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Мохаобразные-обширная и проuветающая группа растений­
пзбрали альтернативный по отношению к птеридофитам пут!:> эволю­
ционного развития на основе гаплоиднога вегетативного тела и дипло· 

идного органа беспо.~ого размножения. Филагения мохаобразных­
это сложный узел проблем, связывающий воедино Iюзникновение выс­
ших растений и их основных подразделений, происхождение н эrюлю­
цию чередования поколений, соотношение гаплоидной и диплоидной 
фаз, их эволюционные потенции. Хорошо известны три основные по­
зицпи: 1) мохаобразные в филогенетическом плане занимают проме­
)J.уточное положение между водорос.;Jями с rаплопдным вегетативным 

те.11ом н высшими растениями, эволюция последних была в целом од­
нонаправленной и проходшш под зна1юм редукции rаметофита; 2) мо­
хообразные и птеридофиты И:'v!ели общего предка с изоморфны~ чеvе­
дованием поколений и предсrавляют собой две рано разделившисся 
ветви, развивавшисся в протпвопоJюжпых направ.11енпях; 3) мохаоб­
разные произошли от древнейших птеридофитов путем редукции споро­
фита- точка зрения, впервые высказанная С. Кашиапом [I\ashyap, 
1919] и отраженная в некоторых отечественных руководствах по сис­
тематике, где мохаобразные помещают, без сколько-нибудь серьезной 
аргументации, после псилофитов. 

Выбор между этими позициями определяет, по крайней ~1ере час­
тично, схему филогенетических взаимоотношений между основными 
rруппами·мохообразных. Сторонники первой позиции считали первич­
нымп формы с наименее дифференцированным спорофитом, как у рич­
чиевых [Carnpbell, 1905], второй и третьей,- наоборот, формы с мощно 
развитым спорофитом, как у антоцеротовых [ Mehra, Handoo, i 953]. На 
ро.1ь предкавой группы претендуют также примитивные меuгериевые, 
rадиально-симметричные юнгерманиевые, такакиевые и каJiобриевые 
[Зеров, 1966; Fнlford, 1964; Schusteг, 1966 J. Если принять, что мохаоб­
разные возникли в резу.'lьтате редукции спорофита. то и тогда в отдель­
ных линиях теоретически допустима противоположная направленность 

РГО ЭВОЛЮЦИИ. 

Многократные усилия разрешить эти вопросы средства:~,ш сравни­
тельной морфологии современных мохообразных, по-видимому, не увен· 
чаJiись успехом. Что же касается палеоботаников, то они не уделяют 
должного внимания мохообразным, изучая их от с.пучая к случаю. 
В этом очерке я пытался дать критический анаJrиз имеющихся фраг· 
ментарных палеоботанических данных и наметить предварительную 
схему исторического развития группы, которая может стать о1 .. 1равным 
нунктом дальнейших исследований. 

Разумеется, многие вопросы еще не могут быть решены на совре­
менном уровне знаний. 

Автор признателен С. В. Мейену за помощь в подборе тпературы 
тю палеозойским мохообразным. 
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Пробл·ема предковых форм 

Наиболее древние высшие растения известны из силурийских от ло­
жений. Это барагванатии и куксонии, принадлежиость которых к сосу­
дистым не вызывает сомнений. Praehepaticites из позднего си.'Iура По­
долин [Ищенко, 1975] - розеткавидная с.'!оевищная форма, системати­
ческую принадлежиость которой в пастаящее время определить невоз­
можно (водоросль, печеночник, гамстофит псилофита?). 

Примерно так же обстоит дело и со среднедевонскими «маршан­
циевыми печеночниками», описанными Т. А. Ищенко и Р. Н. Шляковым 
[ 1979]. Один из них- Sciadophytopsis- описан IШК розеткавиднос 
сJюевище до 23 мм в диаметре, состоящее ИJ клиновидных .r:юпастных 
сегментов, с лентовидными и булаrювидными выростами, ~<:ноrщ! с бу­
горками на поверхности (рис. 1). Лентовидные выросты интерпрети-

Рис. 1. Проблематнчныс девонские растения: Protosalvinia (вверху слева, no: [Nik­
las, Phillips, 1976]), Lyonophyton (вверху сnрава, no: [Remy, Rсшу, 1980в]), Sciado­
~·hyton ~реконструкция растения и отдсдьный щиток (внизу сnрава, no: [Scl1weitzer, 

1981]), Sc;ladophytopsis (внизу c.1cna, no: [Ищенко, lliJJякoв, 1979]) 

руются как брюшные чешуйки, бугорки- как rаметангии, буJiавовид­
ные выросты- предположи"I:ельно как спорогоны. Род отнесен к по· 
рядку Ricciales и сопоставляется с Ricciocarpus. Булававидные «споро­
гоны» как будто противоречат такому сопоставлению, но это обстоя­
те.IJЬство не смущает Р. Н. Шлякоuа, который рассматривает цевонский 
Sciadophytopsis «как предковую форму Ricciocarpus natans ( современ­
ный вид!- В. К.) с еще нередуцированной ножкой и непоrруженным 
спорогоном» [Ищенко, Ш.'lяков. 1979, с. 122]. К сожадепию, передки 
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с.11учаи, J<огда специа"1истьt, не имеющие опыта работы с ископаемым 
материа.!JОМ, допускают совершенно ненравомерные ана.1огии и не спо­

собны оценить масштабы rеологпческоrо времени. Частые, расположен­
ные рядами через _0,5 мм, мe.!JIOie булававидные выросты напоминают 
с.тrизевые папиJJлы и не имеют ничего общего со спороноснымн органа­
ми каких-либо растений. В це.1ом Sciadophytopsis имеет несомненное 
сходство с щиткавидными органами Sciadophyton, которые в последнее 
время интерпретируются как гаметангиофоры. 

Sciadophyton, весьма многочис.11енный в девоне Централыюй Евро­
пы, имеет звездчатую форму, с вильчатыми лучами, нередко несущими 
~ia концах лопастные щитки с округJJыми или овальными тельцами­
предпо.'!ожитедьно антеридиями и архегониями fRemy et al., 1980; 
Schweitzer, 1981]. Г. й. Швейцер по"1агает, что эти щитки пос.1е оплодо­
творения опада.1и с дучей и на них начина.ТI расти спорофит, пшже пер­
вонача.lьно имевший звездчатую форму. Позднее эта часть спорофита 
прсвращалась в ризам, дававший вертика.1ьные побеги типа Zostero­
plzyllum, Taeniocrada и, воз!'.южно, Drepanophycus. 

Опавший Iциток с радиа.'lьно расходящимиен лучами молодого 
спорофита [Sch\veitzer, 1981, рис. 8] напоминает nодо.11ьский Sciadophy­
topsis с его "1инейными «брюшными чешуями». У Lyonophyton нз нижне­
го девона Шот.1андии предполагаемые гаметаигни располRгаются по 
краям того же типа щитков [Remy, Rешу, 1980]. Их сходство с ~булаво­
виднымп выростаl'>IИ» Sciadopllytopsis бросается в г.1аза. Я думаю, что 
:-1то образования одного плана. Из двух нмеющихся интерпретаций­
«спорогоны» (Ищенко и ll.Iлякon) н «гаметангии» (Реми) -послед­
Ш1Я бoJJee правдоподобна, но все же I\ажется мне не вполне удовлет­
воритеJlЬНОЙ. В слоях со Sciadopfщton в большом Jюлнчестне встре­
•rаются ова.1Jы1ые те.1ьца, отдедившнеся от щитков [Remy et al., 1980]. 
Такая форма сохранности д.!JЯ гаметаигнев маловероятна и наводит 
на мыс.1ь, что ова.1ьные тельца- это геммы, I<оторые оладаJш со щит­

ков IIJJH прорастаJJн прямо на них. Если это ilредпа.'lожение сnраведли­
во, то в настоящее время невозможно решить, бьiJJи .пн звездчатые рас­
тения со щитками гаметофнтами и.1и спорофитами. Современный Psilo­
Lttm, например, размножается как гаметофитными, так и спорофитны­
ЮI геммами. 

Эти сопоставления имеют .тшшь косвеннос отношение к воnросу о 
г.роисхождении мохообразных. Они показывают, однако, что ещ(> пред­
стоит много сдеJiать, прежде чем будет выяснена природа с.rюевищных 
растений силура и девона Подолии -- Praehepaticites, Sciatfopl1ytopsis 
и близкого к нему рода Riccielop;;fs. 

Еще одна группа древних растений, представляющая интерес в 
связи с проблемой исходных мохаобразных и вообще высших расте· 
ний- это кутинизированные водорос"1еподобные формы- Orestovia, 
Protosalvinia, Spongiopltyton, снетематическое положение которых ос· 
тается спорным. У сибирской орестовин автор недавно обнаружил раз­
витую проводящую систему И3 спиралы1ых и коJJьчатых трахеид [Kras­
silov, 1981]. По-видимому, орестовпя, внешне напоминающая высшие 
бурые водорос.пи, уже значите.1ьно продвину.'lась по пути к сосудистым 
растениям. Более лримнтнвна Proiosalvinia, часто встречтощаяся в 
нсрхнем девоне Северной и IОжной Америки. д.мервканские исс.l!едова­
тели считают ее водораСJlЬЮ, однако Д. К. Зеров [1966] и Ч. Лейси fLa­
ccy, 19691 не исключали возможность ее родства с мохообра1ными. Этu 
елосвище неопределенных очертаний с короткими ответвлениями раз­
личной форМЫ (ИХ ОбЫЧНО НаХОДЯТ ОТДRЛеННЫМИ ОТ ГJ!аВНОГО ('.'IОеВИЩЭ 
и относят к разным видам). Некоторые· из ответвJJений трубчато расши­
ренные, на верхуШI<е .1опастны<.', вогнутые или же.тоб•1атые. В желобке 
н мсста:'.ш на JIОпастях расположены гиподерма.1ьные I<а\1еры ( ,~концеп-
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т акулы»),. содержащие единственную тетраду крупных трилетных спор 
с оболочкой из спорополленина. В некоторых камерах вместо тетрады 
обнаружено пористое булававидное тело. «~онцептакулы» двустворча­
тые, раскрывающиеся отде.'lением верхней створки (крышечки), с дву­
сJюйной стенкой. · 

К. Никлас и Т. Филлипе TNiklas, Phillips, 1976], обсуждая систе­
матическое положение протосальвинии, обращают внимание на сле­
дующие признаки, роднящие ее с теми или иными группами растений: 

дифференцированное слоевище (как у Laminariales, Fucale,;, Metzge· 
riales), переход от радиальной к би.iiатеральной симметрии (бурые и 
красные водоросли, многие бриофиты), кутинизация (высшие расте­
ния), эндогенные репродуктивные органы ( тетраспорангин красных 
водорослей, гаметаигни антоцероrовых), присутствие лигнинаподоб­
ных соединений и спорополленинз (высшие растения). Эти исследова­
те.rш делают вывод, что по совокупности морфологичесi<ИХ и биохими­
ческих признаков протосальвиния занимает промежуточ1юе положение 

между водорослями и бриофитами. Камеры с тетрадами и пористыми 
бvлавовидными телами они сопостаn.rтяют соответственно с одно- и 
м'ногогнездными спорангиями бурых водорослей. Однако сходство 
гиподермальных спорсносных камер с концептакулами бурых водорос· 
Jieй весьма поверхностное. Мне представляется, что дnа слоя стенки 
камеры могут соответствов.ать ка:шптре и крайне редуцированному 
спррангию бриофитов, тогда как «буJlавовидпое тело» может оказать­
ся многоклеточной геммой. 

Была ли Protosalvinia сильно видоизмененным позднИ!\t предста­
вите·лем одной из эволюционных Jiиний, веду1цих от водорослей к 
бриофитам? Относятся ли хуже изученные Spongiophyton (кvтинизи­
рованное слоевище с г.'lубокими воронкавидными ямками) и Sporogo­
niies (слоевище неопреде.'lенной формы с вертикальными спорогонами) 
к другим линиям того же направления? Ответ на этп вопросы- дело 
будущего. 

ПалеозоЙС!{ИЙ этап 

В девоне пою1 известен лишь один достоверный печеночппк- He­
paticltes devonicus НuеЬег- с ризомом и дихотомически ветвящимся 
слоевищем без ризоидов, состоящим из ЖИJlКИ и однослойных зубча­
тых крыльев. Ф. Хьюбер I·Hнeber, 19611 сравнивал его с Metzgeria и 
Pallavicinia, а Р. Шустер [Sclшster, 1964] выдели.'! в особый род Pal­
lavicinites. Надо сказать, что Pallavicinia, как и другой (неот.1нчимый 
no ·строению слоевища-только по обертке гинецея) род из того же 
семейства- Symphyogyna- относится к высокоспециа.'lизированной 
группе печеночников, для которой характерно сложное строение сре­
динного проводящего пучка, содер).iащего I<летки с лорами (пр'имер 
конвергенции между мохаобразными и сосудистыми). Среди печеночни­
ков с телом, подразделенным на ризам и вертикальное ветвящееся 

слоевище, наибО.'I·ее примитивен Hymenophytшn, и, вероятно, прав 
И. Кувахара [Ku,vahara, 1966], сблнжающий девонский печеночник с 
этим родом. 

Из каменноуго.11ьных отложений Дж. Уолтон f\Valton, 19251 описал 
пять видов печеночников. Эта ставшая уже классической работа, по су­
ществу, положила начало палеобриологии. Уолтон дета.'lьно иэучил ,кле­
точное строениеслоевищи отнес все пятt. видов к Mf·!zgcriak-s. Нзибо­
Jiее интересен среди них Hepaticifes kidstonii с относительно шттокнми 
боковыми ;IИетьями и двумя рядами ме.пких чешуй (рис. 2). Уолтон 
с•11пал, что чешуи дорсальные- оснuвание для сопоставления с Tгeublc. 
у которой они расположены во.зJiе nснования nереднего 1щая бnкояогn 
.11иста и ~бразуют зиr3аrообразную линию. Р. Шустер fSchu~ter. 1964] 
учредил д.'IЯ этого па.1еозnйского печеночинка род TrcuMi!es. Однако 
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слоевище у него далеко 

не столь массивное, как у 

современной Treubla, 11 

чешуи располагаются 

приблизительно против 
середины основания бо­
ковых листьев, прикреп­

ление которых описано 

Уолтоном как Н!iклонное. 
Эта последняя особен­
ность', а также сопостав­
ление с юрскиМJ~ печеноч · 
никами (см. ниже) наво­
дят на ~ысль, что мы 

имеем дело со складчато­

двулопастными .7Jистьямн 

(из крупной бо;ювой ло­
пасти и мелкой, обособ­
ленной от нее брюшной), 
характерными для мно­

гих акрагииных печеноч · 
ников (т. е. собственно 
юнгерманиевых; мецге­

риевые здесь рассматри­

ваются как особый поря­
док). ПроверJ\а этого 
предположения имеет 

бо.'lьшое значение, так 

р и с. 2. Вверху: вет­
в.,ение ж1мки у nермска­
rо мха Polys>aievta (сле­
па, no: [Нейбург, 1960]) 
н современно·,·о Pseudo­
bryum (сnрава); внизу: 
боковые жилки 11 nапил­
дозные клетки юрского 

мха Tricostlum 

как от нее зависит решение вопроса о древности юнгерманнепых и их 

положении в системе. 

Другие каменноугольные печеночники, описанные нз Англии Уолто­
ном, сопоставимы с Metzgeria и .Riccardi'l. Некоторые из них были за­
тем найдены в Караганде и Донецком бассейн~ [Ошуркова, 1967; Фи­
суненко, 197 41. 

Достоверных палеоз01"!ских маршанциевых пока неизвестно. Ро­
зетковидный карбонавый Hepaticites sp. имеет поверхностное сходство 
с Riccia, но строение слоевища неразJiичимо ГWalton, 19291. На слое­
внщах «Marchantites» lorea Zaless:(y из перми Урала [Залесский, 19:З7l 
видны косые линии, отходящие от средней жи.r1ки- псрегорс,дки воз­
душных камер или ризоиды? Еще более проблематичны «Rit:ciopsis» и 
Jaganovia из перми Кузнецкого бассейна, описанные Н. Г. 13ербицкой 
[ 19781. Во всяком случае, «Ricciopsis~, parva гораздо бо.'lьшс напоми­
нает Metzgeria, чем Riccia. 

Мхи найдены в верхнекаменноугольных отложениях Европы еще 
в прошлом веке ГReпault, Zeiller, 1888]. Сравнительно недавно Б. 1 а .. 
мае [Thomas, 19721 описа~т из нижнего карбона Анг:ши М usciles plu­
matus- пока самый древний мох. Эти остаткп вес;,ма фрагментарны, 
напоминают побеги политриховых и гриммиевых, но vстанuвить их 
систематическое положение практически невозможно. Карбонавые мхи 
из Южной Африки [Plumstead, 1966] сопоставимы с дикrановыми. 
Раннепермские европейские мхи, известные по обрывi<ам побегов, 
сравнивают с Ephemeraceae, :Нурnассзс и другими семеiiствами [Busche, 
19681. 

Гораздо более многочисленны пермские мхи Ангариды (у!>1еренной 
:юны Северного полушария), открытием которых мы обязаны 
.l'v'\. Ф. Нейбург Г 19601. Она описа.ла девять родов, шесть из ннх бы.111 
отнесены к бриевым и три --к новой группе протосфагновых, д.'!Я ко­
торой характерны дпморфные (узкпе темные п широкие t'вет.'IЫе) 
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клетки, групnировка которых напоминает распо.rюжение хлорофиллс­

носных и гналиновых водазапасающих К.'Iеток в молодых листьях 

сфагнов. Однако морфология побегов и хорошо развитая жилка в 
J1Истьях отличают nротасфагновых от настоящих торфяных мхов. Ней­
бург считала пермских протасфагновых возможными rурсдка!.ш сфаг­
нов и в то же время отмечала 'ИХ сходство с бриевымн нз тех же мес­
тонахождениИ, особенно с Intia и Polyssaievia, обнаруживающими зз­
чаточную клеточную дифференциацию в виде «дорожек»- косых ря­
дов узких клеток у первого рода и анастомозирующих «боковых жи­
.'ЮК»- у второго (рис. 3). Тенденция к клеточному днморфн:зму лаве-

Рис. 3. Древнейшие юрские юнrсрманисnыс Cheirorhiza (с.1ева 11 клетки возле края 
листа- вверху) 11 Laticaulirta 

.1а Нейбург на мысль, что Intia или бтrзкпе к нeii паJтеозойские брие­
вые (их лучше бы назвать интиевыми) в ходе прнсrюсоб.'Iешш ко вес 
более влажному климату и забоmiчiшанию дали начало протосфагно­
nым. 

Отмечу, что на фотографиях лисп,св еще одного ангарского рода 
бриевых- Bajdaievia- тоже можно раз.шчип, «боковые жилки» 
[Нейбург, 1960, табл. 51, фиг. 5]. Короткие неправилы1ые дopOihKH уз­
ких клеток ВИДНЫ у основания листьев Uskatia r там же, таб.rr. 30, 
фиг. 3]. Диморфные клетки имеет описанный JI. А. Фсфи.'Iовоii Р978] 
вид Salairia. Эта исследовате.'Iьница установи.1а новый род Kosjunia, 
промежуточный по степени КJ1Сточного диморфизма между ln!ia и Sa­
lairia. Еще более примечзтельна открытая ею Syt'jagia. связывающая 
1 ntia и Protosphagnum. 

Я думаю, что в свете этих наблюдений первонача.аьную класси­
фикацию ангарских мхов с.1едует несКОJ1ЬКО изменить. Все роды «брие­
вых» настолько тесно связаны как МQжду собой, так и с «протосфаг­
новыми», что их можно рассматривать как одну естественную груn­

пу. ДаJ1ее, родство с торфяными мхами вызывает серьезные сомнения, 
так как единственный сближающий их признак- клеточный димор­
физм- хорошо известен. у Leucobryum н набюодается также у Calym­
peraceae, Encalypta, Tortula и других мхов [Proctor, 1979]. Некоторые 
пеогеновые и современные мниевыс сохраН!iJШ «ветвящуюся жилку», 
вероятно, в качестве атавистическо1·о признака (ot. статью А. С. Кун­
дышева в этом издании). Можно предположить, что как интисвыс, так 
и «протосфагновые» родственны эвбрисвым 11 не имеют nрю1ых свя­
зей со сфагновыми. 

Итак, в па:теозое существова.1и н бы.'!и уже дово.пьно разнообраз­
ными Metzgeriales --самая древнян (если не считать проб.1е:wатичных 
водорос.т1еподобных форм) группа мохообразных. Лиственные юнгер-
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мани-евые под вопросом. Зеленые мхи появились в палеонтологической 
летописи немнагим позднее мецгериевых и уже с самого нача.па были 
та,к же обособлены от других групп мохообразных, как и в наши дни. 
Они процветали и достигли наивысшего развития в умеренном климате 
Ангариды. Связи с порядками системы современных мхов неясны. Лишь 
сугубо условно можно говорить о сходстве с политриховыми, гриммие­
выми, дикрановыми и эвбриевыми. Все эти группы верхоплодные. 

Эволюцин в мезозое 

Генеральная реконструкция растительности на рубеже палеозоя и 
мезозоя коснулась ·и бриофитов. Вымерли ит1 зна•штсльно трансформи­
ровались протосфаrновые. ПоявиJ1ись несомненно юнгерманиевые, мар­
шанцевые, а также, по-видимому, плеврекарповые п кладокарпные мхи. 

В мезозое существовали вымерши;:: группы с признаками сферокарпо­
вых, калобриевых и антоцеротовых. 

Мезозойские Metzgeriales вс1 реча.тiись повсеместно и были пред­
ставлены формами, близкими Metгgeria, RiccaJ"dia, Fossombrr•nia, Pel­
lia, Blasia и другим современным родам [Haпis, 1931, 1961, Steere, 
1946, Watson, 1969, Douglas, 1973, Krassilov, 1973]. Наиболее nо.1но со­
хранившиеся юнгерманиевые происходят из верхней юры Буреинекого 
бассейна [Красилов, 1970; Krassilov, 1973]. Они же и самые древние 
из известных по сей день достоверных пр·едставптелей этого порядка. 
Наиболее многочисленный здесь род Cl~eiJ"orblza имеет ннтеркалярно 
и терминальна ветвящиеся побегп, с ветвями раду.10пдного и микро­
лепидозиоидного типов. Боковые .1пстья однослойные, складчато-дву­
лопастные, поперечно прикрепJiенные, набегающие, брюшная лопасп, 
полностью отделена от спинной, <~.мфигастрии рассеченные, иногда во­
лосовидные, ризоиды рассеянные с д.паневидно разветв.1енной верхуш­
кой. В развитии листьев проележены стадии равномерного, 1·руппового 
и сериалыюга роста, а также сдвиг аника.'!ьной клетки в сторону от 
морфологической верхушки- мадотекоидный тип роста. Часто встре­
чаются побеги с редуцированными JJистьями, возможно. развившиеся 
из г-емм. У них амфигастрии и брюшные лопасти замещены папилла­
ми или вообще не выражены. Уп.i!ощенные побеги с широкой спинкой 
и едва намеченной брюшной лопастью наnоминают паJiеозойский Hepa­
ticUes kidstonii. По-видимому, этот примитинный (по расnо.южению 
ризоидов, совмещению разных типов ветвJ1ения и другим прн:~накам) 
печеночник мог давать псеЕдослоевищные формы. Эта особенность ха­
рактерна и для другого юрского рода l.aticaulina с субвертикальными 
боковыми листьями и доrюльно массивными амфпгастриями. Хотя его 
принад.'!ежность юнгерманиевым не вызывает особых сомнений, он в то 
же время похож на авакрогииную Paliavicinia- обстоятельство, за­
ставляющее задуматься над возможностью полифи.'!етического (итера­
тивного? рекурентноrо?) происхождения высших мецгериевых. Мело· 
вые юнгерманиевые пока недостаточно изучены (см., например [Scott, 
1980]). 

В верхнем триасе Англии известны наiiадитовые с.1ои- карбонат­
ные лагунные отJ1ожения, содержащие обильные остатки иск.1ючитель­
но интересного растения- Najadita, покрывавшего дно лагуны сплош­
ным ковром. Найадиту причпсJiяли то к мхам, то к плауновидным. 
Т. Гаррис ;[Harris, 1939] обстояте.'!ыю изучи.'! ее и показал. что это 
печеночник, родственный, по его мнению, Riella (Sphaerocяrpales). 
Прямостоячие побеги найадиты достигали высоты 20 мм, бы,rш изо­
фильными, с радиа.1ьными однослойными дистьями и рассеянными не­
защищенными архегониями. За счет разрастания рецептакулярной 
ткани под архегонием развивалась стеб.псван . ка .. 1иптра (перигиний) 
с четырьмя листовпд11ыми выростами, окружавшая мо.тюдой спорофит 
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(рис. 4). Стенка коробочки была однослойной. Все эти признаки на­
столько характерны для Calobryaks [Schuster, 1966], что можно было 
сы с уверенностью отнести найадиту к этому порядку, если бы не ри­
зоиды. Я думаю, что найадита заслуживает выделения в особую группу, 
связывающую два порядка- калобриевых и сферокарповых. 

Маршанцневые ши­
роко распространились 

начиная с позднего 

триаса. По общему об­
лику они н~поминают 

Riccia ГLuпdЬiad, 1954] 
и Cyathodium. Послед­
••ие наиболее много-
численны и включают 

такие виды, как Mar­
thantites cyathodoides 
из триаса Южной Аф­
рики [Townrow, 1958; 

рис. 4. Мезозойские Anderson, 1976], Stria-
слосвищные nеченочники 

с коробочками: вверху 
Hepatlc1tes J.:onaschovii 
(слева) и Notothyalacites 
iiliformis, внизу- Hepa-
ttcites discoides (nn: 
[Станиславский, 1976; 

v v 
Nemejc, Kvacek, 1976; 

Douglas, 1973]) 

tothallus adnicanicus 
из юры Буреинекого 
бассейна на Дальнем 
Востоке [Krassilov, 
1973], Marcitantiolites 
porosus и Н epaticites 
'шiburnensis из евро­
пейской юры [Lund­
blad, 1954; Harris, 

1961], Marchantites hallei из нижнего мела Южной Америкн '[Lund-
Ьlad, 1955], вероятно, также Hepaticites oishii из триаса Японии THн­
zioka, Takahashi, 1973], Н. profusus из мела Австра.пии [Douglas, 19731 
и другие. Все они имеют дихотомически ветвящиеся слоевища шириной 
около 4 мм, с жилкой, двуслойными крыльями, косыми по отношению 
к жилi<е перегородками воздушных камер, более ·~.'lи менее частыми 
спинными порами простого строения и брюшными чешуйкамн Это, по­
видимому, естественная группа печеночников, но репродуктивные орга­

пы известны лишь у немногих. 

Д. Пант '[Pant, 1977] сообщает о находке в триасе Индип печеноч­
ника со спорофитом, прикрепленным как у Cyathodium, но без ножки, 
с трилетными спорами и без элатер. Возможно, того же типа спорофит 
описан Ф. А. Станиславским Г 1976"] у розеткавидного триасового печ~­
ночника Hepaticites konaschovii, внешне напоминающего Riccia. К этой 
группе, несомненно, тяготсет и HepaticZtes disr.oides из нижнего мела 
Австралии [Doпglas, 1973], тоже риччпеподобный, с rазбросанными по 
слоевищу (погруженными?) коробочками, содержащимп многочислен­
ные мелкие споры- существенное отличие от риччни. Весьма интересен 
позднемеловой Notothylacites filiformis с рпччиеподобным сло~вищем и 
спорогонами на средней жилке, состоящими, по описанию, из короткой 
ножки и овальной коробочки с многочисленными трилетными спорами, 
у которых сохранился моrщинистый периспорий. Б. Пац.птовн считает, 
что по спорам этот печеночшш сл~дуст сб.1ижать с антоцеротовыми 

v v 
[Nemejc, Kvacek, 1976]. 

Не иск.пючено, конечно, что эти мохаобразные опrосятся к разным 
.порядкам, но их объединяет риччиеподобный об.пик, небольшие спо­
рогоны С КОрОТКОЙ ИJIИ ВООбще редуцирОВаННОЙ НОЖКОЙ (НуЖНО, ВПрО· 
чем, иметь в виду, что характер сохранности не всегда позво.riяет раз­

.1ичить ножку), мпоrочис.ТJенные трнлетные споры и отсутстnис элатер. 
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Возникает предположение, что мы имеем здесь дело с вымершей груп­
пой, сочетающей в строении спорогона признаки сф;;:рокарповых, низ­
ших маршанцевых и антоцеротовых. Я склонен придэвать этоt1 группе 
большое филогенетическое зннченне, но для окончате:1ьных выводов 
время еще не настуПИJlО. Достоверные антоцеротовые (определения по 
изолированным спорам я не учитываю, т:ж как они не вполне надежны) 
появляются лишь в начаJiе кайнозоя {Chitaley, 1980]. 

Сведения о мезозойских мхах весьма фрагментарны. Существует 
тенденция сближать их с теми ИJIИ иными семействами системы совре­
менных мхов, едва .пи оправданная, если учесть те сюрпризы, с кото­

рыми мы стоJiкнуJiись уже на имеющемся небот,шом материале. Tri­
costium из верхней юры Буреинекого бассейна имел три ЖИJIКИ- сре­
динную и две боковые, изгибающнеся Шlралле.'!Ьно краям Jiиста [Kras· 
silov, 1973]. Все три образованы одинаковыми вытянутыми утолщенны · 
ми клетками. ПJiастинка междv жилками однос.rюйная, из КОJIJiенхима­
П1ческих · папиJiлозных клеток." края зубчатые, неокаймленные. Может 
быть, эти три ЖИJlКИ- нроявление клеточного деформизма, унаследо~ 
ванного от паJiеозойских «протосфагновых?» 

Другие мхи буреинекой бриоф.юры сопоставлены с Fontinalis и Fts­
sidens, хотя таксанамически значимых признаков явно недостаточно. 
Триасовый вид Muscites guescelini из Южной Африки был предпоJiо­
житеJJьно отнесен его автором Дж. Таунроу к сем. LettC(JI!ontaceae 
[Townrow, 1958]. Дж. Андерсон [Anderson, 1976] обнаружи:1 экзем­
пляры этого мха с боковыми укороченными побегами и ску·н~нными 
наподобие перихеция JIИстьями (к.'!адокарпная органюация?), у кото­
рого тоже наблюдается клеточный диморфизм, напоминающий о «про­
тосфагновых». Дж. Пант [Pant, 1977J считает возможным выдеJiить 
мхи этого типа в особый род Sphagnopl1yllites. Впрочем, ,как и в случае 
«протосфагновых», серьезных оснований для сближения с торфяными 
мхами нет, так как клеточный диморфизм свойствен и бриевым. Наход­
ки изоJiированных Jiистьев сфагнов в юре и мeJiy я считаю сомнитель­
ными, так как они практически неотличимы от Jiистьев современных 

торфяных мхов (см., например, [Reissiпger, 1950]) и могли попасть в 
препараты в результате загрязнения проб. 

Любопытно. что в палеозойских от.пожениях, где очень много остат­
ков коры лепидофитов и кордаитов, совсем не найдено эпифитных мхов 
[ Lacey, 1969]. В мезозое остатки коры довольно редки, но в бассейне 
р. Тырмь я обнаружил кутикулу JJИста гинкгового, сплошь покрытую 
ориентированными в одном направJiении побегами мха. 

Схема фиJiоrении 

До сих пор палеоботаники практически не принимали участия в 
реконструкции филагении бриофиrов. Считали (в общем справедJiи­
во), что геологическая Jiетопись мохаобразных неполна, что все они 
очень древние и появиJiись где-то вне поля зрения паJiеоботаники. Все 
же я думаю, что некоторые данные об ископаемых формах в фи.'!огене­
тических построениях следует учесть. 

1. Известно неско.'!ько девонских форм, представ.'!яющих разные 
группы, переходные от водорослей к высшим растениям. 

2. Первые достоверные мохаобразные появились вскоре пocJie древ· 
нейших птеридофитов (со скидкой на непоJiноту летописи можно счи­
тать, что они появились одноврем-енно). Ими бьши низшие мецгериевые. 

3. Мхи появиJiись вскоре пос.1е с.'!оевищных печеночников и до 
лиственных. Они были с самого на•Jала впоJiне обособ.'!ены от печеноч­
ников. Палеозойские мхи сопоставимЬI с разными верхаплодными груп­
пами. Бокаплодные появились в мезозое. Тогда же возникJiи и эпифит­
ные мхи. Сфагновые до кайнозоя достоверно неизвестны. 
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4. Мезозойская радиация мохаобразных дала юнrерманиевых, фор­
мы, близкие к сферакарповым и калобриевым (найадитовые), а также 
примитивных маршанциевых и к концу эры- антоцеротовых. 

5. Юрские юнгерманпевые имеют опреде.ilенное сходство с некото­
рыми Metzgeriales, особенно с Paliavicinia. 

6. Древнейшие маршанциевые по строению слоевища совастави­
мы с Cyathodium, но отличаются от него такими признаками сnорофи­
та, как редукция ножки, споры с трилетным рубцом и отсутствие эла­
тер. Эти признаки могут указывать на родство со сферакарповыми 
(воздушные камеры- из оберток гаметангиев?). 

7. Представление о бодьшой древности риччиевых и (и.пи) анто­
церотовых не подтверждается. Хотя их, юш правило, рассматривают 
как филагенетически полнрные формы, у них много общего в строении 
гамстофита и заложенин гаметангиев. Воздушные камеры ри•Iчиевых 
можно, по-видимому, гомо.'lогизировать со слизевыми канаJiами анто­

щ•ротовых (у риччии они модифицированы в связи с водным образом 
{КИЗНИ). Я решаюсь выдвинуть tiр~дпоJюжение, что риччиевые и анто­
!.!,еротовые- поздно разашедшисся ветви одной филогенетич(:ской ли­
нии, берущей начало от древних сферокарповых. Эволюция спорофи­
та в этих ветвях приня.:1а диаметрально противоположные направле­

ния: в одной- крайняя р·едукция, в другой- наиболее мощное раз­
витие. Колонка спорофита-общий признак антоцеротовых, nриевых 
и риччиевых- могла появиться в этих rруппах независимо, как ре­

зультат стерилизации тканей спорангия. 
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Р н с. 5. Схема филагении мохаобразных по палеоботаннческнм данным 

Я попытался отразить эти соображения в схеме (рис. 5). Ее сле­
дует, конечно, рассматривать как предваритеJiьный набросок, который 
неизбежно подвергнется исправлениям и уточнениям по мере расшиф­
ровки геологической детописи мохообразных. 
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