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บทคัดย่อ 
 

สกุล Mastigolejeunea มีลักษณะทางสัณฐานวิทยาใกล้เคียงกับสกุล Thysananthus และ                    
การแยกกันของทั้งสองสกุลเป็นที่ถกเถียงมาโดยตลอด ความสัมพันธ์ระหว่างสกุล Mastigolejeunea และ
สกุล Thysananthus ได้รับการประเมินโดยวิธีการวิเคราะห์แบบ Bayesian inference และ maximum 
likelihood ของเครื่องหมายทางดีเอ็นเอ psbA-trnH, trnG และ trnL-F ในคลอโรพลาสต์และ ITS                         
ในนิวเคลียส สกุล Mastigolejeunea มีความสัมพันธ์เป็นพ่ีน้องกับสกุล Thysananthus ด้วยค่าสนับสนุน
ระดับกลาง แต่ M. calcarata อยู่ภายในเคลดของ Thysananthus หมู่ย่อย Anguiformes และ M. florea 
อยู่ภายในเคลดของสกุล Spruceanthus ดังนั้น M. florea จึงถูกย้ายไปเป็นสมาชิกของสกุล Spruceanthus  
และเนื่องจากไม่มีลักษณะทางสัณฐานวิทยาที่สามารถแยกสกุล Mastigolejeunea ออกจากสกุล 
Thysananthus ได้ สกุล Mastigolejeunea จึงถูกลดระดับให้เป็นสกุลย่อยของสกุล Thysananthus ท าให้
สกุล Thysananthus เป็นสกุลที่มีจ านวนสมาชิกมากเป็นอันดับสองของวงศ์ Lejeuneaceae วงศ์ย่อย 
Ptychanthoideae โดยมีสมาชิกทั้งหมด 30 ชนิด และเป็นหนึ่งในสกุลที่มีจ านวนสามาชิกจ านวนมากที่ได้รับ
การศึกษาทบทวนในระดับโลก 
 

ค ำส ำคัญ: การจัดจ าแนก, ลิเวอร์เวิร์ต, ลักษณะทางสัณฐานวิทยา, ความสัมพันธ์เชิงวิวัฒนาการระดับโมเลกุล, 
Mastigolejeunea calcarata, Mastigolejeunea florea, Ptychanthoideae, Thysananthus สกุลย่อย 
Mastigolejeunea 
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Abstract 
 

Mastigolejeunea is morphologically close to Thysananthus and the separation of 
these two genera has long been controversial. The relationship between Mastigolejeunea 
and Thysananthus is assessed based on Bayesian inference and maximum likelihood 
analyses of plastid psbA-trnH, trnG and trnL-F, and nuclear ITS. Mastigolejeunea was 
resolved as sister to Thysananthus with moderate support, but M. calcarata was nested in 
Thysananthus subsect. Anguiformes and M. florea was resolved in Spruceanthus. Therefore, 
M. florea is transferred to be a member of Spruceanthus and because diagnostic 
morphological features separating Mastigolejeunea from Thysananthus are lacking, 
Mastigolejeunea is treated as a subgenus of Thysananthus. The latter group becomes the 
second largest genus of Lejeuneaceae subfam. Ptychanthoideae with 30 species, and is one 
of the largest genera of liverworts that has been monographed worldwide.   
 
Keywords: classification; liverworts; Mastigolejeunea calcarata; Mastigolejeunea florea; 
morphology; molecular phylogeny; Ptychanthoideae; Thysananthus subg. Mastigolejeunea 
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ความสัมพันธ์เชิงวิวัฒนาการระดับโมเลกุลของลิเวอร์เวิร์ตสกุลมาสทิโกลีจูเนีย 
(Molecular phylogeny of liverwort genus Mastigolejeunea) 

 
บทน า 

 ไบรโอไฟต์ (Bryophytes) เป็นกลุ่มพืชที่ไม่มีเนื้อเยื่อล ำเลียงและไม่มีดอก มีไรซอยด์ (rhizoid)                  
ท ำหน้ำที่ยึดเกำะกับพ้ืนผิว ไบรโอไฟต์มีวัฏจักรชีวิตแบบสลับ (alternation of generation) ประกอบด้วย  

1. ระยะแกมีโตไฟต์ (gametophyte) เป็นระยะที่มีกำรสร้ำงเซลล์สืบพันธุ์ (gamete) เป็นระยะเด่น 
พบเห็นได้ทั่วไป  

2. ระยะสปอร์โรไฟต์ (sporophyte) เป็นระยะที่มีกำรสร้ำงสปอร์ (spore) ประกอบด้วย 3 ส่วน 
ได้แก่  

1. อับสปอร์ (capsule) 
2. ก้ำนชูอับสปอร์ (seta)  
3. ฟุต (foot) ท ำหน้ำที่ ยึดเกำะระยะแกมีโตไฟต์  

ไบรโอไฟต์ ประกอบด้วยพืช 3 กลุ่ม คือ มอสส์ (mosses)  ลิเวอร์เวิร์ต (liverworts) และฮอร์นเวิร์ต 
(hornworts) ทั่วโลกมีไบรโอไฟต์ประมำณ 17,900 ชนิด  โดยเป็นมอสส์ประมำณ 2,500 ชนิด ลิเวอร์เวิร์ต 
ประมำณ 5,250 ชนิด และฮอร์นเวิร์ตประมำณ 100-500 ชนิด (Frey & Stech, 2009) ส ำหรับประเทศไทย
พบไบรโอไฟต์ 1,101 ชนิด (มอสส์ 708 ชนิด ลิเวอร์เวิร์ต 380 ชนิด ฮอร์นเวิร์ต 13 ชนิด) (Lai et al., 2008; 
He, Internet resource; Sukkharak & Chantanaorrapint, 2014)  

ระยะแกมีโตไฟต์ของฮอร์นเวิร์ต มีลักษณะเป็นแผ่นแบน ทอดนอนขนำนกับพ้ืนผิว ระยะสปอโรไฟต์
ประกอบด้วย ฟุต และอับสปอร์ซึ่งมีลักษณะเรียวยำว แตกแบบ 2 แฉก โดยแตกจำกบนลงล่ำง มีอีเลเตอร์ 
(elater) ช่วยในกำรกระจำยสปอร์ ไม่มีก้ำนชูอับสปอร์  

ระยะแกมีโตไฟต์ของมอสส์ ประกอบด้วยล ำต้นและใบ โดยใบเรียงแบบเวียน (spiral) รอบล ำต้น 
ระยะสปอโรไฟต์ประกอบด้วย ฟุต ก้ำนชู และอับสปอร์ซึ่งมีรูปร่ำงคล้ำยผอบ มีโอเพอคูลัม (operculum) ซึ่งมี
ลักษณะคล้ำยฝำปิด ปกคลุมอับสปอร์อยู่ มีเพอริสโตม (peristome) ช่วยในกำรกระจำยสปอร์ 

ส ำหรับลิเวอร์เวิร์ต หำกพิจำรณำลักษณะระยะแกมีโตไฟต์ แบ่งลิเวอร์เวิร์ตเป็น 2 กลุ่ม ได้แก่  
1. ลีฟฟ่ี ลิเวอร์เวิร์ต (leafy liverwort) ระยะแกมีโตไฟต์ ประกอบด้วยล ำต้นและใบ โดยใบเรียงออก

จำกล ำต้น 3 ทิศทำง คือ ใบที่อยู่ด้ำนข้ำง (lateral leaf) เรียง 2 ทิศทำง และใบที่อยู่ด้ำนล่ำง (underleaf) 
เรียง 1 ทิศทำง นอกจำกนี้ ใบที่อยู่ด้ำนข้ำงของสมำชิกวงศ์ Frullaniaceae, Lejeuneaceae และ 
Pleuroziaceae แบ่งเป็น 2 ส่วน คือ ส่วนที่มีลักษณะเป็นแผ่นแบนใหญ่ เรียกว่ำ โลบ (lobe) และส่วนที่มี
ขนำดเล็ก มีลักษณะคล้ำยถุง เรียกว่ำ โลบูล (lobule) พบหยดน้ ำมันในเซลล์ของใบที่อยู่ด้ำนข้ำงและใบที่อยู่
ด้ำนล่ำง ระยะสปอโรไฟต์ประกอบด้วย ฟุต ก้ำนชู และอับสปอร์ซึ่งมีลักษณะกลม แตกแบบ 4 แฉก มีอีเลเตอร์ 
(elater) ช่วยในกำรกระจำยสปอร์ 
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2. ทัลลอย ลิเวอร์เวิร์ต (thalloid liverwort) ระยะแกมีโตไฟต์มีลักษณะเป็นแผ่นแบน ทอดนอน
ขนำนกับพ้ืนผิว ระยะสปอโรไฟต์เช่นเดียวกับลีฟฟ่ี ลิเวอร์เวิร์ต 

ลิเวอร์เวิร์ตสกุลมำสทิโกลีจูเนีย (Mastigolejeunea (Spruce) Steph.) เป็นลิฟฟ่ี ลิเวอร์เวิร์ตที่มี
สมำชิกทั้งหมด 18 ชนิด ประกอบด้วยชนิดที่พบได้ในปัจจุบัน 16 ชนิด และฟอสซิล 2 ชนิด (Sukkharak & 
Gradstein, 2014) ลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea มีควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรใกล้เคียงกับลิเวอร์เวิร์ต
สกุลไทซำแนนทูส (Thysananthus Lindenb.) และควำมแตกต่ำงระหว่ำงสองสกุลนี้เป็นที่ถกเถียงมำโดย
ตลอด 

สกุล Mastigolejeunea และสกุล Mastigolejeunea เป็นลิเวอร์เวิร์ตที่พบทั่วไปในเขตร้อนทั่วโลก 
เป็นสมำชิกของวงศ์ Lejeuneaceae ซึ่งเป็นวงศ์ที่มีสมำชิกมำกที่สุดของลิเวอร์เวิร์ต โดยมีสมำชิกจ ำนวน 74 
สกุล (Gradstein, 2013; Shi et al., 2015; Bechteler et al., 2016; Gradstein et al., 2016; Wang et 
al., 2016) สกุล Mastigolejeunea ถูกตั้งชื่อขึ้นครั้งแรกโดย Spruce (1884) โดยเป็นสกุลย่อยของสกุล 
Lejeunea Lib. และได้รับกำรยกระดับให้เป็นสกุลโดย Stephani (1891) สกุล Mastigolejeunea มีลักษณะ
ดังนี้: (1) Lejeunea-type branches, flagelliform branches often present at stem bases; (2) 
dorsal epidermal cells larger and thinner-walled than the medullary and ventral epidermal 
cells (not enlarged in M. florea (Mitt.) Paris and M. gradsteinii Sukkharak); (3) ventral 
merophyte 5–11 cell rows wide; (4) leaves when dry suberect-convolute and often laterally 
appressed to the stem, when moist obliquely to widely spreading, convex, entire-margined; 
(5) absence of vitta; (6) lobules with 0–4 teeth; (7) elongate leaf cells with cordate and 
coalesced trigones, intermediate thickenings 0–1 between two adjacent trigones; (8) 
segmented oil bodies; (9) absence of ocelli; (10) undivided underleaves with entire margins 
and free underleaf bases; (11) hypostatic or epistatic androecial bracts with two antheridia 
per bract; (12) gynoecia with 1–2 lejeuneoid innovations, gynoecial bracts and bracteoles 
with entire margins; (13) perianths 3-keeled, sometimes becoming 5–11-plicate by 
supplementary folds, keels and folds smooth; (14) sporophyte foot of 5–8 transverse rings of 
cells; (15) elongated seta not articulate; (16) 72–82 elaters per capsule (18–22 per valve); 
(17) absence of specialized devices for asexual reproduction (Sukkharak & Gradstein, 2014) 
โดยลักษณะดังกล่ำวส่วนใหญ่สำมำรถพบได้ในสกุล Thysananthus ซึ่งถูกตั้งชื่อขึ้นครั้งแรกในปี 1844 มี
สมำชิกจ ำนวน 15 ขนิด (Sukkharak, 2015) และลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่ใช้ในกำรแยกระหว่ำงสองสกุลนี้
มีปัญหำมำอย่ำงยำวนำน (Sukkharak & Gradstein, 2014).  

เดิมสกุล Thysananthus แยกกับสกุล Mastigolejeunea โดย toothed female involucres และ
not-enlarged epidermal cells นอกจำกนี้ Sukkharak & Gradstein (2010) พบว่ำ underleaf bases 
ของสกุล Thysananthus เป็นแบบ adnate underleaves คือ เชื่อมต่อกับ leaves ในขณะที่ underleaf 
bases ของสกุล Mastigolejeunea เป็นแบบ free underleaves คือ เป็นอิสระ ไม่เชื่อมต่อกับ leaves 
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อย่ำงไรก็ตำม ควำมแตกต่ำงดังกล่ำวไม่เสถียรและพบ taxa ที่มีลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่ก้ ำกึ่งกันระหว่ำง
สองสกุล เช่น enlarged dorsal epidermal cells พบใน T. anguiformis (Hook.f & Taylor) Gottsche, 
Lindenb. & Nees, T. ciliaris (Sande Lac.) Sukkharak และ T. pancheri (Steph.) Hürl. ในขณะที่ 
undifferentiated epidermal cells พบใน M. florea และ M. gradsteinii นอกจำกนี้ entire female 
involucres พบใน T. anguiformis และ T. pancheri ในขณะที่ adnate underleaves พบใน M. 
calcarata (Steph.) Verd. และ untoothed perianths พบใน T. montanus Gradst., Xiao L.He & 
Piippo (Sukkharak & Gradstein, 2014; Sukkharak, 2015). 

แม้จะมีลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่ก้ ำกึ่งกัน แต่จำกกำรวิเครำะห์ควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรระดับ
โมเลกุล พบว่ำ ทั้งสองสกุลมีบรรพบุรุษร่วมกัน (monophyletic) และมีควำมสัมพันธ์เป็นพ่ีน้องกัน (sister) 
ด้วยค่ำสนับสนุนระดับดี (Wilson et al., 2007; Sukkharak et al., 2011) อย่ำงไรก็ตำม ในกำรวิเครำะห์
ควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรระดับโมเลกุลที่ผ่ำนมำ ประกอบด้วยสมำชิกทั้งหมดของสกุล Thysananthus แต่
สมำชิกของสกุล Mastigolejeunea มีเพียง 25% ของจ ำนวนสมำชิกของสกุล Mastigolejeunea ทั้งหมด
เท่ำนั้น จึงเกิดกำรศึกษำนี้ขึ้นเพ่ือศึกษำควำมควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรระดับโมเลกุลของสมำชิกสกุล 
Mastigolejeunea ทีค่รบถ้วนที่สุดเป็นครั้งแรกโดยใช้เครื่องหมำยทำงดีเอ็นเอในคลอโรพลำสต์และนิวเคลียส
เพ่ือให้ได้ข้อมูลเกี่ยวกับควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรระดับโมเลกุลของสมำชิกในสกุล  Mastigolejeunea 
ตลอดจนควำมสัม พันธ์ เชิ งวิ วัฒนำกำรระดับ โมเลกุลระหว่ ำงสกุล  Mastigolejeunea และสกุล 
Thysananthus  

 

 
ภาพที่ 1 Mastigolejeunea repleta (Taylor) A.Evans ในภำคสนำม  
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วัตถุประสงค์ 
1. เพ่ือศึกษำควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรระดับโมเลกุลของสมำชิกสกุล Mastigolejeunea 
2. เพ่ือศึกษำควำมควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรระดับโมเลกุลระหว่ำงสกุล  Mastigolejeunea และสกุล 
Thysananthus เพ่ือใช้เป็นข้อมูลในกำรตัดสินสถำนะของสกุล Mastigolejeunea 
 

วิธีด าเนินการวิจัย 
1. ศึกษำเอกสำร ส ำรวจและเก็บตัวอย่ำง และคัดเลือกตัวอย่ำงลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea 

1.1. ศึกษำเอกสำรที่เกี่ยวข้องกับลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea ควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำร
ของวงศ์ Lejeuneaceae, วงศ์ย่อย Ptychanthoideae และสกุล Thysananthus 

1.2. ส ำรวจและเก็บตัวอย่ำงลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea ใน 2 พ้ืนที่ ได้แก่  
1. เส้นทำงศึกษำธรรมชำติบริเวณแค้มป์บ้ำนกร่ำง แก่งกระจำน จังหวัดเพชรบุรี 
2. น้ ำตกหว้ยยำง จังหวัดประจวบคีรีขันธ์ 

1.3 คัดเลือกตัวอย่ำงลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea ที่จะน ำมำศึกษำจำกตัวอย่ำงสดและ
ตัวอย่ำงแห้งที่มีอำยุไม่เกิน 10 ปีที่เก็บรักษำไว้ ณ พิพิธภัณฑ์พืชต่ำง ได้แก่ Friedrich-Schiller-Universität 
Jena, Germany (JE), The Herbarium Göttingen (GOET), Royal Botanical Garden Edinburgh, UK 
(E), Eszterhazy Karoly University of Applied Sciences, Hungary (EGR), Hattori Botanical 
Laboratory, Japan (NICH), Muséum National d’Histoire Naturelle, France (PC) โดยเลือก 2-3          
กลุ่มประชำกรต่อลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea 1 ชนิด เพ่ือให้ครอบคลุมควำมแปรผันทำงพันธุกรรม
ของแต่ละชนิดให้มำกที่สุด  

1.4 ตรวจสอบควำมถูกต้องของกำรระบุชนิด (identification) ของตัวอย่ำงภำยใต้กล้องจุลทรรศน์ 
จำกเอกสำรกำรศึกษำทบทวนลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea ระดับโลกโดย Sukkharak & Gradstein 
(2014) 
2. สกัดดีเอ็นเอ (DNA), พีซีอำร์ (PCR) และวิเครำะห์ล ำดับเบสของดีเอ็นเอ (Sequencing) 

เนื่องจำกห้องปฏิบัติกำรและเครื่องมือส ำหรับสกัดดีเอ็นเอและพีซีอำร์ของภำควิชำชีววิทยำ            
คณะวิทยำศำสตร์ มหำวิทยำลัยบูรพำ มีไม่เพียงพอ ผู้วิจัยจึงได้ติดต่อ Prof. Dr. Frank H. Hellwig จำก             
The Institute of Systematic Botany of Friedrich Schiller University เมืองเยน่ำ ประเทศสหพันธ์
สำธำรณรัฐเยอรมนี และ Dr. Jörn Henschel จำก Herbarium Haussknecht, Friedrich Schiller 
University เมืองเยน่ำ ประเทศสหพันธ์สำธำรณรัฐเยอรมนี เพ่ือด ำเนินกำรสกัดดีเอ็นเอ, พีซีอำร์และวิเครำะห์
ล ำดับเบสของดีเอ็นเอของลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea และได้รับกำรตอบรับให้ด ำเนินกำรได้ ผู้วิจัย            
จึงจะด ำเนินกำรวิจัยในขั้นตอนดังกล่ำว ณ The Institute of Systematic Botany of the Friedrich 
Schiller University เมืองเยน่ำ ประเทศสหพันธ์สำธำรณรัฐเยอรมนี ระหว่ำงวันที่ 25 เมษำยน พ.ศ. 2559 ถึง
วันที่ 22 กรกฎำคม พ.ศ. 2559  
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ส่วนยอดของลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea ที่ไม่มีสำหร่ำย เชื้อรำ ไลเคน หรือสิ่งมีชีวิตอ่ืน 
ปะปนอยู่ ถูกเลือกใช้ส ำหรับสกัดดีเอ็นเอโดยใช้ DNeasy Plant Kit (Qiagen, Hilden, Germany) วิธีกำร
สกัดดีเอ็ดเออ้ำงอิงจำก Sukkharak et al. (2011) กำรวิเครำะห์ล ำดับเบสของดีเอ็นเอด ำเนินกำรโดย GATC 
Biotech AG (Sanger Sequencing, Köln, Germany)  

ในกำรศึกษำนี้ ใช้ดีเอ็นเอของลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea จ ำนวน 15 species (40 ตัวอย่ำง 
โดยมีดีเอ็นเอที่สกัดใหม่จำกกำรศึกษำนี้ จ ำนวน 35 ตัวอย่ำง) ลิเวอร์เวิร์ตสกุล Thysananthus จ ำนวน 15 
species (30 ตัวอย่ำง) และสมำชิกบำงชนิดของสกุล Acrolejeunea (Spruce) Schiffn., Lopholejeunea 
(Spruce) Steph., Ptychanthus Nees, Spruceanthus Verd. ซึ่งเป็นสมำชิกของวงศ์ย่อย 
Ptychanthoideae เช่นเดียวกับสกุล Mastigolejeunea และสกุล Thysananthus (Gradstein, 2013) 
ทั้งนี้ ไม่สำมำรถสกัดดีเอ็นเอจำก M. truncata Mizut. ได้ เนื่องจำกไม่มีตัวอย่ำงสดเพียงพอ โดยก ำหนดให้
สกุล Acrolejeunea เป็น outgroup โดยอ้ำงอิงจำกผลกำรศึกษำของ Wilson et al. (2007) และ 
Sukkharak et al. (2011) ตัวอย่ำงลิเวอร์เวิร์ตสกุล Mastigolejeunea ที่ถูกสกัดดีเอ็นเอใหม่จำกกำรศึกษำนี้
เก็บรักษำไว้ ณ ภำควิชำชีววิทยำ คณะวิทยำศำสตร์ มหำวิทยำลัยบูรพำ 
3. กำรสร้ำงควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำร (phylogeny) 

เรียงล ำดับเบสโดยโปรแกรม BioEdit 7.2.5 (Hall, 1999) และวิเครำะห์ด้วยวิธีกำรวิเครำะห์แบบ 
Bayesian inference โดยใช้โปรแกรม MrBayes 3.2.6 (Ronquist et al., 2012) และวิธีกำรวิเครำะห์แบบ 
maximum likelihood โดยใช้โปรแกรม GARLI version 2.01 (Zwickl, 2006) 

 
ผลการวิจัย 

ส ำหรับกำรศึกษำนี้ ได้ล ำดับเบสใหม่บริเวณ psbA-trnH จ ำนวน 35 ล ำดับ, trnG จ ำนวน 24 ล ำดับ, 
trnL-F จ ำนวน 31 ล ำดับ และ ITS จ ำนวน 32 ล ำดับ เมื่อรวบรวมล ำดับเบสในคลอโรพลำสต์มีจ ำนวนทั้งสิ้น 
2816 ต ำแหน่ง ประกอบด้วย psbA-trnH 231 ต ำแหน่ง, trnG 722 ต ำแหน่ง, trnL-F 453 ต ำแหน่ง และ ITS 
1410 ต ำแหน่ง ผลจำกวิธีกำรวิเครำะห์แบบ Bayesian inference และวิธีกำรวิเครำะห์แบบ maximum 
likelihood ได้ topologies เหมือนกัน ดังแสดงในภำพที่ 2  
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ภาพที่ 2 Majority consensus tree จำกวิธีกำรวิเครำะห์แบบ Bayesian inference analysis                        

โดยค่ำสนับสนุน Bayesian posterior probability values (PP) และ maximum likelihood 
bootstrap support values (BS) แสดงบนกิ่ง ตำมล ำดับ  



 
7 

 

 
 

อภิปรายและสรุปผลการวิจัย 
สถานะของสกุล Mastigolejeunea  

Topology ที่ได้จำกกำรศึกษำในครั้งนี้ (ภำพที่ 2) สอดคล้องเป็นอย่ำงดีกับผลของ Sukkharak et al. 
(2011) ผลที่ได้จำกกำรศึกษำนี้ยืนยันว่ำ สกุล Mastigolejeunea มีควำมสัมพันธ์เป็นพ่ีน้องกับสกุล 
Thysananthus โดยมีค่ำสนับสนุนระดับกลำง  และพบว่ำสมำชิกของสกุล Mastigolejeunea                           
ไม่มีบรรพบุรุษร่วมกัน โดยมี 2 ชนิด คือ M. calcarata และ M. florea ที่ไม่ได้เป็นสมำชิกของเคลดสกุล 
Mastigolejeunea แต่อยู่ภำยในเคลดของสกุล Thysananthus และสกุล Spruceanthus ตำมล ำดับ 

ต ำแหน่งของ Mastigolejeunea calcarata อยู่ภำยในเคลดของสกุล Thysananthus โดยมี
ควำมสัมพันธ์เป็นพ่ีน้องกับ T. pancheri และ T. anguiformis (T. หมู่ย่อย Anguiformes Sukkharak) ซึ่ง
เคยถูกน ำเสนอมำก่อนโดย Sukkharak & Gradstein (2014) ลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่มีร่วมกันระหว่ำง M. 
calcarata และสมำชิกของ T. หมู่ย่อย Anguiformes คือ adnate underleaves ซึ่งเป็นลักษณะที่พบใน
สมำชิกส่วนใหญ่ของสกุลThysananthus แต่ไม่พบในสมำชิกของสกุล Mastigolejeunea ตลอดจน 
enlarged dorsal epidermal cells และ entire female involucres ซึ่งเป็นลักษณะของสมำชิกสกุล 
Mastigolejeunea ข้อมูลจำกกำรศึกษำในครั้งนี้ยืนยันว่ำ enlarged dorsal epidermal cells และ entire 
female involucres ไม่ใช่ลักษณะที่พบเฉพำะในสมำชิกของสกุล Mastigolejeunea ดังที่รำยงำนไว้โดย
Sukkharak & Gradstein (2014) จำกข้อมูลด้ำนชีวภูมิศำสตร์ สมำชิกของ T. หมู่ย่อย Anguiformes พบ
เฉพำะในประเทศนิวซีแลนด์และประเทศนิวแคลิโดเนีย  ในขณะที่สมำชิกของสกุล Thysananthus มีกำร
กระจำยพันธ์ส่วนใหญ่อยู่ในเขตร้อนของทวีปเอเชีย ทวีปแอฟริกำ และทวีปอเมริกำ  (Sukkharak, 2015)          
ที่น่ำสนใจ คือ วิธีกำรวิเครำะห์แบบ Bayesian inference analysis แสดงให้เห็นว่ำ T. ciliaris ซึ่งเป็นชนิดที่
หำยำกและมีเขตกำรกระจำยพันธ์อยู่ในประเทศมำเลเซียและอินโดนีเซีย เป็นสมำชิกของ  T. หมู่ย่อย 
Anguiformes นี้ (ภำพที่ 2) กำรที่ T. ciliaris มี enlarged dorsal epidermis (Sukkharak, 2015) เป็น
ลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำทีส่นับสนุนควำมสัมพันธ์นี้ และท ำให้เห็นว่ำกำยวิภำคศำสตร์ของล ำต้นมีควำมส ำคัญ
ต่อวิวัฒนำกำรและอนุกรมวิธำนของสกุล Thysananthus และสกุล Mastigolejeunea กำรย้ำย M. 
calcarata ให้เป็นสมำชิกของสกุล Thysananthus เป็นอุปสรรคต่อกำรระบุขอบเขตทำงสัณฐำนวิทยำ
ระหว่ำงสกุล Mastigolejeunea และสกุล Thysananthus ซึ่งสอดคล้องกับกำรศึกษำของ Sukkharak & 
Gradstein (2014) และ Sukkharak (2015)  
 
ความสัมพันธ์เชิงวิวัฒนาการภายในสกุล Mastigolejeunea 

Schuster (1980) ได้จ ำแนกสกุล Mastigolejeunea เป็น 3 สกุลย่อย ได้แก่ สกุลย่อย 
Antholejeunea R.M.Schust., สกุลย่อย Mastigolejeunea และสกุลย่อย Trigonolejeunea 
R.M.Schust. โดยสกุลย่อย Antholejeunea มีลักษณะเด่น คือ lobules with three teeth และมีสมำชิก
เพียงชนิดเดียว คือ M. integrifolia (Steph.) Verd. (= M. indica); สกุลย่อย Trigonolejeunea ถูกตั้งขึ้น
ส ำหรับ M. paradoxa Verd. (= Spruceanthus planiusculus (Mitt.) Shi, Zhu & Gradst.) มีลักษณะ
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เด่น คือ reduced female bract-lobule และ broadly rounded ventral perianth keel; และสกุลย่อย 
Mastigolejeunea ประกอบด้วยสมำชิกที่เหลือท้ังหมดของสกุล Mastigolejeunea มีลักษณะเด่น คือ well-
developed female bract-lobule และ narrow ventral perianth keel โดยสกุลย่อย 
Mastigolejeunea ได้ถูกจ ำแนกเป็น 2 หมู่ คือ หมู่ Mastigolejeunea ประกอบด้วยสมำชิกที่มี triplicate 
perianths และหมู ่Nigrae R.M.Schust. ประกอบด้วยสมำชิกที่มี pluriplicate perianths ต่อมำได้มีกำรตั้ง
หมู่ Brachiolejeuneoides (Verd.) Gradst. ขึ้นมำใหม่ ส ำหรับ M. recondita ซึ่งเป็นชนิดที่พบในทวีป
เอเชีย มีลักษณะเด่น คือ ม ีorbicular leaves, pluriplicate perianths และ hyalodermis 

ปัจจุบัน Mastigolejeunea สกุลย่อย Trigonolejeunea ถูกย้ำยไปเป็นสมำชิกของสกุล 
Spruceanthus ในขณะที่สมำชิกของสกุลย่อย Antholejeunea และสกุลย่อย Mastigolejeunea ยังคงเป็น
สมำชิกของสกุล Mastigolejeunea ดังเช่นรำยงำนไว้โดย Sukkharak & Gradstein (2014) กำรศึกษำในครั้ง
นี้ พบว่ำ สมำชิกของหมู่ Nigrae มีบรรพบุรษร่วมกัน ประกอบด้วย 3 ชนิด คือ M. frauenfeldii, M. nigra 
และ M. plicatiflora โดยมีลักษณะเด่น คือ elongate leaves, epistatic male bracts (ยกเว้น M. 
plicatiflora) และ pluriplicate perianths ส่วนอีก 2 taxa ที่เป็นสมำชิกของหมู่ Nigrae คือ M. 
auriculata var. rhodesica (Vanden Berghen) Sukkharak & Gradstein และ M. recondita (ตัวอย่ำง
ต้นแบบของ M. หมู่ Brachiolejeuneoides) ซึ่งมี pluriplicate perianths กำรศึกษำในครั้งนี้ พบว่ำไม่เป็น
ของสมำชิกของเคลดนี้ โดย Mastigolejeunea recondita เป็นสมำชิกของเคลด M. humilis-M. 
innovans-M.recondita-M. turgida-M. virens ในขณะที่ M. auriculata var. rhodesica เป็นสมำชิก
ของเคลด M. auriculata-M. gradsteinii-M. indica-M.repleta และมีควำมสัมพันธ์เป็นพ่ีน้องของ M. 
auriculata var. auriculata โดยทั้งสองเคลดเป็นสมำชิกของหมู่ Mastigolejeunea ซึ่งมีลักษณะเด่น คือ 
leaves not conspicuously elongate และ male bracts hypostatic ซึ่งทั้งสองลักษณะนี้พบได้ใน M. 
auriculata var. rhodesica และ M. recondita และไม่พบในสมำชิกของเคลดหมู่ Nigrae ข้อมูลดังกล่ำง
แสดงให้เห็นว่ำ pluriplicate perianths ไม่เพียงแต่พบในหมู่ Nigrae เท่ำนั้น แต่ยังพบในหมู่ 
Mastigolejeunea ด้วย 

ต ำแหน่งของ M. ligulata ซึ่งอยู่บริเวณฐำนของเคลดสกุล Mastigolejeunea สอดคล้องกับลักษณะ
ทำงสัณฐำนวิทยำ คือ กำรมี conspicuously elongate leaves, epistatic male bracts และ sharply 3-
plicate perianths โดยลักษณะ conspicuously elongate leaves และ epistatic male bracts สำมำรถ
พบได้ในเคลดของหมู่ Nigrae ในขณะที่ sharply 3-plicate พบได้ในเคลดของหมู่ Mastigolejeunea 
ลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่มีร่วมกันระหว่ำงสองหมู่และต ำแหน่งควำมสัมพันธ์เชิงวิวัฒนำกำรที่แยกจำก
สมำชิกอ่ืน ๆ ของสกุล Mastigolejeunea กำรศึกษำนี้จึงเสนอให้มีกำรตั้งหมู่ใหม่ขึ้น คือ หมู่ Ligulatae โดย
มีสมำชิกเพียง 1 ชนิด คือ M. ligulata  

Topology แสดงให้เห็นว่ำ pluriplicate perianths ซึ่งเป็นลักษณะของหมู่ Nigrae มีวิวัฒนำกำร
อย่ำงอิสระอย่ำงน้อย 3 ครั้งในสกุล Mastigolejeunea นอกจำกนี้ยังยืนว่ำ สมำชิกแต่ละชนิดและพันธุ์ของ
สกุลนี้ซึ่งรำยงำนไว้โดย Sukkharak & Gradstein (2014) มีบรรพบุรุษร่วมกัน ยกเว้น M. humilis, M. 
gradsteinii และ M. indica  
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Mastigolejeunea humilis ตัวอย่ำงที่ 1–3 เป็นตัวอย่ำงที่เก็บมำจำกทวีปเอเชีย อยู่ในเคลดที่
แยกกันกับ M. humilis ตัวอย่ำงที่ 4–5 ซึ่งเป็นตัวอย่ำงที่เก็บมำจำกทวีปแอฟริกำ อย่ำงไรก็ตำม ผู้วิจัยไม่พบ
ลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่สำมำรถน ำมำใช้ในกำรแยก M. humilis ที่เก็บมำจำกทวีปเอเชีย ออกจำก M. 
humilis ที่เก็บมำจำกทวีปแอฟริกำได้ นอกจำกนี้ ยังไม่พบลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่สนับสนุนว่ำ M. 
gradsteinii และ M. indica ไม่มีบรรพบุรุษร่วมกัน กำรเกิด morphologically cryptic speciation ดังเช่น
ที่พบในสมำชิก 3 ชนิดของสกุล Mastigolejeunea (M. gradsteinii, M. humilis, M. indica) พบได้ใน             
ไบรโอไฟต์และสมำชิกหลำยสกุลของวงศ์ Lejeuneaceae เช่น สกุล Diplasiolejeunea (Spruce) Schiffn. 
(Dong et al., 2012), สกุล Cololejeunea (Spruce) Steph. (Yu et al., 2013), สกุล Lejeunea 
(Heinrichs et al., 2013), สกุล Marchesinia Gray (Heinrichs et al., 2009), สกุล Microlejeunea 
(Spruce) Steph. (Dong et al., 2013), สกุล Spruceanthus (Shi et al., 2015) และสกุล Thysananthus 
(Sukkharak et al., 2011) หำกเพ่ิมจ ำนวนตัวอย่ำงที่ศึกษำที่ครอบคลุมเขตกำรกระจำยพันธ์ขของแต่ละชนิด
จะช่วยให้ตัดสินสถำนะของ cryptic speciation ได ้(Shi et al., 2015) 

ผลกำรศึกษำนี้ยืนยันว่ำ M. auriculata และ M. humilis ต่ำงชนิดกัน ซึ่งสอดคล้องกับที่รำยงำนไว้
โดย Wilson et al. (2007) และ Sukkharak et al. (2011) นอกจำกนี้ยังแสดงให้เห็นว่ำ M. turgida ต่ำง
ชนิดกันกับ M. auriculata อย่ำงชัดเจน โดยก่อนหน้ำนี้ Sukkharak & Gradstein (2014) เสนอว่ำ M. 
turgida อำจเป็นฟีโนไทป์ของ M. auriculata   
 
ต าแน่งของ Mastigolejeunea florea  

กำ รศึ กษ ำนี้  แ สด ง ให้ เ ห็ น ว่ ำ  Mastigolejeunea florea ไ ม่ เ ป็ น ส ำม ำชิ ก ขอ ง
สกุล Mastigolejeunea แต่เป็นสมำชิกของสกุล Spruceanthus โดยมีควำมสัมพันธ์เป็นพ่ีน้องกับ S. 
theobromae ซึ่งมีกำรกระจำยพันธ์เฉพำะในประเทศเอกวำดอร์ Mastigolejeunea florea เป็นลิเวอร์เวิร์ต
ที่พบในทวีปแอฟริกำ โดยมีเขตกำรกระจำยพันธ์ในเขตแอฟริกำตะวันตกและแอฟริกำกลำงไปจนถึงประเทศ
แทนซำเนีย มีลักษณะเด่น คือ robust stems without enlarged epidermis, an acute-apiculate leaf 
apex, cells with rather broad, truncate ends และ with small trigones which are mostly 
simple-triangular และ not clearly cordate, the frequent presence of 2 intermediate 
thickenings on longer cell walls, frequently reduced lobules, distant underleaves, และ bifid 
female bracteoles โดยลักษณะดังกล่ำวไม่พบในสมำชิกของสกุล Mastigolejeunea อ่ืน ๆ แต่พบใน
สมำชิกของสกุล Spruceanthus ซึ่งมีสมำชิกจ ำนวน 15 ชนิด โดยมี 14 ชนิดที่มีเขตกำรกระจำยพันธ์ในทวีป
เอเชียและทวีปแอฟริกำ และมี 1 ชนิด คือ S. theobromae ที่มีกำรกระจำยพันธ์เฉพำะในประเทศ
เอกวำดอร์ (Shi et al., 2015) และมีลักษณะเด่น คือ robust stems without or with weakly enlarged 
epidermis, leaf apex rounded or acute-apiculate, isodiametric to elongate leaf cells with 
simple-triangular to radiate trigones, homogeneous oil bodies, underleaves distant or 
imbricate, female bracteole entire or bifid, และ perianths with 5–12 keels (Shi et 
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al., 2015; Wang et al., 2016) Mastigolejeunea florea มีลักษณะที่สอดคล้องกับสมำชิกของสกุล 
Spruceanthus เป็นอย่ำงดี แต่แตกต่ำง คือ มี 3-keeled perianth นอกจำกนี้ หยดน้ ำมันซึ่งเป็นลักษณะ
ส ำคัญที่สกุล Spruceanthus แตกต่ำงจำกสกุลอ่ืน ๆ (Shi et al., 2015) อย่ำงไรก็ตำม ยังไม่มีรำยงำน
ลักษณะของหยดน้ ำมันใน M. florea ดังนั้น ตัวอย่ำงสดจึงมีควำมจ ำเป็นอย่ำงยิ่งเพ่ือให้ได้ข้อมูลหยดน้ ำมัน
ต่อไป นอกจำกนี้ ควำมสัมพันธ์เป็นพ่ีน้องของ M. florea และ S. theobromae สนับสนุนโดยกำรมี 
elongate leaf cells ในทั้งสองชนิด โดยลักษณะดังกล่ำวเป็นลักษณะที่พบได้ยำกในสมำชิกของ 
Spruceanthus โดยมีรำยงำนเพียงใน S. mamillilobulus (Herzog) Verd. จำกประเทศจีน (Wang et 
al., 2016). 
 
การเปลี่ยนแปลงทางอนุกรมวิธาน 

กำรศึ กษำ ในครั้ งนี้  เป็ นกำรศึ กษำที่ ใ ช้ ข้ อมู ล จำกกำรศึ กษำทบทวนลิ เ วอร์ เ วิ ร์ ตสกุ ล  
Mastigolejeunea และสกุลThysananthus ในระดับโลก และกำรวิเครำะห์ทำงชีวโมเลกุลที่มีจ ำนวนชนิด
ของสมำชิกท้ังสองสกุลมำกกว่ำ 95% แสดงให้เห็นถึงลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่ก้ ำกึ่งกันและไม่พบลักษณะที่
สำมำรถน ำมำใช้ในกำรแยกทั้งสองสกุลออกจำกกันได้ ทั้งสองสกุลมีลักษณะร่วมกัน ได้แก่ rigid, thick stems 
without hyalodermis, absence of Frullania-type branches, convolute leaves (when dry), 
elongate, prosenchymatic leaf cells with cordate to coalesced trigones, segmented oil 
bodies, broadly obovate to spathulate, undivided underleaves, gynoecia with 1–2 lejeunoid 
innovations, 3-keeled perianths, a non-arcticulate seta, absence of specialized means of 
asexual reproduction แม้แต่ perianths ที่เดิมเคยใช้ในกำรแยกทั้งสองสกุลนี้ โดยแบบ entire พบใน
Mastigolejeunea และแบบ entire หรือ toothed พบใน Thysananthus แต่กำรศึกษำนี้พบว่ำไม่สำมำรถ
ใช้ลักษณะดังกล่ำวในกำรแยกทั้งสองสกุลได้  

เนื่องจำกควำมสัมพันธ์ที่ใกล้เคียงกันและไม่มีลักษณะทำงสัณฐำนวิทยำที่สำมำรถน ำมำใช้ในกำรแยก
ทั้งสองสกุลออกจำกกันได้ ผู้วิจัยจึงเสนอให้ รวมสกุล Mastigolejeunea กับสกุล Thysananthus โดยลด
ระดับสกุล Mastigolejeunea ให้เป็นสกุลย่อยของสกุล Thysananthus และย้ำยสมำชิกของสกุล 
Mastigolejeunea ไปเป็นสมำชิกของสกุล Thysananthus ยกเว้น M. florea ซ่ึงถูกย้ำยเป็นสมำชิกของสกุล 
Spruceanthus ดังนั้น สกุล Thysananthus จึงเป็นสกุล เป็นสกุลที่มีจ ำนวนสมำชิกมำกเป็นอันดับสองของ
วงศ์ Lejeuneaceae วงศ์ย่อย Ptychanthoideae (รองจำกสกุล Lopholejeunea)  โดยมีสมำชิกทั้งหมด 
30 ชนิด และเป็นหนึ่งในสกุลที่มจี ำนวนสำมำชิกจ ำนวนมำกที่ได้รับกำรศึกษำทบทวนในระดับโลก 
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ค ำบรรยำยลักษณะของสกุล Thysananthus มีดังนี้  
Thysananthus Lindenb. in Lehmann, Nov. Stirp. Pug. 8: 24, 1844.  
 
Type. Thysananthus comosus Lindenb.  
 
Description. Plants with projecting growth, irregulary pinnate (dendroid and regularly pinnate 
in T. fruticosus), ascending to erect or pendent, glossy green or dull green, becoming 
brownish-green, dark brown to blackish in older portions, when drypale yellow, yellowish 
brown to dark brown. Branches Lejeunea-type; flagella present on the older portions of 
stems. Stems rigid, without hyalodermis (exceptionally with hyalodermis), ventral merophyte 
5–18 cell rows wide; in cross section orbicular to elliptic, epidermal cells as large as 
medullary cells or dorsal epidermal cells larger and somewhat thinner-walled than 
medullary and ventral epidermal cells, walls brownish-pigmented or hyaline. Leaves usually 
imbricate, when dry usually suberect and appressed or convolute (rarely spreading and flat), 
when moist weakly convex with apical part plane and not recurved, to strongly convex with 
apical part turned to ventral side and recurved, to subsquarrose; leaf lobe symmetrical or 
asymmetrical, ovate to ligulate, apex rounded, obtuse, acute or apiculate, dorsal base 
cordate or auriculate, dorsal margin entire or toothed, plane or incurved; cells elongate-
hexagonal, rarely subisodiametric (T. retusus (Reinw., Blume & Nees) B.M.Thiers & Gradst.), 
vitta absent or present, trigones cordate, often large and coalesced, intermediate thickenings 
0–2(–3) per cell (walls ± evenly thickened and trigones obscure in T. retusus); cuticle 
smooth; oil bodies coarsely segmented, Calypogeia-type,2–6(–8) per cell. Lobules ovate to 
oblong-rectangular, 1/10–1/2 × lobe length, inflated; keel smooth, curved; lobule apex 
oblique or truncate, free margin with 1–4 triangular teeth or without teeth; hyaline papilla 
pyriform-oblong, positioned on the inner side of the lobule near the proximal base of the 
first tooth. Underleaves distant to imbricate, usually slightly squarrose, broadly orbicular to 
spathulate, apex rounded to truncate, entire or toothed, plane, recurved or incurved, 
margins entire, recurved, bases cuneate or auriculate, underleaf bases free or adnate with 
leaves on one side; rhizoids pale brown; secondary rhizoid discs absent. Dioicous or 
monoicous. Androecia terminal to intercalary on Lejeunea-type branches, bracts and 
bracteoles in 2–19(–24) pairs, bracts epistatic or hypostatic, bracteoles similar to 
underleaves; antheridia 1–2 per bract. Gynoecia terminal on elongate branches, with 1–2 
lejeuneoid innovations, innovations repeatedly fertile, forming a monochasial or dichasial 
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pattern, or both, bracts and bracteole in 1(–3) series; bract margins entire or toothed, 
lobules 1/3–1/2 × lobe length, apex apiculate to bifid; bracteoles spathulate, apex rounded 
to short-bifid, margins entire or toothed, plane or recurved. Perianths obovate to cylindrical, 
3-keeled, in some taxa becoming 5–11-plicate ("pluriplicate") by the development of 
supplementary folds, keels toothed in the upper 1/3 or entire; beak (0–)3–5(–11) cells in 
length. Calyptra 1–2-stratose. Sporophyte exerted up to 2.5 mm above the perianth; foot 
of 5–8 transversal cell rings; seta 17–25 cells long, non-articulate when elongate, made up 
of 16 outer rows of cells and 4 inner rows; capsule globose, dark-brown to blackish, 
dehiscing from the apex downward into 4 valves to 3/4 of their length, with a rectangular-
shaped hinge, inner valve surfaces covered by a yellow-brown, monofenestrate or 
plurifenestrate layer of thickening; elaters with one brown spiral band, 66–82 per capsule, 
elateroids present or absent; spores subisodiametric to oblong, surface with numerous 
bluntish papillae, 1–4 rosettes per facet, rosettes with 5–9 sharp, smooth papillae. 
Sporelings Lopholejeunea-type. Vegetative reproduction by regeneration from dorsal or 
ventral leaf surfaces; specialized asexual reproductive devices absent.  
 
Distribution. Widespread in the Tropics extending northwards to Japan and southwards to 
New Zealand; in lowland rain forests and montane forests, savannas, mangrove forests, 
logging areas, along roadsides, in cultivated areas (plantations, gardens, etc.), from the sea 
level up to 3100 m.  

 
กำรจัดจ ำแนกของสกุล Thysananthus มีดังนี้  

1.Thysananthus subg. Thysananthus 
 Perianth keels toothed, rarely entire. Dorsal epidermis not enlarged, 

occasionally enlarged. 
1.1. sect. Thysananthus 
 Leaf lobe without vitta. Dorsal epidermis enlarged or not enlarged 
1.1.1. subsect. Thysananthus 

Dorsal epidermis not enlarged. T. aculeatus Herzog, T. amazonicus (Spruce) 
Schiffn., T. appendiculatus Steph., T. comosus (type), T. convolutus Lindenb., 
T. discretus Sukkharak & Gradstein, T. gottschei (Jack & Steph.) Steph., T. 
spathulistipus (Reinw., Blume & Nees) Lindenb.  

1.1.2. subsect. Anguiformes 
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Dorsal epidermis enlarged. T. anguiformis (type), T. calcaratus, T. ciliaris, T. 
pancheri 

1.2. sect. Vittati Verd. 
 Leaf lobe with a vitta. Dorsal epidermis not enlarged.  
1.2.1. subsect. Vittati (Verd.) Sukkharak  

Plants dendroid, leafy stems arising from a creeping stoloniform shoot, 
regularly pinnate. T. fruticosus. 

1.2.2. subsect. Sandeanthus (B.M.Thiers & Gradst.) Sukkharak  
Plants not dendroid, leafy stems not arising from a creeping stoloniform 
shoot, irregularly pinnate. T. mollis Steph., T. montanus, T. retusus (type) 

2. Thysananthus subg. Mastigolejeunea (Spruce) comb. nov. 
 Perianth keels entire. Dorsal epidermis enlarged, rarely not enlarged. 
2.1 sect. Mastigolejeunea 

Leaves not conspicuously elongate. Male bracts hypostatic.  Perianths 3–10-
plicate. T. auriculatus (type), T. gradsteinii (Sukkharak) comb. nov., T. humilis 
(Gottsche) comb. nov., T. indicus (Steph.) comb. nov., T. innovans (Spruce) 
comb. nov., T. reconditus, T. repletus (Taylor) comb. nov., T. truncatus 
(Mizut.) comb. nov., T. turgidus (Steph.) comb. nov., T. virens (Ångstr.) comb. 
nov. 

2.2. sect. Ligulati sect.nov.  
Leaves conspicuously elongate. Male bracts epistatic. Perianths 3-plicate. T. 
ligulatus (Lehm. & Lindenb.) comb. nov. 

2.3. sect. Nigri (R.M.Schust.) comb. nov.  
Leaves conspicuously elongate. Male bracts epistatic, rarely hypostatic. 
Perianths 5–11-plicate. T. frauenfeldii (Reichardt) comb. nov., T. nigrus (Steph.) 
comb. nov. (type), T. plicatiflorus (Spruce) comb. nov. 

 
New names and new combinations 
For full synonymy and type citations see Sukkharak & Gradstein (2014).  
 
Spruceanthus floreus (Mitt.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Phragmicoma florea Mitt., J. Linn. Soc., Bot. 22: 323. 1886; Mastigolejeunea florea (Mitt.) 
Paris 
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Thysananthus subg. Mastigolejeunea (Spruce) Sukkharak & Gradst. stat. nov. 
Lejeunea subg. Mastigolejeunea Spruce, Trans. & Proc. Bot. Soc. Edinburgh 15: 100. 1884; 
Mastigolejeunea (Spruce) Steph. 
 
Thysananthus sect. Nigri (R.M.Schust.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Mastigolejeunea sect. Nigrae R.M.Schust., Bryologist 64: 167. 1961.  
 
Thysananthus sect. Ligulati Sukkharak & Gradst. sect. nov. 

Leaves conspicuously elongate. Male bracts epistatic. Perianths sharply 3-keeled.  
Type.Thysananthus ligulata (Lehm. & Lindenb.) Sukkharak & Gradst. comb. nov.  
Jungermannia ligulata Lehm. & Lindenb., in Lehmann, Nov. Stirp. Pug. 6: 39. 1834; 
Mastigolejeunea ligulata (Lehm. & Lindenb.) Schiffn. 

 
Thysananthus auriculatus (Wilson & Hook.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Jungermannia auriculata Wilson & Hook., in Wilson, Musci Amer. Exsicc. (Southern States) n. 
170. 1841; Mastigolejeunea auriculata (Wilson & Hook.) Steph.  
 
Thysananthus auriculatus var. rhodesicus (Vanden Berghen) Sukkharak & Gradst. comb. 
nov. 
 Brachiolejeunea rhodesica Vanden Berghen, Bull. Jard. Bot. Brux. 21: 94. 1951; 
Mastigolejeunea auriculata var. rhodesica (Vanden Berghen) Sukkharak & Gradst.  
 
Thysananthus calcaratus (Steph.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Archilejeunea calcarata Steph., Sp. Hepat. 4: 724. 1911; Mastigolejeuneacalcarata (Steph.) 
Verd. 
 
Thysananthus gradsteinii (Sukkharak) Sukkharak & Gradst. comb. nov. Mastigolejeunea 
gradsteinii Sukkharak, J. Bryol. 36(1): 56. 2014.  
 
Thysananthus humilis (Gottsche) Sukkharak &Gradst. comb. nov. 
Phragmicoma humilis Gottsche, in Gottsche, Lindenb. & Nees, Syn. Hepat. 299. 1845; 
Mastigolejeunea humilis (Gottsche) Schiffn.  

http://www.ville-ge.ch/musinfo/bd/cjb/hepatic/basio.php?no_record=2738
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Thysananthus indicus (Steph.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Mastigolejeunea indica Steph., Sp. Hepat. 4: 776. 1912.  
 
Thysananthus innovans (Spruce) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
 Lejeunea innovans Spruce, Trans. & Proc. Bot. Soc. Edinburgh 15: 103. 1884; 
Mastigolejeunea innovans (Spruce) Steph.  
 
Thysananthus nigrus (Steph.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Mastigolejeunea nigra Steph., Hedwigia 30: 206. 1891.  
 
Thysananthus plicatiflorus (Spruce) Sukkharak &Gradst. comb. nov.  
Lejeunea plicatiflora Spruce, Trans & Proc. Bot. Soc. Edinburgh 15: 104. 1884; 
Mastigolejeunea plicatiflora (Spruce) Steph.  
 
Thysananthus reconditus (Steph.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Ptycholejeunea recondita Steph., Hedwigia 35: 122. 1896; 
Mastigolejeunea recondita (Steph.) Mizut. 
 
Thysananthus repletus (Taylor) Sukkharak & Gradst. comb. nov.  
Lejeunea repleta Taylor, London J. Bot. 5: 392. 1846; Mastigolejeunea repleta (Taylor) 
A.Evans 
 
Thysananthus truncatus (Mizut.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Mastigolejeunea truncata Mizut., J. Hattori Bot. Lab. 61: 292. 1986. 
 
Thysananthus turgidus (Steph.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Mastigolejeunea turgida Steph., Hedwigia 31: 170. 1892.  
 
Thysananthus virens Ångstr., Öfvers. Förh. Kongl. Svenska. Vetensk.-Akad. 5: 131. 1873. 
Mastigolejeunea virens (Ångstr.) Steph., Sp. Hepat. 4: 776. 1912.   
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Fossils 
 

Thysananthus bidentulus (Gradst.) Sukkharak & Gradst. comb. nov. Mastigolejeunea 
bidentula Gradst. Nova Hedwigia 57: 365. 1993.   
 
Thysananthus contortus (Göpp. & Berendt) Sukkharak & Gradst. comb. nov. 
Jungermannites contortus Göpp. & Berendt in Berendt, Die im Bernstein befindlichen 
organischen Reste der Vorwelt 1(1): 114. 1845; Mastigolejeunea contorta (Göpp. & Berendt) 
Gradst. & Grolle.  
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