флоэ​ма; п. к - паренхима коры; кол - колонка; сп - споры; ст. с - стенка спорангия; Б - лионофитон (Lyonophyton): 1 -реконструкция гаметофита; 2 - гаметангиофор; 3 - антеридий; 4 -архегонии; В - спорангий хедеи (Hedeia); Г - синангий ярравии (Yarravia); Д - тениокрада (Taeniocrada), реконструкций спорофита; ан - антеридий; арх - архегоний; я - яйцеклетка; спг – спорангий.

К классу риниофитовых относится род тениокрада (Taeniocrada), которая, возможно, вела вторично-водный образ жизни. Она имела плоские дихотоми​чески ветвившиеся теломы, снабженные протостелью. В верхней части теломы несли спорангии, одни из которых занимали верхушечное положение, а дру​гие - боковые. Следовательно, тениокраду можно рассматривать как связую​щее звено между риниофитовыми и зостерофилловыми.

КЛАСС ЗОСТЕРОФИЛЛОВЫЕ (ZOSTEROPHYLLOPSIDA)
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Для представителей этого класса наиболее характерно было боковое поло​жение спорангиев и наличие экзархной ксилемы. Спорангии имели округлую или поперечно вытянутую форму с продольной щелью наверху, по которой происходило вскрывание спорангиев. Наилучшим образом изучены 3 рода. Госслингия (Gosslingia) имела дихотомически ветвившиеся оси, от которых отхо​дили отростки в виде ризофор селягинелловых. На коротких боковых осях рас​полагались спорангии почковидной формы. На этом основании некоторые палеоботаники выводят плауновидные из зостерофилловых. Интересен род савдония (Sawdonia), оси которой имели шиповатые выросты э м е р г е н ц и н без пучков. На осях располагались спорангии на очень коротких и толстых нож​ках (рис. 35, Б).

Наиболее древний род зостерофиллюм (Zosterophyllum) известен из нижне​го девона. Это были растения высотой 15-17 см, имевшие очень своеобразные теломы (см. рис. 35). Их стелющиеся тонкие оси дихотомически ветвились под прямым углом. От них отходили вертикальные спороносные теломы, в верхних частях которых на очень коротких ножках располагались многочисленные (до 60 штук) спорангии в виде колосовидных собраний. У одних видов спорангии располагались спирально, у других - двурядно или однородно. Таким образом, уже у раннедевонских зостерофилловых наблюдалось разнообразие в рас​положении спорангиев. 
Изучение отдела риниофитов, которое углубленно продолжается учеными разных стран, имеет боль​шое значение для позна​ния эволюционных процессов, протекавших в раннем палеозое. Для пер​вых наземных растений были характерны большой полиморфизм и поливариантность признаков. Для вегетативных осей всех риниофитов характерно было дихотомическое ветвление. Оно могло быть раввно- и неравнодихото​мическим, оси при дихотомировании расходились под разными углами. При неравной дихотомии главная ось могла только лишь намечаться или резко отличаться от боковых осей по толщине и пространственному положению, со​ставляя опору растению. Боковые веточки у одних видов слабо ветвились (в порядке риниевых), у других они ветвились чрезвычайно обильно (у тримерофиговых).

Морфологическая дифференциация между вегетативными и спороносными осями у одних видов отсутствовала (порядок риниевых), у других была четко выражена (порядок тримерофитовые). Строение проводящего пучка у всех риниофитовых было протостелическим, однако у риниевых ксилема была эндархная, а у зостерофилловых - экзархная.
Для репродуктивных органов многообразие проявлялось в форме спорангиев (округлые, почковидные, продолговатые), в расположении спорангиев на оси (верхушечное, боковое), в их взаимном расположении (одиночные, сгруп​пированные в щитковидные или колосовидные собрания, свободные и срастающиеся в синангии). Разнообразие в строении спорангиев проявлялось в наличии или отсутствии механизма вскрывания, в развитии или отсутствии колонки. Все отмеченные признаки могли встречаться у риниофитов в разных хомбинациях. Этим объясняется большое число синтетических видов, которые объединяли признаки разных таксономических групп (Nothia, Taeniocrada, Cooksonia). Поскольку разнообразные признаки обнаруживались у растений одного геологического возраста, то выявление эволюционных тенденций и установление филогенетических связей между отдельными представителями этой группы оказывается подчас невозможным. Поэтому классификация пер​вых наземных растений носит весьма условный характер. Полиморфизм признаков риниофитовых явился фундаментом для дальнейших разнообразных эволюционных направлений, которые выразились в формировании независимых друг от друга отделов плауновидных, папоротников, праголосеменных, псилотовидных и, возможно, членистых (рис. 36).
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Открытие и изучение риниофитов послужили ос​новой для создания теломной теории, автором которой немецкий ученый Циммерманн. Эта теория раскрывала особенности строения первых наземных растений и показывала возможные пути, по которым происходило становление основных вегетативных и репродуктивных органов высших растений различных систематических групп. Согласно представлению Циммерманна, тело первых наземных растений состояло из радиально симметричных осей. Их конечные веточки получили название т е л о м о в (от греч.- конец). Теломы ветвились дихотомически во взаимно перпендикуляр​ных плоскостях, образуя объемную систему теломов (рис. 37). По мере ветвления и теломы конечных становились промежуточными, поэтомry получили название м е з о м о в. Поскольку все мезомы когда-то были теломами, их иначе называют теломами в широком смысле слова. Отличительной - особенностью теломов было наличие проводящих пучков, построенных по типу протостелы. Этим они принципиально отличались от водорослей. Подземные, или стелющиеся, теломы получили название р и з о м о и д о в, т.е. корневищеподобных, так как никаких побегов, а следовательно, и корневищ у первых наземных растений еще не было. На ризомоидах располагались ризоиды. Вертикальные теломы либо оставались стерильными - вегетативными, либо заканчивались спорангиями. Совокупности теломов и мезомов нескольких по​ рядков ветвления называются с и н т е л о м а м и; они могли быть вегетативными спороносными и смешанными, т.е. состоящими из вегетативных и спороносных теломов. В ходе эволюции теломы претерпели ряд существенных изменений и в итоге превратились в основные органы высших растений - стебли, листья, корни, спорофиллы. Поэтому нельзя проводить гомологию между  теломами и органами современных высших растений. Существует понятие временной границы теломов - нижней и верхней; у водорослей теломов еще не было, а когда теломы превратились в производные органы, они уже перестали существовать как таковые. Превращение теломов в более сложные органы могло осуществляться в результате ряда процессов, протекавших независимо друг от друга. Важнейшие из них перевершинивание, планация, срастание, редукция. – П е р е в е р ш и н и в а н и е происходило в результате неравной дихотомии, что хорошо прослеживается у риниофитовых. В итоге формировались главная ось и система боковых ветвей; это явилось предпосылкой для создания крупных форм растений. Под п л а н а ц и е й понимается расположение теломов в о​ной плоскости. Этот процесс явился важнейшим этапом в ходе формирования листьев папоротников, членистых, праголосеменных растений. С р а с т а н и е - теломов как конечный результат филогенетического процесса мог распространяться на теломы, расположенные как в одной, так и в нескольких плоскостях. Если срастание сочеталось с плантацией, то формировались крупные рассечен​ные листья с системой разветвленных жилок. Срастание теломов, расположен​ных в разных плоскостях, приводило к образованию стеблей со стылой сложной конфигурации (например, актиностела у астероксилон). Под р е д у к ц и е н понимается уменьшение числа порядков ветвления, что приводило к упрощен​ному строению органа. Так, простая листовая пластинка хвощей в ходе эволюции возникла из системы многократно ветвившихся теломов, которые подвергались редукции. Принципиально важным положением теломной теории является положение о том, что возникновение вегетативных листьев и спорофиллов происходило одновременно и независимо друг от друга, и дальнейшее их развитие шло параллельными путями. Следовательно, формирование вегетативных и спороносных побегов происходило также независимо друг от друга.

Анализ палеоботанического материала и ход развития современных примитивных растений показывают, что если не у всех, то у большинства высших растений ход становления вегетативных и спороносных органов согласуется с основными положениями теломной теории.

ОТДЕЛ ПЛАУНОВИДНЫЕ
(LYCOPODIOPHYTA, ИЛИ LYCOPHYTA)
Плауновидные представляют собой самую древнюю группу из числа ныне живущих высших растений; род плаун (Lycopodium), известный еще с верхнего девона, является поистине живым ископаемым. В палеозое плауновидные совместно с папоротникообразными и членистыми и некоторыми голосеменными занимали господствующее положение в растительном покрове Земли. В мезозое они начинают постепенно уступать голосеменным и в настоящее время пред​ставляют собой угасающую группу, насчитывающую 1000 видов. Если в камен​ноугольном периоде наряду с травянистыми были широко распространены дре​весные плауновидные, то до настоящего времени сохранились только травянистые формы. Все плауновидные имеют лиственные побеги и весьма своеобразные корни. Наиболее характерной особенностью плауновидных является м и к р о ф и л и я, под которой понимаются относительно мелкие размеры листьев, анатомо-морфологическая простота и их энационное происхождение. Листья плау​новидных имеют цельную листовую пластинку и несколько расширенное основание, иногда в виде подушечки. У некоторых плауновидных на расширен​ном основании листа формируются выросты в виде язычка (лигулы). В лист вхо​дит одна невестящаяся жилка, которая лишь у единичных палеозойских видов на вершине дихотомически разветвлялась. Первые листья молодого растения не имеют жилок. В ходе онтогенеза лист развивается из одной поверхностной клет​ки стебля. Все это указывает на то, что в ходе филогенеза листья плауновидных возникли как поверхностные выросты, или энации, на осевых органах, что делает их среди прочих высших растений уникальными. Некоторые авторы энационные листья плауновидных называют ф и л л о и д а м и, т.е. трактуют их листоподобные органы. Для плауновидных, как и для всех прочих споротых растений, характерно отсутствие главного корня; все корни занимают на побегах боковое положение. Уникальность плауновидных заключается в том, что и побеги, и корни обладают самым древним - дихотомическим типом ветвления. 
Спорангии плауновидных формируются на верхней стороне спорофиллов, которые у подавляющего числа видов образуют специализированные спороносные побеги - стробилы в виде колосков. Плауновидные объединяют как равноспоровые, так и разноспоровые растения.

Классификация плауновидных испытывает сложности из-за наличия переходных форм, особенно среди вымерших видов. Внутри отдела выделяются класса - плауновидные (Lycopodiopsida) равноспоровые и полушниковые (Jsoёto​psida), в основном разноспоровые.

КЛАСС ПЛАУНОВЫЕ (LYCOPODIOPSIDA)
Этот класс объединяет равноспоровые растения, не имевшие в основании листа подушечек. Он включает порядки астероксиловых (Asteroxylales), дрепанофикусовых (Drepanophycales) и плауновых (Lycopodiales). Однако такое разделение на классы носит довольно условный характер, так как в раннем палеозое было много синтетических видов, которые объединяли в себе признаки разных видов и родов. Поэтому эти виды трудно поддаются систематизации.

Из числа вымерших плауновидных один из наиболее древних - род астероксилон (Asteroxylon), известный из среднего девона (рис. 38). Судя по сохранив​шимся надземным частям, это были невысокие травянистые растения, обладавшие неравной дихотомией. Как главный, так и боковые побеги были обильно покрыты мелкими шиповатыми листьями. Внешне эти растения напоминали временные плауны. К каждому листу подходила жилка, которая оканчивалась в самом его основании, не входя в листовую пластинку, т.е. по происхождению эти листья были нациями. Между листьями на коротких ножках беспорядочно располагались спорангии почковидной формы, которые вскрывались на вершине продольной щелью, т.е. спорангии еще не были связаны непосредственно с листьями.

Стебель с поверхности был покрыт типичной эпидермой с устьицами. Боль​шую часть стебля занимала кора, которая подразделялась на периферическую, состоявшую из плотных паренхимных клеток, и внутреннюю, с хорошо выраженной аэренхимой. В центре располагалась актиностела; на поперечном срезе она имела вид расходящихся от центра лучей экзархной ксилемы и участков флоэмы между ними. (Своим названием этот род обязан звездчатой форме ксилемы.) Подземные органы астероксилона неизвестны.

Порядок Дрепанофикусовые (Drepanophycales)
Порядок объединяет 2 рода и 7 видов.
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Род дрепанофикус (Drepanophycus) известен из нижнего, среднего и верхнего девона всех материков земного шара. Это были растения до 50 см, имевшие стелющиеся и вертикальные, почти равнодихотомические побеги. Их узкие листья в отличие от астероксилона были снабжены одной жилкой, доходившей до вершины. Спорангии располагались либо в пазухах листьев, либо на поверхности спорофиллов, рассеянных между вегетативными ли стаями, т.е. стробилов еще не было. 

Большой интерес представляет самый древний австралийский род барагванатия (Baraqwanathia). известный из нижнего де​вона. По-видимому, это были довольно крупные растения, так как найден​ные участки побегов при длине 30 см имели диа​метр до 6,5 см, причем на ', долю ксилемы приходи​лась 1/5 объема стебля. Этопозволяет предположить. что они были первыми древесными растениями. Дихотомически ветвив​шиеся побеги были покрыты узкими (до 1 мм), но относительно длинными - до 4 см - листьями, некоторые из которых имели вильчато раздвоенную вершину. На побегах среди вегетативных листьев имелась спороносная зона, хотя чет​ко выраженных стробилов еще не было. Спорангии почковидной формы рас​полагались на верхней поверхности спорофиллов. По-видимому, эти крупные девонские растения представляли собой боко​вую ветвь эволюции пла​уновидных.

Таким образом, в порядке дрепанофикусовых проявился ряд общебиологических эволюционных тенденций, которые нашли свое дальнейшее развитие в других группах плауновидных. Важнейшие из этих тенденций: 1) васкуляризация листьев; 2) перемещение спорангиев в пазуху листа, а в дальнейшем и на его поверхность, что привело к улучшению защиты спорангия и обеспечило его лучшее снабжение питательными веществами; 3) переход от беспорядоч​ного расположения спорофиллов к формированию спороносной зоны, а в дальнейшем - к специализированному спороносному побегу - стробилу. Дрепа​нофикус и близкие к нему вымершие роды дали начало трем основным филогенетическим линиям плауновидных - травянистым равноспоровым (порядок плауновых), травянистым разноспоровым (порядок селагинелловые) и ныне вымершим древесным разноспоровым (порядок лепидодендровые).
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Порядок Плауновые (Lycopodiales)
Как нынеживущие, так и вымершие представители этого порядка - травянистае равноспоровые растения. Этот порядок ведет свою историю с девонского периода; род плаун (Lycopodium) известен с верхнего девона. В настоящее время порядок включает одно семейство плауновые (Lycopodiaceae) с двумя родами - плаун и филлоглоссум (Phylloglossum) (рис. 39). Некоторые систематики делят род плаун на 2-3 рода. Род плаун насчитывает около 200 видов, большинство из которых приурочено к влажным тропическим и субтропиче​ским областям; лишь небольшое число видов произрастает в условиях умерен​ного и умеренно холодного климата. В России произрастают 14 видов плаунов; наиболее распространен плаун булавовидный (L. clavatum) (см. рис. 39). Большинство видов плауна представляет собой небольшие наземные многолетние растения; лишь одиночные виды превышают 1-1,5 м высоты. Небольшое число видов имеют жизненную форму эпифитов. Для всех плаунов характерно дихото​мическое ветвление побегов. В случае равной дихотомии все побеги занимают вертикальное положение, а корни пучком располагаются у основания главного побега. При неравнодихотомическом ветвлении побеги подразделяются на сте​лющиеся и прямостоячие (отсюда на все виды распространяется название пла​ун-плывун). От стелющихся побегов отходят боковые корни, живущие 2-5 лет. Вопрос об их заложении и формировании еще мало изучен. Имеющиеся скром​ные данные показывают, что у изученных видов плауна корни чрезвычайно своеобразны. У формирующегося из зиготы молодого растения зачатки побега и корня возникают одновременно в результате дихотомирования точки роста зародыша. Образованию зародыша на гаметофите предшествует развитие круп​ной гаустории, которая смещает первый корень вбок, и лишь на этом основа​нии некоторые авторы называют корни плаунов придаточными.

В ходе дальнейшего онтогенеза новые корни возникают только из меристе​мы апекса побега; при ее дихотомировании побег и корень возникают одно​временно как зачатки двух равноценных органов. Если корень формируется на плагиотропном побеге, то он, сразу изгибаясь, углубляется в почву и внешне выглядит как придаточный корень. Если же корень возникает на вершине ортотропного побега, то он, также изгибаясь, проходит по коре вдоль всего по​бега и выходит у самого его основания, тем более напоминая придаточный корень. Напротив, следует подчеркнуть, что плауны не способны образовы​вать заново на уже сформированном побеге придаточные корни, поэтому при любых нарушениях корневой системы растение очень страдает. Заложение и развитие корня и побега как двух равноценных органов подтверждается сход​ством анатомического строения стебля и самой базальной части корня. По мере заглубления корня в почву анатомическое строение его меняется в связи со специфической средой обитания.

Анатомическое строение стебля у разных видов отличается только в области стели (см. рис. 39). С поверхности формируется типичная эпидерма с устьица​ми, затем располагается кора, пронизанная листовыми следами. Кopa состоит из паренхимных и механических тканей, взаимное положение которых у раз​ных видов может меняться. У большинства плаунов центральный осевой ци​линдр построен по типу плектостели, проходящей сложный путь формирова​ния. У молодого растения в самом основании стебля сначала образуется протостела, несколько выше - актиностела и еще выше - плектостела. Одна​ко у некоторых современных древних видов, например у плауна северного, или баранца (L. selago), на протяжении всей жизни сохраняется актиностела, а у некоторых тропических видов - протостела. Интересно, что у вымерших раннепалеозойских плаунов формировалась только протостела, а у верхнепалеозойских и мезозойских - актиностела. Таким образом, палеоботанический, онтогенетический и сравнительно анатомический материал дает основание полагать, что эволюция стелы у плаунов шла в направлении от протостелы через актиностелу к плектостеле. Под плектостелой понимается такой тип стелы, при котором тяжи ксилемы и флоэмы, сходясь и расходясь, переплетают​ся между собой в разных плоскостях. Иногда ксилема располагается в виде параллельно идущих лент, изредка соединяющихся друг с другом. Вариации плектостелы Многочисленны, они определяются как видовой принадлежно​стью, так и положением стебля в пространстве и порядком ветвления. Поэтому в разных участках одного стебля конфигурация стели разная. Основная биологическая суть суть плектостели заключается в большой раздробленности ксилемы, приводит к значительному увеличению площади соприкосновения водопроводящих тканей с живой флоэмой, это улучшает водоснабжение всего организма. Протоксилема состоит из узких кольчатых трахеид, а метаксилема – из широких лестничных трахеид с щелевидными порами. Флоэма сложена ситовидными клетками с поровыми полями на боковых стенках.
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Бесполое размножение плаунов осуществляется с помощью спор, образуются в спорангиях почковидной формы. В типичных случаях спорангии, расположенные на короткой ножке, развиваются на верхней стороне спорофилла. У примитивных видов, так же как у вымерших дрепанофикусовых, спорангии могут возникать либо в пазухе листа, либо на стебле близ листа. Это указывает на то, что осуществление тесной связи спорангия с листом происходило независима в разных систематических группах. Спорофиллы по форме и цвету сходны с вегетативными листьями либо несколько отличаются от них. У некоторых видов на нижней стороне спроказила образуется вырост, который увеличиваетзащиту низлежащего спорангия. У редких примитивных видов спорофиллы видимой закономерности располагаются между вегетативными листьями либо образуют нечетко выраженную спороносную зону. У большинства плаунов на вершине особых побегов располагаются стробилы в виде колосков, длина которых у разных видов варьируют от 0,5 до 40 см.

В спорангиях в результате редукционного деления образуются мелкие тетраспоры, содержащие масло и хлоропласты. Споры прорастают через 3-8 лет после высыпания из спорангия. Из споры возникает новое поколение - гаплоидный гаметофит, или заросток, на котором формируются половые органы. Заросток по-латыни называется проталлиум, поэтому вегетативные клетки, из которых состоит тело заростка, называются п р о т а л л и а л ь н ы м и к л е т​, х и. На них образуются антеридиальные клетки, из которых развиваются антеридии, и архегониальные, дающие начало архегониям. Существует два типа прорастания спор - подземное и надземное. В почву спора попадает либо стоками воды, либо прикрывается растительным опадём. Рост и развитие под​земного гаметофита, размеры которого измеряются иллиметрами, возможен только при условии внедрения в него гиф гриба, за счет которого он питается. Развитие гаметофита происходит чрезвычайно медленно, созревание архего​ниев и антеридиев завершается через 6-15 лет после начала прорастания спо​ры (рис. 40). Возможно, что растянутость во времени процесса образования половых  органов обеспечивает наиболее эффективное оплодотворение в условиях подземного существования. При надземном прорастании развитие гаме​тофитa завершается в течение нескольких дней. У плаунов умеренных областей имеются разные варианты строения и образа жизни гаметофита. По форме они могут быть цилиндрическими, червеобразными, редьковидными, похожими волчок. У одних видов, например у баранца, гаметофит лишь частично скрыт в земле, при этом его надземная зеленая часть способна ассимилироватъ, подземная бесцветная - обеспечивает водоснабжение. У других видов бесцветный гаметофит полностью находится в земле, но при извлечении на свет он зеленеет. У большинства же видов бесцветные подземные заростки на свету не зеленеют, т.е. полностью перешли к микотрофному типу питания. У большинства тропических видов плауна заростки надземные, нитевидные, питающие​ся либо автотрофно, либо микотрофно. По-видимому, исходной формой был гаметофит, который вел полуподземный образ жизни с совмещенным типом питания. В дальнейшем он эволюционировал по двум направлениям. У видов умеренных областей он полностью перешел к подземному образу жизни, что дало ему преимущество в водоснабжении и способствовало обеспечению полового процесса. В услови​ях влажных тропических лесов заросток перешел в основном к надземному образу жизни, сохранения один из вариантов типа питания. Гаметофиты у плаунов обоеполы; архе​гонии и антеридии распо​лагаются на их верхней стороне. Первыми появляются антеридии, полно​стью погруженные в ткань гаметофита. Сперматозои​ды плаунов самые мелкие среди всех высших расте​ний. Они имеют черве​образную форму и снаб​жены парой длинных жгутиков. Архегонии также погруженные, над поверх​ностью заростка выступа​ют лишь клетки шейки. Возможно, у плаунов имеет место, как самооплодотворение, так и пере​крестное оплодотворение, на что указывает наличие межвидовых гибридов. После оплодотворения зигота делится на 2 клет​ки. Верхняя из них вытя​гивается и превращается в подвесок, который вдавливает развивающийся зародыш, в ткань гаметофита обеспечивая ему питание. Нижняя клетка при делении образует сначала мощную гаусторию, а затем формирует зародыш. Как уже отмечалось, очень рано происходит дихотомирования еще не оформившейся ткани зародыша, что приводит к одновременному возникновению зародышевой почки и зароды​шевого корешка. Таким образом, на первых этапах развития зародыш моло​дого спорофита, так же как у мохообразных, питается за счет гаметофита (см. рис. 40). В отличие от них у плаунов очень рано формируются основные веге​тативные органы - побег и корень, которые обеспечивают дальнейшее неза​висимое существование спорофита.
Вегетативное размножение у большинства плаунов осуществляется простым отмиранием старой части и распылением особи на несколько молодых участков. Специализированное размножение с помощью выводковых почек или клубеньков наблюдается очень редко. Так, у баранца в пазухах вегетативных листьев иногда образуются выводковые почки.
Своеобразие плаунов заключается в их исключительной примитивности как спорофитов, так и гаметофитов, что связано с большой древностью этого рода; это самый древний род из всех высших растений на Земле. К числу примитивных признаков относятся: 1) дихотомическое ветвление стеблей и корней; 2) отсутствие строгой детерминированности при заложении побегов и корней; 3) отсутствие придаточных корней; 4) анатомическое сходство в строении стеблей и корней; 5) наличие самых примитивных типов стели у ряда видов - протостелы и актиностелы; 6) большая продолжительность жизни гаметофитов; 7) наличие длинной шейки архегония. Все это позволяет рассматривать род плаун как истинно живое ископаемое растение.

Монотипный род филлоглоссум Драмонда (Phylloglossum drummondii) встречается в засушливых районах Юго-Западной Австралии, в Тасмании и Новой 3еландии. Это небольшое растение высотой в несколько сантиметров (см. ряс. 39). В нижней части растения имеется мясистый клубень, от которого вверх отходят шиловидные листья длиной 1,5-2 см. От клубня отходят также 1-3 корня и боковой цилиндрический вырост, который формирует новый клубень. К весне следующего года старый клубень, корни и вся надземная часть отмирают, а молодой клубень развивает новые листья и корни. У взрослого растения над землей образуется безлистный побег, заканчивающийся коротким стробилом. Заростки у филлоглоссума зеленые.

КЛАСС ПОЛУШНИКОВЫЕ (ISOЁTOPSIDA)

Порядок Селягинелловые (Selaginellales)

К этому порядку относятся разноспоровые травянистые растения, берущие свое начало от дрепанофикусовых или протолепидодендровых. В порядок входит одно семейство селягинелловые (Selaginellaceae) с одним родом селягинелла (Selaginella), объединяющим около 700 видов, из числа которых на территоpии России и на Кавказе произрастает всего 8 видов. Подавляющее число видов селягинелл приурочено к влажным лесам, где они произрастают под пологом леса. Большинство видов имеют небольшие размеры - 5-15 см. Как правило, это растения с нежными стелющимися побегами, образующие зеле​ные подушки, похожие на моховые. Реже встречаются лазающие и вьющиеся формы до 20 м длины, еще реже - эпифиты. Те немногочисленные виды селягинелл, которые произрастают на открытых и сухих местах, имеют прямостоячие побеги высотой от 20-30 см до 2-3 м. Особенности экологии наложили отпечаток на их морфологические и анатомические особенности.

У селягинелл со стелющимися побегами листья располагаются в 4 ряда, причем им свойственна анизофилия, при которой два нижних ряда имеют листья более крупные, а два верхних - мелкие (рис. 41). Этим достигается создание листовой мозаики, что позволяет растению более полно использо​вать скудный свет темных лесов. У видов с прямостоячими побегами листья все охинаковые, располагаются по спирали. Селягинеллы имеют очень мелкие листья размером от 0,5 до 5 мм. Их характерной особенностью является наличие не​ сколько расширенного основания, на верхней стороне которого находится язычок - лигула; к каждой лигуле подходят трахеиды. У вегетативных листьев он быстро засыхает, сохраняется лишь у спорофиллов. По-видимому, эти язычки у современных видов не имеют биологического значения. Подушечки пронизаны системой межклетников - аэренхимой, которая связана с аэренхимой стебля. В клетках эпидермы и мезофилла име​ются немногочисленные (1-3) крупные пластинчатые хлоропласты, что рассмат​ривается как признак примитивный.
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Характерной особенностью стелющихся форм селягинелл является фор​мирование на побегах корненосцев - р и з о ф о р, или корневых подпорок. В отличие от стеблей они не образуют листьев и обладают положительным геотропизмом, хотя имеют анатомическое строение стеблевого типа. Они возникают, как и стебли, экзогенно и не имеют на вершине чехлика. На ризофорах эндогенно закладываются корни, часто обильно ветвящиеся. Кроме того, ризофоры поддерживают, как подпорки. слабые стебли. Интересно, что при на​рушении побегов ризофоры могут продолжать рост как нормальные олиственные побеги, т.е. они обладают скрытыми потенциальными возможностями. Про​исхождение ризофор до сего времени спорно; одни авторы рассматривают их как вторично упрощенные побеги, дру​гие - как специализированные ризомоиды, третьи - как своеобразные корни. 
Стебли селягинелл с поверхности покрыты слабо кутинизированной эпидермой без устьиц. Стебли прямостоя​чих побегов имеют кору, расчлененную на периферическую часть, сложенную механической тканью, и внутреннюю - паренхимную. У стеблей стелющихся побегов кора подразделяется на внешнюю паренхиматозную и внутреннюю трабекуллярную ткань. Она представляет собой узкие полоски паренхимы внут​ренней коры, разделенные между собой радиальными участками аэренхимы. Через боковые ответвления центральная аэренхима связана с аэренхимой по​ душечек листа, что позволяет селягинеллам поддерживать газообмен даже в условиях избыточного увлажнения атмосферы. Стелы разных видов селягинелп могут варьировать от протостелы до эктофлоической сифоностелы, у которой центр занят паренхимой сердцевины, примыкающей к кислыми, а флоэма располагается к периферии от ксилемы. У некоторых видов формируется более сложный вариант стелы - полициклическая сифоностела, у которой несколько цилиндров ксилемы и флоэмы как бы вставлены друг в друга и разъединя​ются лишь участками паренхимы. Ксилема и флоэма такого же типа, как у плаунов, но у двух видов селягинеллы обнаружены трахеи, состоящие из ко​ротких члеников.

Бесполое размножение у селягинелл осуществляется спорами разной величины - макро- (или мега-) и микроспорами.
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Микроспоры в большом числе возникают в микроспорангии, расположенном на микроспорофилле, а мегаспоры в числе 1-4 формируются в мега спорангии несколько больших размеров, которые возникают на мегаспорофиллах (рис. 42). В большинстве случаев микро- и мегаспорофиллы объединяются в одном стробиле в форме колоска, у других - имеются лишь спороносные зоны, чередующиеся с участками вегетативных побегов.

Прорастание микроспор начинает​ся внутри микроспорангия. После первого деления образуются две неравноценные клетки - одна маленькая, представляющая собой остаток вегетативного тела заростка и поэтому называемая проталлиальной. Вторая клетка, большая, дает начало антеридию и поэтому называется антеридиальной. Антеридий состоит из восьмиклеточной стенки и 2 или 4 сперматогенных клеток, формирующих сперттатозоиды. Такой микроскопический мужской га​метофит, состоящий из 11 или 13 кле​ток и покрытый оболочкой микроспоры, вылетает из раскрывшегося микроспорангия. Подобно пылинке семенных растений гаметофит разносится ветром, поэтому его тоже можно называется пылинкой.

Деление мегаспоры также начинается под защитой ее оболочки, но в отличие от мужского заростка женский заросток состоит из большого числа проталлиальных клеток. Под бороздой споры деление клеток происходит более интенсивно, поэтому в этом месте оболочка мегаспоры лопается, и гаме​тофит выступает за ее пределы. Здесь формируются несколько погруженных в ткань гаметофитов архегониев; близ каждого архегония возникает небольшой бугорок с пучком длинных ризоидов. У большинства видов селягинеллы женский заросток выпадает из спорангия и попадает на почву. В этом случае ризоиды выполняют функцию поглощения воды, необходимой для оплодотворения. Сперматогенные клетки многократно делясь, образуют от 128 до 256 двужгутиковых сперматозоидов, выплывающих через лопнувшую оболочку микроспоры. Однако у одиночных ночных видов (например, у S. apus) развивающийся женский заросток не покидает мегаспорангий и остается на материнском растении. В этом случае ризоиды выполняют функцию улавливания пылинок. Оплодотворение яйцеклеток и развитие зародыша происходят на материнском растении под защитой стенки мегаспорангия. В биологическом смысле этот процесс напоминает формирование семян у семенных растений, хотя и не является его гомологом. Тенденция к образованию семян у селягинелловых проявилась очень рано, у карбонового рода миадесмия (Miadesmia) (см. рис. 44), внешне похожего селягинеллу, в мегаспорангиях были обнаружены по одной мегаспоре или одному женскому гаметофиту. Мегаспорангий, в свою очередь, был полностью окружен завернувшимся по краям мегаспорофиллом, который выполнял защитную функцию. На вершине мегаспорофиллы имели бахромчатые лопасти, между которыми обнаружены пылинки, т.е. они выполняли функцию улавливания пыльцы.

У селягинелловых, как и во всех прочих группах разноспоровых растений, прослеживается закономерная связь между разноспоровостью, раздельнополостью гаметофитов и их значительной редукцией, которая у семенных растений достигла наибольшего выражения. Следовательно, можно ожидать, что все эти три процесса имеют важное биологическое значение. При разноспоровости в микроспорангиях образуется большое количество очень мелких споры дающих начало сильно редуцированным мужским гаметофитам - пылинкам, которые легко разносятся ветром. Массовость гаметофитов повышает эффективность полового процесса. Большая скорость развития мужских гаметофитов и значительная их редукция обеспечивают им защиту от высыхания благодаря кутинизированной оболочке микроскопы. Кроме того, незначительные размеры гаметофита способствуют экономии пластического материала.

В мегаспорангии происходит резкое сокращение количества мегаспор до 4-1 в сочетании с увеличением их размеров и содержанием в них питательных веществ. Это способствует развитию более крупного, более жизнеспособно женского гаметофита, который также находится под оболочкой мегаспоры. После оплодотворения яйцеклетки на этом гаметофите может сформироваться полноценный зародыш нового спорофита. Раздельнополость гаметофитов обеспечивает новому поколению расширение, обогащение генетического потенциала.

Порядок Протолепидодендровые (Protolepidodendrales)
Он представляет собой переходную группу от травянистых дрепанофиксовых, лишенных листовых подушечек, к древесным разноспоровым лепидодендровым. Особенность этого порядка - наличие расширенных оснований листьев в виде листовых подушек. Порядок протолепидодендровых объединяет 11 родов с 50 видами вымерших палеозойских травянистых и древесных равноспоровых растений. Самый древний род - протолепидодендрон (Proto lepidodendron) известен из среднего девона (см. рис. 38, 1). Он имел размеры не более 25 см и отличался от дрепанофикуса лишь расширенным основание листа и вильчатым разветвлением вершин некоторых листьев. Из верхнего девона-нижнего карбона описаны небольшие деревья до 2 м высоты. Расширенные основания их спирально расположенных листьев не имели еще чет форм. Некоторые из них, например лепидодендропсис (Lepidodendropsis), и. ли хорошо выраженную спороносную зону. Эти представители очень тесно примыкают к семейству лепидодендровых (Lepidodendraceae), относимых к порядку древесных разноспоровых лепидодендровых (Lepidodendrales). Наряду с вышеописанными видами были другие представители этого порядка, у кото​рых листовые подушечки имели правильную шестиугольную форму. Один из них - археосигиллярия (Archaeosigillaria), имевшая вид небольших деревьев до 5 м высоты, обнаруживала прямую связь с другим семейством - сигилляриевых также из порядка лепидодендровых.

Порядок Лепидодендровые (Lepidodendrales)
Этот полностью вымерший порядок объединяет 2 семейства разноспоровых древесных растений, уникальных по анатомическому и морфологическому строению стеблей и листьев.
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Семейство лепидодендровые (Lepidodendraceae) включает верхнедевонские и карбоновые растения; в девоне они были немногочисленны и не превышали б-8 м высоты, в каменноугольном периоде по числу видов и по огромным размерам они были «истинными царями» каменноугольной флоры и занимали ведущее положение в сложении растительности Земли. Основной род лепидодендрон (Lepidodendron), в переводе означающий чешуедерево, получил свое название по остаткам коры; она была покрыта листовыми подушечками ромбовидной или чешуевидной формы (рис. 43). Отдельные органы этих растений были описаны под разными родовыми названиями: стробилы - под названиeм Lepidostrobus, семена - Lepidocarpon, подземные органы - Stigmaria.
Лепидодендроны были широко распространены на всех материках земного шара. Европейские виды лепидодендрона представляли собой деревья высотой 30-45 м с диаметром стволов до 2 м. Колоннообразный ствол венчался на вершине кроной из тонких, многократно дихотомически ветвившихся побегов, которые несли линейные или шиловидные листья длиной от 1 до 50 см. Лист, снабженный одной жилкой, имел сильно расширенное [image: image46.png]1a
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основание в виде ромбовидной подушечки, которая после попадания листовой пластинки оста​валась на поверхности стебля. Листья были покрыты толстой кутикулой. На их нижней поверхности в углублениях располагались устьица, что указывает на ксероморфность листьев. В основании ствола в виде мощной опоры располагалlись четыре горизонтальных, многократно дихотомически ветвившихся орга​на - с т и г м а р и и. На их поверхности формировались немногочисленные короткие неветвящиеся корни. Это говорит о несовершенстве корневой систе​мы, которая не способна была полностью обеспечить водой такие крупные растения. После отмирания корней на стигмариях оставались рубцы округлой формы, за что эти органы получили свое название (от греч. stigma - рубец). Изучение зародыша лепидодендронов показало, что стигмария и стебель воз​никали одновременно в результате первого дихотомического ветвления зародыша, т.е. эти органы были гомологичными. Анатомическое строение стеблей характеризовалось слабо развитой проводящей системой. В молодых веточках в центре располагалась эктофлойная сифоностела, реже - протостела. В коре проходили тяжи аэренхимы, которые входили в листья и способетвовали газообмену всего растения. В стебле закладывались два кольца камбия - в стеле между ксилемой и флоэмой и во внутренней части коры. Своеобразие лепидодендронов заключается в очень слабой работе камбия стелы, он продуцировал незначительное количество вторичной ксилемы - не более 15-20% от объема стебля. Напротив, коровый камбий, активно делясь, откладывал к периферии мощный слой механической ткани (до 80% стебля), которая выполняла опор​ную функцию растений. Поэтому уникальные по своему строению лепидоден​дроны называют коровыми деревьями. Таким образом, ксилема не могла пол​ностью обеспечить растения водой. По-видимому, значительная часть воды поглощалась всей поверхностью стебля благодаря листовым подушечкам. Вер​хняя часть подушечки была плоская, а нижняя имела вид двускатной крыши. На плоской поверхности имелась небольшая ямка, на дне которой располага​лась лигула - язычок. Весьма важно, что к лигуле подходили трахеиды (как у селягинеллы ), которые ответвлялись от листового следа. При конденсации ат​мосферной влаги капли воды стекали по ложбинкам между подушечками, попадали на их плоскую часть и вода оказывалась на дне ямки, где и поглощалась лигулой. По трахеидам она проникала внутрь стебля и распространялась по всему растению. Поскольку вся поверхность стволов лепидодендронов была покрыта подушечками, то любая его часть могла снабжаться водой. В этом про​являлась высокая специализация лепидодендронов к условиям влажного климата каменноугольного периода. В перми произошло значительное уменьше​ние влажности климата; этим, по-видимому, объясняется массовое вымирание лепидодендронов на границе карбона и перми. Слабо развитые корневая система и ксилема не смогли справиться с водообеспечением растения, а через подушечки вода уже не Лидодендровые были поровыми растениями; их стробилы у разных видов имели размеры от 3 до 30 cм. В микроспорангиях развивались многочисленные микроспоры. В мегаспорангиях насчитывалось от 16 до 4 и даже до 1 мегаспоры (рис. 44). В спорангии лепидокарпона (Lepidocarpon) единственная мегаспора прорастала в женский гаметофит, при этом сам мегаспоракгий был укутан свернувшимся мегаспорофиллом. Весь этот комплекс напоминал семя в биологическом значении, т.е. семя зарождалось в недрах разных филогегенетических линий древних плауновидных - у карбоновых селягинелловых - и лепидодендровых.
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Семейство сигилляриевые(Sigillariaceae) представляет интерес с точки зрения эволюции жизненных ​форм. Из верхнего девона известен род археосигиллярия (Archaeosigillaria) размером всего лишь 4– 5м. Большинство карбоновых сигиллярий достигали высоты 20-30 м и по строению листьев отличались еще большей ксероморфностью. Свое название (от греч. sigilla - печать) они получили по шестиугольной форме листовых подушечек, которые располагались ровными рядами. В основании слабо ветвившихся стволов имелись мощные, но также маловетвившиеся стигмарии. Анатомия сигиллярий не изучена (рис. 45).
Сигиллярии имели крупные раздельнополые стробилы. В мегаспорангиях развивалось от 16 до 1 мегаспоры; у некоторых видов мегаспорангии были защищены сложенными вдоль спорофиллами. Вымирание сигиллярий произош​ло в конце пермского периода. Ему предшествовали уменьшение размеров да 10-8 м и полная редукция ветвления. 
Из триаса и юры известен род плееромейя (Pleuromeia). Это были неветвящиеся прямоствольные растения со спирально расположенными в верхней части ствола шиловидными листьями. Триасовые плевромейи имели стволы высотой не более 5 м, а юрские всего лишь 2-З м при диаметре ствола 10​12 см. Стволы опирались на короткие четырехлопастные либо цельные мас​сивные стигмарии с многочисленными корнями. На самой вершине стебля располагался единственный стробил. Мегаспорангии, погруженные в ткань спорофилла, содержали от 4 до 1 мегаскопы; иногда внутри мегаспорангиев нахо​дили массивные женские гаметофиты.

Итак, в семействе ситилляриевых наблюдается тенденция к уменьшению размеров растений и к сокращению ветвления их надземных и подземных ор​ганов. Эта редукционная линия нашла свое продолжение у представителей по​лушниковых.
Порядок Полушниковые, или Шильниковые (Isoetales)
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К этому порядку относятся разноспоровые многолетние травянистые растения, листья которых имеют хорошо выраженный язычок - лигулу. Порядок включает 3 рода - натгорстиану (Nathorstiana), стилитес (Stylites) и полушник (Isoetes).
Натгорстиана - вымерший род, известный из нижнего мела. Это было травянистое растение высотой 12-20 см с мясистым прямостоячим стеблем, на вершине которого располагались шиловидные листья. В нижней части имелись толстые короткие стигмарии с корнями, т.е. натгорстиана напоминала плевромейю в миниатюре (см. рис. 45).

Из современных родов ближе всего к натгорстиане стоит род стилитес, от​ крытый всего лишь в 1954 г. в Централъноперуанских Андах на высоте 3800 и 4750 м над уровнем моря. Это растение от 7 до 20 см высотой имеет относительно толстый (до 3 см в диаметре), слегка ветвистый стебель, наполовину скрытый в почве. На его вершине располагается пучок продолговато-ланцет​них листьев длиной 5-6 см. От основания стебля двумя рядами отходят мясистые толстые корни. В стебле обнаружен небольшой прирост вторичной ксиле​мы за счет деятельности камбия (рис. 46).

Наиболее многочисленный род полушки, шиллинг или изноет, объединяет около 70 видов многолетних растений, которые ведут либо водный, либо земноводный образ жизни, лишь немногие виды обитают на влажной почве. 
Полустанки распространен на всех континентах земного шара; в России встречаются 3 вида послушника.
Стебель послушника высотой 10 - 25 см, толстый, в основании двух-трех лопастный (возможно, это гомонов сильно редуцированных стигмарий); между лопастями возникают многочисленные корни. Верхнюю часть стебля скрывают листья длиной 2-5 см (у двух американских видов они достигают длины 50-90 см). Листья узкие, на вер​шине шиловидные, в основании рас​ширенные, с хорошо выраженным язычком, они плотно налегают друг на друга. Вдоль листа проходят 4 воздухоносных канала. Во внутреннем строении стебля выделяются цилиндрическая простела и первичная кора, пронизанная листовыми следами. Между стылой  и корой закладывается камбий, который откладывает кнаружи парен​химные клетки, а внутрь – смешанную водящую ткань, состоящую из мелких трахеид и ситовидных клеток. Благодаря деятельности камбия стебель полушника нарастает в толщину.
У молодого растения все листья вегетативные; у взрослого растения наружные листья становятся мегаспорофиллами, средние - микроспорофилломи, а внутренние - пока стерильные. На зиму спорофиллы отмирают, а перезимовавшие вегетативные листья формируют мегаспорангии, т.е. становятся мегаспорофиллами и т.д. Таким образам, верхнюю олиственную часть побега можно рассматривать как стробил, расширенное лопастное основан стебля как сильно редуцированные стигмарии, а срединную короткую часть стебля - еще более редуцированный стебель когда-то разветвленных крупных деревьев.

Микро- и мегаспорангии развиваются на внутренней стороне расширенного основания листа в небольшой ямке и прикрыты разросшейся тканью листа - индузиумом. Спорангии располагаются по одному, прикрепляясь дну ямки короткой ножкой, и являются самыми крупными среди всех современных споровых растений (от 3 мм до 3 см). В мегаспорангиях развиваются от 50 до 2000 мегаспор, а в микроспорангиях - от тысяч до сотен тысяч микроспор. Мужской гаметофит имеет строение, сходное с гаметофитом селягинеллы, т.е. состоит из одной проталлиальной клетки и одного антеридия. Антеридий имеет стенку из 4 клеток и 2 сперматогенные клетки. Женский гаметофит еще больше похож на гаметофит селягинеллы.

Подводя итог характеристике отдела плауновидных, следует подчеркнуть своеобразие этой группы, проявляющееся: 1) в уникальности листьев энационного происхождения; 2) в особенности корней плаунов, возникающих в апексе стеблей; 3) в различных путях формирования жизненных форм. От первично травянистых дрепанофикусовых эволюция пошла по двум направлени​ям - к современным травянистым формам плауновых и селягинелловых и к древесным уникальным формам порядка лепидодендровых. Одни, сугубо специализированные формы, вымерли в палеозое, а другие, пройдя путь редук​ции вегетативного тела, сформировали вторично травянистые формы порядка полушниковых.
В своем происхождении плауновидные связаны, безусловно, с риниофитовыми; один из наиболее древних род астероксилон долгое время относили к риниофитам. Дальнейшая эволюция плауновидных пошла по нескольким на-. правлениям. Филогенетические отношения между отдельными таксонами представляются в виде схемы (с. 91).

ОТДЕЛ ПСИЛОТОВИДНЫЕ (PSILOTOPHYTA)
Псилотовидные - это самая оригинальная группа ныне живущих высших растений, весьма близко стоящая к вымершим риниофитовым. Они представ​лены 1 классом Psilotopsida, порядком Psilotales, семейством Psilotaceae, кото​рое включает всего лишь 2 рода - псилот (Psilotum) с 2 видами и тмезиптерис (Tmesipteris) с 10 видами. Ареал этих видов ограничен тропическими и час точно субтропическими влажными областями обоих полушарий.
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Псилотовые представляют собой травянистые многолетние растения, ве​дущие наземный или эпифитный образ жизни. Они имеют наземные дихотомически ветвящиеся побеги, в основном прямостоячие, у эпифитов - све​шивающиеся. У пилота плоский или трехгранный стебель достигает высоты 20-100 см и обильно ветвится (рис. 47). У тмезиптериса размеры побегов мень​ше - 5-30 см; они либо совсем не ветвятся, либо ветвятся однажды дихото​мически. Подземные органы псилотовые, которые подобно риниофитовым называют ризомоидами, достигают длины 1 м и также дихотомически ветвятся. Они лишены каких-либо чешуй и покрыты многочисленными ризоидами с кутинизированными оболочками. Ризомоиды иногда выходят наружу и пре​вращаются в наземные побеги. Главное своеобразие псилотовых заключается в отсутствии корней во все периоды их жизни, что рассматривается многими учеными как первичный признак; это сближает их с риниофитовыми.

[image: image50.png]Puc. 48. CheHobuiUioBbIE:
A — smcTbsi cheHODHLIOBBIX (KIMHOJINCTOBBIX);
B — chenodunaym (Sphenophyllum); 1 — pekoHcTpyk-
UM PACTEHUS; 2 — TONEPEYHBIH CPE3 LEHTPaTbHOIM yac-
1™ crebnst chenobmvMma: 3 — paspes yepes KoJOCOK



К числу примитивных признаков относится также отсутствие типичных листьев. На стеблях псилофита, в его верхних частях, располагаются чешуевидные придатки, лишенные жилок, хотя листовые следы в стебле имеются. Эти че​шуйки очень напоминают листья астероксилона, у которого жилки лишь подходили к основанию листа. У тмезиптериса в основании побега расположены мелкие чешуевидные придатки, тоже без жилок. Выше по стеблю они стано​вятся крупнее и представляют собой ланцетные, низбегающие по стеблю зеленые пластинки, каждая из которых снабжена неветвящейся жилкой. В отличие от псилота листья тмезиптериса имеют в эпидерме устьица. Таким образом, листовидные органы псилотовых подобно плауновидным имеют энационное происхождение. Но у псилота они в своем развитии остановились на уровне девонских форм, а у тмезиптериса достигли уровня современных плаунов. Функ​цию фотосинтеза выполняют в основном стебли.
Для надземных стеблей псилота характерно наличие эпидермы, паренхимной хлорофиллоносной коры с листовыми следами и актиностелы с 5-10 лучами ксилемы. Протоксилема сложена спиральными и кольчатыми трахеидами, а метаксилема - в основном лестничными трахеидами, но иногда встречаются даже точеч​ные. В центре ксилемы располагается механическая ткань, выполняющая опорную функцию. У тмезиптериса, поскольку он меньших размеров и по​чти не ветвится, в центре располагается паренхима, т.е. имеет место сифоностела. Подземные органы построены по типу про​тостелы, хотя самые тонкие ризомоиды (до 1 мм в диаметре) вообще ли​шены проводящей систе​мы. Паренхима ризомоидов пронизана грибными гидами, которые прони​кают через кутинизированные стенки ризоидов наружу и выполняют фун​кцию поглощения воды в минеральных веществ.

Спорангии у псилотовых срастаются в синангии; у псилота они состоят из 3 спорангиев и имеют шаровидно-трехлопастную форму. У тмезиптериса синангий, со стоящий из 2 спорангиев, имеет удлиненно-овальную форму. Синангии располагаются на вершинах очень коротких веточек, имеющих вид толстых но​жек с одной чешуйкой у основания. Поэтому скла​дывается впечатление, что синангии сидят в па​зухах этих чешуек, раздво​енных в верхней части. Спорангии толстостенные, т.е. примитивного типа строения. Спорогенная ткань частично идет на формирование спор, а частично разрушается и превращается в питательную массу. Из спор развиваются цилиндрические, слабо ветвящиеся наземные или подземные гаметофиты размером 1,5-2 см. Гаметофиты бесхлорофилльные, бурого цвета, питаются микоризно за счет грибных гиб. Своеобразие гаметофита псилотовых заключается в наличии слаборазвитой стелы. По мне​ одних авторов, она находится в зачаточном состоянии, а с точки зрения других - представляет собой результат редукции когда-то развитого гаметофита. Гаметофиты обоеполые, половые органы рассеяны по всей поверхности гаметофита. Большой интерес представляет ход прорастания зиготы; первой развивается, развивается, как и у всех споротых растений, гаустория; остальная часть зародыша на стадии еще недифференцированных тканей дихотомически делится. Одни полюс формирует надземный побег, а из другого развивается либо ризомоид, либо второй надземный побег. Это указывает на то, что генетически закрепленной дифференциации органов у псилотовых еще не произошло и они могут переходить один в другой.

Помимо широко распространенного мнения о первичной простоте псилотовэх существует противоположное мнение о них как о формах вторично упрощенных. Однако отсутствие палеонтологического материала затрудняет решение этой проблемы.

ОТДЕЛ ХВОЩЕВИДНЫЕ, ИЛИ ЧЛЕНИСТЫЕ (EQUISETOPHYTA,
ИЛИ SPHENOPHYTA)
Членистые берут свое начало с верхнедевонского периода, однако расцвета в достигли в каменноугольном периоде, когда были широко представлены разнообразными древесными и травянистыми формами. Вместе с лепидодендронами и древовидными папоротниками членистые принимали большое участие в сложении знаменитых каменноугольных лесов. Однако в перми начинается их угасание, и прежде всего вымирают древесные формы, так что из мезозоя известны только травянистые членистые. До настоящего времени от всей этой когда-то многочисленной группы дошел только один род хвосц (Equsetum), насчитывающий 25 видов. Поэтому хвощи, подобно плаунам, в такой же степени являются живыми ископаемыми.

Название членистых отражает специфику строения их побегов, которые расчленены на четко выраженные узлы и междоузлия, легко распадающиеся на членики. Членистость обусловлена мутовчатым листорасположением и наличием в нижних частях междоузлий интеркалярной меристемы, по которой и исходит разламывание на членики.

Для современных хвощей характерны весьма своеобразные листья - их лис​товые пластинки сильно редуцированы до небольших темных, иногда зеленых и бесцветных зубчиков, а хорошо выраженные влагалища срослись в общее пленчатое влагалище. Оно плотно охватывает стебель и осуществляет защиту нижних меристематических тканей (рис. 50). Однако эта мелколистность не имеет ничего общего о микрофилией плауновых. [image: image51.png]Puc. 49. Uckonaembie WIEHHCTbIE:
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Палеоботанический материал показывает, что у вымерших палеозойских и мезозойских членистых листья были чрезвычайно разнообразны - от нитевидных, многократно дихотомически разветвленных до плоских лопастных и цельных, причем они имели систему дихотомически ветвящихся жилок (рис. 48). Этот материал свидетельствует о том, что простые мелкие листья хвощей возникли в результате сильной редукции и слияния системы вегетативных теломов, т.е. имеют исходное синтеломное происхождение. Для репродуктивных органов членистых характерно наличие стробилов в виде колосков, и лишь у некоторых палеозойских видов - спороносных зон. У современных хвощей спорангиофоры (т.е. органы, несущие спорангии) имеют щитковую форму, а у древних вымерших членистых они имели самую разнообразную форму, кроме листовидной. Подавляющее большинства членистых - равноспоровые растения и лишь немногочисленные вымершие виды были разноспоровыми.

Отдел членистые, или хвощевидные, включает 2 класса, эволюция которых шла, по-видимому, независимыми, параллельными путями - класс сфенофилловые, или кличнолистовые, и класс хвощевые. Относимые ранее членимым девонские глевые - протогиения (Protohyenia), биения (Нуеnia) и каламофитон (Саlаmophyton) в настоящее время рассматриваются палеоботаниками как древ​ние кладоксилеевые папoротники. У каламофитона описанные ранее узлы членистого побега оказались просто поперечными трещинами в породе. Анатомическое строение гиении пока неизвестно, а спороносные органы обоих видов резко отличаются от спорангиофоров девонских членистых. 
КЛАСС СФЕНОФИЛЛОВЫЕ, ИЛИ КЛИНОЛИСТОВЫЕ
(SPHENOPHYLLOPSIDA, ИЛИ BOWMANITOPSIDA)
Это наиболее древняя группа членистых, известная с верхнего девона, картоне они достигли расцвета, а к середине перми полностью вымерли. Сфенофилловые представляли собой исключительно травянистые растения, их тонкие побеги достигали высоты до 1 м и в поперечнике до 0,5 см. Массовость отпечатков сфенофилловых позволяет заключить, что они образовывали местами густые заросли. Наличие у некоторых видов шипов на побегах дает воз​можность предположить, что эти виды были лазающими формами. Сфенофилловые представляют интерес с точки зрения истории формирования листья членистых (рис. 48). У наиболее древних - девоньках и нижнекарбоновых видов листья были почти до основания рассечены на нитевидные доли, в которые входили дихотомически ветвившиеся жилки, т.е. это очень напоминало системy теломов, расположенных в одной плоскости. У средне- и верхнекарбо​новых видов листья имели вид клиновидной пластинки, за что и получили название клинолистовых. У одних видов их расширенная вершина была вильчато- раздельная или лопастная, у других видов - цельная, но у всех листьев имелась дихотомически ветвившаяся система жилок. В пределах одного растения листья могли варьировать и по форме, и по степени расчленения листовой - пластинки. Эти древние вымершие виды позволяют проследить, как в результате срастания и редукции теломов происходило формирование мелких простых листьев. Листья располагались на побегах мутовчато в количестве, кратном 3; всего по 6-9, причем в соседних узлах листья располагались друг под другом, а не чередовались между собой, как у хвощей (см. рис. 48).
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Для анатомического строения сфенофилловых была характерна триархная

актиностела, что коррелируется с трехмерностью мутовок листьев. У некоторых видов была обнаружена вторичная ксилема, состоявшая из широких трахеид клеток, т.е. окаймленными порами на радиальных стенках и узких тонкостенных клеток, т.е. происходило «оживление» ксилемы. По периферии этих стеблей располагалась перидерма. Анатомическое строение корней принципиально не отличалось от строения стеблей.

Репродуктивные органы сфенофилловых чаще всего описываются под названием бовманитовых. У большинства бовманитовых имелись стробилы, распалагавшиеся на вершинах боковых побегов, реже на боковых побегах выделялись спороносные зоны, чередовавшиеся с вегетативными листьями (рис. 49). Наибольшим разнообразием отличались спорангиофоры бовманитовых. Одни имели вид цилиндрических неветвившихся ножек с одним или несколькими спорангиями на вершине, у других видов ножки ветвились либо многоярусно, либо пучком, у третьих - спорангиофоры имели щитовидную форму со свешивающимися спорангиями, как у хвощей. По-видимому, эволюция репродуктивных органов и вегетативных листьев шла параллельными, независимы​ми путями. Особенностью спорангиофоров бовманитовых было то, что они - всегда располагались в пазухах кроющих листьев. Почти все бовманитовые были равноспоровыми, лишь у одного вида обнаружены в одних спорангиях множество мелких спор, а в других - 16 крупных спор.

КЛАСС ХВОЩЕВЫЕ (EQUISETOPSIDA)
Представители этого класса характеризуются, во-первых, наличием в анатомическом строении артростелы, во-вторых, единым типом строения щитковидных спорангиофоров, не связанных непосредственно с вегетативными листьями. Этот класс объединяет 2 порядка - вымерших каламитовых и ныне живущих хвощевых.

Порядок Каламитовые (Calamitales, Calamostachyales)
По остаткам вегетативных органов эта группа известна под названием каламитовые, а по органам спороношения – каламостахиевые. Для их стробилов было характерно чередование на оси стробила спорангиофоров с вегетативны​ми листьями. Каламитовые известны с нижнего карбона; в начале перми они начинают угасать и полностью вымирают в конце перми. Это были растения различной величины и жизненных форм - мелкие травы, лианы, деревья.
Наибольший интерес представляют древесные каламитовые. Самые древние из них нижнекарбоновые археокаламиты (Archaeocalamites) были небольшими деревьями с диаметром ствола 10-15 см, имевшие в центре сердцевину хорошо развитую вторичную ксилему - древесину. Они были широко распространены по всему Северному полушарию. Характерной особенностью археoкаламитов было многократное дихотомическое ветвление листьев и расположение их в соседних узлах друг под другом. Стробилы располагались на тонких боковых ветвях; их спорангиофоры дихотомически ветвились и несли по 4 спорангия.

Наиболее многочисленными были каламиты (Calamites), которые достигли цвета в верхнем карбоне и нижней перми. Это были деревья высотой до 10 – 15 м, они формировали либо чистые заросли, либо произрастали вместе с лепидодендронами и древовидными папоротниками. Внешне они напоминали современные хвощи, достигавшие огромных размеров. Одни из них были не​ ветвящимися, другие обладали самыми разнообразными типами ветвления супротивным, крестообразным, мутовчатым. Мутовки листьев в зависимости вида растения и от порядка ветвления побега содержали от 4 до 60 листьев различной формы и размеров (от 2 мм до 7 см). Листовые пластинки были линейной или овальной формы; они могли располагаться свободно или срастались основаниями в единое влагалище. В нижних частях стволов могли находиться боковые корни, отходившие от узлов несколькими ярусами. От стволов отходили длинные мощные корневища с множеством боковых корней. В центрестебля располагалась паренхима сердцевины, которая в более старых частях стебля разрушалась и образовывала центральную воздухоносную полость. В проводящих пучках первичная ксилема рано разрушалась и на ее месте также воз​никали узкие полости. По-видимому, система воздушных полостей способст​вовала улучшению газообмена в условиях влажного климата. Хорошо развитая древесина, пронизанная сердцевинами лучами, не имела годичных колец. Большинство каламитовых было равноспоровыми, лишь у некоторых на далась разноспоровость. Интерес представляет род каламокарпон (Саlаmоcarpon), описанный из верхнего карбона на территории Северной Америки; у него в одном мегаспорангии находилась одна большая продолговатая мегаспора, а в другом - женский гаметофит.

Порядок Хвощевые (Equisetales)
К этому порядку относятся исключительно травянистые растения, у которых верхушечные стробилы или спороносные зоны состоят только из мутовок щитковидных спорангиофоров без чередующихся вегетативных листьев. Одни авторы выводят хвощи из травянистых форм археокаламитов, другие считают потомками каламитов, которые в результате соматической редукции сформировали вторично травянистые формы. Хвощевые, известные еще с каменоугольного периода, отличались большим разнообразием листьев – дихотомически рассеченными и целыми, свободными и сросшимися у основания. Как палеозойские, так и мезозойские хвощевые, судя по массовым остаткам, могли образовывать густые заросли по берегам водоемов. Некоторые из них хотя и достигали высоты до 10 м, но имели незначительную вторичную ксиле​му; большинство же видов не превышали 1-2 м и были лишены вторичной ксилемы. До настоящего времени дожил только 1 род хвогц (Equisetum), объединяющий 25 видов. Хвощи - травянистые многолетние корневищные растения с однолетними, реже многолетними надземными побегами (рис. 50). Они широко распространены в Евразии, в Северной и Южной Америке, в Северовой Африке.

В Австралии встречается только завезенный вид - хвощ полевой (Е. arvense). Большинство видов приурочены к умеренным областям Северного полушария и лишь несколько наиболее древних видов распространено в тропических и субтропических областях Средней и Южной Америки. Некоторые из них достигают крупных размеров в несколько метров. Например, в Чили, Перу, Эквадоре произрастает Е. xylochaetum со стройными,
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Рис. 50. Хвощи:
А- внешний вид хвоща полевого (Equisetum arvense): 1- спороносный побег; 2- вегетативный побег; 3, 4- спорангиофоры; 5, 6- споры с завернутыми и развернутыми гаптерами; Б- схема анатомического строения стебля: эп - эпи​дерма; ас. т- ассимиляционная ткань; м. т- механическая ткань; п. к- полость коры; п. п- проводящий пучок; п. с- полость сердцевины; В- схема прохождения пучков в стебле хвоща; Г- гаметофит: 1- внешний вид; 2-  сперматозоид; 3- молодой зародыш; 4- гаметофит с зародышем; 5- схема формирования сте​лы молодого хвоща, справа - схемы поперечных срезов стелы
почти древовидными побегами  высотой 3-3,5 м; перуанский вид Е. martii достигает 5 м, а самый крупный вид - хвощ гигантский (Е. giganteum), произрастающий во влажных тропических и субтропических лесах Чили, Перу, Мексики и Кубы, имеет максимальные размеры 10-12 м при диаметре всего лишь 2-3 см. Поэтому он может расти только опираясь и цепляясь за соседние деревья. В этих же странах произрастая самый мощный вид Е. schaffneri, у которого при высоте всего 2 м диаметр может достигать 10 см. К числу древних европейских видов относится вечнозеленый, редко ветвящийся хвощ зимующий (Е. hyemale) высотой до 1 м. Большинство евразийских видов являются более молодыми и более специализированными. Их невысокие надземные однолетние побеги ветвятся с об​разованием боковых ветвей I, реже II порядка. Надземные побеги у одних видов могут совмещать 2 функции - спороносную и вегетативную. Так, например, у хвоща болотного (Е. palustre) и приречного, или топяного ( E. fluviatile), вегетативные и спороносные побеги, возникающие одновременно, вначале не отличаются морфологически друг от друга. Только в середине лета на некоторых зеленых побегах формируются стробилы. У других видов наблюдается разделение функций побегов. Так, у хвоща лесного (Е. silvaticum) и хвоща лугового (Е. pratense) весной одновременно с вегетативными побегами развиваются невестящиеся бесцветные или розоватые спороносные побеги. Однако после спороношения они зеленеют, ветвятся и не отличаются от вегетативных побегов. У некоторых видов диморфиз побегов проявляется очень четко. У широко распространенного хвоща полевого (Е. arvense) ранней весной появляются бесхлорофилльные неветвящиеся спороносные побеги, которые после спороношения полностью отмирают, а на корневище несколько позднее формируются вегетативные зеленые побеги. Таким образом, прослеживается возрастающая специализация побегов, сопровождающаяся их диморфизмом. В связи с сильной редукцией листьев функцию ассимиляции берут на себя главный и боковые побеги, которые возникают мутовками, но не в пазухах листьев, а чуть ниже их. Одни авторы рассматривают их как внепазушные, а  другие считают, что молодые пазушные побеги очень рано прорывают влагалище и оказываются ниже них. Под землей у хвощей формируется разветвлен​ная система корневищ, занимающая иногда площадь в несколько квадратных метров. Они располагаются несколькими ярусами на глубине от 30-40 см до 4-5 м. У некоторых видов междоузлия корневищ могут утолщаться и превращаться в клубеньки, богатые крахмалом. В узлах корневищ формируются кор​ни двух типов. Одни из них, возникающие в поверхностных горизонтах почвы, образуют густые мутовки. Эти корни тонкие, короткие, слабо ветвятся я поглощают поверхностную влагу атмосферных осадков. Другие корни раз​виваются на глубине 1,5-2 м и во влажных глубинных слоях почвы формиру​ют пучки тонких боковых корней. Нередко корни хвощей называют прида​точными, исходя из их бокового положения на побегах. Однако ход морфогенеза боковых побегов и корней осложняет решение этого вопроса. При ветвлении главного побега меристематическая клетка, делясь, одновременно формирует зачатки бокового побега и корня. Поэтому, как и у плаунов, едва ли эти апи​кальные корни можно назвать придаточными. В дальнейшем темпы роста зачат​ков побегов и корней определяются их пространственным положением. У наземных побегов в рост первыми трогаются зачатки боковых побегов, а расположенные у их оснований меристематические зачатки корней находятся в состоянии по​коя. Только в случае соприкосновения этого побега с почвой или водой из оста​точной боковой меристемы начинает формироваться корень. На корневище, напротив, первыми развиваются боковые корни, которые в узле образуют кор​невую мутовку, почки же долгое время могут оставаться спящими. В этом прояв​ляется тонкая приспособленность хвощей к условиям произрастания.

Анатомическое строение хвощей различных видов довольно однотипно. Вдоль стеблей тянутся более или менее выраженные ребрышки и ложбинки. С поверхности расположена эпидерма, в ее утолщенных стенках откладыва​ется кремнезем, придающий стеблю прочность. В области ложбинок располо​жены устьица, стенки которых у большинства видов также пропитаны крем​неземом и поэтому не могут растягиваться. Этим объясняется наличие внутренней пары работающих замыкающих клеток. Под эпидермой в реб​рышках, иногда и в ложбинках, реже кольцом располагаются участки меха​нической ткани. Между механической тканью находится паренхима первич​ной коры, содержащая хлоропласты и выполняющая функцию фотосинтеза. Во внутренней части коры проходят воздухоносные полости. Центральный осевой цилиндр нечетко отграничен от первичной коры, большая его часть приходится на сердцевину. В молодом стебле она состоит из живой паренхи​мы, которая, однако, быстро разрушается, и образующаяся полость запол​няется воздухом. Наличие большого количества межклетников свидетельствует, по-видимому, о том, что древние виды, как и многие современные виды хвощей, жили в болотистых местообитаниях. По периферии стелы тянутся закрытые коллатеральные пучки. Флоэма состоит из ситовидных клеток и паренхимы. В ксилеме вся протоксилема и большая часть метаксилемы разрушается. На их месте образуется узкая полость, по которой перемещается вода. Остатки метаксилемы обнаруживаются в виде кольчатых или спиральных трахеид. Пучки в междоузлиях идут параллельно друг другу. Входи в узел, сердце​вина которой заполнена паренхимой, каждый пучок разветвляется на 3. Сред​ний пучок входит в лист, а каждое боковое ответвление одного пучка сливается с боковым ответвлением соседнего пучка. Вновь сформированный пучок вхо​дит в следующее междоузлие. Таким образом, пучки одного междоузлия чередуются с пучками соседнего междоузлия.

Все современные хвощи - морфологически равноспоровые растения, но некоторые виды могут иметь физиологически различные споры.

У большинства наших видов колосовидные стробилы развиваются только на главном побеге, реже (у хвоща болотного) они могут формироваться и на боковых побегах. Видовые различия стробилов проявляются в размерах (от 2​5 мм до 5-8 см), окраске, форме колосков. На оси стробила мутовками располагаются спорангиофоры в виде шестиугольных щитков на ножке, по краям щитков свешиваются удлиненные спорангии. В молодых стробилах щитки плотно прилегают друг к другу, обеспечивая надежную защиту спорангиев; при созре​вании спорангиев междоузлия стробилов несколько увеличиваются и споры легко высыпаются. Для спор хвощей характерно наличие третьего, внешнего слоя оболочки, который при созревании растрескивается с образованием спирально закрученных вокруг споры двух гигроскопических лент, получивших название гаптер, которые прикрепляются в центре к споре. В сухую погоду они, как пружинки, раскручиваются и способствуют разрыхлению спор; при этом гаптеры соседних спор цепляются друг за друга. Благодаря этому из спо​рангиев высыпаются рыхлые комочки спор, легко разносимые ветром. Споры быстро (через 2-3 недели) теряют всхожесть, но во влажных условиях они быстро набухают, сбрасывают оболочку и прорастают в зеленую пластинку гаметофита, а в загущенных посевах или в воде - в зеленую нить. Однослойная пластинка, разрастаясь, превращается в многослойную распростертую подушку с ризоидами на нижней стороне. На верхней стороне подушки развиваются вертикальные пластинчатые лопасти, на которых через 4-6 недель формируются половые органы. Многие авторы считают, что одни виды хвоща являются только однополыми, а другие - обоеполыми и что обоеполость или однополость закреплена у данного вида генетически. Другие авторы полагают, что на формирование  заростков большое влияние оказывает характер питания и водоснабжения. В природе чаще всего находят однополые гаметофиты, а поскольку и формируются из комочка спор, то в непосредственной близости оказываются и женские, и мужские гаметофиты, чем обеспечивается перекрестное оплодотворение. Размеры гаметофитов у разных видов варьируют от 1 мм до 2-3 см; в пределах вида мужские гаметофиты мельче женских. Сперматозоиды хвощей крупные, с многочисленными (до 100) жгутиками. Оплодотворенная яйцеклетка делится поперечной перегородкой на 2 клетки, каждая из которых делится еще на 4 клетки. Формирование зародыша хвощей значительно отличается от первых этапов онтогенеза плаунов и папоротников. Из верхнего 4-клеточного комплекса одна срединная клетка опережает в своем развитии остальные 3, формируя стеленную часть, а 3 боковые клетки образуют мутовку в 3 листьев. Из нижнего комплекса 3 клетки идут на формирование гаустории, а из четвертой клетки развивается корень. Следовательно, первый ко​рень, хотя и занимает из - за гаустории боковое положение, но не является придаточным. Таким образом, 3 органа - стебель, листья и корень возникают в равноценных клеток одновременно, что указывает на общность их происхождения.

Завершая характеристику отдела членистых, еще раз следует подчеркнуть следующее.

1. Эта группа, имевшая расцвет в палеозое и мезозое, дошла до настоящего времени в количестве одного рода хвоща. Однако благодаря ряду биологических особенностей корней и побегов, развитие которых корректируется условиями жизни, этот род имеет большое географическое распространение и ши​рокую экологическую амплитуду. Наличие многоярусных корневищ с системой боковых корней двух типов позволяет растению не только захватывать новые территории, но и прочно удерживать их.

2. Своеобразие хвощей заключается в наличии листьев синтеломного происхождения, которые в ходе эволюции подверглись значительной редукции.

3. Для хвощей характерно формирование боковых (но не придаточных) кор​ней, закладывающихся в апикальной меристеме молодого побега.

4. Спорангиофоры никогда не проходили стадию плоских органов - споро​филлов.

Вопрос о происхождении членистых остается дискуссионным из-за скудо​сти палеонтологического материала. Проблематично их связывают с тримерофитовыми, но прямые доказательства отсутствуют. В качестве альтернативного мнения некоторые авторы выводят хвощи из харовых водорослей. Обладая какими-то общим предком, членистые в своем развитии пошли двумя независимыми путями - одна линия дала сфенофилловые, или клинолистовые, с исключительно травянистыми жизненными формами. Вторая линия эволюции - каламитовые  - характеризовалась как травянистыми, так и древесными жизненными формами. От очень древних каламитовых произошли хвощовые, дожившие до настоящего времени.
ОТДЕЛ ПАПОРОТНИКООБРАЗНЫЕ (PTERIDOPHYTA, ИЛИ POLYPODIOPHYTA)
Подобно плауновидным и членистым папоротникообразные являются древнейшей группой, известной с девяностого периода. Расцвета они достигли  конце палеозойской - начале мезозойской эры, когда были представлены большим разнообразием жизненных форм и распространены на всех континентах земного шара. Наибольшую роль в сложении растительного покрова Земли играли крупные древовидные папоротники, входившие в состав каменноугольных лесов. В настоящее время папоротники насчитывают более 10 тыс, видов а 300 родов.

Для папоротникообразных характерно сочетание ряда признаков, из котoрых главнейшими являются макрофилия, отсутствие камбия и отсутствие стрoбилов. Под макрофилией понимаются прежде всего относительно крупные размеры листьев, которые часто называются вайями. В отличие от плауновых 1 членистых листья папоротников имеют более сложное морфологическое и ана​томическое строение; они состоят из основания - филлоподия, черешка и листовой пластинки, часто многократно рассеченной, с густой сетью жилок. Для листовой пластинки наиболее характерен длительный рост ее вершины. Каждoму листу в стебле соответствует л и с т о в а я л а к у н а (листовой прорыв,. Этот комплекс признаков отражает синтеломное происхождение листьев па​поротников, т.е. возникновение их из системы вегетативных, спороносных либо смешанных теломов, что подтверждается палеонтологическими данными.

Ныне живущие папоротники распространены на всех континентах, встре​чаясь в самых разнообразных экологических условиях. Однако ведущая роль по количеству видов, и по разнообразию жизненных форм принадлежит папoродникам влажных тропических и субтропических лесов, где многие семейства находятся в расцвете формообразования. Условия обитания наложили существенный отпечаток на их анатомо-морфологические и биологические особен​ности. Современные папоротники представлены в основном травянистыми растениями, а древовидные составляют незначительное количество. Папо​ротники умеренных областей, за исключением сальвинии nлавпющей (Salvinia natans), - многолетние травянистые растения с подземными длинными или короткими корневищами. У длиннокорневищных папоротников - у орлята (Pteridium aquilinum), голокуцника Линнея (Gymnocarpium dryopteris) и др. - длина междоузлий измеряется сантиметрами, поэтому над землей листья рас​полагаются на большом расстоянии друг от друга. У большинства же папорот​ников на коротких корневищах формируется розетка листьев, как правило, отмирающих осенью, при этом их расширенные основания длительное время остаются на корневище, образуя плотный толстый чехол вокруг довольно тон​кого, диаметром до 1 см, стебля.

В зоне влажных тропических и субтропических лесов разнообразие жизнен​ных форм чрезвычайно велико. В тенистых лесах много наземных видов, боль​шинство из них имеют длинные стелющиеся побеги, реже встречаются виды с короткими прямостоячими побегами. Самые мелкие наземные папоротники из рода трихоманес (Trichomanes) имеют длину от 3-4 мм до 2-4 см, а самые крупные виды ангиоптериса (Angiopteris), образующие часто густые заросли, имеют клубневидные стебли диаметром до 1 м. На них располагаются листья длиной 5-6 м с длинными крепкими черешками и сильно рассеченными ли​стовыми пластинками. Однако наиболее многочисленны и разнообразны эпифитные папоротники, особенно в тропических лесах Старого Света. Вездесущие эпифиты встречаются на моховых подушках, на стволах и в кронах деревьев Многие приземные эпифиты, в основном из семейства гименофилловых ( Hemenophyllaceae), находятся в условиях избыточного увлажнения; их нижние прозрачные листья толщиной в 1-3 слоя клеток лишены устьиц и поглощают атмосферную влагу всей поверхностью. Эпифиты, живущие в кронах и на стволах деревьев, находятся в условиях дефицита влаги, в связи, с чем имеют листья плотные, кожистые либо сильноопушенные. Один из замечательных папоротников-эпифитов, придающий своеобразный облик лесам Старого Света, - асплениум гнездовый, или птичье гнездо (Asplenium nidus), издали создает впечатлене огромных птичьих гнезд (рис. 51). Его короткие толстые побеги прочно закрепляются на стволах и ветвях деревьев с помощью многочисленных переплетающихся и сильно опушенных корней. На вершинах побегов формируются изумительной красоты розетки кожистых листьев, достигающих иногда длины, до 2 м. Вся масса листьев и корней способна накапливать гумус и поглощать влагу из атмосферы, обеспечивая себе и питание, и водоснабжение. Во всех тропических лесах широко распространены виды рода платицериума, или оленьего рога (Platycerium). Их короткие стебли также прикрепляются к коре дере​вьев многочисленными корнями. Вегетативные листья имеют вид плоских округлых пластинок, которые своими основаниями плотно прижаты к стволу, а их вершины отстоят от стебля, образуя нишу в виде кармана. В ней скапливаются опадающие и перегнивающие кора деревьев и листья самого растения, т.е. они сами формируют себе почву. У платицериума большого (Р. grande) в такой нише, глубиной более 1 м, может скапливаться до 100 кг почвы, под их тяжестью деревья-носители иногда выворачиваются с корнями. Несколько по​зднее возникают вегетативные или спороносные листья, дихотомически или пальчато-ветвящиеся, за что растения и получили название олений рог.

Аналогичные ниши в виде карманов могут образовывать плоские стебли не​которых папоротников, например малайский вид многоножки (Polypodium imbricatum). Однако наряду с высокоспециализированными описанными фор​мами существует немало мелких эпифитов и эпифиллов, относящихся к родам схизея (Schizaea) и трихоманес (Trichomanes). У одних видов мелкие листья по​крыты гигроскопическими волосками, снижающими испарение, а во влажные периоды поглощающие влагу из атмосферы. Другие виды, лишенные волосков, способны в наиболее сухое время суток переходить в состояние анабиоза. Значительно меньше папоротников лиан, причем они менее специализированны, чем эпифиты. Одни просто опираются на стволы деревьев своими тонкими длинными стеблями, у других имеются либо изогнутые черешки, либо шипы на листьях, либо придаточные корни на стеблях. Наибольший интерес представляет род лигодиум (Lygodium), имеющий уникальную жизненную форму листовой лианы. Вдоль длинного стелющегося побега с нижней стороны отходят корни, а на верхней стороне двумя рядами располагаются очень своеобразные много​кратно перисторассеченные листья; их черешки способны к весьма длительному нарастанию, достигая иногда длины 30 м. Обвиваясь вокруг стволов деревьев, они выносят вверх доли листа ближе к свету. [image: image53.png]Puc. 53. BeretatuBHOe Pa3MHOXEHHE MAOPOTHHKOB:
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ephrolepis); B — npopocuwmit paxuc anuanTyma (Adiantum); I' — paxuc KamnTocopyca
(Camptosorus)



Весьма своеобразны древовидные папоротники, к которым относятся 8 родов. Многие из них, например диксония (Dicksonia), циатея (Cyathea), приурочены к горным районам тропической и субтропической зон, где они образуют изящ​ные рощи.

Большинство древовидных папоротников достигает высоты от 5 – 6  до 10 м, редкие экземпляры имеют максимальные размеры 20-25 м при диаметре ствола 50см.
Стволы их, как правило, не ветвятся и образуют на вершине раскидистую ажурную крону из перистых листьев длиной 2-3 м (у цитате до 5-6 м). У многих видов в кроне выявляются 3 категории листьев - молодые, с еще не развернувшимися улитками, листья направлены вверх; сведённые расположены горизонтально, а увядающие листья, отгибаясь вниз, образуют своеобразную «юбочку». При опадали листьев часто на стебле остаются их основания и нижние части сильно склерофицированных черешков, которые одевают стебель в виде футляра. Кроме того, под каждым листом формируются корни, одни из которых достигают поверхности земли, а другие остаются воздушными. Стеблевые корни также пронизаны склеренхимными пучками, что придает им большую прочность. Черешки, направленные вверх, и корни, направленные вниз, переплетаясь между собой, образуют вокруг стебля прочный цилиндр наподобие панцирной сетки, выполняющий опорную функцию. При значительной высоте растений это оказывается важным обстоятельством, так как древовидные папоротники представляют собой, по существу, гигантские травы.
[image: image54.png]B — crpaychuka (Matteuccia);
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Поскольку у папоротников камбий отсутствует, у них нет и вторичной древесины; механическая прочность достигается за счет склеренхимной обкладки вокруг проводящих пучков; лишь иногда внешняя кора состоит из механиче​ской ткани. Поэтому внешний листо-корневой цилиндр выполняет основную опорную функцию. По мере старения растения основание его ствола отмирает и разрушается, однако ствол не падает, так как он, как на ходулях, удержива​ется свисающими корнями. Провести четкую границу между травами и древо​видными формами невозможно. В пределах одного вида размеры могут варьи​ровать от нескольких дециметров до нескольких метров, что в значительной степени определяется почвенными и температурными условиями. Даже такой краткий перечень жизненных форм говорит о большом морфологическом раз​нообразии папоротников; это касается листьев, стеблей и побегов в целом. Морфологическая характеристика папоротников часто сталкивается с терми​нологическими трудностями, так как термины и понятия, разработанные для цветковых, не всегда приемлемы для папоротников. Это прежде всего относится к понятию корневища папоротников, которое в ходе онтогенеза может ме​нять свою природу. У изученных видов корневищных папоротников зигота при делении образует 4 клетки; из одной возникает гаустория, из второй – корень, из третьей – лист, из четвертой – стебель, т.е. стебель, корень и лист – это равноценные гомологичные органы этих папоротников. Чаще всего зародышевый лист и корень опережают в своем развитии стебель, поэтому происходит формирование листа с корнем у основания (рис. 52). В основании черешка первого листа закладывается меристематический бугорок, формирующий новый лист с корнем у основания. Следующий лист возникает из бугорка, расположенного в основании черешка предыдущего листа. Основания всех вновь возникающих листьев и корней в совокупности формируют корневи​ще, уникальное для ныне живущих высших растений. Его иногда называют филлогенным, т.е. развивающимся из листьев. Однако в ходе онтогенеза филлогенное корневище сменяется обычным; при этом меристематический буго​рок - точка роста начинает формировать стебель с зачатками листьев. У длиннокорневищных папоротников на вершине, в непосредственной близости от верхушечной (апикальной) инициальной клетки, вычленяется бугорок из меристематических клеток. Из него может развиться либо боковое корневище, либо лист, что также указывает на гомологичность этих органов. [image: image55.png]Puc. 55. AHaTOMHUECKOE CTPOeHHe CTebJIs LUTOBHMKA MyKckoro (Dryopteris filix-mas):
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Hust: b — daosMa; KC — KCuiaema, 1c — MpoTocTeia; JIC — JAMKTHOCTENa



Вершина кор​невища длиннокорневищных папоротников может быть покрыта многочис​ленными чешуйками или оставаться совсем голой. У короткокорневищньх форм на самой вершине закладываются особые листья с недоразвитой листовой пла​стинкой и хорошо развитым основанием - филлоподием, они обеспечивают дополнительную защиту зимующих почек. Ветвление растения может осуществ​ляться не только за счет стеблевых почек, но и почками, возникающими на черешках листьев или на листовых пластинках. Часто такие листовые почки сра​зу формируют молодые розетки, которые опадают и осуществляют вегетативное размножение; такие растения называют живородящими. У некоторых папорот​ников, например у нефролеnиса клубненосного (Nephrolepis tuberosa) из стеблевых почек развиваются тонкие столонообразные корневища, лишенные листьев и покрытые кожистыми чешуйками. Выходя на поверхность земли, они форми​руют новую розетку. Кроме того, на столонах возникают клубневидные боковые, ответвления, осуществляющие вегетативное размножение (рис. 53).

[image: image56.png]Puc. 56. Turbl pasMeleHust CIOPaHTHEB U COPYCOB:
A — pacro/loXeHHe OIMHOYHBIX CIIOpaHTHes: | — Bep-
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Весьма специфичны листья папоротников - вайи. Для них наиболее характерен длительный рост вершины, проявляющийся в образовании улитки (ис​ключение составляют ужовниковые), и густая сеть обильно ветвящихся жилок. Развитие листьев под землей часто длится несколько лет, а над землей завер​шается в течение 1-1,5 недель. У некоторых видов, например у адиантума (Adiantum), камптосоруса (Camptosorus), листья проявляют стеблевую природу - их рахисы вытягиваются в стеблевидную плеть и, достигнув поверхности земли, укореняются с образованием новой розетки. У описанного выше лигодиума рахис листа своим поведением также очень напоминает стебель. Основа- 1 ния листьев, черешки и листовые пластинки у многих видов покрыты чешуй​ками, которые рассматриваются иногда как микрофиллы, т. е. листья энационного происхождения. Разнообразие их форм, размеров, цвета состав​ляет важный систематический признак. Еще более разнообразны листовыe пластинки. Наиболее типичны листья дважды-, трижды- и более перисто-рассеченные, реже встречаются листья пальчато-рассеченные и еще реже - дихотомически рассеченные. Центральную часть листовой пластинки, пред​ставляющую продолжение черешка, называют р а х и с о м, а боковые доли первого и последующих порядков - соответственно п е р ь я м и и п е р ыш к а м и. Наряду с рассеченными листьями в разных семействах имеются цель​ные листья, сформировавшиеся в результате полного слияния боковых долей. Характерно, что во влажных тропических лесах цельными листьями обладают, как правило, мелкие папоротники, а все крупные папоротники имеют рассеченные листовые пластинки. Это, по-видимому, стоит в связи с характером тропических ливней, при которых мощные потоки воды свободно проходят сквозь рассеченную листовую пластинку, не нарушая ее целостности. Не менее разнообразно жилкование листьев от наиболее примитивного открытого до более совершенного - сетчатого.

У большинства видов папоротников листья совмещают 2 функции - фотосинтеза и спороношения (рис. 54), однако у многих видов наблюдается диморфизм листьев - одни вьшолняют функцию фотосинтеза, а другие - только спороношения, например у страусника, трихоманеса. У некоторых видов папоротников (у ужовниковых, у осмунды) имеется диморфизм частей листа, при котором одна часть выполняет функцию фотосинтеза, а другая часть - спороношения. Палеонтологический материал показывает, что все 3 типа листьев существовали уже в раннем палеозое и формировались независимо друг от друга.

[image: image57.png]Puc. 57. CtpoeHme COpyCcOB 1 CIIOPAHTHEB MANOPOTHUKOB:
A — nonepeuHblii pa3pe3 copyca IMTOBHAKA MYXCKOIO
(Dryopteris filix-mas); B — pasHooGpa3sue crnopaHrues;
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Ход развития корней папоротников до сего времени мало изучен. Как уже отмечалось, при формировании зародыша зародышевый корень закладывается одновременно со стеблем и листом, при этом смещается гаусторией вбок. В дальнейшем у одних видов он развивается одновременно с листом, а у других видов несколько задерживается в росте и появляется позднее, поэтому производит впечатление придаточного корня. Зародышевый корень быстро отмирает, и на его смену появляются новые корни, возникающие на стебле близ его вершины. У одних видов корни могут появиться на поверхности побега в год его заложения, а у других видов - лишь через 1-2 года. От настоящих придаточных точных корней семенных растений корни папоротников (так же, как у плаунов и хвощей) отличаются тем, что не могут закладываться на уже сформиро​ванных частях побегов. Корни папоротников живут 3-а года. У некоторых ви​дов, например у нефролеписа, корни, загибаясь вверх, способны превращаться в олиственных побеги.

Анализ вегетативных органов папоротников выявляет способность превра​щения одного органа в другой, т.е. указывает на то, что дифференциация на органы у них не всегда жестко закреплена генетически. Это находится в пря​мой связи с древностью папоротников. Сходство анатомического строения стеб​лей, черешков листьев и корней также указывает на единство происхождения всех вегетативных органов имеют многих изученных папоротников стль молодого растения построен по типу протостелы, затем формируется эктофлоическая или амфифлоическая сифоностела, а с началом образования листовых лакун происходит формирование диктиостелы (рис. 55). Она представляет собой цилиндр, в центре которого расположена паренхима сердцевины, затем следуют внутренняя флоэма, ксилема и внешняя флоэма, пронизанные паренхимой листовых лакун. На поперечном срезе листовые лакуны представлены сердцевинными лучами, а между ними по кольцу располагаются концентрические проводящие пучки с ксилемой в центре и флоэмой по периферии. При мацерации все живые ткани сердцевины, сердцевинных лучей и флоэмы разрушаются и остается лишь ксилема в виде сетчатого цилиндра, отсюда и название диктиостела - сетчатая стела. Флоэма одночлен​ная, состоит только из ситовидных клеток. Ксилема сложена в основном лес​тничными, частично кольчатыми трахеидами. Наряду с диктиостелой у неко​торых древних видов на протяжении всей жизни сохраняется протостела (у лигодиума, глейхении), эктофлоическая сифоностела (у циатеи) или амфифлоическая сифоностела (у видов глейхении, у диптериса). Все это позволяет сделать вывод о направленности эволюции стелы от протостелы через сифоностелу к диктиостеле, что подтверждается палеоботаническим материалом. У пермских папоротников описана протостелическая структура, у триасовых - в основном сифоностелическая, у большинства современных - диктиостела, при которой осуществляется наибольший контакт проводящих тканей с живой паренхимой, а следовательно, улучшается водоснабжение. Размноже​ние папоротников осуществляется в основном за счет спор. Большинство видов папоротников - равноспоровые растения; количество разноспоровых видов невелико. Для всех папоротников характерно отсутствие специализированных спороносных побегов - стробилов. У большинства папоротников спорангии[image: image58.png]Puc. 58. FaMeToduTHI NAMOPOTHUKOB:
A — pa3BUTHE [UIACTHHYATOTO raMETO(QUTA LIMTOBHUKA MYXCKOTO (Dryopteris filix-mas):
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 сгруппированы в суровы: у мараттиевых, срастаясь между собой, они образуют синангии (рис. 56). У наи​более примитивных видов одиночные спорангии рас​полагаются по краям лис​тьев либо на вершинах их лопастей, при этом каждый спорангий снабжается са​мостоятельной жилкой. Это весьма напоминает верхушечное расположение спорангиев на концах васкуляризованных теломов у ри​ниофитов. У большинства же папоротников спорангии или суровы располагаются на нижней поверхно​сти листьев. Чаще всего они приурочены к главной и боковым жилкам, реже (например, у орляка) – близкая листа. Расположение спорангиев на нижней сто​роне листа оказывается биологически выгодным: во-первых, обеспечивается надежная защита споранги​ев во время их созревания и одновременно не снижа​ется интенсивность фото​синтеза. Во-вторых, обеспечивается более равномерное рассеивание спор, в-треть​их, создается возможность большего продуцирования спорангиев на всей поверх​ности листа, чем только по краю. Ход морфогенеза спороносных листьев у некото​рых видов рода схизеи по​казывает возможный путь перемещения спорангиев на нижнюю поверхность листа в ходе филогенеза. На ранних этапах развития ли​ ста схизеи спорангии зак​ладываются по его краям, но в результате более быст​рого разрастания тканей верхней стороны листа происходит загибаете его краев вниз. В результате спорангии оказываются на нижней поверхности листа. Место прикрепления спорангии к листу называется п л а ц е н т а й. В ходе эволюции происходило разрастание плаценты, и она приобретала продолговатую или шаровидную фор​му, что увеличивало площадь возможного размещения спорангиев. Кроме того, на плаценте спорангии располагаются в определенной последовательности, а следовательно, и созревание и вскрывание их происходит неодновременно. Растянулось созревания спор во времени гарантирует более надежное их распространение. Увеличение количества спорангиев на плаценте достигается также увеличением длины ножки спорангия. Разрастание плаценты и увеличение длины ножки коррелятивно не связаны, эти два процесса происходили в разных систематических группах независимо друг от друга.
Большое биологическое значение имеет защита сорусов в период их созревания. В простейшем случае сорусы прикрываются загибающимся вниз краем листа эта. У более специализированных видов формируется особое покрывало д у з и у м, возникающее в результате локального разрастания плаценты либо поверхностных тканей листа. По характеру заложения и строению стенки спорангия папоротники подразделяются на л е п т о и э у с п о р а н г и а т н ы е. У эуспорангиатных папоротников спорангий возникает из группы клетки и имеет многослойную стенку, у лептоспорангиатных он возникает из одной клетки и имеет однослойную стенку. И тот и другой тип спорангиев с обнаружены у древних папоротников. Механизмы вскрывания спорангиев также - чрезвычайно многообразны (рис. 57). В простейшем случае на вершине спорангия имеется небольшой участок сильно утолщенных клеток - пора. При подсыхали спорангия происходит его разрыв на контакте тонкостенных и толстостенных клеток. Однако уже у древних папоротников возникло так называемое к о л ь ц о - полоска из толстостенных клеток. У представителей одних семейств оно занимает горизонтальное положение, у других - косое, у них - вертикальное. Примитивным считается кольцо сплошное, или замкнутое; более совершенным - неполное, при котором часть клеток кольца остается неутолщенным (так называемое у с т ь е); по нему происходит разрыв стенки. Примером может служить спорангий щитовника мужского (Dryopteris filix-mas), имеющий форму двояковыпуклой [image: image59.png]Puc. 60. YKOBHMKOBBIC ¥ MapaTTHEBbIE:
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линзы и расположенный на длиной ножке. Однослойная стенка спорангия состоит из крупных тонкостенных клеток. По гребню спорангия, начиная от ножки, проходит кольцо, состоящее в 2/3 из толстостенных клеток, а 1/3 приходится на устье. Клетки кольца имеют утолщения на трех стенках - на двух радиальных и на внутренней - тангентальной. При подсыпании клетки кольца теряют воду, что приводит к уменьшению их объема. Большая сила сцепления втягивает тонкую внешнюю тангентальную стенку внутрь клетки, и она прогибается, притягивая при этом радиальные стенки друг к другу. Это приводит к уменьшению длины окружности кольца и создает большое натяжение в области устья. Происходит стремительный разрыв стенки спорангия, а кольцо при этом выворачивается наружу, разбрасывая споры. По мере дальнейшего испарения воды тонкая тангентальная стенка касается внутренней, сила сцепления исчезает, и кольцо пружинисто возвращается в свое прежнее положение, разбрасывая остатки спор.

У представителей примитивных семейств спорангии крупные, немного численные, содержащие большое количество спор (8-15 тыс.). В продвинутых семействах многочисленные последовательно возникающие спорангии мелкие, содержат, как правило, от 64 до 16 спор. Это обеспечивает автономность спорангиев и увеличивает надежность сохранения спор.
Споры могут нахо​диться в покоящемся состоянии от нескольких недель до нескольких лет и даже десятков лет. Для их прорастания необходимы влага, положительные температуры, определен​ная кислотность почв, интенсивность и качество света, специфичное для каждого вида.

Существуют разные варианты прорастания спор и хода морфогенеза гаметофитов, которые оказываются характерны​ми не только для отдель​ных семейств и даже ро​дов. Поэтому некоторые птеридологи при классификации папоротников базируются на особенностях развития и строения гаметофитов. 
Гаметофиты большинства равноспоровых папо​ротников ведут наземный образ жизни, осуществляя автотрофное питание. Продолжительность их жизни, как правило, ис​числяется несколькими месяцами, и лишь у отдельных наиболее примитивных видов гамето​фиты живут несколько лет (иногда до 10-15). При общей тенденции к сокращению  
продолжи​тельности жизни гамето​фиты некоторых видов папоротников стали вто​рично многолетними. Формирование гаметофи​та в [image: image60.png]Puc. 61. Cxuseiible U rHMEHODUILIOBbIE:
A — Buanl cxusen (Schizaea); b — susl Tpuxomaseca (Trichomanes); B — bl rumero-
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значительной степе​ни зависит от спектраль​ного состава света - в синих лучах происходит длительное нарастание нити, а в красных лучах  формируются пластинчатые формы. Вначале рост однослойной пластинки осуществляется за счет краевых клеток, а затем на вершине таллома обособляется одна инициальная клетка, которая формирует верхушечную меристему. При этом пластинка (размером в несколько миллиметров) приобретает сердце​видную форму с подушковидной центральной частью (рис. 58). Физиологи​чески активная меристема выделяет специфический гормон, близкий к ростовым гормонам, - антеридиоген; он стимулирует формирование антеридиев на близрасположенных заростках. На нижней стороне пластинки у ее основания среди многочисленных ризоидов развиваются антеридии. Немного позднее  у вершины пластинки на многослойной подушке формируются архегонии. Неодновременность развития антеридиев и архегониев способствует перекрестному оплодотворению. Как показали опыты, при большом скоплении заростков концентрация антеридиогена в окружающей среде настолько возрастает, что но вновь формирующихся молодых гаметофитах антеридии могут возни кать очень рано, иногда на стадии 2-3-клеточной нити. Высокая концентра​ция антеридиогена приостанавливает дальнейшее развитие гаметофита, а сле​довательно, и формирование архегониев, поэтому он остается однополым муж​ским. В отсутствие антеридиогена при благоприятных условиях происходит быстрое развитие заростка, завершающееся фазой сердцевидной пластинки с хорошо развитой меристемой. На заростке, минуя стадию образования антери​диев, формируются архегонии, т.е. он оказывается однополым женским. При слабом воздействии антеридиогена гаметофит проходит все стадии морфогенеза, формируя сначала антеридии, а затем архегонии, - возникает обоеполый заросток. В природе взаимные влияния гаметофитов друг на друга оказыва​ются сложнее и труднее поддаются наблюдениям.
Описанный тип морфогенеза гаметофита хотя и наиболее распространенный, но не единственный. У схизейных и некоторых гименофилловых заростки в течение всей жизни сохраняют обильно ветвящуюся нитевидную форму, поэтому антеридии и ар​хегонии возникают у них без видимой закономерности на боковых ветвях. У мараттиевых зеленые заростки размером 2-3 см многослойные, мясистые, живут по нескольку лет. У ужовниковых, некоторых схизейных и глейхениевых гаметофиты клубневидной или червеобразной формы ведут подземный образ жизни, питаясь микотрофно, поэтому они бесцветные. Однако, попадая на поверхность земли, они зеленеют, из чего можно заключить, что их подземное существование иторично. Антеридии примитив​ных семейств крупные, с множеством сперматозоидов, а у более продвинутых пред​ставителей они мелкие, содержащие до 32 сперматозоидов. Архегонии у всех папорот​ников однотипные, погруженные в ткань гаметофита. Ход прорастания зиготы и формирование молодого растения описаны выше.

От типичного цикла развития папоротников имеются отклонения. Иногда споро​фит может развиваться апогамно, т.е. без оплодотворения, из одной или группы веге​тативных клеток гаплоидного гаметофита. В этом случае спорофит оказывается гаплоидным, а споры формируются без редукционного деления. В других случаях гаметофит возникает апоспорически не из гаплоидной споры, а из диплоидных тканей спорофи​та (из клеток спорангия, листа и т.д.), т.е. он оказывается диплоидным. В этом случае диплоидная яйцеклетка без оплодотворения развивается в новый спорофит.
Вегетативное размножение широко распространено среди папоротников. Часто оно осуществляется с помощью выводковых почек, возникающих на листьях, стеблях и корнях. В последнем случае корни, загибаясь, выходят на поверхность земли и на вершине формируют почку. Нередко на листьях и стеб​лях развиваются длинные плети, на которых возникают почки.

Классификация всего отдела папоротниковидных и особенно вымерших форм испытывает существенные затруднения. В ее основу могут быть положены разные признаки - анатомическое и морфологическое строение вегетативных органов спорофита, особенности спороношения (строение спорангиев и их размещение), характер формирования и строение гаметофитов. Наибольшей ревизии подверглись древние вымершие группы папоротников - первопапоротники. Такие таксоны, как анейрофитовые (Aneurophytopsida) и археоптерисовые (Archaeopteridopsida), по наличию ярко выраженной вторичной ксилемы и наличию окаймленных пор на стенках точечных трахеид отнесены к праголосеменным растениям (Progymnospermae). В основу классификации ныне живу​щих папоротников положено строение стенки спорангия в сочетании с рядом морфологических признаков.
Классификация древних папоротников еще более осложняется тем, что в палеоззое имелись синтетические виды, которые объединяли в себе признаки различных таксонов. Перекомбинация признаков, которая вообще была характерна для большинства раннепалеозойских растений, делает выделение таксонов условным.

КЛАСС КЛАДОКСИЛЕЕВЫЕ (CLADOXYLOPSIDA)
Это наиболее древняя и примитивная группа папоротников, жившая с среднего девона до нижнего карбона. Они обладали осями, ветвившимися в разных, и не имели еще настоящих плоских листьев; лишь у некоторых представителей самые верхние веточки, сливаясь между собой, образовывали конечные перышки. Стебли большинства их имели примитивное протостелическое строение, хотя у отдельных видов описаны сифоностела и актиностела. Большинство этих папоротников имело небольшие размеры, и лишь один описанный род псевдоспорохнус (Pseudosporochnus) достигал высоты 1,5-2 м. Это были равноспоровые растения, их крупные спорангии с толстыми стенками располагались одиночно или по два на верхушках веточек. К кладоксилеевым принадлежат два рода из среднего девона - калалгофитон (Calamophyton) и гиения (Hyenia), которыe долгое время ошибочно относили к членистым. Каламофитон обликом напоминал псевдоспорохнус, но отличался спиралъным расположением главных ветвей и сложным ветвлением спорангиофоров. Род кладиксино (Сlаdохуlоn) описан лишь по фрагментам стеблей, а органы спороношения неизвестны.

КЛАСС ЗИГОПТЕРИЕВЫЕ (ZYGOPTERIDOPSIDA)
Это более продвинутая группа вымерших папоротников, начавшая свое раз​витие с конца девона, в карбоне достигшая развития и вымершая в начале перми. Она интересна в эволюционном аспекте, так как в ней отчетливо про​слеживается становление плоских вой из объемной системы дихотомически ветвившихся теломов, обнаруживаются большое морфологическое и  ункциональное разнообразие вай, различные формы ветвления, анатомические структуры,  разнообразие в строении и размещении спорангиев. Девонские виды, кладоксилеевым, не имели еще оформленных листьев, так как ветвление у них происходило в разных плоскостях. У карболовых и пермских представителей благодаря расположению в одной плоскости уплощенных веточек происходило формирование плоских перистых листьев от сильно рассеченных до лопастных. Крупные спорангии, как правило, занимали верхушечное поло​жение, однако у некоторых представителей происходило перемещение спорангиев на нижнюю сторону листа. Чаще всего они располагались одиночно, же срастались в синангии. Спорангии сидели на толстой ножке, снабженной жилкой; в их двухслойной, чаще многослойной стенке имелись приспособления для активного вскрывания - либо в виде верхушечной поры, либо в виде примитивного кольца. В основном это были равноспоровые растения, хотя у рода стауроптерис (Stauropteris) обнаружена разносторонность. Встречались виды, имевшие однослойную стенку, тонкую ножку и более специализированное кольцо, что характерно для настоящих папоротников, т.е. четкого различия между этими таксонами не существует. Среди зигоптерисовых были как мелкие
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травянистые растения, так и более крупные длиной до 1,5-2 м с диаметров стволов до 2 см. У некоторых видов была система горизонтальных и прямостоячих стеблей, от которых отходили воздушные корни. Описаны стебли, котoрые были окружены чехлом из переплетавшихся черешков листьев и корней, как у современных древовидных папоротников. Род ракофиток (Rhacophyton) из верхнего девона достигал высоты 1,5 м. У него веточки последнего порядке располагались в одной плоскости и были несколько уплощены (рис. 59). На осях коротких спороносных веточек рядами располагались дихотомически разветвленные спорангиофоры. Карбоновый род стауроптерис имел характерное ветвление, которое в плане образовывало крест. Описаны равно- и разноспоровые виды стауроптериса. [image: image61.png]‘ Puc. 62. TTanoporHukm:
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Микроспорангии с многослойной стенкой содержали множество микросфер. У мегаспорангия стенка в основании была многослойная, а на вершине односложная; в них формировались от 2 до 8 мегаспор. Род зигоптерис (Zygopteris), известный из карбона и нижней перми, в отличие от ранних представителей имел хорошо развитые перышко на вегетативных  спороносных вайях. Спорангии с многослойной стенкой имели кольцо; спори иногда прорастали в спорангии, как у разноспоровых папоротников.

Подобное разнообразие признаков зигоптерисовых, их всевозможные перекомбинации у разных видов послужили основанием считать эту группу базовой, давшей начало различным филогенетическим линиям.

КЛАСС УЖОВНИКОВЫЕ (OPHIOGLOSSOPSIDA)
Это самый своеобразный и загадочный класс папоротников. Их современ​ные представители по ряду признаков значительно отличаются от типичны папоротников, а история их неизвестна, хотя несомненно, что эта группа очень древняя. Класс ужовниковые включает один порядок (Ophioglossales), одно семейство (0phioglossaceae) и 3 рода - ужовник (0phioglossum), гроздовник 

(Botrychium) и гельминтостахис (Helminthostachys) (рис. 60). Немногочисленность этого класса - 3 рода и 87 - видов также указывает на древность этой группы. Большинство видов ужовника приурочено к тропикам, монотипный род гельминтостахис обитает в тропических лесах Восточного полушария, а гроздовник встречается на всех континентах, хотя тяготеет к Северному полушарию. Несмотря на древность ужовниковые приурочены не только к затенен​ным лесам, но произрастают на лугах, болотах, в тундровых сообществах.
Все виды ужовниковых - многолетние, часто вечнозеленые растения небольших размеров (20-30 см), лишь один тропический эпифитный вид ужовника - ужовник повислый (О. реndulum) достигает 2-4 м. Они имеют короткие корневища с толстыми, мясистыми неветвящимися корнями, что говорит о их примитивности. На корневище каждый год формируется по 1, редко по 2 листа, которые отличаются от всех папоротников отсутствием улитки, дли​тельным (в течение 4-5 лет) подземным развитием и дихотомическим ветвлением черешка. Кроме того, листья ужовниковых формируются не из одной клетки, как у всех папоротников, а из группы клеток. Для листьев ужовниковых характерен диморфизм частей листа. Спороносные и вегетативные доли листьев располагаются во взаимно перпендикулярных плоскостях, как теломы у риниофитов. У одних видов вегетативная часть листа многократно ветвится, у других они цельные (у видов ужовника); то же относится и к спороносным частям. Стеблевая часть корневища построена по типу диктиостелы, реже эктофлойной сифоностелы. Весьма примечательно, что у некоторых видов ужовника черешок листа в основании имеет радиальное строение и тоже построен по типу диктиостелы. Металлистам состоит из лестничных, чаще точечных трахеид с окаймленными порами, подобно кислыми голосеменных растений. Одна​ко наиболее отличительная особенность стебля проявляется в наличии камбия, не свойственного типичным папоротникам. Немногослойная вторичная ксилема состоит из точечных трахеид с преобладанием древесной паренхимы.

Спорангии ужовниковых занимают краевое или верхушечное положение на сегментах листа; они массивные, без кольца. Ножка спорангия многослойная со средней жилкой, подходящей к спорангию, что сближает ножку со спороносным теломом. В стенках спорангия встречаются устьица, что указывает на примитивность спорангия. Споры способны к длительному периоду покоя и прорастают только в темноте. Гаметофиты ужовниковых ведут подземный об​раз жизни; по форме они могут быть червеобразные, клубневидные, коралловидные. У разных видов размеры их колеблются от 1 мм до 5-6 см. Гаметофиты лишены ризоидов и питаются микотрофно. Темпы развития зародыша у раз​ных видов варьируют от 1 года до 10-20 лет. Первыми созревают антеридив: они имеют большие размеры, содержат до 100 сперматозоидов и вскрываются пассивно. Архегонии возникают несколько позднее. Из зиготы развивается сна​чала гаустория, а затем зародыш. У одних видов первыми формируются лист и почка, а корень возникает позднее; у других видов первыми формируются корни, а позднее - побеги.

Весь комплекс отличительных особенностей ужовниковых дает основание ряду авторов рассматривать их либо как потомков праголосеменных, либо как совершено самостоятельную, очень древнюю тупиковую линию эволюции, которая развивалась параллельно папоротникам и праголосеменным растениям.

КЛАСС МАРАТТИЕВЫЕ (MARATTIOPSIDA)
Этот класс также включает один порядок (Marattiales) и одно семейство (Marattiaceae). Древняя, некогда процветавшая группа ныне представляет со​бой угасающую боковую ветвь эволюции. Мараттиевые были широко представ​лены на всех континентах в каменноугольном и пермском периодах. По внеш​нему виду и по анатомическому строению они мало отличались от ныне живущих мараrгиевых. Палеозойские и мезозойские виды были представлены как травянистыми, так и древовидными формами. Из карбона и перми хорошо сохранились стволы, известные под названием псарониус (Psaronius). Они достигали вы​соты 10 м при диаметре ствола до 1 м. На вершине стволов располагались кроны  из 4 – 5 перисто-рассеченных листьев длиной 2-2,5 м. Стебли были окружены листокорневым чехлом. Остатки листьев известны под разными названиями - Pecopteris, Scolecopteris и др. Листья подразделялись на вегетативные и споро​носные, причем можно проследить постепенный переход от свободных спорангиев к образованию сигналив различной формы - линейных, звездчатых и др. Спорангии были и однослойные и дву-многослойные, т.е. разнообразие спорангиев было исходным у палеозойских папоротников. У некоторых видов намечалась разноспоровость, причем мелкие (до 10 мк) и крупные (до 120 мкм) споры встречались как в разных, так и в одних и тех же спорангиях. 

Современные мараттиевые насчитывают всего 7 родов многолетних растений, приуроченных исключительно к влажным тропическим лесам. Они иногда образуют очень своеобразные густые заросли с приподнимающимися над землей клубневидными стеблями высотой до 2-4 м и огромными, до 4-5 м, рассеченными листьями на длинных прочных черешках. Для листьев мараттиевых характерно наличие в основании крупных мясистых парных органов, похожих на прилистники. Они запасают большое количество крахмала и остаются на побегах после опадания листа. На прилистниках возникают придаточные очки, из которых могут развиться новые растения. Помимо клубне​ точных у некоторых видов имеются стелющиеся и прямостоячие побеги. Мараттиевые - равноспоровые, эуспорангиатные папоротники. На нижней стороне зеленых листьев расположены спорангии, объединенные в сорусы, чаще в синангии различной формы. Типичного индузиума нет, его функцию выполняют волоски либо чешуи. Спорангии имеют многослойную стенку с устьицами, кольцо отсутствует. Из споры, минуя стадию нити, образуется пластинчатый многолетний гаметофит размером 1-3 см, внешне напоминающий таллом печеночников. Подобные гаметофиты считаются очень древними.

 Наиболее многочисленны по количеству видов и широко распространены рода - ангиоnтерис (Angiopteris) (см. рис. 60) и мараттия (Marattia). Род ангиоптерис, объединяющий более 100 видов, распространен в тропиках Восточного полушария. Он имеет клубневидный стебель диаметром до 1 м, наполовину возвышающийся над землей; на нем располагаются крупные, до 5-б м, листья. Род мараттиа объединяет 60 видов, которые внешне похожи на ангиоптерис, но не превышают 1-2 м. Другие роды имеют меньшее распространение.


КЛАСС ПОЛИПОДИЕВЫЕ (POLYPODIOPSIDA)


ПОДКЛАСС ОСМУНДОВЫЕ (OSMUNDIIDAE)


Порядок Осмундовые (Osmundiales)

Этот порядок представлен одним семейством Osmundiaceae, которое интересно наличием переходных форм от древовидных к типично травянистым растениям. Монотипный род тодеа (Тоdеа), произрастающий во влажных субтропических лесах Австралии, Новой Зеландии и Южной Африки, имеет вид небольшого деревца высотой 1-1,5 м с толстым стволом (до 60 ем), на верши​не которого располагаются дваждыперистые листья длиной до 2 м. Возраст этих растений устанавливают в 1-2 тысячи лет. Трудно дать однозначное опре​деление жизненной форме этого типа.

Виды рода осмунда (Osmunda) - многолетние растения с короткими прямостоячими стеблями, увенчанными кроной крупных листьев. Стебли по​крыты плотно прилегающими основаниями отмерших листьев и многочис​ленными боковыми корнями, формирующими чехол вокруг ствола. Осмунда королевская (О. regalis) - один из красивейших папоротников, который рас​пространен в Западной Европе, на Кавказе, в Северной и Южной Америке (см. рис. 54). Этот вид встречается во влажных широколиственных лесах, в оль​шаниках. В нашей стране это реликтовое растение взято под охрану. К числу ее примитивных признаков относятся протостелическое строение молодых стеб​лей, крупные спорангии, прорастание спор без периода покоя в крупные заростки, живущие более года. По-видимому, осмундовые своими корнями уходят к первопапоротникам.
ПОДКЛАСС ПОЛИПОДИЕВЫЕ, ИЛИ НАСТОЯЩИЕ ПАПОРОТНИКИ (POLYPODIIDAE)

Порядок Полиподиевые (Polypodiales)

Семейство схизейные (Schizaeaceae) - очень своеобразное древнее семей​ство, включающее 4 рода и 200 видов, обладает множеством примитивных признаков. Схизейные распространены в основном в тропических и субтропических областях на всех континентах. Большинство из них - растения средних размеров, имеющие короткие вертикальные или стелющиеся наземные побеиг либо подземные корневища, от которых отходят перисторассеченные листья. Во влажных субтропических лесах встречаются очень мелкие виды схизеи (Schizaea) (рис. 61), анемии (Anemia) и актиностахиса (Actinostachys) разме​ром 5-10 см. Их лентовидные или нитевидные листья не превышают 2 см и напоминают листья ситника. К этому семейству относится уже упоминавшийся род лигодиум, представляющий собой листовую лиану.

Чрезвычайно велико у схизейных разнообразие анатомического строения У лигодиума на протяжении всей жизни сохраняется самый примитивный тип стелы - протостела. У схизеи и анемии протостела имеется лишь у молодого растения, а позднее формируется эктофлойная сифоностела, которая у схизеи сохраняется до конца жизни, а у анемии сменяется на диктиостелу. Таким обра​зом, онтогенез стелы у схизейных отражает ход филогенеза стелы [image: image62.png]Puc. 63. Mapcuimesbie:
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папоротников.

Семейство глейхениевые (Gleicheniaceae), известное еще с карбона, интересно сочетанием примитивных и высокоспециализированных признаков. Это одно из немногих семейств, большинство видов которого являются светолюбивыми; ксерофитами. Они приурочены к засушливым областям субтропических и умеренных областей в основном Южного полушария. Большинство из них имеют длинные корневища, от которых отходят листья либо прямостоячие олиственные побеги. Листья довольно крупные, у некоторых представителей длиной 1,5​2 м и более. Наиболее крупный род клеймения (Gleichenia) имеет жесткие листья с узкими долями чрезвычайно своеобразного облика. Верхушка его листа довольно быстро заканчивает свой рост благодаря заложению острой спящей поч​ки, часто имеющей острую жесткую вершину. Продолжение роста листа проис​ходит за счет боковых перьев, которые также заканчиваются почкой и т.д., в результате лист приобретает объемное ложнодихотомическое ветвление.
Большой древностью семейства объясняется примитивный тип стелы – у одних видов сохраняется протостела, у других она сменяется амфифлоической сиофоностелой. Диктиостела у глейхениевых отсутствует.
Семейство гименофилловые (Hymenophyllaceae) - одно из удивительных интереснейших семейств папоротников, поражающих красотой своих  форм и нежностью прозрачных листьев (гименофилловые переводятся как пленчатолистные). Гименофилловые мелкие папоротники, живущие во влажных тропических и субтропических лесах на почве, эпифитно на меких мхах, селягинеллах, на основании стволов деревьев, где постоянно влаж​но и темно. Часто определенный вид имеет свою строго определенную эко​логическую нишу. Приспособительная эволюция гименофилловых пошла по пути резкой редукции спорофита, что и придает своеобразие этой группе. Лишь у немногих представителей листья достигают 50-60 см, у большин​ства же они не превышают 2-3 см, а у некоторых видов - 3-4 мм. Уни​кальность листьев гименофилловых проявляется в том, что у большинства видов листовые пластинки однослойные, реже 2-4-слойные, поэтому они прозрачные и почти бесцветные (см. рис. 61). У большинства видов листья перисторассеченные, реже цельные, двумя рядами располагаются на тон​ких, длинных корневищах; от них же отходят тончайшие корни. В случаях крайней редукции функцию корней выполняют многочисленные волоски на всех частях растения. Листья, лишенные эпидермы, при относительной влажности ниже 90 % страдают от иссушения, и растение в этом случае переходит к состоянию анабиоза. Мелкие наземные гименофилловые образуют сплош​ной покров на поверхности земли, создавая влажную микросреду. У скальных видов листья густо покрыты волосками и способны в сухие периоды скручиваться в трубочки. Сорусы располагаются либо на зеленых листьях, либо на специализированных спорофиллах, по краю листа, либо на вершинах перышек. Сорусы окружены своеобразным покрывальцем, каждый сорус снабжен жилкой.
Семейство циатейные (Cyatheaceae) содержит около 1000 видов, приуроченных в основном к тропическим и субтропическим областям. Это древне семейство объединяет крупные древовидные формы, переходные к травянистым, и типичные травянистые длиннокорневищные формы. Семейство ха​рактеризуется как примитивными, так и специализированными чертами. Приводящая система у разных видов варьирует от протостелы до простой и полициклической диктиостелы. Сорусы у одних видов занимают краевое положение, у других они расположены на нижней стороне вдоль жилок. Сорусы прикрыты специализированными или малоспециализированными покрывальцами. Спорангии крупные, с косым кольцом, расположены, как правило, на удлиненной плаценте.

Древовидные циатеи и альзофилы приурочены в основном к влажным прoхалатным горным областям тропиков и субтропиков. Наибольшее число видов (около 600) содержит род циатея (Cyathea). Стволы, достигающие у некоторых видов 20 м высоты, несут крупные, до 6 м длины, дважды- или триждыперистые листья с длинными черешками. К циатее близок род диксония (Dicksonia) содержащий 25 видов и распространенный в Австралии с прилегающими ос​тровами и в Южной Америке. Они произрастают в торных лесах. Большинство видов представлено древовидными формами высотой до 4-6 м или переходными полудревовидными с короткими толстыми стеблями. Остальные циатейные представлены либо переходными формами с коротким стволом, либо типичными длиннокорневищными растениями. К ним относится монотипный род орляк (Pteridium aquilinum), распространенный по всему земному шару.
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Орляк образует обширные заросли благодаря обильно ветвящемуся корневищу (рис. 62). Во многих странах он находит применение как пищевой продукт. Остальные корневищные папоротники этого семейства относятся в основном к тропическим видам.
Семейство асплениевые (Aspleniaceae) - наиболее молодое, самое много​численное (до 400 видов) и наиболее распространенное семейство как в тро​пических, так и в умеренных областях. Оно содержит много эволюционно продвинутых признаков, характеризуется обилием жизненных форм, отражающих экологические условия их обитания, и разнообразием анатомо-морфологиче​ских структур листьев и стеблей. Преобладают длинно- и короткокорневищные папоротники различного облика, реже встречаются виды с прямостоячими побегами; лиан и эпифитов очень мало. Лишь несколько видов рода блехнум (Blechnum) имеют древовидную форму высотой 1-1,5 м.
Наиболее многочисленный род асплениум, или костенец (Asplenium), объединяет около 700 видов, распространенных по всему земному шару. Виды уме​ренных областей имеют размеры в несколько сантиметров, у тропических па​поротников листья достигают в длину 1,5-2 м; многие виды размножаются листовыми почками. Некоторые тропические виды представлены эпифитами, среди них наиболее эффектен описанный выше папоротник асплекиум птичий (А. (А. nidus). К роду асплениум близок род листовик (Phyllitis), один из видов которого -«олений язык», или «тещин язык» (Рh. scolopendrium), распростра​нен в лесах Кавказа, Европы, Юго-Восточной Азии, Северной Америки. Он имеет жесткие удлиненно-овальные листья длиной до 60 см, похожие на лис​тья цветковых растений и отличающиеся от них только по наличию линейных сорусов на их нижней стороне.
Крупный род щитовник (Dryopteris) (см. рис. 62) содержит 150 видов, кото​рые в основном произрастают в умеренных областях Северного полушария. Наиболее широкий ареал имеет щитовник мужской (D. filix-mas), обладающий ко​ротким корневищем и розеткой дважды перисторассеченных листьев. Он произрастает в лесах Европы, Азии, Америки, на скалах Гренландии и Скандинавии. Близкий к нему род кочедыжник (Athirium) содержит около 200 видов приуроченных также к умеренным областям Северного полушария. Наиболее распространен кочедыжник женский (А. filix femina), отличающийся большой рассеянностью нежной листовой пластинки. Подобный же ареал имеет голокучник (Gymnocarpium) с наиболее распространенным видом голокучником трехраздельным, или папоротником Линнея (G. dryopteris). Этот небольшой длиннокорневищный изящный папоротник весьма загадочно выглядит весной, когда каждая его доля свернута в тонкую улитку, а сам он напоминает доисторическое растение в миниатюре. Самым величественным из числа северных папоротников можно считать странник (Matteuccia), который на влажных, относительно бо​гатых почвах формирует изысканные воронки высотой до 1-1,5 м из перистых листьев. Они имеют красивую листовую пластинку низбегающей формы, напо​минающую перо страуса. Ранней весной листья покрыты голубоватым восковыми налетом, и воронки кажутся светящимися изнутри. Летом появляются невзрач​ные светло-зеленые спорофиллы, буреющие к осени.

ПОДКЛАСС МАРСИЛЕЕВЫЕ (MARSILEIDAEA)


Порядок Марсилеевые (Marsileales)

Единственное семейство подкласса Marsileaceae характеризуется разноспоровостью и наличием уникального органа - спорокарпия, представляющего собой замкнутое вместилище листовой природы, внутри которого располага​ются собрания сорусов. Семейство марсилеевых включает 3 рода, виды кото​рых живут в пресных водоемах.

Род марсилея (Marsilea) насчитывает около 60 видов, наиболее распрост​раненных в теплых районах всего мира. На территории России встречается 3 вида. Одни виды - типично водные растения, другие растут по топким берегам, на болотах. Марсели - небольшие многолетние растения с плава​ющим или стелющимся побегом, от которого отходят необычные для папо​ротников листья - на длинном черешке располагаются 4 доли обратнояйцевидной формы. Лист внешне похож на лист кислицы или клевера, за что и получили растения рода название «водный клевер». От клевера отличаются наличием улитки на вершине листа. Уникальность листьев марсилеи проявляется также в способности складываться на ночь. Тропические и субтропиче​ские виды марсилеи вечнозеленые, а в умеренных областях осенью растения сбрасывают листья. От узлов отходят тонкие, обильно ветвящиеся корни. Стеб​ли построены по типу сифоностелы.
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Наиболее распространенный вид марсилея четырехлистная (М. quadrifolia) встречается на Кавказе, в Нижнем Поволжье, в реках Средней Азии (рис. 63). Высота растения не превышает 10-20 см, хотя черешки плавающих листьев могут достигать длины 70-80 см, а корневище - более 1 м. К концу вегетационного периода у нее появляются органы спороношения - микро- и мегаспорангии, объединенные в сорусы. Сорусы заключены в замкнутое вмес​тилище овальной формы, представляющее вырост листа, и весь этот орган называется спорокарпием. Спорокарпии с помощью ножки прикреплены к основанию черешков листьев. Молодые спорокарпии мягкие, зеленые, покрыты волосками; при созревании стенки их буреют, становятся толстыми и жесткими, а весь спорокарпий становится похожим на орешки. Споры в таком спорокарпии могут оставаться жизнеспособными годами (в течение 50 лет). Внутри спорокарпия расположено кольцо хрящевидной ткани, к которой происходит прикрепление сорусов. При попадании во влажную среду это кольцо набухает, приобретая студенистую консистенцию, разрывает стенку спорокарпия и выбрасывается в виде слизистого спирального тяжа, на котором в 2 ряда располагаются многочисленные овальные сорусы. Каждый сорус покрыт двухслойным индузиумом. На удлиненной плаценте, в ее верхней части, находятся крупные мегаспорангии, содержащие по одной мегаскопе. По бокам плаценты образуются микроспорангии с 64 микроспорами. Стенки спорангиев однослойные, без кольца. После вскрывания стенки спорангия спо​ры в воде начинают прорастать. Мужской заросток имеет 2 проталлиальные клетки с двумя антеридиями, каждый из которых имеет стенку из двух клеток и одну сперматогенную клетку. При прорастании мегаспоры образуются неравных клетки - нижняя крупная вегетативная, богатая питательными веществами, и верхняя маленькая сосочковидная - архегониальная, которая формирует единственный архегоний. После оплодотворения зародыш быстро развивается в новое растение.
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Puc. 66. PasBuTie MyXCKOro raMeTouTa rofoceMeHHbIX:
A — cxema pa3suTHsi ramerodura carosuuka (Cycas); B — cxema pasBuTHsi rameToQHT:
cocHbl (Pinus); B — ramerodut cocHbl: | — MUKpOCTIOpa; 2—5 — CTaauu MpOpPacTaHMs MHK-
POCIIOPBI: 1. K — NPOTAVIHANIbHAS KIETKA; aH. H — aHTCPHIAMAIbHAS HHULMAIb, . K — aHTEPH-
AHAIbHASL KJICTKA; CT. K — CTCPHJIbHASA KJIETKA, CI' — CIIEPMAarcHHasi; CTr. K — CrepMaTorcHHas
KJIETKa; K. T — KJIeTKa TpyOKH (cupoHOreHHas); . K — raycTopuasibHast KJIeTKa; 0. Ci — 060-
JIOUKa MUKPOCIIOPbI; B. M — BO3/IYLIHbIE MELUKH; I' — rayCTOPUU; I1. T — MblIbLIEBas TPYOKa
AN — SAPO; CN3 — CNEPMATO30MJ,; CIl — CnepMalxu



Род пилюлярия (Pilularia) получил название из-за маленьких шаровидных спорокарпиев, похожих на пилюли. Он содержит 3 вида, встречающихся на болотах в Европе, Америке, Австралии; в России не произрастает. В отличие от марсилеи листья пилюлярии узкие, шиловидные, длиной до 30 см, располага​ются на тонком побеге длиной до 1 м.
ПОДКЛАСС САЛЬВИНИЕВЫЕ (SALVINIDAE)


Порядок Сальвиниевые (Salviniales)

Семейство сальвиниевые (Salviniaceae)характеризуется разноспоровостью и наличием шаровидных сорусов, открыто сидящих на подводных листьях. Оно включает один род сальвинию (Salvinia) с 8 видами пресноводных растений. Из них б видов распространены в тропиках и субтропиках, 2 вида встречаются в умеренных областях; в России - в средней полосе, в Сибири, на Дальнем Востоке, на Кавказе и в Средней Азии. За время своего длительного существования в водной среде (сальвиниевые известны с мелового периода) сальвиния приобрела множество специализированных признаков. Все виды сальвиний - небольшие папоротники, размером до 15-20 см, живущие в стоячих либо медленно текущих водах. Тропические виды - многолетние растения, а виды умеренных областей - однолетники. Они имеют стелющиеся по поверхности воды побеги с мутовчатым листорасположением (рис. 64). Корни отсутствуют. В каждой мутовке из 3 листьев 2 листа плавающие, с цельной листовой пластинкой, а третий - подводный. Плавающие листья овальной или округлой формы; они покрыты восковым налетом и имеют на поверхности сосочки и волоски, что делает их несмачиваемыми. Подводный лист почти до основания рассечен на множество нитевидных долей, густо покрытых жесткими носками. Выделяющиеся при дыхании пузырьки углекислого газа задержи​ваются между волосками, уменьшая удельный вес растения. Подводные лис​тья своими нитевидными долями очень напоминают корни. На коротких черешках подводных листьев формируются шаровидные сорусы. Таким образом, вводные листья выполняют функции спороношения, всасывания воды и роль поплавка. Все части растения снабжены густой сетью воздухоносных полостей. В стебле расположена сифоностела с тонким цилиндром ксилемы; механические ткани очень слабо развиты. Виды сальвинии обладают способностью к вегетативному размножению за счет почек, которые могут формироваться между листьями. Развивающиеся из почек боковые побеги легко от​ламываются и дают начало новым растениям, в результате чего обширные водные территории могут быть сплошь покрыты сальвинией. Это часто мешает судоходству и рыбной ловле.

У сальвинии плавающей (S. natans) сорусы имеют шаровидную форму. В них на разросшейся плаценте располагаются либо микроспорангии, либо мегаспорангии. С поверхности сорусы покрыты двуслойным индузиумом, его слои соприкасаются только в основании и на самой вершине, а на остальном протяжении они разделены воздухоносной полостью, уменьшающей удельный вес сорусов. Спорангии имеют однослойную стенку, лишенную кольца. Выстилающий слой - т а п е т у м, формирующийся из периферических археспориальных клеток, к моменту созревания спор расплывается и становится пенистым. После его затвердения образуется легкая пористая масса наподобие пеноплас​та, называемая м а с с у л о й. В массулу погружены споры. В микроспорангиях образуются 64 микроспоры, а в мегаспорангиях полного развития достигает лишь 1 мегаспора. К осени растения отмирают, а тяжелые сорусы, богатые крахмалом, опускаются на дно и там зимуют. Весной стенки сорусов сгнивают, крахмал расходуется на прорастание спор, и легкие из-за массулы спорангии всплывают на поверхность воды. Микроскопы при прорастании развивают мужской гаметофит - заросток (проталлиум); он состоит из 2 вегетативных, с проталлиальных, клеток, соответствующих вегетативному телу гаметофи​та. На нем образуются 2 антеридиальные клетки, каждая из которых формирует сильно редуцированный антеридий.

Антеридий имеет стенку из 2 клеток и 1 сперматогенную клетку, дающую сперматозоида. Мегаспора при прорастании образует менее редуцированный женский гаметофит, состоящий из множества вегетативных, т.е. проталлиальных, клеток. Под давлением заростка оболочка мегаспоры лопается и заросток выступает за ее пределы. Освободившаяся часть заростка зеленеет, и на ней формируется 3-5 архегониев. После оплодотворения, которое происходит вслед разрушением стенки мегаспорангия, из зиготы развивается зародыш. Благо​даря гаустории он долго сохраняет связь с гаметофитом. Первый возникающий лист имеет щитковидную форму, следующие 2 листа округлые, густо покрытые волосками, и уже позднее формируется мутовка из 3 листьев.

Семейство азолловые (Azollaceae) содержит 1 род азоллу (Azolla) с 6 вида распространенными в тропиках и умеренных областях Северной Америки. Это маленькие нежные папоротники, похожие на юнгерманниевые печеночники.
Сальвиниевые и азолловые обнаруживают много общего и в своем проис​хождении связаны, по-видимому, с древними вымершими гименофилловыми.

Рассмотрение отдела папоротникообразных показывает, что в пределах его нельзя наметить единых эволюционных линий, а проявляются лишь частные эволюционные тенденции. Отдельные порядки имели независимые друг от друга, пути развития и лишь глубокими корнями упираются в группу риниофитов.

ГРУППА ПРАГОЛОСЕМЕННЫЕ (PROGYMNOSPERMAE)
Эта группа многими авторами рассматривается в ранге одного из классов отдела папоротниковидных, однако подчеркивается, что праголосеменные представляют собой растения, отличающиеся от типичных папоротниковидных и представляющие самостоятельную линию эволюции. В своем происхождении праголосеменные связаны непосредственно с тримерофитовыми, входящими в отдел риниофитовых. Таким образом, праголосеменные и папоротникообразные имеют общее происхождение, но их дальнейшее развитие шло, повидимому. двумя независимыми путями. Поэтому многие палеоботаники рассматривают праголосеменные как самостоятельный таксон в ранге отдела.

Отличительные особенности этой группы заключаются: 1) в наличии кам​бия, продуцирующего вторичную ксилему; 2) в наличии точечных трахеид с; окаймленными порами, которые ровными рядами располагались на радиальных и тангентальных стенках (как исключение трахеиды могут быть лестничными); 3) в своеобразном гранулярноламеллярном строении экзины, которое характерно для всех голосеменных. Наружный слой экзины - с э к з и н а имеет гранулярное строение, а внутренний - н э к з и н а - ламеллярное (слоистое) строение. Сходство с папоротниками проявляется в наличии крупных перистых листьев и в отсутствии семян. Эта группа известна со среднего девона, а в верхнем карбоне она исчезает. Несмотря на относительно непродолжи​тельное существование, в этой группе произошли значительные эволюцион​ные преобразования, вплотную приблизившие их к голосеменным растениям. Наиболее древний и примитивный порядок, известный из девона, - протоптеридиевые, или аневрофитовые (Protopteridiales, или Aneurophytales), траднционно рассматриваемые в группе первопапоротников. Наиболее полно изуче​ны среднедевонский род реллимия (Rellimia), который известен также пол названием протоптеридиум (Protopteridium), или птилофиллум (Ptilophyllum) и род аневрофитон (Aneurophyton), крупные стволы которого описаны под названием эусперматоптерис (Euspermatopteris). По сохранившимся остаткам вос​становить облик этих растений довольно трудно, однако судя по диаметру стеб​лей (от 2-3 мм до 3-5 см), они были и мелкими растениями, и более крупными, возможно, достигавшими высоты 10 м. У них имелись разнообразные типы ветвления. Расположение боковых веточек было спиральное, двурядное, часто веточки отходили парами, как у тримерофитовых. В пределах одного растения оси разных порядков могли ветвиться по-разному. Конечные оси ветвились дихотомически в разных плоскостях либо в одной плоскости, формируя плосковетви (рис. 65). Они еще не были листьями, так как срастания между веточками не происходило. Спороносные оси многократно ветвились, загибаясь в сторону главной оси; на их конечных ответвлениях группами располагались удлиненные спорангии. Такие специализированные спороносные оси можно рассматривать уже как спороносные органы, или [image: image66.png]Puc. 67. CxeMa pa3BUTHSI U CTPOCHHUE CEMA3A4YaTKa XBOMHBIX HA MIPHUMEPE COCHBI (Pinus):
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спорангиофоры. У некоторых видов спорангии на вершине были оттянуты в короткий носик, который, возможно, можно, выполнял функцию улавливания пыльцы. Эти растения были равноспоровыми, что говорит о примитивности этих видов. По тончайшим шлифам выяснено анатомическое строение осей аневрофита. Их наиболее тонкие молодые веточки имели протостелическое строение; ксилема в сечении имела трехлопастную, треугольную, крестообразную и округлую конфигурацию. В более толстых ветвях формировалась незначительная вторичная ксилема. Она, как правило, была одночленная, но у некоторых представителей в ксилеме имелась паренхима, т.е. она становилась двучленной. Трахеиты на всех стенках имели окаймленные поры. В картоне праголосеменные в основном были представле​ны довольно крупными деревьями. Из нижнего карбона описан род протопитис (Protopitis), который имел стволы диаметром до 50 см с мощно развитой древесной типично голосеменной структурой. Фотосинтезирующие органы его неизвестны. Спороносные веточки многократно ветвились. Спорднгии на вершине имели хорошо выраженный носик. В спорангиях развивались споры раз​ной величины - в одних спорангиях размером 80 мкм, в других - от 150 до 300 мкм; в-третьих находились споры промежуточной величины, т.е. уже в карбоне в этой группе намечалась разносторонность.

Наибольшее морфологическое разнообразие и совершенство наблюдалось у представителей порядка археоптерисовых (Archaeopteridales), живших с середины девона до верхнего карбона. Под родом археоптерис (Archaeopteris) описаны вегетативные органы папоротникового облика, поэтому в литературе он значится как первопапоротник. Одновременно с археоптерисом по остаткам стволов был описан род калликсилон (Callixylon), который раньше относили к голосеменным. Сердцевина ствола была занята паренхимой, а древесина была разбита на сердцевинные лучи. Ствол с поверхности был покрыт перидермой, он достигал диаметра 70-100 см и имел мощную древесину. Судя по толщине стволов, это были высокие древесные растения. В 60-е годы ХХ в. было доказа​но, что листья археоптериса и стволы калликсилона принадлежат одному и тому же растению. У него вегетативные и спороносные листья или доли листа имели четкое морфологическое отличие. Листья имели главную ось - р а х и с. на которой в одной плоскости располагались плоские перышки, т.е. это была уже не плосковетка, а хотя и примитивный, но лист. У некоторых видов опи​саны даже листья с цельной листовой пластинкой. Для всех археоптерисовых характерна была ярко выраженная разноспоровость; мегаспоры в 5-8 раз крупнее микроспор, хотя микро- и мегаспорангии по величине не различались. Спороносные органы у археоптерисовых были чрезвычайно разнообразны. У одних видов в основании рахиса располагались вегетативные перышко, а в средней и верхней части от рахиса отходили боковые веточки, по всей длине которых имелись многочисленные спорангии. У других видов плоские вегета​тивные перышки чередовались со спороносными ветвящимися осями. У одного из видов археоптериса описан даже примитивный стробил, на оси которого располагались плоские блюдцевидновогнутые спорофиллы; на их верхней сто​роне имелись многочисленные спорангии. У другого вида спороносный орган имел вид плоской чаши, края которой дихотомически ветвились. В каждое ответвление входил проводящий пучок, что указывает на синтеломное происхождение этого органа. На дне его размещались многочисленные спорангии. У ряда видов прослеживается тенденция к сокращению количества мегаспорангиев до 3-2 и даже до 1. Виды растений, имевшие всего лишь 1 мегаспорангий, окруженный вегетативными осямителомами, можно рассматривать в качестве переходных от праголосеменных к древним голосеменным, которые имели примитивный семязачаток. Как будет подробно рассмотрено далее, семязачаток представлял собой нуцеллус, т.е. мегаспорангий, окруженный сво​бодными лопастями интегумента, сраставшимися лишь в самом основании. Каждая лопасть интегумента имела свой проводящий пучок, т.е. представляла собой верхушечный телом. Параллельно сокращению количества спорангиев происходило сокращение числа мегаспор до 4 и даже до 1. Таким образом, в группе праголосеменных прослеживается ряд эволюционных тенденций: 1) увеличение размеров растений, сопровождавшееся усилением деятельно​сти камбия и оживлением древесины за счет паренхимы; 2) переход системы теломов к плосковеткам, а от них - к настоящим листьям; 3) формирование специализированных спороносных органов - спорангиофоров и, как частный случай, спорофиллов; 4) уменьшение количества спорангиев на них до одного; 5) переход от равноспоровости к разноспоровости, сопровождавшееся сокращением количества мегаспор и увеличением их размеров; 6) уменьшение количества мегаспорангиев на мегаспорангиофорах; 7) концентрация вокруг них вегетативных осей, которые способствовали защите мегаспорангиев; 8) формирование на вершине спорангия оттянутого носика, который обеспечи​вал наиболее эффективное улавливание микроспор (пылинок).

ОТДЕЛ ГОЛОСЕМЕННЫЕ
(PINOPHYTA, ИЛИ GYMNOSPERMAE)
Голосеменные - древняя группа, берущая свое начало с верхнего девона и органично связанная о группой праголосеменных растений. Расцвет голосеменных приходится на мезозойскую эру, когда господствовали теплолюбивые виды. К концу мезозоя происходит сокращение таких теплолюбивых форм, как

бенеттитовые, саговниковые, семенные папоротники. Второе рождение голосеменные обрели благодаря появлению холодостойких видов в недрах мезозойской флоры. Возможно, что их возникновение было связано с местными внутриматериковыми оледенениями. Эти виды оказались способными в кайнозойскую эру осваивать обширные пространства в умеренных и умеренно холод​ - областях Северного полушария, где они и поныне на больших территории - занимают господствующее положение в сложении растительного покрова. Широкое распространение голосеменных в значительной степени объясняется тем, что размножение у них осуществляется семенами. Семя как зачаток новогоорганизма представляете собой комплексный многоклеточный орган, состоящий из зародыша, запасающих тканей эндосперма и многослойной семенной кожуры, надежно обеспечивающей сохранность зародыша. У большинства го​лосеменных семена обладают периодом покоя. Таким образом, молодые растения вступают в самостоятельную жизнь более жизнеспособными, чем споро​е растения.

При прорастании семени первым появляется зародышевый корешок, которой формирует стержневую корневую систему; лишь у немногих видов глав​ный корень заменяется системой боковых или придаточных корней. Наличие главного корня явилось базой для возможного формирования крупных древес​ных форм. Этому способствовало также наличие длительно функционирующего камбия, который формирует древесину - водопроводящую ткань, обладающую большой механической прочностью. Среди современных голосеменных преобладают древесные формы, однако важно подчеркнуть, что среди древних палеозойских видов в разных систематических группах голосеменных встречались формы травянистые, кустарниковые, древесные со слабо развитой древесиной. Среди современных саговниковых имеются древесные формы со значительно развитой сердцевиной и корой, виды с клубневидными побегами полудревесной и типично травянистой жизненных форм. У подавляющего большинства голосеменных побеги нарастают моноподиально. Примитивные голосеменные характеризуются отсутствием ветвления, большинство же ныне живущих видов обильно ветвится. Листья всех голосеменных, несмотря на колоссальное разнообразие их форм и размеров, имеют синтеломное происхождения.
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Puc. 70. XKusuennsie opMbI CarOBHUKOB:
A — [peBOBM/IHbIE BHICOKOPOCIbIE | — MMKpOUMKAc KpacuBoKpoHHblit (Microcycas calo-
coma); 2 — aHuedansproc nonepe HO-KIbYaThii (Encephalartos transvenosus); b — ape-
BOBHMJHBIE HU3KOPOCIBIE: 3 — CAarOBHMK nonukarouii (Cycas revoluta); 4 — sHuedansiproc
npesocxonubiit (E. princeps); B — Huskopocibie ¢ KiyGHEBUIHBIM HAA3EMHBIM noberom:
JKEHCKOE M MYXKCKOE PacTeHHsi MaKpo3aMH1u cnupaibHoit (Macrozamia spiralis); I’ — Hu3kopoc-
Jble ¢ KIyGHEBHAHBIM TOJ3EMHBIM CTEGIeM: 5 — 3amus Kpemuuctas (Zamia silicea); 6 —
GoBeHust MesKonbuaTast (Bowenia serrulata); [{ — anuduTHas 3amust napasuTHas (Z. poeppigiana)



Из числа современных древние виды имеют крупные, сильно рассеченные листья, у большинства же видов листья мелкие, игловидные или чешуевидные. Древесина голосеменных состоит в основном из трахеид, паренхима развита довольно слабо, либриформ отсутствует. Характерным признаком трахеид голосеменных является наличие окаймленныx пор, ровными рядами расположенных на радиальных и тангеrгтальных стенках. Для флоэмы характерно отсутствие клеток-спутниц.

Все голосеменные - разноспоровые растения; в подавляющем большинстве случаев имеются микро- и мегастробилы различной формы, которые, в свою очередь, могут объединяться в констробилы. В микроспорангиях формируются микроспоры, которые начинают прорастать под оболочкой. Пророс​шие микроспоры - мужские гаметофиты, заключенные в оболочку микроспоры, называются п ы л и н к а м и, а совокупность пылинок - п ы л ь ц о й. После первого деления микроспоры возникает одна маленькая клетка и вто​рая - более крупная, которая может отчленить еще одну маленькую клетку (рис. 66). Эти первые (одна или две) клетки соответствуют вегетативной части rаметофита (по-гречески prothallium), поэтому называются п р о т а л л и а л ь н ы м и. Более крупная клетка, получившая название а н т е р и д и а л ь н о й и н и ц и а л и, делится еще раз с образованием двух очень специализироианных клеток. Одна из них формирует антеридий и поэтому называется а н т е​ и д и а л ь н о й. Судьба другой клетки зависит от типа полового процесса. У наиболее примитивных групп, у которых половой процесс осуществляется с помощью сперматозоидов, из второй клетки развивается гаустория, поэтому ее называют г а у с т о р и а л ь н о й. У высших голосеменкых, у которых по​ловой процесс происходит с помощью спермиев, из этой клетки развивается пыльцевая трубка, поэтому ее называют к л е т к о й т р у б к и, или с и ф о н о г е н н о й. Часто ее называют в е г е т а т и в н о й, хотя к вегета​тивной части гаметофита она не имеет никакого отношения. Антеридиальная клетка делится на 2 клетки, одна из которых либо образует 2 сперматозоида, и тогда называется с п е р м а т о г е н н о й, либо 2 спермия, и тогда называет​ся с п е р м а г е н н о й. Вторая клетка антеридия остается стерильной и впо​следствии разрушается. Разные авторы, по-разному ее интерпретируя, называютэтуклетку ножкой, стенкой антеридия, дислокатором, с е с т р и н с к о й к л е т к о й, внося терминологическую неясность; поэто​му предложено называть ее просто с т е р и л ь н о й   к л е т к о й. Пылинка. состоящая у различных видов из разного количества клеток, разносится вет​ром. Поскольку у голосеменных в отличие от покрытосеменных нет замкнутой завязи, пылинка попадает непосредственно на семязачаток. 
Развитие семязачатка начинается с появлением срединного бугорка - нуцеллуса, внутри которого на ранних стадиях развития выделяется одна крупная спорогенная клетка (рис. 67). Позднее она подвергается редукционному (цейотическому) делению и образует 4 неравноценные клетки - м е г а с п о р ы. Поэтому нуцеллус следует рассматривать как мегаспорангий. Вслед за бугор​ком - нуцеллусом из периферической меристемы возникает 2 бугорка, кото​рые, разрастаясь, начинают формировать валик. Он обгоняет в своем росте нуцеллус, нависая над ним и образуя интегумент с небольшим отверстием - ц и к р о п и л е, или п ы л ь ц е в х о д о м. Таким образом, семязачаток представляет собой сложный орган, состоящий из мегаспорангия - н у ц е л л у с а и покрова - и н т е г у м е н т а. По поводу происхождения интегумента существует ряд гипотез. Согласно одной из них, синангиальной, семязачаток воз​ник из синангия, у которого внутренний спорангий остался фертильным (т.е. продуцирует споры), а периферические подверглись стерилизации и образова​ли интегумент. Согласно другой, теломной, теории интегумент представляет собой результат срастания периферических изначально вегетативных теломов вокруг одного спороносного. Эта теория согласуется с палеоботаническими находками, которые относятся к праголосеменным и вымершим голосеменным - семенным папоротникам. 
Из четырех образовавшихся мегаспор  3 мелкие погибают, а крупная прорастает в женский гаметофит, или заросток, который у голосеменных называет  ​ся э н д о с п е р м о м. После оплодотворения из семязачатка формируется семя. Интегумент превращается в семенную кожуру, нуцеллус расходуется на развивающийся зародыш, от него остается тонкая плеточка.
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Ткани заростка или эндосперма сильно разрастаются, и в них откладываются запасные питатель​ные вещества. Из оплодотворенной яйцеклетки формируется зародыш, состо​ящий из корешка, стебелька и почечки с 2-18 семядолями.

Классификация голосеменных основана на разных подходах. Согласно но​вейшей классификации, отдел объединяет 6 классов; из них 2 класса вымер​ших растений - семенные папоротники и беннеrгитовыe и 4 класса ныне живущих - саговниковые, гинкговые, оболочкосеменные и хвойные.

КЛАСС СЕМЕННЫЕ ПАПОРОТНИКИ
(PTERIDOSPERMOPSIDA, ИЛИ LYGINOPTERIDOPSIDA)
Это самая древняя, полностью вымершая группа голосеменных, жившая с середины девона до мелового периода; расцвет их приходился на каменноуголь​ный период. В эту группу объединяют растения, имевшие папоротниковый об​лик, но формировавшие семязачатки. Эти древние растения представляют боль​шой теоретический интерес, так как, с одной стороны, вскрывают разнообразие анатомо-морфологических структур, отражающих возможные пути их эволю​ции, а с другой стороны, демонстрируют различные варианты формирования семязачатков, разнообразие их форм и структур. По сохранившимся остаткам трудно реконструировать облик этих растений; описаны фрагменты растений с диаметром стволов 1,5-2 м и 20-30 см. Некоторые из них имели форму кустар​ников, мелких трав с диаметром стеблей от 2-3 см до 2-3 мм. Одни из них не ветвились, другим было свойственно дихотомическое или боковое ветвление; описаны даже укороченные побеги. На стеблях некоторых растений имелись воз​душные корни. Многообразие жизненных форм сочеталось с различными вари​антами строения и расположения листьев. Листорасположение было очередное и мутовчатое, листья располагались по всему стеблю или только в его верхней части. Листья были голые, покрытые железами или волосками, они различались по характеру и степени расчленения (перистые и пальчатые, однажды - и многократно рассеченные, цельные), по форме перышек (овальные, яйцевидные, линейные), по характеру жилкования (открытое, сетчатое).

Не менее разнообразно было анатомическое строение стеблей семенных папоротников. У одних видов камбий функционировал очень слабо, отклады​вая лишь несколько слоев вторичной ксилемы (травянистый тип стебля), у других растений имелась мощная древесина типа хвойных, у третьих – большую часть стебля составляла паренхима сердцевины, как у саговниковых. Подобное разнообразие морфологического и анатомического строения, которое обнаруживалось у разных растений в пределах одного периода их жизни, позволяет предположить, что формирование жизненных форм и анатомических структур как голосеменных, так и покрытосеменных с самого начала могло пойти разными путями, т.е. могли возникать первично древесные и первично травянистые формы. Поэтому из этой группы семенных папоротников легко вывести все прочие классы голосеменных растений.

Большой интерес представляет многообразие в строении семязачатков, которое проливает свет на происхождение интегумента. Самые древние семязачатки, описанные из верхнего девона и нижнего карбона (Archaeosperma,  Hydrasperma, Genomosperma, Lagenostoma) (рис. 68), имели весьма примитивное строение - нуцеллус (мегаспорангий) с оттянутым на вершине носи​ком был окружен узкими, отогнутыми наружу лопастями интегумента. Лопасти срастались между собой и с нуцеллусом лишь в самом основании; в каждую лопасть входил проводящий пучок. Этот лопастный интегумент очень напоми​нал совокупность сближенных и начавших срастаться вегетативных теломов, что подкрепляет позиции синтеломной теории происхождения интегумента. У большинства семязачатков, описанных из среднего и верхнего карбона, лопасти интегументов полностью или почти полностью срастались между собой, оставаясь свободными лишь на вершине. Параллельно этому происходило срастание интегумента с нуцеллусом. У многих семенных папоротников одиночнные семязачатки или группы семязачатков располагались в окружении чаше​видного образования - к у п у л ы. Одни авторы рассматривают ее как выросты листа (по наличию железок на ее поверхности), другие считают ее результатом срастания периферических теломов. Купула описанных выше самых древних семязачатков представляла собой совокупность дважды или трижды дихотомически ветвящихся лопастей, в каждую из которых входила жилка. Наподобие лопастей интегумента они сливались лишь у основания. У среднекарбоновых и верхнекарбоновых представителей лопасти купулы, снабженные проводящими пучками, срастались либо на большем своем протяжении (Lagenostoma, Calathospermum), либо полностью (Mitrospermum). Купулы, в свою очередь, могли срастаться в большей или меньшей степени с интегументом семязачатков, формируя внешний интегумент (купуломент), пронизанный пучками (рис. 69). Подобный двойной интегумент имеется у семязачатков саговниковых. У более поздних голосеменных могло происходить полное слияние внутреннего интегумента с нуцеллусом вплоть до исчезновения про​водящих пучков. В этом случае семязачатки с одним внешним интегументом становились вторично однопокровными. Таким образом, первые голосемен​ные могли иметь 3 варианта строения семязачатков - исходно однопокровнные, т.е. с одним интегументом, двупокровные - с внутренним и внешним интегументами и вторично однопокровные с внешним интегументом. Кроме того, в пределах этих трех вариантов семязачатки имели радиальную или дорзивентальную симметрию, т.е. число вариантов строения семязачатков увеличивалось до 6. Помимо этого имелись еще дополнительные варианты семязачатков. Строение семязачатков оказалось очень стабильным и характерным для разных классов голосеменных растений. Многообразие семязачатков позволи​ло установить преемственность репродуктивных органов покрытосеменных от голосеменных растений.

Семязачатки у одних видов располагались на обычных листьях, у других - на специализированных листьях - мегаспорофиллах, у третьих - на осевых структурах - мегаспорангиофорах. Интересная особенность семян семенных - папоротников заключалась в отсутствии зародышей; по-видимому, семена опадали раньше, чем происходило полное их формирование, как у саговников. Микроспорангии часто объединялись в синангии, которые, как правило, располагались на специализированных перышках вегетативных листьев, т.е. имело место диморфизм частей листа. Форма спороносных частей листа была самая - разнообразная. В микроспорангиях некоторых видов найдены мужские гаметофиты; у одних видов число проталлиальных клеток доходило до 30, а у некоторых имелось всего лишь 2 клетки.

Разные органы семенных папоротников описаны под разными названиями: лигиноптepиc (Lyginopteris), кроссотека (Crossotheca), калимматотека (Саlуmmatotheca), археосперма (Archaeosperma), тригонокарпус (Trigonocarpus) и др.

КЛАСС САГОВНИКОВЫЕ, ИЛИ ЦИКАДОВЫЕ (CYCADOPSIDA)
Порядок Цикадовые (Cycadales)
С одним семейством саговниковые (Сусадасеае) в порядке представляет собой наиболее древнюю группу из ныне живущих голосеменных. По остаткам листьев и стеблей саговниковые известны с раннепермского периода, а по стробилам и семенам - с верхнего триаса. Расцвет саговниковых приходится на юрский и меловой периоды, когда они были широко распространены по всему земному шару, а их жизненные формы были разнообразнее современных. Древностью их происхождения объясняется наличие множества примитивных признаков; к их числу относятся: 1) макрофилия; 2) отсутствие ветвления стволов; 3) слабое развитие в стебле древесины и наличие мощной сердцевины; 4) оплодотворение с помощью сперматозоидов; 4) оплодотворение с помощью сперматозоидов; 5) прорастание семян без периода покоя.
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 Рис. 68. Пути формирования интегумента семязачатков голосеменных:

А- схема возникновения интегумента (а - объемно, 6- в разрезе); 1- мегаспорангий и окружающие его стерильные оси (теломы) у гипотетического предка голосеменных; 2-4 - постепенное формирование семязацатка с образованием внутреннего и наружного интегументов; мгс - мегаспорангий; кп - купула; вн. ин - внутренний интегумент; н. ин - наружный интегумент; нц - нуцеллус; ин. м- интегументальное микропиле; , к. м- купилярное микропиле; Б- древние (палеозойские) семена ископаемых голосе​менных: 1- Hydrasperma; 2- Archaeosperma; 3- Lagenostoma (сред. карбон); а​ - объемная реконструкция семязацатка с купулой; 6- семязачаток в разрезе; мгс -мегастробилы; ст. т- стерильные теломы; пр. п- проводящие пучки
На значительную древность этой группы указывает также небольшое число родов с эндемичными ареалами, приуроченными к определенным материкам. В Америке произрастает 4 рода: 2 мексиканских рода - диод (Dioon с 4 видами) и цератозамсrя (Ceratozamia с 5 видами) кубинский монотипный род микроцикас (Microcycas) и замия (Zamia с 35 видами), распространенные от Флориды до тропиков Южной Америки. В Австралии и на прилегающих островах произрастают 3 рода: мпкрозамия (Macrozamia с 14 видами), борения (Bowenia с 2 видами) и лепидозамия (Lepidozamia с 2 видами). К Южной Африке приурочено 2 рода: самый обширный род энцефаляртос (Encephalartos с 40 видами) и монотипный род стангерия (Stangeria В Азии произрастает 1 род садовник (Cycas с 20 видами), ареал которого дохл-дет до Мадагаскара и Северо-Восточной Австралии. В Европе саговники) не встречаются, хотя в мезозое были широко представлены.

Таким образом, на 10 родов саговниковых приходится всего 124 вида. Это указывает на то, что эта древняя группа находится в стадии угасания. Саговниковые приурочены в основном к засушливым районам тропических и субтро​пических областей, одиночно встречаясь в низкорослых вечнозеленых лесах колючих кустарничковых зарослях, в саваннах. Отдельные виды произрастают во влажных тропических лесах, но и в этих случаях они тяготеют к более сухим и нарушенным местам, избегая конкуренции с другими растениями.

Саговниковые характеризуются большим своеобразием стеблей. В молодом возрасте они имеют клубневидную форму. В дальнейшем у всех видов замии бовении, стангерии и у некоторых видов макрозамии клубневидная форма сохраняется на протяжении всей жизни, причем она значительно варьирует по размерам, форме и положению в пространстве. У видов маркизами клуб​ невинные стебли в диаметре могут достигать 1-1,5 м, а у замии карликовой (Z. pygmaea) - всего лишь 2-3 см, у большинства же видов стебли имеют диаметр 20-30 см. Форма стеблей может быть шаровидной, цилиндрической реповидной, редьковидной, внешне напоминающей корнеплод моркови. По положению клубни могут быть надземными, полностью или частично подземными, а 2 вида эпифитов селятся на стволах деревьев (рис. 70). 
Однако у боль​шинства видов из первоначально клубневидного формируется прямой, неветвящийся, колосовидный ствол, на вершине несущий крону крупных перистых листьев. Такие саговниковые внешне очень похожи на пальмы, и нередко их называют саговыми пальмами. Лишь у одного вида - энцефаляртоса превосходного (Е. princeps) ствол у самого основания слабо ветвится, образуя группу из 5-6 стволов. Высота стволов большинства видов саговниковых колеблется о, 1 до 5-б м, лишь отдельные экземпляры некоторых видов микроцикаса,
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макрозамии, лепидозамии, диоона достигают высоты 15-20 м, что считается большой редкостью. Многие из вышеописанных жизненных форм саговниковых сходны с некоторыми жизненными формами травянистых покрытосеменных растений; типичные древесные формы у них крайне редки. Нарастание стволов у одних видов моноподиальное, у других - симпоциальное; это зависит от того, из каких почек - из верхушечных или боковых - происходит формиро​вание стробилов. Наиболее характерной особенностью саговниковых является наличие относительно крупных листьев пальмового типа, хотя абсолютные их размеры могут быть довольно мелкими. Обычные размеры листьев саговниковых 1-3 м, у некоторых крупных видов энцефаляртоса они достигают 5-б м, ау замии карликовой - всего 5-б ем. У одних видов саговниковых верхушка лис​та завернута в улитку, у других - прямая. Листья имеют хорошо развитое, долго не опадающее твердое влагалище, прочный черешок и сильно склерофицированную листовую пластинку с толстым слоем воскового налета. Круп​ные зеленые листья чередуются с более мелкими, чешуевидными буро-оранжевыми листьями, функционально сходными с почечными чешуями. Все это отражает засушливые условия обитания саговниковых. У одних видов новые генерации листьев возникают в течение года дважды, у других - единожды, а у третьих - один раз в 2-3 года. Поскольку каждый лист живет от 3 до 10 лет. то вместе они формируют мощную крону с огромной листовой поверхностью. которая восполняет отсутствие ветвления. Розетки листьев разных генераций часто отличаются друг от друга по оттенкам и по их расположению: молодые темно-зеленыe листья направлены вверх, срединные занимают горизонталь​ное положение, а более старые, желтеющие листья отклонены вниз. По мере отмирания листьев их долго сохраняющиеся влагалища плотно налегают друг на друга и образуют у некоторых видов мощный панцирь. Поэтому стволы в этом случае в их верхней части оказываются толще, чем у основания.

Корневая система саговниковых стержневого типа; глубина проникновения корней коррелирует с высотой побега. Иногда при отмирании главного корня и основания ствола развиваются придаточные корни, и тогда растение стоит на них как на подпорках. У некоторых видов саговниковых развиваются контрактильныe (сокращающиеся) корни. Для всех саговниковых характерной осо​бенностью корневой системы является наличие боковых поверхностных кор​ней, растущих вверх. У поверхности земли или над землей они обильно ветвятся, образуя коралловидные или клубневидные скопления, которые располагаются у ​основания ствола. В паренхиме этих корней поселяются азотфиксирующие бактерии и сине-зеленые, а в межклетниках - гифы грибов. Роль этих корней, по-видимому, заключается в обеспечении растения азотистыми соединениями.

Для анатомического строения стеблей характерно значительное развитие паренхимы в сердцевине и в коре и слабое формирование древесины, на долю которой приходится не более 15% всего объема ствола. Древесина состоит из длинных точечных трахеид с окаймленными порами без торуса и не имеет четких годичных колец. У многих саговниковых камбий быстро прекращает свою деятельность, а на смену ему в коре закладывается новое кратковремен​но существующее камбиальное кольцо, затем второе, третье и т.д., вследствие чего стволы этих видов растений имеют несколько концентрических колец флоэмы и ксилемы (до 10-15). Кора и сердцевина состоят из крупных парен​химных клеток и пронизаны слизевыми каналами, содержащими жидкую слизь. Это очень важно для растений засушливых местообитаний. В паренхиме откла​дывается большое количество крахмала, который получил название саго и используется аборигенами в пищу. Из-за отсутствия годичных колец продол​жительность жизни саговников определить очень трудно; одни авторы исчис​ляют ее сотнями лет, другие - тысячами. Ориентировочный их возраст опре​деляют по остаткам черешков листьев, зная, сколько их образуется в год. 
Все саговники - двудомные растения. На мужских экземплярах формиру​ются микростробилы, называемые мужскими шишками. Если они возникают из верхушечных почек, то на каждом растении образуется по одному стробилу, а если из боковых почек, то может возникать несколько мелких стробилов (от 10 до 100). Размеры стробилов зависят как от их количества, так и от размера самого растения (от 1,5-2 см у замни карликовой до 100 см у энцефаляртоса). Микростробилы состоят из широкой оси, на которой спирально расположены микроспорофиллы, резко отличающиеся от вегетативных листьев и имеющие у разных видов треугольную, многоугольную, грибовидную и другую форму (рис. 71).
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 С нижней стороны располагаются многочисленные микроспорангии, часто образующие синангии из 2-5 спорангиев. Микроспорангии примитивного типа, они имеют многослойную стен​ку, в эпидерме которой у некоторых видов встречаются устьица. Микроспора начинает делиться внутри микроспорангия, формируя под своей оболочкой мужской гаметофит, или пылинку. После вскрывания спорангия пылинка, т.е. мужской гаметофит, защищенный оболочкой микроспоры и состоящий из 3  или 4 клеток (проталлиальной, гаусториальной, сперматогенной и стерильной), разносится ветром.

Мегастробилы (женские шишки) чаще всего возникают по одному, реже их может быть несколько. По размерам они немного превышают размеры микростробилов; максимальных размеров мегастробилы достигают у энцефаляртоса и лепидозамии. Они имеют длину до 90-100см, а масса составляет 30-50 кг. Исключение составляет род саговиик (Cycas), у которого мегастробилы отсутствуют. Желто-оранжевые перистые спорофиллы, по форме более или менее напоминающие вегетативные листья, развиваются на вершине ствола в количестве 2-3 и более. Семязачатки у всех саговников располагаются на мегаслорофиллах по 2, реже по 3-5, и имеют размеры от 5-7 мм у замии до 5 – 6 см у саговника.
Развитие семязачатка на первых этапах типично для всех голосеменных ( рис. 72). Особенностью саговниковых является то, что мегаспора покрыта кутинизированной оболоч​кой, а женский гаметофит, извлеченный из семязачатка, зеленеет, что также подтверждает древность этой группы. На гаметофите в верхней части развива​ется, как правило, 2 сильно редуцированных архегония; они лишены стенки, а над яйцеклеткой сохраняются лишь 2 шейковые канальцевые клетки. Еще до опыления семязачатки достигают своей максичгальной величины, при этом интегумент оказывается дифференцированным на 3 слоя.
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 Наружный слой мя​систый, сочный, окрашенный в ярко-оранжевый цвет, снабжен проводящими пучками. Внутренний слой также сочный, но бесцветный, тоже васкуляризован; срединный слой каменистый и выполняет защитную функцию. Таким образом, семязачатки саговниковых имеют 2 интегумента, снабженных прово​дящими пучками. В верхней части нуцеллуса происходят ослизнение и разру​шение клеток, в результате чего образуется полость, заполненная слизью. Часть этой слизи выступает за пределы семязачатка, и пролетающие пылинки могут прилипнуть к этой капельке. По мере подсыхания жидкости пылинки втягива​ются внутрь полости, поэтому она называется п ы л ь ц е в о й к а м е р о й. Пылинка начинает прорастать с образованием гаустории, которая внедряется в ткань нуцеллуса, поглощая питательные вещества и влагу. Сперматогенная клетка, делясь, образует 2 сперматозоида размером до 3-3,5 мм, несущих по опирали несколько тысяч жгутиков. Они являются самыми крупными сперматозоидами в растительном мире. Параллельно этому происходит неравномерное разрастание периферических клеток заростка над архегониями, в результате чего а центре формируется внутренняя полость, называемая а р х е г о н и а л ь н о й   к а м е р о й. Постепенно дно пыльцевой камеры разрушается, и она сливается с архегониальной камерой. К этому времени внутри пылинки создается высо​кое кое тургорное давление, так как гаустория активно поглощает влагу из клеток нуцеллуса. Это приводит к разрыву оболочки микроспоры. Под большим давлением слизь с заключенными в ней сперматозоидами выстреливает на дно архегониальной камеры. Канальцевые клетки к этому времени ослизняются, что облегчает доступ сперматозоидов к яйцеклетке.

От опыления до оплодотворения иногда проходит 6-7 месяцев. Половой процесс, осуществляемый сперматозоидами и требующий жидкой среды, весьма примитивен, однако, в отличие от папоротникообразных, у саговниковых он не зависит от стихии (роса, дождь). Эта автономность стала возможной благодаря специализированной гаустории, обеспечивающей создание влажной среды самим растением. После оплодотворения делящаяся зигота формирует в вгрхней части сильно удлиняющийся подвесок, или с у с п е н з о р. Он вдавливает развивающийся зародыш в ткань гаметофита (эндосперма), богатую крахмалом, жирами и белками. Для саговниковых характерно то, что семена опадают до окончательного формирования зародыша. Они имеют ярко окра​шенную семенную кожуру, которая возникает из внешнего сочного слоя интегумента и выполняет функцию привлечения животных. От повреждения зародыша в желудке животных предохраняет срединный склерофицированный слой. Внутренний сочный слой кожуры вместе с тканью нуцеллуса расходуется на развитие эндосперма. Зародыш заканчивает свое формирование в опавшем семени; он имеет слабо дифференцированный корешок, стебелек и почечку с семядолями; у разных видов количество их колеблется от 1 до 6, чаще их 2. По окончании полного развития, которое длится на протяжении 1-2 лет, семя без периода покоя прорастает в новое растение. Характер формирования семе​ни и прорастание его без периода покоя рассматриваются как очень примитивные признаки.

Таким образом, саговниковые, дожившие до настоящего времени, сохра​нили много архаичных черт, что сказалось на резком сокращении их ареала. Поэтому эта интереснейшая группа растений требует особой охраны, тем более что местное население использует стволы саговников для приготовления саго, а листья - для изготовления поделок.

KЛACC БЕННЕТТИТОВЫЕ, ИЛИ БЕННЕТТИТЫ (BENNETTITOPSIDA)
Беннеттиты - это полностью вымершая группа голосеменных, которая в мезозойскую эру принимала большое участие в сложении растительного по​крова нашей планеты. Появившись в нижнем триасе, беннеттиты полностью исчезают в верхнем мелу. По своему облику большинство беннеттитов напоминало саговниковые. Стволы их были либо прямые неветвящиеся высотой до 2 м, либо клубневидной формы диаметром до 60 см. На вершине стволов рас​полагалась крона крупных перистых листьев (рис. 73). Реже встречались неболь​шие слабоветвящиеся кустарники с цельными листьями длиной до 10 см. Пе​ристые листья беннеттитов настолько сходны с листьями саговниковых, что долгое время остатки беннеттитов выдавались за саговники. Однако строение устричного аппарата у них четко различается - у беннеттитов устьица синдетохейльные, а у саговников - гаплохейльные. 
Стебли беннеттитов имели довольно примитивное анатомическое строение - большую его часть занимала паренхима сердцевины, которую окружа​ло узкое кольцо проводящей системы. Вторичная ксилема была развита
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 очень слабо и состояла из лестничных трахеид.

Репродуктивные органы беннеттитов имели уникальное строение, хотя де​талями отличались друг от друга. Первоначально описанные обоеполые стро​билы беннеттитов дали повод ученым рассматривать их в качестве предковой формы цветковых растений с обоеполыми цветками. Однако тщательные ис​следования показали, что подавляющее число видов беннеттитовых имели од​нополые стробилы. Они были настолько своеобразны, что трудно установить связь между ними и цветковыми растениями. Логичнее предположить, что беннеттиты и цветковые имели общего предка, а их дальнейшее развитие шло параллельными, независимыми путями. Однако в настоящее время на основе изучения более ранних, неспециализированных видов беннеттитов некоторые палеоботаники опять возвращаются к идее выведения цветковых из беннеттитов. В основании как однополых, так и обоеполых стробилов располагались стерильные листья, выполнявшие роль околоцветника - п е р и а н ц и я, или п е р и а н т. Микростробилы состояли из оси, на которой размещались мутовками микроспорофиллы самой разнообразной формы - цельные, перистые, пальчатые. Иногда их строение было столь сложно, что трудно поддается описанию. На их внутренней поверхности располагались микросинангии различной формы. Мегастробилы выше околоцветника, состоявшего из перистых листьев, имели мясистую расширенную ось конической или булавовидной формы. На ней располагались многочисленные (до 500-600) спорангиофоры в цилиндрических ножек. На их вершинах сидели семязачатки с сильно оттянутыми микропилярными трубочками. Между спорангиофорами располагались стерильные органы в виде ножки, которая на вершине постепенно расширялась в многоугольную щитковидную пластинку. Эти расширенные части почти полностью смыкались между собой, нависая над семязачатками и обеспечивая их защиту. Лишь в углах сходившихся многоугольников оставались отверстия, через которые выходили наружу оттянутые микропилярные трубки, вливающие пыльцу. Таким образом, стерильные органы обеспечивали своеобразную покрытосемянность, что говорит о высокой специализации этой группы. В семязачатках одних видов интегумент был свободный, у других он срастался с нуцеллусом. Характерно то, что все они имели пыльцевую камеру, следовательно, можно предположить, что оплодотворение у них происходило с помощью сперматозоидов, как у саговниковых. Беннеттиты обладали уникальными среди всех голосеменных растений семенами - они не имели эндосперма, их питательные вещества были сосредоточены в двух крупных семядолях, что считается прогрессивным признаком.

Класс беннетгитовые включает один порядок с двумя семействами – беннеттитовые и вильямсониевые. В основе разделения на семейства лежит различие их жизненных форм.
Порядок Беннеттитовые (Bennettitales)
Семейство вильямсониевые (Williamsoniaceae) объединяет растения с довольно тонкими, ветвившимися побегами. Наиболее полно описан род вильямсония (Williamsonia); одни его виды представляли собой слабоветвящиеся деревья высотой не более 2 м с крупными перистыми листьями. Другие виды имели форму невысоких кустарников с обильным ветвлениела тонких ветвей. Растения близкого к ним рода вильямсониелла (Williamsoniella) имели цель​ные листья.

Представители семейства беннеттитовых (Bennettitaceae) имели короткие, толстые, невестящиеся стволы высотой до 1-2 м, иногда клубневидной формы, с пучком крупных перистых листьев. Представители самого распространенного рода цикадеоидея (Cycadeoidea) имели клубневидные стволы, по​крытые чешуевидными основаниями отмерших листьев. Между ними располагались сотни маленьких обоеполых стробилов.

Беннеттитовые представляли собой многочисленную и своеобразную группу голосеменных, сочетавшую в себе признаки высокой специализации и при​митивные черты (отсутствие у большинства видов ветвления, крупные листья, возможное оплодотворение сперматозоидами) и являли собой боковую ветвь эволюции голосеменных. Причину одновременного массового вымирания беннеттитовых установить трудно, а может быть, и невозможно.

КЛАСС ОБОЛОЧКОСЕМЕННЫЕ (CHLAMYDOSPERMATOPSIDA)
Этот своеобразный класс включает 3 порядка - гнетовые, вельвичиевых эфедровые. История и происхождение этой группы неизвестны, так как палеоботанический материал отсутствует. Своеобразие этого класса заключается прежде всего в строении репродуктивных органов, а именно: 1) в основании микро- и мегастробилов находится покров из одной или нескольких пар чешуевидных листьев; этот покров остается при семенах, поэтому этот класс называется оболочкосеменные, или покровосеменные (иногда в микростробилах обнаруживаются недоразвитые семязачатки, которые одними автора рассматриваются как рудименты ранее обоеполых цветков, а другими - вторичное объединение микроб- и мегастробилов); 2) уникальное для голосеменных дихотомическое ветвление системы стробилов; 3) наличие сильно оттянутой микропиллярной трубки; 4) значительная редукция женского гаме фита, который в своем строении сопоставим с зародышевым мешком покрытосеменных; 5) сильно редуцированный мужской гаметофит, приближающийся по строению к пылинке покрытосеменных; 6) верхушечное положение семени; 7) иногда наблюдается явление, сходное с двойным оплодотворением цветковых; 8) в древесине кроме трахеид имеются сосуд аналогичные сосудам цветковых, но формирующиеся по-иному. Все эти особенности оболочкосеменные легли в основу выведения цветковых из гнетовых согласно псевданциевой теории, созданной Веrгштейном.

Порядок Эфедровые (Ephedrales)
Этот порядок включает одно семейство Ephedraceae с единственным родом эфедра, или кузьмичева трава (Ephedra). Из-за внешнего сходства с хвойными род получил также название хвойник (рис. 74). Ефедра объединяет 40 видов приуроченных к пустынным, скалистым и степным сообществам Средиземнаморья, Азии, Америки. Она представляет собой небольшой, обильно ветвящийся кустарник высотой до 1-1,5 м. Некоторые южноамериканские виды достигают высоты 6-8 м и имеют вид небольших деревьев. На их зеленых ребристых стеблях супротивно или мутовчато располагаются сильно редуцированные чешуевидные листья буроватого цвета, которые срастаются основаниями. Функцию фотосинтеза выполняют молодые стебли, в связи с чем под сильно кутинизированной эпидермой развита мощная хлоренхима. Эфедра - растение двудомное. На мужских экземплярах в узлах возникаю обильно ветвящиеся собрания констробилов. Каждый констробил имеет короткую ось, на которой располагается от 2 до 8 пар чешуевидных листьев. Нижние листья стерильные, а в пазухах верхних формируются просто устроен​ные микростробилы. Каждый микростробил состоит из пары чешуй, сросшихся в основании и именуемых покровом, или околоцветником, В центре располагается орган, напоминающий тычинки. Он имеет колонку, которую входят 2 жилки, а на ее вершине формируется пара двугнездных микросинангиев. Нередко колонка бывает раздвоена до середины или до ос​нования, при этом в каждое разветвление входит жилка. Поэтому колонку рассматривают как результат срастания двух микроспорангиофоров с 4 микроспорангиями. Микроспоры начинают прорастать внутри спорангия. Гаметофит сильно редуцирован; после первого деления вычленяется одна маленькая проталлиальная клетка, затем образуется ядро второй неоформившейся прoталлиальной таллиальной клетки и антеридиальная и н и ц и а л ь. Ядро ее делится с обра​зованием 2 ядер: одно принадлежит антеридиальной, а другое - сифоногенной клеткам,
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 которые также не отделяются перегородками. Вслед за этим ядро антеридиальной клетки делится еще раз с образованием 2 ядер неоформившихся клеток - стерильной и спермагенной. Таким образам, в общей цитоплазме находится 3 ядра неразделенных перегородками клеток - спермагенной, сифоногенной и стерильной.

На женском растении в пазухах чешуевидных листьев развиваются супротивно расположенные мегастробилы. Каждый мегастробил состоит из короткой оси, в основании которой располагаются 3 пары стерильных чешуевидных листьев, более или менее сросшихся в основании. Верхняя, четвертая, пара листьев срастается в большей степени. У некоторых видов в пазухе каждой иx этих чешуй развивается по семязачатку, а у большинства видов один семязача ток недоразвивается, а второй, разрастаясь, занимает вторично верхушечное положение. Интегумент семязачатка сильно вытянут в микропилпрную трубочку, через которую выступает капелька жидкости; она способствует улавливанию пыльцы. В нуцеллусе одна из 4 мегаспор прорастает в женский гаметофит эндосперм с 2 архегониями. Часть нуцеллуса над архегониями разрушается образует жидкость, которая выделяется в виде капельки наружу. После оплодотворения формируется семя, которое окружено верхней сросшейся пар чешуек, приобретающих сочную консистенцию оранжевого цвета. Эта т называемая  я г о д а содержит у некоторых видов не 1, а 2 семени; при благоприятных условиях они могут начать прорастать, минуя период покоя.

Порядок Вельвичиевые (Welwitschiales)
Этот порядок содержит одно семейство Welwitshiaceae с единственным видом вельвичией удивиrпельной (Welwitschia mirabilis). Это весьма оригинальное растение встречается только в каменистых пустынях Намибии и Анголы. Вельвичии - мощные растения, живущие столетиями, а иногда их возраст достигает 2000 лет. Деревянистый ствол вельвичии, покрытый толстым слоем пери​дермы, достигает высоты 50-70 см, в диаметре 1-1,5 м и представляет co6oй в основном подсемядольное колено. Он почти полностью находится под землей; от него отходит длинный, толстый, слабо ветвящийся корень, достигаю​щий влажных горизонтов почвы. Над землей ствол поднимается всего на сколько сантиметров; он имеет двухлопастную плоскую или седловидную вершину, в углублении которой находится точка роста. Семядоли вельвичкии быстро сменяются единственной на всю жизнь парой листьев, имеющих вид широких плоских лент. Листья обладают ксероморфной структурой - сверх они покрыты толстым слоем воскового налета, поэтому имеют сизоватый оттенок. Устьица их слегка погружены, что также снижает испарение. Листья вельвичии в основании имеют интеркалярную меристему, за счет которой они и достигают длины 2-3 м (их максимальная длина 6-8 м). По мере старения листья на вершине разрываются на продольные полоски. Они слегка закручиваются вниз и стелются по земле, постепенно отмирая. Для пустыни Намиб характерны густые туманы. Поэтому на листьях вельвичии конденсируется атмосферная влага, которая поглощается многочисленными устьицами, расположенными на обеих сторонах листьев.

Вельвичия - растение двудомное; констробилы, имеющие вид шишечек располагаются на концах дихотомически разветвленных веточек. Они отходя от плоской поверхности стебля вблизи оснований листьев. Мужской констробил имеет относительно толстую ось, на которой супротивно располагаются чешуевидные листья. В их пазухах возникают просто устроенные микростробилы часто называемые мужскими цветками. Они состоят из 4 накрест расположенных чешуевидных листочков околоцветника и 6 тычинок – спорангиофоров, которые срастаются основаниями. В центре находится недоразвитый семязачаток. Строение мужского гаметофита сходно с эфедрой. Женские констробилы по строению похожи на мужские, но крупнее их и имеют красную или бурую окраску. Мегастробил состоит только из 2 листочков околоцветника и 1 центрального семязачатка. Формирующееся семя в виде орешка заключено в крылатый пленчатый околоцветник, способствующий распространению ветром.
Порядок Гнетовые (Gnetales)
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Подобно вельвичиевым этот порядок содержит одно семейство Gnetaceae им родом гнетум (Gnetum), объединяющим 30 видов (рис. 75). Гнетумы распространены во влажных тропических лесах Азии, Южной Америки и Западной Африки, причем для каждого материка характерны свои эндемы. Большинство видов гнетума - лианы, но встречаются небольшие деревья и кустарники, виды гнетума имеют широкие, цельные, супротивно расположенные листья с сетчатым жилкованием, они похожи на листья двудольных. У некоторых видов по краям листьев образуются выводковые почки. Все виды гнетума также двудомные; их сережковидные констробилы построены по типу констробилов эфедры, но мутовки чешуевидных листьев спаяны у основания в кольцо. Микростробил чрезвычайно простой; он состоит из узкого, дликного трубчатого околоцветника, окружающего тычинку. Мегастробил сведен до одного семязачатка, который находится в окружении 2 пар сильно видоизмененных прицветных листьев. Семязачатки покрыты двумя интегументами: наружный - короткий, внутренний наверху вытянут в микропилярную трубочку. Оба интегумента срастаются снаружи с прицветными листьями, а внутри - с основанием нуцеллуса. Одна из 4 мегаспор прорастает в сильно редуцированный женский гаметофит, отдаленно напоминающий зародышевый мешок покрытосеменных. Он - имеет тканевой структуры и лишен архегониев.

Женский гаметофит имеет удлиненную форму, расширенную наверху суженную внизу. На первых этапах его развития под оболочкой мегаспоры образуются многочисленные ядра, расположенные в постенном слое цитоплазмы. Затем в нижней части между ядрами возникают перегородки, и эта часть гаметофита становится многоклеточной; верхняя часть остается неклеточной.

Мужской гаметофит еще более редуцирован, чем у эфедры, так как он . имеет проталлиальных клеток. В цитоплазме пыльцевой трубки содержится лишь ядра - самой пыльцовой трубки и 2 спермиев. Важно отметить, что оба спермия могут сливаться с ближайшими ядрами женского гаметофита, напоминает процесс так называемого двойного оплодотворения покрыт семенных. Полного развития достигает лишь один зародыш.

При созревании семян внешний интегумент образует сочный мясистый слой ярко-розового цвета. Внутренний покров становится твердым, каменистым. Своеобразие в строении стробилов представителей класса гнетовых дает основа: некоторым авторам связывать их в своем происхождении с беннеттитовыми.
Сходство строения женского и мужского гаметофитов, гнетовых с гаметофитами покрытосеменных дает основание некоторым эмбриологам сделать заключение о том, что строение зародышевого мешка и двойное оплодотворении покрытосеменных не носит характера уникальности.

КЛАСС ГИНКГОВЫЕ (GINKGOOPSIDA)
Класс гинкговые содержит одно семейство Ginkgoaceae с одним современным видом гинкго двулопастное (Ginkgo biloba). Это очень своеобразный класс в котором сочетаются такие примитивные признаки, как оплодотворение помощью сперматозоидов с очень совершенным типом ветвления и формированием мощной древесины, которая обеспечивает оптимальное водоснабже​ние и большую прочность ствола. 
Представители гинкговых известны с конца каменноугольного периода, r расцвет их приходился на триас и юру, когда их многочисленные представите ли были широко распространены по всему земному шару. Из мезозоя описаны гинкговые, относимые к 8 порядкам (пельтаспермовые, каламопитиевые, ка: листофитовые, гинкговые, лептостробовые, или челаковские, кейтониевые, арбериевые, или глоссоптерисовые, пентаксилеевые). Они были представлен разнообразными жизненными формами; описаны крупные деревья, мелю - кустарники с диаметром стволов до 3 см, травянистые виды и даже лианы. Примечательно, что у некоторых раннемеловых гинкговых наряду с обычны​ми побегами формировались укороченные побеги. Большинство видов описа​но по листьям, стеблям либо по репродуктивным органам. Для стеблей большинства гинкговых было характерно наличие секреторных каналов. Вторичная древесина была сложена трахеидами с точечными окаймленными порами
и [image: image75.png]Puc. 78. Cxema CTPOCHHS PENPOLYKTUBHBIX OPraHOB
XBOJHBIX Ha npumMepe cocHel (Pinus):
A — CTpOEHHME M DACTIONOKEHHE MYXKCKHX IIMIIEK:
1 — uacTb no6era ¢ MyKCKMMH LIMIIKAMK B TTa3yXax Kpo-
IOLMX Yelyif; 2 — MyXcKasi WHiiKa (MHKPOCTPOOHIIbI);
3 — MHKPOCTIOPOMUIIT CO CMOpaHTHeM (BHYTPH TeTpajbl
MMKDOCIIOP); 4 — MUKDOCTIOPA; K. 4 — KPOIOLLAS YewIyst;
B. Jl — HWDKHUIl BETETATHBHBIN JINCT; MC — MHKPOCIIOPO-
bu; cn — cnopauruit; B — ctpoenue u pacrnonoxenne
KEHCKMX 1MIueK (KOHCTpoGuioB): 1 — uacth noGera ¢
JKCHCKMMM LUMIIKAMMU; 2 — XKEHCKAsl WHLIKA; 3 — KOMII-
JIEKC KPOIOLLEH M CEMEHHOM YellyH — LUMLIEYHbII KOM-
TUIEKC Pa3HBIX CPOKOB PasBUTHs: a — C TETPasoit mera-
crop; 6 — ¢ XeHCKMM raMeToduToM (3HIOCTEPMOM);
B — C 3apOJbILLEM



пронизана сердцевинными лучами. Наибольшего разнообразия достигали листья гинкговых; прослеживается эволюционная тенденция перехода от многократно дихотомически рассеченных листьев через дихотомицески лопастные к цельным (рис. 76).

В основу деления на порядки положено многообразие форм микро- и мегаспорангиев и характер их объединения. Микроспорангии у наиболее примитивных видов располагались на отдельных перышках вегетативных листьев, а у более продвинутых видов - на специализированных разветвленных спорангиoфорах. Часто они объединялись в гроздевидные собрания, реже спорангии сра​стались в синангии. Семязачатки у палеозойских видов располагались одиночно на обычных листьях, а у мезозойских видов - на особых специализированных  органах различной формы - перистой, щитковидной, купуловидной, либо на коротких перышках перистых спорофиллов. Намечалась тенденция к сокращению семязачатков до 1-2, параллельно этому у некоторых видов края купулы; смыкались друг с другом, образуя почти замкнутую полость, внешне сходную с завязью покрытосеменных. Семязачатки всех гинкговых обладали двусторон​ней симметрией. Их единственный интегумент у одних видов был свободныи, а у других срастался с нуцеллусом.

Род гинкго появился с верхнего триаса, в юре он был широко распростра​нен в Европе, Азии, Северной Америке, Австралии и даже в Арктике. У мезозойских видов гинкго четко прослеживается переход от листьев многократно дихотомически рассеченных до лопастных и цельных. Характерной особенностью листьев ныне живущих и вымерших видов является вхождение в черешосдвух жилок, каждая из которых многократно дихотомически ветвится. Разветвления этих жилок не анастомозируют между собой. У некоторых юрских видов обнаружены укороченные побеги с пучком листьев.

Современный вид - гинкго двулопастное - с давних времен считается священным хромовым растением, оно сохранилось благодаря защите его чело​веком. Обнаруженная в горах Китая небольшая рощица из гинкго представляет собой сохранившиеся остатки то ли естественных лесов, то ли культурных посадок. Гинкго широко культивируется в Японии, Корее, Европе и Северной Аме рике. Гинкго - это листопадное дерево высотой до 30 м; его красивая крона' образована побегами двух типов - обычными удлиненными - а у к с и б л а с-, т а м и и многочисленными боковыми - б р а х и б л а с т а м и длиной 2​3 см. Обильное ветвление в сочетании с листопадностью приводит к ежегодному обогащению растения многочисленными физиологически обновленными лис​тьями, что обеспечивает высокую интенсивность процесса фотосинтеза. Разви​тие укороченных побегов создает возможность наилучшего освещения всей листовой поверхности за счет эффекта листовой мозаики. Листья имеют длинный черешок и своеобразную веерную листовую пластинку. На удлиненных побегах образуются листья двулопастные и двураздельные, а на укороченных - цельные или слегка лопастные, с волнистым краем. В стволах гинкго, в отличие от саговников, сердцевина развита слабо. Большая часть ствола занята мощной древеси​ной, сложенной точечными трахеидами. Важной чертой трахеид гинкго является размещение пор на тангентальных стенках, что обеспечивает наилучшее' снабжение водой камбия и способствует его активной деятельности.

В стадию спороношения гинкго вступает на 25-30-м году жизни. Микро- и в мегастробилы , формирующиеся в конце лета на укороченных побегах в пазу​хах листьев, развиваются на разных растениях. Пыление происходит ранней весной до распускания листьев. Наилучшему рассеиванию пыльцы способству​ет форма микростробила в виде поникающей и раскачивающейся сережки. На, длинной оси микростробила спирально располагаются микроспорангиофоры в виде тонкой ножки, на конце которой висят 2 микроспорангия. Вьиетающая пылинка состоит из двух проталлиальных клеток - антеридиальной и гаустoриальной. Мегастробилы гинкго возникают на укороченных побегах в количестве 
5-7 и имеют необычную форму. Они напоминают веточку дуба с желудями. Ось мегастробила в виде длинной ножки заканчивается на вершине двумя семязачатками с расширенным валиком у основания. В оси проходят 2 пары пучков, каждая из которых подходит к семязачатку. Изредка ось на вершине разветвляется на 5-7 веточек, в этом случае в ось стробила входят 5-7 пар пучков. Следовательно, веточки, несущие семязачатки, представляют собой гаспорангиофоры. Обычно у гинкго они редуцированы практически полностью, и семязачатки непосредственно сидят на оси мегастробила. Природа валика, окружающего семязачаток, неизвестна и дискутируется до сего времени.

Семязачаток гинкго по своему строению напоминает семязачаток саговника и отличается от него лишь деталями. Развитие гаустории, процесс оплодотворения, формирование зародыша и семени в целом также похожи на саговниковые. Если пыление происходит весной, то оплодотворение осуществляется только осенью, иногда в уже опавших семязачатках, ни внешне, ни по размерам отличающихся от созревших семян. Они имеют внешний мясистый слой венной кожуры, срединный каменистый (склеротеста) и внутренний, по​хожий на пергамент. Семена прорастают без видимого периода покоя, что относится к числу примитивных признаков. Семена гинкго используются в меди​цине и употребляются в пищу. Будучи весьма декоративным растением, гинкго культивируется для озеленения южных городов.

КЛАСС ХВОЙНЫЕ, ИЛИ ПИНОПСИДЫ

(PINOPSIDA, ИЛИ CONIFEROPSIDA)

Для этого класса характерны мелколиственность и обильное ветвление. Класс делится на 2 подкласса.

ПОДКЛАСС КОРДАИТОВЫЕ (CORDAITIDAE)
Этот подкласс включает один порядок Cordaitales с одним семейством Cordaitaceae полностью вымерших растений. Кордаиты известны со среднего карбона, широкое распространение получили в конце карбона - перми. Вместе с другими голосеменными растениями они образовывали леса на обширных территориях Северного и Южного полушарий и принимали участие в формировании каменного угля. Наилучшую сохранность имеют 2 рода - кордаит(Cordaites) и кордаитактус (Cordaitanthus). Кордаиты были представлены в основном крупными деревьями (высотой до 20-30 м с диаметром до 1 м) с высоко расположенной кроной (рис. 77). Найдены и низкорослые деревья с воздушны ми корнями. Спирально расположенные кожистые листья были весьма различны по форме; описаны линейные, ланцетные, эллиптические, ромбовидные размером от 3-4 см до 1 м. Стебли одних кордаитов были сложены в основном древесиной без годичных колец, у других, как у саговников, хорошо была развита паренхима сердцевины. Точечные трахеиды имели окаймленные поры, в основном на радиальных стенках, что сближает их с араукариевыми.

Кордаиты были двудомными растениями; как на мужских, так и на женских растениях в пазухах листьев или между ними располагались сережковидные констробилы. На их удлиненной оси находились микро- и мегастробилы. Каждый микростробил имел короткую ось, в основании которой располагались стерильные чешуи, а в верхней части находились плоские микроспорофиллы с пучком удлиненных микроспорангиев на вершине. В каждый мтакрoспорофилл входила 1 жилка. Она ветвилась в верхней части дихотомически на 2 пучка, входивших в спорангии. Микроспоры имели 1 воздушный мешок, который почти полностью охватывал спору. Мегастробилы в основании также несли стерильные чешуи, а в верхней части - простые или ветвившиеся спорангиофоры - с е м я н о ж к и. Семязачатки имели пыльцевую камеру, по​этому можно предположить, что оллодотворение происходило с помощью сперматозоидов. Семязачатки были вторично однопокровными, так как наряду с васкуляризованны м интегументом наблюдалась васкуляризация нуцеллуса. Следовательно, этот нуцеллус представлял собой результат тесного сраста​ния собственно нуцеллуса с внутренним интегументом.

[image: image76.png]Puc. 79. TpomncxoxkaeH#e KeHCKOH LWHILIKH XBOHHBIX:
A — nuctsennuua (Larix): 1 — npopacraHue XeHCKO#
IIMIIKK B BEreTaTHBHBIH YUIMHEHHbII noGer; 2 — ceMeH-
Has yewys (a) B rMasyxe YAICHHOIO KPOIOLIEro JMCTa
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HEMaIe030MCKUX M I0PCKUX XBOMHBIX: | — WMIIKK NeGa-
xun (Lebachia): a — orneyatok; 6 — PeKOHCTPYKUMS
(kap6oH); 2 — WMIIKH BOJILTUMEBBIX (BEPXHSS MEPMb);
3 — (pparMeHT WHLLIKK apayKapueBbiX (10pa); 0. I — 0Ch
WHLIKH; 0. M — OCh MEracTpoGHIIa; K. 4 — KpOIowiiast ye-
Wysl; CT. J1 — CTCPHIBHBIC JIUCThA; CH — CEMSHOXKA;
- CEMH4, C. Y — CEMCHHas yewys




Родственные связи кордаитов не вполне ясны. Многие палеоботаники рас​сматривают кордаитовые в качестве предковой группы хвойных.

ПОДКЛАСС ХВОЙНЫЕ (PINIDAE)
Этот подкласс наиболее многочисленный из всех голосеменных растений (он включает 7 семейств, 55 родов и около 600 видов), наиболее широко рас​пространен практически по всему земному шару, кроме Арктики и Антарктиды. В истории Земли хвойные появились во второй половине палеозоя – из верхнего карбона описаны представители семейства лебахиевых (Lebachiaceae).

Они зародились в Северном полушарии, по-видимому, в условиях умеренного а климата; есть предположение, что локальное материковое оледенение вызывало увеличение сухости климата. Поэтому первые хвойные обладали чертами ксероморфной структуры и характеризовались наличием годичных колец в древесине. На границе перми и триаса произошло увеличение континентальности климата, поэтому в Северном полушарии резко возросло количество хвойных. Появляются наиболее древние из ныне живущих - араукариевые, подокарповые и сосновые. Однако четкого разграничения на семейства еще не было; так, виды араукарии, описанные из юры, сочетали в себе признаки сосновых, кипарисовых и араукариевых. В конце перми хвойные начали про​никать в Южное полушарие, а с триаса происходит их широкое распространение по земному шару. Расцвета хвойные достигли в юрском и меловом периодах; к этому времени относится появление всех остальных ныне живущих семейств. В начале кайнозойской эры начинается обособление климатических и формирование ареалов растений. В первой половине третичного периодах в  эоцене климат был еще теплый и влажный и хвойные были распрост​ранены от Арктики (они отмечены на Шпицбергене, в Гренландии, в Шотландии) до Антарктиды. В последующем периоде - в олигоцене ареал хвойных начинает сокращаться, но на территории Европы, Северной Америки, Восточной Азии произрастали сосновые леса с большим участием туи, пальм, каштанов, магнолий и других теплолюбивых видов. К олигоценовым отложениям относятся знаменитые залежи янтаря; бурые угли Германии образованы болотным кипарисом. Он в то время вместе с секвойей еще доходил до Шпицбергена, а в настоящее время произрастает в основном в устье реки Миссисипи. Хвойные в олигоцене встречались и в Антарктиде. Переломным периодом в истории хвойных оказался четвертичный период с серией оледенений. В Европе Азии при наступлении ледника все теплолюбивые виды хвойных вымерли. Сохранились лишь молодые холодоустойчивые виды, которые после отступления ледника широко распространились в пределах умеренных и умеренно холодных областей. Исключение составила Юго-Восточная Азия, которая не подвергалась оледенению и сохранила много древних теплолюбивых видов. Северной Америке горы расположены в основном в меридиональном на​ правлении, поэтому теплолюбивые виды во время оледенения мигрировали на юг. После таяния ледника некоторые из них частично вернули свои позиции, я ведущая роль в настоящее время и в Северной Америке принадлежит молодым холодоустойчивым видам. В Южном полушарии сохранилось много древних видов хвойных, но они распространены в основном в областях с уме​ренным климатом. В тропиках хвойные встречаются главным образом в горах, т.е. также в условиях умеренного климата, хотя отдельные виды сосны и подокарпуса произрастают в субтропических лесах.
Современные хвойные представлены в основном деревьями, реже кустарниками или особой стланниковой - стелющейся формой. Однако среди деревьев​ вымерших хвойных встречались даже травянистые растения. Побеги у хвойных либо только удлиненные, либо двух типов - удлиненные и укороченные. Несмотря на название, листья хвойных далеко не всегда имеют форму хвои. Встречаются хвойные с яйцевидной, ланцетной формой листа, но чаще они имеют игловидную или чешуевидную форму. Судя по скудным палеоботаническим данным пермских лебахиевых, можно заключить, что они имеют синтеломное происхождение, так как листья их дихотомически ветвились или были вершине раздвоены. Соответственно этому дихотомически ветвились и их жилки. Подавляющее число хвойных - вечнозеленые растения; продолжительность жизни листьев определяется как биологическими особенностями пород, так и экологическими условиями их жизни. У светолюбивых пород листья живут от 2 до 5 лет, у теневыносливых до 10-15 лет, а в высокогорных условиях даже до 25-30 лет. Все вечнозеленые породы имеют жесткие, сильно кутинизированные и склерофицированные листья; устьица у них располагаются на нижней стороне в углублениях, что значительно сокращает испарение воды в зимний период. У листопадных пород - у лиственницы (Larix) и лжелиственницы (Pseudolarix) хвоя нежная, мягкая, как у обычных листьев, за что они и получили свое название. Для некоторых хвойных, например для таксодиума (Taxodium), метасеквойи (Metasequoia), СОСНЫ [image: image77.png]


(Pinus), характерен веткопад, при котором опадают не отдельные листья, а целые укороченные веточки.

Корневая система, как правило, стержневая, но у некоторых видов, например у ели, главный корень довольно быстро замирает и формируется поверхностная корневая система. В других случаях, как, например, у сосны, корневая ​система оказывается довольно лабильной и ее характер определяется уровнем грунтовых вод. Для большинства хвойных характерны различные типы микоризы. Вегетативное размножение большинству хвойных не свойственно, исключение составляют пихта и секвойя, способные образовывать поросль. При обработке ауксинами некоторые хвойные приобретают способность вегетативно размножаться (таким путем размножают голубые ели).

Анатомическое строение стеблей хвойных характеризуется слабым развитием паренхимы сердцевины и мощным развитием древесины. Поры у разных видов могут располагаться как на радиальных, так и на тангентальных стенках. Отличительной чертой в строении пор является наличие торуса, способствующего активному перемещению воды из одной трахеиты в другую. В древесине, или в коре многих хвойных имеются смоляные каналы или смоляные клети у некоторых видов смола начинает выделяться только как реакция на поранения. Листья с поверхности покрыты толстостенной эпидермой с мощной кутикулой; устьица глубоко погруженные. Под эпидермой располагается гиподерма, за ней толстый слой складчатого мезофилла со смоляными ходами, а центре - пучок с камбием. По его периферии находится трансфузионная ткань, которая осуществляет связь между пучком и мезофиллом. Таким образом, всех вечнозеленых хвойных хвоя имеет ксероморфную структуру.

Спороношение у хвойных наступает в разном возрасте; у светолюбивых видов - на 15-20-м году жизни, а у медленно растущих теневыносливых - 40-60-80-м годах жизни. Мужские шишки, представляющие собой микростробилы, чрезвычайно разнообразны по характеру расположения, размер. и форме как самих шишек, так и микроспорофиллов (рис. 78). У наиболее древних родов (араукарии, агатиса, секвойи) мужские шишки одиночно рас​полагаются на вершинах побегов или в пазухах листьев. Их размеры достигают 10-25 см и содержат сотни микроспорофиллов. Однако у большинства хвойных мужские шишки более мелкие - измеряются несколькими сантиметрами у некоторых даже миллиметрами, а количество микроспорофиллов измеряется несколькими десятками. Как правило, шишки занимают пазушное положение, причем часто они образуют рыхлые или плотные скопления - констробилы. Прослеживающаяся эволюционная тенденция перехода одиночных круп​ных мужских шишек к многочисленным мелким имеет очень важное биологическое значение: во-первых, ускорение сроков образования пыльцы увеличивает вероятность опыления; во-вторых, автономность каждой мужской шишки повышает надежность их общей сохранности. Форма микроспорофиллов может быть весьма раз​нообразной - щитковидная,треугольная, ромбо​видная, плоская. Редко они имеют радиальную симметрию, чаще они дорзивентральные. Одними авторами признается первичность ра​диальной структуры, другими - дорзивентральной, но вероятнее всего, те и другие структуры возникали независимо друг от друга, по подтверждается палеонтологическими данными. Дальнейшая их эволюция шла параллельными путями. Количество микроспорангиев, их размеры и характер прикрепления тоже весьма разнообразны. У более древних видов количество микроспорангиев может достигать 10-20 и они свободно свешиваются с жней стороны спорофиллов. У более продвинутых видов количество их сокра​щается до 3-2; причем иногда (как, например, у сосны) они погружаются в ткань спорофиллов и срастаются с ней; этим достигается лучшая защита формирующейся пыльцы. Женские шишки хвойных представляют собой констробилы. На их оси рас​полагаются кроющие чешуи, в пазухах которых формируются семенные чешуи. На верхней (внутренней) стороне сидят семязачатки. Вопрос о происхождении семенной чешуи обсуждается учеными на протяжении десятков, причем разными учеными она интерпретировалась по-разному. На основании изучения палеоботанического материала, данных анатомии и сравни​тельной морфологии большинство современных ученых считают, что семенная чешуя - это сильно видоизмененный спороносный побег, т.е. мегастробил (рис. 79). В пользу этого имеется ряд аргументов. Во-первых, семенная чешуя расположена в пазухе кроющей чешуи, а по законам морфологии в пазухе листа может возникать только побег. Во-вторых, нередко у лиственницы и у которых других пород наблюдаются случаи прорастания женской шишки в удлиненный побег. При этом кроющие чешуи приобретают зеленый цвет и форму хвои, а в их пазухах развиваются укороченные вегетативные побеги. В-третьих, среди самых древних, вымерших пред​ставителей семейства лебахиевых, описанных из вер​хнего карбона - перми, найдены репродуктивные органы. На их осях в паз​ухат кроющих чешуй располагались не семенное чешуи, а укороченные пo​беги. Каждый такой побег в основании нес несколько стерильных чешуй, а в верхней части имелось от 3 до 1 семязачатка на длинных ножках семяножках. Однако у верхнепермских вольциевых в пазухах кро​ющих чешуй располагался пазушный комплекс промежатомного строения между побегом и семенной чешуей. У большинства современных хвойных женские шишки состоят из большого количества кроющих и семенных чешуй. У некоторых видов их может быть 3-4 (например у можжевельника, у подокарпуса), а у видов подокарпуса и у тисса происходит сокращение до одной. Имеются [image: image78.png]Puc. 81. Apaykapuessle (Araucariaceae):
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многочисленные варианты и соотношении размеров кроющей и семен​ной чешуи, в их консистен​ции, форме. Для каждого семейства характерны свои особенности кроющих и семенных чешуй.
Мужеской гаметофит - пылинка начинает формироваться внутри микроспорангия; он состоит из 1-3 быстро отмирающих проталлиалъных клеток (у тисса и таксодиевых они не образуются), антеридиальной и сифоногенной клеток (см. рис. 66). У некоторых видов из спорангия вылетает одноклеточная непроросшая спора. Имеются интересные наблюдения, показывающие сложный путь, который проделывает пылинка внутри женской шишки, засасываясь и перемещаясь по аэродинамическим законам. Вихревые потоки, которые создаются внутри шишки, во многом определяются конфигурацией семенной чешуи, ее размерами. Путь, который проделает пылинка, также зависит от ее размеров, формы, удельного веса, поэтому пылинка другого вида практически не достигает семязачатков. Большую роль при этом играет наличие или отствие пыльцевых мешков, их количество. Улавливанию пыльцы семязачатками способствует выделяющаяся у многих видов сахаристая жидкость. Семязачатки хвойных, в отличие от саговниковых и гинкго, не формируют ни пыльцевых, ни архегониальных камер. Поэтому попадающая на семязачаток пылинка данного вида сразу начинает формировать пыльцевую трубку.

У одних видов пыльцевая трубка в течение нескольких недель достигает архегония, а у других это прорастание длится несколько месяцев (например, у сосны), и оплодотворение происходит только спустя год после опыления.

Пыльцевая трубка доставляет к архегонию 2 спермия, один из которых оплодотворяет яйцеклетку, а другой погибает. Обычно оплодотворяется яйцеклетка только одного архегония, поэтому в большинстве случаев в семени формиру​я лишь 1 зародыш, реже их 2. Зародыши хвойных у разных видов имеют от 3 до 15-17 семядолей. Семена всех хвойных прорастают после периода по​коя у одних видов оно подземное, у других - надземное. В пределах подкласса хвойных выделяют 7 семейств, объединяемых одним рядком.

Порядок Хвойные (Pinales, или Coniferales)
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Семейство лебахиевые (Lebachiaceae) - самое древнее из порядка хвойных, появившееся в Северном полушарии в середине каменноугольного периода. В месте с другим, тоже древним (пермским) вымершим, семейством вольт​циевых (Voltziaceae) лебахиевые представляют большой интерес в двух аспектах - они демонстрируют путь эволюции листьев хвойных и проливают свет на происхождение семенной чешуи современных хвойных. Появлению этих двух семейств предшествовало увеличение сухости климата, которое, возможно, было связано с внутриматериковым оледенением. Их морфологическое анатомичёское строение отличалось ксероморфностью. Судя по сохранившимся остаткам, это были небольшие деревья с моноподиальным нарастанием. Боковые ветви у некоторых видов сближались и образовывали нечетко выраженную мутовку. Листья были весьма разнообразны (рис. 80). Наибольший интерес в этом отношении представляет род буриадиа (Buriadia), у которого в пределах одного растения листья могли варьировать от дихотомически рассеченных и раздельных до цельных, при этом жилки у всех ветвились дихотомически. Вильчатые на вершине лисе имелись также у некоторых других пермских родов лебахиевых. Эти факты позволяют сделать предположение о синтеломном происхождении листьев хвойных с последующей их редукцией. Большинство пермских, и тем более триасовых лебахиевых имело уже узкие, цельные листья, из которых в дальнейшем смогли сформироваться либо игловидная хвоя, либо чешуевидные листья.  Уже у пермских кипарисовых были чешуйчатые листья, прижатые к стеблю. По анатомическому строению лебахиевые занимали промежуточное положение между корцаитовыми и араукариевыми. Древесина имела слабо выраженные годичные кольца (как у араукариевых), древесная паренхима и смоляные каналы полностью отсутствовали, паренхима сердцевины была хорошо развита.

Лебахиевые были однодомными растениями; их одиночные микростробилы состояли из оси, на которой спирально располагались плоские или щитковидные микроспорофиллы. Микроспоры были окружены одним воздушным мешком. Женский стробил имел примитивное строение в виде укороченного побега со спирально расположенными листьями (см. рис. 79). В верхней части побега на цилиндрическом или плоском спорангиофоре (или мегаспорофилле) располагался семязачаток, обращенный вниз. Некоторые стерильные чешуи несли на себе недоразвитые семязачатки, т.е. потенциально этот стробил состоять из нескольких мегаспорофиллов, как у кордаитов. У пермского рода сашиния (Saschinia) укороченный мегастробил имел в основании мелкие чешуи, а наверху располагался пучок спорангиофоров с загнутыми верхушками семена формировались ниже изгиба, т.е. занимали на семяножке срединное положение. Близкое к лебахиевым семейство вольциевые, или подозамитовые (Voltziaceae, или Podozamitaceae), известное из перми и триаса, было представлено древесными, кустарниковыми и травянистыми формами. У рода эрнестиодендрон (Ernestiodendron) в нижней части мегастробила располагались стерильные чешуи, а в верхней части 3-5 сросшихся у основания спорангиофоров несли семязачатки. У рода вольтция (Voltzia) мегастробил полностью потерял сходство со стробилом лебахиевых. Он имел вид трехлопастной плоской семенной чешуи, лишенной в основании стерильных чешуй. Семязачатки на этой чешуе располагались в ее основании, а сама она частично срасталась с кроющей чешуей. У других представителей семенная чешуя была цельная и несла один семязачаток. Таким образом, семенная чешуя могла возникнуть в результате полной редукции стерильных листьев и срастания спорангиофоров между собой и с осью стробила.
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Семейство араукариевые (Araucariaceae) - одно из древнейших из ныне живущих семейств, известное с пермского периода. В юрском и меловом периодах араукариевые были широко распространены по всему земному шару. В настоящее время это семейство содержит лишь два рода - араукарию (Araucaria) и агатис (Agathis) (рис. 81). Они произрастают на территории Южной Америки, в Австралии и на прилегающих к ней островах, на Филиппинах. Араукариевые - довольно крупные вечнозеленые деревья, образующие иногда очень своеобразные леса. Листья араукариевых отличаются большим разнообразием - от крупных яйцевидных (длиной 10-15 см) до мелких чешуевидных (3-4 см) хотя преобладает плоская линейная форма. Часто листья очень жесткие, с острыми колючими вершинами. Расположение листьев спиральное или супротивное. Стебли араукариевых имеют довольно примитивное строение с хорошо развитой сердцевиной и с древесиной без ярко выраженных годичных колец. Очень длинные трахеиды имеют окаймленные поры без торуса. Древесная паренхима почти отсутствует, смоляные ходы приурочены лишь к коровой части.
Мужские шишки, как правило, одиночные, крупные (до 20-25 см) с мно​гочисленными микроспорофиллами, на которых располагаются также многочисленные микроспорангии. Споры без воздушных мешков. Женские шишки тоже крупные, до 20-30 см, одиночные. На их оси располагается до 200 се​менных чешуй. Важнейшим систематическим признаком араукариевых является почти полное срастание равных по длине кроющей и семенной чешуй. На семенной чешуе формируется один семязачаток, обращенный микропиле к оси шишки. Семязачаток имеет ряд архаичных черт - свободный интегумент, большое число архегониев (до 15-20), многочисленные шейковые канальцевые клетки. Зрелые шишки у некоторых видов могут достигать значительных размеров массой до 1-1,5 кг, а у араукарии Бидвилла (А. bidwillii) - до 3 кг. Семена у одних видов мелкие, до 1-1,5 см, с наземным типом прорастания; у других они достигают 5 см и имеют подземный тип прорастания. Род араукария включает 20 видов, большинство из которых произрастает в сточной Австралии и на прилегающих к ней островах; только 2 вида, при​уроченных к Южной Америке (в Чили, Аргентине, Бразилии), могут образо​вать обширные араукариевые леса. Один из них - араукария чилийская (А. araucana) получила свое название по племени арауканов. Она образует в условиях влажного теплого климата Чили и Западной Аргентины светлые леса, которые напоминают сосновые. Высота этих лесов 50-60 м; стволы деревьев венчаны на вершинах зонтиковидной кроной с жесткими колючими листьями яйцевидной формы длиной 3-4 см. Листья живут 10-15 лет, максимум до 30​-40 лет, а само растение живет несколько сот лет (изредка до 2 тыс. лет). Как и у всех видов араукарии, этот вид не имеет почечных чешуй, точка роста защищена молодыми, плотно прижатыми листьями.

Леса из араукарии бразильской (А. angustifolia) приурочены к горам Бразилии и Аргентины и имеют очень важное народнохозяйственное значение. Древесина этой породы используется в качестве ценного строительного материала, для изготовления мебели, музыкальных инструментов и бумажного сырья.
Из австралийских видов - араукария Бидвилла достигает высоты 50 ц имеет широкие яйцевидные листья длиной до 4-8 см. В комнатных условиях. оранжереях и в садах нередко разводят араукарию высокую, или разнолистную, под названием «норфольской ели» (А. heterophylla, или А. excelsa), которая родине, в Австралии, может достигать 60-70 м. Остальные виды имеют значительно более мелкие размеры и не образуют чистых насаждений, входя в с став влажных тропических и субтропических горных лесов.

Род агатис (Agathis) содержит 20 видов, приуроченных исключительно Северо-Восточной Австралии, Филиппинам, Новой Гвинее, Новой Зеландии, Малайскому архипелагу. Все виды агатиса - вечнозеленые деревья высотой 40-50 м с диаметром стволов 2-3 м. Они имеют крупные яйцевидные, круглые, продолговатые листья длиной до 15-20 см, расположенные супротивно или спирально. Листья живут 15-20 лет. В отличие от араукарии агатисы имеют хорошо выраженные почки с почечными чешуями.

Женские шишки у всех агатисов шаровидные диаметром 5-15 см. Семена размером 1-1,5 см имеют крыловидные отростки, способствующие анемохории. Древесина агатисов обладает очень ценными техническими качествами. Чистые агатисовые леса встречаются только в горных районах, на равнинах они входят только составной частью субтропических лесов. Наиболее известен новозеландский вид - агатис южный, или каури (А. australis), который рань в Новой Зеландии образовывал обширные леса, а теперь от них сохранили лишь небольшие островки. Его величественные светло-серые стволы высотой до 60 м славятся не только ценной древесиной, но и смолой, которую называ​ют каури-копал, или даммарова смола. Помимо высоких технических качеств каури-копал обладает ценнейшими ароматическими свойствами и используется при культовых обрядах в храмах.

Семейство таксодиевые (Taxodiaceae) - одно из интереснейших семейств - объединяет 10 родов, многие из которых монотипны, что указывает на их большую древность. В настоящее время таксодиевые распространены в основном в умеренно теплых областях Северной Америки и Юго-Восточной Азии. В Южном полушарии встречается лишь один род атротаксис (Athrotaxis) на островах Тасмании. Возникнув в юрском периоде, таксодиевые достигли свое​го расцвета в мелу. В раннекайнозойскую эру они были распространены по всему Северному полушарию, доходя до Шпицбергена и Гренландии. Ареалы сохранившихся доныне таксодиевых ограничены небольшими изолированны​ми территориями, поэтому их по праву называют живыми ископаемыми. Это а основном крупные деревья, достигающие возраста сотен и тысяч лет. Все таксодиевые - растения однодомные; мужские шишки мелкие, несут на оси дорзивентральные микроспорофиллы со свободными микроспорангиями. Пылин​ки без воздушных мешков. Сильно редуцированные мужские гаметофиты не образуют проталлиальных клеток. Женские шишки маленькие, верхушечные; их относительно крупные семенные чешуи полностью срастаются с маленькой кроющей чешуей.
Одно из самых замечательных растений этого семейства - секвойя вечнозеленая, или красная (Sequoia sempervirens), произрастает на западе Северной Америки. Леса из секвойи тянутся вдоль тихоокеанского побережья в пределах узкой полосы туманов (до 200 км). Секвойи - одни из самых высоких и долгоживущих деревьев на земном шаре. Высота их стволов достигает 100 м при, диаметре 10 м и более; они способны доживать до 1-2 тыс. лет. Особенностью секвойи является способность образовывать пневую поросль, чем и объясняется наличие на обширных территориях густых лесов. Ее широкие плоские хвоинки двумя рядами располагаются почти в одной плоскости, поэтому олиственные побеги имеют вид перисторассеченных листьев (рис. 82). Легкая, прочная, стойкая к гниению древесина имеет красноватый оттенок, за что получила название «красное дерево». Она очень высоко ценится и находит широкое применение в мебельной промышленности, для изготовления под​водных сооружений, для получения бумажной целлюлозы. Из-за высоких декоративных качеств дерево разводится в Крыму и на Кавказе.

Второе знаменательное растение - секвойядендрон, или мамонтово дерево (Sequojadendron giganteum), - поистине гигантское живое ископаемое (см. рис. 69). Он получил свое название, по-видимому, из-за того, что его свисающие и загнутые вверх побеги несколько напоминают бивни мамонта, но в большей степени из-за величественного вида этих огромных деревьев-долгожителей. Они достигают высоты 80-100 м, с диаметром ствола 10-12 м; самые древние из секвойядендронов насчитывают возраст 3-4 тыс. лет и но​сят собственные имена. От секвойи они хорошо отличаются светлой корой и мелкими чешуевидно-ланцетными листьями, черепитчатое налегающими друг на друга. Из-за большой ценности древесины и высокой продуктивности (к примеру, древесина одного дерева может разместиться в 25 вагонах) леса из секвойядендрона хищнически уничтожались. В настоящее время на территории США по западным склонам гор Сьера-Невада в штате Калифорния со​хранилось 11 заповедных рощиц, которые насчитывают всего около 500 экземпляров. Секвойядендрон не способен размножаться вегетативным путем, хорошо размножается семенами. Однако возобновление растянуто на де​сятилетия, так как эта порода медленно растущая. Секвойядендрон хорошо водит в культуру в странах с теплым климатом; он успешно растет в Крыму на Кавказе.

Весьма своеобразным североамериканским видом является таксодиум двурядный, или болотный кипарис (Taxodium distichum), произрастающий в основном в пойме р. Миссисипи. Это веткопадное дерево, у которого осенью опадают вместе с листъями боковые короткие веточки. На вершинах их толстых стволов располагается асимметричная крона со свешивающимися лишайника​. Это одно из самых долговечных растений, отдельные экземпляры его насчитывают 4-6 тыс. лет. Своеобразие болотного кипариса проявляется в том, от радиально расходящихся корней отходят особые корни - п н е в м а​о ф о р ы, растущие вверх. Они возвышаются над землей в виде столбиков сотой 1-3 м (описаны 30-метровые пневматофоры). Эти корни отличаются большой прочностью, они пронизаны аэренхимой и выполняют в основном опорную, а также дыхательную функции. Ценнейшая древесина болотного кипариса обладает легкостью, прочностью и стойкостью к гниению и поэтому находит широкое применение в строительстве, в мебельной промышленности, для изготовления шпал. В странах с подходящим климатом он используется для лесных посадок.
Второй вид - таксодиум мексиканский (Т. mucronatum) произрастает в Мексике, образуя в горах на высоте 1500-2300 м над уровнем моря ценнейшие леса. Он отличается от предыдущего вида отсутствием пневматофоров и не осенним, а весенним веткопадом. Деревья доживают до 600-800 лет и достигают высоты 40-50 м; они также обладают очень ценной древесиной.
 К этому же семейству относится интересный род метасеквойя (Metasequoia), в которая до 40-х годов была известна только по ископаемым остаткам. По предсказанию палеоботаника Скотта, метасеквойя найдена в горах Китая на высоте 700- 1300 м над уровнем моря на площади 800 км2. Метасеквойя - быстрорастущая порода; к 5-7 годам она уже формирует первые шишки, а к 20 годам достигает высоты 20 м, входя в состав смешанных лесов.
Метасеквойя – очень рядное и изящное растение, поражающее осенью богатством оттенков листвы, поэтому ценится [image: image81.png]Puc. 84. Tlonokapnossie (Podocarpaceae):
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как декоративное растение.

К таксодиевым относятся глиптостробус (Glyptostrobus), криптомерия (Cryptomeria), куннингамия (Cunninghamia), тайвания (Taiwania), сциадопитис (Sciadopitis).

Семейство кипарисовые (Cupressaceae) насчитывает 19 родов и свыше 130 видов; одни виды распространены в Северном полушарии, другие - в Южном. Большинство родов монотипно или содержит по 2-3 вида, что говорит об их древности. Все они - вечнозеленые деревья или кустарники с супротивным, мутовчатым, реже очередным листорасположением. Листья игольчатые или чешуевидные, но у некоторых видов туи и можжевельника молодые экземпляра формируют сначала игольчатые, а позже - чешуевидные листья. Древесина без смоляных ходов, но с многочисленными смоляными клетками. Растения в основном однодомные; мужские и женские шишки располагаются одиночно в вершинах коротких боковых веточек. Микроспорофиллы щитковидные, с 15 микроспорангиями. Микроспоры без воздушных мешков, гаметофиты не имеют проталлиальных клеток. В женских шишках семенные и кроющие чешуи срастаются полностью. Семенные чешуи деревянистые, кожистые, мясистые, несут по 1-5 семязачатков. По строению женских шишек это семейство подразделяется на 3 подсемейства. Для подсемейства кипарисовых (Cupressoideae) характерны деревянистые шишки с раздвигающимися семенными чешуями (рис. 83). Подсемейство содержит один род кипарис (Cupressus) с 15 видами, распространенными в умеренно теплых районах Европы, Азии, Африки и Северной Америки. Культивируется в Крыму и на Кавказе. Кипарисы имеют пи​рамидальную или раскидистую крону с мелкими чешуевидными листьями, плотно налегающими друг на друга. Древесина кипариса ценится как строительный материал, в мебельном производстве; многие виды очень декоративны. Кипарисы выделяют вещества, обладающие целебными свойствами, поэтому они широко интродуцируются во многих странах. Особенно ценятся пирамидальные разновидности кипариса вечнозеленого (С. sempervirens).
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Подсемейство туевые (Thujoideae) объединяет 15 родов, которые имеют шишки с кожисто-деревянистыми чешуями, при созревании отгибающими​ся наружу. Наиболее широко распространен род туя (Thuja) с 6 видами, произрастающими в Северной Америке и Восточной Азии. Туи представляют собой однодомные кустарники или деревья; их плоские ветви несут мелкие чешуевидные листья, расположенные супротивно. Туя западная (Th. entalesdientales) - дерево до 15 м высотой, а североамериканский вид туя гигантская (Th. gigantea) может достигать 60 м при диаметре ствола 2-2,5 м; оба эти вида культивируются в разных районах России. Туя восточная (Th. orientalis), иногда выделяемая в род биота (Biota), дико произрастает в горах Китая. Она доживает до нескольких сот лет, достигает высоты 15-18 м и формирует широко раскидистую крону диаметром 10-12 м. Ценность этого вида кроме высоко качественной древесины заключается в ее экологической стойкости – она переносит загрязнение воздуха и уплотнение почвы. Выделяя эфирные масла, убивающие болезнетворные микробы, она способствует оздоровлению воздуха. С незапамятных времен она культивируется в Средней Азии, а с XIX в. - на Украине. Все виды туи обладают легкой, мягкой древесиной, стойкой к гниению, поэтому она ценится в качестве хорошего строительного материала.

В России в диком состоянии встречается единственный из подсемейства эндемичный род микробиота (Microbiota), которая произрастает на южных склонах Сихотэ-Алинь в виде стланникового кустарника.
Подсемейство можжевеловые (Juniperoideae) включает единственный можжевельник (Juniperus), содержащий до 70 видов, которые произрастают от Арктики до субтропиков. Можжевельники - это в основном кустарники часто стелющейся формы или небольшие деревья высотой 10-12 м. Некоторые виды можжевельника произрастают в горах на высоте до 4000 м уровнем моря. Они занимают горные склоны благодаря мощной корневой системе, которая может и углубляться, и простираться в поверхностных зонтах почвы. Другие виды произрастают в арктической зоне. Все виды можжевельника светолюбивы, морозостойки и вместе с тем отличаются очень медленным ростом. В горах они доживают до 800-1000 лет. В Крыму, на Кавказе, , в Средней Азии встречаются небольшие участки ранее широко распространенных горных можжевеловых лесов - арчевников, возраст которых исчисляется сотнями лет. Их игловидные, реже чешуйчатые листья, живущие 8 – 10 лет, выделяют огромное количество эфирных масел, способствующих очищению воздуха. Сам можжевельник страдает от дыма, поэтому не может быть использован для озеленения городов.

Можжевельники - двудомные, реже однодомные растения. Их очень мелкие мужские и женские шишечки закладываются осенью, а весной следующего года быстро развиваются. Женские шишки состоят из 3-8 кроющих чешуй, срастающихся с семенами. После оплодотворения соседние чешуи срастаются между собой, становятся мясистыми и образуют сочную шишку, похожую на ягоду с 2-10 семенами. В этом состоит отличительная особенность подсемейства можжевеловых. Их женские шишки созревают у одних видов в течение первого года, у других - на второй-третий год. Распространение их происходит животными, главным образом птицами, при этом твердая семенная кожуру надежно предохраняет семена от повреждения. Наиболее широким ареалом обладает можжевельник обыкновенный (У. communis), распространенный по всему Северному полушарию. Он имеет форму кустарника или небольшого дерева, а в горах - форму стланика.

Древесина можжевельника твердая, смолистая, очень ароматная, идет на поделки, для изготовления карандашей. 
Семейство nодокарповые (Podocarpaceae) - одно из самых крупных семейств хвойных, которое насчитывает 8-10 родов и до 140 видов, произрастающих в тенистых, влажных областях в основном Южного полушария. Небольшое число видов подокарповых встречается в Индии и Восточной Азии. Подокарповые - это вечнозеленые деревья, реже кустарники с очередным, реже супротивным листорасположением.
Листья - от крупных яйцевидных до мелких чешуевидных, чаще они линейные или линейно-ланцетныe. У филлокладуса (Phyllocladus) они редуцированы до [image: image83.png]Puc. 86. Coctosele (Pinaceae):
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бесцветных чешуй, а функцию фотосинтеза выполняют филлокладии. Для древесины характерны отсутствие смоляных ходов и слабо выраженные годичные кольца. Подокарповые в основном двудомные, реже однодомные растения (рис. 84). Микростробилы одиночные, редко собраны в констробилы. Плоские микроспорофиллы несут по 2 микроспораннгия. Микроспоры с 2, реже с 3 воздушными мешками. Пылинки имеют от 2 до 8 8 проталлиальных клеток.

Для подокарповых характерно наличие на осях женских веточек небольшо​го количества мелких кроющих чешуй, в пазухах которых располагаются семенные чешуи чашевидной формы, называемые э п и м а т и е м. Эпиматий почти полностью окружает семязачаток, часто срастаясь с интегументом, при созревании семени он либо разрастается в сочный яркий орган, либо остается кожистым, сухим. У большинства видов подокарпа (Podocarpus) и дакридиума (Dacrydium) количество семенных чешуй сокращается до 4-2, а иногда до 1.

В результате на укороченном боковом побеге располагается по 1 семязачатку в окружении эпиматия, как у тисса. У видов филлокладуса семенных чешуй не​сколько, они сближенно сидят на укороченной оси констробила и образуют сочную женскую шишку, как у можжевельника.

Помимо традиционного взгляда, рассматривающего эпиматий подокарповых как гомолог семенной чешуи, существует точка зрения, согласно которой эпиматий представляет собой внешний интегумент, а семенная чешуя отсут​ствует. Подобная трактовка эпиматия делает это семейство настолько своеоб​разным, что подокарповые рассматриваются в ранге порядка. Самый крупный род подокарпус содержит бо​лее 100 видов. Среди них встречаются очень высо​кие деревья до 80 м вы​сотой, однако чаще - это деревья вьсотой 20-30 м: в высокогорных районах преобладают кустарники прямостоячей или стелю​щейся формы. Листья чаще линейные или ланцетные, реже чешуевидные. У некоторых видов они крупные, до 8-10 см длиной, широкоовальные и напоминают листья цветковых растений. Виды подокарпуса произраста​ют в Центральной и Юж​ной Америке, на востоке Африки, в Австралии. Юго-Восточной Азии. Многие виды подокарпуса обладают очень краси​вой ценной древесиной, а также высоко ценятся как декоративные расте​ния. Они культивируются в Крыму и на Кавказе.

Среди подокарповых есть очень своеобразный род филлокладус, виды которого представляют собой деревья высотой до 30 м со своеобразными широкими овальными филлокладиями. Род дакридиум интересен диапазоном жизненных форм: южноамериканский вид дакридиум Фон ка (D. fonkii) представляет собой кустарник высотой 30-80 см, дакридиум рыхполистный (D. Laxifo lium) - приземистый кустарник с прижатыми, а иногда подземными обегами, который возвышается над землей на 5-6 см, а дакридиум кипарисовый (D. cupressinum) - деревовысотой 60 м при диаметре ствола до 1,5 м. К этому же семейству относится единственный среди голосеменных паразит паразитаксус (Parasitaxus) – кустарник высотой до 25 см, произрастающий в Новой Каледонии. Он поселяется на коррнях и стволах цветковых растений. Представители семейства тиссовые (Тахасеае) приурочены в основном к северному полушарию.
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Большое своеобразие этого семейства дает основание многим системати​ как выделять его в самостоятельный порядок, а некоторые придают ему ранг особого класса. Оно отличается от прочих семейств отсутствием женских констробилов - на концах побегов располагаются одиночные семязачатки в окружении сильно разросшейся чашевидной мясистой семенной кожуры -и а р и л л у с а, или к р о в е л ь к и (рис. 85). Однако с точки зрения ряда ученых, ариллус тиссовых представляет собой сочную ткань, развивающуюся из семяножки, т.е. она не является гомологом ни семенной чешуи, ни внешнего интегумента. Таким образом, семязачаток непосредственно располагается на вершине побега.

Это семейство включает 4 рода, из которых наиболее распространенным является род тисс (Taxus) с 6 видами. Тисс ягодный (T.baccata) - дерево, иногла высотой до 15-20 м, чаще входит в состав подлеска широколиствен​ лесов Европы, Малой Азии, гор Северной Африки, произрастает в Крыму, на Кавказе, в Белоруссии, на Украине. Тисс - это долговечное растение имеющее возраст до 2-3 тыс. лет. Среди всех хвойных - это самое теневыносливое и самое медленнорастущее из растений - в год оно нарастает го на 2-3 см. Поэтому деревья возраста нескольких сот лет достигают лишь 15-20 м высоты. Тисс способен образовывать поросль, тем не менее, количество тисса резко сокращается из-за очень ценной древесины – чрезвычайно прочной и стойкой к гниению, за что получила название «нежной-дерево». В России тисс объявлен заповедным растением; сохранившиеся на Кавказе тиссовые рощи являются уникальными.

Тисс - растение однодомное; мелкие мужские шишки шаровидной форма располагаются поодиночке. Микроспорофиллы щитовидной формы несут 6-1 свободно свешивающихся спорангиев. На других веточках этого же растения д пазухах игольчатых листьев возникают побеги с супротивно расположенными чешуйками, между которыми на вершине находится ариллус с семязачатком. Очень редко дополнительно развиваются еще 2-3 пазушных ариллуса. Это позволяет сделать предположение о том, что древние виды имели более многочисленный констробил, т.е. единственный семязачаток в окружении семенной чешуи ариллуса занимает вторично верхушечное положение. Однако, по мнению некоторых авторов, верхушечное положение семязачатка является первичным. У тисса ягодного семена, обладающие очень прочной кожурой, почти до самой вершины окружены сочным ариллусом красного или оранжевого цвета. Молодые побеги и семена тисса содержат алкалоид, ядовитый для человека и некоторых домашних животных. Однако кровельки не ядовиты и охотно поедаются животными, осуществляющими распространение семян.

Род торрея (Torreya) объединяет б видов, распространенных в Восточной Азии и Северной Америке. Двурядно расположенные узколанцетные листья достигают 4-6 см длины. Некоторые виды торреи культивируются в Крыму и на Кавказе, а также как комнатные растения. Торрея интересна тем, что селе зачатки с ариллусами закладываются парами, иногда возникают 2-3 пары, но полного развития достигает лишь один семязачаток, формируя семя размером 2-2,5 см с зеленовато-оливковой кровелькой. Это также подтверждает идею том, что один семязачаток возник в результате крайней редукции когда-то более сложного констробила.

Семейство сосновые (Pinaceae)
Это самое обширное семейство среди всех голосеменных и самое важное хозяйственном отношении. Оно насчитывает 10 родов с 250 видами, приуро​ченными в основном в Северному полушарию. Сосновые включают главные лесообразующие породы в умеренной и умеренно холодных областях Европе Азии и Америки. В Южное полушарие проникает лишь один вид - сосна Меркуза (Pinus mercusii), встречающаяся на островах Суматра, Борнео, Ява. В пределах тропиков сосновые произрастают лишь в горах в условиях умеренного климата. По сравнению с другими семействами хвойных сосновые появились позже всех - род сосна известен из юры, ель и кедр - из нижнего мела, пихта, лиственница и другие роды - из третичных отложений кайнозойской эры. Этим, по-видимому, объясняется большой объем видов в пределах некоторых родов - сосна насчитывает 100 видов, пихта и ель - по 40-50 видов каждая. Среди них немало молодых видов, возникших в кайнозойскую эру, поэтому многие сосновые несут черты ксероморфности. Сосновые - в основном вечнозеленые, реже листопадные растения. Чаще всего - это деревья высотой 20-30 м, лишь отдельные виды могут достигать больших размер например, высота лиственницы западной (Larix decidua) от 50 до 80 м. Некоторые виды имеют форму стланникового кустарника. Сосновые, как правы долгожители; в благоприятных условиях некоторые виды сосен доживают 3-4 тыс. лет, хотя средний возраст -      200-400 лет. Листья у большинства видов имеют форму хвои, реже они чешуевидные или линейные. Все сосновые имеют зимующие почки, часто надежно защищенные смолистыми веществами. Корневая система сосновых характеризуется обильным ветвлением боковых всасывающих корней; почти все виды - микоризные. Древесина имеет хорошо выраженные годичные кольца и систему горизонтальных и вертикальных смоляных ходов. Большая полиморфность вегетативных органов, сочетающаяся иногда с высокой специализацией, дает возможность им в пределах ареала осваивать самые разнообразные экологические условия. Наряду с этим новые характеризуются относительным однообразием репродуктивных органов. Все сосновые - однодомные растения. Мужские шишки - микростробилы - одиночные или собраны в рыхлые констробилы (рис. 86). Они состоят из оси, на которой плотной спиралью располагаются плоские микроспорофиллы. На их нижней стороне формируется по 2 погруженных микроспорангия. Пылинки у большинства снабжены двумя воздушными мешками, способствующими их распространению на огромные расстояния (исключение составляют лиственница, тсуга и псевдотсуга). Пылинки имеют по 2 проталлиальные клетки. Женские шишки - констробилы, как правило, одиночные; на оси спирально располагаются маленькие кроющие чешуи, в пазухах которых свободно, не срастаясь с ними, сидят крупные семенные чешуи - мегастробилы. На верхней стороне семенной чешуи находятся 2 семязачатка с одним свободным интегументом. Перед опылением ось шишки немного удлиняется и семенные чешуи раздвигаются, что способствует опылению. Семена созревают либо в год образования шишки (у ели), либо на следующий год (у сосны). Зародыш у разных видов имеет от 4 до 18 семядолей. У сосновых наблюдается огромное разнообразие форм шишек, но при этом у всех видов семенные чешуи имеют кожистую или деревянистую консистенцию. У пихты и лжелиственницы шишки при созревании рассыпаются, у остальных родов они опадают целыми. Размеры зрелых шишек колеблются от 2-3 см (у некоторых видов лиственницы) до 30-50 см (у некоторых видов сосны).
 Хозяйственное значение сосновых чрезвычайно велико. Древесина многих видов высоко ценится в качестве строительного материала, в столярном деле. Ровная древесина ели и пихты, обладающая ценнейшими акустическими свойствами, используется для изготовления лучших музыкальных инструментов. Огромное значение имеет древесина сосновых в целлюлозно-бумажной промышленности. Однако не меньшее значение сосновых заключается в оздоровлении экологической среды за счет выделения озона и бактерицидных летучих веществ. Поэтому кроме естественных лесов, как в Северном, так и в Южном полушарии широ​ко культивируются искусственные посадки
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 главным образом сосны и ели.

Семейство сосновых подразделяется на 3 подсемейства по наличию или отсутствию укороченных побегов.

Для подсемейства пихтовых (Abietinae) характерно наличие только удлиненных побегов и созревание шишек в первый год. Род пихта (Abies) характеризуется прямостоячими шишками и наличием плоской хвои с двумя беловатыми полосками (рис. 87). Хвоя расположена на побегах густой спиралью, поэтому их веточки объемные. Этот род включает около 40 видов, распространенных в умеренных и умеренно холодных зонах Северного полушария, часто в горных районах. Пихта - стройное дерево высотой 40-50 м, хотя редкие экземпляры могут достигать 60-80 м. Габитуально пихта отличается от ели очень острой, узкой вершиной кроны, устремленной вверх, что придает ей своеобразную красоту.
Для древесины пихты [image: image86.png]


характерно отсутствие постоянных смоляных ходов; они появляются лишь при поранении растений. В России наиболее широкий ареал имеет пихта сибирская (А. sibirica). 

Она является самым морозоустойчивым видом и распространена на северо-востоке европейской части, на Урале, Алтае, в Западной и Восточной Сибири. В Западной Сибири она образует темнохвойные пихтовые леса на обширных территориях. Будучи очень теневыносливой породой, она имеет крону, спускающуюся до самой земли. Нижние ветви могут укореняться и давать новые молодые. растения, поэтому пихтовые леса часто бывают труднопроходимыми. на Кавказе пихтовые леса образованы пихтой Нордмана (А. nordmanniana); ее высокие деревья до 40-50 м имеют возраст 600-700 лет. На Дальнем Востоке произрастают несколько видов пихты. В западных районах России и в Западной Европе широко распространена пихта европейская, или белая (А. alba), которая нa высоте 300-1300 м образует чистые и смешанные леса. В Северной Америке на территории США и Канады огромные пространства заняты лесами из пихты бальзамической (А. balsamae). Помимо древесины у нее используется смолистая кора для получения канадского бальзама, который находит широкое при​менение в медицине и микроскопической технике. Пихта не переносит загрязнение воздуха, поэтому не может быть использована для озеленения го​родов. Отсутствие смоляных ходов делает древесину очень ценной для получения целлюлозы.
Род ель (Picea) содержит 45-50 видов, распространенных исключительно в Северном полушарии - в Северной Европе, в Центральной и Восточной Азии, а Северной Америке. В европейской части России преобладает ель европейская (P. abies), имеющая выемчато-зубчатые семенные чешуи. На востоке европейской части России и в Сибири господствует ель сибирская (Р. obovata), имеющая закругленные семенные чешуи. На Дальнем Востоке распространена ель аянская (Р. jezoensis), на Тянь-Шане и Алтае господствует ель Шрекка (Р. schreпkiаnа), обладающая широким экологическим диапазоном - она образует леса от полупустынь до пояса ледников на высоте 3200 м. В горах Кавказа на высоте 1000-2500 м распространена ель восточная (Р. orientalis). В Северной Америке наиболее важными породами являются ель Энгельманнп (Р. engelmannii) и ель канадская (Р. canadensis). Некоторые декоративные формы ели Энгельманна известны под названием «серебряные ели», а формы ели канадской - "золотые" или «голубые» ели. Эти формы елей замечательны не только своей красотой, но и газо- и дымоустойчивостью. Ели - высокие, стройные деревья: средний возраст которых составляет 100-200 лет, наиболее старые экземпляры могут доживать до 700-900 лет. Это одна из наиболее теневыносливых пород, их конические кроны спускаются до самой земли. Главный корень ели очень рано (на 5-б-м году жизни) сменяется на поверхностную корневую систему; ель довольно требовательна к минеральному питанию и к аэрации; почв. Листья четырехгранные или плоские, на вершине острые, сидят на лис​товых подушечках, которые после опадания листовой пластинки остаются в виде выпуклых полос на побеге. Живут листья 5-10 лет, а иногда 25-30 лет. Древесина у разных видов имеет разные оттенки; она пронизана системой го​ризонтальных и вертикальных смоляных ходов. Женские шишки созревают в первый год; они провислые, при созревании остаются на деревьях.

В экономическом отношении ель - очень ценная порода; древесина ее используется как строевой и поделочный материал. Из высококачественной мелкослойной древесины ели, после высушивания и выдерживания в течение 20-30 лет, изготавливают знаменитые во всем мире скрипки, альты, рояли в другие музыкальные инструменты. Недаром ее называют поющим деревом. Ель дает самую высококачественную целлюлозу, из которой изготавливают лучшие сорта бумаги и искусственный шелк - вискозу.

Род псевдотсуга (Pseudotsuga) насчитывает 7 видов, произрастающих в Се​верной Америке, Китае и Японии. В Северной Америке обширный ареал занимает псевдотсуга Дагласа, или Мензиса (Ps. Douglasii), известная под названием «дугласия» или "дугласова пихта". У псевдотсуги листья тоже плоские, но бо​лее узкие, чем у пихты. Женские шишки поникающие, при созревании не распадающиеся; они имеют узкие, длинныe кроющие чешуи, превышающие семенные; на вершине они трехзубчатые, поэтому шишка выглядит мохнатой. Псевдотсуги - крупные деревья высотой 40-50 м (до 80 м), обладающие цен​ной древесиной. Они декоративны, поэтому широко культивируются в разных странах.

Род тсуга (Tsuga) объединяет 14 видов, произрастающих в Северной Аме​рике, Гималаях, Китае и Японии. Все виды тсуги - деревья высотой 25-30 м: их темно-зеленые листья располагаются двурядно, поэтому их ветви плоские. Шишки поникающие, гладкие. Многие виды тсуги ценятся как декоративные растения.

Подсемейство лиственнииные (Laricoideae) характеризуется двумя типами побегов, причем и удлиненные, и укороченные побеги несут игольчатые зе​леные листья. Подсемейство включает 3 рода - лиственницу, псевдолиственницу и кедр.
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Род лиственница (Larix) объединяет 15 видов. Это листопадная порода; на ее удлиненных побегах мягкие нежные листья располагаются спирально, а на укороченных - пуками по 20-40 хвоинок (рис. 88). Укороченные побеги через 3-5 лет способны прорастать в удлиненные. Лиственница образует светлохвойные леса, поскольку она очень светолюбива. Кроме того, это очень холодостойкая порода, поэтому в условиях лесотундры она может переносить вечную мерзлоту. Лиственница нетребовательна к условиям произрастания; способность образовывать придаточные корни дает возможность ей произрастать даже на болотах. Это один из самых распространенных родов Северного полушария. На всем протяжении ареала лиственницы меняется ее видовой состав. Наиболее широким ареалом обладают 3 вида. Лиственница сибирская (L. sibirica) занимает обширные территории Западной Сибири. Лиственница дуарская, или гмелина (L. gmelinii), широко распространена в Восточной Сибири, на дальнем Востоке и в Манчжурии. Лиственничные леса Северной Америки сложены лиственницей американской (L. laricina). В Европе, главным об​разом в горных районах, произрастает лиственница европейская, или опадающая.(L. decidua).

Лиственница обладает высокоценной древесиной, которая используется в строительстве. Особенно высоко ценилась лиственница в кораблестроении, этому лиственничные леса называли корабельными рощами. Древесина ее идет также на изготовление бумажной целлюлозы. Лиственница очень декоративна, особенно весной, в пору распускания нежной листвы, и осенью, когда она приобретает золотисто-желтый цвет. В связи с листопадностью лиственница обладает ценным качеством - способностью выдерживать загрязнение атмосферы городов.

Род лжелиственница, или золотая лиственница (Pseudolarix) - листопадная рода, но в отличие от лиственницы шишки при созревании рассыпаются. Род кедр (Cedrus) объединяет 4 вида; все они очень теплолюбивы и по​этому распространены в странах с теплым, мягким климатом. Три вида при урочены к Среднеземноморью - кедр атласский (С. atlantica), кедр ливанский (С. libani) в Передней Азии, кедр кипрский (С. brevifolia) в горах Кипра. Четвертый вид - кедр гималайский (С. dеоdага) в Гималаях. Все кедры - вечнозе​леные величественные деревья высотой 30-50 м с раскидистой зонтиковидной или пирамидальной кроной. Ветви располагаются мутовчато; темно-зеленые кожистые листья живут 3-6 лет, а сами растения доживают до 600-1000 лет_ Мужские шишки одиночные, крупные - до 5 см, женские - овальные или яйцевидные, гладкие, прямостоячие. Их многочисленные широкие семенные чешуи плотно налегают друг на друга. Шишки созревают на второй-третий год, при созревании рассыпаются. Древесина приятного запаха, имеет желтoватую окраску и высоко ценится в строительном деле. Однако в связи с резких сокращением площади кедровых лесов значение кедра упало. В Сибири и Лива​не сохранились небольшие кедровые леса, взятые под охрану.

Подсемейство сосновые (Pinoideae) содержит один род сосну (Pinus) со 100 видами. Оно характеризуется наличием двух типов побегов; в отличие от пре​дыдущего подсемейства на их удлиненных побегах располагаются только чешуевидные листья, выполняющие функцию почечных чешуй и весной опада​ющие. В их пазухах закладываются почки; большинство из них весной этого же года формируют укороченные побеги. Они имеют в основании тонкие пленчатые, быстро засыхающие листья и 2-5 (реже 8-11) зеленых хвоинок. Эти побеги постоянно остаются укороченными, и лишь крайне экстремальные условия (пожары, неординарные холода, повышенная радиация) могут вызвать их рост. На самой вершине удлиненных побегов несколько пазушных почек (от 1 до 5-6) сохраняются до следующего года и весной развивают удлиненные боковые побеги в виде мутовки. Мужские шишки формируются в основании удлиненных побегов вместо укороченных побегов, образуя в совокупности рыхлые констробилы. Каждая шишка - микростробил - состоит из короткой оси. на которой располагаются плоские микроспорофиллы. На их нижней поверхно​сти находятся погруженные в ткань спорофилла 2 микроспорангия - пыльцевые гнезда, формирующие микроспоры, а затем пыльцу. Женские шишки - констробилы - образуются на вершине другого удлиненного побега в год его образования. Они возникают в количестве 1-5 вместо удлиненных побегов мутовки. У сосны обыкновенной они имеют размеры 2-4 мм и окрашены в буро-красный цвет. Каждая шишка состоит из оси с плотно расположенными маленькими свободными кроющими чешуйками. В их пазухах находятся отно​сительно крупные семенные чешуи, на верхней поверхности которых фор​мируется по 2 семязачатка. Опыление происходит весной этого же года, од​нако пыльцевая трубка растет очень медленно, и оплодотворение происходит лишь весной следующего года. К этому времени шишки приобретают зеле​ную окраску и увеличиваются до 2-3 см. Созревание семян происходит в конце осени, а раскрывание шишки и высевание семян - во второй полови​не зимы.

Ареал этого рода широк, в Евразии - от Западной Европы до дальнего Востока и по всей Северной Америке, заходит в Центральную Америку. Сосна встречается от тундр до степей, что говорит о широкой экологической плас​тичности этого рода. Сосна нетребовательна к минеральному питанию, к теп​лу, может произрастать на сухих песках и в заболоченных местах, но она очень светолюбива. Многие виды сосны на протяжении всего ареала образуют чис​тые или смешанные леса. Наиболее широко распространена сосна обыкновенная (Р. silvestris) с 2 хвоинками на укороченном побеге и с крылатым семенем. Ее ареал охватывает всю Европу и большую часть Азии, где она формирует самые разнообразные сообщества - от сфагновых сосняков до сухих боров. Условиями обитания во многом определяется ценность ее древесины: на сухих, бедных почвах формируется прочная смолистая кондовая древесина, на влажных богатых почвах - менее прочная мяндовая древесина. По всей Сибири и в Монголии распространена сосна сибирская, или сибирский кедр (Р. sibirica), образую​ знаменитые кедрачи. Сосна сибирская - высокое дерево с густой кроной; на ее укороченных побегах располагается пучок из 5 хвоинок. Бескрылые семена - "кедровые орешки" созревают лишь на 3-й год; они содержат много масла и поэтому употребляются в пищу. Из семян извлекают техническим путем масло, используемое и в пищевой промышленности, и для технических целей. Сосна сибирская имеет относительно мягкую древесину, которая используется для поделок и для изготовления карандашей. К этому виду близок кедровый стланик (Р. pumila), который произрастает в Восточной Сибири и на Дальнем Востоке. Его густые заросли служат убежищем для промысловых животных, которые к тому же питаются орешками. На Дальнем Востоке распространена корейская сосна (Р. koraiensis), образующая леса по сухим горным склонам. Семена ее более крупные, чем у сибирской сосны, имеют треугольную форму и твердую светлую семенную кожуру. Древесина ее имеет розоватый оттенок и очень ценится в мебельной промышленности. В Крыму, Малой Азии, на Балканах произрастает палласова соска (Р. pallasiana), образующая обширные леса. На Черноморском побережье Кавказа, на южном берегу Крыма встречается реликтовый эндемичный вид пицундская сосна (Р. pithyusa) - невысокое дерево с пучками длинных, до 15 см, светло-зеленых хвоинок. На мысе Пицунда сохранилась небольшая заповедная роща из пицундской сосны. В Грузии произрастает эндемичный вид - эльдарская сосна (Р. eldarica) - невысокое дерево с искривленным стволом. В западном Средиземноморье дико произрастает и широко культивируется пиния (Р. pinea). Она обладает ценной древесиной и очень ::\'сны ми, самыми крупными орешками.
На территории Северной Америки произрастает около 40 видов сосны; некоторые из них образуют на больших территориях ценные светлохвойные леса. К ним относится великолепная веймутовая сосна (Р. strobus) - высокое, очень декоративное дерево с пучком из 5-7 длинных сизоватых хвоинок. В горных - районах Центральной Америки ценные леса образует знаменитая сосна Монтесумы(Р. montezumae) - одна из самых крупных сосен. На этой же территории на высоте 3700 м произрастает высокогорный карликовый вид - сосна пальмочка (Р. culminicola), высота которой не превышает 1 м.

Хозяйственное значение сосен переоценить трудно. Древесина ее используется в жилищном строительстве, в кораблестроении, в вагоностроении, в авиационной промышленности, в столярном и мебельном производстве. Она высоко ценится у забойщиков для крепления в шахтах, так как при смещении пород она издает характерный скрип, предупреждающий об опасности. Смола, вытекающая из стволов сосны, - живица используется для изготовления канифоли, скипидара, камфоры. Хвоя, содержащая большое количество витамина С и каротина, идет на изготовление хвойно-витаминной муки, применяемой в животноводстве. Сосны, хотя и весьма декоративны, но оказываются очень чувствительными к загрязнению воздуха, поэтому для озеленения городов они не могут быть использованы.

Завершая характеристику голосеменных растений, следует подчеркнуть наиболее важные их особенности.

1. Все голосеменные - растения разноспоровые, причем развитие мегаспоры в женский гаметофит - эндосперм происходит внутри мегаспорангия (нуцеллуса) на материнском организме. Следовательно, опыление и оплодoтворение также осуществляются на материнском организме.

2. Появление интегумента привело к формированию семязачатков различных структур; причем для каждого таксона голосеменных характерен свой тип семязачатка.

3. В отличие от покрытосеменных у голосеменных отсутствует пестик, поэтому переносимая ветром пыльца непосредственно попадает на семяза​чаток.

4. Из семязачатка развивается семя, принципиально отличающееся от одноклеточной споры. Семя, являющееся зачатком нового организма, имеет зарoдыш, запас питательных веществ и надежную защиту в виде семенной кожуры. Это обстоятельство в значительной степени способствовало широкому рас​пространению семенных растений и занятию ими господствующего положения на Земле.

5. Наличие зародышевого корешка семени послужило базой для формирования корневой системы стержневого типа, характерного для большинства древесных форм.

6. Наличие длительно функционирующего камбия, который у большинства голосеменных продуцирует мощную древесину, также явилось основой формирования древесных жизненных форм. Для голосеменных растений это на​правление оказалось генеральным.

7. Листья синтеломного происхождения эволюционировали у голосеменных в двух направлениях. У наиболее древних видов, имеющих неветвящиеся побеги, сохранились длительно живущие крупные листья с рассеченной листовой пластинкой. С появлением ветвления происходило уменьшение размеров лис​тьев, что оказалось особенно важным в условиях холодного или сухого климата. В настоящее время голосеменные, представленные в основном хвойными породами, имеют довольно широкий ареал в Северном полушарии, и вместе с покрытосеменными на обширных территориях занимают ведущее положение в формировании растительных сообществ.
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