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OVER DE HIYLOGEN.IE DER IEVERMOOSEN 

door Jan Barkman 

Onlangs verscheen een artikeltje van Miss 
M.Fulf'ord (1948), waarin zij een aantal recente op- . 
vattingen over de evolutie van de levermossen :l.n he'G 
kort de revue laat passeren, zonder hierin evenwel 
partij te kiezen. Het artikel is daardoor nogal on­
samenhangend, alhoewel nuttig als uittreksel en als 
literatuurbron. Volledig is het niet, en hier en 
daar is het wat oppervlakkig. Het is jammer, dat zij 
zoveel aandacht besteedt aan de afleiding der lever­
mossen uit andere groepen en zo we1n1~ diep en weinig 
gedocumenteerd ingaat op de evolutie binnen de gro~p 
zelf. Dit artikel hier uitvoerig te referen is on­
doenlijk; ten eerste is het immers zelf al een refe­
raat, en ten tweede is het onderwerp te veel omvat­
tend om in kort bestek op verantwoorde wijze behan­
deld te kunnen worden. Ook ben ik langzamerhand steeds 
sceptischer geworden ten aanzien van de mogelijkheid 
om bij onze huidige kennis van zaken veel met zeker­
heid te zeggen omtrent de afleiding van de bryophyten 
uit andere groepen. In mindere mate geldt dit ook 
voor het traceren van mogelijke evolutielijnen binnen 
de musci. De hepaticae bieden in dit opzicht meer 
perspectievene Ik wil mij daarom tot deze groep be-• 
perken en speciaal iets schrijven over het vraagstuk 
of wij de folieuze levermossen afgeleid moeten denken 
van de frondeuze, of omgekeerd, mij daarbij -in hoofd­
zaak beperkend tot de Jungermanniales. 

Fossielen zeggen ons hierover· bitter weinig. 
Onze huidige kennis der fossiele bryophyt,en is als 
volgt: 

Uit het hele Palaeo- en MesophyticlDD zijn 
slechts ongeveer 15 levermossen en 2 bladmossen be­
schreven. Daarvan is meestal alleen de uitwendige 
vo:rm van het thallus overgeblevon. Slechts van 9 
hq.aticae (5 pctluoo]!hytischc en 4 rnesophytiscï.10) zijn 
do celstructuur en de rhizoîden geconserveerd, slechts 
van é6n (Naiadita) de archegonieën en de sporophyte 
De ounst bekende bryophyten zijn hepaticae uit het 
Boven-Carboon, n. 1. 5 Hepaticites-soort:;en, die grote 
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gelijkenis met de recente Jungermanniales anacrogy­
nae vertonen, n.l. met Treubia, Fosnombronia, Riccar­
dia en Met7,g,0;ria. Alle recente·· typen van deze groep, 
tot de meest gedifferentieerde toe, kwamen dus toen 
al voor. Van de 2 eveneens uit het Bov~n-Carboon be­
schreven musci (Mu.scites polytrichaceus en .M.Bert­
randi) is het lang niet zeker, of het wel musc i zijn. 
Uit het Perm zijn geen bryophyten bekend. De eerst­
volgende fossielen duiken weer op in het Rhaeticum 
(boven-Trias), n.l. 2 hepaticae: Hepaticites soleno-
tus (vgl. de recente Ricc8.rdia incurvata) en Naiadita 
Janceolata (vgl. Riella). Van het direct daarop vol­
gende Onder-Lias (Jura) zijn ook nog 2 hepaticae be­
kend, n.l. Hepaticites laevis (vgl. Pellia epiphylla) 
en H. glebosus (vgl. Moerckia Flotowiana.), maar ver­
der zijn uit het hele Mesophyticum geen hepaticae 
meer bekend, althans niet met thallusstructuur, zodat 
zij niet met recente vormen te vergelijken zijn. Ge­
noemde 4 soorten behoren, evenals de Carbonische he­
paticae, tot de Jungermanniales an:-crogynae, uitge­
zonderd Naiadita, die in de buurt van de recente 
Sphaerooarpales staat. Alleen van Naiadita zijn 
voortplantingsorganen bekend. Musci ontbreken in het 
hele Mesophyticum. Zij treden eerst op in het Oud­
Tertiair, tezamen met hepatioae fraai geconserveerd 
in barnsteen. Zowel deze musci als deze hepaticae be­
horen tot de hoogst ontwikkelde vormen, die wij thans 
kennen! In het Krijt kwamen dus Zeker al bladmossen 
voor. Na een onderbreking in het Midden-Tertiair tre­
den in het Plioceen weer een aantal bryophyten op. In 
het Quartair groeit dit aantal geweldig aan: tot nu 
toe zijn fossiel uit het Quartair 250 spp. musci en 
20 spp. hep:i.ticae bekend, verreweg de meeste uit 
Europa, enkele uit N.Amerika en Siberië, uit; de ande­
re werelddelen geen. Het is wel merkwaardig, dat in 
dit tijdperk de musci in aantal domineren, wat dus 
klopt met on7,e vcrwaohti ng (mossen zijn steviger, dus 
beter fossilieerbaar), in Palaeo- en Mesophyticum de 
verhouding juist omgekeerd is. Verdere onderzoekin­
gen zullen nodig zijn om uit te maken, of dit feit 
van werkelijke betekenis is. Behalve Naiadita leveren 
deze fossielen geen nieuwe morphologische gezichts­
punten op; wij zullen bij onze beschouwingen dus 



vrijwel geheel moeten steunen op de vergelijking van 
recente vormen, hetgeen een factor van onzelcerheid in­
troduceert. 

Als hoogst ontwikkelde thallophyten en laagst 
ontwikkelde Cormophyten nemen de mossen een tussenposi-­
t ie tussen deze beide groepen in. Van l~e hogerf' Cormo•­
phytn. (varenachtigen en zaadplanten) staat de evolutie 
nu wel in grote trekken vast; zij toont ons dat bj_ j 
deze planten met generatiewisseling de gametophyt (aan 
het waterleven aangep:i.st) steeds meer gereduceerd 
wordt, terwijl de sporophyt (aan het luohtleven aange­
past) zich steeds verder ontwikkelt. Hiermee gaat ge­
paard, dat de planten steeds meer onafhankelijk worden 
van een waterig milieu. Bij de bryophyten is de gameto­
phyt veel hoger ontwikkeld dan bij welke hogere cormo­
phyt ook en ongeveer even hoog als,of hoger dan de 
sporophyt der mossen. Dienovereenkomstig leiden de 
bryophyten een in wezen amphibisch leven. Trachten wij 
nu binnen de bryophyten reeksen op te stellen, dan 
zien wij; dat bf de gametophyt gereduceerd wordt, maar 
dJ sporophyt ook (als we in de ene richting lezen)t of 
dat de sporophyt zich meer en meer ontwikkelt, mar dan 
de gametophyt ook (als we in de andere richting lezen)! 
Deze beide theorieën worden aangeduid met resp. reduc­
tietheorie en progressietheorie ("upgrade theory11 ). 

Geen van beide theorieën is waarschijnlijk in deze vor~ 
juist. Er zijn ook intermediaire en andere opvattingen. 

Van de musci staan de Sphagnales en de Andêae­
ales het dichtst bij de hepaticae, van de laatste de 
(folieuze) Jungermanniales acrogynae (speciaal de Calo­
bryaceae) het dichtst bij de musci, terwijl anderzijds 
de thalleuzo Anthocerotales aan het andere einde van 
do lcvermossenreeks weer enige overeenkomsten bezitten 
fuet de Sphagnales ! De reductietheorie leest in de 
richting :Bryales-Sphagnales, Andreaeales-Jungermanni~­
les acrogynae, J. anacrogynae-Marchantiales-Anthocero­
tales, de progressietheorie omgekeerd. Daar de eerste 
vier dezer groepen folieus, de laatste drie frondeus 
zijn, zien wij dus dat ons vraagstuk, moeten wij de 
folieuze van de frondeuze hep:i.ticae afleiden of omge­
keerd, van voel verder strekkende betekenis is. Het 
hoeft invloed op de vraag, welke bryophyt als het meest 
primitief is te beschouwen; het heeft invloed op d0 



vraag of we de bryophyten van draadvormige or van 
plaatvormige algentypen moeten afgeleid denken; en 
tenslotte heeft het invloed op de vraag of we Antho­
ceros als een levend fossiel van het voorlopertype 
der varenachtigen (speciaal van de uitgestorven 
Psilophytales) mogen beschouwen of niet. 

Aller.eerst moet iets gezegd worden over een 
merkwaardig levermos, Naiadita lanceolata. In 1939 
ontdekte Harris de archegoniUn en de sporophyt van 
dit reeds langer bekende fossiele waterlevermos uit 
het Boven-Trias van Engeland~ Deze ontdekking is 
daarom zo belangrijk, omdat nog van geen enk:èl meso­
of Fa.laeophytisch mos voortplantingsorganen bekend 
waren. Hun plaatsing in het systeem en vergelijking 
met recente soorteij kon dus alleen geschieden op 
grond van gametophytkenmerken. 

Naiad1ta is een phylogenetisch belangrijke 
schakel en vertoont een serie hoogst interessante 
kenmerken. Hieronder~ -v:olgt een' korte beschri·jving, 
ontlèend aan Harris (l.c.): 

Rechtopstaande, zelden vertakte, dunne', 1-3 
cm. hoge stengels, uit een homogeen weetsel van lang­
gerekte parenchymcellen opgebouwd. Rhizoiden onregel­
matig over onderste en middendeel van de stengel ver­
spreid,:geotroop; ééncellig, onvertakt, dunwandig, 
zonder locale verdikkingen.·Bladeren transversaal 
aangehecht, in een 3/8 spiraal los verspreid langs 
de stengel, de onderste lijnvormig, de middelste 
lancetvormig, de bovenste rondachtig, aile gaarran­
dig met af'geronde top, eenlagig, zonder nerf', met 
grote, wijde, rechióhoekige, dunwandige bladcellen, 
de randoellen kleiner. Bladeren groeien door middel 
van een topcel, die in êên riohting (naar de ba.sis) 
cellen afsnoert. Celnet gerangschikt in regelmatige 
dwarsrijen. Elke stengel en ta.k e:lnd1gt in een 
trechter-trompetvormige broedbeker met een 1 cel 
dikke wand, een gelobde; soms tot aan de voet inge­
sneden. rand, en éivormige gemmae, die ·tot een korte 
draad kiemen, welke ongemerkt ,in de stengel van de 
kiemplant overgaat. De bladeren van deze kiemplant 
komen overeen met de onderste bladeren van een vol­
wassen plant. Antherid1Un onbekend. Arcaegoni~n tal­
rijk, lateraal, verspreid langs de stengel, zittend, 



in bouw overeenkomend met de recente hepaticae. Door 
inteY.ca_laire grpef .ontwikkelt zich onder het archego­
nium: '~en steol. '1.'ègèlijk ontstaat als uitgroe11ng van 
de e.rchegoniuinvoei;i éen perianth van 4, elkaar aan de 
ba·s is met-' J1u'n rl:lnçl~t1 bedekkende bladeren, die tot bo­
ven de archeg·çmiuwJ_ials · ge.an uitsteken. In vorm verschil­
len zij niet va.'n. d-e loofbladeren. Inmiddels zijn arche­
goniumbuik en top van het pseudopodium geweldig ge­
groeid, waardoor· de sporophyt er geheel in opgesloten 
blijft. Er is een hal:rbolvormige voet, geen seta en een 
bolvormige theca. Het omhulsel van de voet en van de 
onderste hel:rt van de theca wordt gevormd door het 
pseudopodium, het omhulsel van de bovenste helft van de 
thees. doof de archegoniumbuikwand •. Op de grens van bei­
de, dus halverwege de theca, zit het perianth ingeplant. 
De kapselwánd bestaat uit Mn laag van regelmat;lg .&e­
rangschikte _ cellen met sterk verdikte radiale en binnen­
wanden.: Stéi'iele cellen, elateren en coJtimella ,ont,bre­
ken, a):'thàÎiS in het rijpe sporangium. :Qit' is. olèis,t:o­
carp. Waarschijnlijk liet ,het in zijn gehèe1 los van de 
moeder plant, om door, het :wa:ter meegevoeJ,"q. te worden. De 
sporen hê''f)ben een vörni, typisch voor v:èle hepaticae. 

Da.'t' ·We ~ét · een .1eveî'mós te doèri 'Jiebben, blijkt 
uit de cottt'!Hna:tie -v.n.n: de·-vo1g·E1nde .,kenmêt,ken; eencellige 
rhizoiden, ongenerfde bladi:jl'en mè.t kleinere randcel.len 
en afgeronde ,t•op, in dwarse rijen gerangschikte bladcel­
len, gemmen,_ tlie tot een korte draad kiemen, welke onge­
merkt in eéh· stengel overgaat, de aanwezigheid van een 
'perianth en last not least de bouw. der archegoniën en 
.de· Vbrm·~-der sporen. Zeer merkwaardig is evenwel, dat 
Naiadi

1
ta é'ls tolieus levermos broedbekers draagt, dat 

~e bl'aüeren in een spiraal staan en groeien door middel 
'van ee'h topcel; de late ontwikkeling van het perianth, 
áat uit geheel onvergroeide, in vorm met de gewone bla­
deren ·~ehèè}. · overeenk<;>mende blade. ren bestaat, en last 
hot leas·:t füit pseudopium ! Al deze kenmerken komen bij 
de reèente''hepaticae niet meer voor. 

De eenvoudigste mogelijkheid van stengelgroei 
Js die d'bor een topcel, die één of' meer overlangse seg­
lnentrijen Elf'snoert. Inderdaad hebben :alle recente hepi­
ticae en ënkele recente musci. een topcel, die 2 of 3 
~uiver .. overlangse segmentrijen 1\1,fsnó'ert. Daardoor komen 
do bladEJre:h ook in 2 of 3 rijeh. ~~ itàt.::1 en niet in. a, 



3? 
zoals bij de Naiadita. Het is dan ook gebleken, dat 
de musci met hun veelal verspreide bladstand maar 
steeds 3-snedige topcel, alle in aanleg een i/3 blad­
stand hebben. Door torsie van de se~~entrijen, die 
reeds van tevoren kan zijn bepaald doordat de topcel 
zelf' getordeerd is, gaan de 3 overlangse rijen ov~F 
in 3 spiralen, waarin dan weer overlangse rijen z~n te 
onderscheiden, maar in ander aantal. Hierdoor veran­
dert de bladstand en wel neemt de hoek, die twee op­
eenvolgende bladeren met elkaar maken (de z.g. diver­
centie)toe0 Bij bladstand 1/3 bedraagt deze 1/3 x 
360° = 120 • Het eerst volgt hierop bladstand 3/8 
( divergentie 135°,), .dan 2/5 ( 145°), ins tènslotte ½ 
( 180°). Ook bij de hal~löryophytenarchegonie. treedt 
torsie op. Waarschijnlijk 11ad aus ooj{ bij de stengel 
van Naiadita een dergelijke toI'sie plaats, zij het 
een geringe _(blad~tand 3/8). 

Het eênvol'.ldigst denkbaré töpceltype is het 
· 1-snedige;, . d.v1~z. een topcel, die slechts ~én rij 
cellen afsnoert~ zoal:;i dit bij de draadalgen voor­
komt Bij bry'6phyt\3nst~ngeJ.s komt dit niet voor, bij 
de mosbladerené alleen 'bij Naiadita. De bladeren der 
mostien kûnne:r;i we·· ohs. il.êt bestl;:) ontstaan denken uit 
zfjtäi{:~en'Ja:~•.:.~rt:i.,a:d~Ï~ên, wier lengtegroei zich be­
perkte ~ri' wafrrih de door. de een.snedige topcel afge­
snoerde 0cèlton zich overlangs gingen delen. Dit type 
vtnd<,fi ,va! alleen bij Naiadita. Het ligt dtis voor de 
hàrid zowël ·het bladtype der musci met hun 2-snedigo 
topcel als'' dat der he~ticae zonder Jopcel af te lei­
den uit het bladtype van Naiadita met 1-snedige top­
cel. 

Dat de bladeren in spiralen staan en dat zij 
een topcel bezitten, zijn kenmerken, die Naidita met 
de musci gemeen heeft, evenals de van de stengel dui­
delijk afgescheiden archegoni~n. 

Het pseudopodium wijst op verwantschap met 
6:pllagnum, Andreaea en Archidium. De broedbekers tonen 
gelijkenis met die van Marchantia en oppervlakkig met 
die van Georgia. Hieruit blijkt fraai de sleutelposi­
tie van Naiadita. Voorts toont .het mos een opeenhoping 
van primitieve kenmerken, waarvan de 1-snedige topcel 
der bladeren reeds genoemd is. Verder zijn nog te 
noemen: het homogene stengelwee1'sêl, de'' _ö~r de sten­
gel verspreide, eencellige, onvcrtakte, onverdikte 
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rhizoiden, de gaarrandige, ongenerfde bladeren, de 
bladcelvorm, de verspreide, niet ingezonken arcbego­
ni~n; de vormgelijkenis tussen perianthbladeren en ge­
wone bladeren, het ontbreken van een seta en de bol­
vormige theca, die geen speciaal openingsmechanisme 
heeft, Het is niet mogelijk deze kenmerken alle als 
reducties in verband met het waterleven te willen ver­
klaren, daarvoor zijn zij te typisch en te talrijk 
(Harris toont n~l. aan, dat het mos onder water moet 
hebben gegroeid). We hebben hier dus te llllken met een 
primair watermos, wat ook blijkt uit vorm en ontwikke­
ling van archegoni6n en sporophyt, die op een vorming 
onder water en een verspreiding van de sporen door 
het water wijzen. Datzel1'de geldt van de recente wa­
terbryophyten alleen voor Riella: de_andere vormen 
hun sporem alleen op het droge en zijn dus geen echte 
waterplanten. Trouwens ook in morphologisch opzicht 
toont Riella onder de recente bryophyten de meeste 
overeenkomst met Naiadita. Harris llllakt verder aanne­
melijk, dat Naiadita groeide op de bodem van ondiepe 
brak- tot zoetwaterplassen, die door verzoeting Vàn 
bij regressie afgesnoerde zeelagunen ontstonden en 
van tijd tot tijd nog weer door de zee overstroomd 
werden. Dit 1s nu een ideale overgangsbiotoop tussen 
zee- en zoetwater, en, waar wij algemeen aannemen, 
dat het mariene leven primair is en zich daaruit de 
zoetwa.terorganiamen ontwikkeld hebben, verder alle'' 
recente bryophyten zout, de meeste 2elfs brak water 
mijden, is dit weer een argument te meer om in Na.ia­
dita het·· overgangsty_pe tussen(zee)algen en (zoetwater) 
bryophyten te zien. · 

Van de recente bryofb.yten staan de Baplomi­
trieae (Calobryaceae) het dichtst bij Naiadita als de 
enige orthotrope, bebladerde hep:iticae, en zijn zelfs 
door hun 1/3 blads~and en door het ontbreken van 

- broedbekers, misschien ook door het ontbreken van een 
perianth en van rhizoiden, primitiever dan Na.iadiatf, 
maar daar staat tegenover, dat de terminale archego­
nia, de aanwezigheid van een seta, waardoor·de theca 
uit de calyptra losbreekt, . de opening door kleppen en 

- de bispirale elat.eren alle op een hogere ontwikkeling 
wijzen. De Haplomitrieae zijn evenwel in de volgende 
opzichten primitiever dan de overige acrogynaè: de. 
laterale, langs de stengel verspreide positie der 
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antheridia {acr.: aan bepaalde o takken), de betrek­
kelijk korte seta, waardoor de theca lang in de ca- , 
lyptra opgesloten blijft {seta bij Naiadita o, bij 
A_e overige acrogynae lang), het feit, dut de 4 klep­
pen van de tb.eca nog onvolleë' .;_g zijn~ er so11s rr.car 2 
of 3 zijn, of zelfs rr,_'1m,· J lenri;t;e~_p}.e~~i:;- {Naiadi_ta: 
geen kleppen; acror;ynR8: 4 volled1G:e lclPppen) en ten­
slotte de één cel dilcke thecawand ( overige Junger­
manniáles meercellig). 

DE IROGRESSIETHEORJE ( 11 upgrade theoryn). 

Deze theorie is opgesteld door Lotsy (1909) 
en uitgewerkt door Cavers (1911). Cavers neemt de 
volgende evolutiestadia in de gametophyt der bryo­
phyten aan: 
1. De plant bestaat uit een dichotoom vertakt thallus 

zonder aanhangsels: 11S phaero-riccia11 • 

2. Ter bescherming van het vegetatiepunt ontwikkelen 
zich àan de onderzijde nabij de top slijmharen. 
De ränd wordt gelobd: Pellia, Blasia. 

3. De slijmharen verbreden zich tot ventrale schub­
ben. De randlobben worden duidelijker: Fossombro­
nia. 

4. Een middelnerf blijft over en wordt êen liggende 
stengel met 3-kantige topcel. De randlobben diffe­
renti~ren zich in lor;igitudinaal aangehechte blade­
ren. Deze ondergaan een draaiing tot schuine in­
sertie. De ventrale schubben worden bladachtig 
(amphigastrieën): Jungermanniales acrogynae. 

5. De spruit richt zich op. De laterale bladeren ko­
men dwars aangehecht te staan en worden gelijk 
aan de ventrale: Calobryum. 

6. Het volgende! door Cavers niet vermelde stadium 
zou hij, inden hij Naiadita gekend had, waar­
schijnlijk daarin hebben laten bestaan, dat de 3-
rijîge bebladering overgaat in spiraalstand; te­
gelijk krijgt het blad een t.opcel, die "evenwel 
nog slechts naar één kant cellen afsnoert: Nàiadi­
ta. 

7o De topcel wordt 2-snedig. Het blad differentieert 
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een verdikte rand en een nerf van toenemend gecom­
pliceerde bouw: musci. 

DE REDUCTIETHEORIE. 

Deze theorie (uitgangspunt bijv. Archidium) 
neemt alle stadia in omgekeerde volgorde aanft Zij werd 
opgesteld door R. van Wettstein alleen, maar Verdoorns 
classificatie der hepaticae (1932) is erop gebaseerd, 
evenals die van Evans (1939). Wettstein formuleert en 
argumenteert zijn standpunt als volgt: 
"De bladmossen verschillen van de levermossen vooral 
"door de sterkere ontwikkeling van het protonema, door 
11 de niet dorsiventraal gebouwde gametophyt (uitzonde­
"ringen bij afgeleide vormen), door het gedrag van de 
11 archegoniumwand tijdens de ontwikkeling van het spo-
11rogoon (calyptravorming), door het lang aanhoudende 
"delingsvermogen van de dekcel van het aro.hegonium, 
"alsmede door bouw en openingsmechanisme van het spo-
11rekapsel. De verschillen zijn in de meeste gevallen 
11 scherp. De volkomen hamologieën en het bestaan van 
11verwante vormen over en weer (Sphagnales en Andreae­
"ales enerzijds, Haplomitrieae anderzijds) doen zon­
nder twijfel blijken, dat beide groepen phylogenetisch 
11 samenhangen, al gaat deze samenhang ook tot een ver 
11 verleden terug. Moeilijker te beslissen is de positie 
"der beide groepen tot elkaar. Zoals op P~ 288 ff. 
"werd uiteengezet, berust de evolutie der Cormophyten 
Hals geheel op de geleidelijke reductie van de gameto-
11 phyt: daarnaar te oordelen zouden de levermossen als 
"de meest afgeleide groep beschouwd moeten worden. 
"Voor die opvatting spreekt ook het feit, dat de af-
11 leiding van de levermossen van het bladmossentype 
"geen moeilijkheden biedt, wel echter de omgekeerde 
11afleiding, verder dat de schijnbaar zo eenvoudige 
11 gametophyt der levermossen niet oorspronkelijk, maar 
"afgeleid is, dat er onder de levermossen vormen 
"voorkomen, die blijk geven van duidelijke relaties 
11 met de Pteridophyten, terwijl dergelijke vormen on-
11der de bladmossen ontbreken. Met genoemde opvatting 
"laat zich ook rijmen, dat vormenreeksen, die zich 
11 vroeg vhn de Bryales afsplitsen zoals de Sphagnales 
11 en Andreaeales, derhalve typen, die relatief dicht 
"bij de oorspronkelijke bladmossen staan, betrekkin-



"gen met de levermossen tonen. Wij beschouwen dien­
"overeenkomstig de levermossen als de meest afgeleide 
"vormen, waarbij er met nadruk op gewezen wordt, dat 
11 zij niet van de recente bladmosse" afgeleid kunnen 
"worden, maar dat deze afleiding v 1: terug geschoven 
"gedacht moet ~iorden, en. dat dfl musci in de ontwikke­
i; liri...g van afzonderlijke delen (sporogoon, blad) ver 
"boven dle vormen uitgegaan zijn, waarvan de aflei-
11ding kan plaats vinden." · 

Wettstein verduidelijkt dit door het onder-
staande schema. · ~ 
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De reductietheorie leid·ï; de thalleuze hepati­
ca~. {althans de Jungermanniales am.crogynae) van de 
f'o .... :~,:1~;0 llepnticce {de J.2.arcgynae) af, cloor reductie 
of versmelting van de bladeren. Z·ij leest· dus boven­
staande reeks niet van 1 naar 7, maar van 7 naar 1. 
De meest extreme vorm van deze theorie vinden we bij 
Church (1919), die meent, dat ook de sporophyt der 
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bryophyten oorspronkelijk groen en zelfs vertakt en 
b~bladerd was en direct in de grond wortelde ! De re­

ductie zou hier sneller en verder zijn gegaan dan bij 
de gametophyt door de meer xerophytische. l~venswijze 
van de sporophyt. In deze opvatting zijn dus de sporo­
phyten der Bryales en Anthocerotales met hun bladgroen, 
stomata en luchtholten primitiever dan die der Sphag­
nales en Jungermanniales bijv. Er is evenwel geen en­
kel bewijs voor zijn theorie, behalve de rudimentaire 
stomatan ,:an Sphagnum. 

Zowel in de progressie- als in de reductie­
theorie neemt Naiadita een intermediaire (zij het sterk 
excentrische) positie in. In geval wij dus Naiadita als 
uitgangspunt nemen, vertegemrnordigen wij een derde, 
intermediaire opvatting, die het dichtst staat bi. j de 
reductietheorie en daarmede de ontwikkeling 6 - 1 ge•• 
meen heeft, terwijl zij met de progressietheorie de 
ontwikkeling 6 - ? deelt. Deze intermediaire opvatting 
huldigt blijkbaar Harris (1939) voor de heplticae; Wij 
·:dllen hem hier uitbreiden tot de musci. Beperken ,we 
ons voorlopig tot de hepaticae, dan vallen de interme­
diaire en reductietheorie samen. Hier zijn dus ·2 theo­
rieën, waarvan wij nu pro en contra in overweging zul­
len nemen. Reeds dadelijk doet zich een bezwaar tegen 
de progressietheorie voor: het uitgangspunt lis hypo­
thetisch: Riccia heeft ventra.le schubben, Sphaerocar­
pus slijmharen en een gelobde rand. Eigenlijk uitgarg:1-
stadium is dus 2. 

Volgens de progressiètheorie zijn de 3 rijen 
bladeren der Calobryaceae, ofschoon gelijk gebouv1d, 
niet homoloog: 2 rijen zijn n.l. ontstaan uit thallus­
lobben, de derde uit ventrale slijmharen. Volgens de 
reductietheorie zijn zij wel homoloog en hebben zich 
gedifferentieerd enerzijds in thalluslobben, ander­
zijds irt ventrale schubben en slijmharen, zodat ook 
al deze vormingen onderling homoloog zijn. Het volgen­
de schema moge dit verduidelijken: 
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REDUCTIETHE0RIE van Harris ( m O n O :p h y 1 e t i s C :n) , : 

MUSCI J. ACR0GYNAE J .ANACR0GYNAE (Homologe 
G.ALOBRYACEAE SPHAER0CARPALES ::0rganen 

M.ARCHANTIALES i~ e.en 
hói'izon-

"tale rij 
bladeren <:: .::::, laterale bladeren - thallus (lobben · 1 , 

t-:,. ventrale bláderen - ventrale schubben➔ slijmharen 

fROGRESSIETHF.ORIE van Cavers ( d i p h y l e t i s c h )! 

bla.de:rén · laterale bladeren - thallus (lobben) • -

blad.èren - ventrale bladeren ~ : ventrale schubben ~s.lijmharen 

Tege!leiver deze mono- en di:phyletisohe theorien staat nog een derde theorie, 
die van Schoute (1943), die wij de triphyletbohe theorie·zouden kunnen 
noemen: 

BLADTHE0R!E van Sohoute ( t r i :P h y l e t i s c h ) : 

bladeren l~terale.bladeren 
. ventrale bladeren 

thallus {lobben) 

slijmharen slijmharen, 
ventrale schubben 

) 
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Hoe is nu de toestand bij de He!):lticae? Hier 
is het van groot belang op de ontogenie te letten. De 
calobryaceae zijn zuiver radiair gebouwd, alle overi­
ge Hepaticae zijn dorsiventraal en hebben aan hun 
hoofdas 3 morphologisch verschillende kanten ontwik­
keld: l. een rugkant, 2. een buikkant en~. twee 
zijkanten. Alle Jungermanniales aorogyna.e (incl. de 
Calobryaceae) zijn tolieus, alle Mirchantiales en 
Anthocerotalea thalleus, onder de J. ana.crogyna.e, de 
Sphaerocarpales en enkele acrogyne.e treft men over­
gangen aan. De Marchantiales en Anthocerotalea groei­
en door een groep van initiale cellen, de overige he­
paticae door ~én topcel. Deze is bij de folieuze J. 
ncrogynae (incl~ Calobryaceae) en bij Treubia zuiver 
terminaal, bij de overige, alle min of meer thalleu­
ze hepaticae iets na.ar de dorsale krmt verschoveilo De 
topcel is bij alle J. acrogynae (uitgezonderd Pleur.o­
zia) en bij de anacrogyne genera Treubia, Petalophyl­
lum, Noteroclada en Fossombronia 3-kantig en snoert 
3 segmentrijen af. Bij Pleurozia en de overige ana­
crogyne.e met dun thallus is hij wigvormig 2-kantig 
(op dw. drs. een verticale ellips) en snoert na.ar 
links en na.ar rechts cellen af, bij Pellia eindigt 
hij basaalwa.arts niet in een punt; maar in een' dwars 
geplaatst vlak en snoert ook in die richting cellen 
ar. Bij de vormen met dik thallus (Pellia endiviae­
folia, Moerckia. Pallavicinia, Monoclea) is de top­
cel 4-snedig en snoert behalve 2 laterale ook een 
dorsale en _een ventrale celrij af'. Elke cel vormt 
een segment~ De oorspronkelijke celwanden vormen de 
hoof'dsegment~nden. Deze staan bij de f'olieuze hei:a­
ticae direct·dwars op de lengteas, bij de thalleuze 
hep:i.tica~ vrijwel parallel aan de lengteas en verti­
caal. Zij ondergaan daar door zijdelingse groei van 
het thallua een draaiing naar buiten, meestal tot 
schuin, soms tot dwars toe (Petalophyllum). Bij 
Fossombronia en Noteroclada blijven zij vrijwel pa­
rallel aan de thallusrand lopen. De bladeren der J. 
acrogynae ontstaan nu i:arallel aan de hoofdsegmen­
twanden en wel in het apicale deel van ell: segment. 
Z1J zijn dus bij deze groep direct dwars geplaatst 
en wel in 3 lengterijen. Zij blijven dit ook bij de 
Calobryaceae. Bij de overigeaacrogynae ondergaan.zij 
in verband met de liggende houding van de stengel 



later een verschuiving, totdat 2 rijen in één vlak 
ter weerszijden van cte stengel lig§en (de divergen­
tie neemt dus toe Vê•n l200 tot 180 ) • terwijl de 3e 
rij (de a:mphigastriën) loodrecht daarop aan de ven­
trale zijde ingeplant staat" De ttmpbigastrHin blij­
ven meest;al in de ontwikkeling ten achter bij de la­
terale bladeren en zijn dus meestal kleiner en an­
ders gevormd" kunnen zelfs ontbreken, wat zij natuur­
lijk doen hlj Pleurozia met zijn 2-snedige topcel. 
Soms echter zijn zij van de laterale nauwelijks te 
onderscheiden (Anthelia, Le:pidozia.}. Bij vele acro­
gynae (niet alle) is de insertie der laterale blade­
ren niet dwars, maar schuin en ondergaat een draai­
ing tot nog schuiner of vrijwel longitudinaal toe" 
De draaiing kan plaats hebben in 2 richtingen~ waar­
door 2 typen ontstaan, onderliggend ("succubous"} en 
bovenliggend ("incubous") 

Insertiet;ypen van Levermosbladeren, 

<<//~ 
\. '\,\~ 

. ~( ~' i\\. ï\1 /1 

Lejeun&~~aae ~.p. Soape.nia p.:p. 
· ( oltè.arligg.;nd) 
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(01111erking. Eigenlijk is de insertie alleen bij de Le­
jeuneaceae eri Radulaceae V-vormig; hier is de onderlob 
steeds kleiner of hoogstens even groot als de bovenlob. 
Bij-Scapinia waar de onderlob groter is, is de inser­
tie zeer variabel (dwars, Qoogvormig, enz.), maar niet 
v-~ormig. De tekening heeft bij Soapania dus eigenlijk 
alleen betrekking op een dw.drs. door de bladeren op 
enige afstand van.en evenwijdig met de stengel.) 

Uit dit alles blijkt dus wel duidelijk, dat we 
de laterale en ventrale bladeren der acrogynae als on­
derling en met die.der Calobryaceae homoloog moeten 
opvatten. Alleen één feit spreékt hier tegen: de late­
rale-bladeren der acrogynae s.s. worden steeds 2-lobbig 
aangelegd en wel reeds bij de tweede celdeling. Bij de 
later enkelvoudige bladeren wordt de aldus ontstane in­
ham secundair opgevuld. Een uitzondering vormen alleen 
bladeren aan zeer zwak ontwikkelde spruiten van Cepha­
lozia en Zoopsis, waar de aanleg direct enkelvoudig is. 
Volgens Buch (1932, p.64} zouden de acrogynae misschien 
oorspronkelijk 5-rijig bebladerd zijn geweest. Bij de 
Calobryaceae daarentegen zijn de bladeren van alle 3 
rijen enkelvoudig in aanleg; ook de bladeren der ana­
crogynae zijn dat. Uit het voora:fgaandE;l· blijken ernsti­
ge b~zwaren tegen de progressietheorie voort: te vloeien: 
1. Niets wijst bij Calobryum op _een afleiding uit een 

dorsiventraal type. Evenwel zöuden volgens Stephani 
(1898) twee rijen bladeren schuin, de derde dwars 
getnsereerd staan. Volgens Goebel (1890) zouden bo­
vendien de dwars getnsereerde bij de Calobryum Blu­
mei tweemaal zo klein zijn als de schuin geinsereer­
de ! (beide opgaven volgens Cavers, 1911}. 

2. Veel wijst echter bij de acrogynae op een· afleiding 
uit een radiair type: de ontogenie, d.w.z. de in 
aanleg dwars of vrijwel dwars geinsereerde, aan de 
amphigastriän gelijkeA laterale bladeren, maar ook 
de morphologie van geetioleerde en van opgerichte 
spruiten: deze "keren n.l. terug" tot de radiaire 
symmetrie van de jeugdstadia! 
Dwarse insertie en isophyllie zien we ook dikwijls 
aan fertieile takken, vooral vlak onder het perianth; 
dit zou erop wijzen, dat deze toestand de oorspron­
kelijke 1s, aangezien de geslachtsorganen en hun 
hulporganen zich in phylogenetisch opzicht dikwijls 
conservatie:f gedragen, ook bij hogere planten. 



!'S. Een afleiding d.er :folieuze uit tlmlleuze hepnt.t­
cae veronder,;te.l t, dat ca:: ,'Jn}rnl l eik d,:, bladeren 
horizontm~1-longi tudin>lal c:etnri,Jrccrd v,i::,,en, 1n •· 
ter dwars. Behalve dat, dJt cVEJncens Jn str.i.jd tD 
met d,➔ onder 2 geno:,m(jc fe:1 >r,nt ~~:i. jn oT:1er-- en 
boze:,2.iSsAnde bloc'cr:::;n me,:: t'l''>c·,~ ·3.-:.:lö:cr"5o 1·Trdan 
los:i sohm: uit üwarG gr::'i.nseroé::cde af te leiden dan 
u:it overlangs geinsoree:·"ie~ Dit geldt zeker voor 
de V-vormig ge!nsereerde ! Bovendien zijn heµiti­
cae met zuiver longitudim1le insertie onbekend 
(Harris, 1939). 

4. Volgens de progressietheorie zou Naiadita een 
sterk afgeleide vorm zijn" Ook dit is door de 
zeer prlmitieve ke:nmerken van Naladita onwaar­
schijnlijk" 

Er is dus :meer te zege;en voor een af'leiding der thal­
lAuze uit de folleuze he:p!'lticae" Daarbi,1 denken we in 
de eerste plaFï ts aan de met de acrogynae meest ver­
v.rante groep J. anacrogynaes Ook tegen deze reductie­
theorie zijn echter bezwaren aan te voeren: 
1. Wij moeten ons voorstellen, dat de 3/8 bladstand 

der bláderen van Naiadita overging in een drierij­
ige beblader:i.ng, terwijl juist een omgekeerde evo­
lutie waarschijnlijk is, z~ls hierboven i.s uiteen-

. ,g<slZet" Ook :1.n do broedüekers toont Naiadlta een 
--specw lisatio. · 
Deze. bezv.raren vervallen, indien v,ij de intermeèU­
aire theorie huldigen en als uitgangspunt voor 
Musci en :Hepiticae niet Naiadlta zelf kiezen, maar 
een· (zij, het .hypothetische) vorm met 3-rïjige be­
bladering zonder broed bekers, die overi.gens het 
meeste met Naiadita overeenkwam. 

2. Bij een a:fleiding van thallcuze uit folieuze heµ:t­
ticae moeten we tevens een afleiding van de 2-
snedige uit de 3-snedige topcel aannemen. Hierte~n 
pleiti dat de antheridiën der musci een 2-snedige 
topce hebben, de arohegoniên aanvankelijk ook, 
maar later een 3-snodige, tenslotte dat het proto­
nema van Spllagnum een 2-snodige~ de stengel een 
3-snedige topcel hee:rt" 

36 Vl':lle fol:icuze he_p3.ticae hebbeu thalleu.ze-..klemplan­
teu, wat, ingeval men de reductietheorie aanhangt, 
in stri.jd is met de biogenetische grondwet van 
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H,aeokel (Chadefaud, 1940} evenals trouwens punt 2" 
M.i. is dit geen bezwaar, aangezien het protonema 
een aparte generatie is, en geen jeugdstadium van 
de gametophoor (bebladerde mosplant). 

,1. De folieuzo heputicae vertakken ~:Lch i110LüJlodüwl, 
terwijl het primitieve vertakkingstype van de di­
chotomie juist de (afgeleide) frondeuze hep:.i.tirfüe 
eigen fa (Chadefaud, 1940}. Genoemde auteur ziet 
(aarin echter geen bezwaar tegeri de reductietheo­
rie, integendeel; op grond van een studie bij de 
algen komt hij n.l. tot de conclusie, dat d:ichoto­
mie g~~n primitief kenmerk is. Deze auteur gaat 
zelfs zo ver, dat hij ook de folieuze ri.epaticae en 
de musci als sterk gereduceerd beschouwt en hun 
bladeren hot.J.t voor sterk vereenvoudlgde teloc,n•• 
bladeren (tak-systemen). In deze opvatting staat 
hij echter alleen" 

5. De anacrogynae zijn fossiel veel ouder bekend 
(Boven-carboon) dan de acrogynae (Oud-Tertia.ir) ! 
lVJ.nder groot, maar toch nog aanzienlijk is het 
leeftijdsverschil met de radiair bebladerde Naia­
dita (Boven-Trias). Bovendien moeten de anacrogy­
nae een zeer oude basisgroep zijn, daar in het 
Boven-Carboon reeds alle recente typen {ook het 
Treubia-type ! } vertegenwoordigd waren" Ook het 
feit, dat alle topcel typen in deze groep voorkomen 
kan op zijn oude en primitieve karakter wijzen" En 
ook nu toont het thallus · der anacrogynae een der­
mate ontstellende plasticiteit, dat hij iemand 
haast doet beslulten zich van alle homologiserings­
problémen af_ te ma.lten met de constatering, dat alle 
bladeren, schubben, haren, vleugels, enz. bij de 
heµ1ticae blijkbaar variaties van één thallus ziJn, 
dat letterlijk alle vorm~n aan kan nemenj en dus 
onderling homoloog zijn" Een zo extreme formule­
ring is echter misschien ook niet geheel Juist. 
Wij zullen zien, waarin de variabiliteit van het 
t1n._1c,.~ogyno.o-thallus bestaat. De E-crntoudigste ':orni 
hebben de Aneuraceae: vertakte, niet gelobde stro­
ken zonder duidelijke .nerf en zonder ventrale schub­
ben4 B.ij Monoclea treden slijmharen op, overigens is 
het tha1J.us hetzelfde. Bij Tollia is de nerf iets 
duidelijker, hoewel nog vaag, de thallusrand iets 
gelobd. Word·t vervolgd. 


