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OVER DE ONTWIKKELING EN MORFOGENESE DER PADDESTOELEN 

A. F. M. Reijnders 

VOORWOORD 

Toen enige jaren geleden de heer L. !mier m.ij vroeg om 
voor Sterbeeckia een inleiding te schrijven tot de studie 
van de ontwikkeling der paddestoelen had ik eerst nogal 
enige bezwaren. Een verkorte herhaling van de inhoud van 
mijn werk van 1963 over de ontwikkeling van de vrucht­
lichamen der Agaricales zou weinig zin hebben en boven­
dien weinig aantrekkelijk zijn om te bewerken. Toch stelde 
ik het aanbod van mijn Belgische vrienden op hoge prijs. 

Dat ik tenslotte geheel anders ben gaan denken over de 
wenseli jkheid van deze publicatie komt mede omdat ik de 
gelegenheid kon aangrijpen om te reageren op enige be­
oordelingen van mijn werk : ik hoop dat ik sommige ge­
deelten heb kunnen verduidelijken, vooral door de sche­
matische figuurtjes. Tevens was 't mij op deze wijze moge­
lijk mijn antwoord te geven op een aantal bezwaren, die 
nogal eens tegenover mij persoonlijk werden geuit. Daar­
door heeft dit geschrift hier en daar een licht polemisch 
karakter gekregen ; ik hoop evenwel, dat deze polemiek 

zodanig logisch in de stof is verwerkt, dat men er weinig 
zat van merken. 

Nieuw is dan verder de vrij uitvoerige behandeling van de 
ontwikkeling bij de Gasteromyceten en de summiere ver­
gelijking met die der Ascomyceten. In 't algemeen hebben 
we locale differentiaties meestal niet behandeld (peridium, 
hoedhuid, structuur der vela, enz.) om ten slotte de volle 
aandacht te geven aan enige fundamentele processen, die 
tijdens de ontwikkel ing der vruchtl ichamen van allerlei 
groepen zich doen kennen, zonder dat we weten of deze 
processen in wezen altijd gelijk zi jn. 
Ik ondervond ·her als geen eenvoudige opgave om deze 
voor velen onbekende st.of toegankelijk te maken. Ik hoop 
dat ik hierin enigermate ben geslaagd. Gaarne spreek ik 
h].~ r mijn . c;t~Qk uit voo.r c;te fraaie . uitvoering van deze pu­
biic~tiè en voor' hët 'f~ i t dat men haar als jubileumbijdrage 
heeft willen aanvaarden. 
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1. INLEIDING 

De Macromyceten spre iden, wat hun vruchtlichamen betreft, 

een overweldigende vormenrijkdom ten toon en het is n iet 

te vee l gezegd, dat deze vormenrijkdom, gecombineerd 
met de vele k leuren, de oorzaak is, dat velen zich tot deze 
organismen aangetrokken voelen. 

Naast de traditionele par"1pluie van de Agar!cales vinden 

we trechters. kegelvormige hoeden, omgekeerde kegels, 

spatels, schelpen, he!e of halve schi jven, al of niet resupi­
naat tegen 't substraat aanliggend oi een conso:e vormend, 
koraalachtige en ste1 !< vertakte iichamen, pilaren, knotsen, 

haardunne d raden, al of niet gestee!cje bollen en knolletjes, 

bloem- en netwerkachtige vormsels, schotels en kommen 
met en zonder voetstuk, onregelmatige in lobben verdeelde 
of aan 't oppervlak met plooien en groeven toegeruste 

vruchtlichamen , enz. enz. 

Nu moeten we wel bedenken. dat het h ier slechts om een 

deel van de plant gaat, en wel de carpofoor en dat de 
eigenli jke plant, het myceluim, althans bij mi n of meer 
oppervlakkige beschouwing vee l eenvormiger is. In dit op­

zicht kunnen we met groene planten ve:-gelijken : de vruch­

ten van deze laten in 't algemeen ook een grotere vormen­
rijkdom zien dan de planten zelf. 

Twee vragen dringen zich nu dadel ijk op : Waarom al deze 
vormen en hoe ontstaan ze ? Het is duidelijk, dat de eerste 
vraag di rect verwijst naar het doel van die producten : het 

voortbrengen en verbreiden der sporen in verband met de 

omstandigheden d ie daarvoor 't meest geschikt zijn . We 
zu llen ons met deze kant van de zaak niet bezighouden ; 
wie daarover iets wil lezen verwi jzen we b.v. naar het 

boekje van INGOLD (1953). 

Het probleem over het onislaan kunnen we onmiddelli jk 
verdelen in twee comple):e gebieden : de carpogenese en 

de morfogenese. Onderzoek naar de carpogenese houdt 

z ich dus bezig rnet de factoren, die invloed uitoefenen op 
het feit, dat een schimmel vruchtlichamen gaat maken or 

gaat fructificeren. Het is duidelijk dat deze studie uiterst 
belangri jk is voor hen, die zich bemoe'en met 't kweken 

van paddestoelen. Wanneer dan de primordiën (men 
spreekt bij de gekweekte soorten ook van «Knoppen») aan­

gelegd zijn, moeten deze uitgroeien tot de doelmatige 

volwassen vormen. die zoals we zagen, rn verschillend 
kunnen zijn. De studie van deze ontwikkeling nu, ook wel 
ontogenie of, minder juist, embryologie genoemd, zal ons 

in 't volgende bezighouden. Een modern woord , dat men 
veel gebruikt, vooral als men bedoelt de nadruk te leg­

gen op 't ontstaan der vormen is morfogenese. E. W. SIN­
NOTT spreekt van de studie van de causale basis van de 

vorm en in zij n mooie boek, dat tot titel draagt : Plant­
morphogenesis (1960) tracht hij duirielijk te maken, dat de 

studie van dit probleem een knooppunt vo rmt van allerlei 
andere r ichtingen in de biologie : «Each of the majo r 

biologica! subsciences is int imately related to the ethers. 

One cannot study genetics apart trom physiology, tor 
example, or physiology from morphology, or taxonomy and 

evo lution frorn all these. lt m3y well be maintained, however, 
that morphogenesis, since it is concerned with the most 
distinctive aspect of life - organization - is the crossroads 

where all the highways of biologica! exploration tend to 

convergc.» (l.c. : 4). Zo gezien is 't programma van deze 
studie nogal omvangri jk. 

Hand in hand met 't ontstaan van de vorm gaan de p ro­

cessen der weefseld ifferentiatie. die tegenwoordig druk 
worden bestudeerd. Alvorens zij fysiologisch kunnen wor­
den aangevat, b.v. wat de determinerende factoren betreft 

(die de verschillende weefsels doen ontstaan), moet m,en 
or eerst de anatomie van bestuderen. Om diverse redenen 
willen wij op de anatomie der weefsels de nadruk leggen : 

10 wat hun determinatie betreft is er bij de paddestoelen 

nog vrijwel n iets bekend. 2° er moeten zelfs nog veel 
anatomische onderzoekinnen gedaan worden, aleer men, 

zoals b ij hogere p lanten, cle weefsels voldoende kent. Wel 
bestaat er een vrij omvangrijke literatuur over de invloed 
van mil ieufactoren (licht, zwaartekracht, enz.) op de mor­

fogenese, REIJNDERS (1963) heeft hiervan een overzicht 

trachten te geven . We laten ook deze kant van de zaak 
buiten beschouwing. 

Zoals bekend is ontstaan de weefsels van schimmelplanten 

uit draden, hyphen genaamd . De groeirichting van deze 
hyphen is op zichzeif reeds belangrijk. In cultuurmed ia of in 

't substraat of in de lucht groeien ze veelal in d iverse 
richtingen, los van elkaar. Maar ook kunnen zij dicht 

opeenliggen en dan ontstaat een vlechtweefsel, dat vele 
auteurs p lectenchym noemen, anderen prosenchym. De 

naam prnsenchym is tweeslachtig, anderen gebruiken hem 
in geheel andere zin (plectenchym is in 't laatste geval 

elk weefsel door hyphen gevormd). Wanneer een weefsel 
•iit min of meer isodiametrische cellen bestaat, spreekt 

men bij paddestoelen van pseudoparenchym. Zeer belang­
rij k, ook in primord!ën, is het fe it, dat de hyphen vaak in 
bundels voorkomen. Ze leggen zich netjes tegen elkaar en 

groeien E:Nen snel, dus gecoörd ineerd , verder. Over de 

fysiolog ische oorzaken van dit zo algemene en belangrijke 
verschijnse l is nog zeer weinig bekend : de stud ie van de 
rhizomorphen van een paar houtbewonende soorten 

(JACQUES-FELIX 1967-'68) heeft o.a. enige gezichtspun­

ten opgeleverd over 't ontstaan dezer bundels (zie verder­
op). 

Echt parenchymweefsel komt bi j paddestoelen weinig voor. 

Het ontstaat doordat isodiametrische cellen zich in een 

bepaalde of in verschil lende richtingen delen. Een weefsel, 
dat ertoe dient op deze wijze nieuwe cellen te vormen 
heet een meristeem. Echte meristemen vi ndt men dus b ij 
schimmels weinig. Toch zi jn er gedeelten, die vergeleken 

blz. 3 regel 19 : myceluim - moet - mycelium zijn
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kunnen worden met de meristemen van de Spermatophyten, 
we vinden ze bij Agaricales b.v. aan de hoedrand, aan 
de snede van plaatjes 0·1 buisjes en soms boven aan de 
steel. Deze gedeelten blijven lang jong, ze m.aken voort­
durend cellen en kunnen nieuwe weefsels vormen. Het is 
aan hyphen zonder meer moeil ijk te zien of ze in de pri­
mordiale toestand verkeren, maar ze zijn dan altijd dun, 
vertonen vaak gespen en bevatten veel protoplasma, het­
geen door kleuringen kan worden aangetoond. 

Naast door celvorming groeit een plant door celstrekking. 
Bij Spermatophyten vindt deze strekking veelal plaats ach­
ter de groeitop (meristeem), zodat we van een celdelings­
en een celstrekkingszone kunnen spreken. Bij schimmel­
weefsels is ciit ook vaak 't geval, behalve dan dat we hier 
geen echte meristemen vinden. Wanneer de celstrekking 
achter de groeizone begint en de cellen geleideli jk groter 
worden naarmate men hier verder vandaan komt, spreekt 
CORNER van een directe ontwikkeling. Dat veel padde­
stoelen eerst in een ei hun ontwikkeling doorm.aken om 
dan plotseling hieruit te breken en omhoog te groeien 
heeft al vroeg de aandacht getrokken. Dit verschijnsel 
wordt bewerkstelligd door een snel verlopende cel-ver­
groting, die - volgens CORNER - van onder in de steel 
zich naar boven zou verplaatsen en die zich vervolgens 
zou voortplanten in de hoed (de z.g. grote periode). Waar 
zulk een uitgestelde celstrekking plaats vindt spreekt 
CORNER van een indirecte ontwikkeling. Nu is bij Agari­
cales de zaak wel wat ingewikkelder. In een jong primor­
dil!m vinden we bepaalde groepen van reeds vergrote 
cellen, b.v. in de trama van de hoed. Deze eerste celstrek­
king heeft vermoedelijk te maken met de aanvankelijke 
vorm van het primordium. Het is n.l. een opvallend feit, dat 
de afzonderlijke delen precies dat volume innemen, waar­
door een zeer harmonisch geheel ontstaat. Geen der delen 
is te groot of te klein, de hoedrand ligt onder tegen de 
steel, de jonge lamellen nemen precies die plaats in, die 
er over is tussen hoed en steel, enz" en 't gehele primor­
dium is een glad bolletje of een ellipsoîede. Later bij 't zich 
ontplooien van de steel en het uitspreiden van de hoed 
strekken zich de cellen onder wateropnam.e snel, maar het 
is waarschijnlijk, dat deze celvergroting in de hoed niet 
altijd wacht tot deze activiteit zich door de steel van bene­
den naar boven heeft voortgeplant. De celstrekking is 
eigenlijk reeds een onderdeel van de cel-differentiatie, die 
afhankeli jk is van de plaats waar zich de cellen bevinden. 
Voorlopig onderscheiden we dus twee typen van proces­
sen, waardoor de ontwikkeling plaats vindt : 10 het vormen 
van nieuwe cellen meestal door gebundelde hyphen, maar 
vaak ook in vervlochten weefsels, waarbij voortdurende 
vertakking der hyphen optreedt, 20 celdifferentiatie. 

Veel onderzoekers hebben, door merktekens op de groeien­
de paddestoel aan te breng::m, nagegaan, waar de verlen­
ging van de cellen tijdens de grote groeiperiode het sterkst 
is (zie REIJNDERS l.c. p. 267-268). We zouden nog willen 
wijzen op de enorme rol, die de celstrekking ook speelt bij 
't zich ontplooien van het receptaculum der Clathraceae en 
der Phallaceae (zie : Gasteromyceten) . 

Vertonen dus de weefsels der paddestoelen naast het fun­
damentele verschil, dat ze door hyphen zijn gevormd, ook 
veel overeenkomsten met d:e der zaadplanten, er zijn nog 
meer van dergelijke frappante gelijkheden in de ontwikke­
ling aan te wijzen, die erop duiden dat de natuur, naast een 
oneindige hoeveelheid variaties, die zij weet te scheppen, 
zich toch ook weer bij zeer versch illende organismen van 
dezelfde fundamentele processen bedient. Biochemie en 
moleculaire bio logie hebben dit in de laatste decennia op 
de meest · verrassende wijze aangetoond. In 't volgende 
willen we enkele van deze overeenkomsten noemen : 

a. Het is een bekend feit dat licht in vele opzichten een 
sterke morfogenetische invioed heeft op planten. Ui'c het 
volgende moge blijken, dat deze invloed bij groene planten 
en bij paddestoelen in hoge mate parallel loopt. (Voor de 
invloed van licht op hogere planten zie men b.v. FUNKE 
1944, SINNOTT l.c. : 308-323 of WASSINK en STOLWIJK 
1956, voor die bij paddestoelen REIJNDERS l.c.: 319-324). 

Wanneer we planten in donker laten groeien of in zwak 
licht zullen ze in 't algemeen etioleren, d.w.z. de stengels 
worden lang, dun, zwak. Ditzelfde verschijnsel doet zich 
voor bij vele paddestoelsoorten, bij andere weer niet. Zo 
kan de gewone cultuurchampignon in het absolute donker 
volkomen normale vruchtlichamen voortbrengen. Het ver­
schijnsel van etiolement treft men echter bij veel soorten 
van Coprinus aan. Nu kan ditzelfde verschijnsel te voor­
schijn geroepen worden door rood licht, dus licht van 
lange golflengte, terwi jl blauw licht b.v. het etiolement remt 
en ook hierin bestaat weer overeenkomst tussen een aantal 
groene planten en paddestoelen. Verder heeft men opge­
merkt, dat prikkels uit de omgeving niet onafhankelijk van 
eikam op cie ontwikkeling van planten inwerken, maar dat 
ze elkaar tot zekere hoogte kunnen vervangen. Zo kan 
de lichtwerking in somm.:ge gevallen vervangen worden 
door mechanische prikkels. Dit is 't eerst ontdekt bij pad­
destoelen en wel door BORRISS (1924). Hij constateerde 
dat vruchtlichamen van Coprinus lagopus, als zij in 't don­
ker groeiden, de typische verschijnselen van het etiolement 
vertoonden, maar dit minder deden, wanneer ze b.v. in 
aanraL;ing kwamen met ell<aar of met de wand van de cul­
tuurkolven. Wrijving met een s~rotje was vo ldoende om het 
-.·n:schijnsel van de overmatige verlenging op te heffen. 
Men l{an de mechanische prikkeling ook aanbrengen door 
de cultures te doen schudden, b.v. met regelmatige tussen­
pozen, door een machine. STIEFEL (1951) heeft nu primor­
diën van Coprinus lagopus doen schudden en daarbij op­
gemerkt, dat wanneer hij 50 maal geschud had, om daarna 
na een interval van :W min. de cultures 3 min. aan 't licht 
bloot te stellen, de primordiën tot belangr ijk minder ge­
etioleerde paddestoelen uitgroeiden dan wanneer hij de 
cultures 50 maal deed schudden en ze daarna direct 3 min. 
ann 't licht blootstelde. De proef werd gedurende 5 achter­
eenvolgende dagen herhaald. Het licht had dus in 't tweede 
geval geen uitwerking gehad. Dit duidt op de aanwezigheid 
van een refractaire of ongevoe!ige periode na de schud­
dingen. Welnu precies ditzelfde verschijnsel doet zich voor 
bij sommige zaadplanten, zoals door BÜNNING en zijn 
medewerkers werd aangetoond. «Bath stimul i (mechanical 



stimulation and light) are more efiective if repeated at in­
tervals than if applied continuously, a tact which may due 
to a refractive stage following the stimulus» (SINNOTT l.c. : 
346). 

b. PolarHeit. Wanneer men een stukje van een wilgentak 
neemt en m.en brengt dit in een omgeving, waar de lucht 
vo ldoende vochtig is, dan zullen aan 't oorspronkelijke 
ondereinde zich wortels en aan 't bovenste zich spru iten 
ontwikkelen. Hangt men een dergelijk stukje omgekeerd op, 
dan zullen de spruiten ontstaan aan 't einde, dat nu naar 
beneden is gekeerd. Verdeelt men 't takje in kleinere stuk­
jes, dan geldt voor elk fragment hetzelfde. Hieruit volgt dat 
de wilgentak gepolariseerd is, de uiteinden gedragen zich 
verschillend. SINNOTT (l.c. : 116, 117) geeft enige definities 
van dit verschi jnsel : «This characteristic orientation of 
organisms, which is typical bipolar and axiale, is termed 
polarily», en «Polarity is simply the specific orientation of 
activity in space». 

Men kan de aanwezigheid van dergel:jke gepolariseerde 
structuren op verschillende wijzen aantonen, b.v. door re­
generatie of bij planten speciaal door entingen. Een voor­
beeld van regeneratie kwamen we boven reeds t egen b ij 
wilgentakken. Snijdt men een stuk uit de steel van een 
paddestoel, dan groeien de hyphen, in een daarvoor ge­
schikte omgeving, aan de naar de hoed gekeerde snee­
vlakte veel gem3kkeli jker uit dan die aan de naar de basis 
gekeerde zijde. Dergelijke proeven zijn b.v. gedaan door 
MAGNUS (1 906) en door WEIR (1911) . 

Wanneer men een stuk steel isoleert door dwarse sneden 
kan men dit stuk weer laten vergroeien met een andere 
steel, mits deze dwars doorgesneden is en men de naar 
de basis gekeerde zijde van het eerste fragment plaatst 
op de naar de hoed gekeerde sneevlakte van het tweed13 
deel. Doet men het omgekeerd dan treedt geen vergroeiïng 
op. Op dezelfde wi jze kan men volgens WEIR een stuk uit 
de hoed nemen van b.v. Polyporus bwma!is en dit stuk laten 
versmelten met een doorgesneden hoed, mits men maar 
zorgt, dat de van de hoedrand afgekeerde zijde geplaatst 
wordt op een sneevla!(te, d ie naar de hoedrand was ge­
keerd. Vo!gens LOHWAG (1930) echter zou ook een samen­
smelt ing kunnen voorkomen in 't geval men twee naar de 
hoedrand gekeerde zijden op elkaar plaatst. 

Polariteit is een zeer algemeen principe in de ontwikkel!ng 
van organismen (ook bij dieren) . Uitwendige factoren heb­
ben er invloed op of kunnen haar te voorschijn roepen 
(licht, zwaartekracht), maar er moet in het protoplasma een 
tendens aanwezig zijn om dit verschijnsel op te kunnen 
leveren. 

c. BladGtanden. Een morfogenetisch verband tu::;sen de re­
gelmatige afstanden der bladeren bij groene planten en 
de vorming van bepaalde organen der paddestoelen !ij kt 
ver gezocht, aangezien de laatste toch helemaal geen bla­
deren hebben. Het is dan ook met enig voorbehoud dat 
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op dit mogelijk verband gewezen wordt, maar het ontstaan 
van de lamel len bij de p:aatzwammen heeft MAGNUS (1906) 
ertoe gebracht hierover een hypothese te ontwerpen, die 
veel doet denken aan de zienswijze van sommige auteurs 
over de oorzaak der regelmat ige bladstanden. We wi llen 
hier n:et uitvoeriger op dit laatste verschijnsel ingaan ; voor 
·~21 begrip van de vergelijking, waar het hier om gaat, zijn 
enige opmerkingen voldoende. Zoals bekend is staan de 
bladeren o; daarmee homologe organen vrijwel altijd op 
eei1 zeer regelmatige manier langs de stengel : voor zover 
we niet te doen hebben met enige bijzondere standen is 
deze regelmaat het best waar te nemen door 't optreden 
van spiraallijnen langs de stengel, waarin de bladeren zijn 
gerangschikt (dennen- of sparrenkegel). Er is meestal een 
z.g. genetische spiraal te onderscheiden, die loopt langs 
de bladeren die achtereenvolgens ontstaan aan de vege­
tatiekegel, dus v<:i1 't iets iagere naar het iets hogere b:ad. 
Bijzondere modificaties van deze spiraalstanden zijn dan 
de kransstanden, de kruisgewijze stand en de afwisselende 
stand. Zoals gezeg-j, willen we hierop verder niet ingaan, 
aangezien dit buiten ons onderwerp ligt ; waar het op aan­
komt is dat mer. gezoc:it heeft naar een oorzaak voor deze 
•cgelmaat en gemeend heeft deze althans gedeeltelijk te 
vinden door aan te nemen dat de lagere bladen oorzakeli jk 
de stand van de hogere bladen bepalen. Is eenmaal de 
afstand tussen de eerste bladeren gegeven, dan volgt daar­
uit vanzelf hoe de volgende moeten staan. SCHOUTE {1913) 

nam aan dat «de inductie van een blad in een zeer be­
grensd gebied plaats vindt, bijna in een punt» . .. «Voorts 
moeten we aannemen, dat een der eerste processen van 
de bladvorm.ing bestaat in het optreden van een stof of het 
uitoefenen van een inv!oed, die zich rondom gelijkmatig 
verspre!dt en die de vorming van verdere bladcentra be­
let.» Hij noemde het gebied, waar deze stof zich versprei­
den zou, de verspreidingscirkel. Volgens SCHOUTE zouden 
nu nieuwe centra voor de vorming van een blad komen 
te liggen op de snijpunten van verspreidingscirkels van la­
gere biaden, omdat daar de eerstvolgende plaats is, waar 
de remmingstof niet aanwezig is (zie fig . 1). 

Volgens een andere mening, door HOFMEISTER (1868) uit­
gedruk~. d;e n'et zoveel afwijkt van bovengenoemde theorie 
va'l SCHOUTE, zouden de nieuwe bladeren ontstaan een­
voudig daar, waar de meeste ruimte voor de bladpr imor­
diën aanwezig is en dat is tussen twee lager staande bla­
deren in. Meer behoeven we hiervan niet te weten om de 
overeenkomst aan te voelen met MAGNUS' ideeën over 
't ontstaan van de lam.e:lcn. De regelmatige rangschikking 
van deze aan de onderzijde van de hoed is opvallend en 
we zien dat de secundaire lamellen beginnen tussen twee 
primaire lam. in, waar de ru imte tussen de laatste (die uit­
stralen naar de hoedrand) groot genoeg wordt. Zo gaat 
't ook met de tertiaire en quartaire lam., als die er zijn. 
MAGNUS verv1ijderde bij zeer jonge champignons een deel 
van de aan:eg der lamellen en zag regeneratievormen ont­
staan. Hij deed nu de merkwaardige ontdekking, dat er 
zich tandjes of aderen ontwikkelden, en geen gerichte la­
mellen, in de buurt van de niet verwijderde hymenophoor. 
(Deze was blijkbaar nodig voor de inductie van de rege-
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fig. 1. Vegetatiekegel van Elodea canadensis, Waterpest. 
fig. 2. Fasciatie van Amanila rubescens. 
fig. 3. Fasciatie van appel. 
fig. 4. Bifurcatie of vorksgewi jze vertakking 

(naar ULBRICHT). 
fig. 5. Van een mediane schijf van een vruchtlichaam van 

Agaricus bisporus die verkregen werd door twee 
flanken van de jonge paddestoel weg te snijden, 
werden aan één kant de lamellen verwijderd : ne­
gatieve kromming (naar HAGIMOTO en KONISHI). 

3 

6 

7 

fig. 6. Van een dergelijke schijf werden de lam.ellen aan 
beide zijden verwijderd. Daarna werd aan één kant 
een plaatje agar op de wondvlakte bevestigd, aan 
de andere zijde (links) een plaatje agar, waarin 
stoffen uit de lamellen konden diffunderen : Nega­
tieve kromming naar de zijde met 't plaatje zuivere 
agar (naar id.). 

fig. 7. Een dergelijke schijf waarvan aan één zijde de 
lamellen werden verwijderd kan ook een positieve 
kromming vertonen als het stadium wat ouder is 
(naar id.). 



nerat ievormen). Zo kwam MAGNUS tot de voorstel! ing dat 

van een eenriaal gevorm.d plaatje een inv loed uitgaat, die 
daar vlakbi j de aanleg van lamellen onderdrukt. Is eï ech­

ter ruimte genoeg tussen twee uitwijkende lame!!en, dan 
kan daar een nieuwe aanleg ontstaan. De gerichte lamellen 

ontstaan door de werk ing van de hoedrand, die inderdaad 

tegen het eenmaal begonnen plaatje steeds nieuwe delen 
aanzet. Onvolkomen onderdru kking van nieLtwe aanleg­
g ingen in de tussenruimte zou voeren tot de vorming van cie 

aderen en plooien, die de lamellen aan de onderkant van 
de hoed wel verbinden. Het is jammer dat deze regenera­

tieproeven van MAGNUS nog nooit herhaald zijn : de con­
clusies tot welke zi j aanleiding gaven zijn belang rijk ge­
noeg. Als curiositeit z ij h ier verme~d, d~t de verdGling der 

primaire, secundaire, enz. lamellen aanleid ing gegeven 

heeft tot een poging om haar te gebruiken als voornaamste 
kenm.erk bij de c lassificatie der «Agaricorum » (J .G. OTTO, 

1819). 

d. Monstruositeiten. Er bestaan een paar misvormingen die 
zaadplanten en paddestoelen gemeen schi jnen te hebben. 

Het zi jn de fasciaties of bandvormingen en de bifurcé:ties 
of vorl<sgewijze vertakkingen (waar deze niet behoren voor 

te komen). Soms ontmoet men paddestoelen d ie een sterk 

afgeplatte steel hebben, terwijl de hoed niet rond is, maar 
in één richting ('t vlak van de platte steel) verbreed (fig. 2). 
Zoals bekend i!3 treft men nogal eens verbrede in plaats 
van ronde stennel:; aan bi j de groene planter.. Deze kun­

nen bl ijkbaar op een verschillende manier ontstaan. 
SCHOUTE (1936) heeft een hypothese opgesteld ter verl<ia­

ring van de bandvormingen bij bebladerde stengels. Enigs­
zins verkort komt deze hierop neer dat aan do grocikeg'.31 

(fig. 1) bovenop de stengel wel eens meer b laderen kunnen 
worden aangelegd, dan op een normale keg::i l het geva! is. 

Bij het verdere uitgroeien van deze bladprimordiën (de 
differentiatie dus) zouden ze elkaar kunnen gaan hinderen. 
doordat ze meer plaats nodig hebben. waar:ioor spanni;1-

gen ontstaan die de strekking hebben de stengel in één 

richting te verbreden. Boven op de verbrede zijde van de 
vegetatiekegel worden dan weer meer bladeren acngoleqci, 
wat de verbreding van de stengel doet toenemen. ln.:-;erdaad 
ziet men vaak dat een aanvankelijl< ronde stengel naar 

boven steeds platter wordt. Het is duidelijk dat deze mis­
vormingen, die SCHOUTE al léén fasciaties wi l noemen. 

niets met paddestoelen te maken hebben , aangezien bij 

"'e laatsten geen bladeren worden aangelegd. Wann::er 
we twee min of meer geiij l<waardige delen vaïl stenge!s 
zien, die s2mEmgegrocicl li jken, hebben we met een andere 
oorzaak te doen : deze stengels worden naar boven toe 

ook niet steeds breder. Ook twee vruchten b.v. kunnen wel 
eens samengegroeid li jken (fig. 3) . Hoe moeten we ons 

deze samengroeiïng voorstellen ? Bij pacldestoelen kunnen 
twee pr imordiën blijkbaar alleen in 't allereers<e stadi um 
van aanleg samensm.elten. Al zeer spoedig is hiervan t ijde~s 

de ontwikkeling geen sprake meer : men ziet v::iak b.v. b i j 

de cultuurchampignon de knoppen in dichte groepen op­
een staan zonder dat er enige vergroeiing optreedt. Mis­
schien moet men zich ook voorstelien d<:.t er geen ver­
smelting van twee allereerste aanleggingen plaatsvindt, 
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maar dat er twee vormingscentra in één primo;d ium liggen 
en wel zo d:cM bi j elkaar dat ' t middelste weefsel door bei­

de wo~clt beïnvloed. Hoe dit ook z ij , het is gemakkel ijk in 
te zien, dat deze oorzaak van de verb reding ook een vorks­
gew ijze ver~:.;.kking (fig. 4) !rnn opleveren bij paddestoelen : 

als n.!. de hoeden zich toch nog afzonderlijk kunnen dif­

ferc;ntiëren, terwi jl do stelen gedeeite lijk samengesmolten 
zijn. Het is waarschijnlijk, d.:it een primordlum zoals REIJN­

DERS (1952, Pl. 18 fig. 6) afbeeldde een dergelijke bifur­

cat ie zou opleveren. Deze oorzaak is dan weer anders dan 
d:e v:m de vorksgewijze vertak!(ing bij groene planten, waar 
de groeipunt zich in tweeën deelt. Dit kan dan wel weer 't 
geval zi jn bij Cla'1ar:aceeën. want hier wordt een vegetat ie­

p1Jnt nagebootst door de in een bundel gecoördineerd 

groeiende hyphen. m.aar bij de meeste Agaricaceeën be­
" 2€'.t een dergelijke groeipunt, die zich in twee kan delen. 

helemaal niet. Resl.!rnerende kunnen we dus zeggen, dat 
alleen de verb redingen, die hot gevolg zijn van een samen­

groeiing in een uite~st vroeg !3tadiuni of van ' t ontstaan van 
twee vorminqscentra vlak in elkaars buurt, een gemeen­

schappeli j ke oorzaak lrnnnen hebben bij zaadplanten en 

fungi. 

e. !-!ormonen. Een vrn de bekendste p roeven van deze 

eeuw op botanisch geb:ed is die geweest, waardoor F.W. 

Wt=NT def initief ' t bestaan van een groeibevorderende stof 
aantoonde (1G27) . Wanneer men 't topje van het Coleoptiel 
van een haverkiemplant wegneemt (laten we terwille van de 

begrijpelijkheid mner zeggen : «Van de k iemstengel»), houdt 

r.1:i lengtegrnei van deze op. Zet men 't topje weer op dit 
"0nthoofde» deel dan begint de g roei weer. Nu kan 

men in plaats van 't topje ook een agarbiokje bezigen, 

wanneer men eerst een aantal stengel topjes op een :::gar­
plaatje heeft geplaatst en van dit p laatje een stukje neemt. 
Deze proef, tezamen met een aantal waarnemingen over 
groeil~rommingen, heeft tot gevolg gehad dat men naarstig 

naar groeis toffen is gaan zoeken en deze ooi< heeft ge­

vonden. We zu!:en v::i:i deze stoffen alleen het in de plant 
zeer werkzan-.o indo! - 3 - azij nzuur noemen (1 A A), dat 

ook meestz.I wordt bedeeld als men de naam auxine bezigt. 

De werk'ng van dit 1 A A in de g roene p!ant is ec hter 
allermin~t :>pacifiek : het is betrokken b!j de lengteg roei, 

doordat het rle cclstrekking bevo rdert, maar heeft tevens 

een werking op de celde linçi, de activiteit van het cambium, 
splitsing, tumorvorming, wortelproductie, krommingen van 

stengel en wortel , em. Omgekeerd wordt 't effect van de 

hervatiing van de strekkingsgroei bij «Onthoofde" haver­
l(iem.stengels door maerdere stoffen te voorschijn geroe­
pen. 

Reeds :n 1934 deed H. BORRISS enige waarnemingen bij 

Coprinus i~gopus, die aa:i hormonale werking deden den­
ken. Wanneer hij de hoeden afsneed, nadat in de steel 

reeds c'e grote strekki ngspericde was aangevangen, bleef 

deze nog e·J0n doorgroeien, m::iar de groei stopte spoedig. 
Het was echter vo ldoende dat een stukje hoed bleef zitten 
'!iTI de lengtegroei zich te laten voltooien, terwijl, wanneer 
een groot gedeelte van de hoed was verwi jderd een lichte 

koomming optrad van de kant waar de lamellen nog aan-
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wezig waren ai (negatieve kromming). Vooral dit laatste 

is belangrijk (fig. 5) . 

Het verschijnsel werd ook waargenomen door HAWKER bij 
Collybia velutipes (1950) en door URAYAMA bij Agaric!is 
bisporus (1956). Naderhand werd dit verschijnsel dan meer 

systematisch bestudeerd bij de cultuurchampignon door 
H. HAG !MOTO en M. !<ONISHI (1959, 1930, 1963) en H.E. 
GRUEN (1963). Het is wel gebleken èat 1 A A hier niet in 
het spel is : het heeft onder zekere omstandigheden wel 
een effect op de groei van llet mycel ium (FRASER 1953) . 
HAGIMOTO en KONISHI hebben door allerlei chemische 
analyses wel getracht de werking van het horm.oon te pre­
ciseren. Men kan n.l. hier ook met een agarblokje werken . 
Neemt men b.v. de lamellen weg en vervangt men deze 
aan één kant door tegen de wondvlakte een agarblokje te 
leggen, waar men eerst sto ffen in heeft laten d iffunderen. 
die van de lamellen afkomstig waren, dan treedt in 't a!ge­
meen een kromming op in de steel, van de kant waar het 
agarblokje zit, afgekeerd (fig. 6). Men kan nu in de aga r­
blokjes verschillende stoffen laten diffunderen, die men uit 
de lamellen heeft verkregen. Miet minder dan 11 verschil­
lende aminozuren (men had 13 uit de lam. verkregen) b!e­
ken hier werkzaam. te zijn in zeer kleine hoeveelheden, 
terwijl de «negatieve kromming" ook met ammoniumsulfaat 
en ammoniumchloride te voorschijn geroepen werd. Door 
hun chemische aard konden deze stoffen moeilijk als hor­
monen worden beschouwd. De &uteurs zien er dan ook 
liever voorlopers ("precursors or activators") van een hor­
moon in. Men knn de negatieve kromming ook krijgen 
door een micap!aatje zodanig aan te brengen, dat aan één 
kant geen stoffen van de lamellen in de steel konden ko­
m.en. GRUEN bewees tevens dat de strekkingsgroei in de 
hoedtrama ook beïnvloed wordt door dergelijke stoffen uit 
de lamellen afkomstig. Nog ingewikkelder wordt de zaak, 
wanneer bewezen is (volgens HAGIMOTO en KONISHI 1962) 

dat ook positieve krommingen, dus naar de kant toe waar 
de lamellen zijn blijven zitten of waar 't agarblokje zich be­
vindt, kunnen optreden (fig. 7). Deze zouden in 't algemeen 
meer in iets ouder stadium voorkomen (steel 3 cm. lang : 
hoofdzakelijk negatieve krommingen ; 4 cm. lang : vaker 
positieve krommingen). Men kan de laatste echter ook in 
't 3 cm. stadium. te voorschijn roepen door een grotere 
hoeveelheid van deze stoffen in de agarblokjes aan te 
b:eden. Doordat volgens de auteurs grotere concentraties 
es rder een remmend effect op de groei hebben treedt dan 
juist de kromming op naar de kant, waar zich 't agarblokje 
onder de hoed op de wondvlakte van de afgesneden plaat­
jes bevindt, doordat de groei aan de andere kant van de 
steel geen remming ondervindt. 

Ook voor de studie der krommingen, die plantendelen uit­
voeren onder invloed van de zwaartekracht en het l icht zijn 
de hormonen van grote betekenis. Wanneer wij ons tot de 
zwaartekracht beperken vinden we voor groene planten de 
theorie van CHOLODNY-WENT (d ie trouwens ook voor de 
fototropie geldt), volgens welke de krommingen 't gevolg 
zouden zi jn van een ongelijke verdeling van de groeistof 
in de plant, welke laatste zou ontstaan door een lateraal 

transport (d. i. een transport loodrecht op de lengterichting 
vsn de kiemstengel) van de groeistof. (Legt men een haver­
kiemstenoel horizonta<>I dan Zé.!I de top van het coleoptiel 
omhcog krommen als gevolg van het fei t dat de meeste 
groé:;toi terechtkomt aan de onderkant van de kiemsten­
gcl. (Vgl. de negatieve geotropische kromming van b.v. 
luplnestengels). Op details kunnen we hier verder niet 
ingaan, '.ve wi llen alleen op de proeven van HAGIMOTO en 
"G'l!S:-il (1963 Il) wijzen, die, door het horizontaal plaat­
sen van gehele en gehalveerde jonge exemplaren van 
.AG::>ricus bisporus en van schijven, die verkregen waren, 
doordc::t P1 en aan twee kanten evenwijdig aan de as van 
de paddestoel een stuk had weggesneden, allerlei krom­
mingen ·1erkregen. Deze krommingen waren deels te dan­
J.:en aan de reacties ten opzichte van de zwaartekracht, 

de0:s a::in het feit, dat hier ook weer gedeelten van de 
lamsilc; :i waren weggesneden, of een agarplaalje met diffu­
saat tegen de wondvlakte werd geplaatst. De aard van de 
1<ro:.irni11gen nu. zou ook hier een reden zijn om aan te ne­
men, clat onder de invloed van de zwaartekracht in de steel 
van de pRddestoel een ongeli jke verdeling optreedt van 
het qroeihormoon. En evenals bi j hogere planten zou een 
te grote hoe'1eelheid van het hormoon op een bepaalde 
plaats een remming van de strekkingsgroel ten gevo lge 
hebben. 

Er is dus hier ook weer vermoedelijk een verregaande 
overeenkomst wat de regeling van de strekkingsgroei be­
treft (althan.3 in een bepaalde periode) lussen groene plan­
ten en paddestoelen, evenals dat voor de invloed van het 
Pcht het geval was, alleen kent men bij groene planten de 
hormonen, die in ' t spel zi jn, beter. 

Het ligt geheel in de lijn van de on twikkeling dat de morfo­
genese meer en meer zal worden bestudeerd op bioche­
misch en moleculair-biologisch niveau. Men is tegenwoordig 
in staat de celdifferenliatie te bestuderen door de inter­
actie::. 'flln milieu, protoplasma en genoom chemisch te 
onderzoeken. In de celkern is de hoeveelheid erfelijke in­
;ormatie opgestapeld in de chromosomen. Een begin is 
gemaakt met de stud ie hoe dil erfelijk materiaal zich doet 
gelden in de successieve stadiën der ontwikkeling, waar­
door de celdifferentiaties tot stand komen. Met behulp van 
veranderingen in het milieu kan men bepaalde faktoren in 
het protoplasma van de cel aanbrengen, op welke specifiek 
f':2::r.i::itische eigenschappen de kern dan reageert door 
bepaalde genen in werl•ing te stellen. Deze hebben dan 
weer zodanige invloed op het protoplasma dat de proces­
sen, die leiden tot bepaalde differentiaties van hel weefsel, 
op gang worden gebracht. Bij deze vrij vage aanduidingen 
moeten we het laten. Trouwens wie zich voor dit fascine­
rende gebied van de biologie interesseert kan gemakkel ijk 
een inleiding tot de moleculaire biologie vinden. In de toe­
komst zal vermoedel ijk de biologie geheel door de bio·· 
chemie op moleculair niveau worden beheerst. Tot dusver 
werden plantenweefsels hoofdzakelijk beschreven volgens 
de eigenschappen der celwanden, die toch eigenlijk slechts 
een uitscheidingsproduct van het cytoplasma zijn. Nu is 
m.en doorgestoten naar de fundamentele kennis van het 



laatste, waardoor men de kern der levensprocessen veel 
dichter benadert. 

De studie van bacteriën en vioussen heeft de fundamentele 
grondslagen geleverd van de kennis der processen die hier 
in ' t spel zijn. Wat de morfogenese betreft is ook bij «lagere 
schimmels» reeds vrij veel werk verricht, terw ijl er nog maar 
een paar studies bestaan, die de d!Herentié:Ues van st ruc­
turen bij «hogere zwammen» biochemisch behanclelen. ln 
de eerste plaats zouden we willen wijzen op 't belang­
rijke werk van J.G.H. WESSELS (1965) bi j Schizophyllum 
commune. De vrucht lichamen bij deze zwam ontwikkele:i 
zich als kommetjes of een kommetje op een steelt je, zoals 
meer voorkomt bij Aphyllophorales (Cyphellaceae) of 
Plaatzwammen , die op de g re:is van de eersten staan 
(Pleurotaceae). Het hymenium ontstaat in het kommetje, dus 
aan de van het substraat afgekeerde zijde (fig. 8). Eerst 
wordt een stro ma gevormd (een soort mycelium.verdichting) 
aan de oppervlakte van het substraat. Hierop ontstaan on­
der bepaalde voorwaarden (van voeding e.d.), die in de 
studie uitvoerig worden nagegaan, de primordiën. 

Nu groeit dit primordiurn. eenzijdig uit tot een hoedje door­
dat de rand aan één kant nieuw weefsel vormt en n!euw 
hymenium tegen 't oude afzet (fig . 9) . Aileen strikt naar be­
neden gekeerde primordiën met vertikale steel blijven kom­
vormig. Het hymenium is eerst vlak of gebogen, maar wordt 
spoedig in sectoren verdeeld door de zich ontwikkelende 
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lamellen, d ie zoals men weet, de merkwaardige splijting 
vertongen in hun middenvlak, waarna de twee randen van 
de lamel zich veelal omkrullen in tegengestelde richting. 
Het is nu gebleken dat bij 't uitgroeien van de hoedjes als 
koolhydraatbron stoffen worden gebruikt, verkregen door af­
braak van een bepaalde kom.ponent (R-glucaan) van de 
wanden van cellen van het stroma en van prlmordiën die 
niet verder groeien (maar vergaan). Deze afbraakcompo­
nenten, aanwezig in een vooridurende lage concentratie, 
zouden essentieel zijn voor 't proces van de hoedvorming 
en de regu latie te voorschijn roepen die de schimmel tot 
deze verdere groei in staat stelt. 

Een tweede studie betreffende dergelijke regulaties der dif­
ferentiatie is die van JACQUES-FELIX (1967-'68) over myce­
liumaggregaten, speciaal rhizomorfen. We zullen hier de 
indeling van alle manieren, waarop het mycelium van «ho­
gere zwammen" lichamen kan vo rmen door verdichting, 
door de schrijfster «synném.as» genoemd, niet behandelen 
(er worden 9 onderscheiden), evenmin haar studie over de 
«paardehaarachtige en vaak vertakte stelen" van Marasmius 
(«crins»). Daarentegen kunnen we het niet nalaten een en 
ander te zeggen over de taktoren, d ie volgens het onder­
zoek van bovengenoemde auteur leiden tot de vorming van 
rhizomorfen bij Armillaria mellea en Clitocybe tabescens. 
De laatste soort is meer warmtelievend dan de eerste en 
komt dan ook zuidelijker voor. De beruchte rhizomorfen 
tasten allerlei bomen aan en groeien meestal in het cam-
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f ig. 8. Primordiën van Schizophyllum commune. 

fig. 9. Zijdelings uitgegroeide hoeden van Sch. commune. 

f:g. 10. Begin van de vorming der lamellen aan de onder-
zijde van de hoed. Trama divergerend. 

fig. 11. Vorm.ing van de plooien aan de onderzijde van 
de hoed van Cantharellus (naar CORNER). 



bium tussen bast en i~out. Dit is een vrij zuur en zuurstof­
arm milieu. Met behulp van een grote hoeveelheid cultuur­
proeven heeft de auteur va.stgesteld, dat de rhizom.orfen 
ontst~an , wanneer aan de schimmel een zuurstofarm, re­
ducerend en vrij zuur milieu wordt aangeboden, b.v. een 
vrij stevige agar met sinaasappelsap (pH ± 4.5). Het in 
sinaasappel voorkomende ascorbinezuur, dat gemakkeli jk 
geoxydeerd wo rdt is zeer gunstig voor 't ontstaan van rhizo­
morfen. Wanneer men een reageerbuis heeft, wearin een 
flinke hoeveelheid voedingsbodem is aangebracht, waar­
boven zich lucht bevindt, ontstaan de rhizomorfen in het 
cultuurmedium, terwi jl hierboven een wit, woll ig luchtmyce­
iium groeit. Op c!e grens van beide ontstaat een mycelium­
verdicht ing, een plectenchym en 't is vanuit dit weefsel, 
dat de rhizornorfen naar beneden groeien. Volgens de au­
teur wordt nu de groei bepaald door de oxyderende of re­
ducerende eigenschappen van het milieu. De rhizomorîen 
worden geïnduceerd door een milieu , dat reducerend is 
en ec;1 pH van ± 4,5 heeft. Het vlokkige mycelium ontstaat 
in de lucht, waar 't milieu een oxyderend karakter heeft. 
't Is echter niet zo, dat de rhizomorfen buiten 02 kunnen. 
Zij hebben deze nodig voor hun ademhaling. In ' t centrum 
van de strengen bevindt zich een luchtig, wit weefsel , een 
soort merg dus, dat voor de aanvoer van 02 zou zorgen. 
De do11kerbruine compakle buitenkant van de rhizomorfen 
met evenwijdige hyphen is in contact met 't milieu. De 
auteur maakt duidelijk dat in ï reducerende m,ilieu een 
phenoloxydase moet worden gevormd, in het oxyderende 
een ptienolreductase. Het zou nu de oxydatie der pheno len 
zi jn, die de produkten oplevert (chinonen), die verantwoor­
delijk zijn voor de bundeling der hyphen en voor ' t ontstaan 
van het plectenc;1ym. Hoewel er nog vele vragen zijn, is 
deze uitvoerige stud ie in vele opzichten interessant, vooral 
omdat hierin voor 't eerst de inductie van myceliumaggre­
gaten behandeld wordt, die in de weefselvorming van pad­
destoelen zo'n grote rol speelt. Zi j die er meer van willen 
weten verwijzen we naar de studies van WESSELS en 
,JACQUES-FELIX. 

Nog een kwestie zouden we in deze inleiding kort wi llen 
aanstippen : dit is de vraag in hoeverre de ontogenetische 
eigenschappen der vruchtl ichamen van hogere fungi bruik­
baar zijn voor de systemat iek. H ierover zijn de meningen 
nogal verdeeld. Er zijn systemat ici, die er niet vee l in zien, 
o:ndat de carpoforen van verwante soorten sterk in vorm 
lu.:nnen verschi llen {dit is bij de Aphyllophorales soms 't 
geval) en omdat sommige structurele kenmerken, zoals die 
van de hymenofoor (buisjes of plaatjes), sinds FRIES sterk 
aan waarde hebben ingeboet. Anderen daarentegen achten 
bepaalde structuren in de ontwikkeling wel degelijk van veel 
waarde voor de indeling en hebben de neiging er speciale 
betekenis aan te hechten voor ons fylogenetisch inzicht, 
d.w.z. hoe de verschillende groepen van zwammen zich in 
de loop der evolutie uit elkaar of uit «lagere vormen» heb­
ben ontwikl<eld . De auteur van deze regels rangschikt zich 
onder de le.ats~e groep, zonder nochtans de waarde van de 
ontogenetische kenmerken te willen overdrijven. Het zou 

zeker te ver vo.;;rnn h'e" nader in te g<::en op de evolutie­
theorie in 't é\lgerr.C0n of d'.3 toepassing van dr:;ze bij schim­
mels, maar niettegenstaanëe het vrijwel vo!:edig gemis aan 
fossielen acht schrijver dezes het niet hopeloos, en;g in­
zicht te verkrijgen, hoe zicl1 de fis::iendaagse schimmels 
ten aanzien van primi:ieve vorm0n, die er geweest moeten 
zijn, verhouden. Hypotheti3c:1 blijven deze inzichten zeker 
en we geven gaa~ne toe, dat c:l:er!ei vrij wilde schema's 
over afstamming van grneoen in ., verleden de systematicus 
kopschuw J;ur.nen maken, ma:ir zouden hier toch aan wi! len 
toevoegen dat de door de s~•ste:llatic i geschapen taxa niet 
minder h;1Jo:i-1eliscl1 zijn en niet minde~ ean veranderingen 
onderhevig : vgl. m:::ar eens 't systeem van onze dagen met 
dat var. FRiES. Bovendien komt het begrip «natuurlijk sys­
teem». 'Naar geen systema~icus afsl<::nd van zal wi!:en doen, 
zonder 't aannemen van een echte r;er.etische verwantschap 
in de luc!1t te hangen. In 't vcrde:·.; lçomcn we il ie.- en daar 
nog op deze syster.iafü:cl1e kwest'cs terug. 

We moeten o:->s bij 't bei1andc'.;n va;1 de aspecten der ont­
wikkel ing beperken. We dach~en dat 't zinvoi W3S in de 
inleiding zo ruim mogelijl< :e steiien, waar het hierom gaat. 

Wanneer we iets zegge.1 v1; !:en 0•1e~ alle vier groepen : de 
Aphyl lophorales, de l .g.:iricales. de Gas1ero111yce!en en de 
Ascomyceten kunnen we n;et ander:> doen dan en ige on­
derwerpen uitkiezen. Een vollecl!g overzicht ;::ou ve!e blad­
zi jden meer vergen. Voor de Agarica les wil len we de con­
centratie behando!en. :1et velum en de hieruit voortvloeien­
de angiocarpieën, die vooral O():::ir i\.F.M. REIJNDERS zijn 
onderzocht. Voor de Gasteromyceten de afleiding van de 
ingevfikl<elde struc1:uren der c:arhreceeën (receptacu!urn), 
vooral het werk van E. FISCHER. 

2. APHYLLOPHORALES 

Geleide!ijk beginnen c'a struct~ur van de hymeno!oor (plaat­
jes, buisjes. stekeitjes) en de uitwendige vorm, die tot in 
't begin van deze eeuw zo belangrijk waren voor de syste­
matiek van de paddesioelen. aan waarde voor deze in te 
boeten. DaarJoor in de plaats komen microscopische ken­
merken van de weefselopbouw, terwij l op den duur de che­
mösche eigenschappen steeds belangrijker zullen worden. 
Over de st~uctuur en ooi< de on~wil<keling van de Aphyllo­
phorales heeft de Engelse mycoloog E.J.H. CORNER vee l 
waarnemingen verricht. Hij onderscheidt bij deze groep 
monomitische, dimifüic!ie en trimi~ische weefsels naar de 
aard der hyphen. Hieruit b:ijkt al dat de weefse ldifferen­
tiatie bi j de Aphyllophorales vo!strekt ni6t eenvoudig is; in 
werkeli jkheid vormen zij cian ook een zeer he<erogeen ge­
'rnel met soms zeer gespecialiseerde groepen. Toch hebben 
ze een ontwikkelin!J die beduidend minder gecompiiceerd 
is dan die der Agaricales en d ie in 't algemeen ten aanzien 
van al die uiteenlopende zwammen wel onder één noemer 
te brengen is. Wij noemden deze ontwikkel ing het diffuse 
type. De hoedrand, of de rand van de resupinaie schijf of 
de top van de vertakte of onvertakte stelen (flamaria, Cla­
varia) speelt hier een belangrijke rol bij. Soms zien we 
een overgang tussen een schijf en p!at~e lepe!- of waaier-



vormige onderdelen (Telephora !crreiitis), soms zijn ook de 
vertakkingen van Ramaria of Clavulina plat. Soms wordt er 
een knots gevormd (Clavariade!phus pistilltlïis) of een trech­
ter, waarvan de holte in de steel doorloopt (Gsopatalum, 
Lentinus),of een schelpvormig vruchtlichaam, doordat de 
t rechter aan één zijde ingesneden is en de ronde vorm plat 
uitgevouwen is. Soms ook ontstaan er massieve vormen : 
dikke schijven, die aan één kant vastzitten (Ganoderma, 
lnonotus) of gesteelde knotsen of omgekeerde kegcl3 
(Sarcodon, Phellodon, Hydnellum). Al deze vormen, waar 
men bijna steeds tussenvorm.en van kent, ontstaan dank 
zij min of meer evenwijdige, gebundelde of waaiervormig 
verlopende hyphen, die aan de top, of in de rand van de 
schijf of omgekeerde kegel liggen. Vaak is deze rand, die 
dus een grote morfogenetische betekenis heeft, d ikker 
(Ganoderma, Polyporus) . Hier . in deze protoplasmarijke 
uiteinden der dunne hyphen vinden de processen van groei 
en vertakking plaats, en wordt de celdifferentiatie, die vaak 
even beneden dit groeipunt of binnen deze groeirand reeds 
te zien is, waarschijnlijk geregeld. De celstrekking volgt de 
groei van het uiteinde of de omtrek op zekere afstand en 
vordert gelijk hiermee. Er is dus geen sterke celstrekking, 
die langere t ijd na de celvorming optreedt (grote periode 
der strekking), zoals dat bij Agariceeën voorkomt en die 
maakt dat deze paddestoelen zich plotseling ontplooien 
(indirecte ontwikkeling, zie 1). 

Wij hebben in het bovenstaande reeds gezinspeeld op de 
grote vormvariabiliteit bij verwante soorten der Aphyl lo­
phorales en wij zijn van mening dat deze manier van ont­
v/kkeling haar mogelijk maakt, m.a.w. aanpassingen aan 
diverse milieufactoren kunnen met behoud van dezelfde 
ontwikkeling de vormen snel doen veranderen. Me~ snel 
bedoe!en we een naar verhoudin!; korte tijd in de evolutie 
der planten. Want de vorm is bij een bepaalde soort wel 
erfelijk vastgelegd en niet variabel. Een paar mooie voor­
beelden van deze verwante vormverscheidenheid vinden we 
bij de door MAAS GEESTERANUS opgestelde familie der 
Auriscalpiaceeën (1963), en b.v. in het ciavarioïede geslacht 
Ptcrulicium met een soort, die tegelijkerti jd een resupinate 
korst vormt en Clavar1a-achtige takken, die zich daarop ver­
heffen; microscopisch heeft de korst dan ook nog een an­
dere structuur dan de vertakte of onvertakte zuiltjes. 

Het is duidelijk àat men b ij zo variabele vormen binnen 
enge groepen hier niet te veel waarde aan kan hech1en 
voor de systematiek, evenmin voor de kennis v::m de evo­
lutie der soorten. Wanneer we hier een vorm kunnen ver­
delen in «steel» en «hoed» is d it alleen mogelijk wat de 
uitwendige gedaante betreft : de steel is niet door weefsel­
differentiatie van de hoed te onderscheiden, zoals dat bij 
veel Agaricales 't geval is. Bovendien bevindt zich op steel­
achtige delen vaak hymenium, wat ook nog wel 't geval is 
bij vormen, die meer tot de Agaricales naderen en ertoe 
gerekend worden : boleten en Pleurotus. 

Ook de lamellentrama is, indien er zo iets als lamellen en 
plooien, die al of niet anastomoseren, zijn, anders dan bi j 
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de Agmice.ceeën. CORNEH beschouwt zelfs ci:t als het be­
langrijkste kenmerk om ce geslachten in zijn mo;:ografie 
over de «Canthn•e!loi'd Fung:" te scheiden van de Ag. Bij 
de laatsten wordt de le.mel!entrama gevormd (althans in 
't begin) door evenwijdig n<iar beneden gï0elende hyphen 
langs een bepaalde aan de onderlmnt van de hoed s~raals­
gewijze veriopende lijn. S01ijcen we de Ie.mei dwars door 
dan zien we daarin in 't midden evenw:jdig naar beneden 
gerichle hyphen, d ie aan de zijden en onceraan de plooi 
min of meer waaiervormig uitwijken (fig. 10) . We noemen 
zo'n trama divergent. Bij p!oo!en d3r cantlla~elloïde zwam­
me:1. v1aa~van FRIES roec!s opmerkte. dat ze een scherpe 
sn3de missen, is ciii. anders. Hier wordt de trama gevormd 
door meest losse hyphen d;e in alle rici1tingen verlopen 
(evenals aan de onderkant van de hoed) en die e·en beet je 
ui t elkaar getrokken zijn door de expansie van de hyme­
niumlaag die or overheen ligt (eig. er onderlang3), zodat 
er gaten tussen vallen (fig. 11). Is dit weefsel toch com­
pact , dan komt dit doordr.t er nicmve h~·pl1en tussen groei­
en, maar het v;eefse! blijft dooreer.gevloci1ten. Welnu deze 
st~uctuur van de iê.mel!entrnma is te beschouwen als de 
meest primitieve vorm. Wij trofien i1aar b.v. aan bij C:mt.ha­
rnllu:; cföa~:uo en tubaeformis en bij Geopctch.;m c~rbo­
nariura (REIJNDERS 1863). 

Wanneer wij ons nu afvragen of 't mogoli jk is dot de Aga­
r!cales zich uit vormen ontwikkeld hebben, die grote over­
;enkomst vertoonden met deze canthare lloïede zwammen 
(maar die nat uurlijk veel vroeger geleefd hebben) n1oeten 
wc op bovengenoerr.de gronden (vorm, lamellentrama, enz.) 
besluiten tot deze waarnchijniijkheid. Er is echter een ver­
schijnsel dat de eenvoud van deze conclusie vertroebelt. 
Het is het feit d~~t er ook vaak reductie van vormen en in­
wendige structurn;1 kan optreden : evolutie in tooenges:e!de 
zin dus. Zo neem.t CCRNER aan, dat de onverlakte steel­
'.'Ormige Clavaria's veelal uit vertakte vormen zijn ontsiaan 
en dat 't net zo goed mogelijk is dat een 'Jorm met hoed 
(pi!eate vorm) on'.staon is uit een knots als omgekee~d (fig. 
12). ln 't bijzcndcr mGent h~j dat meervoudige vormen (d lls 
een aantal sche;pvormigc, z!jdelings gesteelde lobben op 

een gemecnach:i.ppelijke as) primitief zijn en dat de uni­
pile~te vormen (eerst zijèeiings, later centraal gesteeld) 
hieruit zijn ontstaan. Er is een gesiacM Trogia, waartoe in 
't bijzonder tropische soorten be:1oren, d!e gemeenschap­
pelijk· heoben, dat de trama van de paddestoel ('t v:ees) 
heel bijzonder is geconstrueerd me! zeer iange (:ot 3 mm) 
opgezwollen, vrij dikwandige e:i spo;:l11ormige celler:, die 
blijkbaar als de t ros:en ronde cellen b!j Laclaril!s en Rl.ia­
r.ula die:nst doei'l om 't vo iume v:m do Z\vam te vergi'Ote:i. 
Door de aanwezigheid van d:;zo b!jzomiere cellen naast 
oewone hyphen noemt CORNER de tram& : " sarcodimi­
tisch». Aangezien deze st;uctuur eiders niet voorkomt (uit­
gezonderd 1 soort : R!mi1achia) is het mogelijk dat de 
soorten van Trogia wel b:jern horen. Er zijn echter n!ierlei 
vormen bij : die precies op e<:Jn Agaricacee als b.v. Om­
phalina lij1{en met éunr.e lamel!cn met scherpe snede, 
manr ook sierk gereduceerde vorm.en a:s zijdelings aan­
gehechte schelpjes mel g;ad hj•menium of slechte aders 
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of plooien. En het is niet te verwonderen dat CORNER zich 
afvraagt, of niet alle cantl1arelloïede fungi eigenli jk geredu­
ceerde vormen zijn, hetgeen hij (vooral ten aanzien van 
de meer vlezige soorten) ook weer niet gelooft. 
Niettegenstaande we 't bestaan van deze gereduceerde 
vormen aannemen, waarover we ook bij de Agaricaceeën 
nog moeten spreken, achten wij een progressieve evolutie 
met vormen, die een diffuse ontwikkeling hebben als uit­
gangspunt, om velerlei redenen waarschijnli jk. We willen 
er hier drie van noemen : 

1. Ook bij de Agaricaceeën komt 't type met diffuse ont­
wikkeling voor, en we zien dat de meest geconcentreerde 
vormen (die weefselkundig tevens de meest gedifferentieer­
de zijn) door zeer geleidelijke overgangen hiermee ver­
bonden zijn. 
2. Ook bij de geconcentreerde Agaricaceeën-ontwikkeling 
:: ijn resten van diffuse ontwikkeling aanwezig. 
3. De vorm li jkt bij de meer ingewikkeld gebouwde Ag. toch 
wel veel meer gefixeerd te zijn. 

3. AGARICALES 

a. De concentratie der ontwikkeling 
1. Het is een bekend verschijnsel dat veel soorten van deze 
groep, het zijn de meest gespecialiseerde, het vermogen 
bezitten zich uit een eivormig jong stadium snel te ont­
plooien (Amanlta, Coprinus). Bij de Gasteromyceet Phallus 
impudicus is dit proces vaak gefilmd. We weten nu dat dit 
vermogen te danken is aan een snelle strekking van lang 
van tevoren gevormde cellen. We schreven hier reeds 
een en ander over in 1. Het is echter weinig waarschijnlijk, 
dat d it verschijnsel zich bij alle Agaricales in even sterke 
mate voordoet, veeleer moeten we aannemen dat een 

fig. 12. Vertakte en simpele vormen van Clavariaceeën. 
Overgang naar pileate vorm (naar CORNER). 

fig. 13. Veelhoedige en eenhoedige vormen en veronder­
stelde overgangsvorm (naar CORNER). 
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Clitocybe, een Tricholoma of een Pleurotus meer een di­
recte ontwikkeling vertonen. Eigenli jk is de celst rekking 
in al zi jn aspecten nog onvoldoende onderzocht. 

2. Nog in enige andere bijzonderheden manifesteert zich 
de geconcentreerde ontwikkeling. Bij geslachten als Hygro­
phorus, Clitocybe, Omphalina, Collybla, Rhodophyllus, ook 
veelal bij Mycena (niet altijd) , ja zelfs bij compacte, vlezige 
boleten en Russula's zien we dat het jonge primordium 
(voordat zich hoed en hymenofoor vormen) zeer slank is, 
en meestal uit een zuiltje bestaat. Gespecialiseerde ge­
slachten van Ag. hebben nu een bolvormig of eivormig 
primordium, waarvan de b reedte zelfs soms de lengte over­
treft, terwij l dit lang zo blijft (Coprinus, Psathyre!la, Cono­
cybe, Amanita, Volvaria, Pluteus, enz.). 

3. Een van de merkwaardigste verschijnselen gedurende 
de ontwikkeling is de geleideli jke omkering der volgorde. 
Het ligt voor de hand dat zich eerst de steel, daarna de 
hoed door verbreding van deze, en tenslotte de hymeno­
foor aan de onderzijde van de laatste zullen vormen (fig. 
14) . 

Daarbij lopen de hyphen in de steel evenw ijdig, op een 
gegeven moment gaan ze zich naar buiten buigen (hoed­
rand) en waaiervormig uitspreiden, ter\vij l aan de onder­
zijde van de aldus ontstaande hoed de hyphen zich naar 
beneden buigen langs bepaalde lijnen om de lamellen te 
vormen. Soms ontstaat in het centrum van het gedeelte 

dat de hoed zal vormen een vlechtweefsel, maar de steel­
bundel is er dan al. Een wijzig ing treedt op als de even­
w!jdige hyphen van de steel slechts het onderste deel van 
een jong primordium beslaan, terwij l in het bovenste deel 
vrijwel van ' t begin af een vlechtweefsel aanwezig is. 



Bij Amanita en Volvaria treedt een verdere modificatie op. 
Hier wordt eerst de omtrek van de hoed in de primodiale 
knol, die uit een vlechtweefsel bestaat, zichtbaar. leis bo­
ven 't midden van deze vormt zich een dicht, sterk kleur­
baar weefsel (fig. 15 en foto 1); van de steel, die ' t eerst 
te zien is aan de in de lengte verlopende, evenwijdige 
hyphen, is dan nog geen spoor te bekennen. 

Bij veel soorten van Coprinus, Psathyrella, Conocybe, 
Boibitius daarentegen tekent zich 't eerst de hymenofoor 
in 't primordillm af (fig. 16). We verstaan onder hymenofoo r 
de plaatjes, buisjes of stekeltjes en 't primordiale weefsel 
vlak hierboven, dat deze doet ontstaan (ook in geval van 
glad hymenium) . Van deze hymenofoor zijn nu 't eerst Ic 
zien palissadencellen, dit zijn de oorspronkelijke elementen 
van het hymenium, waarvan de uiteinden zich in een 
(gebogen) vlak rangschikken en die door voortdurende 
vorming van nieuwe tussen de reeds bestaande (inter­
calatie) meestal aanleiding geven tot 't ontstaan van een 
ringvormige larnellenholte door de weefselspanning. 

We vinden nu weer allerlei overgangen naar deze uitersten 
van omkering der volgorde. Veelal komt 't voor (Marasmius­
soorten), dat een vlechtweefsel boven de steel van 't begin 
af aanwezig is, m.a.w. dat de hoed, of de plaats waar de 
hoed zal ontstaan, zich aftekent vóór de steel (kenbaar 
aan de evenwijdige hyphen) zichtbaar wordt (fig. 17). En ook 
t reffen we 't geval aan, dat wanneer de palissaden-hyphen 
zich aftekenen ongeveer tegelijkertijd de evenwijdige hy­
phen van de steel zichtbaar worden, terwijl de hoedrand 
of ' t vlechtweefsel van de hoedtrama zich ook duidelijk 
vertonen (fig. 18). In een dergelijk, rn.eest rondachtig, pri­
mordium start dus de vorming van de drie hoofdstructuren 
van de paddestoel tegeli jkertijd. 

4. Wij hadden 't over het ontstaan van de hymenofoor : 
ook kan deze zelf bij de meest gespecialiseerde Ag. een 
eigen vorm van ontstaan vertonen. Meestal worden dus 
eerst de pal issadenhyphen aangelegd, die de uiteinden 
zijn van naar beneden groeiende vertakkingen in dat ge­
deelte van het primordium dat naderhand de onderzi jde 
van de hoed zal vormen. De palissadenhyphen g~oeien ge­
coördineerd, d.w.z. hun uiteinden vormen een ringvormig 
vlak dat zich naar buiten uitbreidt doordat de hoedrand 
steeds nieuwe palissadenhyphen tegen de oude afzet. Dan 
ontstaan de plaatjes als plooien, die zich ook van binnen 
naar buiten ontwikkelen, doordat, zoals we reeds in 2. 
zagen, naar beneden groeiende hyphen, of gebogen uitein­
den van hyphen, langs rad iale lijnen de trama van de lamel 
gaan vormen (fig. 10 en fig. 19). 

Bij Coprinus, Psathyrella, Panaeolus, Conocybe en Bol­
bltlus nu komt het voor dat we in tangentiale doorsnede 
(dit is een lengtedoorsnee enigszins bezijden 't midden of 
de as) geen plooien zien met over de snede een door­
lopende palissadenlaag (fig. 19), maar een onderbroken 
laag van groepjes palissadenhyphen, die vaak aan 't bene­
denuiteinde wat convergeren, waartussen gewoon steriele 
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fig . 14. Stipitocarp primo~C:ium met diffuse ontwih.ke!ing. 
Schematisch. 

fig. 15. Pileocarp primorC::um. Schemati:.;ch. 

fig. 16. l-IJ'menoca•p primo:cJ"L:;.1. Schematisch. 

fig. 17. Pileo:;tipitoca~;:> prlmordium. Schematisch. 

lig. 13. lsocarp primo~dit.m. Scllc1a:::\isc.h. 



14 

gedeel ten voorkomen van primordiale hyphen (protenchym, 
fig . 20) . In deze gedeelten zal de trama van de lamel ont­
staan, ook weer door van boven naar beneden groeiende, 
evenwijdige hyphen, die gaan divergeren (rupthymeniale 

ontwikkel ing). 

Alleen in 't geslacht Amanita komt nog een m.eer bijzondere 
wijze van lamellenont1t1ikkeling voor, die elders nog niet 
gevonden werd, en waarvan ook geen overgangen naar de 
normale ontwikkeling (zoals bij de rupthymeniale ontwik­
ke ling wel 't geval is) bekend zijn. In 't weefsel tussen het 
hoedgedeelte en dat waar later de steel zal ontstaan, het 
zgn. lipsanenchym, waarin de hyphen vrijwel evenwijdig 
van boven naar beneden lopen, ontstaan nu, eerst zeer 
korte, palissadenachtige elementen die met hun lengte­
richting vrijwe! loodrecht op de hyphen zijn georiënteerd 
(natuurlijk vormen ze wel 't uiteinde van een vermoedelijk 
korte zijtak). Eerst drukken de uiteinden van deze elemen­
ten tegen elkaar, maar later ontstaat er een spleet tussen, 
waarin soms wat degenererend weefsel is te zien (fig. 21 : 
schizohymeniale ontwikkeling) . De lamellen vormen hier dus 
vanaf 't begin balkjes, waarvan de middenzuil aan de 
boven- én aan de onderl<ant is verbonden m.et het proten­
chym. 

5. We hebben het in het bovenstaande al vaak gehad over 
de lamel!entrarna, die als hij jong is bi j de cantharelloïede 
zwammen nauwelijks enige differentiatie vertoont (fig. 11 }, 
maar bij de Agari cales bijna alti jd divergent is (fig. 22) . 

Door wijzigingen ti jdens de verdere ontwikkeling kunnen 
nu uit deze divergente trama, die overigens ook vaak zo 
blijft en dan aan de snede steeds verder groeit, de regel­
matige («regular»} en de vervlochten («intermixed, emmê­
lée») trama ontstaan. Bij de eerste lopen in een soms zeer 
brede middenlaag de hyphen vrijwel evenwijdig, alleen aan 
de kant naar het subhymenium hebben we wat uitwijl<ende 
hyphen (fig. 23). Bij de tweede vervlechten de hyphen zich, 
ze verlopen in verschillende r ichting, zoals bij de boven­
genoemde meest primitieve vorm 't geva l is (maar daar 
zijn ze nooit divergent geweest). 

Bi j Amanila hebben we echter naast alle andere specialisa­
ties nu ook een bijzondere lamellentrama, doordat zich op­
gezwollen uiteinden van vertakkingen der hyphen (die dus 
min of meer knotsvormig zi jn) dringen tussen de uitwij­
kende hyphen van de zijdelingse laag van de trama (late­
raalstratus). Ze ontspringen meest in de middenlaag (me­
diostratus) en richten zich naar buiten (fig. 24). Bij Volvaria 
en Pluleus treffen we iets dergelijks aan, maar dan richten 
deze opzwellende, aparte cellen zich naar ' t midden, zodat 
de brede elementen in deze trama zich van boven - rechts 
en li nke - naar beneden en de snede keren (fig. 25). De 
!amellentrama van Amanita noemen we bilateraal en die van 
Volva:ia en Plu~eus invers. 

Zoals men ziet wordt de ontwikkeling binnen de echte 
Agaricales wel ingewil<kelder dan bij de Aphyllophorales 
het geval was (hoewel dus de laatste op zichzelf ingewil<­
keld gebouwde weefsels kunnen hebben. Dit wordt nu 
nog versterkt door de vela die bij de Ag. kunnen optreden 
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fi g. 19. Mycena osmunclicola, tanoentiale doorsnee. La­
mellenvorm ing door plooiing. 

fig. 20. Coprinus ephemerus, tangentiale doorsnee, Rupt­
hymeniale lamellenvorming. 

fig. 21 . Amanita spec., tangentiale doorsnee. Schizohyme­
niale lamellenvorming. 



en een hele ontwikkel ing doormaken, terwijl ze bij de 
Aphyllophorales wel eens voorkomen, maar daar een uit­
zondering en weinig gecompliceerd zijn. Door deze vliezen 
of hulsels or:tstaan de angiocarpieën, die bij de Ag. in 
sterke mate correlatief zijn met andere kenmerken der 
concentratie en dus wel zó belangrijk zijn, dat we er een 
aparte beschouwing aan moeten wijden. 

b. De ontwikkeling van het velum en de angiocarpieën 
In da ti jd v~;i PATOUILLARD en FAYOD, dus nu een kleine 
00uw geleden, meende men, dat alle Agaricales vruchtli­
chamen hadden, die tijdens hun jongste stadiën in een 
vlies waren gehu!d. Vooral de laatste heeft veel tot dit 
misverstand bijgedragen. Men sprak dan van de Ag. als 
hemiangiocarrxrn, de f ,phyllophorales werden dan gymno­
carp genoemd (onbedekte vrucht) en de Gasteromyceten 
.~ngiocarp of later ook endocarp (inwendige vrucht) . Men 
dacht dus werkel ijk, dat de VEia een enorme systematische 
betekenis hadden : de angiocarpen bleven altijd ingehuld 
(en àe sporen verbreidden zich door verval van het vrucht­
later uit h<;t huisel bevrijden om de sporen de gelegenheid 
te geven aan de buitenkant van het vruchtlichaam te ont­
:-::haam of gaten erin), de hemiangiocarpen zouden zich 
staan. Nu zelfs worden de Ag. nog vaak hemiangiocarpen 
r;enoemd in allerlei systematische werken, hoewel dit vol­
maakt zinloos is : een groot aantal zwammen, tot deze 
klasse behorende, zijn gymnocarp (fig. 26); niet al leen 
meer primitieve vormen, zoals Hygrophorus of Clitocybe, 
inaar oof\ gespecialiseerde als bepaalde soorten van Plu­
teus. Omgekeerd komt bij de Aphyllophorales bij uitzonde­
ring een angiocarpe soort voor (Cryptoporus vo!vatus), 
terwijl men eigenl ijk de Phallaceae en Clathraceae onder 
de Gasteromyceten hemiangiocarp zou moeten noemen. 

Sinds lang heeft het de aandacht getrokken dat in som­
mige groepen v;in Ag. een velum universale of volva en/ o1 
een velum partiale, meestal als ring om de steel te zien, 
to! de vaste attrib!.lten behoren, terwijl in andere geringde 
soorten naast ongeringde voorkomen (vgl. Suillus luteus 
b.v. met S. bovinus en Coprinus sterquilinus met C. pli­
catilis). Het wcis dus vaak zonder meer niet duidelijk welke 
system.ati::;che wearde men aan het velum moet toekennen. 
Na een uitvoerige analyse van de vela is REIJNDERS (1963) 
tot de conclusie gekomen dat de waarde voor de systema­
tiek van het secundaire velum, dat secundai re angiocar­
pieën doet ontstaan, niet groot is; maar dat de primaire 
angiocarpie, hoewP-1 deze ook op verschillende plaatsen 
gedurende ~e evolutie b!ijkt te zijn ontstaan, veel meer 
systematische be!ekenis bezit, nog afgezien van alle meta­
morfosen, die de vela ondergaan hebben, en die tot ver­
sl ijm ing of ingewikkelde structuren met ronde cellen (sphe­
rocysten) gevoerd hebben. 

Van een secundair velum spreken we, wanneer een ge­
deelte van het primordium uitgroeit in een later stadium; 
een primaîr velum is ongeveer gelijktijdig m.et het primor­
dium ont::ta::n. Zodra de eerste hyphen een vlechtwerk 
gaan vormen, een verdichting dus van het mycelium, die 
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fig. 22. Divergente lamellentrama. 

fig. 23. Regulaire (regelm.atige) lamellentrama. 

fig. 24. Bi-laterale lamellentrama. 

f ig. 25. Inverse lamellentrama. 
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we protenci1ym noemen, differentieert het zich aan de 
oppervlakte. We spreken dan van een inherent velum (v. in­
natum), omdat het tot het primordium behoort. Stellen we 
ons voor dat het primordium bestaat uit een bundel even­
wijdige hyphen in de steel, die op gegeven mom.ent naar 
buiten gaan omkrullen, zodat een hoedrand ontstaat. Groeit 
die hoedrand nu door, of een deel ervan, en legt d it uit­
groe isel zich tegen de steel dan hebben we te doen met 
een secundaire angiocarpie genaamd pilangiocarpie (f ig. 
27). Vaak groeien dan echter ook hyphen uit ' t bovenste 
deel van het steeloppervlak, zodat de ring, die aan de steel 
achterbl ijft, stevig hieraan is bevestigd, wanneer de hoed 
zich uitspreidt (fig. 28a). In dat geval spreken we van 
mlxanglocarple; ook wanneer over vrijwel 't gehele hoed­
en steeloppervlak hyphen naar buiten groeien : een uit­
groeiend velum universale vormend (zie fig. 28b). Tenslotte 
kan 't uitgroeisel ook alleen aan de steel ontstaan, zoals 
b.v. 't geval is met de rand van het basale schijfje van de 
groep der Basipedes van het geslacht Mycena (M. stylo· 
bates), we spreken dan van stipitangiocarpie (fig. 29). 

Tot zover de angiocarpieën ontstaan door secundaire uit­
groeiing van delen van het primordium. De primaire angio­
carpieën ontstaan dus doordat de buitenste laag van het 
protenchym een apart gedeelte wordt, een omhulsel dat 
allerlei verdere structuurwijzigingen kan ondergaan (meta­
morfose van het velum), maar dat ook in ongedifferentiëer­
de toestand kan bl ijven en dan m.eestal spoed ig scheurt. 

Hoogstens ziet men dan aan wat vlokjes of draden op de 
hoed van de jonge paddestoel dat er een velum is geweest. 
Voor 't bepalen of er een velum is, is onderzoek van het 
jonge primordium noodzakelijk, vaak geven slechts door­
sneden verkregen met de microtoomtechniek een bevre­
digend resu ltaat. Bij een uitgroeiend velum staan de hy­
phen uiteraard meest van het primordium af, b ij een in­
herent velum lopen ze ook vaak evenwijdig aan het opper­
vlak van het primordium (periklien). 

Is er om het gehele primordium. een ve lum met overal 
dezelfde structuur dan spreken we van een monovelangio­
carpe soort (fig. 30). Vaak echter blijft in de hoek tussen 
hoed en steel protenchym of primordiaal weefsel liggen, 
terwij l het universele ve lum zich verder differentieert. Dit 
protenchym heet dan lipsanenchym (of hoekweefsel) : het 
bouwt vaak dus een groot deel van het latere ve lum partiale 
(ring, enz.) op. Een soort d ie een velum universale en lip­
sanenchym bezit heet b ivelangiocarp (fig. 31 ). Merkwaardig 
genoeg is er vaak al leen maar een lipsanenchym en geen 
universeel velum. De steelomtrek ontstaat iets dieper dan 
aan het oppervlak van het primordium : een rest proten­
chym. blijft er dus tussen de plaatjes en 't steeloppervlak. 
We spreken dan van een paravelangiocarpe ontwikkeling 
(f ig. 32). Ook kan 't hymenium heel d iep endogeen ontstaan, 
dus diep ingezonken in het primordium, terwijl er geen 
spoor van enig velum valt te bekennen. Dit eigenaardige 
geval doet zich voor als extreme vorm van de paravelan­
glocarpie. Het lipsanenchym is tot nul gereduceerd omdat 
het steeloppervlak zich dààr vormt, waar de hoedrand los-

fig. 26. Gymnocarp primord ium. 

fi g. 27. Pilangiocarp primordium. 

fig. 28a. Mixangiocarp primordium. 

fig. 28b. Mixangiocarp primordium. 

fig . 29. Stipitangiocarp primordium. 

fig. 30. Mono-velangiocarp primordium. 
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scheurt. We noemen deze vorm gymn:mgiocarp (fig. 33). 
Een bijzondere uitwerking van de monovelangiocarpie is 
tenslotte de bulbangiocarpie, wanneer het jonge primordium 
even onder de oppervlakte van een primordiale knol ont­
staat, zodat de buitenste laag van de laatste een tijdlang 
over de hoed blijft liggen ('lclvar!a, fig. 34). 

Het kom,t ook nogal eens voor dat primaire en secundaire 
ang!ocarpieën optreden bij dezelfde soort. Het is daarom 
niet erg wenseiijl( om de laatste pseudoang!ocarpie te noe­
men, zoals KÜHNER, die 't eerst de secundaire angiocarpie 
bij boleten ontdekte, deed. Een soort kan moeilijk angio­
carp en pseudoangiocarp tegelijk zijn. We hebben een 
dergeiijk geval van gelijktijdige primaire en secundaire 
angiocarpie voorgcsleid in fig. 35. Er is aanvankeli jk een 
inherent velum universale, waaronder dan de hoedrand 
en het steo!opperviak uitgroeiende hyphen vertonen die 
elkaar ontmoeten en nog eens een ferme afsluiting van de 
hyrnenofoor erbi j vormen. Een dergelijk geva: noemden w~ 
melavela~gioca:;). E:genlijk zi jn de meeste primaire angio­
carpieën tegelijkertijd secundai r angio~arp. Want het op­
pervlak van hoed en steel neemt tijdens de primordiale 
groei en ook daarna enorm in om.vang toe. Nu zijn er vela 
die niet meegroeien en die later niet meer of als niet ige 
resten terug te vinden zijn. Wanneer, zoals in veel gevallen, 
het velum echter meegroeit, zul len tijdens de gehele pe­
riode van opp<Hvlaktcverg roting primordiale hyphen naar 
buiten in het V81U m groeien om dit te versterken. Zodra 
ze in het velum treden gaan ze de cellen vormen waaruit 
dit velum geconstrueerd is (b.v. spherocysten, ketens van 
ovale cellen, celwandverdik!,ingen, enz.). De differentiatie 
is dus !okae! bepaa:d. Dit is wat ook bij de groei van in­
wendige delen gebeurt : de evenwijdige hyphenbundel van 
de hoedrand zet naar beneden en binnen steeds palissa­
dencellen (·Joor het hymenium) af iegen de oude aan : de 
plaats bepaalt, wat uit een bepaalde hyphe zal worden. 
Zoals we reeds zeiden : vermeerdering van hyphen of ver­
lenging van deze én differentiatie bepalen de groei van 
liet primordium. 

Vooral het bestaan van de secundaire vela maakt 't wel 
duidelijk, d<:! we in de eer-;te plaats in deze structuren een 
bescherm.ing moeten zien van de jonge hymenofoor, waar­
schijnlijk vrn!. tegen uitdroging. 

C. Gereducemde vormen 
Nog steeds maakt men in de systematiek van de Agaricales 
veel gebruik van de uitwendige vorm. R. SINGER (1962) 
0)CJint bij de beschrijving van genera in zijn vermaard 
sa:nenvattend werk altijd met een aanduiding van de habi­
tus : «mycenoïd, omphalioïd, pluteoïd, pleurotoïd». Ken­
merken als op de steel aflopende of vrije lamellen, een 
vlezige of een kraakbenig-pijpachtige steel, enz. hebben 
sinds FRI ES een belangrijke rol gespeeld. In het tweede 
hoofdstuk vermeldden wij echter dat ten aanzien van de 
Aphyllophorales de waarde; ing van de vorm bepaald aan 
inflatie onderhevig is. Een systematicus ging zelfs zover, 
dat hij eens tegen mij zei : «De kenmerken van het hyrne-

fig. 31. Bi-velangiocarp primordium. 

fig. 32. Para-velangiocarp primordium. 

fig. 33. Gymnangiocarp primordium. 

fig. 34. Bulbangiocarp primordium. 

fig. 35. Meta-velangiocarp primordium. 
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nium en de sporen zijn hoofdzakelijk van belang, waar 
deze op zitten of op gevormd worden doet er zoveel niet 
toe voor de systematiek». (In de praktijk worden toch bij 
de classificatie van de Agaricales nog steeds meer ken­
merken ontleend aan de carpofoor en ook bij de Aphyl lo­
phorales zijn die stellig niet te verwaarlozen). Men wijst 
dan op 't eigenaardige verband dat er b.v. bestaat tussen 
cyphelloïede vormen en allerlei geslachten der Agaricales. 
Oorspronkelijk heeft men in de familie der Cyphellaceeën 
basidiomyceten ondergebracht, die de vorm hebben van 
een al of niet gesteeld kommetje of schijfje, dus zoals b.v. 
een kleine Peziza. Meestal is het hym.enium in dit napje 
glad, maar er kunnen zich aderen of plooien in bevinden. 
Nu is het merkwaardig dat deze vorm zich ook vertoont 
bij primordiën van een aantal zwammen, die wel tot de 
Agaricales worden gerekend, al behoren ze tot families, 
die eigenlijk geen echte Ag. zijn (schrijver dezes sprak 
wel van Hemi-Agaricales). We kwamen in 1. al in aanraking 
met de primordiën van Schizophyllum commune, een kom­
metje op een vrij lang steeltje ; een paar andere primor­
diën naar m.icrotoomcoupes van de schrijver worden af­
gebeeld in fig. 36 en fig. 37 (Resupinatus applicatus en 
Phyllotopsis nidulans). Evenals bij Schizophyllum groeien 
deze primordiën naderhand uit tot vlakke, schelp- of spa­
telvormige vruchtlichamen : een prachtig voorbeeld van 
een dergelijke metamorfose van het vruchtlichaam heeft 
ook Pleurocybella porrigens. Als deze kommetjes gesteeld 
zijn, spreekt SINGER van een «pseudostipe», wat o.i. niet 
juist is : het is een echte steel, al bevindt hij zich aan de 
van het hymenium afgekeerde zijde. Deze komvormige 
primordiën en ook de volwassen Cyphellaceeën behoren, 
wat hun ontwikkeling betreft, tot het diffuse type (zie de 
figuren), dat bij de Aphyllophorales zoveel voorkomt, maar 
ook bij de Hemi-Agaricales en in geslachten als Clitocybe, 
Mycena, Collybia, enz. nog gewoon is. 

Nauwkeurige hedendaagse studies van deze Cyphellaceeën, 
waarbij de bouw van sporen, basidiën en weefsels werden 
onderzocht, bracht nu de m.eer dan waarschijnlijke ver­
wantschap van een aantal geslachten dezer komvormige 
producten met diverse groepen Agaricales aan 't licht. 
Vooral SINGER (1949), ROMAGNESI (1950) en DONK (1959-
1965) hebben hierop gewezen. De eerste auteur lijft dan 
ook een aantal van deze genera bij zijn orde der Agari­
cales in. Hij beschouwt ze als gereduceerde vormen van 
verwante paddestoelen, die een normaal agaricoïed uiter­
lijk hebben : een hoed met centrale steel. Stellig staat de 
cyphelloïede vorm meestal in verband met het substraat : 
takjes, strotjes, mosstengels. Het zijn bijna altijd kleine 
vruchtlichamen. Nu kan men zich ook wel voorstellen, dat 
de hier bedoelde Cyphella-achtige vormen onder de Ag. 
helemaal geen vervormde vruchtlichamen van de laatste 
zijn. Het komt bij Aphyllophorales vrij vaak en bij Ag. wel 
eens voor dat in cultures sporenvorm.ende basidiën en ook 
cystiden worden gevormd op het mycelium. Het blijkt dus 
dat de genen, die verantwoordelijk zijn voor de vorming 
dezer voortplantingscellen onder zeer verschillende om­
standigheden operatief kunnen worden of gedeblokkeerd, 
zoals men dit wel uitdrukt : meestal t ijdens een bepaalde 

phase van de ontwikkel ing van het vruchtlichaam maar 
ook wel daarbuiten. Als men zich nu voorstelt dat de 
vruchtlichamen met diffuse ontwikkeling zich onder be­
paalde omstandigheden nóg vormen kunnen of wéér vor­
men kunnen bij soorten, die overigens reeds tot agaricoïede 
vormen zijn geëvolueerd, dan zouden dus de komvormige 
carpoforen naaoi de agaricoïede optreden, maar de laatste 
zouden zijn verdwenen in verband met de eisen van het 
substraat. Het is of de schimmel zich zijn afstamming van 
diffuse typen nog zou «herinneren» en of de erffactoren 
die de diffuse ontwikkeling bepalen door blokkering van 
de meer geconcentreerde ontwikkeling weer actief kunnen 
worden. In een zeer recente publicat ie beschrijft R. WAT­
LING het voorkomen van cyphelloïede vruchtlichamen (en 
ook van een beetje gasteroïede) in cultures van Psilocybe 
merdaria, die ook normale konden voortbrengen, en wel 
geli jktijdig met de laatste. 

Maar dit zijn maar theoretische beschouwingen; 't is na­
tuurli jk ook heel goed mogel ijk dat vruchtl ichamen m.et 
steel, hoed en lamellen op den duur wel omgevormd zijn 
tot de hoogstens geaderde kommetjes. Als d it nu mogelijk 
zou zijn gedurende niet al te lange tijd in de ontwikkeling 
der planten bij zo geconcentreerde vormen als een Amanita 
of een Coprinus zou men werkelijk kunnen zeggen : de 
erfelijke plastic iteit van alle carpoforen is zó groot, dat de 
systematiek inderdaad zeer weinig waarde kan hechten 
aan de uitwendige vorm. We ontmoeten hier dus een be­
langrijk morfogenetisch probleem, dat we daarom. wat uit­
voeriger bespreken. Van belang is het nu te weten bij welke 
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fig. 36. Resupinatus applicatus : cyphelloïed primordium. 

fig. 37. Phyllotopsis nidular:s : cypheiloïed primordium. 



Agaricales deze cyphelloïede vormen voorkomen. In het 
samenvattende werk van SINGER (1962) vinden we ze 
hoofdzakelijk in de families der Tricholomataceae (tribus 
R.:isupinateae, Clitocybeae, Collybieae en Marasmieae), ooi{ 
worden ze veei aangetroffen bij de Crepidotaceae, waartoe 
merkwaardigerwijze geslachten met gekleurde sporen be­
horen (Phaeosolenia, Chromocyphella ; de Naucoriaceae 
worden door SINGER verdeeld over de Cortinariaceae en 
Crepidotaceae). ROMAGNESI wijst op de grote verwan t­
schap tussen de sporen van deze geel-bruinsporige ge­
s!achten met Galerina. 

Ool~ moeten we letten op pleu ro~oïede, dus zij.jelings gc­
stee!de of aangehechte vruchtlichamen, waarvan we reeds 
aantoonden, dat ze morfogenet isch nauw met de komvor­
mige verv1ant zijn, en d:e onder de Agaricales ooi~ lang 
niet zeldzaam zijn. Ze kunnen ontstaan uit een kornvorm;g 
(dus omgekeerd prim. met hymenium van het substraat 
afge!<eeïd : Schizophyllum, fig. 9), maar ook uit een oor­
spronkeii jk veel meer normaal agaricoïed, radiair symme­
trisch prim.ordium, waarvan later één kant sterk gaat uit­
groeien, terwijl de tegenovergestslde rand klein bl ijft. Deze 
primordiën zij n aangetoond bij Pleurotus dryinus en osire­

atus, Panellus serotinus en Me!anotus. 

Het is nu wel opvallend dat de famiiies met een sterk ge­
concentreerde ontwikkeling onder de Agarica!es : de Ama­
nitaceae (met Pluteus en Volvaria), de Agaricaceae, de 
Coprinaceae, de Bolbitiaceae en ook de Sirophariaceae 
(op Mefanotus en nu dus ook Psilocybe na) van cyphe!­
loïede of pleurotoïede vormen verstoken zijn; d.w.z. men 
heeft tot dusverre dergelijke vormen niet &angetroffen, oie 
op grond van andere kenmerken tot een dezer families 
'.!loeten worden gerekend. Indien daar ook in de toekomst 
dergelijke vormen met diffuse ontwikkeling niet gevonden 
worden, geeft d it wel enig reliëf aan de systematische 
waarde van de processen die samen de geconcentreerde 
ontwikke ling uitmaken. 

Het wil zoveel zeggen als : vruchtlicham.en, die nog niet 
zoveel veranderd zijn, kunnen, indien wense lij\.; met het 
oog op het substraat weer een diffuse ontwikkeling ver­
krijgen; sterk geconcentreerd0 Agarica!es kunnen dit niet. 
Inderdaad kennen wi j geen vertegenw0ordigers van de 
geslachten : Oudernansiella, Pholiota, Hypho!oma, Psathy­
rella, Coprinus, Pluteus, enz., die (weer) op hout leven en 
die ook maar een zijdelingse steel hebben. Melanolus on­
der de Strophariaceeën is vermoedeli jk de meest gecon­
cen tree'de vorm wa<:rbij dit tot O;J heden bekend is. En 
onder de Naucoriaceae en Tricholomataceae komen zeer 
veel soorten voor met een ontwikkeling, die nog dicht bij 
de diffuse ontwikkeling der Aphyllophorales staat. Al is de 
vervormbaarheid van de vruchtlichamen der Aoaricales 
groot onder invloed van het milieu (zie vooral ook de Gas­
teromyceten), ook deze heeft zijn beperkingen. In dit ver­
band is 't overigens wel merkwaardig dat PATOUILLARD 
(1900: "179) de vervormbaarheid al uitdrukte: «La plasticité 
des élém.ents est un des principaux facteurs de la variété 
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du réceptacle. Le parasitisme peut amener une atrophie 
plus ou moins complète des caractères fournis par ce 
réceptacle» (réceptacle = carpofoor). Wij zi jn 't eens met 
A.H. SMITH, die op 't internationaal congres over de 
fylogenie der hogere Basidiomyceten (1 968) te Knoxsville, 
ervoor pleitte : «to make a judicieus use of all the charac­
ter.;; available when speculating on the phylogeny of the 
group". 

4. GASTEROMYCETEN 

~- De ontwikkelingstypen 
Tot deze merkwaardige afdeling van hogere Basidiornyceten 
behoren zwammen met een zeer verschillend uiterlijk. Dit 
is niet zozeer 't geval bij de echte hypogeeën, die meestal 
bolvormig zijn, m.aar vooral bij de bovengrondse Gastero­
myceten, waar we de fantastische vormen der Clathraceeën 
en Phallaceeën aantreffen (bloemzwammen) naast de bol­
len der Scleroderma's, de kommetjes der nestzwammen, 
nardsterren en de op plaatzwammen geli jkencle vruchtl i­
chamen van b.v. de Secotiaceeën en Podaxon, enz. 

Hoe komt men erbij al deze vorm.en in dezelfde groep te 
rangschikken ? Deze v raag staat natuurlijk in verband met 
de bepaling die men voor de Gasteromyceten meent te 
moeten laten gelden. Vroeger gold 't blijvend opgesloten 
;::jn van de sporenmassa (gleba) in het binnenste van het 
vruchtlichaam als een belangrijk kenmerk. Men raakte dus 
niet weinig in de war met de definitie toen bleek, dat tot 
de vormen, die men tot de Gasteromyceten had gereker.d, 
soorten behoorden, die vanaf 't begin een gyrnnocarpe 
ontwikkeling hebben : het gedeelte waar het hymenium. 
zich vorm.t blijft onbedekt. Men kan natuurlijk deze gym­
!locarpe vormen uit de Gasteromyceten verwijderen, 
maar dan moet men het met een aantal verwante angio­
carpe vormen ook doen. Hoewel men weet dat men een 
aantal gasteroïede vormen beter met bepaalde groepen 
der Agaricales kan verenigen, heeft men tot dusver de 
a'fdelingen die men vroeger tot de Gasteromyceten rekende 
maar bij elkaar gelaten omdat de grenzen nog zo ondui­
delijk zijn. Maar men kan de Gasteromyceten nauwelijks 
meer anders definiëren dan dat ze paddestoeien bevatten 
die holobasidiën voortbrengen, welke niet als gewoonlijk 
hun sporen afwerpen. 

Ool< wat de inwendige bouw betreft is er een grote ver­
scheidenheid bij de Gasteromyceten. Het omhulsel, dat bij 
de Gasteromyceten gewoonlijk met de naam peridiu m wordt 
aangeduid, vertoont anatomisch, en wat zijn ontstaan be­
treft grote verschi llen. Wij willen er hier echter niet nader 
op ingaan. Geheel binneni n vindt men dan in de volwassen 
vruchtlicham.en de sporenmassa of gleba. Deze bevat naast 
de sporen ook vele weefselfragmenten, want het basid iën­
dragende weefsel valt na de sporenvorming uiteen of het 
verslijmt. In dit weefsel wordt in vele gevallen een soort 
netwerk van stevige hyphen gevormd, dat men capillitium 
noemt, waarvan men de overbl ijfselen ook tussen de spo­
ren kan vinden. De gleba doet zich dus voor als een poe-
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dervormige of versl ijmende massa. Vindt men in de jonge 
g!eba een centrale zuil , die tot de top van het vruchtlichaam 
doorloopt, dan spreekt men van een columella. Soms zet 
deze zich n2.ar benecen voon in de s!eel. Verder is de 
g leba m.eestal doortrol,ktn r.·wt ve:e adernn, een w'.t steun­
weefsel. Vooral de familie der Nidlllariaceeën en zulke 
geslachten als Sphaerobolus, Geastrum, enz. hebben in­
gewikkeld gebouwde vruchtl ichamen, d;e uit vele weefse l­
lagen bestaan. We willen ons met de ontwikkeling dezer 
structuren niet bezighouden, mam in 't bijzonder die van 
de gleba 't oog vatten. Wil dit artikel niet te uitvoerig wor­
den dan moeten we ons beperken tot enige hoofdlijnen : 
het is niet doenlijk om alles wat bekend is van deze ont­
wikkeling tot in detai ls te bespreken. 
Het is lang gebruikelijk geweest om vier ontwikkelingstypen, 
die door H. LOHWAG zijn opgesteld en overgenomen door 
E. FISCHER (zie b.v. ENGLER en PRANTL, Die natürlichen 
Pflanzenfamilien, 2e druk, deel 7a : 4) als basis te gebrui­
ken : het lacunaire, het coralloïede, het meerhoedige en 
het eenhoedige type (fig. 38). Bij het eerste ontstaan in 
het weefsel van een oorspronkelijk meestal ongeveer bol­
vormig vruchtlichaam een groot aantal holten of kamertjes 
(door uiteenwijken der hyphen, dus schizogeen). Deze 
worden dan aan de wand omgeven door zich tot een hym,e­
nium rangschikkende basidiën (fig. 38a). In plaats van 
door een hymenium geplaveide holten kunnen ook groe­
pen of nesten van basid iën aanwezig zijn, die de kamertjes 
dus opvullen, zoals we dat bij de Sclerodermataceae b.v. 

fig. 38a. Lacunair type van gleba-ontwikkeling. 

fig. 38b. Coralloïed type van gleba-ontwikkeling. 

fig. 38c. Meerhoedig type van Gasteromyceten ontwikke­
ling. 

fig. 38d. Eenhoedig type van Gasteromyceten ontwikkeling. 

vinden. Het coral!oïede type ontstaat anders : uit een op­
pervlak, dat geplaveid is met jonge basid iën (beter is het 
van hymeniumpal issaden te spreken) groeien armpjes, die 
samensmelten of waarvan de vertakkingen ineenvloeien, zo­
dat er een sponsachtige massa wordt gevormd. Ook hier 
dus kamertjes of alveolen, maar deze ontstaan niet in een 
reeds aanwezig weefsel : ze worden om.sloten door zich 
steeds uitbreidende hyphenbundels. Meestal bevindt het 
uitgroeiende oppervlak zich onder een omhu lsel, dat de 
voortzetting is van de schors van de myceliumstreng, aan 
welks einde 't primordium wordt gevormd (fig. 38b). 't Kan 
echter ook voorkomen, dat het oppervlak met de hymenium­
palissaden midden in 't primordium ligt en dat de armpjes 
(de zgn. tramaplaten) naar beneden groeien. In dit geval 
onderscheidt PILAT in de grote tsjechische Gasteromy­
cetenflora (1958) 't omgekeerd-coralloïede type (fig. 39) . 
Dit is dus aan de 4 typen van LOHWAG toegevoegd. ' t Der­
de type van de laatste auteur : 't meerhoedige, heeft een 
centrale weefselstreng, waaruit zi jtakken of vleugels te 
voorschijn komen. Deze breiden zich tegen 't exoperidium, 
dat alles omhult, uit, en zo ontstaan onder dit hulsel schil­
den, die ongeveer met de randen aan elkaar grenzen (een 
dun strengetje van het peridium blijft hier tussen). Wegens 
de stelen en hun verbredingen aan de top is dit type 't 
meerhoed ige genoemd. In de hoeken tussen de stelen 
tegen de as en aan de zijkanten van de stelen ontstaan 
woekeringen, die de trama-platen opleveren en zo de g leba 
vormen (fig. 38c). 't Weefsel van de schilden verslijmt 
meestal en vormt 't endoperidium of de volvagelei, zoals 
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Foto 1 : Bij Volvaria gloiocephala wordt eerst de hoed ge­
vormd in 't inwendige van een bolletje (bulbus). Nog geen 
stee l. Aan de zijkanten hyphen, die het hymenium gaan 
vormen. Werkel ijke lengte ± 2 mm. Geconcentreerde ont­
wikkeling. Mediane doorsnee. 

Foto 111. Een jong primordium van Suillus (Boletus) bovinus 
bestaat uit een steeltje van om.hoogstrevende hyphen, die 
in grote trekken evenwijdig verlopen. Stipitocarp primor­
dium. Lengte 1.5 mm. 

• 
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Foto Il : Volvaria gloiocepha~a vlak vóór de paddestoel uit 
het bolletje breekt. De steel is nu ook gevormd. De hoed 
is gescheiden van het velum universale. Een dunne streep 
weefsel langs de steel : lipsanenchym (of velum partiale). 
Lengte 7 mm. Het velum universale bestaat uit perifeer 
weefsel van de bulbus. Mediane doorsnee. 

Foto IV. Geopetalum carbonarium vertoont hetzelfde ont­
wikkelingstype. «Hoed» en steel z ijn één geheel en de 
eerste ontstaat door uitbuiging van de evenwijdige hyphen. 
Het hymenium loopt langs de steel en de onderzijde van 
de uitbuigende «hoed». Bij veel diffuse typen wordt de 
trechter opgevuld door een vlechtweefsel. Breedte 1.8 mm. 
Mediane doorsnee. 



we die bij Clathrus en Phailus aan:reffen. Bij het eenhoe­
dige type ontstaan binnen het peridiu m één steel en één 
hoed (aan de top), welke laatste weer tot een sli jmm.assa 
l<an worden en de volvage!ei kan opleveren, maar dit is 
niet altijd ' t geval. De gleba ontstaat door uitgroeiingen 
aan de onderzijde van de hoed, waarover weer een hyme­
niumpalissade is gevormd (fig. 38d). GREIS (1937) heeft 
naar aanleiding van een onderzoek bij Tu!o5roma mam­
mosum aan deze vijf typen nog een zesde toegevoegd 
(maar PILA T's toevoeging kwam later) : het gelijkmatige 
ti•pe. Hierbij onstaan de basidiën gelijkmatig verspreid 
door een vlechtweefsel heen binnen 't peridium. Dit type 
versch ilt van het plectobasidiale weefsel van Scleroderma 
(gekamerde of lacunaire type) doordat de basidiën niet in 
nesten op bepa:::lde plaatsen worden gevormd, welke nes­
ten omgeven zijn door steriel weefsel. We hebben de vijf 
eerste typen afgebeeld (figuren ontleend aan LOHWAG, 
FISCHER en PILAT), maar meenden dat dit met 't zesde 
type niet noodzakelijk was, daar men zich dit gemakkelijk 
kan voorste llen. 

E. FISCHER nu, eertijds de belangr ijkste specia list der Gas­
teromyceten en tevens een hardnekkig onderzoeker der 
ontwikkeling, kende aan deze typen veel waarde toe en 
trachtte ze aan zijn systeem ten grondslag te leggen, zodat 
hij een schema opstelde hoe men zich de fylogenie der 
Gasteromyceten l<0n denken. GREIS volgde hem daarbij . 
We komen op deze voorstellingen van FISCHER nog in het 
laatste deel van dit hoofdstuk (d) terug. CUNNINGHAM 
(1944) daarentegen m.eende, dat de typen der ontwikkeling 
vrijwel geen waarde hebben voor de systematiek. Hij grond­
de deze mening op de conclusie, dat ver uiteenlopende 
genera hetzelfde type van ontwikkeling vertonen kunnen, of 
dat verwante genera onder een verschillend type thuis­
horen (l.c. p. 12, 13). Inderdaad zien we, dat het lacunaire 
type voorkomt in verschillende orden : Hymenogastrales, 
Lycoperdales, Sclerodermatales, Nidulariales en het een­
hoedige type b.v. in de Pha!lales en de Podaxales (fam. 
Secot iaceae; we citeren hier de orden volgens E. FISCHER; 
omdat in de systematiek van de Gasteromyceten nog alles 
in beweging is, houdt iedere auteur er haast weer andere 
indelingen op na, ook wat de hoofdgroepen betreft, en 
verschuiven sommige taxa gemakkelijk van de ene orde 
naar de andere). 

Nu komt het ons voo r dat deze ontwikkeli ngstypen volgens 
LOHWAG - FISCHER zeer ongelijkwaardige elementen be­
vatten. Kunnen we de coralloïede glebavorming en de lacu­
naire als tegenstelling zien (mogelijk komen overgangen 
of com.binaties van beide voor, waarover later) en ook 't 
eenhoedige en meerhoedige type; we kunnen ons wel af­
vragen wat eigenlijk de tegenstelling tussen b.v. het coral­
loïede type en het één- of meerhoedige is. In wezen be­
staat hier helemaal geen tegenstelling, wat wel hieruit bli jkt , 
dat bij de Clathraceeën (meerhoedig) en bij de Phallaceeën 
en Secotiaceeën (eenhoedig) de vorming der gleba zuiver 
op coralloïede basis plaats vindt : er zijn tramaplaten, d ie 
verder groeien en versmelten, zodat er alveolen worden 
gevormd. In plaats van één- of meerhoedig alléén moet 
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men dus spreken van één- of meerhoedig + coralloïed. 
In wezen zijn de steeds geciteerde typen geenszins ge­
schikt voor een principiële systematische onderscheiding 
en dit zou één van de redenen kunnen zijn van het me­
ningsverschil tussen FISCHER en CUNNINGHAM. Een an­
dere oorzaak is gelegen in het feit dat b.v. 't eenhoedige 
type bij de Phallaceeën vermoedelijk op een totaal andere 
wijze is tot stand gekomen als bij de Secotiaceeën en dat 
hier dus geen sprake is van homologie. 
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fig. 39. Omgekeerd coralloîed type van gleba-ontwikke­
ling (naar PILAT). 

fig. 49. Gaferopsis besseyi. 
a. de carpophoor met een zich niet uitspreidende 

hoed 
b. tangentiale doorsnee door de hoed m.et de alve­

olen in plaats van lamellen. 
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Deze onevenredigheid betreffende de ontwikkelingstypen 
der Gasterom,yceten is ook opgevallen aan F. MOREAU die 
op het botanisch congres in Parijs, 1954 (Rapports et com­
munications, sect ion 19: 61) een vijftal t ypen voorstelde 
meer in 't bijzonder gebaseerd op de gleba-vorming en die 
dus in veel sterkere mate een tegenstelli ng vormen. 
Hij onderscheidt : 

1. Het netvormige type, waarbij de oppervlakten met hyme­
niumpal issaden («les surfaces basidiières») een neiwerk 
gaan vormen door 't uitgroeien van de tramaplaten die 
anastomoseren. Hierbij worden twee modificaties onder­
scheiden : a. auléivormig («auleum, rideau de théatre"), 
waar de woekeringen het plafond van een holte bekleden, 
als bij de plaatjes of buisjes der Agaricales en b. coralioïed, 
waar de uitgroeiingen zich verheffen van het oppervlak, dat 
het primordium omringt als de takken van een koraal, alleen 
omgeven door de perid iumwand (komt overeen met 't co­
ralloïede type van LOHWAG). 

2. Bij 't tweede type ontstaan schizogene holten in het 
weefsel van het primordium ; de wand dezer kamertjes 
wordt bekleed door een hymenium, waarvan de cellen de 
holten nog verwijden. 

3. Ook kunnen dergelijke kamertjes lysogeen ontstaan, 
d.w.z. door oplossen of verslijmen van weefselfragmenten. 
Dit komt echter alleen voor in de kleine fam.ilie der Leuco­
gastraceeën (door anderen Melanogastraceeën genoemd). 
4. Dan is er het insulaire type (dat FISCHER waarschijnlijk 
ten onrechte met het lacunaire verenigde). Hier ontstaan 
verspreid in het primordiale weefsel eilandjes van basi­
di·ën-vorm.ende hyphen, die gescheiden worden door ste­
riele aderen. Vooral bij de Sclerodermatales vindt men dit 
type. 

5. Het gelijkmatige type van GREIS, waarbi j de basidiën 
regelmatig verspreid in het primordiale weefsel worden 
gevormd : Tulostoma. 

Het komt ons voor dat de classificatie van MOREAU een 
veel zuiverder uitgangspunt vormt voor beschouwingen 
over de verwantschap der groepen binnen de Gasteromy­
ceten. Wanneer we nu in het volgende wat meer van deze 
verwantschap behandelen en daarbij de rol van de ont­
wikkeling, voor zover bekend , nagaan, doen we vermoede­
lijk het beste dit het eerst te doen met de serie Hysteran­
giaceeën-Phallales. Immers hier springt op ondubbelzin­
nige wijze het bestaansrecht van de fylogenetische be­
schouwingswijze in het oog, vooral door de zeer geleide­
lijke uitbouw van het receptaculum. Natuurlijk moeten dan 
ook ter sprake komen de talrijke relaties tussen Agar icales 
en Gasteromyceten, ook hier speelt de fylogenie weer een 
belangrijke rol. Voor 't overige zullen we ons sterk moeten 
beperken en alleen enige hoofdli jnen naar voren kunnen 
brengen betreffende deze overigens zo boeiende en vor­
menrijke groep. 

b. De reeks Hysterangiaceeën-Phallales 
Wanneer we fig . 40 bekijken, die een jong stadium voor­
stelt van een Hysterangium, zien we dat dit overeen­
l(Qmt met de schematische figuur 38b, die het type van de 
coralloïede ontwikkeling voorste lt. Er is een omhulsel dat 
we bij de Gasteromyceten in 't algemeen peridium noe­
men, wat het dan in wezen ook z ijn moge ; onder dit om­
hulsel zien we een centraal weefsel, dat aan de omtrek 
allerl ei uitstulpingen gaat vormen, waarvan de langste 't 
omhulsel naar buiten duwen , zodat er tussen de armpjes 
ruimten ontstaan. ' t Oppervlak, waarvan de armpjes uit­
groeien is omgeven door een laag hymeniumpalissaden. 
De meest forse uitgroeisels openen zich aan de top, d.w.z. 
de palissaden worden opzi j geschoven en de hyphen ver­
viechten zich met de hyphen van het peridium; ook wordt 
een laag onder 't peridium gevormd van uitgroeiende hy­
phen die zich in tangentiale richting onder het peridium 
uitbreiden. Bij 't geslacht Gautieria wordt 't peridium niet 
versterkt door uitgroeiende hyphen, 't blijft daarom zwak 
en wanneer de paddestoel zich vergroot scheurt het uiteen 
tot losse vezeltjes, die uiteindelijk vri jwe l verdwi jnen. 

Een volgende stap naar de ingewikkelder vormen der Phal­
lales levert 't geslacht Phallogaster. De rijpe vruchtl:cha­
men van een soort die in N. Amerika voorkomt, en die de 
grootte heeft van een gemiddelde Lycoperdon, zijn boven­
gronds en hebben de vorm van een peer met het brede 
eind naar boven. Wanneer de zwam ri jp is zien we dat het 
stevige peridium openingen gaat vertonen en op bepaalde 
plaatsen scheu rt, waarbinnen dan hoofdzakelijk de gleba 
zichtbaar is als een groene brei. Ook het andere weefsel 
worclt geleiachtig. 

In jonge stadiën (fig. 41) zien we een centrale streng, die 
we eenvoudigheidshalve as zullen noemen, waarvan zi j­
takken afgaan, die zich onder 't peridium zi jdelings uitbrei­
den. Dit zijn nu de vormingen, die LOHWAG hoeden noemt 
en zo komt hij ertoe een dergeli jke vorm meerhoedig te 
noemen. Deze astakken zi jn te vergelijken met de iets gro­
tere armpjes van de coralloïede structuur bij Hysterangium. 
De gleba ontstaat iets later in de hoeken tussen de astak­
ken als uitgroei ingen, die met hymenophoo rpalissaden zijn 
overdekt. De laterale verbredingen van de astakken helpen 
mee 't peridiu m te vormen en verslijmen, evenals dus later 
de andere inwenciige weefsels. De astakken zijn dus in hun 
ontwikkeling ten opzichte van de gleba vervroegd. 

Bij 't geslacht Prntubera, waarvan een soort in Brazilië voor­
komt, vinden we 't vervolg in de richting van de Clathra­
ceeën. We zijn n.l. nog altijd bij vormen die men tot de 
Hysterang iaceeën rekent. Bij de primordiën van dit geslacht, 
waarop de fig. 42 en 43 betrekking hebben, ontstaan tussen 
de astakken van de zich coralloïed uitbreidende centrale 
streng geen holten maar worden deze ruimten opgevuld 
door achtergebleven schorsweefsel, waarmee hyphen uit 
de takken, d ie lateraal uitgroeien, zich vervlechten. Men 
noemt het aldus ontstane weefsel, waarin bij Protubera geen 
verdere ontwikkeling plaats vindt, tussenliggend weefsel. 



Deze verdere ontwikkeling wordt nu wél bij de bekende 
Clathrus ruber ( = Cl. cancellalus) aangetroffen, waarvan 
de jeugdstadiën herhaaldelijk goed zijn onderzocht. Deze 
paddestoel is in 't nederlands wel eens traliestinkzwam 
genoemd (Fungus 13 : 19) wegens het opvallende, aan de 
buitenkant rode receptaculum, dat de vorm van een tralie­
werk heeft. Door strekking komt dit receptaculum te voor­
schijn uit een ei, waarvan het omhulsel als een aan de 
binnenkant slijmige volva (als bij de stinkzwam) overblijft. 
De gleba bevindt zich in de vorm van groene sli jmdruppels 
aan de binnenkant van het netwerk. Fig. 44 stel t een onge­
veer overl2ngse doorsnee door een jong stadium voor. 
Evenals bij de stinkzwam ontstaan cle primordiën hier in 
de vorm van bollet jes aan het eind van de strengen. Dit 
primordium was volgens de onderzoeker FISCHER 3 mm 
breed. We vinden er weer een centrale streng in, d ie een 
aantal vertakkingen, die wij astakken noemden, afgeeft. 
Aan 't einde van deze zijtakken zien we weer de schilden, 
waarvan het weefsel versli jmt tot de vo lvagelei, en die 
LOHWAG als hoeden opvat. Ook hier blijven de ru imten 
tussen de astakken, evenals bij Protubera, gevuld met pri­
mordiaal weefsel , maar aan de binnenzijde waar tussen de 
«Stelen» meer ruimte is, ontstaan nu kluwens van dooreen­
gestrengelde hyphen, d ie het begin zijn van de vorming 
van het receptacu!um. Langs de stelen van de astakken en 
de bochten tussen deze «Stelen" in, dus langs de centrale 
streng, ontstaat een hymeniumpalissade, die zich plooit 
doordat eronder tramaplaten beginnen uit te groeien : de 
coralloïede vorming van de gleba. In verdere stadiën zullen 
deze t ramaplooien steeds hoger worden, ze gaan zijdelings 
versmelten tot een onregelmatige sponsmassa en ze duwen 
de aan leg van het receptaculum naar buiten. Deze aanleg 
schrijdt voort, doordat om de weefselkluwens en -strengen 
heen een pseudoparenchym ontstaat, dat de wanden van 
de kamers of holten van het receptaculum gaat vormen en 
dat de fu nktie krijgt (door de plotselinge strekking = ver­
groting der cellen) de gleba uit het ei te t illen. Zowel 
FISCHER als LOHWAG zi jn van mening, dat de trama­
platen (dus de zijdelingse coralloïede uitgroeisels) mee­
helpen aan 't ontstaan van dit pseudoparenchym, dat eigen­
l ijk niets anders is dan een veranderde hymeniumpalissade, 
die zich dus op de plaatsen, waar het receptaculum wordt 
gevormd, andern differentieert. Zo moet vo lgens deze au­
teurs (en de waarnemingen van FISCHER pleiten voor deze 
zienswijze) het pseudoparenchym van het receptaculum 
homoloog zijn met een hymenium. Fig. 45 is een enigszins 
geschematiseerde dwarsdoorsnede door een ei met een 
jong vruchtlichaam van een brasiliaanse var . Naar verhou­
ding neemt de gelei van de volva (dus de schi lden aan 
't eind van de astal<ken) nog veel ruimte in, hierbinnen zien 
we de centrale streng met op drie plaatsen de vorming van 
de coralloïede uitgroeisels van de g leba. Buiten deze ligt 
de aanleg van het receptaculum, dat hier dus een traliewerk 
gaat vormen, doordat de verticale spijlen door dwarsver­
bindingen samenhangen ; bij de geslachten Blumenavia en 
Laternea b.v. zijn er alleen verticale spijlen, die aan de 
top zijn verbonden. 

Zonder dat zich essentieel andere ontwikkelingen voor-
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doen bij de Clathraceeën beslaat er een grote variatie van 
vormen van het receptaculum en ligt de g!eba soms buiten 
tegen het receplacu!t:m aan, zoals dit ook bij P!lallus ' t ge­
val is. Een interessante variant is 't optreden van een steel, 
d ie zich door de gekamerde bouw van het receptaculum 
dan voordoet als een fi jne schuimstructuur met een centra!e 
holte binnenin. We zagen boven, dat tussen de zich ont­
wikkelende astakken primordiaal weefsel bleef l iggen, 
waarin zich dan de kluwens van vlec:1twerk ontwikkelden, 
waaruit het receptacu lum wordt gevormd. Dergel ijk primor­
diaal weefsel bevindt zich ook zijde!ings van de centrale 
st reng in het onderste geáeelte. Indien hier geen zijtakken 
of vleugels naar buiten stralen kan er een bu isvormig deel 
van het recf:ptaculum om de centrale s~reng groeien en dit 
wordt de steel, d ie bi j strekking er dan uitziet als de stee l 
van een stinkzwam. Fig. 45 stelt de C!athracee : S!mb!urn 
sphaerocephalum Schlecht. voor en hier ziet men de com­
binatie van een tral iewerk in het bovenste deel en een holle 
steel in het onderste. De astakken gingen dus door de ma­
zen van het net, maar na de versl ijming bleef het verbrede 
einde ervan tegen de volva zitten. 

Indien we de ontwikkeling van het vruchtlichaam van een 
Clathracee hebben onderzocht kan die van een Phallacee 
gemakkelijk daarmee in verband worden gebracht. We heb­
ben ons dan slechts voor te stellen dat de z: jdelingse ver­
takkingen van de asstreng er niet zijn, maar dat er alleen 
een hoed ontstaat aan zijn top. Ook deze «hoed» verslijmt 
grotendeels, maar a2n de binnenkant van de slijmkap be­
vindt zich een dichtere zone, waarbij c:c.>.n de naar binnen 
gekeerde zijde een hymeniumpalissade ontstaat. Verder ligt 
dus om de asstreng een tussenweefsel (zie fig. 47 voorstel­
lende een jong stadium van Mutinus caninus, breedte ± 
1,3 mm). De slijmkap strekt zich tot bijna onderaan het pe­
ridium uit en wordt natuurlijk de volvagelei. De gleba wordt 
gevormd door coralloïede uitgroeise:s (trama-platen) van 
het weeisel dat tegen de hymeniumpalissade ligt. In het 
tussenwee1sel om de asst~eng differentieert zich een recep­
t:::culum, dat hier bestaat uit een ho!le steel, die zich strekt 
en de gieba uit 't ei tilt. De gleba ligt aan de top onmid­
dellijk op deze steel. 

Bi j Pha!lus, waartoe onze gewone stinkzwam behoort, ont­
staat nu ook nog een ongeveer kegelvormig hoedje vlak 
onder de gleba. Dit vingerhoedvormige orgaantje {n iet te 
verwarren met «primo~diale hoed" van LOHWAG) onstaat 
vrn l. door hyphen, d ie uit de trama-platen groeien, 't zich 
ontwikkelende hymenium passeren en aanleiding geven 
tot de vorming van een pseudoparenchym. 

Trouwens volgens LOHWAG kunnen deze uit de trama van 
de gleba groeiende hypl1en nog verder in het tussenweefsel 
doordringen : d it zou volgens hem bewijzen dat ' t tussen­
weefsel homoloog is met de ring van Amanita, die hij ook 
opgebouwd denkt uit hyphen, die uit de lamellentrama 
groeien. Hoewel het bij Agaricaceeën wei eens voorkomt, 
dat de hyphen van de lamel!entrama in een secundair velum 
groeien, is dit bij Amsniia niet waargenomen ; bovendien 
bestaat daar ' t grootste deel van het lipsanenchym stellig 
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fig. 40. Hyaterangium cla!hroïdes. Mediane doorsnee door 
jong primordium (naar E. FISCHER). 
c = centrale streng ; a = astakken; p = per idium. 

fig. 41. Phallcgaster saccatus. Mediane doorsnee door 
jong stadium (geschematiseerd) c, a, p, zie boven; 
gl = gleba. 

fig. 42. Protubera maracuja. Mediane doorsnee door Jong 
stadium (naar A. MÖLLER). c, a, p, zie boven; 
h = hymeniumpalissade; t = tussenweefsel. 

fig. 43. Protubera maracuja. Dwarse doorsnee aan de rand 
jong stadium (naar E. FISCHER). Letters als 44. 

fig. 44. Ciathrus cancellatus. Ongeveer overlangse door­
snee door een jong stadium (naar E. FISCHER). 
c = centrale streng ; a = astak; p = perid ium; 
t = tussenweefsel ; r = receptaculum. 
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fig. 45. Ciaihrus cancellaius. Dwarse doorsnee door een 
jong stadium (naar E. FISCHER). 

fig. 46. Simblum sphaerocephalum. Volwassen exemplaar 
(uit E. GÄUMANN 1926). 

f ig. 47. Munitus caninus. Overlangse doorsnee door een 
jong stadium (naar E.A. BURT). v = volvagelei 
(astak); p = peridium; h = hymeniumpalissade; 
t = tussenweefse l; r = receptaculum. 

f ig. 48. Dictyophora phalloidea. Meci:ane doorsnee door 
een rijp ei (naar E. FISCHER). p = peridium; v = 
volvagelei; gl = gleba; h = hoed; r = receptacu­
lum; t = tussenweefsel; i = indusium. 
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uit reeds a:inwezig primordiaal weefsel, zodat deze these 
van LOHWAG niet opgaai. 

Bij Phalius-soorten, maar vooral bij Dictyophor.a, gaat de 
ontwikkeling nog verder, doordat in het tussenweefsel (tus­
sen gleba en receptacu!um) nog weer een orgaan ontstaat : 
't indusium. Het is ook opgebouwd uit pseudoparenchym, 
dat evenals bi j ' t recepiaculum de wanden van kam.ertjes 
vormt. Het kan zich evenals dat van 't receptaculum door 
celvergroting sterk uitbreiden, waardoor bij Dictyophora­
soorten de naar beneden hangende sluier ontstaat. Fig. 43 
stelt een lengtedoorsnede door een rijp ei van dit geslacht 
voor. Van buiten naar binnen treft men nu de volgende de­
ien aan : 1) 't peridium, de oorspronke! ijke voortzetting van 
de schors van de myce!iumstreng waaraan het primordium 
is ontstaan ; 2) de vo!vagelei; 3) de rest van 't weefsel bin­
nen deze, wnaru!t de cora!!oïede uitgroeisels van de gleba 
ontstonden; 4) de globa, die aan de binnenkant een pseu­
do;n ;renchymatisch hoedje vormt (hier aang€duid als een 
" c:it lijntje) ; 5) tussenweefsel; 6) indusium; 7) nog eens 
tussenweefsel; 8) re:::eptaculum en tenslotte 9) 't binnenste 
weefr,el van do asstreng, dat in dit stadium reeds groten­
deel3 verdwenen is. Dit indusium of de sluier wordt bij de 
gewone stinkzwam ook wel eens aangelegd in het tussen­
weefsel, het blijft dan zo k lein, dat het bij de volwassen 
paddestoel verborgen bl ijft onder 't vingerhoedvormige 
hoedje; bij wijze van uitzonder ing kan het wel eens er on­
der uit kom.en als een witte rand, maar een duidelijk af­
hangende sluier wordt het dan toch niet. 

c. Verbindingen tussen Agaricales en Gasteromyceten 
Over de vormen die krachtens het feit dat de sporen niet 
worden afgeworpen en dat zij een gleba hebben tot de 
Gasteromyceten worden gerekend, maar die overigens 
sprekend op een Agaricacee lijken, is reeds een omvang­
rijke l iteratuur ontslaan. BUCHOL TZ heeft in 1902 't eerst 
op dit verschijnsel gewezen, speciaal wat Lactarius en 
Russula aan de ene kant betreft en zekere geslachten van 
gedeeltelijk onder de grond groeiende Gasteromyceten an­
derzijds (Arcangellella, Mar!ellia, Elasmomyces). ln 1931 
verscheen een belangrij k artikel van MALENÇON : La série 
des Astérosporés, waarin hij een merkwaardig gezichtspunt 
uitwerkte : uitgaande van Lactarius en Russula kan men bij 
de Gasteromyceten zoeken naar soorten, die een overeen­
komstige sporenornamentatie hebben (uitsteeksels, kam­
men, netwerk met een amyloïede substantie eroverheen) en 

men vindt dan vertegenwoordigers van vele geslachten, 
die aan dit specifieke kenmerk beantwoorden. Deze ge­
slachten werden gerekend tot de merkwaardige familie der 
Secotiaceeën en tot de Hymenogastraceeën; vooral de soor­
ten van de eerste familie vertonen grotendeels een agari­
coïede vorm. De defin itie, d ie E. FI SCHER in 1933 van 
deze familie geeft doet dit b.v. duidelijk uitkomen : «Vrucht­
lichamen meest boven de aarde, gesteeld, in de jeugd met 
een hoed, aanleg gymnocarp of angiocarp (eenhoedig). 
Gleba met kamers, bu!sjes of lamellen, meest met een as­
standige columella, d ie tot bovenaan doorloopi en die de 
voortzetting van de steel is. De hoed vormt naderhand een 
peridium dat de gleba omgeeft, aan de benedenrand is 
hij vrij of met de steel verbonden en dan bij rijpheid van de 
steel losscheurend. Gleba soms met cystiden, bij rijpheid 
niet in een poedervormige sporenmassa uiteenval lend (dit 
is wel het geval bij soorten van het geslacht Podaxon, dat 
verder ongeveer aan dezelfde definit ie beantwoordt). Meest 
geen capillitium». 

Dat er zelfs lamellen of buisjes kunnen voorkomen doet wel 
heel erg aan de Agaricaceeën denken, maar de sporen 
worden niet afgesnoerd. HEIM sloot zich bi j de conceptie 
van MALENÇON aan (nl. dat deze vorm.en der Gasteromy­
ceten en nog vele andere van de plaatzwammen moeten 
worden afgeleid) en ontdekte een aantal nieuwe tussen 
Agaricaceeën en Gasteromyceten staande voorbeelden en 
later zijn het vooral R. SINGER en A.H. SMITH geweest 
die vele nieuwe Secotiaceeën hebben ontdekt en ook de 
«serie der Asterosporales» uitvoerig hebben onderzocht. 
De veronderstelde verbindingen tussen de plaatzwammen 
en gasteromyceet-achtige typen werden talri jker en nu keni 
men reeds meer dan een dozijn zgn. «bruggen» tussen 
deze twee grote orden (klassen) uit het rijk der fungi en 
het is wel opvallend, dat deze bruggen voorkomen over het 
gehele systeem der Agarica!es, m.a.w. dat allerlei ver­
schillende families deze bruggen vertonen. We willen nu 
eerst een schema van deze geven, waarbij we dus er.e;­
zi jds de geslachten of families der Agaricaceeën noemen, 
anderzijds die der Gasteromyceten en waarbij we allerm.inst 
aanspraak maken op volledigheid. Het i3 nl. onze bedoe­
ling niet dit verscl1ijnsel in al zijn aspecten te behandelen 
(dit zou een afzonderli jke verhandeling worden), maar 
slechts in hoofdzaak duidel ijk te maken wat de studie •1an 
de ontwikkeling hiermee heeft te maken. 



Agaricales 

1. Russulaceae {Russula, Lactarius) 

2. Panus (Lentinus) tigrinus 
3. Gomphidius 
4. Strobilomycetaceae 
5. Boletaceae 
6. Rhodophyllus 
7. Cortinarius 
8. Pholiota 
9. Conocybe, Agrocybe 

10. PsHocybe 
11 . Coprlnus 
12. Agaricaceae 
13. Amanitaceae 

Zieh ier een heel rijtje namen, waar men op zichzelf nie1 
zoveel aan heeft. Wanneer men echter de desbetreffende 
literatuur, die nogal verspreid is, behalve wat de Astero­
sporales betreft, ter hand neemt, is men steeds weer ver­
rast door de overeenkomst die bepaalde gasteromyceet­
achtige vormen vertonen met bepaalde groepen van plaat­
zwammen. In het bijzonder is dit het geval met vertegen­
woo ïd igers van bovengenoemde Secotiaceeën, een farnilie 
die overigens niet natuurlijk is en evenals de Cyphellaceeën 
bezig is geheel uiteen te vallen. Beziet men exemplaren 
van b.v. Galeropsis besseyi dan zou men op 'teerste gezicht 
geneigd zijn deze voor een Conocybe te houden (fig. 49), 
waarbij dan de hoed aan de onderzijde zich nauwelijks 
opent. In plaats van lamellen is er echter een samenstel 
van kamertjes en alveolen onder de hoed en de sporen 
worden niet weggeslingerd {gleba). Zo zijn er veel vormen, 
die vlak bij de Agaricales staan. In dit verband denkt men 
onmiddellijk aan gewijzigde plaatzwammen in verband met 
't voorkomen in droge streken : steppen en woestijnen, 
wear b:ijl<baar door vochtgebrek de regelmatige afsnoering 
der sporen (gepaard gaande met een verhoogde turgor­
druk) niet kan plaatsvinden. Maar zo eenvoudig is de kwes­
tie niet : MALENÇON (1931) liet al zien dat echte hypc­
geeën, die de vorm hebben van bolletjes, zonder hoed en 
steel, al of niet door een peridium omgeven en met een 
gekamerde gleba, al of niet met steriele aderen doortrok­
ken, door een gehele reeks overgangsvormen met de Rus­
sulaceeën verbonden zijn. Nadere detaillering door HEIM 
en SINGER heeft reeds een Russula-tak en een Lactarius­
tak van al deze vormen doen onderscheiden. Uitgaande 
van deze geslachten zien we de agaricoïede vorm (hoed 
en steel) meer en meer verdwijnen, er blijven hoogstens 
aders in de gleba over, de columella kan vertakt zijn, de 
sporenornamentatie is tenslotte niet meer amyloïed (al­
hoewel er uitsteeksels blijven), de spherocystengroepen 
in het vlees verdwijnen, maar ze zijn eerst in sommige 
geslachten nog aanwezig als verspreide cellen, de cysti­
den in het hymenium. verdwijnen, de basidiën verliezen 
hun normale vorm en 't aantal gevormde sporen begint af 
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Gasteromyceten 

Asterosporales : een hele reeks genera, behorende tot Se­
cotiaceeën, Hydnangiaceeën en Hymenogastraceeën 
Lenlodium squamulosum 
Brauniellula 
Gastroboletus (Chamonixia) 
Truncocolume!la { = Dodgea), Rhizoporzon, !..e Ra~ia 
Richoniella 
Thaxterogaster 
Nivatogastrium 
Gaieropsis, Cyttarophyllum, Cyttarophyllopsis, Gaslrocybe, 
Setche!liogaster 
Weraroa 
Montagnea, Gasterel!opsis, Podaxon, Gyrophragmium 
Endoptycl1um, Neosecotium, Secotium 
Brauniella 

te wijken van het normale aantal 2 of 4. Ook de stand der 
sporen verandert in verband met het verloren gaan van 
het afsnoeringsproces. Ook zien we de melksapvaten van 
Lactarius geleidelijk verdwijnen. In het bovenstaande zijn 
we van de tot de Agaricales gerekende geslachten uitge­
gaan en hebben we kort aangegeven hoe door een reeks 
· 1ssenvormen deze verbonden kunnen worden met echte 
hypogeeën. Het zou ons veel te ver voeren de daarbij be­
trokken geslachten uitvoeriger te behandelen ; we moeten 
in dit verband verwijzen naar de publicaties van MALEN­
ÇON, HEIM, SINGER (zie ook HOLM). 

Men kan echter ook een omgekeerde werkwijze toepassen 
en aannemen dat al deze organen en structuren geleideli jk 
vanuit de Gasteromyceten zich hebben ontwikkeld en dat 
de Agaricaceeën in kwestie dus eindleden, a.h.w. de top 
van deze reeks, vormen. Deze zienswijze vertegenwoordigen 
R. SINGER en A.H. SMITH. We krijgen hier een belangrijke 
en interessante controverse in de beschouwing der fyloge­
nie, die twee scholen heeft doen ontstaan : die der degra­
dationali sten met vertegenwoordigers als DE BARY, FAYOD, 
HEIM, MALENÇON en NEUHOFF en die der ascendentio­
nalisten, d ie aannemen dat de Agaricaceeën zich uit de 
Gas~erom.yceten hebben ontwikkeld, waarvan BREFELD, 
BUCHOL TZ, LOHWAG en SINGER aanhangers zi jn. 

Op grond van hieronder te behandelen gegevens van de 
ontwikkeling is schrijver dezes eerder geneigd zich bij de 
degradationalisten aan te sluiten, hoewel hem ook een 
derde mogelijkheid voor ogen staat, die aan beide groe­
pen recht doet wedervaren, en waaraan we ook nog een 
paar woorden willen wijden, hoewel we dit probleem hier 
niet in zijn volle omvang kunnen behandelen en mogelijk 
elders verder zullen uitwerken. 

De gedachtengang is eenvoud ig de volgende : We hebben 
boven reeds duidelijk gemaakt, dat een aantal van de 
Gasteromyceetachtige vormen verschrikkeli jk veel op de 
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verwante Agaricaceeën lijken. A.H. SMITH heeft in de Ver­
enigde Staten een aantal Russula-vormen verzameld, die 
geen sporenfiguur meer afgaven. Beschouwt men hierbij 
het vóórkomen van veel van deze zgn. degradatievormen, 
die meestal een onregeim.atiger uiterlijk hebben dan de 
Agaricaceeën, in woestijn- of steppeachtige gebieden, een 
voor zwammen niet zeer gunstig milieu, dan ligt het voor 
de hand aan te nemen dat deze vormen gemodificeerde 
plaatzwammen zijn. De basidiën slingeren hun sporen niet 
meer af en worden ook onregelmatiger. Nemen we echter 
aan dat de verwante Agaricaceeën uit Gasteromyceten zijn 
ontstaan dan moet het perFecte mechanisme van de weg­
sl ingering der sporen herhaaldelijk opnieuw ontstaan zijn 
(langs al deze «bruggen") en SINGER zelf (en ook HOLM, 
enz.) beschouwen dit als 't ernstigste bezwaar tegen deze 
ascendentie. lmm,ers 't is veel gemakkelijker aan te nemen 
dat zo'n gecompliceerd mechanisme zich ééns in de evo­
lutie heeft geperfectioneerd. 

Waar SINGER en SMITH echte r m.i. terecht bezwaar tegen 
maken, is, dat al die andere kenmerken m.et het Gasteromy­
ceet-worden niet veel te maken hebben. Dit is nog wel 
't geval met de uitwendige vorm, maar we zagen bij de 
Aphyllophorales reeds, dat men deze tegenwoordig veel 
veranderlijker acht (gedurende een korte tijd in de evolu­
tie) en daardoor van minder waarde voor de systematiek 
van grote groepen, dan vroeger. Maar waarom zijn de sphe­
rocysten bij de Asterosporales verdwenen en de m.elksap­
vaten en de cystiden en vooral de amyloïede substantie 
over de sporenornamentatie ? Waarom komen er bij de 
typische gasteroïede vormen gespen aan de hyphen voor ? 
Van de spherocysten zou men 't zich nog kunnen indenken, 
't vruchtlichaam is minder uitgebreid geworden, maar wat 
de overige kenmerken betreft kan men beter een opstijgen­
de lijn van de ontwikkeling aannemen. SINGER en SMITH 
onderscheiden dan ook verschillende niveaus ten aanzien 
van de geslachten die bij dit proces betrokken zijn, waar­
bij er op elk hoger gedifferentieerd niveau weer een ken­
merk bijkomt (1960 Il : 94 e.v.). 

Ons bezwaar tegen veel van deze afstammingstheoriën in 
de praktijk is, dat men bij gebrek aan kennis om,trent de 
vroeger bestaande schimmels er toe komt hedendaagse 
vormen van andere hedendaagse taxa af te leiden (REIJN­
DERS '63: 4.92 en 368). Nemen we echter in de beschou­
wing op, dat de vroeger aanwezige soorten niet gelijk wa­
ren aan de tegenwoord ige, dan kan 't heel goed zijn, dat 
de progressieve evolu1ie hier met de degradatie in be­
paalde sectoren gepaard ging : m.a.w. dat beide processen 
op de vormenreeks der Asterosporales b.v. invloed uitoe­
fenden. Immers de specifiek gasteroïede veranderingen 
kunnen zich ten allen tijde voltrokken hebben : er zijn altijd 
wel woestijnen en steppen geweest. Dus verlies van spo­
renafwerping, verandering van de normale vorm, gepaard 
gaande met reductie van de steel vooral, traden herhaal­
delijk op, op verschillende niveaus van de overigens op­
stijgende stroom naar de hedendaagse Russula's en Lac­
tarii. Dat deze gasteroïede vormen eerder bewaard bleven 
dan de agaricoïede intermediaire groepen kan aan hun 

levenskansen l iggen : in deze uitzonderlijke m.ilieu's kon­
den ze zich handhaven, terwijl deze lagere normale vormen 
door meer geëvolueerde zijn verdrongen. 

Volgens deze redenering zou deze groep van Gasteromy­
ceten (Asterosporales) dus heel goed kunnen afstammen 
van b.v. Aphyllophorales. Ook voor andere gasteroïede 
groepen heeft men veelal aan een dergelijke afleiding ge­
dacht, waarb ij men b.v. speciaal de Corticiaceae op het 
oog had (LOHWAG, NEUHOFF, E.A. BESSEY, SINGER, 
enz.). De Russulaceeën zouden dus toch een eindlid van 
een reeks lwnnen voorstellen (ascendentie, maar niet uit 
Gasteromyceten), terwijl degradatie van kenmerken in ver­
band met een bijzonder milieu toch zou kunnen optreden. 
Zo zijn Rhizopogon-soorten echte hypogeeën, die uiterlijk 
niets met de boleten gemeen hebben, terwijl ze er toch 
verwant mee worden gec:cht, evenals 't knolletje Richo­
nlella met Rhodophyllus, enz. De vraag is dus wel : hoever 
de verwantschap met de Agaricales zich bij de Gas\eromy­
ceten uitstrekt. Dat deze verwantschap z ich manifesteren 
kan bij soorten, die uiterlijk niets met een plaatzwam ge­
meen hebben, is wel duidel ijk. 

't Is dus met de Agaricales een merkwaardige zaak. Deze 
klasse of orde wordt geflankeerd door twee families, beier 
series van zwammen, die veel soorten bevatten die nauw 
verwant blijken te zijn met bepaalde Agaricales-geslach­
ten. Het zi jn de Cyphellaceeën, waarvan we reeds in 't 
hoofdstuk Aphyllophorales spraken en de Secotiaceeën. 
De ene groep vertoont de ontwikkeling der vruchtlichamen 
van de Aphyllophorales van welke velen de Agaricales wil­
len afleiden. En hoe staat het nu met de ontwikkeling van 
de paddestoelen die tot de Secotiaceeën behoren ? Verto­
nen deze een duidelijk gasteromycetoïed beeld ? Voor zo­
ver bekend is, is deze ontwikkeling volkomen agaricoïed. 
Het is wel betreurenswaardig dat nog zo weinig soorten 
onderzocht zijn : waren er m.eer goed bekend dan zou men 
allicht beter weten of de degradationalisten of hun oppo­
santen gelijk hebben. Goed materiaal is echter moeilijk 
te krijgen en sedert E. FISCHER is ook de belangstelling 
voor de studie der ontwikkeling ten onrechte verminderd. 
Wat men ervan weet steunt bepaald de degradatietheorie. 
We hebben in ons boek van 1963 een paar voorbeelden 
gegeven : de ontwikkel ing van Macowanites die met die 
van Russula overeenkomt, die van Wer.aroa die dezelfde 
is als van Psilocybe (waarmee Weraroa op andere gron­
den verwant wordt geacht) en die van Endoptychum aga­
ricoïdes, gelij k zijnde aan de ontwikkeling bij Agoricus, 
waarmee deze Secotiacee in verband wordt gebracht. Er 
is dus een frappante overeenstemming tussen de ontwikke­
ling van deze Secotiaceeën en die van de verwante Agari­
caceeën. Nu vertoont de ontwikkeling bij de laatste een 
ge!eidelijke verschuiving, wat de concentratie betreft : zo 
merkt men aan 't jonge primordium van Russula direct de 
steel (en hoed) op, en bij Agaricus (Psalfiota) worden de 
hymeniumpalissaden 't eerst zichtbaar, terwijl Psilocybe 
en Wernroa een ontwikkeling hebben, waarb ij de begin­
selen van hoed en steel zich zo.danig gelijktijdig vertonen, 
dat men niet zeggen kan welke 't eerst is. Bij de Agaricales 



zijn deze onlwi kke.lingstypen door allerlei tussenliggende 
vormen verbonden {zie ook aldaar : a) en dit doet wel 
vermoeden dat de betreffende Secotiaceeën zijtakken zi jn 
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aan deze machtige stam, m.a.w. gewijzigde Agaricales 
(resp. Aphyllophorales) zijn. 

.?' pileocarp 
stipitocarp - pileostipitocarp - isocarp 

\ hymenopileocarp - hymenocarp 
Russula 

Macowanites 

:=: {Elasmomyces) 

Psilocybe 

Weraroa 

d. Fylogenie en ontwikkeling bij de overige Gasteromyceler: 
E. FISCHER veráee:t de Gasteromyceten in zi jn eerder ge­
noemd werk in ENGLER en PRANTL: Die natürlichen 
Pfianzer.familien (1933) in de volgende onderorden : Hym.e­
nogastrineae, Sclerodermatineae, Nid u:ariineae, Lycoperdi­
neae, Phall ineae en Podaxineae (tot welke laatste groep 
ook de Secotiaceeën worden gerekend). PILAT (1958), in 
cie grote monografie van de tsjechische Gasteromyceten, 
wijkt van deze indeling in zoverre af, dat een aantal groe­
pen behorende tot de Hymenogastr ineae tot gelijkwaard ige 
taxa aan de andere onderorden •.vorden verheven, een 
procédé dat bij verder bekend worden van indelingscriteria 
in de systematiek algemeen voorkomt. En in ' t bi jzonder is 
in de systematiek van deze veelvormige afdel ing nog alles 
in beweging en wordt het systeem in hoofdtrekken steeds 
weer veranderd. Beschouwden wij in b en c de laatste 
twee onderorden, er bl ijven nog belangrijke afdelingen over, 
waarin het verband mi nder doorzichtig is. In 't algemeen 
hebben deze een coral!oïede of een lacunaire ontwikkeling. 
Soms komen deze gecombineerd voor, terwijl bi j Tulostoma 
(Sclerodermatineae) de gelijkmatige ontwi!<keling optreedt 
en bij de rest wrn deze onderorde hoofdzakelijk het insu­
laire type (MOREAU). 

Het verband tussen deze typen, vooral het coralloïede en 
het lacunaire, is voor beschouwingen over de verwantschap 
dezer groeper. van veel belang. Op grond o.a. van het feit, 
dat bij sommige Lycoperdon-soorten in 't onderste deel 
van het primordium 't lacunaire optreedt en in 't bovenste, 
bij 't verder groel~rn het coralloïede, denkt E. FISCHER dat 
het lacunaire type oorspronkelijker is. Het geli jkmatige type 
zou dan 't meest elementair zijn, maar deze zienswijze 
voert tot de moeilijkheid dat d it type juist bij Tulostoma 
voorkomt, een geslacht met gecompliceerde, hoog ontwik­
kelde vruchtlichamen. LOHWAG (1926: 319) beschouwt het 
coralloïede type als het meest primitieve. Hij meent, dat 
de coralloïede hymenophoor ten grondslag ligt aan de la­
me!!aire of poroïede van de Agaricales. Dit is volkomen 
juist. Ook bij de laatste ontstaat de hymenophoor door uit­
groeien, zij het dan dat de plaatsen waar de hyphen uit­
groeien veel meer bepaald zijn. In zoverre is de hymeno­
foor der Agaricales af te leiden van een meer onregelmatige 
of netwerkachtige of bij verder groeien coralloïede. Maar 
laten we niet vergeten dat ook bij Aphyllophorales derge­
l ijke onregelmatige netwerkachtige hymenoforen vee l voor-

Agarlcus 

Endoptychum 

komen. Soms komen bij misvormingen dergelijke onregel­
matige hymenophoren bij plaatzwammen voor, en het kan 
zijn dat deze dan een gleba-achtige struktuur aannemen. 
SINGER heeft dit verschijnsel als een terugslag of atavisme 
geduid en gebruikt om de afstamming van de Agaricales uit 
de Gasteromyceten te bepleiten. Op dezelfde wijze zou 
men echter de netwerkachtige strukturen kunnen aanvoe­
ren om de verwantschap van de hymenofoor der plaatzwam­
;nen met die der Aphy!!ophorales te bewijzen. 

Dat de coralloïede gleba-ontwikkeling primitief zou zijn is 
evenwel een aantrekkelij ke gedachte. We hebben hier weer 
te doen met gebundelde en zich waaiervormig uitspreiden­
de hyphen, welke struktuur bij zoveel vormingen dezer car­
poforen een rol speelt, b.v. in de lamellentrama (divergente 
trama) of bi j de vorming van de Aphy!!ophoralesvruchtli­
chamen. Nu moeten we echter toegeven, dat het gemakke­
lij ker is zich voor te stellen, dat uit de wanden van reeds 
gevormde holten on regelmatige uitgroeisels ontstaan, die 
naderhand gedeeltelijk met elkaar versm.elten, dan dat 
tiolten die door uiteenwijken der hyphen (schizogeen) ont­
staan 't gevolg zouden zi jn van een oorspronkelijk coral­
loïede struktuur. Toch lijkt 't ons niet onmogeli jk dat de 
laatsten in de loop der ti jden een erfelijke fixatie geworden 
zijn van holten, die oorspronkelijk door een uitgroeiend en 
anastomoserend weefsel werden gevormd. Het coralloïede 
type en het lacunaire (met als bijzondere varianten, het ge­
li jkmatige en het insulaire) zouden dus niet zo sterk ge­
scheiden zijn en uit elkaar kunnen zijn ontstaan. Argument, 
zoals gezegd : overgangsvormen, waar beide vormingen te 
geli jkertijd voorkomen (sommige Lycoperdons, Geastrum : 
daarom spreekt FISCHER van «ein gleitender Übergang» 
tussen Sclerodermatineae en Lycoperdineae. 

Wel principieel gescheiden zijn het coralloïede type ener­
zijds en ' t lacunaire, gelijkmatige en insulaire anderzijds 
vo lgens de zienswijze van MALENÇON, die de Gasterom,y­
ceten naar aanleiding van dit criterium in twee groepen 
doet uiteenvallen : de Exogastrineae (Hymenophorineae) 
met oorspronkelijk samenhangende hymenophoorvorming 
en de Endogastr ineae (Plectohymenineae) met verspreide 
basidiën of groepen van deze. Tot de laatste afdeling be­
horen dus de vormen die men vanouds tot de Plectobasi­
diales rekent. Deze zienswijze is in ieder geval van belang 
en natuurli jk ontstaan onder indruk van de samenhang tus-
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sen Gasteromyceten en Agaricales. PILAT past in de bo­
vengenoemde geciteerde monografi e deze indeling toe, 
wearbij de Phallales verenigd worden met een deel van de 
1-tymenogastrales (dit is zeer begrijpel ijk zie b), maar ver­
der met de aan de Agaricales verwante Podaxineae. Nu 
was een verbinding tussen Phai!us en Amanlta al eerder 
verondersteld (LOHWAG), omdat deze onderzoeker dacht, 
dat de ri ng van Amanfü:i en 't weefsel tussen hymenophoor 
en steel van Pha!lus beide door uitgroei ing van hyphen van 
de hymenophoor ontstaan waren. Deze vergelijking is 
echter niet juist. Later zinspeelde SINGER ook op een 
structuurgelijl<enis tussen deze geslachten, maar verwant­
schap lijkt ons hier toch schij nbaar, waar we via de Cla­
thraceeën een veilige aansluiting hebben van de Phalla­
ceeën met de Hysterangiaceeën. 

Men kan dus naar aanleid:ng van de verhouding van het 
corallo'iede tot de andere genoemde typen drie mogelijk­
heden veronderstellen : 

~ 0 Het lacunaire type is oorcpronl<eli jl<, het coralloïede is 
a:s een hu~pmiddel voor verdere glebavorming daaruit ont­
staan. 
20 Het coral!oïede type is prlmitief e~ we kunnen de andere 
typen nis een secundaire wijzigi ng daarvan opvatten. 

30 Het lacunaire en coralloïecle type zijn afzonderlijk ont­
staan en hebben niets met eJl(aar te maken. 

Hoewel de tweeáe m.ogelijkheid dus voor schrijver dezes 
een aantrekkelijke gedachte is kan het natuurlijk heel best 
zijn dat onathankelijk van de corallcïede gleba-ontwikkeling 
een lichaam is ontztaan, waarbij verspreid in het inwen­
dige basid iën werden gevormd. We komen hierop in 't vol­
gende hoofdsiuk (5) nog nader terug, maar wijzen er nog­
maals op, dat het geringe nantal soorten, waarvan de ont­
wikkel ing bekend is, een nauwkeuriger beeld in de weg 
staat. 

Een zeer pikant vraagstuk in dit verband is of men gerech­
tigd is vormen als Qucletia, Phe~lorina, Bat!arraea en Tor­
rendia in verband te brengen met de Agaricales. De vorm­
ge!ijkheid van deze geslachten met bepaalde Plaatzwam.­
men valt onmiddel lijk op : steel , hoed en volva, die veelal 
als een zak onder aan de steel blijft zitten. MALENÇON 
(1955) beschrijft Torrendia a!s: «Un minuscule Amanitopsis 
blanc pur». Maar de gleba ontstaat in deze gevallen zuiver 
lacunair; er is oorspronkeli jk geen samenhangende coral­
·oïede structuur. Men plaatst deze vormen daarom niet in 
('.e Secotiaceeën, maar rangschikt de eerste drie onder de 
Tulostomataceae, terwijl î orrendia dan meestal tot de 
Melanogastraceae wordt gebracht (zie verderop Nia vi­
brissa). 

Tutostoma heeft wel is waar een gleba-ontwikkeling die 
volgens het gelijkmatige type verloopt, m.aar eveneens een 
bolvormige hoed op een steel met een soort vel um resten. 
MALENÇON is genoodzaakt deze vormen te rekenen tot de 
Endogastrineae hoewel hij eerst ook deze scherpe schei-

d ing niet maakte. Toen hij zijn «Sér ie des Asterosporés» 
schreef was hij nog van oordeel dat : «la barrière dressée 
entre Plectobasidiés et Hyménobasidiés, dans certains 
cas, pouvait être conventionnelle.» 

Na SINGER (1958) heeft BAS (1969) in een stelling nog 
eens gewezen op de grote gelijkenis die Torrendla ver­
toont met Amanila, niet alleen wat het uiterlijk betreft, maar 
ook in weefselopbouw. De trama vertoont namelijk pre­
c ies dezelfde opgeblazen celien aan 't eind van korte 
vertakkingen (bij Torrendia protocysten genoemd) die we 
ook in 't vlees van Amanila kunnen vinden. Ook word t de 
hoed eerder dan de steel gevormd bij Battarraea wat ook 
een opvallend kenmerk in de ontwil<keling van Amanita is. 
Het schizogeen ontstaan van holten in de tram.a is bij 
Agaricaceeën vrijwel onbekend behoudens juist bij Ama­
nlta, waar de spleten tussen de lamellen op deze wijze 
worden gevormd en niet als open spleten, tussen de zich 
coralloïed ontwikkelende hymenophoor ! Moeten we nu al 
deze overeenkomsten als gelijkgerichte ontwikkeling (con­
vergentie) opvatten en niet als verwantschap ? Slechts 
indien we de lacu naire ontwikkeling van de gleba zouden 
mogen opvatten als een wijziging van de coralloïede zou 
de verbinding van deze vormen met de Agaricales begrijpe­
li jker worden. 

Intussen blijken de protocysten ook voor te komen b ij een 
merkwaardige mariene Gasteromyceet : Nia vibrissa 
(MOORE et MEYERS), die voorkomt op beschoeiingen 
onder de vloedlijn. DOGUET ('69, Bull. Soc. Myco l. Fr. 
85: 93-104) heeft de ontwikkel ing van deze tot 3 mm breed 
v1ord0nde bolleijes bestudeerd : ze m.aken een ongediffer­
entiëerd primordiaal stadium, een protocysten-stadium en 
een basid iën-stadium door. Naderhand schrompelen als 
bij Torrendia de protocysten ineen, waardoor ruimten ont­
staan; maar in tegenstell ing tot Torrendia rangschikken de 
basidiën zich hier niet om de kamertjes heen tot kogel­
vormige hymeniën, maar liggen ze ordeloos tussen de 
ru imten in. Op grond van deze ontwikkeling plaatst DO­
GUET llJia bij de Melanogastraceeën . Nu is er nog een 
Gasteromyceet in Amerika : Alpova (C.W. DODG E), die 
".tructuren vertoont, die aan protocysten doen denken, aan­
gezien de gleba-kamers hier eerst gevuld' zijn met grote 
ronde ce llen, die naderhand verslij m.en. De basidiën wor­
den dan in deze kamers gevormd. Ondanks de verschillen 
in de ontwikkeling mag men toch wel deze vormen met 
elkaar in verband brengen. CHADEFAUD (1960) wilde reeds 
Torrendia afleiden van een Lycoperdonaclltige vorm zonder 
kamertjes, steel of columella en volva en DOGUET vraagt 
zich af of (de wel kamertjes bezittende) Nia deze grond­
vorm zou kunnen zij n. 

Aan fylogenetische hypothesen is er bij de Gasteromyceten 
geen geb;ek, we bespraken er enige, omdat de studie van 
de ontwikkeling hier aanleiding toe geeft ; SINGER meent 
zelfs een verbinding te ku nnen aanbrengen (op grond van 
de structuur van de sporenmembraan) tussen Lycoperda­
ceeën en Plaatzwammen (Macrolepiota) via het geslacht 
Neosecotium ! 



We willen dit overzicht besluiten met het copiëren van 
een schema, dat E. FISCHER in 1933 van de afstamming 
der onderorden van de Gasteromyceten gaf en dat door 
GREIS (1 937) een weinig werd veranderd. In sommige op­
zichten is dit schema achterhaald, in andere onvoldoende 
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9emotiveerc!, maar het geeft een beeld van de waarde die 
deze onderzoekers aan de ontwikkelingstypen, die men 
horizontaal uitgezet vindt, toekenden. Vertikaal zijn daar­
boven gerangschikt de groapen, die volgens genoemde on­
derzoekers deze typen vertonen. 

LycJper- Clathraceae jJhallaceae 
dineae Podaxineae 

i 
t t 
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Hyrr.enu- H:,:dnan-
gas:raceP.e giac:me 

Hysterangi::iceae 
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5. SLOTBESCHOUWING, ASCOMYCETEN 

Wanneer we nu nog eens trachten te overzien wat voor 
gaande pagina's ons aan kennis omtrent de ontwikkel ing 
van vruchtlichamen der Basidiomyceten hebben opgele­
verd lijkt het gewettigd ook nog eens naar de Ascomyceten 
te kijken. Ook hier samengestelde vruchtlichamen, maar 
de stam der Ascomyceten moet zich geheel onafhankelijk 
van die der Basidiomyceten hebben ontwikkeld, al neern l 
men aan dat de basidiën uit ascusachtige cellen zi jn ont­
staan. Toen deze ontwikkel ing eenmaal geschied was zijn 
beide grote stammen van het schimmel; ij '.< blijkbaar hun 
eigen weg gegaan. Zijn er punten van overeenkomst in do 
vormgeving en de ontwikkeling van de vruchtlichamen in 
beide grote afdelingen ? Alvorens ons h:ermede bezig te 
houden, waarbij we er uiteraard niet aan kunnen denken 
wat bekend is over de ontwikkeling bij de .'\scomyceten ook 
nog uitvoerig te behandelen, stippen we nog enige hoo~d­

zaken uit 't voorgaande aan. 

We zegen dat een uiterst belangrijk mechanisme der ont · 
w ikkeling van al:e tot dusver behandelde groepen, bestaat 
uit de bundeling v<!n evenwijdig groeiende o f zich waaier· 
vo~mig vert2klrn:ide hyphen. Door dit pr;ncipe is 't ook te 
verklaren dat, mee;:;t bij de Aph•,rliophorales, zo verschi l­
lencle uitwcnéige vormsn naast elka::ir t('Jr.nen bestaan, 
m.en denke bv. aan T:-e iepi cr:x. Het is duo zo dat dit vor­
m!ngsprincipe ec:i slerl;e modiiiceerbaarheià mogelijk 
maakt, waardo::>r de " itcrlijkc vorm bi ij l-:ba.Qr in korte tijd 
(gedurend0 C:e cvo:utio) l(an veranderen. 

Wanneer dit vormingsmecllan:sme dat uiier:::ard uitgroei­
ing en uitbreiding verzorgt, en ovcr~l r,am1:Jzig is, waar 
oppervlaktevcrg~o::r.g gov/Onst ;s, oo~ a:mgctroffen wordt 
bij de Gastero.'71 cci.en, dio r.ls hyi:;ogeeën geconcentreerde 
vruchi:ichamcn :i1o-b!::>en, ge::.it dit te de!1k0n. Wo kunnen 
nog begrijpen d:;; GO rc. el~r. rJ;c v0crt n:::2r de C!athrnceeën 
en de Ph:i'hcceën, met hun bovengrondse show· appa­
;·a~en, c.i it p:-mc:::ic eer oniY1ik'<e:ing nocig hebber. (hoewel 
het door wa<e~opn:;:ne zich s;rckkende reccptaculum ei­
genFjk zo;gt voor de uiibreiding), r;ac1r wanneer we ook 
zien dat de jonae v;uchllich.::.1.1en van b.v. Gau:ieria, Phal­
logasîer en N)c«m~n3i..im, i<!eine kno111orrn!ge hypogeeën 
(met uitzondering van <.Ic rnic!dels\e), aanvankelijk de waai­
ervo rmige hyphen vcrtono:1, a::lrzelen we n iet dit als een 
pr!mitief l'enmcrk te bc3chovwen. En in hoeverre bij Gas­
teromyceler: het belang van dit vorm;;-,9:.JiJrinclpe zich op­
dringt werd ook duicJclijk toe:i we de •.ierhouding tussen 
de coralloïcd 0.1.s.<>nc gicb:' "E'"ç;c·s~·'.m rr.c: clie. welke 
in een lacunaiïe s·ructuur h:;:ir oors:)rong neemt. Moeten 
we nu de co;1c!u-::ie trekken dat alle Ga::-ieromyceten llit 
zich diffuus ont1:ikkeide typen zijn omsi<-1?.l'. m.a.w. dat alle 
structuren die ·;an '\ begin af aan een d::>creerigeviochten 
weefsel waren, secundair zijn ? Dit ::ou dan tc•1ens onge­
veer impliceren dat alle Gasteromyceten een bovengrondse 
oorsprong hebben. 

Het is heel goed mogelijk, zelfs waarschijn lijk, dat er ook 

Gasteromyceten zijn, d ie onder de grond zijn ontstaan in 
de loop der evolutie waarbij de hyphen dus van het begin 
af niet waren gebundeld, behalve mogelijk in de strengen 
waaraan de primordiën ontstonden. Deze waarschijnlijk­
heid leiden we o.a. af uit het feit dat Aphyllophorales vaak 
verspreide basidiën en soms zelfs wel cystiden voortbren­
gen o;.> ha; •12g::t:::'::cvo mvcelium. Waarom .:ouden, indien 
!~et in het substraat verborgen r:r:c€!E~1m in s~aat is basi­
d'ën te vo:-me:>. deze niet oamo:i:;evoegd zijn tot een soort 
ondergrondse vruchtl:chamen ? P.!!een blijft het cle vraag of 
het ~'le l nodig zou zijn :n d;t çeval vruchtlic'inmen te vor­
men: de sporen vermengen zich toc:1 met de bodem. Dat er 
ondergrondse vruchtlichamen zijn, die we Gasteromyceten 
noemen, met dunne of bijna ontbrekende hulsels (waarbi j 
't peridium vaak in een weinig ontwikkelde vorm aanwezig 
is - reductie ?) is op zichzelf mogelijk al een pleidooi voor 
hun bovengrondse afkomst (Vgl. ook Tuberaceeën). 

Volgens de andere hypothese zouden de Plectobasidiales 
helemaal niet behoeven af te stammen van vorm.en met 
een coralloiede hymenofoor, maar zouden deze vormen 
inderdaad een eigen afstamming hebben als hypogeeën 
sensu stricto. Alleen er bestaat (nog) geen duidelijke evi­
dentie dat dit ook inderdaad zo gegaan is, de tussenvormen 
of eventueel primitieve vormen ontbreken (zie verder : As­
comyceten). Wel heeft men getracht de Gasteromyceten 
af te leiden uit de Auricu lariacee : Ph!eogena. Afgezien 
van 't verschil in basidiënvonn (Auricu laria-basidiën) ver­
toont dit geslacht inderdaad overeenkomsten met de an­
giocarpe Gasteromyceten : de basidiën liggen ongeveer 
binnen in 't vruchtlichaam dat naar buiten bestaat uit ra­
diaal uitstralende hyphen die zich vervlechten. Eigenlijk 
heeft dit gehele vruchtlichaam een diffuse ontwikkeling 
"'e'lals waarschijnlijk de eenvoudige vormen van Tomen­

tella onder de Corticiaceeën, waarmee men de Gasteromy­
ceten ook wel in verband wit brengen. In de tijd dat aan 
alle Gasteromyceten angiocarpie werd toegeschreven, en 
waarin aan deze eigenschap zoveel waarde werd toege- · 
kend, leek natuurlijk een vergel ijking met Phleogena zeer 
aantrel:keti jk (V. TAVEL, 1892). 

Wanneer we ons dan nu tot de machtige stam der Asco­
myceten wenden om ons af te vrag~ of er punten van 
overeenkomst bestaan in de ontwikkeling van zijn vrucht­
lichamen en die van de groepen, d ie we op voorgaande 
pagina's behandelden, moeten we in de eerste plaats op­
merken, dat het overduidelijk is, dat de vorm van de car­
pofoor weer in hoge mate bepaald wordt door 7.ijn functie. 
Want al krijgen de basióiosporen een ::etje mee. ze zijn 
toch in hoge mate aani;ewczen op vallen aleer de wind er 
vat op krijgt, terwijl de sporen der Ascomyceten meestal 
weggeschoten worden. Vandaar dat de vruchtlichamen der 
Ascomycete:i de hymeniën meestal naar boven keren : at 
die schijfjes der Discomyceten en andere groepen leveren 
er naast de gesteelde vruchtlichamen (b.v. de morieljes 
en Helvella's) het bewijs voor. Maar overigens vinden we 
reeds in de uilVlendige vorm : «the gross morfology", zo­
als de Amerikaan zegt, opvallende overeenkomsten, waar­
van we een paar witten noemen : 



1) Hoeveel lijkt niet de carpofoor van de S:;lcrotinia's en 
veel Helofü.1ms, 't gesteelde schoteltje, dat door CORN ER 
discopodium wordt genoemd, op 't vruchtlichaam v<ln de 
Cyphellaceeën. Deze gelijkenis is zo sterk, dat men in 't 
verleden, zonder voldoende microscopische :;;:udie, herhaal­
deli jk deze groepen door elkaar haalde. 

2) We spraken b:iven reeds over Mo;chet!a's, :-i0!veHa's, 
Gyrom!tra's, rJrnru!a's, Leot!a's, enz. Bij Agarico.ceeën komt 
de morchelloTede anomalie voor, waarbij de hoedopper­
vlakte een morcl1elloïed uiterlijk heeft door allerl e! anas­
tornoserende piooien die eroverheen lopen; er wordt dan 
vaak een hymenium over dit onregelmatige opperv lak ge­
vormd. 

3) Een prachtige parallelverschijning treedt op bij Tuber 
enerzijds en bepaalde groepen van Gasteromyceten ander­
zijds : Melanogaster, Gautieria, enz. Hier is de convergentie 
van de algemene vorm. wel heel frappant. Afgezien van de 
verschillende samenstelling der hymeniën moet zelfs over­
eenkomst gesignaleerd worden in de ontwikkeling, zie 
vervolg van dit hoofdstuk. 

De ontwikkeiing van Ascomyceten-vruchtlichamen, ten de­
le vaak ascomata genaamd, is reeds onderwerp geweest 
(1929-1931 ) , die ook verscheidene Operculatae behandelt, 
' !1 die van BELLEMERE (1967), die zich uitsluitend met 
1an tal rijke studiën, waarvan we alleen die van CORNER 
lnoperculatae bezighoudt, als samenvattende werken willen 
noemen, terwijl onze landgenoot VAN BRUMMELEN (1967) 

een aantal waarnemingen publiceerde, speciaal over gym­
nocarpie en angiocarpie, in zijn monografie van de ge­
slachten Ascobolus en Saccobolus. 

Er is één principieel verschil tussen de ascomata en de 
carpoforen der Basidiomyce',en: de eersten worden vrijwel 
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steeds gevorm.d door de gametophyt of haploïede gene­
ratie, terwi jl de laatsten gevormd worden door een d iploïed 
of een haploïed myceluim. Het somatische gedeelte van 
een ascoma, gevormd door het mycelium vóór de bevruch­
t ing, sluit de sporophyt in, doordat de laatste zich ontwik­
kelt uit het bevruchte ascogonium, waaru it de ascogene 
hyphen ontstaan, die de asci vormen. Zo 'n ascoma bestaat 
dus eigenlijk uit twee planten, althans twee generaties, 
•~aar het somatische gedeelte wordt geheel gevormd door 
het mycelium. En nu de fameuze overeenkomsten in groei 
1:an deze carpoforen en die der Basidiomyceten : 

1) Wij beginnen met een gelijkenis van minder grote be­
tekenis, een convergentie van beperkte allure. Het kan zijn 
dat de steel van een vruchtlichaam dezelfde microscopi­
sche bouw heeft als die van een plaatzwam. Dit is met na­
me 't geval met de s(eel , zoals die door CORN ER (1930: 109, 

110) beschreven wordt voor Mitrula pusi!la met een cylinder 
van sterk aanzwellende cellen («motor t issue") binnen de 
oppervlakte, terwijl het merg bestaat uit de hyphen in 
't midden die niet aanzwellen en losser worden, waardoor 
een holte in de steel ontstaat. 

2) Ook bij de ascomata v indt rn.en angiocarpe en gymno­
carpe vormen. Ook hier is deze angiocarpie vaak een pri­
maire, d.w.z. van het begin af aanwezig, terwijl zich de 
eerste differentiaties in het vruchtl ichaam voltrekken niet 
ààn doch ónder de oppervlakte van het primordium. Ook 
hier werd de betekenis van deze angiocarpie aanvankelijk 
overdreven in die zin dat men aannam dat b innen be­
paalde taxa geen gymnocarpe en angiocarpe vormen naast 
elkaar konden voorkomen. 

3) Van meer belang echter achten wij de gebundelde en 
zich vertakkende hyphen, die ook hier de uitbreiding van 
het vruchtlichaam verzorgen. Zowel CORNER als BELLE-

Tcxt-fig. t. Diagram of the const ruction of a scssilc apothccium. 

fig. 50. Schematische figuur van de bouw van een onge­
steeld apothecium (naar CORNER). 
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blz. 33 regel 25: en die van BELLEMERE .. . moet volgen op regel 22 geweest
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MERE onderscheiden bij de meeste door hen onderzochte 
kom- of schi jfvo rmige ascomata een primair en een secun­
dair gedeelte : het eerste komt tot stand door opgroeiende 
hyphen en omvat aanvankelijk de sporophyt, het vorm.t met 
deze een centraal gedeelte. Naderhand ontstaat nu een 
groeirand (fig. 50), waarvan de hyphen naar binnen (aan 
de bovenzi jde) paraphysen vormen en naar buiten ele­
menten van de cortex. In werkelijkheid is de successieve 
opbouw van veel ascomata nogal ingewikkeld, >:odat BELLE­
MERE een vrij uitgebreide terminologie nodig heeft om alle 
onderdelen van de ascomata aan te duiden. Maar een 
vergelijking in principe met de vorming van Cyphella­
achtige carpoforen der Basidiomyceten of met de zgn. 
omgekeerde prim.ordiën (zie Hfdst. 3 c) dringt zich vanzelf 
op, ook als de vormen gesteeld zijn (discopodium, zie bo­
ven). Ook bij Agaricaceeën kan een groeirand later ont­
staan : d it is 't geval, wanneer 't primord ium eerst uit on­
gedifferentieerd grondweefsel (protenchym) bestaat en er 
dan te midden van deze dooreengevlochten hyphen een 
ringvormige hyphenbundel (d ie loodrecht op de as van het 
pri mordium staat) gevormd wordt : het begin van de hyme­
nofoor. 

Bij Agaricaceeën kwamen we tot de slotsom, dat de vor­
men met geconcentreerde primordiën naar alle waarschijn­
lijkheid gewijzigde vorm.en zijn : ingewikkelder gebouwd 
en met gecomp:iceerder mechanismen tijdens de ontwik­
keling dan de diffuse vormen. Ook de op de grond groeien­
de en humusbewonende Aphyllophorales hebben deze 
diffuse ontwikkel ing : Canthare!lus, Craterellus, Hydnellum, 
Phellodon, Ramaria, Thelepliora, Poiystic!us, enz. Door de 
uitgebreide scala van vormen die tussen het geheel diffuse 
type en dat met sterk geconcentreerde ontwikkeling in 
liggen, dringt zich de veronderstelling op dat het eerste 
primitief is. 

Een dergelijke theorie bestaat er bij de Ascomyceten. 
CORNER (1930, 1931) wil de ascomata waarbij de groei­
rand niet optreedt en die dus geen sterke radiaire uitbrei­
ding hebben, waarbij dus uitsluitend het primaire carpo­
centrum aanwezig is, afleiden uit de sterk d iffuse vorm.en 
van het geslacht Wynnea, met grote, vertakte, op de bos­
bodem groeiende ascomata, die wel wat lijken op een 
Grifola (Polypilus) frondosa, maar dan natuurl i jk met de 
hymeniën aan de bovenzijde der hoeden. Vormen met vr ij­
wel uitsluitend een carpocentrum komen zowel bij lnoper­
culatae (BELLEMERE) als bij Operculatae voor. CORNER 
spreekt in dit verband van «juvenescence», wat we hier 
mogelijk het best zouden kunnen aanduiden met «vroeg­
rijpheid»; hij bedoelt hiermee een proces, waarbij onder 
verk leining van het vruchtlichaam («reduction, degradation») 
de sporenvorming eerder begint. Zo zouden vele van die 
hoogst gespecialiseerde schijf- of komvo rm.ige apotheciën 
uit oorspronkelijk wijd uitgespreide, grote, maar structureel 
primitiever vormen zijn ontstaan. Het komt ons voor, dat 
de term «reduction» hier niet erg op zijn plaats is; dat 
jongere stadia reeds komen tot de vorming van rijpe asci 
kan men als «juvenescence» aanduiden, maar naast deze 

verlegging van de sporenrijpheid naar eerdere stadiën 
zou er mogelijk ook iets voor zijn te spreken van concen­
tratie der vruchtlichamen en hierin zou een parallel kun­
nen worden gezien met de Agaricales. 

BEL.LEMERE is er, in overeenstemming met ve le andere 
Ascomycetenspecialisten, echter eerder toe geneigd de 
apotheciën, waarb ij alleen prim.aire groei voorkomt, als 
primitief te beschouwen. Men wijst dan op vormen als 
Ascodesmis, waarbij de asci, gevormd aan de sporophyt, 
slechts door wat omhul lende hyphen omgeven worden of 
op Pyronema, met evenzeer eenvoudige vruchtlichamen. 
Dergelijke vindt men ook bij een groot aantal Plectascales 
(b.v. fam. Gymnoascaceae) : bij deze worden de ascogene 
hyphen, ontstaan uit het ascogon ium, vaak door een aantal 
steriele hyphen omsponnen, waar tenslotte de asci vrij 
losjes inliggen. Van hier naar vormen met iets verder ge­
organiseerde ascomata, waarbij de asci zich in een vlak 
rangschikken, is slechts een graduële en door allerlei be­
staande voorbeelden gem.o tiveerde overgang. Veel gemak­
kelijker dan bij de Gasteromyceten komt men er dus bij 
·· 1 Ascomyceten toe de sprong van losjes samengevoegde 
cellen (basidiën of asci ) naar hoger georganiseerde vrucht­
lichamen te maken. Het is evenwel frappant, dat geheel 
onafhankelijk van eikaar, zowel bij Basidiomyceten als bij 
Ascomyceten, fyloganetische hypothesen ontstonden, die 
zoveel geli jkenis vertonen; te weten hypothesen, die ver­
onderstellen een inkrimping van oorspronkelijk uitgebreide 
vruchtlichamen, én C:ie weike een steeds samengestelcler 
worden van deze uit oorspronkelijk verspreide sporogene 
cellen met enige hyphen eromheen tot uitgangspunt heb­
ben. 

4) Werkelijk e:::n hoogtepunt bereiken de convergentie­
verschijnselen bij de hypogeeën onder de Asco- en Basi­
diomyceten. Zoals we veronderstelden dat veel knolvor­
mige Gasteromyceten uit Aphyllophorales en eventueel uit 
Agaricales zijn ontstaan, zo leidt men de Tuberaceeën af 
van de uitgebreide schotel- en komvormen der Peziza­
ceeën. Zowel GÄUMANN (1926) als MALENÇON (1938) wij­
den b.v. uitvoerige beschouwingen aan deze zeer interes­
sante afleiding, die door tal van overgangsvormen vrijwe l 
volmaakt is; beide auteurs doen het echter niet geheel op 
dezelfde wijze, aangezien GÄUMANN meer de werkelijke 
fylogenetische lijnen tracht te vinden, terwijl MALENÇON 
zich althans ten dele daarvan losmaakt om een zuivere 
vergelijking van vormen (ook uit verschillende geslachten) 
mogelijk te maken. Ook MALENÇON komt tot de veron­
derstell ing dat bij de wording van 1'uber-vruchtlichamen 
«juvenescence" een rol speelt : stopzetting van de ontwik­
keling in een bepaalde richting (u itbreiding), om ingewik­
kelder vormen in een andere richting mogelijk te maken. 
Het uitgroeien va,o de trama-platen, waaroverheen het 
ascofore hymen ium ontstaat, geeft dan weer een prachtige 
gelegenheid tot een vergeli jki ng met de coralloi ede gleba­
vorming bij de Gasteromyceten. Als ergens blijkt dat de 
natuur in veel gevallen gebruik maakt van dezelfde struc­
turen om dezelfde doeleinden te bereiken is het wel hier. 



5) Wij komen er dus toe om zowel bi j Basidiomyceten als 
bij Ascomyceten bij vergelijking van de ontwikke lingsstruc­
turen series op te stelien, waarbij uitersten door allerlei 
overgangsvormen zi jn verbonden : bij Agaricales diffuse 
tot geconcentreerde primordiën (REiJNDERS 1963), b ij 
Gasteromyceten de geleideiijke ontwikkeling van de Cla­
thraceeën- en Phallaceeën-vruchtlichamen met het recep­
'<aculum (FlSCHER 1833), bij /\scomyceten de geleidelijl<e 
afleiding van de Tuberacecën-knollen m.et het harde vlees 
uit schotelvormice apotheciën of de schier eindeloze serie 
meer of minder uitgebreide ascomata der Jnoperculatae 
volgens BELLEMERE, enz. enz. Wat deze laatste reeks 
betreft : BELLEMERE komt tot de conclusie dat hoewel 
er een geleidelijke reeks overgangsvormen bestaat tussen 
de eenvoudigste en de meest samengestelde vorm, het 
niet zó is dat hiermee paral!el loopt één duidel:jke rij van 
opkl immende systematische taxa; immers er is niet altijd 
duidel ijke correlatie tussen de ontwikkelingsstructuren en 
b.v. de meer of minder geëvolueerde bouw van de a3c i. 

M.a.w. kenmerkfylogenesen behoeven niet duidelijk parallel 
te Jopen aan de fylogenie van de taxa. Een bepaald ge­
slacht of zelfs een bepaalde soort die een eindpunt vormt 
in een bepaalde fylogenetische richt ing behoeft dit niet te 
weerspiegelen in het geheel van zijn ontogenetische struc­
turen, waarvan 't samens!el der processen meer of minder 
variëert van groep tot groep. Dit is nu precies 't zelfde 
wat we opmerken bij de geleidel ijke concentratie der pri­
mordiën bi j de /lgaricales: ei ndpunten van een bepaalde 
fylogenetische reeks behoeven niet de sterkste concen­
tratie in de primordiën te vertonen, maar omgekeerd i<an 
deze concentratie meehelpen om meer geëvolueerde vor­
men te doen onderscheiden in zeer verschillende taxa. 
Alles met elkaar zien we dus dat er tussen Ascomyceten 
en Hymenomyceten zowel wat de feiteli jke gegevens der 
ontwikkeling ais de daaruit voortvloeiende beschouwingen 
betreft, frappante overeenkomsten bestaan. 
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We hebben in 't voorgaande zeer veel waarde gehecht 
aan de bundeling van gelijk opgroeiende hyphen, dle a! of 
niet met vertakking en waaiervorm;ge uitspreiding gepaard 
kan gaan. Inderdaad ontmoeten we tijdens de ontwlk kelir.~ 
steeds weer deze structuur, waar het da vorming ven ge­
hele carpoforen betreft oi onderdolon ervan. D::u2rnnast 
speelt het plectenchym met dooreengc·;:ochtcn !:yphon 
een rol. Wij hebben, afgaande op de toe$tand bij Agnri­
caceeën, waar 't primo;dium van de meest geconc0n­
treerde vormen eerst uit een plectenchym bestaat, doze 
bundeling en waaiervormige u:tspreiding v::m ± evenv:ij " 
dige hyphen nogal eens als een primicievc structuur be­
schouwd, b.v. bi j de primordiën van Gautieria en Hyste­
rangium, 't onl$taan der lamellen bij ds .A.garicales, of de 
corai:oïeée uitgroeiing, die aanleiding geeft \ot do glebs­
vorming. ~A ae.r cat \'lil niet zeggen, dat overal waar dit 
vormingsprincipe z:ch voordoet, llet een fy!ogenetisch 
overgeërfde str:.;c~uur moet zijn. Moçcliji< vormt de plan! 
tijdens de groei hier esn plecte:ich:,·m en daar bundels 
hyphen, waar deze :-iodig zijn, maar dit verklaa~t dan niet, 
wa:irom klei ne knol·;ormigc hypogeeën in 't er.e geval uit 
eon plectenchymatisch primordium en in ' t andere uit ever~­
wijd!ge hyphen ontst<ian. Hat kan ook hoof goed zijn dat 
dezelfde structuren, ciio we door het ~.1icroscoop waar­
nemen, in wezen niet gelijk zijn; dut de fydologi:::che wet­
matigheden, de chemische grcndslagcn, bij n:ider onder­
zoek nog heal veel b lijken te verschillen. Men zou dus 
m.eer moeten weten ovar de oo rzaken van deze doe!matigo 
structuren, men zou hun determinatie door erfelijke oor­
zaken moeten kennen. Zoals men weet is dit onderzoek 
in bepaalde sectoren van de biologie al een heel eind 
gevorderd; in de mycologie kunnen we slechts wijzen cp 
het werk van JACQUES-FELIX (1 968), dat een begin maakt 
met 't onderzoek naar dergeliikc determinaties. Ter zake 
van de kennis der factoren die onder invloed van het ge­
noom in wisselwerking met het milieu het vruchtlichaam 
doen ontstaan verkeren we slechts in een beginstadium. 
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This study deals chiefly with some genera! aspects of what 
nowadays is often called «developmental morphology» of 
the carpophores {sporocmps) of higher fungi. This term 
may be used principai ly when the anatomical side of the 
probiem is envisagecl in contrast to the physiological cau­
ses of developmental processes. Nevertheless the demar­
cation beiwoen tl1ese view-points is necessarily vague, so 
that it might be desirable to reler occasional!y to the sti ll 
scanty data of «morphogenesis" in a more genera! sensc. 

After a short trealise of the growth of carpophores by 
ceil-division and -infiation (see also REIJNDERS 1963) the 
author points out that there are some stri king conformi­
ties between the ontogeny of carpophores and the develop­
ment of Connophytes. 1. The morphogenetic action oî light 
appears to be the same in some cases since darkness and 
light of long wave-lengths provoke etiolement, which can 
be checked by mechanica! stimuli, as has been shown by 
BORRISS and STIEFEL for Coprinus lagopus and by BÜN­
NING and his collaboraiors lor several Spermatophyta. 
2. Polarity is a phenomenon which occurs as much in frui­
ting bodies of fungi as in sterns of Cormophytes. 3. Another 
similarity can be noticed when we consider some theories 
of phyllotaxis and MAGNUS' conception of the origin of 
the regular, radial arrangement of the gills : the secon­
dary and tertiary gills arise in the spaces between two ol­
der gills, where presumably the influence of the latter, 
which carne into being, is inactive. 4. There are sorne 
~ernto~of(ica! deviations in fungi and higher plants which 
m,ight have a common origin, e.g. fasciation and dichoto­
my. Of course fasciated sterns which might have grown so 
by tonsions at the shoot-apex, tensions caused by the ex­
cessive development of leaf-primordia at one side of the 
apical dorne (ii16ory of SCHOUTE 1936), have nothing to 
do wiih fungi. On the ether hand we will probably meet 
with the samc phenomenon when tha fasciat'on has 
originated through the fusion of two primordia in a very 
early stage of development or by the activity of two cen­
tres of embryo;iic activity which are situated side by side 
in the sarne primordium (possibly alter fusion : Siamese 
twins) . 5. The study of the hormones concerr.ed with growth 
of carpophores is only in an incipient stage ; nevertheless 
it has been shown that an agent coming from. the (meriste­
matic) growth-edge of the gills (and possibly also trom 
the pileus-margin) affects the inflalion of the cells in the 
stem (GORRISS, URAYAMA, HAGIMOTO and KONISHI , 
GRUEN etc.). Some detai ls concerning this hormonal ac­
tivity w!1ich are manifest in fungi as well as in Spermato­
phyta, are discussed. 

The:·e is still litt!e known about determination of organs 
and tissues in fungi, the author cites only two studies : the 
one by lNESSELS (1965) dealing with initiation, deve'op·­
ment and especially pileus-formation in Schizophyllum 
commune and the detailed investigalion by Jacques-Felix 
(1967-'63) concerning mycelium-conglomerations in general 
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cal :ed «synnémas» and concerning the determination of 
rhizomorpr.s in Armii!aria mel!ea and Cfitocybe tabescens. 

The Apllyllophorales belo:ig to ti1e so-called diffuse-type 
of carpophore-development : Cell-divisio'l and ramification 
of the hyphae proceed mainly in the pileus-margin (which 
in ycung siages ofi<.n is [hic~;er.ed) or at the top of the 
L •Ahoc~;:. thase parts the ~efore having a great morpho­
genetic phogenetic value. The general form of the carpo­
phores is less fixed than in Agaricales: the variability of the 
shape o·r closaly re!ated species is aften striking ; some­
t imes 1ve observe this pe;:;u licr:ty even with:n the same 
species (P'·eruHcium xy!ogenum). 

The author further d iscusses ·.r1hat he calls : the concen­
tration of the development in Agaricales. Several genera 
of the latter group {they are mostly specialised also in 
other respe-:: ts) me characterisecl by a concentrated de­
velopment whicil can be recognised by the following pro­
perties : 1. The indirect development in CORNEA'S sense : 
i. e. the period ot most important inflation of the cells 
does not im;nediat':lly fol!cw the process of cell-d ivision 
{the direct development presents itseli when the inflation 
begins at a little distance f rom the parts where cell-divi­
sion takes place and when the cells gradually enlarge the 
more remote t11ey are from these parts). 2. The shape of 
tl:e your.gest pdmorcll<:i varies much in Agaricales : whilst 
the most cor.centrated primordia are globular, ellipsoïdal 
or sometimes broader than long, the primordia of less con­
cer:trated forrns are lor:ger, having the shape of a column, 
a poie or even a thread. 3. One of the most curioüs pheno­
mena concernod with the concentration is the inversion of 
the inilial development of the most important parts of the 
carpophore. Il is evident that the most obvious order is, 
that the stem is first outlined, followed by the pileus which 
arises a the top of the column by recurvation of the hyphae 
and that aflerwards the hymenophore is differcntiated at 
the underside of the pileu3 (SCHMITZ 1842). This succes­
sion is a!tered in highly concent ra.ted primordia : the p!!eus 
can be ob>:en1ed first in Amanita and Volvaria tor exarnple 
ancl the hyphae which fo~m the beginning of the hymeno­
phore first a;:ipeaï in g0nera like Coprinus, Conocybe, etc. 
4. in Agaricales the young gills usually arise as folds with 
a free edge ; in concontrated primordia the edges of the 
de-.;cloping giils are $Ometimes connected with the under-
1','ing tissue : we ciistinguisl1 the schizohymenial mode 
\Amanita) and the rupthymenial mode of gill-formation 
(Cr.pïinus, Cc.nocybe, etc.). 5. The trama of the gi:ls is 
a!so s;::eciaiised in :;ome concer.trnted farms : In Agari­
cales the young gills have mostly a divergent trama which 
can be mod;~:ed alterwsrds (interm.ixed, regular trama, 
e~c.\ l:'c•: ':~ ç;011era l il~e 'lo!v<ir1a and Amanfü1 with thei r in­
verse and bi!aleral trama's the latter is never t ruly d iver­
gent. 6. The presence of primary veils and the restriclion 
c.>1 the eariiest differe:nliatlons to the centre of the primor­
dium are also correlative to a certain degree with the con-
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centrat ion, g1ving rise to several modes of angiocarpy, 
well known in Agaricales. The secondary angiocarpies are 
characterised by a postponed outgrowth of hyphae at the 
exterior of the primordium ; the rather numerous variations 
which can be observed in the angiocarpic development 
have been summarised more than once by the author 
(l.c. 1963). 

Reduced, cyphelloïd forms are often observed in Agarica­
les. lt is interesting that a great number of species which 
are considered to be Agaricales have primordla which 
show a cyphelloïd character (Phyllotopsis, Resupinatus, 
etc.) . Cyphelloïd fo rms present themselves sometimes in 
cu ltures of normal agaricoïd spec ies, which have in other 
respects no relation to Cyphellaceae (Watling 1971 : Psi­
locybe merdaria). However hilherto the cyphelloïd fruit­
bodies have not been observed in genera of Agaricales 
with a very concentrated deve!opment (A:nanita, Volvarla, 
Pluteus, Coprinus, Psathyrella, Conocybe, Bolbilius, Pa­
naeolus, etc.). lt is not clear wether such cyphelloïd and re­
duced farms have been derived from normal umbrella­
shaped fruitbodies or wether they present them.selves to 
a certain degree independently of the Jatter, as a kind of 
atavistic structure which again has arisen favoured by cer­
tain environmental factors (see also WATLING'S paper). 
As to the Gasteromycetes, H. LOHWAG distinguished 4 
types of development within this vast heterogeneous group, 
which can perhaps only be defined as toadstools with 
holobasidia which do not reject their spares. The 4 types 
are : the lacunar, coralloïd, unipileate and mult ipileate. 
GRE IS (1937) added to these tour the homogeneous type 
and PILAT (1950) distinguished the inverse coralloïd type. 
lt is a wel l known fact that mycologists like LOHWAG, 
FISCHER and GREIS greatly appreciated th is scheme and 
used it to outline their orders and families. CUNNINGHAM 
on the other hand contested the value of developmental 
structures fo r systematic purposes, on account of the pre­
sence of different types in the same taxon, or on the con­
t rary on account of the fact that sometimes very little re­
lated groups contain the same developmental structures. 
In our opinion the Jatter (as out lined by LOHWAG) com­
prise elements which are not equal in value (gleba-form.a­
tion and extending parts which LOHWAG inaccurately calls 
«pileus" in some cases). There'.ore we prefer MOREAU's 
scheme (1954), which is based exclusively on g!eba-forma­
tion : 1, the reticular type, 2, the type presenting schizoge­
nous holes, 3, the type presenting lysigenous holes, 4, the 
insular type (Plectobasidiales ; t his type has been wrongly 
combined by FISCHER with the lacunar) and 5, the ho­
mogeneous type of GREIS (Tulostoma). 

The evolution of the receptacle and the derivation of the 
Phallales and the Clathra!es trom simple forms with 
a coralloïd development (Gautieria, Hyster.angium) via 
forms like Phallogaster, Protubera, Clathrus, etc. are dis­
cussed. We owe these phylogenetic conclusions to th~ 

excellent studies of E. FISCHER (see also GÄUMANN­
DODGE, New York 1928). ln the opinion of the author the 

fan-like spreading of the hyphae in primordia like those 
of Gautieria and !-lysternngium and the coralloïd bran­
ches of the gleba are primitive structures. 

When we come across species with basidia w:1ich do nol 
cast of their spores, but which show the agaricoïd habit 
(Russ:u!a spec" G<ileropsis, Secotium etc.) it may be evi­
dent that we are deal:ng wi~h true Agarics. which have lost 
the faculty of the liberation of the sporcs. In assuming 
this we are released from having to exp!ain the thesis that 
the complicated libera',:on-mechanism would havo arisen 
repeatedly during the ascending evolution of the Agarica­
les (HOLM 1854 and others). The auè!1or is inclincd to range 
him::;elf with those who admit the de::icent of cer',ain Gaste­
romycetes trom Agaricales. However he endorses the opi­
nion of SINGER and SMITH (1930 Il) that the advanced 
reduction of several structures, ~or exainple in \11e Aste­
rogastrales, can hardly be the result of the acquisiiion 
of the gasteroïd habit. These authors distinguish different 
levels of organisation within the Asterogastrales in an ac­
cumulative sense (At ever1 s~ep another characteïist ic is 
added). lt is not s\; ictly necessary to take si des either with 
degradationalists or with ascendentionalists as to the 
ccntroversy which hes arisen concerning the evolut:on of 
Gasteromycetes. In the opinion of the author they are both 
right to a certain exlent. lt has aften been suggested that 
at least a part of the Gasterom1cetes mig '.1t have descen­
ded t rom certain groups of Aphyl:ophorales (Cf. SAVILE 
1966). We would prefer translating \his supposition as a 
descent from some (ancient) forms with a di~fuse deve!op­
mont (which has been observcc.I in some Gastercmyce:es 
like Cautieria, Hysternngium, etc. FITZ-PATRICK 1913). 
Accord ing to this view the agaricoïd forms of the Astero­
gastrales as we:I as the gastraceous nnes may have com­
mon roots (diffuse types) and during the ascending evo­
lution subterranean fo rm<:: may repeatedly have come into 
b0ing by adapting themseives to p:-:riicular conditions. 
(dra1,;9:1t). In this manner progressive evolution and reduc­
tion of certain structures would have presented themselves 
in the same groups of the evolut:onary trend and La..:tar ius 
and Russula are terminal brancilo3 oi the phylogene!ic 
tree as well as cartain mui::1 roduced fo rms like Hydnan­
c:urn, MarteUia, etc. That the intermediate :'!garicoïd forms 
appear to be rarer than the intermediate gastraceous ones 
might be explained by the peculai r habitat of the Jatter : 
they were able to survive while the less adapted fo rm.s of 
the agaricoïd branch have become exti nct by the evolution 
of higher developed species. 

What has happened during the evolution of the phylum of 
the Asterogastrales may likewise ilave taken place in other 
tribes of the Agaricales and Gasteromycetes, which in the 
opinion of the author have also arisen from diffuse ty­
pes. We !hink that the presence of the diverse aberrant 
forms in cultures of Psilocybe (WATLING 1971) viz atavistic 
cyphelloïd specimens as we:I as gasteroïd-looking ones 
and moreover the Melanotus-form is greatly in favour of 
this view. All these considerations point to the thesis that 



neither the Gasteromycetes nor the Agaricales or even 
the Aphyllophorales are natura! groups, whose sections 
have common roots in the not so distant past So it is 
to foresee that the systematic importance of this classifi­
cation will lessen in future. 

The development of Macowaniles is much the same as 
that of Russula (BUCHOL TZ 1903) ; the pileostipitocarpic 
primordium of Weraroa and that of Psilocybe are similar 
(CUNNINGHAM 1924) and Endoptychum has a develop­
ment which is the same as that of Agaricus (CONARD 
1915; see REIJNDERS 1963: 210, 365). As for the Seco­
tiaceae such ontogenetic conform.ities support the view 
of the degradationalists. 

Nor there is unanirnity with regard to the relation of t he 
lacunar and the coralloïd development. FISCHER thinl<s 
that the farmer is primitive, but LOHWAG expresses the 
opposite view, whilst KREISEL (1967) looks at the insular 
type as the starting-point. Regarding the tact that we find 
the same coördinated and fan-like growth of the hyphae 
in the diffuse type of development and in the divergent 
t rama of the gills as well as in the coralloïd protuberances 
of the gleba LOHWAG'S idea seems to be attractive. In 
some cases the lacunar and coralloïd mode are considered 
to be present in the same primordia. The problem is 
important tor the affinity of several groups of Gasteromy­
cetes ; MALENÇON divides the latter in two great phyla : 
The Plectohymenineae and the Hymenophorineae and it 
is evident that in his eyes the two developm,ental struc­
tures are quite distlnct (He even uses different terms to 
designate the holes which arise by the two ways of gle­
ba-formation). Further investigations are needed to solve 
this problem, which is also important for the systematic 
position of such forms as Queletia, Battarraea, Phellorina, 
Torrendia and also of the recently described marine Gaste- · 
romycete : Nia vibrissa (MOORE et MEYERS; DOGUET 
'69). 

We have observed some striking conformities while we 
compared the development of the ascomata with that of 
the carpophores of Basidiomycetae. This already concerns 
the «gross morphology», e.g. the cup-shaped fruitbodies 
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and 1.Jilio prirnorciia and cyp;1a1;0Td loïm:>, the s;.;0temmea;i 
bulbs of the Tuberaceae and m.ultitudes of Gasteromyce­
tes, etc. In the cup-shaped ascomata a growth-limb is 
constructed at the margin of the disk which calls to mind 
that of the pileus-edge in Agaricales. The phylogenetic 
hypotheses which have been set up in connection with 
the phenomena of development in both groups have also 
much in common. CORNER (1930) thinks that the small 
and often highly specialised cup-shaped ascomata derive 
trom multipileate and largely spread out fruitbodies l ike 
these of Wynnea and he considers the latter as the 
most primitive form of the ascocarps. He thinks that the 
" reduction» of these braad form.s is accornpanied by what 
he calls «juvenescence» v iz the early appearance of spore­
formation. Most specialists in this f ield however are incli­
ned to look upon such forrns as Ascodesmis, etc. as pri­
mit ive ascomata with few scattered asci surrounded by 
some loosely arranged hyphae. 

So we carne upon the same conceptions as for the phy­
logeny in Ascomycetes and in Gasteromycetes : whether 
the students in this fi eld adhere to the thesis that the more 
concentrated forms have originated trom diffuse ones, or 
on the contrary it is adrnitted tflat small subter ranean 
forms are the ancestors of larger epigeous fruitbodies. 
But in Gasteromycetes convincing interm.ediate forms 
which might plead in faveur of the latter view are (still?) 
lacking. The descent of the globular, subterranean fruit­
bodies of the Tuberaceae trom extending pezizoïd types 
is rather evident, likewise the origin of many Secotiaceae 
f rom agaricoïd ancestors. 

The author has greatly emphasised the importance of an 
onlogenetic structure which is present where-ever exten­
sion is needed and which consists of a sheaf of branching 
hyphae wich grow in a coörd inated way. This structure 
might be considered as primitive in several cases. But it 
is not known whether all these structures with the same 
appearance under the light-microscope are really equi­
valent in a morphogenetic way. Everything points to the 
tact that more ontogenetic invest igations (either anato­
mical or morphogenetic) are needed in order to make 
phylogeny less speculative. 



ERRATA 

blz. 3 regel 19 : myceluim - moet - mycelium zijn ; 

blz. 15 regel 22: lichaam of gaten ... moet volgen op regel 19 - vrucht-

blz. 33 regel 25: en die van BELLEMERE .. . moet volgen op regel 22 geweest. 




