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STUDIER ÖVER BARRTRÄDSPLAN

T ANS UTVECKLING I RÅHUMUS. 

II. MYKORRHIZANS UTBILDNING HOS TALL= 
PLANTAN I OLIKA RÅHUMUSFORMER. 

'I tidigare arbeten har jag framhållit, att trädens mykorrhizor- upp
byggas av ett stort antal svamparter, bland vilka framför ;;~.llt hy
menomyceter spela en framträdande roll. De senare ha av mig be

nämnts de egentliga mykorrhizasvamparna, då de otvivelaktigt ha den 
största betydelsen för mykorrhizabildningen. Om <;lessa finnas närva
rande och förhållandena äro för b åda komponenterna (svamp _och rot) 
gynnsamma, konstitueras mykorrhizor av den typ, som vi ärö vana att 
finna i godartad råhumus. 

Mykorrhizasymbiosen är att uppfatta som en dubbelparasitism (MELIN 
1923, s. 266), där båda parterna s~ att säga utnyttja varandra. Om 
den ena komponenten av en eller annan anledning utvecklas ·svagare än 
den andra, kan karaktären av antagonism mer ~!ler mindre tydligt fram
träda. Så inträffade exempelvis i renkulturer, att svaga plantor angrepos 
ensidigt parasitiskt av mykorrhizasvamparna och skadades (MELIN 1925, 
s. 89). Jag har uttalat som sannolikt, _att liknande fall- av ensidig para
sitism understundom kunna förekomma även i naturen (MELIN 1924, s. 
zzr; 1925, s. 114). 

Frågan om mykorrhizornas betydelse kompliceras ofta därig~nom att 
ett accessoriskt mycel ej sällan uppträder i desamma. Detta har be
.nämnts med det provisadska namnet Mycelium Radicis atrovirens (ME~ 
LIN 1923). Det har isolerats från såväl mykorrhizorna som yngre och 
äldre långrötter och synes ha en mycket allmän utbredning.· I ren~ultur 
tillsammans med plantorna har det förhållit sig ensidigt pa-rasitiskt. Det 
har ej bildat mykorrhizor, men däremot pseudomykorrhizor. · Jag har 
uttalat den förmodan, att mycelets parasitiska egenskaper i naturen till 
en viss grad motverkas, om plantorn<!- och träden äro kraftiga (MELIN 
.!. c., s. 272). Dess inträngande i rötterna synes dessutom i hög grad 
försvåras genom de egentliga mykorrhizasvamparna (MELIN l. -c., s. 
270). ' 

30. Meddel. fr&n Slafens Skogsförsöksanstalt. Häft. 23. 
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Utom de egentliga mykorrhizasvamparna förekomma även sådana, 
som i renkultur varit uteslutande ensidigt parasitiska. Bland dessa har 
isolerats en art, som benämnts Rhizoctonia silvestris och som torde till
höra ascomyceterna. Av allt att döma är denna sällsynt (MELIN l. 
c., s. 2JI). Huruvida den i naturen är ensidigt parasitisk, har ej kunnat 
avgöras. Det är möjligt, att även denna art under för den högre syrn
bionten gynnsc:tmma förhållanden lever i mutualistisk symbios med röt
terna, liksom de egentliga mykorrhizasvamparna. Av renkulturerna 
måste man emellertid antaga, att R. silvestris har en större böjelse för 
ensidigt parasitiskt levnadssätt än de mykorrhizabildande hymenomy
ceterna (MELIN 1925, s. I 15). 

Om mykorrhizabildning av en eller annan anledning ej kommer till 
stånd, angripas kortrötterna vanligen av triviala marksvampar eller mycel 
av M. R. atrovirens-typ och pseudomykorrhizor konstitueras. Pseudo
mykorrhizorna synas i allmänhet böra betraktas som hämningsbildningar 
och torde i stort sett vara för plantorna och träden ogynnsamma (ME
LIN 1923, S. 272). 

Det är givetvis av stor betydelse att ingående studera mykorrhizornas 
och pseudomykorrhizornas förekomst i naturen. Å andra sidan har det 
ett stort teoretiskt och praktiskt intresse att undersöka betingelserna för 
mykorrhizabildningen i naturen och under vilka förhållanden en mutua
listisk symbios kommer till stånd. Som jag tidigare betonat, böra dessa 
undersökningar utföras i samband med utforskandet av humustäckets 
egenskaper och biologi. 

Den nedan meddelade undersökningen avser att belysa frågan om 
mykorrhizornas oeh pseudomykorrhizornas utveckling hos ettåriga tall
plantor i skilda råhumusformer. Då dessa humusformers kvävemobili
sering liksom även plantornas utveckling är i detalj studerad av HES· 
SELMAN (1927), kan mykorrhizabildningen ställas i belysning av dessa 
faktorer. 

Enligt undersökningsplanen utfördes en noggrann analys av rötterna 
hos ettåriga plantor från de av HESSELMAN (1. c.) utförda försöksserierna. 
Det må emellertid framhållas, att undersökningen är ofullständig så till 
vida, att ej plantor från alla försöksserier kunnat analyseras. I de flesta 
fall pressades nämligen plantorna omedelbart efter upptagandet, och det 
visade sig, att en mera noggrann undersökning ej var möjlig på så be· 
handlat material. 

Den utförligaste undersökningen har gjorts av ettåriga tallplantor, upp
dragna i hurnusprov från Fagerheden (HESSELMAN 1927, försöksserie Ar). 
Då plantorna upptogas ur krukorna i början av november 1922, under
kastades rotsystemet en förberedande okulär granskning. Olika typer 
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av kortrötter urskildes preliminärt och fixerades, varefter några typiska 
plantor - i allmänhet fyra från varje försök - spritlades för senare 
undersökning. Kortrötterna fixerades i ZENKERS vätska (MELIN 1923, 
s. 89). För den senare färgningen av mikrotomSnitten användes orseillin 
BB och anilinblått (lViELIN l. c.). Från försöksserie B (humus från }ön
åker) hade spritlagts för rotundersökning en planta från resp. F- och 
H-skikten. Från övriga serier har lämpligt material ej stått till förfo
gande. Med humusformerna i försöksserie D (humus från olika bestånd 
i Kulbäckslidens försökspark) gjordes emellertid sommaren 1926 ett nytt 
försök med särskild tanke på undersökning av rötterna. Plantorna i en 
av två parallellkrukor upptogas för granskning i november samma år 
och spritlades för vidare undersökning. Dessa plantor ha hittills endast 
preliminärt undersökts. 

Materialet undersöktes under januari-april 1927. Rötterna analyse
rades så noggrant som möjligt, varvid varje kortrot granskades mikro
skopiskt under svag förstoring. I ett mycket stort antal fall snittades 
dessutom kortrötterna för en mera ingående undersökning. 

Följande typer av mykorrhizor och pseudomykorrhizor ha urskilts. 

Mykorrhiza A. Motsvarar de av mig tidigare beskrivna gaffelmykor
rhizorna av typ I och U (MELIN 1923, s. 89 ff.). De ektotrofa och 
ektendotrofa typerna ha ej med säkerhet kunnat skiljas från varandra 
på det fixerade materialet, enär fixeringen gjorts så sent som i novem
ber. Hyfmanteln är tunn eller saknas. Hyfsträngar äro ej utbildade. 
Vissa variationer med avseende på den inre strukturen kunna förekomma, 
beroende på skilda svampsymbionter och olikheter beträffande humus
formerna. - Antingen har hela kortroten samma byggnad eller också 
har nedre delen pseudomykorrhizastruktur. Mykorrhizapartiet är i varje 
fall större än pseudomykorrhizadelen (fig. I: 1-3). 

Mykorrhiza B. Kombinerad mykorrhiza av typ A och pseudomy
korrhiza, där den senare upptager den nedre huvuddelen (fig. 1: 4-5). 
Ehuru det från logisk synpunkt är oriktigt att upptaga denna som en 
särskild mykorrhizatyp, har detta från praktisk synpunkt ansetts nöd
vändigt. 

Mykorrhiza C. Motsvarar morfologiskt närmast den tidigare (MELIN 
1923, s. 103) beskrivna knölmykorrhizan.r Från en tjock hyfmantel utgå 
mer eller mindre talrikt hyfer och hyfsträngar, vilka likna dem, som ut
stråla från knölmykorrhizan i råhumusmark och från den av Boletus-

I MASUI (1926 b) föreslll.r i stället för knölmykorrhiza benämning'en sammansatt mykorrhiza 

( >compound mycorrhiza> ). Dll. alla förgrenade mykorrhizor kunna med lika stort skäl sägas 

vara sammansatta, synes mig denna senare benämning mindre lyckad. 
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arter i renkultur bildade mykorrhizan. Hyferna ha dessutom den för 
Boletus-arter utmärkande pariga förgreningen och de karakteristiska 
beläggningarna på väggarna (MELIN 1923, s. 85, 2 10~2 I I). Hyf
strängarna äro 50-7 5 p tjocka och upplösas utåt så småningom i hyfer. 
Det är sålunda sannolikt, att denna mykorrhizatyp konstitueras av Bo
fetus-arter, ehuru den är habituellt olik den av dessa bildade knölmy
korrhizan i råhumusmark (MELIN 1923, s. 78; 1924, s. zoo). Så är den 
exempelvis aldrig så starkt förgrenad och grenarna ej heller så samman

fig. I. Exempel på mykorrhizor av typerna A-C 
och pseudomykorrhizor: I-J tillhöra mykor
rhizatyp A, 4-5 mykorrhizatyp B, 6-'---7 
mykorrhizatyp C (enkel), 8-10 pseudomy
korrhizor. Kortrötterna ha nedanför de strec
kade linjerna . pseudomykorrhizastruktur. -
c:a 20 x r. 

vävda med varandra, som fal
let är hos den· senare. I fig. 
r: 6-7 visas exernpel på enkla 
C-mykorrhizor. 

Mykorrhiza D. Färgen är 
mer eller mindre svart. Hyf
manteln består antingen av ett 
inre skikt hyalina och ettyttre 
skikt svartbruna hyfer eller 
enbart av detta .senare. Från 
ytan utstråla talrika ·· svart
bruna hyfer. 

Mykorrhiza E. Denna 
har habituellt stor likhet med 
A-mykorrhizan, från vilken 
den dock skiljes bl. a. genom 
en synnerligen kraftig intra
cellulär infektion. Den har 
observerats endast i c-försöket 
med humusform IV. 

-Beispie.le ~ot:i Ivlykorrhizen der Ty,pen_, A_:C und von 
PseUdomykorrhizen: I-3 gehören zhm Typus A, 
4-5 zu B, 6-7 zu C (einfach), 8-Io sind Pseudo
mykorrhizen. Die _Kurzwurzeln haben unter den 
gestri c helten Linien Pseudomykorrhizastruktur. -
Etwa 2oXx. Mykorrhiza F. Tunn och 

pseudomykorrhizalik. Harmed 
säkerhel observerats endast i kontrollförsöket (sand och dest. vatten). 
Pt!n synes uppbyggas av hyfer av Rhizoctonia-typ. 

Pseudomykorrhizorna likna habituellt de av mig tidigare beskrivna 
(MELIN 1917; 1923; I924). I sin typiska form ha de uteslutande in
hacellulät infektion,. Understundom har dock sporadiskt ett intereellu
lärt nätverk· kommit till stånd, vanligen omkring de inre barkcellerna, 
utan att typen i övrigt förändrats. Den förra benämnes här A-typen, 
den senare B-typen. I fig. I: 8- r o äro ·en gaffelgrenad och två enkla 
pseudomykorrhizor schematiskt aybildade. 

I nedanstående kapitel I-IV lämnas en detaljerad skildring av svam
parnas förhållande till rötternf!. i försöken med humus från Fagerheden. 
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Då vissa variationer inom de flesta mykorrhiza- och pseudomykorrhiza
typer kunna förefinnas, lämnas i allmänhet en kort beskrivning från 
varje försök. 

I. Humus från rgo8 års kalhygge i granskog å Raklidens · 
försöksfält, Fagerheden (humusprov IV). 

1. Plantorna i humusförsöken. 

Rötterna äro utvecklade på samma sätt i a- och b-försöken. Så gott 
som alla kortrötter - 87-97 % hos 5 analyserade plantor - äro ut
bildade till synnerligen vackra mykorrhizor av typ A. Dessutom finnas 
enstaka svarta eller svartnande mykorrhizor (typ D) och enstaka pseudo
mykorrhizor. 

De olika typernas frekvens framgår av tabell r. 

Tabell I. Kortrötternas utbildning hos analyserade ettåriga tallplantor i försöken med 

humus från xgo8 års kalhygge i granskog å Raklidens försöksfält. 

Die Ansbildung der Kurzwurzeln bei analysierten einjährigen Kiefernpflanzen in den Versuchen 
mit Humus aus der Kahlhiebfläche vom Jahre 1908, Versuchsfeld Rokliden, Fagerheden. 

t-< r< ~' Pseudo-~ t;:' ~o My kor- My kor- My kor- My kor- My kor-
my kor-~o "(!q 

rhiza A rhiza B rhiza C rhiza D rhiza E Försök N:r ~g- etg. 3: rhiza 
~~ 8; 

antal l antal l antal l antal l antall% antall % ~ s B ~ % % % 
()q "' 

o "' 

a. Humus+ dest. 
vatten ...... I 954 294 96 o o o ·o 4 I o o IO 3 
D:o ...... 2 1227 419 87 o o o o 3I 6 o o 33 7 
D:o ...... 3 I 967 6or 96 o o o o 13 2 o o 12 2 

b. Humus + ex. 
t trakt ...... 4 905 388 96 o o o o IS 4 o o o o 
. D:o ...... 5 I 100 556 97 o o o o 12 2 o o 5 I 
le. Extrakt ...... 6 904 o o 38 7 9 2 o o o o 456 9I 

D:o ...... 1 7 l 725 o l o l 72 l I8 l 4 l I l o l o l 25 l 6 l 306 l 75 

I fig. 2 ha avbildats två övre sidorätter av första ordningen från en 
planta tillhörande a-försöken och i fig. 3 två motsvarande rötter från 
en planta från b-försöken. Kortrötterna tillhöra så gott som undantags
löst mykorrhizatyp A. Undantag härifrån utgöra de två översta kort
rötterna i fig. 2 a och den översta i fig. 3 a, vilka äro svarta mykor
rhizor av typ D. 

Mykorrhiza A. Denna är dels enkel, intill 6 mm lång, dels enkelt eller 
dubbelt gaffelgrenad.· De förra äro på de flesta långrötter. dominerande, å 
de äldre sidarötternas basala delar äro dock gaffelmykorrhizorna understun
dom talrikast. · Tjockleken är ungefär densamma i de övre och nedre delarna, 
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Fig. 2. 

ELIAS MELIN 

a b 

Två övre sidarötter av första ordningen hos ettårig 
tallplanta från a-försöket med humusform IV. a har 
upptill två korta mykorrhizor av typ D, i övrigt ute· 
slutande Amykorrhiz.or, b har endast A-mykorrhizor. 
-4X I. 

l l o l] 
nämligen o,4 mm. Färgen 
var vid vegetationsperi
odens slut hos alla smut
sigt ljusgul. 

Från ytan utstråla c:a 
3 ll tjocka, med schnallen 
försedda hyfer, som aldrig 
bilda strängar. Hyfman
teln är i allmänhet täm
ligen tunn, omkring 20 p 
tjock; undantagsvis kan 
den nå en tjocklek av 
40 fl· Omkring mykor
rhizornas spets är den i 
regel tunnare, c:a s fl 
tjock, eller kan helt och 
hållet saknas. Hyfman
telns pseudoparenkym be
står av 3-4 p. tjocka 
celler, som ha tunna, 
hyalina väggar och täm
ligen stora, pariga cell
kärnor ( c:a 2 fl i genom
skärning). Det hartigska 
nätverket är vanligen en
skiktat, 3-S fl tjockt, 
bestående av tunnväg
giga, hyalina celler, som 
ha levande, pariga kärnor 
av samma storlek som i 
hyfmanteln. De av det 
hartigska nätverket om
givna barkcellerna ha le
vande, kromatinrika kär
nor. Även i mykorrhizor
nas basala delar, där 
strukturen är densamma 
som i de övre, äro cell
kärnorna levande. Deras 
storlek är i de yttre bark
cellerna I 2 - I 3 X 1 3 
-I s p., i de mellersta 
och inre IS-I6 X I7 p. 

Zwei der oberen Seitenwurzeln erster Ordnung elner einjähri· 
gen Kiefernpfl.anze vom a-Versuch mit Humusform IV. a hat 
oben zwei kurze Mykorrhizen vom Typus D, sonst aus
schliessl'ich A-Mykorrhizen, b hat nur A-Mykorrhizen. - 4X r. 

I det yttre garvämnes
skiktet finnas glest tunn
väggiga haustoriehyfer 

(MELIN I923, s. 9o), vanligen 3-4 p tjocka, understundom trädlikt för
grenade. I de utvuxna barkcellerna ha hyfer ej observerats. 

Inströdda bland de nämnda mykorrhizorna förekomma enstaka tunna, enkla 
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mykorrhizor, som sakna hyf
mantel. Deras tjocklek växlar 
mellan o,25 och o,3 mm, i 
regel äro de mycket korta (fig. 
3 b, vid X X). I övrigt äro 
de byggda som A. 

Mykorrhiza D. Vanligen 
enkel, intill o, 4 mm tjock och 
maximalt 3 mm lång. Hos en 
planta observerades två gaffel
mykorrhizor av denna typ. 
Färgen är svart. 

I fig. 2 a och 3 a synas 
längst upp (vid x) enkla my
korrhizor av denna typ. 

Från manteln utstråla utom 
hyalina hyfer talrika mörk
bruna, småknottriga hyfer av 
det utseende som M. R. atro
vz'rens företer. Deras tjocklek 
är c:a 4 fl· Hyfmanteln är 
1 o- 2 o p. mäktig, bestående 
av stora, intill 7-8 p. tjocka 
celler med tjocka och mörk
bruna väggar. Understundom 
kan finnas ett inre skikt av 
hyalina, tunnväggiga celler. 
Den svartbruna manteln har 
från ytan betraktad en karak
teristisk, nätformig struktur (jfr 
fig. I o): Det 'hartigska nät
verket, som i stort sett består 
av hyalina, tvåkärniga celler, 
är 3-4 p. tjockt, i yttre delen 
sporadiskt dock ända till I 5 r 
och av bruna enkärniga celler. 

De av det hartigska nätver
·ket omgivna barkcellerna, som 
ha levande cellkärnor, genom-
korsas av enstaka grova (intill 
6 o) och tjockväggiga hyfer. F' r 1g. 3· 

Enstaka gula mykorrhizor 
ha svarta spetsar, från vilka 
attovz'rens-mycel utstrålar, under 
det att från de gula mellersta 
och nedre delarna schnallen-
mycel utgår. De svarta spet-
sarna äro byggda som mykor-
rhiza D, under det att kort-

a b 

Tv& övre sidorätter av första ordningen hos 
ett&rig tallplanta fr&n b-försöket med humus
form IV. a har upptill en D-mykorrhiza (x), 
b upptill en A-mykorrhiza utan mantel (x x ), 
i övrigt ha blida sidorätterna A-mykorrhizor 
av normal typ. - 4 x I, 
Zwei obere Seitenwurzeln erster Ordnung einer 
einjährigen Kiefemp:flanze vom b-Versuch mit Humus
form IV. a hat oben eine D-Mykorrhiza (X), b ohen 
eipe A-Mykorrhiza ohne Mantel (X X). Sonst haben 
die beiden Seitenwurzeln A-Mykorrhizen vom nor· 
malen Typus.- 4Xr. 
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rötterna i övrigt som mykorrhiza A. Även omkring de gula partierna före
komma här och var atrovirens-hyfer, som fläckvis koncentreras till större eller 
mindre (örband. 

Pseudomykorrhizorna äro enkla, o,z mm tjocka. Färgen är smutsigt 
gulbrun. I deras barkceller förekomma enstaka hyalina hyfer. I övrigt ha 
de ej ägnats någon mera ingående undersökning. 

Långröttern a sakna rothår, eller sådana förekomma sporadiskt i de ba
sala delarna. Även långrötterna ha i stor utsträckning mykorrhizastruktur. 
Mantel saknas visserligen, men det hartigska nätverket är ofta mer eller mindre 
regelbundet utbildat och består vanligen av ett enkelt skikt hyalina, plasma
rika, c:a 4 fl tjocka celler, som ha stora, levande cellkärnor, Även i de av 
det hartigska nätverket omgivna barkcellerna äro kärnorna levande, i de inre 
cellerna I 6 X I 7 fl i genomskärning. . 

I de av det hartigska nätverket omgivna barkcellerna finnas dessutom en
staka, sannolikt sekundärt invuxna hyfer (3-4 fl i genomskärning). Sklero
tieartade anhopningar av hyfer saknas. I de fall, då det hartigska nätverket 
ej är utbildat i långrötterna, förekomma vanligen enstaka, hyalina hyfer intra
cellulärt i barkcellerna. De långrötter, som uppbära svarta mykorrhizor 
(typ D), kunna i detta fall dessutom vara mer eller mindre kraftigt infekterade 
av svartbruna hyfer, som genpmkorsa cellerna. 

Sv am p arn as n a tur. Mykorrhizorna av typ A uppbyggas synbarligen 
av hymenomyceter. Man måste antaga, att ett flertal arter därvid äro 
delaktiga. Det synes nämligen ytterst osannolikt, att mykorrhizabildande 
hyfer av endast en art funnits i den använda humusen. Mykorrhiza
strukturen i långrötterna torde ha orsakats av samma arter som mykor
rhiza A. 

Mykorrhizorna av typ D ha med sannolikhet uppkommit på det sätt, 
att mykorrhizor av typ A överväxts av mycel av M. R. atrovirens
typ, som bildat en sekundär svartbrun mantel. Det synes i första hand 
vara de tunna mykorrhizorna utan mantel (jfr ovan), som blivit över
vuxna av det svartbruna mycelet. Delvis ha hyferna från den sekundära 
manteln inträngt mellan de yttre cellerna. Huvudsakligen utgöres emel~ 
lertid det hartigska nätverket av samma svampar som i mykorrhiza A. 

De i långrötterna understundom uppträdande svartbruna hyferna till
höra samma myceltyp som de just nämnda. Det har sitt intresse att 
konstatera, att de huvudsakligen förekomma i de långrötter, som sakna 
det intercellulära nätverket. 

Sammanfattande beträffande mykorrhizorna i nämnda humusförsök 
kan sägas: 

Mykorrhizorna ha konstituerats med mycket stor lätthet. 
Redan vid sitt framträngande genom moderroten .eller omedel
bart därefter ha sugrötterna infekterats av svamparna. P~ 
grund därav ha kortrötterna helt och hållet ombildats tlll my-
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korrhizor. På pseudomykorrhiza-partier sittande mykorrhizor 
- sådana som beskrivas i övriga försök - saknas. 

Mykorrhizorna ha en jämförelsevis lång livslängd. I novem
ber kunde ej några tecken till avdöende av de under året bil
dade observeras. Även de basala, av intercellulärt nätverk om
givna barkcellerna hade leva n de, kromatinrika kärnor. 

Vilken roll mycelet av M. R. atrovirens-typ spelar, kan ej med 
säkerhet avgöras. Dess i de motsvarande c-försöken påvisade ensidigt 
parasitiska tendens synes i varje fall vara mildrad, sannolikt tack vare 

. plantornas och de egentliga mykorrhizasvamparnas kraftiga utveckling. 
Detta överensstämmer med vad jag tidigare antagit (MELIN 1923, s. 272). 

Angående pseudomykorrhizornas natur kan ingenting med större säker
het sägas, då en mera ingående undersökning ej utförts. 

2. Plantorna i sand, bevattnade med humusextrakt. 

De flesta kortrötterna äro vid första årets slut utbildade som pseudo
mykorrhizor (A). En del av dessa ha nyligen börjat ombildas till my
korrhizor, varvid spetsarna erhållit mykorrhizastruktur, under det att 
kortrötterna i övrigt bibehållit sin pseudomykorrhiza-typ. Mycel av 
M. R. atrovirens-typ har i allmänhet bildat en sekundär svartbrun man
tel (mykorrhiza D). Dessutom finnas enstaka kortrötter utbildade till 
mykorrhiza C. Hos en analyserad planta fanns ytterligare en mykorrhiza
typ (E) företrädd. 

De olika. typernas fördelning hos två analyserade plantor framgår av 
tabell I. 

I fig. 4 äro de tre övre sidarötterna hos en undersökt planta avbil
dade; Rötterna a och c ha endast pseudomykorrhizor, b har upptill 
pseudomykorrhizor, under dessa finnes en grupp enkla och förgrenade 
mykorrhizor av typ C, under dessa åter 12 mykorrhizor av typ D; ned
till uteslutande pseudomykorrhizor. 

Pseudomykorrhizorna äro enkla, vanligen omkring I i:nm långa (maximalt 
2 mm) och o,2-0,3 mm tjocka. Till färgen äro de mörkbruna med något 
ljusare spets. I allmänhet saknas rothår, mera sällan finnas mer eller mindre 
förkrympta sådana. Såväl hyfmantel som det hartigska nätverket saknas, hyfer 
förekomma· endast intr.acellulärt i barkcellerna. Pseudomykorrhizorna äro av 
två slag: · 

I) De intracellulära hyferna förekomma mindre talrikt. Typen är den
samma som beskrivits av mig tidigare (MELIN 1923, s. III; I924, s. 202, 
fig. 6). I barkcellerna, som äro tämligen små och innehålla betydliga mängder 
garvämnen, observeras enstaka jämntjocka hyfer, 2-3 p. i genomskärning. 
Barkcellernas kärnor äro vanligen degenererade. Ifrån pseudomykorrhizornas 
yta utstråla enstaka, vanligen hyalina hyfer. 
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z) I barkcellerna förekomma tal
rikt tjocka hyfer. Dessa äro kort
celliga, ofta pärlbandslikt insnörda, 
6-ro fl i genomskärning (fig. 5 a). 
Hyfcellerna äro enkärniga. Barkcel
lernas kärnor äro liksom hos före
gående typ degenererade. Betydliga 
mängder garvämnen finnas. Fråndessa 
pseudomykorrhizor utstråla svartbru
na, c:a 2 fl tjocka hyfer av M. R. 
atrovirens-typ. Det synes sannolikt, 
att det just är dessa hyfer, som bilda 
pärlbanden i barkcellerna. Likheten 
mellan denna pseudomykorrhizatyp 
och den av M. R. atrov~·rens i ren
kultur bildade är även slående (MELIN 
1923, s. 236, fig. 90). 

I båda typerna pseudomykorrhizor 
ha ej sällan i de yttre cellerna ob
serverats bakterier, som nästan helt 
och hållet kunna utfylla dessa. Då 
bakterierna kraftigt färgas av anilin
blått, framträda dessa celler vid svag 
förstoring kontrastrikt mot dem, som 
ej infekterats på detta sätt. 

Mykorrhiza C. Enkel eller en
kelt till dubbelt gaffelgrenad (fig. 4). 
De enkla mykorrhizorna och gaffel
grenarna kunna bli o,s--o,6 mm i 
genomskärning. Hyfmanteln är av 
växlande tjocklek, intill 6o fl och 
består av intill 8 fl tjocka, hyalina 
celler. Det hartigska nätverket är 
vanligen 3-4 fl, i yttre delen dock 
ända till 6 fl· sekundärt invuxna, 
intracellulära hyfer saknas i de yngre 
mykorrhizorna, i de äldre däremot 
finnas talrika hyalina sådana. 

Fig. 4. Tre övre sidarötter av första ord
ningen hos ettårig tallplanta från 
c-försöket med humusform IV. a 
och c med uteslutande pseudo
mykorrhizor, b upptill en grupp 
enkla och förgrenade C-mykor
rhizor, under dessa ett fåtal B
mykorrhizor, i övrigt pseudo
mykorrhizor. - 4 X I. 

-· Drei obere Seitenwurze1n erster Ordnung einer einjährigen Kiefernpflanze vom c-Versuch mit Humusform IV. 
a und c haben ausschliesslich Pseudomykorrhizen, b oben eine Gruppe einfacher und verzweigter C-Mykorrhizen, 
unter diesen wenige B-Mykorrhizen, iibrigens Pseudomykorrhizen. - 4X r. 



[106] MYK.ORRHIZANS UTBILDNING I RÅHUMUS 443 

De kortrötter, som utbildats till mykorrhiza C, ha alltid i sin basala del 
pseudomykorrhizastruktur. De äro här betydligt tunnare, 0,2-0,3 mm tjocka. 
Hyfmantel och intercellulärt förlöpande hyfer saknas. I barkcellerna, vars 
kärnor vanligen äro degenererade, förekomma intracellulärt 2-3 fl tjocka 
hyfer. Synbarligen ha kortrötterna från början varit pseudomykorrhizor, vilkas 
spetsar tack vare Baletus-hy
ferna så småningom ombil
dats till mykorrhizor. 

Livslängden av denna my
korrhizatyp är i försöken jäm
förelsevis kort. I de nybildade 
mykorrhizorna äro barkceller
nas kärnor levande och myc
ket kromatinrika, i de äldre 
däremot degenererade. De 
av det hartigska nätverket om
givna cellerna innehålla hop
kittade, svartbruna exkretions
produkter, som delvis nästan 
utfylla dem. Dessutom kunna 
ofta iakttagas talrika hyalina, 
1--2 p tjocka hyfer, som 
genomkorsa cellerna. I alla 
undersökta fall ha centralcy
linderns parenkymceller varit 
levande, innehållande rikligt 
stärkelse. 

Mykorrhiza D. Utgöres 
till större delen av pseudomy
korrhiza, spetsen har emeller
tid alltid mykorrhizastruktur. Fig. 5. 
Än upptager mykorrhizapartiet 
r/3- 1/ 4 av hela kortroten, än 
endast själva spetsen. De äro 
enkla, intill I 1 5 a 2 mm långa. 
Vanligen utstråla mer eller 
mindre talrikt dels svartbruna 
hyfer av M. R. atrovz'rens-typ, 
dels hyalina hyfer. Pseudo
mykorrhizadelen är o,25, my
korrhizadelen o, 3 mm tjock. 

Pseudomykorrhizadelen vi-

Längdsnitt genom kortrötter från c-försöket med 
humusform IV. a pseudomykorrhiza av den 
kraftigt infekterade typen (de inre barkcellerna 
nästan utfyllda av grova hyfer), b gränszonen 
mellan pseudomykorrhiza- och mykorrhizapar
tierna i mykorrhiza D, där barkcellerna äro 
utfyllda med en pseudoparenkymatisk svamp
vävnad.- 450XI. 

Längsschnitt durch Kurzwurzeln vom c-V ersuche mit 
Humusform IV. a Pseudornykorrbiza des stark infizierten 
Typus (die inneren Rindenzellen sind von dicken Hyphen 
fast ausgefiillt), b die Grenzzone zwiscben Pseudomykor
rhizen- und ~fykorrhizenteilen in Mykorrhiza D, wo die 
Rindenzellen durch ein pseudoparencbymatisches Pilz
gewebe ausgefiillt ist. - 450 X 1. 

sar i stort sett samma mikroskopiska byggnad som den nyss nämnda typ 2. 

Utom de tjocka, pärlbandslikt insnörda hyferna (fig. 5 a) kunna emellertid 
förekomma enstaka tunnare (3 p. i genomskärning), jämntjocka hyfer av svart
brun färg. Barkcellerna utfyllas understundom helt och hållet av hyfer, som 
därvid kunna bilda svartbruna sklerotier. I ett observerat fall voro de flesta 
barkcellerna utfyllda av sådana sklerotier. 

På gränsen mellan pseudomykorrhiza- och mykorrhizapartierna är den intra-

a 

b 
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cellulära infektionen i regel synnerligen kraftig. Här finner man nämligen 
barkcellerna utfyllda av en pseudoparenkymatisk hyfvävnad (fig. 5 b). Denna 
har emellertid i motsats till nämnda sklerotier aldrig brun färg. 

Mykorrhizadelen har vanligen en 5-10 p. tjock hyfmanteL Understundom 
kan den emellertid bli betydligt tjockare och å andra sidan kan den nästan 
helt och hållet saknas. Manteln. består av två olika skikt, ett inre av tunn
väggiga, hyalina celler och ett yttre av tjockväggiga, svartbruna. Än är det 
förra dominerande, än det senare. Understundom finner man på en hyalin 
mantel endast enstaka svartbruna hyfer eller större eller mindre anhopningar 
av sådana. De svartbruna hyferna äro c:a 2 p., de hyalina omkring 3 fl 
tjocka. Båda ha enkärniga celler. 

Den inre byggnaden är i stort sett densamma som hos mykorrhiza A. 
Det hartigska nätverket är regelbundet utbildat, 3-4 p. tjockt, bestående av 
plasmarika, hyalina celler. Dessa äro enkärniga. Kärnorna äro r ,2 p. i genom
skärning och sålunda mindre än hos mykorrhiza A i humusförsöken. 

Det yttre garvämnesskiktet är ej så regelbundet utbildat som i humusför- . 
söken. Dess celler innehålla 2-3 p. tjocka haustoriehyfer, som ha cellkärnor 
av samma storleksordning som i manteln och det hartigska nätverket (c:a 1 fl 
i genomskärning). Vanligen förekomma haustoriehyferna enstaka, understun" 
dom dock mera talrikt. 

I barkcellerna ha sekundärt invuxna, intracellulära hyfer i regel ej obser
verats. Endast i undantagsfall ha enstaka svartbruna hyfer påträffats. Bark
cellernas kärnor, som äro mycket kromatinrika, ha i_ de yttre .cellerna en 
genomskärning av 10-14X 15-17 fl och i de inre en genomskärning av 
I5-I7 x 15-21 P· 

Mykorrhiza E. Hos en av de analyserade plantorna förekom_mo i huvud
rotens nedre del en grupp enkla och gaffelformigt grenade mykorrhizor av 
säregen byggnad. De avvika till sin struktur avsevärt .från dem "i humusför
söken. Vanligen sit,ta de på ett. kort skaft av p~eudomykotrhizastruktur (typ 
A:2). De äro c:a o, 4 mm tjocka och hade vid vegetationsperiodens slut 
mörkbrun färg. Mantelns tjocklek växlar vanligen mellan 10-20 fl• men 
kan även helt och hållet saknas. Dess celler äro hyalina och tämligen stora 
(intill 6 p,). Det hartigska nätverket är i barkens yttre del ända till 8 p 
tjockt, bestående av ett skikt hyalina celler, som ofta äro pärlbandslikt in
snörda, i den inre delen endast c:a 4 (1 tjockt. Intracelltilärt förekomma 
talrika 4-6 1-'- tjocka, rikt förgrenade hyfer, som ha ett oregelbundet, sling
rande förlopp. Understundom kunna barkcellerna nästan helt och hållet ut
fyllas av hyfer. I de intracellulärt infekterade cellerna äro kärnorna vid 
vegetationsperiodens slut levande och mycket kromatinrika,.15-19 fl i genom
skärning. Huruvida de intracellulära hyferna fragmenteras eller ej, kan ej 
för närvarande avgöras.· Dessa mykorrhizor ha nämligen undersökts endast 
på för hand snittat material. 

I de basala delarna, där hyfmantel saknades, fanns i regel det hartigska 
nätverket utbildat endast omkring de inre barkcellerna. I. de yttre cellerna 
funnos talrika starkt ansv-ällda, intill 10 fl tjocka hyfer, som hade samma ut
seende som i de starkt infekterade pseudomykorrhizorna. 

Långrötterna ha i allmänhet svagt utbildade röthår, även om dessa·före• 
komma något rikligare än i humusJörsöken. Talrikast finnas de å rötternas 
äldre de1ar. På långrötternas yta finner man _ej sällan hyfer av· M. R. atro-
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virens-typ, som dock aldrig bilda hyfmanteL Intracellulärt förekomma i bark 
cellerna ofta talr.ika pärlbandslikt in;;;nörda, grova hyfer av typ, som ovan 
beskrivits (j fr. fig. 5 a). Dessa kunna understundom utfylla cellerna. Deras 
celler äro enkärniga, och kärnorna ha samma storlek som hos hyferna i de 
starkt infekterade pseudomykorrhizorna (A: 2 ). Infektionen är rikligast, där 
pseudomykorrhizor av sistnämnda typ förekomma. Understundom kunna bark 
cellerna här utfyllas av en pseudoparenkymatisk hyfvävnad, som antager brun 
färg .- varvid även väggarna förtjockas - och närmast ger intryck av ett 
sklerotium. Partivis kunna alla yttre celler vara på detta sätt utfylida av en 
sklerotieartad hyfvävnad (fig. 6). 

Långrötter eller delar av sådana, som äro besatta med endast pseudorny
korrhizor av typ A: r (med mindre kraftig intracellulär infektion) innehålla 
mindre talrikt hyfer, som äro 
hyalina och jämntjocka, 2-3 p. 
i genomskärning. . Där mykor
i:hizor av typ· C förekomma, kan 
sporadiskt vara utbildat ett intill 
I o p. tjockt in tercellulärt nätverk 
mellan de yttre barkcellerna .. In
tracellulärt finnas i detta fall en
dast enstaka,. hyalina, · c:a 2 ·fl 
tjocka hyfer. 

·Svamparnas natur. Pseu
domykorrhizorna torde ha bil" 
dats dels av triviala marksvam
par (typ r), dels av mycel av 
M. R. atrovirens-typ (typ 2). 
Vilken roll de egentliga mykor-

Fig. 6. Längdsnitt genom långrot med pseudopa
renkymatisk svampvävnad i de yttre bark
cellerna. Från c-försöket med humusform 
IV.- 450XI. 
Längsschnitt durch eine Langwurzd mit- pseudo
parenchymatischem Pilzgewebe in den äusseren 
Rindenzellen. Vom c-Versuch mit Hurnusform 
IV. - 4SOXI. 

rhizasvamparna spelat, kan givetvis ej avgöras enbart genom en mikro
skopisk undersökning. Det är emellertid· sannolikt, att en del av de 
intracellulära hyferna tillhöra sådana svampar, ehuru de av en eller annan 
anledning ej utlöst mykorrhizabildning. 

Att mykorrhiza C med sannolikhet konstituerats av Boletus-arter, har 
redan omnämnts. 

Mykorrhiza D har uppkommit från pseudumykorrhizorna därigenom 
att i dessas spetsar mykorrhizabildning utlösts. Om de mykorrhiza
bildande hyferna inträngt direkt utifrån eller om de funnits intracellulärt 
redan i pseudomykorrhizorna, kan ej avgöras. Båda möjligheterna äro 
lika tänkbara. De mykorrhizabildande svamparna synas vara andra 
arter än i humusförsöken" Hyferna saknade schnallen, cellkärnorna voro 
myc~et. små och förekomma ej parigt. De nybildade mykorrhizaspet
sarna ha blivit övervuxna av mycel av M. R. atro.11irens-typ. Än före~ 
kommer detta i begränsade förband på den hyalina manteln, än har det 
bildat en sekundär mantel utanpå ·den hyalina. · Det är .intressant att 
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jämföra de svartbruna hyfernas förhållande i pseudomykorrhizan och i 
mykorrhizadelen. I den förra utvecklas de synnerligen kraftigt intracellu
lärt och visa en tydlig parasitisk tendens, i den senare hämmas de 
märkbart i sitt inträngande, sannolikt tack vare de egentliga mykorrhiza
svamparna. Varför det svartbruna mycelet bildar mantel uteslutande 
omkring mykorrhizaspetsen, torde bero på att härifrån· vissa ämnen ut
diffundera, som ha betydelse för mycelets utveckling. Sannolikt är det 
fråga om fosfatider, vilka ha en kraftigt stimulerande inverkan på såväl 
de egentliga mykorrhizasvamparna som M. R. atrovz"rms (MELIN 1925). 

Vart de svampar höra, som uppbygga mykorrhizan av typ E, kan ej 
avgöras. De utstrålande hyferna saknade schnallen, något som dock ej 
utesluter, att de kunna tillhöra hymenomyceterna. 

Såsom en sammanfattning av förhållandena i sistnämnda försök (sand 
med humusextrakt) kan framhållas följande. 

Samma svampar, som i humusförsöken ej kunnat påvisas skada plan
torna, uppträda här delvis rent parasitiskt. I synnerhet är detta på
fallande beträffande det svartbruna mycelet av M. R. atrovirens-typ. 

De egentliga mykorrhizorna ha konstituerats endast med en viss svå
righet. Ehuru infektionsmaterialet varit av samma beskaffenhet som i 
motsvarande humusförsök, ha under vegetationsperiodens början endast 
pseudomykorrhizor kommit till utbildning. Dessa torde som nämnts ha 
bildats framför allt av triviala marksvampar och av mycel av M. R. 
atrovirens-typ. 

De i pseudomykorrhizornas yttre celler understundom förekommande 
bakterierna torde närmast böra betraktas som saprofyter. Av allt att 
döma ha nämligen värdcellerna varit döda redan innan bakterierna inträngt. 

Mykorrhizorna C synas - i jämförelse med mykorrhizorna i motsva
rande humusförsök -- ha en tämligen kort livslängd. I november voro 
nämligen de av intercellulärt nätverk omgivna barkcellerna delvis döda 
hos de tidigast bildade mykorrhizorna och inuti de döda cellerna före
komma delvis rätt talrikt tunna hyfer. Hos de nybildade mykorrhizorna 
av typ C kunde däremot ej iakttagas någonting, som tydde på att 
jämvikten i symbiosen här skulle vara rubbad. 

De i försöket mest påfallande dragen beträffande svamparnas förhål
lande till rötterna kunna uttryckas sålunda: 

r) Kraftig och för plantorna skadlig utveckling av vissa 
svampformer, särskilt av mycelet av M. R. atrovirens-typ. 

2) Den skadliga inverkan av det sistnämnda mycelet synes 
till en viss grad motverkas av de egentliga mykorrhiza
svamparna. 

3) Försvårad mykorrhizabildning. 
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4) Åtminstone mykorrhizorna av typ C ha en tämligen kort 
varaktighet. 

II. Humus från äldre trögväxande granskog å Raklidens 
försöksfält, Fagerheden (humusprov III). 

1. Plantorna i humusförsöken. 

Kortrötterna voro vid första årets slut utbildade som: 

I) Pseudomykorhizor utan (A) eller med (B) börjande intercellulärt 
nätverk, 

z) mykorrhizor av typerna A, B, C och D. 

Frekvensen av de olika typerna är underkastad tämligen stora väx
lingar, såsom framgår av tabell z. 

Tabell 2. Kortrötternas utbildning hos analyserade ettåriga tallplantor i försöken 

med humus från äldre trögväxande granskog å Reklidens fBrsöksfält. 

Die Ansbildung der Kurzwurzeln bei analysierten einjährigen Kiefernpflanzen in Versuchen 
mit Humus aus altem flechtenbehangenen Fichtenwald, Versuchsfeld Rokliden, Fagerheden. 

t" ::; t' Mykor·11 Mykor. l My~or-11 Mykor-11 Pseudo· ~t' 
, ,, 
"' ::; rhiza rhiza rh1za rh1za mykor-~f, 3 ~rtq F ö r ·s ö k N:r 

~CD 8 §: ~: an-~% Il an-~% l C Il D Il rhiza NO.. rtq ~ 

~~ p.~ an-~ % l an-~ % an- l % 
l tal 0 tal 0 tal 0 tal 0 tal o 

a. Humus+ 
des t. vatten ............ I 278 I I 9 6,s 5 3,5 24 I7 99 72 

2 308 22 18 38 32 I l 6 5 53 44 
b. Humus+ 

extrakt .................. 3 322 4 3 13 9 7 5 53 37 65 46 
4 339 22 14 18 Il 15 4 3 21 13,5 90 ss 

l 5 628 59 20 3 I o o 68 23 !62 56 

c. Extrakt ............... 6 

l 

895 o o 25 6 I < O,s o o 389 94 
7 436 o o IO 4 19 7 o o 230 89 
8 - o o o o 31 8 7 2 365 go 

I stort sett äro pseodomykorrhizorna dominerande. Av två analyse
rade plantor från a-försöken (humus och vatten) hade den en (I) 72 Y. 
pseudomykorrhizor, den andra (z) däremot endast 44 Y.. Hos två andra 
plantor uppskattades pseudomykorrhizorna till c: a 70 %. Hos den ana
lyserade plantan n:r I förekomma mera talrikt än hos planta n:r z svarta 
mykorrhizor (typ D), hos den senare däremot typerna A och B mera 
talrikt än hos den förra. 

Hos tre analyserade plantor från b-försöken äro 46-58 Y. av kort
rötterna pseudomykorrhizor. Med hänsyn· till de övriga typerna före
finnas tämligen stora växlingar. Så hade planta 5 tämligen talrikt (zo Y.), 
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planta 3 däremot mycket sparsamt (3 ?;) 
mykorrhizor av typ A. Planta 3 hade 
37 X mykorrhizor av typ D, planta 4 
däremot endast I 3, 5 X. I fig. 7 är av
bildad övre delen av rotsystemet hos 
planta I från a-försöket (humus och 
vatten). Pseudomykorrhizor äro här 
dominerande, på den mellersta rotgrenen 
finner man dessutom enstaka mykor
rhizor av typ C (överst) och under dessa 
enstaka mykorrhizor av typ D, vilka 
makroskopiskt ej med säkerhet kunna 
skiljas från pseudomykorrhizorna. I fig. 
8 är' avbildad övre delen av rotsystemet 
hos planta 5 från b-försöket (humus och 
extrakt). Pseudomykorrhizor och mykor
rhizor av typ A förekomma här blan
dade med varandra. 

Pseudoinykorrhizorna ha makrosko
piskt det utseende, som förut beskrivits. De 
äro vanligen enkla, endast i enstaka fall 
gaffelformigt grenade. Oftast äro de om
kring o,z mm tjocka. Färgen är mörk
brun. På ytan observeras dels bruna, z 
-3 p tjocka hyfer av M R. atrovirens
typ, dels hyalina, c:a 3 p tjocka hyfer. 
De förra synas i allmänhet vara domine
rande. Vanligast är A-typen. Intracellulärt 
finnas talrika oregelbundet slingrande hyfer 
i barken, såväl i dess yttre delar som i 
endodermis. v a:nligen ärö de hyalina och 
jämntjocka ( 2-4 p), ofta dock pärlbands
likt ansvällda ( 6 p). Dessutom förekomma 
bruna, tjockväggiga hyfer (ca. 3 p). Bark
cellernas kärnor äro i regel degenerenide. 

Understundom observeras antydan: till 
det hartigska nätverket mellan enstaka bark
celler. De intercellulära hyferna äro van-

Fig. 7. L, Övre :delen .• av rotsystemet hos ettårig 
tallplanta från a-försöket med humusform 

III. Buvudsakligen pseudomykorrhizor, den mellersta sidoroten upptill II)ed enstaka C-mykor
rhizor, under dessa en grupp D-mykorrhizor. - 4 X l. ' 

Der obere Teil des Wurzelsystem~ einer einjährigen Kiefernpflanze vom a-Versuch mit Humusform III. 
Hauptsächlich · Pseudomykorrhizen, ,die mittlere Seitenwurzel oben_ n;tit :einzelnen C-My}torrhizen, unter d.iesen 
eine Gruppe von D-Mykorrbizen. - 4XI. 
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ligen hyalina och tunn
väggiga; i ett par ob
serverade fall voro de 
emellertid mer eller min
dre bruna och tämligen 
tjockväggiga. 

Den mera fullständigt 
utbildade B-typen har 
uteslutande hyalint inter
cellulärt nätverk. Detta 
saknas så gott som alltid 
omkring de yttre bark
cellerna. Intracellulärt 
förekomma talrika hyfer 
som hos A-typen. Bark
cellerna äro tämligen 
små och sakna vanligen 
kärnor. 

Mykorrhiza A. Den
na typ förekommer i stort 
sett tämligen sparsamt 
(ta b. 2 )- Vackrast är 
den utbildad hos planta 
5. Den har i huvud
sak samma utseende och 
byggnad som i a- och 
b-försöken med humus 
från kalhygge. I allmän
het har dock den basala 
delen pseudomykorrhiza
struktur. Ofta finnas här 
förkrympta rothår. Ifråga
varande kortrötter äro 
vanligen enkla, c:a 1,5 
mm långa och o,4 mm 
tjocka. I undantagsfall 
kunna de emellertid för
grenas mer eller mindre 
rikligt. Så hade exem
pelvis planta 5 en grupp 
rikt förgrenade mykor
rhizor av denna typ (fig. 
9). Färgen var gulaktig. 

Hyfmanteln är mycket Fig. 8. 

tunn (intill 1 o p} eller 
saknas. Från ytan utstråla 
3-4 f1 tjocka, hyalina 
hyfer utan schnallen. My
korrhizorna anispinnas 

Övre delen av rotsystemet hos ettårig tallplanta (tab. 
2 : 5) från b-försöket med humusform III. Pseudo
mykorrhizor och klubbformade A-mykorrhizor blan
dade med varandra. - 4 x I. 

Der obere Teil des Wurzelsystems einer e-injährigen Kiefern· 
pflanze (Tabelle 2: s) vom b-Versuch mit Humusform III. 
Pseudomykorrhizen und keulenförmige A-Mykorrhizcn mit 
einander vermischt. - 4 X 1. 

31. Meddel . .fr!in StateJts Sko.::sförsöksanstait. Häft. z3. 
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Fig. g. 

ELIAS MELIN 

Mellersta delen av rotsystemet hos samma tallplanta, 
som fig. 8 tillhör. Enkla och förgrenade A-mykor
rhizor jämte korta pseudomykorrhizor. Nedtill till 
vänster en gaffelformad D-mykorrhiza. - 4 X I. 

Der mittlere Teil des -Wurzelsystems der selben Kiefernpflanze 
wie in Abbildung ö. Einfache und verzweigte A-Mykorrhizen 
und kurze Pseudomykorrhizen. Links unten eine gabelförmige 
D-Mykorrhiza. - 4Xx. . 
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dessutom av ett glest 
svartbrunt mycel av 
M. R. atrovirens-typ. 

Ett 3-4 fl tjockt 
hyalint intercellulärt 
nätverk är regelbundet 
utbildat i barken med 
undantag för endoder
mis. Det har tämligen 
stora kärnor (vanligen 
z p i diameter), som 
i regel förekomma två 
i varje cell. Intracellu
lära hyfer finnas endast 
i det yttre garvämnes
skiktet. De äro hyalina 
och intill 3 p. tjocka. 
Barkcellernas kärnor, 
som vid vegetations
periodens slut ej visade 
tecken till degenera
tion, hade i yttre delen 
en genomskärning av 
r 3-1 5 p., i den inre 
I5-I7 P· 

Mykorrhiza B är 
i regel mer eller min
dre klubbformigt an
svälld i spetsen, som 
har en tjocklek intill 
o,4 mm och är av gul
brun färg. Den mörk
bruna pseudomykor
rhizadelen, som är o,z 
-o,zs mm tjock, har 
huvudsakligen intracel
lulära hyfer såsom i 
pseudomykorrhizan av 
typ A. Mykorrhiza
delen saknar hyfmantel 
eller har en mycket 
tunn sådan av hyalina 
hyfer. På ytan obser
veras bland hyalina 
hyfer ofta enstaka hyfer 
af M. R. atrovz'rens-typ. 
Det hartigska nätver
ket är enskiktat, z-
3 11 tjockt. Intracellu-
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lära hyfer saknas i de utvuxna barkcellerna, med undantag för det yttre 
garvämnesskiktet, där enstaka haustoriehyfer finnas. 

Mykorrhiza C. Typen är i stort sett densamma som i c-försöket med humus 
från kalhygge. Mykorrhizorna, som sitta på ett längre eller kortare pseudo
mykorrhizaskaft, äro som yngre till färgen vitaktiga, som äldre svartbruna. 
Hyfmanteln är intill 7 o p tjock och består av stora (intill I7 fl tjocka), hyalina 
celler. Det hartigska nätverket kan sporadiskt i yttre delen nå en tjocklek 
av r 2- r s p, men är i regel omkring 4 tjockt. Dessa mykorrhizor ha- liksom 
i ovan nämnda c-försök - en jämförelsevis kort varaktighet. 1 slutet av ve
getationsperioden ha de äldre delvis döda barkceller, som äro mer eller mindre 
utfyllda av svartbruna exkretions
produkter. Intracellulärt finnas då 
talrika c:a 4 fl tjocka, hyalina och 
bruna hyfer. Även i endodermis 
förekomma starkt ansvällda (intill 
8 fl tjocka) hyfer, som understun
dom nästan utfylla cellerna. Dess-

. utom kunna talrika hyfer påträffas 
i centralcylinderns parenkymceller. 

Mykorrhiza D. Enkel eller 
gaffelgrenad. Än har endast spet
sen, än större delen av kortroten 
mykorrhizastruktur. I övrigt kunna 
rätt stora växlingar med hänsyn till 
byggnaden förekomma, vilket bäst 
belyses med följande exempel. 

Exempel r. Enkel. Nedre hälf-
ten saknar hyfmanteL På ytan 
synas dels tjockväggiga, bruna, 4 
-s fl tjocka hyfer, dels hyalina, 
tunnväggiga sådana, c:a 3 fl tjocka. 
Ett 3-s,s fl intercellulärt nätverk 

Fig. ro. Tangentialsnitt genom hyfmanteln från 
D-mykorrhiza, visande den karaktäri
stiska nätformiga strålig h eten. Från a-för· 
söket med humusform III. - 450 X I. 

Tangentialschrritt durch den Hyphenmantel einer 
D~Mykorrhiza, die charakteristische netzenför
mige Strahlung zeigend. Vom a-Versuch mit 
Humusform III.- 45oXr. 

finnes här utbildat i större delen av barken. Dess celler äro hyalina, tunn
väggiga och tvåkärniga (kärnor 2 fl i diameter). Barkcellerna ha levande 
kärnor (c:a 13 p i diameter). Intracellulära hyfer saknas i barkcellerna, med 
undantag för de yttre garvämnesrika, där .såväl hyalina haustoriehyfer (2-3 p) 
som bruna 4-s p) hyfer förekomma. Ovre hälften har en c:a 20 p. tjock 
hyfmanfel av bruna, tjockväggiga, intill 7. s p tjocka celler. Manteln har den 
karakteristiskt strålformiga typen (fig. ro). Dess celler äro enkärniga. Det 
hartigska nätverket har samma typ som i nedre hälften, med tvåkärniga celler. 
Från den svartbruna manteln kunna bruna hyfer kraftigt sekundärt intränga, 
huvudsakligen intracellulärt, men även intercellulärt, i den händelse det nyss 
nämnda hyalina nätverket ej sträckt sig omkring de yttersta cellerna. I sist
nämnda fall kan bildas en ända till r 7 fl tjock, in tercellulär vävnad av brunaktig 
färg (fig. r r b). De intracellulära hyferna, som ha en tjocklek av omkring s p, 
lokalt ända till 1 2 p., kunna nästan helt och hållet utfylla de yttre cellerna, 
varvid cellkärnorna degenerera. Understundom bildas t. o. m. en brun pseu
doparenkymatisk vävnad. Fig. r r a visar en detalj från ett radialt längdsnitt 
genom ·denna mykorrhiza, där de yttre cellerna delYis äro nästan utfyllda av 
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Fig. I I. Längdsnitt genom D-mykorrhiza frll.n a-försöket 
med humusform III. a de yttre cellerna delvis 
nästan utfyllda av grova, bruna hyfer, men sakna 
ofta in tercellulära hyfer; b såväl in ter- som intra
cellulär infektion av grova, svartbruna hyfer i de 
yttre cellerna. - 7 5o X I. 

Längsschnitt durch D-Mykorrhiza vom a-Versuch mit Hu
musform III. a die äusseren Zellen teilweise fast ausge
fi.illt durch dicke, braune Hyphen, sie entbehren aber oft 
interzel1ularer Hyphen; b sowohl inter- wie intrazellulare 
Infektion durch dicke, schwarzbraune Hyphen in den äus
seren Zellen,- 75oXr. 
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grova, bruna hyfer. Om
kring dessa celler finnes det 
hartigska nätverket ej ut
bildat. Fig. I r b visar likaså 
en detalj från radialt längd
snitt, där emellertid de svart
bruna hyferna inväxt såväl 
inter- som intracellulärt. De 
från manteln sekundärt in
vuxna hyferna ha endast en 
kärna i cellerna. Där det 
tvåkärniga hartigska nätet 
sträcker sig ut till manteln, 
saknas · i stort sett intracel
lulär infektion. Cellkärnorna 
äro här levande (I 4- I 5 p 
i diam. ). Detta nätverk synes 
utgöra ett hinder för de 
svartbruna hyfernas inträng
ande. I endodermis obser
veras tunnväggiga, c:a 5 fl 
tjocka hyfer. 

Exempel 2. Gaffelgren ad. 
Nedre delen utan mantel, 
omges av enstaka grova 
bruna hyfer. Omkring de 
inre barkcellerna (und. en
dodermis) finnes ett hyalint, 
jämntjockt intercellulärt nät
verk (3-4 p) avenkärniga 
hyfceller (kärnorna I, s p i 
diam. ). De yttre cellskikten 
sakna det hartigska nätver
ket eller ha sådant av en 
annan typ än den nämnda. 
Dess hyfceller ha bruna och 
tjocka väggar, de fria ytorna 
äro avrundade (fig. 12 ). 

Tjockleken är intill 8 fl· 
Intracellulärt förekomma i 
de yttre cellerna såväl hya

lina ~om bruna hyfer. Övre delen har en c:a 15 fl tjock, svartbrun hyf
mantel av ovan nämnd typ. Innanför denna finnes ofta ett tunt mantellager 
av hyalina celler. Det hartigska nätverket består av hyalina, jämntjocka en~ 
kärniga celler, 3-4 p i genomskärning. Barkens cellkärnor äro levande. 
Intracellulärt förekomma hyfer endast i de yttre garvämnesrika barkcellerna. 

Exempel 3· Enkel. Mykorrhizan har i huvudsak samma byggnad i övre 
och nedre delen. Hyfmantel saknas eller är mycket tunn (intill I o p). I det 
senare fallet består den delvis av hyalina, tunnväggiga tvåkärniga celler ( 2-3 p), 
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delvis av tjockväggiga, bruna, enkärniga celler (ca. 4 p) med utstrålande 2-3 
fl tjocka hyfer. Den senare typen förekommer endast sporadi~kt såsom mindre 
knutar, ofta lagrade på den hyalina manteln. 

Det hartigska nätverket bestå~ av 3-4 fl tjocka, tunnväggiga celler med 
pariga kärnor. Barkcellernas kärnor äro I 3-r 5 fl i diam. I det yttre garv
ämnesskiktet förefinnes en kraftig intracellulär infektion av grova hyfer. I 
barkens inre del saknas däremot intracellulära hyfer. 

Exempel 4. Enkel. Den nedre delen har pseudomykorrhizastruktur. Bark
cellerna äro tätt genom-
korsade av intill 6 fl tjocka, 
bruna och hyalina hyfer. 
Det hartigska nätverket 
saknas. 

Övre delen har en man
tel av svartbruna, intill 
7 fl tjocka celler. Det 
intercellulära nätverket är 
av den parkärniga typen. 
Intracellulära hyfer påträf
fas endast i de yttersta 
barkcellerna. 

Med all sannolikhet ha 
ifrågavarande svarta my
korrhizor (typ D) bildats 
från mykorrhizor av typ 
A eller B, som saknat 
eller haft mycket tunn 
hyfmanteL Dessa ha blivit 
övervuxna av det svart
bruna mycelet, som bildat 
en sekundär mantel, så- Fig. r2. 
som förut beskrivits. Från 
denna ha hyfer inträngt 
intra- och intercellulärt i 
den yttre barken. Det 
är tydligt, att även här 
det förutvarande intercel-
lulära nätverket till en 
viss grad lagt hinder i 

Längdsnitt genom nedre delen av D-mykorrhiza från 
a-försöket med humusform III. De inre barkcellerna 
med normalt intercellulärt nätverk, de yttre cellerna 
sakna detta eller ha sådant av svartbruna hyfer (hyf
cellerna i tvärsnitt mer eller mindre runda: upptill, 
vänster). - 450 X I. 

Längsschnitt durch den unteren Teil einer D-Mykorrhiza vom 
a-Versuch mit Hurnusform III. Die inneren Rindenzellen mit 
norrnalem interzellul]arem Netzwerk, den äusseren Zellen fehlt 
dies odersie haben ein Netzwerk von schwarzen Hyphen (die 
Hyphenzellen sind im Querschnitt mehr oder weniger rund: 
oben, links). - 45oX I. 

vägen för deras inträngande. De ha nämligen utvecklats kraftigast där sådant 
saknas. Man kan emellertid även iakttaga bruna, tjockväggiga hyfer växa in 
i det förutvarande hyalina nätverket, undanträngande detta. 

Det bruna mycelet torde tillhöra åtminstone två olika arter: Dels äro 
nämligen hyferna tämligen grova (4-5 p) och bilda en hyfmantel med intill 
8 fl tjocka celler, än tämligen tunna (2-3 p) bildande en mantel med intill 
4 fl tjocka sådana. Båda slagen hyfer synas förhålla sig på samma sätt. 

De av det svartbruna mycelet övervuxna mykorrhizorna skadas synbarligen, 
isynnerhet om infektionen blir kraftig. Detta tar sig uttryck bl. a. däri, att 
barkcellernas kärnor degenerera. 
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Långrötterna. Rothåren ha en rätt växlande frekvens. Så förekomma 
de hos planta 5 tämligen talrikt, hos plantorna 1-4 däremot tämligen sparsamt. 
De äro mest koncentrerade till långrötternas basala delar. 

I långrötterna påträffas hyfer olika rikligt. Där svarta mykorrhizor före
komma talrikt, äro långrötternas barkceller delvis nästan utfyllda av längsgående, 
huvudsakligen svartbruna, intill 4 f1 tjocka hyfer, såsom fig. 19 visar. Även 
intercellulärt förekomma sådana, utan att dock bilda det typiska hartigska 
nätverket. Ifrågavarande långrötter synas vid svag förstoring svartstrimmiga 
i längdriktningen. Tillsammans med de svartbruna hyferna förekomma ofta 
såväl intra- som intercellulärt hyalina sådana, c:a 2 f1 tjocka. Där svarta 
mykorrhizor förekomma enstaka eller saknas, påträffas hyfer i allmänhet mera 
sparsamt. Man finner enstaka både bruna och hyalina eller endast sådana 
av den senare typen. Sporadiskt finnes antydan till hyalint intercellulärt 
nätverk. 

Långrötternas spetsar kunna understundom vara utbildade som mykorrhizor 
av typ A eller D, varvid spetsarna antaga en gulaktig eller svart färg. 

2. Plantorna i sand, bevattnade med humusextrakt. 

Kortrötterna äro huvudsakligen utbildade som. pseudomykorrhizor. 

Hos tre analyserade plantor utgjorde dessa 89-94 % av samtliga kort

rötter (tab. 2). Mykorrhizor av typ A saknades hos alla plantorna, sådana 

av typ B hos planta 8 samt typ D hos plantorna 6 och J. 
I fig. 13 har avbildats övre delen av rotsystemet hos en analyserad 

planta (tab 2:7). Kortrötterna äro till största delen pseudomykorrhizor. 

I övre delen finnas dessutom enstaka enkla eller förgrenade mykorrhizor C. 

P s e u d o m y k o r r h i z o r n a äro vanligen enkla, endast i enstaka fall gaffel
grenade. De tillhöra till övervägande delen A-typen. I barkcellerna före
komma talrika hyfer, dels tämligen tunna och jämntjocka, dels grova och 
pärlbandslikt insnörda. Oftast äro de yttre barkcellerna utfyllda av bakterier, 
som färgas kraftigt av anilinblått, såsom i c-försöket med humus från kalhygge. 
Såväl de bakteriefyllda som de övriga, garvämnesrika barkcellerna sakna kärnor. 
Pseudomykorrhizorna av B-typen kunna mikroskopiskt ej skiljas från de 
nämnda. Än förekommer det intercellulära nätverket sporadiskt, än mera 
regelbundet omkring de inre barkcellerna. Intracellulärt i barkcellerna finnas 
talrika, c:a 2 f1 tjocka hyfer, även i de av nätverket omgivna. 

Mykorrhizorna B ha i huvudsak samma byggnad som i a- och b-för
söken. Den som mykorrhiza utbildade spetsen är dock mindre kraftigt ansvälld 
än i dessa. I pseudomykorrhizadelen finnas ofta talrika tjocka, pärlbandslikt 
insnörda hyfer. På kortrötternas yta observeras dels hyalina, dels svartbruna 
hyfer av M. R. atrovirens-typ. 

De svarta mykorrhizorna (typ D) äro enkla och tunna. De kunna mikro
skopiskt ej säkert skiljas från pseudomykorrhizorna. De överensstämma till 
sin byggnad närmast med den i exempel 4, humusförsöken, beskrivna. 

Mykorrhizorna C ha samma byggnad som i humusförsöken. Deras livs
längd är mycket kort. 
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Långrötterna ha i stort sett tämligen sparsamt rothår. Infektionen av 
hyfer synes i stort sett vara mindre kraftig än i motsvarande humusförsök. 

I regel förekomma enstaka bruna och 
hyalina hyfer i barkcellerna, endast i 
undantagsfall äro de förra mycket talrika. 

Ej sällan ha långrötternas spetsar av
stannat sin verksamhet och dött, var
vid en omedelbart ovanför spetsen sit
tande sidarot utväxt i moderrotens ställe. 

Svamparnas natur. Av pseu
domykorrhizorna torde typen A till 
väsentlig del ha konstituerats av hyfer 
av M. R. atrovirens-typ; typen B 
däremot både av dessa och av arter 
med hyalina hyfer. Huruvida hyme
nomyceter deltagit i bildandet av det 
intercellulära nätverket, kan ej med 
säkerhet avgöras genom denna un
dersökning. Sannolikt torde dock 
detta vara fallet. 

A-mykorrhizorna och mykorrhiza
delen i mykorrhizatyp B torde ha 
bildats av hymenomyceter. Visser
ligen ha schnallen ej observerats på 
de utstrålande hyferna, men par
kärnigheten i det intercellulära nät
verket tyder på att så har varit fallet. 
C-mykorrhizorna ha uppkommit däri
genom att Boletus-hyfer utlöst my
korrhizabildning i pseudomykorrhizor
nas spets. Det är intressant att kon
statera, att typerna B och C under
stundom kunna vara kombinerade på 
samma kortrot. Man kan nämligen 
finna gaffelformigt förgrenade kort-

Fig. I 3· Övre delen av rotsystemet hos ett
årig tallplanta från c-försöket med hu
musform III. Huvudsakligen pseudo
mykorrhizor, i övre delen dessutom 
enstaka enkla och svagt förgrenade 
mykorrhizor av typ C. - 4 X I. 

Der o here Teil des Wurzelsystems einer einjährigen Kiefernpflanze vom c-Versuch mit Humusform III. Haupt
sächlich Pseudomykorrhizen, im aberen Teil dazu einzelne einfache und schwach verzweigte Mykorrhizen vom 
Typus C. - 4X r. 
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rötter, som ha d~n basala delen utbildad som pseudomykorrhiza, den 
ena gaffelgrenen som mykorrhiza B, den andra slutligen som mykorrhiza 
C. Det fallet kan även inträffa, att den ena gaffelgrenen bibehållit 
pseudomykorrhizatypen, under det den andra utbildats som mykorrhiza 
B eller C (jfr fig. I:s). 

D-mykorrhizorna synas, åtminstone i de flesta fall, ha uppkommit på 
förut beskrivet sätt. . Huruvida det svartbruna mycelet ensamt kan kon
stituera mykorrhiza har ej med säkerhet kunnat fastställas. 

Sammanfattande kan beträffande svamparnas förhållande till rötterna 
a- och b-försöken med humusform III sägas: 

I. Mykorrhizor av typ A bildas med stor svårighet. Endast 
i undantagsfall har en mykorrhizabildning kommit till stånd 
omedelbart efter kortrotens framträngande. Vanligen ha först 
pseudomykorrhizor bildats, och i dessas spetsar har sena.re 
mykorrhizabildning utlösts. A-mykorrhizorna förekomma ofta 
gruppvis, ·vilket var särskilt påfallande hos planta 5 (fig. g). 

2. Ett svartbrunt mycel av M. R. atrovirens-typ spelar ofta 
en framträdande roll.. Sannolikt tillhör detta åtminstone två 
skilda arter. Dess hyfer bidraga å ena sidan vid konstitueran
det av pseudomykorrhizorna, å andra sidan bilda de en sekun
där mantel omkring mykorrhizorna av typ A och B. Dessutom 
utvecklas de kraftigt i långrötterna, vars barkceller under
stundom kunna utfyllas av desamma. Otvivelaktigt ha rötterna 
i försöken skadats genom detta mycel, isynnnerhet då infek
tionen varit kraftig. 

3· Mykorrhizorna av typ C ha en relativt kort livslängd. 

Beträffande c-försöket kan sägas: 

I. A-mykorrhizorna konstitueras med ännu större svårighet 
än i a- o c h b-försöken. 

2. Mycelet av .1.'11: R. atrovirens-typ har i stort sett angnptt 
plantorna mindre kraftigt än i a- och b-försöken. Visserligen 
torde pseudomykorrhizorna liksom i de senare försöken till 
väsentlig del vara konstituerade av detsamma. D-mykorrhi
zorna äro emellertid sällsynta eller saknas, och infektionen 
av långrötterna genom M. R. atrovirens-likt mycel är i stort 
sett mindre kraftig än i a- och b-försöken. 
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III. Humus från föryngringsgrupp under äldre träd i tall
heden vid Fagerheden (humusprov II). 

1. Plantorna i humusförsöken. 

Kortrötterna voro vid första årets slut utbildade som: 
r) Pseudomykorrhizor utan (A) eller med (B) börjande in tercellulärt nätverk. 
z) mykorrhizor av typerna A, B, C och D. 

Huru kortrötterna fördela sig på de olika typerna hos fyra analyserade 
plantor framgår av tab. 3· 

Tabell J. Kortrötternas utbildning hos analyserade ettåriga tallplantor i försöken med 
humus från föryngringsgrupp under tall i tallheden vid Fagerheden. 

Die Ansbildung der Kurzwurzeln einjähriger Kiefernpflanzen im Versuch mit Humus aus 
der Kiefernheide, Unter einer Verjiingungsgruppe gesammelt. 

Långrötter- Mykor-, My kor- My kor- My kor- Pseudomy-

Försök Nr nas längd rhiza A rhiza B rhiza C rhiza D korrhiza 

mm 
antal [% antal [ % antal[% antal[ % antal[% 

a. Humus + dest. 
vatten ............ I 460 l <r 29 9 3 I 94 29 200 6r 

2 175 o o s 5 I I 36 21 123 73 
b. Humus + ex-

trakt ............ 3 340 21 ro 32 r6 I <J 33 r6 114 57 

Extrakt ......... 1 

4 315 8 ·o 26 15 3 2 47 27 88 sr 
c. 5 6o2 o 5 ro 3 17 4 o o 383 931 

l 6 506 I <r 19 7 10 4 o o 247 89 

Någon väsentlig skillnad mellan a- och b-försöken med hänsyn till röt
ternas utbildning har ej kunnat iakttagas. Hos de fyra analyserade plan
torna utgjorde pseudomykorrhizorna 5 r -7 3 %, hos fyra andra plantor 
uppskattades deras frekvens till 6o a 70 %. Med hänsyn till de övriga 
typerna förefinnas rätt stora variationer. Mykorrhizorna A och C äro i 
allmänhet sparsamt företrädda, hos planta 3 erhöllo emellertid de förra 
en frekvens av ro %. Frekvensen av mykorrhizatyp B växlar mellan 5 % 
och r6 %, den av typ D mellan 16% och 29% hos analyserade plantor. 

I fig. 14 visas detaljer av rotsystemet hos en analyserad planta från 
a-försöket (tab. 3: r): a är översta delen av huvudroten med två sido
rötter av första ordningen, b mellersta delen med två sidorötter, c nedre 
delen av huvudroten. Den vänstra sidoroten i a har längst upp fyra 
mykorrhizor av typ B, i övrigt endast pseudomykorrhizor, den högra 
sidoroten har längst upp en rikt förgrenad mykorrhiza C och under 
denna huvudsakligen pseudomykorrhizor jämte enstaka mykorrhizor D. 
I b ha båda sidarötterna huvudsakligen pseudomykorrhizor, av vilka 
några äro gaffelformigt grenade, dessutom inströdda enstaka mykorrhizor 
av typ D. Den nedre delen av huvudroten (c) har uteslutande mykor
rhizor av typ D. 



b a c 

Fig. I 4. Detaljer från rotsystemet hos ettil.rig tallplanta från a· försöket 
med humusform II. a övre delen av huvudroten med två 
sidorätter: den vänstra har upptill 4 mykorrhizor av typ B, 
den högra upptill en C-mykorrhiza, i övrigt huvudsakligen 
pseudomykorrhizor; b mellersta delen av huvudroten med 
två sidorötter, som huvudsakligen bära pseudomykorrhizor; 
c huvudrotens nedre del med uteslutande mykorrhizor 
av typ D.- 4XI. 

Details vom \Vurze1system einer einjährige11 Kiefernpflanze vom a-Versuch 
mit Humusform II. a der obere Teil der Hauptwurzel mit zwei Seiten
wurzeln: die lin k e oben 4 Mykorrhizen vom Typus B, die rechte 
oben eine C-l\lykorrhiza, im iibrigen bauptsächlich Pseudomykorrhizen; 
b der mittlere Teil der Hauptwurzel mit zwei Seitenwurzeln, die 
hauptsächlich Pseudomykorrhizen tragen; c der untere Teil der Haupt~ 
wurzel ausschhesslich mit Mykorrhizen vom Typus D. - 4X x. 
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I fig. rs och r6 visas partier av rotsystemet hos en analyserad planta 
från b-försöket (tab. 3:3). I fig. 15 äro avbildade de övre sidarötterna 
med vidsittande del av huvudroten: 
a har upptill mykorrhizor av typ B, 
nedtill pseudomykorrhizor, b ute
slutande mykorrhizor av typ D, c 
har huvudsakligen enkla och gaffel
grenade pseudomykorrhizor (upptill 
även en förgrenad mykorrhiza C). 
I fig. r6 äro avbildade mellersta och 
nedre delen av huvudroten: i a har 
sidoroten till vänster mykorrhizor av 
typ B, under det huvudroten hu
vudsakligen har sådana av typ D 
(upptill en gaffelgrenad pseudomy
korrhiza), i b har huvudroten huvud
sakligen enkla förgrenade mykor
rhizor av typ A (upptill två pseu
domykorrhizor), sidoroten till höger 
har uteslutande pseudomykorrhizor. 

Av pseudomykorrhizorna är än 
A-, än B-typen dominerande. Av 
analyserade plantor att döma är den 
förra förhärskande hos de svagaste 
individen, den senare hos de kraf
tigaste. 

Pseudomykorrhiza A. Vanligen 
enkel, omkring r mm lång (i enstaka 
fall 2-3 mm) och 0,2-0,25 mm tjock, 
ofta något avsmalnande mot spetsen 
(fig. 1: 8-9 ). I barkcellerna, vilkas 
kärnor vanligen äro degenererade, före
komma intill 4 p tjocka hyfer. Pseu
domykorrhizorna omspinnas understun
dom av ett glest, svartbrunt mycel av 
]If. R. atrovirens-typ. 

Fig. 15. Tre övre sidarötter av ettårig tall· 
planta från b-försöket med humus
form II med vidsittande delar av 
huvudroten. a upptill mykorrhizor a b 

av typ B, nedtill pseudomykorrhizor; b med mykorrhizor 
med en C-mykorrhiza, i övrigt pseudomykorrhizor. - 4 x I. 

c 

av typ D; c upptill 

Drei obere Seitenwurzeln einer einjährigen Kiefernpflanze vom b-Versuch mit Humusform II mit daran
haftenden Teilen der Hauptwurzel. a oben )..fykorrhizen vom Typus B, unten Pseudomykonhizen; b 
mit ~1ykorrhizen vom Typus D; c oben mit einer C-IVlykorrhiza, im iibrigen Pseudomykonhizen,- 4 X :r. 
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Ej sällan finner man 
sporadiskt antydan till in
tercellulärt nätverk i den 
apikala delen, isynnerhet 
omkring de inre barkcel
lerna. Härigenom övergår 
A-typen utan gräns i B
typen, från vilken den ej 
med säkerhet kan skiljas 
utan mikroskopisk under
sökning. 

;· Pseudomykorrhiza 
B. Vanligen enkel, un
derstundom dock enkelt 
till dubbelt gaffelgrenad. 
Gafflarna kunna i undan
tagsfall nå en längd av 
4-5 mm (fig. I 5 c, upp
till), men äro vanligen om
kring I mm långa (fig. 
I 6 a, upptill). Tjockleken 
växlar mellan o,z och 0,3 

mm. Färgen är mörkbrun. 
Den basala delen har 
samma struktur som A
typen. Den övriga delen 
kan karakteriseras på följ
ande sätt. 

Hyfmantel saknas helt 
och hållet. På ytan före
komma glest hyfer, delvis 

Fig. r6. Mellersta (a) och 
nedre (b) delarna av 
huvudroten (med si
dorötter) hos samma 
tallplan ta, som fig. r 5 
tillhör. a huvudroten 
huvudsakligen med 
mykorrhizor av typ 
D, sidoroten till vän
ster med mykorrhizor 
B; b huvudroten hu
vudsakligen med 
enkla och förgrenade 
A-mykorrhizor, sido
roten till höger med 
pseudomykorrhizor. 
- 4X I. 

Mittlerer (a) und unterer (b) Teil der Hauptwurzel (mit Seitenwurzeln) derselben Kiefernp:flanze wie in 
Abbildung 15. a die Hauptwutzel, hauptsächlich mit Mykorrhizen vom Typus D, die Seitenwurzel links mit 
Mykorrhizen B; b die Hauptwurzel hauptsachlich mit einfachen und verzweigten A-Mykorrhizen, die Seiten
wurzel recht mit Pseudomykorrhizen. - 4 X I. 
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svartbruna (2-3 p.) av M. R. atrovirens-typ, delvis hyalina, utan schnallen 
(c:a 2 p.). Ett intercellulärt nätverk är utbildat endast omkring de inre bark
cellerna (und. endodermis). I det yttersta cellskiktet saknas det helt och 
hållet, i det omedelbart utanför endodermis är det däremot tämligen regel
bundet utbildat. Det har här växlande tjocklek. I en del kortrötter är det 
omkring 2 fl tjockt, i andra 4-6 fl· Lokalt kan det nå en betydande mäk
tighet, ända till 20 fl• i vilket fall det uppbygges av två eller flera skikt 
hyfceller. I fig. I7 visas en detalj från ett längdsnitt, där det hartigska nät
verket på gränsen mot 
endodermis är ända till 
I 5 fl tjockt (mellan 
x-x). Cellkärnorna i 
det hartigska nätverket 
äro mycket små (I p. 
i genomskärning) och 
förekomma endast en 
i varje cell. Omedel
bart under spetsen sak
nas ofta det hartigska 
nätverket helt och 
hållet. 

Intracellulärt före
komma talrikt oregel
bundet slingrande hy
fer, ungefär såsom i 
pseudomykorrhizan av 
typ A. Talrikast fin
nas de i den yttre 
barken, men .påträffas 
även konstant i de av 
det intercellulära nät- . D 1. 1.. d · d 1 h' B . F1g. I 7. e ta J av an g smtt genom pseu om y wrr 1za av typ . 
~erket o~g1vnaceller?a De yttre ceiJskikten utan interceiiulärt nätverk, vilket där-
hksom l endoderm1s. emot är kraftigt utbildat på gränsen mot endodermis (fratn. 
De visa aldrig tecken för alJt meiJan x x ). - 4 so x I. 

till fragmentering. Van- Detail von Läng•schnitt durch eine Pseudomykorrhiza vom Typus B. 
Die äusseren Z elischich ten ohne interzellulares N etzwerk, welches 

!igen äro de tunnväg- dagegen an der Grenze gegen die Endodermis kräftig ausgeh1ldet ist 
giga, hyalina OCh 2 _ 4 (vor alJem zwischen X X).- 450XI. 

fl tjocka. I de yttre cellerna finnas dessutom understundom tjockväggiga 
bruna hyfer av samma grovleksordning. I ett par fall har en direkt förbin
delse mellan dessa och de på ytan förekommande bruna hyferna kunnat 
påvisas. 

Inuti meristemcellerna -- åtminstone de yttre - ha även påträffats talrika 
hyfer. 

I de yttre barkcellerna, som äro utfyllda med garvämnesvakuoler, saknas 
vanligen cellkärnor. Om de finnas, äro de degenererade. I det senare fallet 
äro de mer eller mindre tillplattade och antaga vid färgning med orseillin
anilinblått en rödaktig färg, utan framträdande inre struktur. I det inre, av 
det intercellulära nätverk~t omgivna cellskiktet, finnas delvis levande cellkärnor 
av normal storlek (intill 19 p. i diameter), delvis degenererade sådana. 
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Som ovan nämndes finnes en jämn övergång mellan B- och A-typerna. 
Understundom kan den senare typen konstituera större delen av kortroten 
och det intercellulära nätverket förekomma endast i den apikala delen. I 
andra fall förekommer det senare sporadiskt i mellersta eller nedre delarna. 
Den i fig. I s c (huvudroten upptill) avbildade gaffeln var bildad omväxlande 
av typ A och B. Den basala delen hade typisk pseudomykorrhizastruktur, 
gaffelgrenarna av ·första ordningen voro av typ B, de uppåt riktade grenarna 
av andra ordningen däremot av typ A. 

Pseudomykorrhizorna synas ha en tämligen kort livslängd. Vid slutet av 
första vegetationsperioden påträffades sådana, som till synes äro helt och hållet 
döda. I dessa fall voro såväl barkcellerna som centralcylinderns parenkym
celler tätt genomvuxna av intill 4 p. tjocka hyfer. 

Mykorrhiza A. Maximalt 3 mm lång och vanligen o,3-o, 4 mm tjock. 
Färgen är gulbrun. Ofta sitta de i grupper: i fig. r 6 b sitta exempelvis efter 
varandra 14 enkla och förgrenade mykorrhizor av här åsyftade typ. 

Från mykorrhizornas yta utstråla dels hyalina hyfer med schnallen, dels 
svartbruna hyfer av M R. atrovirens-typ. Hyfmantel saknas i regel, under
stundom kan emellertid förekomma en tunn sådan (intill rs fl) av 3-4 fl· 
tjocka, hyalina, ofta luckert hopfiltade hyfer. 

Det hartigska nätverket är regelbundet och likformigt utbildat omkring bark
cellerna (med undantag för endodermis). Det är eriskiktat och 3-4 fl tjockt. 
På gränsen mot endodermis kan det saknas. Dess cellkärnor ha växlande 
storlek hos skilda mykorrhizor, från r till 2 fl i diameter. 

I de utvuxna barkcellerna - även i de inre - förekomma ofta sekundärt 
invuxna hyalina hyfer, i regel 1-2 fl tjocka. Isynnerhet· är detta fallet i 
mykorrhizornas äldre delar. I endodermis saknas hyfer. Det yttre garvämnes
skiktet har dessutom grövre intracellulärt förekommande haustoriehyfer. 
· Barkcellernas kärnor äro i allmänhet levande. I undantagsfall har dock 

iakttagits även degenererade sådana. 
De ifrågavarande kortrötternas nedersta del kan understundom vara utbildad 

som pseudomykorrhiza av beskriven typ. 
Angående dessa mykorrhizors livslängd kan ingenting med bestämdhet 

sägas. Det förhållandet, att i en del barkceller degenerade kärnor påträffats 
vid vegetationsperiodens slut, tyder på att livslängden i varje fall är kortare 
än hos mykorrhiza A i a- och b-försöken med humus från kalhygge. 

Mykorrhiza B. Denna har i huvudsak samma utseende och byggnad 
som motsvarande typ i a- och b-försöken med humusform III. Större delen 
av kortrötterna uppbyggas av pseudomykorrhiza, spetsen har närmast struk
turen av mykorrhiza A. De äro vanligen enkla och av samma längd som 
pseudomykorrhizorna. Mykorrhizaspetsen, som är mer eller mindre klubb
formigt ansvälld, har en tjocklek intill o,4 mm, under det kortroten i övrigt 
är o,2-o,3 mm tjock. I fig. r s a (upptill) och r 6 a (sidoroten, vänster) äro 
kortrötter av denna typ avbildade. 

Mykorrhiza C. Denna har samma utseende och byggnad som beskrivits 
från försöken med humus III. De äro dels enkla, dels gaffelgrenade. De 
äldre ha en mer eller mindre svartbrun färg, de yngre däremot ha en vit
aktig-gräddgul färg. 

Liksom i nyss nämnda försök är livslängden jämförelsevis kort. I de äldre, 
starkt gaffelgrenade voro vid vegetationsperiodens slut barkcellerna döda och 
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innehöllo stora, svartbruna, hopkittade exkretionsprodukter av odefinierad art. 
Cellkärnorna voro degenererade och intracellulärt förekomma tämligen talrikt 
4-7 fl tjocka hyfer. I centralcylindern observerades däremot ej hyfer. Dess 
parenkymceller voro ännu levande och innehöllo rikligt stärkelse. 

Mykorrhiza D. Är i huvudsak utbildad som motsvarande typ i a- och 
b-försöken med humus från oväxtlig granskog. Än har endast spetsen (a), 
än större delen av kortroten 
(b) mykorrhizastruktur. 

a. Längden är vanligen om
kring I mm. Mykorrhizapar
tiet är i regel obetydligt tjoc
kare än pseudomykorrhiza
delen. 

·Från den senare utstråla 
huvudsakligen svartbruna, 2-

3 fl. tjocka hyfer av M. R. 
atrovt"rens-typ, dessutom dock 
enstaka hyalina, schnallenför
sedda sådana. Hyfmanteln 
består i regel av två skikt, 
nämligen ett yttre ( r o - I 5 fl 
tjockt), av bruna, tjockväggiga 
celler och ett tunnare inre 
(omkr. 5 p), av hyalina, tunn
väggiga celler. I spetsen av 
kortrötterna är emellertid hyf
manteln ej sällan uteslutande 
av den senare hyalina typen, 
i vilken understundom enstaka 
svartbruna hyfer slingra sig. 
På mantelytan synas här en
staka svartbruna hyfer av JVL 
R. atrovz'rens-typ förlöpa. Det 
hartigska nätverket är utbildat 
såsom hos typ B. Intracellu
låra hyfer saknas i de av nät
verket omgivna cellerna, med 
undantag av yttre garvämnes
skiktet, där de finnas enstaka. 

Fig. r8. Längdsnitt genom D-mykorrhiza från a-fdrsöket 
med humusform II. a innanför det svartbruna, 
föga differentierade hyfmanteln är det hartigska 
nätverket mycket tjockt (mellan x x); b de 
yttre cellerna innanför hyfmanteln delvis ut
fyllda med ett svartbrunt pseudoparenkym av 
hyfer. - 450 x I. 
Längsscbnitt du· ch D-Mykorrbiza vom a-V ersucb mit 
Humusform II. a innerhaib des schwarzbraunen, wenig 
differenziierten Hyphenmantels ist das Hartig'sche N etz
werk sebr dick (zwiscben X X) ; 6 die äusseren Zellen 
innerhalb des Hyphenmante}s teilweise durch ein 
schwarzbraunes Pseudoparenchym von Hyphen ausge
fiillt. - 450X I. 

Barkens cellkärnor äro levande och kromatinrika, degenererade ha ej observerats. 
Övergångsformer mellan sist beskrivna typ och mykorrhizatyp B förekomma, 

där den ljusa manteln helt dominerar och där endast sporadiskt mycelanhop
ningar av svartbruna hyfer kunna observeras. 

·b. Omkring o,4 mm tjock, vanligen enkel, understundom dock gaffelgrenad. 
Endast den basala delen har pseudomykorrhizakaraktär. 

Från mykorrhizadelen utstråla talrikt svartbruna, 2-3 p tjocka hyfer. Där
emot ha ej hyalina hyfer observerats. Hyfmanteln är genomgående av den 
svartbruna typen, bestående av 2-4 fl tjocka celler. Det hartigska nätverket, 
som även här finnes utbildat kring alla barkceller med undantag av endoder-

a 

b 
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mis, är i regel enskiktat, c:a .3 p tjockt, understundom dock tvåskiktat och 
c:a 6 p tjockt. I den yttre delen kan det lokalt få en mäktighet av 20 p, 
i vilket fall det alltid är enskiktat (tig. r 8 a, mellan X x). I allmänhet äro 
dess celler hyalina, men kunna i den yttre delen antaga en brunaktig skift
ning. De äro enkärniga med tämligen stora kärnor (r ,s fl i genomskärning). 

I det yttre garvämnesskiktet förekommer ofta en riklig anhopning av bruna 
hyfer, som understundom kunna helt och hållet utfylla cellerna och bilda en 
sklerotieartad vävnad (tig. I 8 b). I övigt finnas ej intracellulära hyfer i de 
av nätverket omgivna cellerna. Ej heller i endodermis ha hyfer observerats. 

Barkcellernas kärnor voro vid vegetationsperiodens slut delvis levande -
de inre 15-17 X 17-19 p, de yttre 13 X 14/1- delvis dock degenererade. 
I det senare fallet syntes de på fixerat och med orseilin-anilinblått färgat 

Fig. 19. Detalj av tangentialsnitt från kraftigt infekterad 
långrot från a-försöket med humusform II. 
I de yttre barkcellerna ytterst talrikt längs
gående, bruna hyfer, i endodermis grova, 
pärlbandslikt insnörda hyfer. - 450 x I. 
Detail von Tangentialschrritt durch eine stark infizierte 
Langwurzel vom a-Versuch mit Humusform II. In 
den äusseren Rinde.nzellen sehr zahlreiche, nach der 
Längsrichtung laufende, braune Hyphen, in der En
dodermis dicke, perlenschnurähnlich eingeschniirte 
Hyphen. - 450XI. 

material såsom rödaktiga, odif
ferentierade klumpar i celler
nas inre del. Sida vid sida 
om varandra observerades cel
ler med levande och degene
rerade kärnor. 

Långrötterna ha mycket 
sparsamt utbildade rothår. 
Dessa förekomma endast i de 
äldsta partierna, vilket tyder 
på att de bildats i början av 
vegetationsperioden. De äro 
vanligen mer eller mindre 
förkrympta. 

I stort sett förefinnes en 
kraftig infektion i långrötterna 
-såväl huvudrötter som sido
rötter - huvudsakligen av 
svartbruna, tjockväggiga hyfer, 
men även av hyalina. Där 
de svarta mykorrhizorna före

komma talrikt, äro långrötternas yttre barkceller nästan utfyllda av längs
gående, jämntjocka (2-3 p) svartbruna hyfer (tig. 19) och synas på grund 
härav redan vid en okulär granskning svarta. Härifrån angripes även endo
dermis, i vars celler man finner ansvällda, ända till I o fl tjocka, ofta pärl
bandslikt insnörda, hyalina hyfer (tig. I 9 ). Dessutom påträffas i barkcellerna 
ofta talrika längsgående hyalina hyfer, som äro jämntjocka (3 ,u). I sådana 
fall, då långrötterna äro kraftigt infekterade på nämnt sätt, finner man ofta 
i centralcylinderns yttre, stärkelserika parenkymceller degenererade kärnor. 

De delar av långrötterna, som ej bära svarta mykorrhizor, äro i regel 
mindre kraftigt infekterade. Dock finnas även här vanligen tämligen talrikt 
hyfer - huvudsakligen av den bruna typen - som genomkorsa cellerna i 
rötternas längdriktning. 

I enstaka fall finnes antydan till intercellulärt nätverk, som delvis har brun 
färg, vilket synes visa att det - åtminstone delvis - konstituerats av de bruna 
hyferna. Där infektionen av svartbruna hyfer är kraftigast, saknas detta nät-
verk helt och hållet. · 
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Understundom kan . långrötternas spets utbildas . ' 
till mykorrhiza av typ A eller D. 

2. Plantorna i sand, vattnade med humus
extrakt. 

Av de i humusförsöken förekommande typerna 
äro i allmänhet endast pseudomykorrhizor och 
mykorrhizor B och C utbildade, mykorrhizor av 
typ A och D ha däremot blott i undantagsfall 
observerats. Vanligast äro pseudomykorrhizorna, 
som hos två analyserade plantor konstituerat 
c:a 90 % av kortrötterna. 

Huru de olika typerna fördela sig hos två 
analyserade plantor, framgår av tab. 3: 5, 6. 

I fig. 20 äro de två översta sidarötterna med 
vidsittande partier av huvudroten avbildade 
(planta s). På sidoroten a synes upptill (4:e 
kortroten uppifrån) en kort, tämligen nybildad 
mykorrhiza C, på sidoroten b ungefär på mitten 
en äldre mera rikt förgrenad sådan. I övrigt 
finnas huvudsakligen pseudomykorrhizor. 

Pseudomykorrhizorna ha samma byggnad 
som i humusförsöken. Vid en mikroskopisk analys 
visade sig A-typen vara den vanligaste. Den är i 
de flesta fall enkel, understundom dock gaffelgrenad. 
Än förekomma i barkcellerna jämförelsevis glest 
tunna, hyalina hyfer, än mera rikligt tjocka, van
ligen pärlbandslikt insnörda sådana. Ibland finner 
man i senare fallet barkcellerna nästan utfyllda. 
Det förra slaget pseudomykorrhizor äro glest om
spunna huvudsakligen av hyalina hyfer, det senare 
slaget däremot mest av svartbruna, 2-3 fl tjocka 
myceltrådar. Vi finna en fullständig motsvarighet 
till förhållandena i c-försöket med humus från kal
hygge. Barkens cellkärnor äro i regel degenererade. 

Mellan A- och B-typerna finnas alla övergångs
stadier. Ej sällan finner man endast sporadiskt ett 
2-3 f1 tjockt nätverk i barkens inre del, ofta endast 

Fig .. 2o. Två övre sidorätter av första ordningen hos ettårig 
tallplanta från c-försöket med humusform II. Huvud- a 

46.5 

o 
sakligen pseudomykorrhizor, a dessutom upptill en gaffelgrenad, tämligen nybildad, 
o på mitten en äldre C-mykorrhiza. 
Zwei obere Seitenwurzeln erster Ordnung einer einjährigen Kiefernpflanze vom c-Versuch mit 
E:umusform II. Hauptsächlich Pseudomykorrhizen, a dazu oben eine gabelförmig verzweigte, ziem
lich neu gebildete, b an der Mitte eine ältere C-Mykorrbiza. 

32. Meddel. fr/in Statms Skogsförsöksallstalt. Häft. •3-
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omedelbart under kortrötternas spets. Den mera fullständigt utbildade B-typen 
har liksom i humusförsöken mestadels en kraftig intracellulär infektion, i syn
nerhet i de yttre barkcellerna, där cellkärnorna i regel äro degenererade. 
I de basala partierna finnas även i de inre barkcellerna endast intracellulära 
hyfer. Pseudomykorrhizorna av B-typ synas alltid omspinnas av svartbruna 
hyfer, dessutom observerar man emellertid på ytan vanligen enstaka hyalina 
sådana. 

Pseudomykorrhizorna övergå även utan bestämd gräns i mykorrhizor av 
. typ B. I)e senare ha i regel mykorrhizadelen mindre skarpt markerad än 
i motsvarande humusförsök. Endast i undantagsfall nå de en tjocklek av 
o,4 mm.. Vanligen saknas hyfmanteL Det intercellulära nätverket är där
emot regelbundet utbildat omkring alla barkcellerna med undantag för endo
dermis. Från ytan kunna än övervägande hyalina (vanligen utan schnallen), 
än övervägande svartbruna hyfer av M. R. atrovirens-typ utstråla. Bark
cellernas kärnor ha ej visat tecken till degeneration vid vegetationsperiodens 
slut. 

Mykorrhizorna C äro byggda som i humusförsöken. Ifrågavarande kort
rötters basala delar ha sålunda pseudomykorrhizastruktur med uteslutande 
intracellulär infektion. Man finner dels sådana pseudomykorrhizor, i vars 
spetsar Boletus-hyferna nyss inträngt och bildat nätverk omkring enstaka 
yttre barkceller, dels rikt förgrenade mykorrhizor av den typ som avbildats 
i fig. 20 b. Barkcellernas kärnor äro i de yngre mykorrhizorna kromatiorika 
och av normalt utseende, i de äldre däremot, som vanligen ha en mer eller 
mindre svartbrun färg, äro de degenererade. Ifrågavarande mykorrhizors 
livslängd synes sålunda liksom i motsvarande humusförsök vara jämförelse-. 
vis kort. 

Hos de analyserade plantorna har endast i ett fall observerats en kortrot, 
som helt och hållet varit ombildad till mykorrhiza av typ A. Denna sak-· 
nade hyfmantel eller hade en mycket, tunn sådan, bestående av hyalinahyfer. 
Barkcellernas kärnor visade ej tecken till degeneration. 

Långrötterna voro i stort sett rikare försedda med rothår än i mot
svarande humusförsök. En del kortare sidarötter hade t. o. m. talrika sådana. 
I regel observerades endast enstaka hyalina hyfer intracellulärt i barkcellerna, 
i en del rötter funnos emellertid dessutom ytterst talrikt svartbruna längs
gående hyfer, såsom beskrivits från humusförsöken. 

Ej sällan ha långrötterna avstannat sin tillväxt och spetsarna dött. En 
sidarot av näst högre ordning har i dessa fall utbildats som ersättningsrot. 
Anledningen till detta avdöende har ej kunnat utrönas. Det fanns emellertid 
ingenting, som direkt tydde på att det skulle stå i direkt samband med svamp
infektionen. 

Svamparna och deras förhållande i rötterna. Rörande svam
parnas natur i humusform II kan genom den gjorda undersökningen 
sägas ungefär detsamma som beträffande humusform III. Pseudomykor
rhizorna ha otvivelaktigt konstituerats av flera arter, dels av hyfer av 
M. R. atroviuns-typ, dels av arter med hyalina hyfer. Det är emeller
tid därmed ej avgjort, att arterna äro desamma i de båda försöken. 
Vad det svartbruna mycelet av M. R. atrovirens-typ beträffar, har en-
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dast en typ iakttagits - i motsats till förhållandet i humusform III -
som är karakteriserad av tämligen smala, 2-3 p. tjocka hyfer. Det är 
emellertid ej därför uteslutet, att det tillhör flera arter. 

A-mykorrhizorna uppbyggas - åtminstone till väsentlig del - av 
schnallenförenade hymenomyceter. 

D-mykorrhizorna synas av allt att döma ha bildats på samma sätt 
som i humusform III. 

Beträffande svamparnas förhållande till rötterna har ingen väsentlig 
skillnad kunnat påvisas mellan plantorna i humusform II och III. 

IV. Humus från öppna svårföryngrade partier 1 tallheden 
vid Fagerheden (humusprov I). 

r. Plantorna i humusförsöken. 

Samma typer av kortrötter förekomma som i motsvarande försök m.ed 
humus från föryngringsgrupp under äldre träd i tallheden (humusprov 
II). Såsom· framgår av tab. 4, äro pseudomykorrhizorna starkt domi
nerande. 

Tabell 4. Kortrötternas utbildning hos analyserade ettåriga tallplantor i försöken med 
humus från öppna, svårföryngrade partier i tallheden vid Fagerheden. 

Die Ansbildung der Kurzwurzeln einjähriger Kiefernpflanzen im Versuch mit Humus aus 
verjiingungslosen Teilen der Kiefernheide. 

l l l Långröt- Mykor- j Mykor- l Mykor- i Mykor- l Pseudo-

l F ö r s ö k N ternas rhiza A rhiza B rhiza C rhiza D l mykorrhiza 

l :r~l~:~d an tall % lantall % -~antall % lantall % antal 
l % 

l l I 5 

l 

a, Humus+ vatten ... I 457 I5 5 41 2 I o o 212 79 
2 411 o ! o lO 4 12 5 o o 227 91 

639 
l 

8 6 
l 

336 89 b. Humus+ extrakt ... 3 3 I 31 I <r 2 
4 426 8 3,s 32 I 3 ,s 12 5 3 I 184 77 
s 56 I 82 31 13 5 2 I I <r 165 63 

l 
l l c. Extrakt ............... 6 497 o o o o 7 2 o o 337 98 

7 3°3 o o o o r6 9 o o 164 91 

Av fem analyserade plantor finna vi den lägsta frekvensen, 63 % av 
samtliga kortrötter, hos planta 5 i b-försöket, där ett tämligen stort an
tal kortrötter, nämligen 3 r %, utbildats till mykorrhizor av typ A. Dessa 
voro hos alla övriga analyserade plantor sällsynta. Hos fyra andra 
plantor, två från resp. a- och b-försöken, uppskattades pseudomykorrhi
zorna till c:a 90 % av kortrötterna. 
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Fig. 2 I. Övre delen av rotsystemet hos ettårig tallplanta 
från a-försöket med humusform L Huvudsakligen 
pseudomykorrhizor, till höger dessutom bl. a. 
mykorrhizor av typ B. - 4 x I. 
Der obere T e il des W urzelsysterns e i ner einjährigen Kiefern
pftanze vom a-V ersuch mit Humusform I. Hauptsächlich 
Pseudomykotrhizen, rechts unter anderem dazuauch Mykor
rhizen vom Typus B. - 4X r. 

[ 131] 

I fig. 21 är. övre delen 
av rotsystemet hos planta 
2 (a-försöket) avbildad. 
Rotgrenen till vänster 
har huvudsakligen pseu
domykorrhizor, nedom 
mitten finnes dessutom en 
förgrenad mykorrhiza C; 
den mellersta sidoroten 
har likaså mest pseu
domykorrhizor (överst en 
mykorrhiza B), den högra 
har övervägande klubb
formiga mykorrhizor av 
typ B och pseudomykor
rhizor, delvis blandade 
med varandra. 

I fig. 22 och 23 visas 
detaljer av rotsystemet 
hos en analyserad typisk 
planta från b.försöket 
(tab. 4: 3). Kortrötterna 
äro till största delen pseu
domykorrhizor, i fig. 23 

finnes emellertid upptill 
en förgrenad mykorrhiza 
C och på hm-udroten ned
till (höger) enstaka my
korrhizor av typ B. 

Det ojämförligt största 
antalet pseudomykorrhizor 
-hos de undersökta plan
torna 8o-9o :Y. -tillhör 
typ A. De ha i stort sett 
samma utseende och bygg
nad som i försöken med 
humusform II. De äro 
vanligen enkla, endast i 
undantagsfall gaffelformigt 
grenade med c:a o,z mm 
tjocka grenar (fig. 1: ro). 
De i fig. 22 och 23 av
bildade gafflarna tillhöra 
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delvis denna typ. På ytan observeras såväl hyalina som svartbruna hyfer. Än 
äro de förra, än de senare dominerande. Intracellulärt i barkcellerna finnas 
tämligen talrikt hyalina, 1-3 p tjocka hyfer. Barkcellerna sakna i regel kärnor. 

Typen B, som utan gräns över
går i A, är delvis utbildad som 
i motsvarande försök med humus
form II. Det hartigska nätverket 
är i detta fall koncentrerat till 
kortrötternas inre barkceller. I 
andra fall förekommer ett inter
cellulärt nätverk huvudsakligen 
kring de yttersta barkcellerna -
vanligen sporadiskt - och kan 
då nå en tjocklek av 8 p, un
derstundom ända till I 5 p. Pseu
domykorrhizastrukturen är i öv
rigt ej förändrad, barkcellerna 
äro fyllda med garvämnesvakuoler 
och sakna cellkärnor. Den in
tracellulära infektionen är riklig 
( 1-4 p tjocka, hyalina hyfer). 
Det torde vara olika svampar 
som förorsaka de olika typerna. 
I det förra fallet ha hyferna 
sannolikt från början levat in
tracellulärt, men av en eller an
nan anledning övergått att -
åtminstone delvis - leva inter
cellulärt. I det senare fallet ha 
hyferna direkt utifrån inväxt mel
lan de yttre barkcellerna. San
nolikt på grund av det försva
gade tillstånd, i vilket pseudomy
korrhizans barkceller befinna sig, 
utvecklas nätverket mycket kraf
tigt. Av mycelets utseende att 
döma tillhöra de utifrån inträng
ande hyferna Boletus-arter. Här
för talar även det förhållandet, 
att man finner alla övergångs
stadier mellan nämnda typ och 

Fig. 22. Övre delen av rotsystemet hos 
ettårig tallplanta från b-för
söket med humusform I. 
Huvudsakligen pseudomykor
rhizor. - 4 X I. 

Der obere Teil des \Vurzelsystems 
einer einjährigen Kiefernpfl.anze 
vom b-Versuch mit Humusform I, 
Hauptsächlich Pseudomykorrhizen. 
- 4Xt. 
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den fullt utvecklade mykorrhizan C. Vilka arter hyferna i den förstnämnda typen 
tillhöra, kan däremot ej avgöras. Ifrågavarande pseudomykorrhizor omspinnas 

såväl av hyalina (c:a 2-3 p. 
tjocka) som av svartbruna 
( c:a 2 p. tjocka) hyfer av 
M. R. atrovirens-typ. Den 
nedre delen av B-typen har 
alltid uteslutande intracellu
lära hyfer. 

Mykorrhiza A. Denna är 
vackrast utbildad .hos planta 
S (tab. 4) där 41 enkla och 
4 I enkelt eller du b be !t gaffel
grenade mykorrhizor av typ 
A iakttogos. Hos övriga un
dersökta plantor förekomma 
de endast enstaka eller sak
nades. I fig. 24 äro av
bildade 3 sidorätter av första 
ordningen från planta S· Av 
dessa har a uteslutande my
korrhizor av typ A (de övre 
delvis på korta pseudomy
korrhizaskaft), b har nedtill 
mykorrhizor A, i övrigt hu
vudsakligen mykorrhizor B, 
c nedtill och upptill A-my
korrhizor, i övrigt pseudo
mykorrhizor. 

Kortrötternas basala del 
har oftast (und. planta s) pseu
domykorrhizastruktur med en 
tjocklek av omkring o,z mm. 
I undantagsfall har pseudo
mykorrhizan förgrenats, innan 
mykorrhizastadiet uppkommit 
(fig. I: 3, 2 4 c, nedersta gaf
felmykorrhizan). Hos planta 

Fig. 23. Mellersta delen av rotsy
stemet hos samma plan
ta, som fig. 22 tillhör. 
Huvudsakligen pseudo
mykorrhizor, dessutom 
upptill en förgrenad C
mykorrhiza samt ned
till (höger) enstaka my
korrhizor av typ B. -
4X I. 

Der mittlere Teil des \Vurzelsystems derselben Pfianze wie in Abbildung 22. Hauptsächlich Pseudomykor
rhizen, dazu oben eine verZ\veigte C-.Mykorrhiza und unten (rechts) einzelne Mykorrhizen vom Typu s B. - 4 X 1. 
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5 äro vanligen kortrötterna helt och r 

hållet utbildade till jämntjocka my
korrhizor, omkring o,4 mm i genom
skärning. Färgen var vid sommarens 
slut gulbrun. 

Hyfmanteln är vanligen IO-IS p. i 

tjock, bestående av omkring 3-4 p · 
tjocka celler; de utstrålande hyferna 
äro hyalina, omkring 3 p. tjocka, och 
utan schnallen. På ytan förekomma 
understundom enstaka svartbruna hy
fer. Det intercellulära nätverket är 
regelbundet utbildat i barken (und. 
endodermis), 2-3 p. tjockt. Intra
cellulära hyfer saknas i de utvuxna 
barkcellerna med undantag för det 
yttre garvämnesskiktet, där haustorie
hyfer finnas. 

Barkcellerna ha kromatinrika, le
vande kärnor, även i de äldsta my
korrhizornas basala delar. storleken 
är i de yttre barkcellerna c:a I 3 X 
I3 p, i de inre c:a IS X IS P.· 

Mykorrhiza B. Mykorrhizadelen, 
som ofta är mer eller mindre klubb
formigt ansvälld har vanligen en tunn 
mantel av hyalina, c:a 3 p. tjocka 
hyfer. På mantelns yta förekomma 
dessutom ofta svartbruna hyfer, 2-

3 p tjocka. Det intercellulära nät
verket är jämntjockt och i regel 2-

3 fl. I de utvuxna barkcellerna ob
serveras ej hyfer, med undantag för 
det yttre garvämn.esskiktet, där hau
storiehyfer förekomma på beskrivet 
sätt. Barkcellernas kärnor äro kro
matiorika och levande. 

I pseudomykorrhizadelen finnas hu
vudsakligen intracellulära hyfer, i all
mänhet 2-4 p., understundom I p 
tjocka. De garvämnesrika barkcellerna 
sakna i regel kärnor. 

På gränsen mot pseudomykorrhiza
delen är det hartigska nätverket ej 
sällan tämligen tjockt, intill 7 ,s p, 
och utbildat endast omkring de inre 
barkcellerna. 

Mykorrhiza C. Har i stort sett 
samma utseende som i försöken med 

Fig. 24. 

a b c 

Sidorötter av första ordningen hos 
planta 5 (tab. 4). a med uteslutande 
A-mykorrhizor; b nedtill A-mykor
rhizor, upptill ·huvudsakligen mykor
rhizor av typ B; c nedtill mykorrhizor 
av typ A, i övrigt pseudomykorrhizor. 
- 4XI. 
Seitenwurzeln erster Ordnung bei Pflanze 5 
(T abelie 4). a mit ausscbliesslich A-Mykor
rhizen; b unten A·Mykorrhizen, oben haupt
sächlich Mykorrhizen vom Typus B; c unten 
Mykorrhizen vom Typus A, im iibrigen 
Pseudomykorrhizen - 4 X r. 



472 ELIAS MELIN [135] 

humusform II (fig. 23). De sitta vanligen ej i grupper utan förekomma in
strödda bland pseudomykorrhizorna. Såsom yngre ha de vitaktig färg, såsom 
äldre bli de mer eller mindre svartbruna, 

På gränsen till pseudomykorrhizadelen är det hartigska nätverket ej sällan 
mycket kraftigt, ända till r 9 p. tjockt. I övrigt är det vanligen 3-4 p. tjockt. 

I de yngre, enkla och förgrenade mykorrhizorna av typ C äro barkcellernas 
kärnor av normalt utseende och mycket kromatinrika, i de inre cellerna c:a 
r s p. i d;iameter. Intracellulärt ,förlöpande hyfer saknas. I de äldsta, starkt 
förgrenade äro kärnorna - isynnerhet i de basala partierna - delvis degene
rerade. Cellerna innehålla här ofta svartbruna, hopkittade klumpar, som förut 
beskrivits. Dessutom förekomma i barkcellerna tämligen talrikt sekundärt in
vuxna hyalina hyfer, dels r Jl, dels 3-4 (1 tjocka. I centralcylindern ob
serverades däremot ej hyfer. Livslängden av barkcellerna i dessa mykorrhizor 
är sålunda - liksom i försöken med humusform II och III - jämförelse
vis kort. 

Som ovan nämndes, finner man alla övergångsstadier mellan pseudomykor
rhizor och mykorrhizor av typ C. Vid Baletus-hyfernas första inträngande 
i pseudomykorrhizorna gör sig till en början en ensidigt parasitisk tendens gäl
lande, som dock så småningom övervinnes, så att stabilisering av symbiosen kom
mer till stånd. Det kan inträffa att ena grenen (a) av en pseudomykorrhiza an
gripits av Baletus-hyferna och utvecklats till en rikt förgrenad mykorrhiza C, under 
det den andra grenen (b) kvarstannat på pseudomykorrhizastadiet och endast 
obetydligt förgrenats. Olikheten mellan a och b-systemet kan i detta fall vara 
slående. I a äro grenarna långa och tjocka, med den vanliga mykorrhiza
strukturen, cellkärnorna i barken äro levande; i b däremot äro grenarna tunna 
och hämmade i sin tillväxt och barkens cellkärnor degenererade. 

Mykorrhiza D. Förekomma ytterst sparsamt (tab. 4). De äro i stort sett 
av typen D: a, som beskrivits från försöken med humusform II. I regel är 
endast spetsen (intill I j 4 eller I j 3) a v de intill 2, 5 mm långa kortrötterna ut
bildad som svart mykorrhiza, under det den övriga delen har pseudomykor
rhizastruktur. Hyfmanteln är s-ro p. tjock. Kärnorna i barkcellerna äro 
levande. 

Långrötterna ha i stort sett sparsamt utbildade rothår. Detta gäller 
isynnerhet plantorna r-4 (tab. 4), under det att planta s. (tab. 4) hade rot
håren något rikligare utvecklade. 

I stort sett är infektionen av hyfer mindre riklig än i försöken med humus
form II. Vanligen påträffas enstaka hyalina hyfer i barkcellerna, mera sällan 
svartbruna av JW. R. atrovirens-typ. Endast i undantagsfall paträffas de förra 
talrikt. Å andra sidan kan inträffa, att cellerna äro alldeles fria från hyfer. 

Långrötternas apikala delar äro mestadels mycket tunna. Även omedelbart 
under vegetationspunkten ha ofta tämligen talrikt hyalina hyfer observerats i 
de utvuxna barkcellerna. 

Planta s avviker från de andra undersökta plantorna även beträffande in
fektionen i långrötterha. De långrötter, som bära mykorrhizor av typ A, ha 
nämligen själva i stor utsträckning mykorrhizastruktur, analogt med förhål
landena i försöken med humusform IV. Där kortrötter finnas, som alltigenom 
ha mykorrhizastruktur, :finnes vanligen ett intercellulärt nätverk, i regel 2-3 p. 
tjockt, regelbundet utbildat omkring barkcellerna. Hyfmantel saknas dock alltid. 

Där mykorrhizor med pseudomykorrhiza-skaft förekomma, är det hartigska 
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nätverket mindre regelbundet ut
bildat eller saknas och där uteslu
tande pseudomykorrhizor sitta, finnes 
i långrötterna endast intracellulär 
infektion. De långrotspartier, som 
ha mykorrhizastruktur, äro i regel 
betydligt tjockare än de endast in
tracellulärt infekterade. Detta fram
går tydligt i tig. 2 4 a, där den övre 
delen (med mykorrhizor på pseudo
mykorrhiza-skaft) är o,zs mm, den 
mellersta och apikala (med kort
rötter helt och hållet utbildade som 
mykorrhizor av typ A) o,4-o,s mm. 
Långrötterna i tig. 2 4 b och c ha 
huvudsakligen eller uteslutande in
tracellulär infektion av 2-4 p tjocka, 
hyalina hyfer. 

2. Plantorna i sand, bevattnade 
med humusextrakt. 

Kortrötterna äro nästan ute
slutande pseudomykorrhizor. Hos 
två analyserade plantor var deras 
frekvens resp. 98 och 9 r % och 
hos två andra plantor uppskatta
des den till c: a 95 %. Dessutom 
förekomma sparsamt mykorrhizor 
av typ C (tab. 4: 6, 7). Övriga 
typer saknas. 

I fig. 2 5 har a v bildats övre 
delen av rotsystemet hos en planta 
från c-försöket (tab. 4: 6). En
dast på den vänstra sidoroten fin
nes en mykorrhiza C och invid 
denna några kortrötter, som ny
ligen angripits av Boletus-hyfer, 
i övrigt äro kortrötterna utbildade 
som pseudomykorrhizor. 

Huvudmassan -omkring 95 % 
- av pseudomykorrhizorna tillhöra 
typen A. De ha samma utseende 
och byggnad som i humusförsöken. 
Intracellulärt finnas i barkcellerna 

Fig. 25. Övre delen av rotsystemet hos ettårig 
tallplanta från c-försöket med humusform 
I. Huvudsakligen pseudomykorrhizor, till 
vänster en C-mykorrhiza. - 4 X I. 

Derobere Teil des Wurzelsystems einereinjährigen 
Kiefernpflanze vom c-Versuch mit Humusform I. 
Hauptsächlich Pseudomykorrhizen, links e in e C
Mykorrhiza.- 4Xr. 
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1-3 p tjocka hyalina hyfer. Typen B är regelbundet omgiven av svart
bruna hyfer, som mindre vanligt observeras omkring kortrötterna av typ A. 

Mellan pseudomykorrhizorna och mykorrhizorna C finnas såsom i humus
försöken alla övergångsstadier. I fig. 2 5 finner man omedelbart ovanför mykor
rhizan (den vänstra si do roten) två pseudomykorrhizor, som nyligen attackerats 
av Boletus-hyfer. De yngre mykorrhizorna äro vitaktiga, de äldre och mera 
starkt förgrenade äro mörkbruna till svarta. 

Ifrågavarande mykorrhizor synas ha en kortare livslängd än i motsvarande 
humusförsök. I november påträffades nämligen mera talrikt än i de senare 
sådana mykorrhizor, som hade degenererade kärnor i barkcellerna och dessa 
utfyllda av svartbruna exkretionsprodukter, på förut nämnt sätt. Intracellulärt 
funnas i dessa celler hyalina hyfer. 

Långrötterna hade i stort mera rikligt rothår än i humusförsöken. Liksom 
i de senare voro de på de längre rötterna koncentrerade till dessas basala 
partier. Intracellulärt förekomma i barken enstaka hyalina, c:a 2 fJ. tjocka 
hyfer. Sådana med brun färg observerades ej. 

Ej sällan hade långrötterna avstannat sin tillväxt, varvid spetsen dött och 
en sidarot av högre ordning, omedelbart ovanför spetsen, fortsatt i moder
rotens riktning. 

Sammanfattning av svamparnas förhållande i humusform I. 
Svamparna förhålla sig delvis på ett annat sätt i humusform I (a- och 
b-försöken) än i humusformerna II och III. En mykorrhizabildning synes 
i stort sett utlösas med ännu större svårighet i den förra än i de senare, 
vilket får sitt uttryck där!, att pseudomykorrhizornas antal är större i det 
förra än i det senare fallet. Undantag i detta avseende bildar planta 5, 
som lokalt hade synnerligen vackra mykorrhizor. Dessa hade synbarligen 
till största delen - liksom i försöken med humusform IV - konstituerats 
omedelbart efter kortrötternas framträngande, vilket förhållande visar, att 
mykorrhizabildningen utlösts med stor lätthet. 

Vid Boletus-hyfernas första inträngande i pseudomykorrhizorna gör 
sig en ensidigt parasitisk tendens från deras sida gällande, sannolikt på 
grund av det försvagade tillstånd, i vilket pseudomykorrhizans barkceller 
befinna sig. Detta yttrar sig däri, att det hartigska nätverket utvecklas 
synnerligen kraftigt. Ett liknande förhållande har av mig tidigare iakt
tagits i renkultur (MELIN 1923, s. 219-221). Först senare utlöses i 
pseudomykorrhizans nybildade barkceller en typisk mykorrhizastruktur, 
där det hartigska nätverket har ett normalt utseende. De av det senare 
omgivna barkcellerna erhålla större volym än de tidigare bildade och 
äro försedda med levande cellkärnor. 

Liksom i försöken med humusform II och III ha C-mykorrhizorna en 
jämförelsevis kort livslängd. 

Även andra mykorrhizasvampar synas vl.d sitt första inträngande i 
pseudomykorrhizorna förhålla sig ensidigt parasitiskt. I mykorrhiza B 
finner man ej sällan på gränsen mot pseudomykorrhizadelen ett tämligen 
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tjockt intercellulärt nätverk, under det mykorrhizadelen i övrigt har ett 
normalt sådant. Förhållandet är analogt med det nyss nämnda beträf
fande C-mykorrhizorna. 

Det svartbruna mycelet av M. R. atrovirens·typ synes ej spela en 
så bety-dande roll i humusform I som i humusformerna II och III. Vis
serligen torde pseudomykorrhizorna i stor utsträckning ha konstituerats av 
de~samma, D-mykorrhizorna äro emellertid sällsynta eller saknas och i 
långrötterna spela svartbruna hyfer en mindre framträdande roll. 

V. Kontrollförsök. Plantorna uppdragna i ren sand och 
bevattnade med destillerat vatten. 

Huvudmassan kortrötter utgöras vid första årets slut av enkla pseudo· 
mykorrhizor. Hos två analyserade plantor voro 97 % av kortrötterna 
pseudomykorrhizor (tab. 5). 

Tabell s. Kortrötternas utbildning hos analyserade ettåriga tallplantor i 
kontrollförsöket. 

Die Ansbildung der Kurzwurzeln einjähriger K.iefernpflanzen im Kontrollversuch. 

l Långrötter-l Mykor- My kor- l Pseudomy-l 
N:r nas längd rhiza C % rhiza F % korrhiza % 

mm antal antal antal 

I 

l 
873 

l 
o o JO 3 

l 
329 

l 
97 

2 I 000 4 I IS 2,s 537 96,s 

I fig. 26 äro avbildade två sidorätter av första ordningen, hos vilka 
alla kortrötterna äro pseudomykorrhizor. 

Habituellt likna pseudomykorrhizorna dem i humusförsöken. Infektionen i 
barkcellerna ·är emellertid i stort sett jämförelsevis sparsam. Vanligen före
komma endast glest I-2 fl tjocka hyfer, understundom finnas dessa dock 
talrikt. Barkcellernas kärnor äro i mindre utsträckning än i humusförsöken 
degenererade. Ofta äro de levande även i de yttre cellerna, där de i detta 
fall· ha en storlek av I I x I 3- I 5 (1. I andra fall kunna emellertid de yttre 
cellerna sakna kärnor. 

Ytcellerna innehålla ej sällan bakterier, liksom i c-försöken med humus
formerna III och. IV. Såsom i de senare ha cellkärnorna i detta fall varit 
degenererade, varför bakterierna närmast torde böra betraktas som saprofyter. 

Pseudomykorrhizorna omgivas i regel av hyalina hyfer. 
Mykorrhiza C. Enstaka kortrötter voro utbildade som enkla eller förgrenade 

mykorrhizor av typ C. Dessa synas ha en större livslängd än i försöken med hu
musformerna I--III. Så observerades -i motsats till förhållandet i dessa -
vid första årets: slut ej degenererade kärnor i barkcellerna. Kärnorna voro i alla 
undersökta fall till största delen levande och av normalt utseende (c:a I 5 fl 
i genomskärning). Ej ens i mykorrhizornas äldre partier kunde sekundärt in
vuxna intracellulära hyfer iakttagas i barkcellerna. 
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Mykorrhiza F. Hos de två analyserade plantorna funnos dessutom 
mykorrhizor av en säregen typ, som benämnas mykorrhiza F. De voro enkla 
och hade ungefär samma storlek som pseudomykorrhizorna, från vilka de genom 

enbart okulär granskning ej kunde skiljas. Mantel 
saknas, från ytan utstråla svartbruna hyfer av 
M R. atrovirens-typ. Det intercellulära nätverket 
är vanligen regelbundet utbildat, en- eller två
skiktat, och c:a 4 J1 tjockt. På mykorrhizornas 
yta uppträder understundom svarta sklerotier, som 
antingen äro mer eller mindre isolerade och klot
formade, omkring o,r mm i genomskärning, eller 
sammanflytande, med en längd av c:a o, 4 mm. 
Deras celler äro nästan klotrunda och ha en 
genomskärning av c:a 8 fl.· Då sklerotierna något 
likna dem av Rhizoctonia i renkultur bildade (MELIN 
1923, s. 193), är det sannolikt att den mykorrhiza
bildande svampen är nära besläktad med denna, 
ehuru F-mykorrhizan - i motsats till den i ren
kultur bildade Rhizoctonia-mykorrhizan - saknade 
hyfmanteL 

Då den ifrågavarande typen förekom ytterst 
sparsamt, har den ej ägnats något mera ingående 
studium. 

Långrötterna, som ha en större längd än i 
motsvarande försök med humusform I-III, ha i 
allmänhet talrika rothår å de äldre delarna. 

Infektionen av hyfer i långrötterna kan gestalta 
sig tämligen olika. Än förekomrna intracellulärt 
enstaka eller mera talrikt hyalina, intill 6 f1 tjocka 
hyfer,. än finnas svartbruna sådana. De senare 
uppträda vanligen tämligen glest, i enstaka fall 
dock så talrikt, att barkcellerna nästan helt och 
hållet utfyllas. Å andra sidan kunna partier av 
långrötterna anträffas, där hyfer i barkcellerna ej 
upptäckas. 

VI. Sammanfattning och diskussion 
av resultaten. 

Beträffande försöken med de undersökta 

humusformerna från Fagerheden kunna re

sultaten sammanfattas på följande sätt. Då 

vattning med humusextrakt humusför-

Fig. 26. Två övre sidorötter av första ordningen hos ettårig 
tallplanta från kontrollförsöket. Uteslutande pseudo
mykorrhizor. - 4 x I. 

Zwei obere Seitenwurzeln erster Ordnung einer einjährigen Kiefernpflanze im Kontrollversuch. Ausschliesslich 
Pseudomykorrhizen. - 4 X r. 
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söken ej märkbart påverkat rötternas utveckling, behandlas a- och b
försöken samtidigt. Plantorna i humusform IV (humus från kalhygge) 
bilda med hänsyn till rotsystemet en klass för sig. Praktiskt taget ha 
alla kortrötter utbildats till mykorrhizor av den typ, som man vanligen 
finner i godartad råhumus. Mykorrhizorna ha konstituerats med mycket 
stor lätthet. Redan vid sitt framträngande genom moderroten eller 
omedelbart därefter ha sugröttern·a infekterats av svamparna. På grund 
därav ha kortrötterna helt och hållet ombildats till mykorrhizor. Dessa 
ha en jämförelsevis lång livslängd. I november kunde hos de ettåriga 
plantorna ej några tecken till avdöende av barkcellerna observeras. Även 
de basala, av intercellulärt nätverk omgivna barkcellerna hade levar;rde, 
kromatinrika kärnor. - Enstaka mykorrhizor voro omspunna av mycel 
av M. R. atrovirens-typ, som även delvis bildat en sekundär hyfmanteL 
- Pseudomykorrhizor förekomma endast enstaka. - Ä ven långrötterna 
hade i stor utsträckning mykorrhizastruktur. De på detta sätt utbildade 
långrötterna voro obetydligt intracellulärt infekterade. Hyfer av M. R. 
atrovz'rens-typ saknades eller funnos endast enstaka, under det att dessa 
understundom kunde förekomma tämligen talrikt i sådana långrötter, 
som ej erhållit mykorrhizastruktur. 

En extremt motsatt typ representera plantorna i humusform I (humus 
från öppna, svårföryngrade partier i tallheden). En mykorrhizabildning 
har här i stort sett utlösts med mycket stor svårighet, vilket haft till 
följd att i stället pseudomykorrhizor blivit starkt dominerande. Undantag 
i detta avseende bildar planta 5, som lokalt hade synnerligen vackra 
mykorrhizor. Dessa hade synbarligen, liksom i försöken med humusform 
IV, konstituerats omedelbart efter kortrötternas framträngande, vilket för
hållande visar, att mykorrhizorna här - i motsats till det vanliga för
hållandet i humusform I - bildats med stor lätthet. De sistnämnda 
mykorrhizorna hos planta 5 hade - liksom i försöken med humusform 
IV - en jämförelsevis lång livslängd. -- Mykorrhizorna av typ C, som 
hos alla plantorna äro sällsynta, ha en relativt kort varaktighet. Under 
det att barkcellernas kärnor hos yngre C-mykorrhizor ha normalt utse
ende, äro de hos äldre, förgrenade delvis degenerade. Cellerna äro dess
utom i· det senare fallet mer eller mindre kraftigt intracellulärt infekterade 
av sekundärt invuxna hyfer. -- Infektionen i långrötterna är i stort sett 
mindre betydande än i försöken med humusform II och III. Det svart
bruna mycelet av M. R. atrovirens-typ synes härvid spela en mera 
underordnad roll. 

I humusformerna II (humus från föryngringsgrupp under äldre träd i 
tallheden) och III (humus från äldre trögväxande granskog) ha mykor
rhizorna konstituerats något lättare än i humusform I, men med betydligt 
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större svårighet än i humusform IV. Endast i undantagsfall har en 
mykorrhizabildning kommit till stånd omedelbart efter kortrotens fram
trängande från moderroten. Vanligen ha först pseudomykorrhizor bildats, 
och i dessas spetsar har senare mykorrhizabildning utlösts. Det svart
bruna mycelet av M. R. atrovirms-typ spelar i dessa försöksserier en 
framträdande roll. Dess hyfer bidraga å ena sidan vid konstituerandet 
av pseudomykorrhizorna, å andra sidan bilda de en sekundär hyfmantel 
omkring mykorrhizorna av typ A och B. Dessutom utvecklas de kraftigt 
i långrötterna, vars barkceller understundom kunna utfyllas av desamma. 
C-mykorrhizorna förhålla sig som i försöken med humusform I. 

Vad c-försöken (plantor uppdragna i sand och bevattnade med humus
extrakt) beträffar, har ingen väsentlig olikhet kunnat påvisas mellan de 
olika humusformerna. I samtliga fall ha övervägande pseudomykorrhizor 
bildats. Mykorrhizor ha endast i undantagsfall kommit till utveckling. 
Samma är förhållandet i kontrollförsöket, där plantorna uppdragits i ren 
sand och vattnats med destillerat vatten. I humusförsöken tycktes pseudo
mykorrhizorna vara kraftigare endofytiskt infekterade än i kontrollför
söket (sand och vatten). 

Av de undersökta plantorna att döma är den totala rotlängden större 
i kontrollförsöket än i c-försöken med humusformerna I-III. Den synes 
däremot vara ungefär lika stor i kontrollförsöket som i c-försöket med 
humusform IV. 

På grund av min tidigare erfarenhet måste jag anse som säkert, att 
A-mykorrhizorna i humusform IV (kalhygget) representera en ömsesidig 
eller mutualistisk symbios. De utgöra typen för den optimalt utvecklade 
mykorrhizan, som jag förut ingående diskuterat (MELIN 1923, s. 267). 
Då även långrötterna i stor utsträckning ha mykorrhizastruktur, och 
endast sporadiskt äro försedda med rothår, måste ifrågavarande' plantor 
så gott som uteslutande vara hänvisade till mykorrhizasvamparna för 
sitt näringsupptagande. De äro med andra ord mykotrofa. 

De i de övriga humusformerna iakttagna A-mykorrhizorna torde även
ledes i stort sett representera jämviktsstadier, där svamp och rot leva 
i ömsesidig symbios med varandra, även om jämvikten här understundom 
kan rubbas till rötternas nackdel. Så observerades exempelvis i försöket 
med humusprov II enstaka degenererade kärnor i barkcellerna, något 
som torde bero på för hög virulens från mykorrhizasvampens sida eller 
att rotcellerna varit för svaga. 

Beträffande C-mykorrhizorna i försöken med humusformerna I-III 
och c-försöket med humusform IV sjunker vågskålen lätt till fördel för 
svampsymbionten. Redan från början sker ofta attacken på kortrötterna 
(pseudomykorrhizorna) mycket häftigt från hyfernas sida, så småningom 
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kommer dock otvivelaktigt en jämvikt till stånd mellan symbionterna. 
Av en eller annan anledning rubbas emellertid denna tämligen snart och 
barkcellerna dödas. Detta förhållande skall senare diskuteras. Det är 
av stort intresse att jämföra dessa Boletus-mykorrhizor med knölmy
korrhizorna i godartad råhumus, vilka kunna nå ärtstorlek eller ännu 
större dimensioner utan att degenerationstecken kunna iakttagas (MELIN 

I923)· 
Som nämnt ha D-mykorrhizorna i allmänhet uppkommit därigenom 

att mycel av M. R. atrovirens-typ bildat en sekundär hyfmantel om
kring mykorrhizor av typ A och B. Företeelsen är densamma som 
MASUI (1926 c, s. 205) beskrivit hos Abies firma, hos vilken ett svart 
mycel kan överkläda mykorrhizor av vit eller gul fårg. Huruvida det 
svartbruna mycelet ensamt kan bilda mykorrhiza, har ej med säkerhet 
kunnat fastställas. Åtminstone i kontrollförsöket (plantor i sand, vatt
nade med destillerat vatten) synes emellertid så vara fallet (mykorrhizor 
av F-typ). Det är möjligt att en del av D-mykorrhizorna även bildats 
på detta sätt. Med all sannolikhet tillhör det svartbruna mycelet av 
M. R. atrovirens-typ flera arter. I försöken med humusform III ha 
åtminstone två typer kunnat fastställas, som torde tillhöra skilda 
arter. Det är sannolikt att ännu flera förekomma, ehuru de ej kunnat 
skiljas från varandra i det sterila mycelstadiet. Jag har som nämnt tidigare 
isolerat från tallplantor från Griinewald (vid Berlin) ett svartbrunt mycel 
av samma typ som M. R. a·trovirens och som jag benämnt Rhizoctonia 
silvestris (MELIN 1923). Under det att M. R. atrovirens i renkultur 
endast bildade pseudomykorrhizor, bildade Rh. silvestris o,z mm tjocka 
svarta mykorrhizor. Båda hade i renkultur en hög virulens gentemot 
plantorna och dödade snart dessa. Det kan nu tänkas, att en del av 
de svarta mykorrhizorna bildats av mycel av Rhizoctonia silvestris
typ under det att andra på nämnt sätt sekundärt bildats av hyfer av 
M. R. atrovirens-typ. Huruvida verkliga Rhizoctonia-mykorrhizor före
kommit, kan emellertid ej avgöras utan isoleringsförsök De i kontroll
försöket erhållna F-mykorrhizorna kunna på grund av förekomsten av 
sklerotier på desamma misstänkas tillhöra Rhizoctonia-typen. 

I D-mykorrhizorna har i många fall påvisats en skadlig inverkan från 
de svartbruna hyfernas sida, vilket i synnerhet varit fallet i försöken 
med humusformerna I-III. Hyferna växa från manteln in i de yttre 
cellerna och utfylla ofta dessa. Dessutom finner man ej sällan degene
rerade kärnor i barkcellerna. Det vill emellertid synas, som om deras 
skadliga inverkan är mindre i försöken med humusform IV än i dem 
med humusformerna I-III, vilket i så fall torde bero bl. a. på att rot
cellerna här äro kraftigare än i de övriga försöken. Till en viss grad 
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hindras dessutom hyferna i sitt inträngande av de egentliga mykorrhiza
svamparna. Om sålunda de egentliga mykorrhizorna äro optimalt ut
vecklade, synas de svartbruna hyferna endast med svårighet inväxa. 
Detta framträder tydligt i . B-mykorrhizan i c-försöket med humusform 
IV. I pseudomykorrhizadelen kunna barkcellerna här vara helt och 
hållet utfyllda med hyfer (fig. 5 a), som sannolikt tillhöra M. R. atro
virens-typen, under det att motsvarande celler i mykorrhizapartiet ej 
äro endofytiskt infekterade. 

D-mykorrhizorna förekomma rikligast i försöken med humusformerna 
II-III, där överhuvud taget det svartbruna mycelet är kraftigast ut
vecklat. Den ensidigt parasitiska tendensen hos hyferna av M. R. atro
virens-typ framträder tydligt i långrötterna. Framför allt i försöken 
med humusformerna II och III ha de utvecklats mycket kraftigt i dessa 
och delvis utfyllt barkcellerna. Man kan tydligt se, att de på detta sätt 
angripna rötterna skadats. Understundom voro de döende. I försöken 
med humusformerna I och IV förekomma dessa hyfer mindre talrikt i 
långrötterna. Beträffande humusform IV bör framhållas, att det svart
bruna mycelet huvudsakligen förekommit i sådana lång-rötter, som ej 
haft det hartigska nätverket utbildat. Detta förhållande giver ett ytter
ligare stöd för den uppfattningen, att de egentliga mykorrhizasvamparna 
utgöra en skyddande barriär för deras inträngande, något som jag redan 
tidigare (MELIN 1923, s. 270) framhållit. I c-försöket med humusform 
IV är det svartbruna mycelet mycket kraftigare utvecklat i långrötterna 
än i a- och b-försöken. Det bildar i det förra fallet t. o. m. sklerotier 
i barkcellerna. Denna kraftiga utveckling i c-försöket torde delvis sam
manhänga med de egentliga mykorrhizasvamparnas svaga utveckling. 
Delvis kan den dock här bero på rotcellernas svagare utveckling tack 
vare det näringsfattiga substratet. 

Delvis ha pseudomykorrhizorna säkerligen uppbyggts av mycel av 
M. R. atrovirens-typ. Dessutom torde emellertid ett flertal andra 
svampar ha .deltagit i konstituerandet av desamma (jfr MELIN 1923, s. 
272). De såsom pseudomykorrhizor utvecklade kortrötterna äro i hög 
grad hämmade bildningar, något som tydligt framträder vid en jäm
förelse med de egentliga mykorrhizorna. Syamparnas ensidigt parasitiska 
karaktär framträder tydligast i sådana fall, då barkcellerna äro nästan 
utfyllda av tjocka pärlbandshyfer. Det är dock sannolikt, att ej alla 
pseudomykorrhizabildande svampar äro lika skadliga för plantorna. Till 
de skadligaste torde få räknas det svartbruna mycelet av M. R. atro
virens-typ. 

Svamparnas förhållande till rötterna i a- och b-försöken med humus 
från Fagerheden kunna i korthet sammanfattas sålunda: 
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r) I försöken med humusform IV bildas mykorrhizorna oJam
förligt lättast och en mutualistisk symbios kommer omedel
bart till stånd. Plantorna upptaga sin näring huvudsakligen 
genom mykorrhiza-svamparna. 

2) I försöken med hu musform I utlöses mykorrhizabildningen 
på det hela taget med stor svårighet. Det förefinnes en 
tendens till ensidig parasitism från mykorrhizasvamparnas 
sida. Detta är i synnerhet fallet med C-mykorrhizorna kon
stituerande Boletus-arterna. Kortrötterna attackeras dess
utom kraftigt av skadliga svampar, bland vilka mycel av 
M. R. atrovirens-typ spelar en stor roll. Näringsupptagan
det är i hög grad försvårat, tack vare de svagt utvecklade 
mykorrhizorna och de förkrympta pseudomykorrhizorna. 

3) I försöken med humusformerna II och III sker mykorrhiza
bildningen med något större lätthet än i försöken in ed h u
mus form I. I övrigt kan sägas detsamma som beträffande 
dessa. 

4) I försöken med humusformerna II och III ha långrötterna 
kraftigt angripits av svampmycel, i synnerhet sådant av M. 
R. atrovirens-typ, som synbarligen haft en skadlig inverkan 
på plantorna. 

HESSELMAN (1927) har i försöken med såväl ifrågavarande råhumus
former som ett flertal andra påvisat, att det råder ett tydligt samband 
mellan plantornas utveckling och kvävemobiliseringen, framför allt nitri
fikationen i jorden. I de undersökta humusformerna förefinnes emellertid 
även en parallellism mellan plantornas utseende och mykorrhizornas ut
veckling. Av de här behandlade humusformerna från Fagerheden alst
rade n:r 4 de vackraste och n:r r de sämsta, under det att från humus
formerna II och III erhöllos något bättre plantor än från n:r r. Samma 
parallellism har även påvisats beträffande förmultnings- och humusämnes
skikten i godartad råhumus (försöksserie B, Jönåker). Även i försöks
serie D har i stort sett ett motsvarande samband kunnat fastställas. 

En liknande parallellism mellan plantornas utseende och mykorrhizor
nas utveckling har redan tidigare påvisats av MOLLER (MOLLER og 
WEIS 1906) hos bokplantor och av mig själv (MELIN 1917) hos tall
och granplantor på nyligen torrlagda myrmarker. Genom en jämförande 
undersökning kom jag då till den slutsatsen, att väl utbildade mykor
rhizor voro orsaken till de vackra plantorna och att mykorrhizasvam
parna på dessa marker sålunda voro nödvändiga för plantornas utveck
ling. Anledningen till att mykorrhizor ej bildades på vissa nyligen torr-

33. Meddel. fr!'m Statens Skog-s.försöksanstalt. Häft. 23. 
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lagda myrmarker an~åg jag ligga däri, att de mykorrhizabildande svam
parna från början saknades och endast så småningom invandrade efter 
torrläggningen. Det är sannolikt, att detta spelar en stor roll beträffande 
myrmarkerna, men den här gjorda undersökningen visar, att även andra 
faktorer äro verksamma, något som jag även i föregående arbeten fram
hållit. 

Vilken kan då orsaken vara till att i de ifrå.gavarande humusförsöken 
de vackra plantorna ha optimalt utvecklade mykorrhizor, under det att 
dessa i stort sett äro svagt utbildade hos de svaga plantorna. De när
mast tillhands liggande möjligheterna synas mig vara följande. 

r) De kraftigare plantorna ha i rötterna rikligare tillgång än de sva
gare på assimilater, som på ett eller annat sätt kunna påverka mykor
rhizabildningen. 

2) I vissa humusformer finnas talrikt mycel, tillhörande mykorrhiza
bildande svampar, i andra däremot äro dessa mera sällsynta. I förra 
fallet bildas på grund härav kraftiga mykorrhizor och tack vare dessa 
vackra plantor. 

3) Humusformerna ha direkt eller indirekt betydelse för mykorrhiza
bildningen, antingen på det sättet att de påverka svamparnas virulens 
eller rotcellernas aktivitet eller bådadera. Genom en kraftigare mykor
rhizautveckling bli plantorna bättre utvecklade. 

Den första möjligheten synes här helt och hållet kunna bortelimineras. 
I försöken voro plantorna från början av identiskt samma beskaffenhet. 
I humusform IV konstituerades synbarligen omedelbart efter planteringen 
normala mykorrhizor, i de andra humusformerna i början i stort sett 
uteslutande pseudomykorrhizor. Endast sporadiskt. utlöstes hos vissa 
plantor normal mykorrhizabildning. 

Den andra möjligheten har något större sannolikhet för sig. Det är 
troligt, att mikrofloran är avsevärt olika i humusform IV å ena sidan 
och i humusformerna I--III å den andra. Härför talar det förhållandet, 
att schnallenmycel ej iakttagits i humusformerna I och III, under det 
att dessa varit talrika isynnerhet i humusform IV, och dessutom den 
omständigheten, att mycel av M. R. atrovt'rens-typ var talrikare i humus
formerna II och III än· i IV och I. Det är möjligt, att i exempelvis 
äldre råhumus triviala marksvampar och sådana av M. R. atrovirms
typ utvecklas kraftigt på bekostnad 'av de mykorrhizabildande hymeno
myceterna. Det är en .för mykologer känd erfarenhet, att mark-hymeno
myceter äro. mindre vanliga i äldre, oväxtliga skogar än i yngre, växtliga 
sådana. Ä ven om en olikhet med avseende på de mykorrhizabildande 
hymenornyceternas frekvens · från början sk:ulle föreligga, synes dock 
denna ej ensamt kunna förklara skillnaden i avseende på mykorrhiza:-
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bildningen i de olika försöken. Försöken visa, att mykorrhizabildande 
svampar dock funnits i. samtliga humusformer. Trots detta ha emellertid 
mykorrhizorna bildats med svårigheti humusformerna I-III, vilket fram
går därav, att som nämnts vanligen först pseudomykorrhizor konsti
tuerats, vilka sedan ombildats till mykorrhizor. Intressant är i detta av
seende c-försöket med humusform 1V. l detta måste givetvis mykor
rhi~abi1dande hyfer talrikt funnits liksom i a- och b-försöken med samma 
humusform. Trots detta ha emellertid mykorrhizor bildats endast. med 
svårighet. 

Det synes mig sannolikt, att ·i första hand humusformerna själva direkt 
eller indirekt varit orsaken till mykorrhizornas olika utbildning. Detta 
står i överensstämmelse med den uppfattning, som jag tidigare framlagt 
(MELIN 1925). Det bestyrkes även därav, att enstaka plantor i humus
formerna I--III hade grupper av till synes optimalt utvecklade mykor
rhizor. Detta var särskilt påfallande hos planta 5 i humusform I. Enär 
råhumus alltid är mycket heterogen, låter det sig väl tänka, att i en 
på det hela taget ogynnsam humusform mindre fläckar kunna förekomma, 
där humusen är av annan och bättre beskaffenhet. 

Då det i försöken förefunnits en parallellism mellan kvävemobilise
ringens intensitet och mykorrhizabildningen, ligger nära tillhands att antaga, 
att kvävemobiliseringen eller med denna sammanhängande faktorer utöva 
en gynnsam inverkan på mykorrhizornas utveckling. Detta överensstäm
mer även med erfarenheterna från naturen. Man finner nämligen de 
vackraste mykorrhizorna i lucker råhumus, och vid en jämförelse mellan 
förmultnings- och humusämneskikten äro de bäst utvecklade i de förra. 
Huru detta samband skall tolkas är för närvarande vanskligt att något 
så när säkert avgöra. Det gjorda försöken synas dock peka hän i en 
bestämd riktning. 

J ag har tidigare framhållit, att humustäckets näringsförråd, särskilt det 
tillgängliga kvävet, torde spela en roll för mykorrhizabildningen. Det 
visade sig nämligen i renkulturer, att mykorrhizor lättare kommo till 
utveckling i substrat med NH4CI, nukleinsyra och pepton som kväve
källa än i kvävefritt sådant. Jag tolkade detta förhållande så, att svam
parna i det förra fallet erhöllo en högre virulens än i det senare och 
därför lättare kunde bilda mykorrhizor. Ovivelaktigt är det av stor vikt, 
att svamparna ha en tillräckligt hög virulens, men det är även av stor 
betydelse, att rotcellerna befinna sig i ett sådant fysiologiskt tillstånd, 
att de genom sin enzymatiska verksamhet kunna hålla svamparna stången 
(MELIN 1925). ·Endast om rotcellerna äro tillräckligt kraftiga kunna de 
tvinga svamparna att leva intercellulärt. På grund· av tidigare gjorda 
försök håller jag för sannolikt, att i pseudomykorrhizon1a i försöken 
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med humusformerna I-III - förutom triviala svampar och mycel av 
M. R. atrovirens-typ - även ingått hyfer av mykorrhizabildande hyme
nomyceter. Att hyfer tillhörande mykorrhizasvampar verkligen funnits i 
pseudomykorrhizorna av typ A framgår bäst därav, att ett intercellulärt nät
verk ej sällan sporadiskt kan förekomma. I pseudomykorrhizorna av typ B 
har detta nätverk i allmänhet bildats omkring de inre barkcellerna, de 
yttre däremot ha i stort sett ej förmått framtvinga detsamma. Detta visar 
hän på att barkcellerna utgöra den svagare komponenten i symbiosen. 
Det är nu sannolikt, att en rikligare kvävetillförsel till rotcellerna - i 
form av nitrat eller ammoniumsalt - kan direkt eller indirekt höja 
dessas aktivitet, så att normal mykorrhiza utlöses. En livlig kväve
mobilisering skulle sålunda kunna vara orsaken dels till att svamparna 
erhålla en tillräckligt hög virulens, dels till att rotcellerna bli tillräckligt 
kraftiga. En mutualistisk symbios skulle härigenom komma tillstånd. 
Det är a priori sannolikt, att nitrater därvid äro mera gynnsamma än 
ammoniumsalter. 

Det bör emellertid framhållas, att nitrater ej äro nödvändiga för att 
mykorrhizor snabbt skola bildas hos plantorna. J ag har tidigare fram
hållit (MELIN 1917, s. 409), att på vissa nyligen torrlagda myrmarker 
mykorrhizabildningen kommer till stånd oberoende av nitrifikationen i 
marken. Dessutom kan erinras om att mykorrhizorna äro väl utveck
lade exempelvis i vissa naturliga myrassociationer, i vilka salpeterbild
ning ej förekommer. 

Å andra sidan är möjligt, att en mycket riklig tillgång på nitrater 
kan hämma mykorrhizabildningen. Härför tala bl. a. MORKS ( 1927) 
undersökningar. MORK fann nämligen, att mykorrhizorna voro svagt 
utbildade hos granplantor på sådan mark, där nitrifikationen av allt att 
döma var livlig. MäLLims (1902) bekanta försök kunna även ge stöd 
för en sådan uppfattning. 

Det synes sannolikt, att mykorrhizabildningens förutsättningar gestalta 
sig olika i olika humusformer. Denna fråga kräver emellertid ytterligare 
ingående studium för att kunna besvaras. 

Även sedan mykorrhizasymbiosen konstituerats, spelar humusformens 
beskaffenhet en stor roll för upprätthållandet av jämviktstillståndet mellan 
de båda symbionterna. I humusform IV kunde ett rubbande av jäm
vikten ej konstateras, vilket däremot var fallet i humusformerna I-III. 
I C-mykorrhizorna erhöllo svampsymbionterna så småningom övertaget, 
och även beträffande A-mykorrhizorna kunde i humusform II en tenelens 
i samma riktning · konstateras. Att mykorrhizasvamparna - äv.en hy
menomyceterna - i renkultur kunna bli ensidigt parasitiska har jag förut 
framhållit. J ag har som nämnts antagit såsom sannolikt, att detta under 
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vissa ·förhållanden även kan bli fallet i naturen. Nyligen har MASUI 

( 1926 a) beskrivit en mykor.rhizaform hos Abies firma, vilken han anser 
bildats av Cantharellus jloccosus. I ifrågavarande fall var svampsymbion
ten av allt att döma ensidigt parasitisk. HESSELINK (1926) gjorde den 
iakttagelsen, att svampsymbionterna i vissa humusformer kunna inverka 
skadligt på tallplantor. 

Orsakerna till att jämviktstillståndet lätt kunnat rubbas i försöken med 
humusformerna l-III torde direkt eller indirekt sammanhänga med den 
obetydliga kvävemobiliseringen. Det är möjligt, att svamparna på grund 
av försvårad kvävetillförsel från humusen söka tillgodogöra sig rotceller
nas kväve. Eller man kan tänka sig, att rotcellerna på grund av otill
räcklig kvävetillförsel genom svamparna bli försvagade och att därför 
vågskålen sjunker till deras nackdel. 

I de humusformer, där mykorrhizor med svårighet bildas, bli rötterna 
såsom framhållits, lätt offer för angrepp av skilda svampmycel, som ut
vecklas mer eller mindre kraftigt i såväl kort- som långrötterna. Så har 
tydligast varit fallet i humusformerna II och III. Det är som nämnt 
sannolikt, att i äldre råhumus mindre specialiserade svampar än mykor
rhizasvamparna gärna bli dominerande. Förekomsten av sådana svampar 
synas emellertid ej i och för sig utgöra något hinder för mykorrhizabild
ningen. Å andra sidan bli emellertid rötterna i mindre omfattning attacke
rade av skadliga svampar, sedan mykorrhizorna bildats. I detta avse
ende bekräftas sålunda de slutsatser, till vilka jag genom tidigare under
sökningar kommit, nämligen att mykorrhizasvamparna utom den direkta 
betydelsen i näringsupptagaodets tjänst även ha en indirekt sådan, näm
ligen att skydda rötterna mot skadliga svampmycel. 

Av den här refererade undersökningen synes framgå, att en livlig 
kvävemobilisering i råhumustäcket eller faktorer, som nära sammanhänga 
med denna å ena sidan gynnar uppkomsten av optimalt utvecklade my
korrhizor och å andra sidan är av stCJr betydelse för bibehållaodet av 
jämviktstillståndet mellan de båda symbionterna. 

Om denna uppfattning är riktig, ställes föryngringsproblemet på våra 
råhumusmarker i en ny och intressant belysning. Det är nämligen, såsom 
jag framhållit, otvivelaktigt av vital betydelse för plantornas utveckling 
på dessa marker,· att de redan från början ingå i mutualistisk symbios 
med mykorrhizasvamparna. Å ena sidan säkerställes härigenom deras 
näringstillförseJ, särskilt deras kväveupptagande, och de bli kraftigt ut
vecklade, om förhållandena i övrigt äro gynnsamma. Å andra sidan 
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skyddas plantornas rötter mot för kraftigt angrepp av skadliga, ensidigt 
parasitiska svampar. 

Frågan om mykorrhizan och föryngringsproblemet på våra råhumus
marker lämnar ett rikt arbetsfält för framtida forskning. Sannolikt skola 
väl planlagda undersökningar enligt den metod, som HESSELMAN (1927) 

utarbetat, giva resultat, som ha stor teoretisk och praktisk betydelse. 
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RESUMEE. 

Studien iiber die Entwicklung der Nadelbaumpflanze in Rob
humus. II. Die Ansbildung der Mykorrhiza bei der Kiefern

pflanze in verschiedenen Rohhumusformen. 

Die nachstehend mitgeteilte Untersuchung verfolgt den. Zweck, die Frage 
der Entwicklung der Mykorrhizen .und Pseudomykorrhizen bei einjährigen 
Kiefernpflanzen · in .verschiedenen Rohhum.usformen zu beleuchten. Da die 
Stickstoffmobilisierung dieser Humusformen wie auch die .Entwicklung der 
Pflanzen im Detail von HEssELMAN (I927) studiert ist, kann die .Mykorrhiza
bildung in ihrer Beziehung zu diesen Faktaren untersucht werden. 

Dem Untersuchungsplan gemäss warden die Wurzeln von einjährigen Pflanzen 
der von HEssELMAN (a. a. 0.) ausgefiihrten Versuchsreihen einer genauen 
Analyse unterzogen. Es sei indessen betont, dass die Untersuchung insofern 
unvollständig ist, als nicht ·Pflanzen aus allen Versuchsreihen haben analysiert 
werden können. 

Die ausflihrlichste Untersuchung ist betreffs einjähriger Pflanzen, die in 
Humusproben aus Fagerheden (HESSELMAN I 9 z 7, Versuchsreihe Ar) aufgezogen 
waren, ausgefiihrt worden. Als die Pflanzen .Anfang N overober r 9 2 2 aus den 
Töpfen herausgenommen wurden, wurde das Wurzelsystem 'einer vorbereitenden 
Okularbesichtigung unterzogen. Verschiedene Typen von Kurzwurzeln waren 
ohne weiteres zu unterscheiden und wurden fixiert, vorauf einige . typische 
Pflanzen - im allgemeinen vier von jedem Versuch - zwecks späterer 
Untersnchung in Spiritus gelegt wurden. Die Kurzwurzeln :wurden in ZENKER'
scher Fllissigkeit fixiert (MELIN r 9 2 3, S. 8 9 ). Zur späteren Färbung der 
Mikrotomschnitte wurden Orseillin BB und Anilinblau verwendet (MELIN a. a. 0.). 
Von Versuchsreihe B (Humus von Jönåker) war behufs Wurzeluntersuchung 
je eine Pflanze aus der F- und aus der H-Schicht in Spiritus gelegt worden. 
Von den librigen Reihen hat geeignetes Material nicht ztir Verfligung ge
standen. Mit den Humusformen in Versuchsreih.e D (Humus aus verschiedenen 
Beständen iri · der V ersuchsforst Kulbäckslideri) wurde fedocl;i im Sommer I 9 2 6 
ein neuer Versuch im besonderen Hinblick auf eine Untersuchung der Wurzeln 
angestellt. Die Pflanzen in einem von zwei Paralleltöpfen wurden im No
vember desselben Jahres zur Prlifung herausgenommen und zwecks weiterer 
U ntersuchurig in Spiritus aufbewahrt. Diese Pflanzen sin d bisher n ur präli
minär untersucht worden. 

Bei der endgUltigen Untersuchung wurden die Wurzeln ·so genau wie mög
lich analysiert, wobei jede Kurzwurzel mikroskopisch unter schwacher Ver
grösserung untersucht wurde. Iri einer sehr grossen Anzahl von Fällen wurden 
ansserdem die· KufzwurzelJn, zum Zwecke einer eingehenderen Analyse in 
Schnitte zerlegt. 

Folgende Typen vori Mykorrhizen: und ·Pseudomykorrhizen sin:d unterschieden 
worden. 
. Mykori.hiza A; Entspricht den von ·mir fruher besebriebenen ·Gabel
mykorrhi:Zen des Typus l und II. (MELIN I923,. s.- 89 ff.). Die ektotrophen 
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und ektendotrophen Typen haben nicht mit Sicherheit voneinander an dem 
fixierten Material unterschieden werden können, da die Fixierungen so spät 
wie im November vorgenommen worden sind. Der Hyphenmantel ist dunn 
oder fehlt. Hyphenstränge sind nicht ausgebildet. Gewisse Variationen be
zuglich der inneren struktur können vorkommen, bedingt durch verschiedene 
Pilzsymbionten und Verschiedenheiten betreffs der Humusformen. - Entweder 
hat die ganze Kurzwurzel denselben Bau, oder auch hat der untere Teil 
Pseudomykorrhizastruktur. Die Mykorrhizapartie ist in jedem Falle grösser 
als der Pseudomykorrhizateil (Fig. I: I-3). 

Mykorrhiza B. Kombinierte Mykorrhiza von Typus A und Pseudomy
korrhiza, wobei die letztere den unteren Haupttei1 einnimmt (Fig. I; 4- s). 
Obwohl es von logischem Gesichtspunkt aus unrichtig ist, diesen Typus als 
einen besonderen Mykorrhizatypus aufzuftihren, ist dies doch von praktischem 
Gesichtspunkt aus ftir notwendig erachtet worden. 

Mykorrhiza B. Entspricht morphologisch am nächsten der fruher (MELIN 
I923, S. Io3) beschriebenen Knollenmykorrhiza. Von einem dicken Hyphen
mantel gehen mehr oder weniger zahlreich Hyphen und Hyphenstränge aus, 
die denen ähneln, welche von der Knollenmykorrhiza in Robhumusboden und 
von der von Boletus-Arten in Reinkultur gebildeten Mykorrhiza ausstrahlen. 
Die Hyphen haben ansserdem die ftir Boletus-Arten bezeichnende paarige 
V erzweigung und die charakteristischen Bel äg e au f den W änden. Die H yphen
stränge sin d s o-7 s fl. dick und lösen sich nach aussen hin allmählich in 
Hyphen auf. Es ist demnach wahrscheinlich, dass dieser Mykorrhizatypus 
von Boletus-Arten konstitutiert wird, obwohl er habituell verschieden von 
der von diesen gebildeten Knollenmykorrhiza in Rohhumusboden ist (MELIN 
I923, S. 78). So ist er beispielsweise nie so stark verzweigt, und die Zweige 
sind auch nicht so miteinander verwoben, wie es der Fall bei der letzteren ist. 

Mykorrhiza D. Die Farbe ist mehr oder weniger schwarz. Der Hyphen
mantel besteht entweder aus einer inneren Schicht hyaliner und einer äusseren 
Schicht schwarzbrauner Hyphen oder nur aus dieser letzteren Schicht. Von 
der Oberfläche strahlen zahlreiche schwarzbraune Hyphen aus. Dieser Mykor
rhizatypus scheint im allgemeinen auf die Weise entstanden zu sein, dass 
schwarzbraune Hyphen von jlf.R. att·ovirens-Typus Mykorrhizen von Typus 
A und B uberwachsen und einen sekundären schwarzen Mantel gebildet haben. 

Mykorrhiza E. Diese hat habituell grosse Ähnlichkeit mit den A-Mykor
rhizen, von denen sie sich jedoch u. a. durch eine sehr kräftige intrazelluläre 
Infektion unterscheidet. Sie ist nur in dem c-Versuch mit Humusform IV 
beobachtet worden. 

Mykorrhiza F. Dunn und pseudomykorrhizaähnlich. Ist mit Sicherheit 
nur in dem Kontrollversuch (Sand und dest. Wasser) beobachtet worden. Sie 
scheint aus Hyphen von Rhizocfonia-Typus aufgebaut zu sein. 

Die Pseudomykorrhizen ähneln habituell den von mir fruher besebriebenen 
(MELIN I9I7i I923i I924). In ihrer typischen Form haben sie ausschliesslich 
intrazelluläre Infektion. Bisweilen ist jedoch sporadisch ein interzelluläres 
Netzwerk zustandegekommen, gewöhnlich um die inneren Rindenzellen herum, 
ohne dass der Typus im ubrigen eine Veränderung erfahren hätte. Die erstere 
Form wird hier A-Typus, die letztere B-Typus genannt. 

Betreffs der Versuche mit den untersuchten Humusformen von Fagerheden 
lassen sich die Resultate folgendermassen zusammenfassen. Da Begiessen 
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mit Humusextrakt in den Humusversuchen die Entwicklung der Wurzeln nicht 
merkbar beeinflusst hat, werden die a- und die b-Versuche gleichzeitig be
handelt. 

Die Pflanzen in Humusform IV (Humus von Kahlschlagfläche) bilden 
hinsichdich des Wurzelsystems eine Klasse fiir sich. Praktisch genommen, 
sind alle Kurzwurzeln zu Mykorrhizen des Typus ausgebildet worden, den 
man gewöhnlich in gutartigern Rollhumus findet. Die Mykorrhizen sind mit 
sehr grosser Leichtigkeit konstitutiert worden. Schon bei ihrem Vordringen 
durch die Mutterwurzel oder unmittelbar danach sind die Saugwurzeln von 
den Pilzen infiziert worden. Infolgedessen sind die Kurzwurzeln vollständig 
zu Mykorrhizen umgebildet worden. Diese haben eine verhältnismässig lange 
Lebensdauer. Im November konnten bei den einjährigen Pflanzen keine 
Zeichen eines Absterbens der Rindenzellen beobaclltet werden. Auch die 
basalen, von interzellulärem Netzwerk umgebenen Rindenzellen hatten lebende, 
chromatinreiche Kerne. - Vereinzelte Mykorrhizen waren von Myzel von 
M.R. atrovirens-Typus umsponnen, das auch teilweise einen sekundären Hyphen
mantel gebildet hatte. - Pseudomykorrhizen kamen nur vereinzeit vor. -
Auch die Langwnrzeln hatten in grosser Ausdehnnng Mykorrhizastruktur. Die 
auf diese Weise ausgebildeten Langwurzeln waren unbedeutend intrazellulär 
infiziert. Hyphen von M.R. atrovirms-Typus fehlten oder waren nur vereinzeit 
vorhanden, während diese bisweilen ziemlich zahlreich in solchen Langwurzeln 
vorkommen konnten, die nicht Mykorrhizastruktur erhalten hatten. 

Einen extrem entgegengesetzten Typus stellen die Pflanzen in Humusform 
I dar (Humus von offenen, sich schwer verjiingenden Partien in der Kiefern
heide). Eine Mykorrhizabildung ist hier im grossen und ganzen mit sehr 
grosser Schwierigkeit ansgelöst worden, was zur Folge gehabt hat, dass statt 
dessen Pseudomykorrhizen stark dominierend geworden sind. Eine Ausnahme 
in dieser Hinsicht bildet Pflanze s, die lokal sehr schöne A-Mykorrhizen hatte. 
Diese waren augenscheinlich gleichwie in den Versuchen mit Humusform IV 
unmittelbar nach dem Hervordringen der Kurzwurzeln konstitutiert worden, 
welcher Umstand zeigt, dass die Mykorrhizen hier - im Gegensatz zu dem 
gewöhnlichen Verbalten in Humusform I - mit grosser Leichtigkeit zur 
Ansbildung gekommen sind. Die Ietztgenannten Mykorrhizen bei Pflanze s 
hatten - gleichwie in den Versttellen mit Humusform IV - eine verhältnis
mässig Iange Lebensdauer. - Die Mykorrhizen von Typus C, die bei allen 
Pflanzen selten sind, haben einen relativ kurzen Bestand. Während die Kerne 
der Rindenzellen bei jiingeren C.Mykorrhizen normales Aussehen haben, sind 
sie bei älteren, verzweigten teilweise degeneriert. Die Zellen sind ansserdem 
im Ietzteren Falle mehr oder weniger kräftig intrazellulär infiziert mit sekundär 
eingewachsenen Hyphen. - Die Infektion in den Langwurzeln ist im grossen 
und ganzen weniger bedeutend als in den Vesnehen mit Humusform II und 
III. Das schwarzbraune Myzel von M.R. atrovirens-Typus scheint hierbei eine 
mehr untergeordnete Rolle zu spielen. 

In den Humusformen II (Humus von Verjiingungsgruppe unter älteren 
Bäumen in der Kiefernheide) und III (Humus ans älterem, trägwiichsigem 
Fichtenwald) sind die Mykorrhizen etwas leichter als in Humusform I konsti
tuiert worden, aber mit hedentend grösserer Schwierigkeit als in Humusform 
IV. Nur in Ausnahmefällen ist eine Mykorrhizabildung unmittelbar nach dem 
Hervordringen der Kurzwurzel ans der Mutterwurzel zustande gekommen. 
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Gewöhrilich · sind zuerst · Pseudömykorrhizen ge,l;>ildet . worden, · u;ncl an den 
Spitzen derselben · ist dann später eine Mykorrhizabildung. ansgelöst worden. 
Das schwarzbraune Myzel von MR. atrovzrens-Typus spielt in diesen Versuchs
reihen eine hervörtretende Rolle. Die Hyphen desselben tragen einerseits zur 
Konstitutierung der Pseudomykorrhizen bei, andererseits bilQ.en . ·sie einen 
sekundäten Hypherimantel.um die Mykorrhizen von Typus A und B herum. 
Ansserdem gelarrgen sie zu kräftiger Entwicklung in den Langwurzeln, deren 
Rindenzellen bisweilen von denselhen ausgefiillt sein. köntlen. Die C-Mykor
rhizen verbalten .sich wie in den Ver:suchen mit, Humusform L 

Was die c-Versuche (Pfianzei:i aufgezogen in Sand und begossen mit Humus
extrakt) betrifft, 'so hat k.ein wesentlicher Unterschied zwischen den· verschie
denen Humusformen nachgewiesen ·.Werden• können. In sämtlichen Fällen sind 
iiberwiegend· Pseudomykorrhizen gebildet worden. Mykorrhizen sind nur • in 
Ausnahmefälleti ··zur Entwicklung gekoinmen. . Dasselbe ist. der Fall in dem 
Kontrollversuch, bei dem die Pflanzen in reinem Sand aufgezogen und mit 
destilliertem · Wasser begossen wordeh sind. In den Hurnusversuchen schienen 
d~e ·Pseudomykorrhizen kräftiger ·endophytisch infiziert zu sein als in dem 
Kontrollversuch (Sand und ·wasser). . 

Auf Grund iueiner friiberen Erfahrung muss ich es als sicher ansehen, dass 
die A-Mykorrhizen in Humusform IV (Kahlschlagfläche) eine wechselseitige 
oder mutualistische Symbiose repräsentieren. Da auch die Langwurzeln in 
grosser Ausdehnung Mykorrhizastruktur haben und nur sporadisch mit Wurzel
haaren versehen sind, mussen die fraglichen Pflanzen so gut wie ausschliesslich 
auf die Mykorrhizapilze fiir ihre Nahrungsaufnahme angewiesen sein. Sie 
sind mit anderen Worten mykotroph. 

Die in den iibrigen Humilsformen beobachteten A-Mykorrhizen diirften 
gleichfalls im grossen und ganzen Gleichgewichtsstadien repräsentieren, .wo 

·Pil z urid Wurzel in wechselseitiger Symbiose miteinander le ben, wenn auch 
das Gleichgewicht hier bisweilen · zum Nacliteil der Wurzeln gestört werden 
kann. So wurden beispielsweise in dem Versuch mit Humusprobe II verein
zelte degenerierte' Kerne· in den Rindenzellen beobachtet, was auf zu hoher 
Virulenz seitens des Mykorrhizapilzes oder darauf bernhen diirfte, dass die 
Wurzelzellen ·zu schwach gewesen sind. 

Was die C-Mykorrhizen in den Versuchen mit den Humusformen I-III 
und dem c-Versuch mit Humusform IV betrifft, so sinkt hier die Wagschale 
leicht zugunsten des Pilzsymbionten, Schon von Anfang an erfolgt oft der 
Angriff auf die Kurzwurzeln (die Pseudomykorrhizen) sehr heftig seitens der 
Hyphen, allmählich kommt jedoch unzweifelhaft ein Gleichgewicht zwischen 
den Symbionten zustande. Aus diesem-' oder jenem Arrlass erfährt indesseri 
das Gleichgewicht zietnlich bald eine Storimg, und die Rindenzellen werden 
getöttit. Es · ist von grossem Interesse, diese Boletus-Mykorrhizen mit den 
Knollenmykoirhizen in .g'utartigem, Robhumus zu vergleichen, welche · Erbsen
grösse oder noch grössere Dimensionen errt!ichen konnen; ohne dass Degene-
rationszeichen · beobachtet we.rdeh können. ·, ; 
. · Iri den D-lYJykorrhizen ist in · vielen Fällen eine schi,idliche Binwirkung 
seitens der schwarzbra'unen Hyphen nachgewiesen worden,, :wa:s besonders .in 
den Verslichen · mit den · Humusformen t-III. der ·Fall gew~sen ist. Die 
Hyphen wachsen .. von dem. MimteL aus in die ä~sseren Ze}Jen, .hip.ein und 
fUllen ·sie oft aus. A lisserdem: nndet . man nicht . selten (iegenerierte. Kerne in 



[154] MYKORRHIZANS UTBILDNING I RÅHUMUS 491 

den Rindenzellen. Es will indessen scheinen, als wenn ihre schädliche Ein
wirkung geringer ist in den Versuchen mit Humusform IV als in .denen mit 
den Humusformen I~III, was solchenfalls u. a. darauf bernhen dtirfte, dass 
die Wurzelzellen bier kräftiger sind als in den tibrigen Versuchen. Bis zu 
einem gewissen Grade werden ansserdem die Hyphen in ihrem Eindringen 
durch die eigentlicheh Mykorrhizapilze gehindert. Wenn demnach die eigent
lichen Mykorrhizen optimal entwickelt sind, scheinen die schwarzbraunen 
Hyphen nur mit Schwierigkeit einzuwachsen. 

Die als Pseudomykorrhizen entwickelten Kurzwurzeln sind in bohem Grade 
gehemmte Bildungen, was deutlich. bei einem Vergleich mit den eigentlichen 
Mykorrhizen hervortritt. .. Der einseitig parasitiche Charakter der Pilze zeigt 
sich am deutlichsten in solchen Fällen, wo die Rindenzellen von dicken 
Perlenschnurhyphen fast ausgeftillt sind (Fig. 5 a). Es ist jedoch wahrscheinlich, 
dass ni<:ht alle pseudomykorrhizabildenden Pilze gleich schädlich ftir die 
Pflanzen sind. Zu den· schädlichsten dtirfte das schwarzbraune Myzel von 
lJ!I.R. atrovz"rens-Typus zu rechnen sein. 

Das Verhältnis der Pilze zu den Wurzeln in den a- und b-Versuchen mit 
Humus von Fagerheden kann in Ktirze folgendermassen zusammengefasst 
werden: 

1) In den Versuchen mit Humusform IV werden die Mykorrhizen 
unvergleichlich am leichtesten gebildet, und eine mutualistische 
Symbiose kommt unmittelbar zustande. Die Pflanzen nehmen ihre 
Nahrung hauptsächlich durch die Mykorrhizapilze auf. 

z) In den Ver.suchen mit Humusforq:1 I wird die Mykorrhiza
bildung im ganzen genommen mit grosser Schwierigkeit .ausgelöst. 
E s . b esteh t eine Ten d en z zu e in se i t i gem P aras i t is m u s s e i te n s d er 
Mykorrhizapilze. Dies ist besonders der Fall bei den die C-My
korrhizen konstitjfierenden Boletus-Arten. Die Kurzwurzeln werden 
ansserdem kräftig von schädlichen Pilzen angegriffen, unter 
welchen Myzel von M.R. atrovirens-Typus eine grosse Rolle spielt. 
Die Nahrungsaufnahme ist in bohem Grade erschwert, infolge der 
schwach entwickelten Mykorrhizen und der verktimmerten Pseudo-
mykorrhizen. . 

3) In den Versuchen mit den Humusformen II und III geschieht 
die Mykorrhizabildung i:nit etwas grösserer Leichtigkeit als in den 
Versuchen mit Humusform I. Im tibrigen gilt dass.elbe. wie betreffs 
dieser. . 

4) In. den Versuchen. mit den. Humusformen II und lii sind die 
Langwurzeln kräftig von Pilzmyzel angegriffen worden, besonders 
solchem von M.R. atrovir~ns-Typus; das augenscheinlich e1ne 
schädliche Einwirkung å.uf die Pflanzen ausgetibt hat. 

, HESSELMAN (i 9 z 7) hat in den Versuchen so wo hl mit den fraglichen Rob
humusformen als mit mehreren anderen nachgewiesen, dass ein· deutlicher 
Zusammenhang zwischen der Entwicklung der Pflanzeh und der Stickstoff
mobilisierung, vor allem der Nitrifikation im Boden herrscht. · Bei. den unter
suchten Humusformen besteht in dessen auch ein Parall elismus zwischen . dem 
Aussehen der Pflanzen und der Entwicklung der Mykorrhizen. Derselbe 
Parallelismus ist. auch betreffs der Vermoderungs- und der H1,1musstoffschichten 
in gutartigern Robhumus nachgewiesen w orden (Versuchsreihe· B, J önåker). Au ch 
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in Versuchsreihe D hat im grossen und ganzen ein entsprechender Zusammen
hang festgestelit werden können. 

Welches kann nun die Ursache daftir sein, dass in den fraglichen Humus
versuchen die schönen Pflanzen optimal entwickelte Mykorrhizen haben, währ
end diese im grossen und ganzen schwach ausgebildet bei den schwachen 
Pflanzen sind? Die nächstliegenden Möglichkeiten scheinen mir folgende zu 
se in. 

1) Die kräftigeren Pflanzen haben in den Wurzeln gegeniiber den schwächeren 
einen reichlicheren Vorrat an Assimilaten, die auf die eine oder andere Weise 
die Mykorrhizabildung beeinflussen können. 

z) In gewissen Humusformen finden sich in grosser Menge Myzelien, die 
mykorrhizabildenden Pilzen angehören, in anderen .dagegen sind diese seltener. 
Im ersteren Falle werden infolgedessen kräftige Mykorrhizen und dank diesen 
schöne Pflanzen gebildet. 

3) Die Humusformen haben direkt oder indirekt Bedeutung fiir die Mykor
rhizabildung, entweder in der Weise, dass sie die Virulenz der Pilze oder die 
Aktivität der Wurzelzellen oder beide beeinflussen. Durch eine kräftigere 
Mykorrhizaentwicklung werden die Pflanzen besser entwickelt. 

Die erste Möglichkeit scheint hier vallständig ausgeschieden werden zu 
können. In den Versuchen waren die Pflanzen anfänglich von identisch der
selben Beschaffenheit. 

Die zweite Möglichkeit hat etwas grössere Wahrscheinlichkeit fiir sich. Es 
ist wahrscheinlich, dass die Mikroflora beträchtlich verschieden in Humusform 
IV einerseits und in den Humusformen I-III andererseits ist. Hierfiir spricht 
der Umstand, dass Schnallenmyzelien nicht in den Humusformen I und III 
beobachtet worden sind, während diese zahlreich besonders in Humusform 
IV gewesen sind, und ansserdem der Umstand, dass Myzel von ]Vf. R. 
atrovirens-Typus zahlreicher in den Humusformen II und III als in IV und 
I war. Es ist möglich, dass beispielweise in älterem Robhumus triviale Bo
denpilze und solche von M. R. atrovirens-Typus sich kräftig auf Kosten der 
mykorrhizabildenden Hymenomyceten entwickeln. Es ist eine den Mykologen 
bekannte Erfahrung, dass Bodenhymenomyceten weniger häufig in älteren, 
unwiichsigen Wäldern sind als in jiingeren, gutwiichsigen. Wenn auch eine 
Verschiedenheit beziiglich der Frequenz der mykorrhizabildenden Hymeno
myceten von Anfang an vorliegen sollte, scheint diese doch nicht allein den 
Unterschied hinsichtlich der Mykorrhizabildung in den verschiedenen Versuchen 
erklären zu können. Die Versuche zeigen, dass mykorrhizabildende Pilze doch 
in sämtlichen Humusformen vorhanden gewesen sind. Trotzdem sind jedoch 
die Mykorrhizen mit Schwierigkeit in den Humusformen I-III gebildet worden, 
was daraus hervorgeht, dass, wie erwähnt, gewöhnlich zuerst Pseudomykor
rhizen konstituiert worden sind. 

Es ist meines Erachtens wahrscbeinlicb, dass in erster Linie die Humus
formen selbst direkt oder indirekt die Ursache fiir die verschiedene Ansbildung 
der Mykorrhizen gebildet haben. Dies steht in Ubereinstimmung mit der 
Auffassung, der ich friiber Ausdruck gegeben habe. Es wird auch dadurch 
bestätigt, dass vereinzelte Pflanzen in den Humusformen I--III Gruppen von 
dem Ansehein nach optimal entwickelten Mykorrhizen hatten. Dies war be
sonders auffallend bei Pflanze 5 in Humusform I. Da Robhumus stets sehr 
heterogen ist, lässt es sich wohl denken, dass in einer im ganzen genommen 
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unglinstigen Humusform kleinere Flecke vorkommen können, wo der Humus 
von anderer und besserer Beschaffenheit ist. 

Da in den Versuchen ein Parallelismus zwischen der Intensität der Stick
stoffmobilisierung und der Mykorrhizabildung vorhanden gewesen ist, liegt die 
Annahme nahe, dass die Stickstoffmobilisierung oder mit dieser zusammen
hängende Faktaren eine gUnstige Einwirkung auf die Entwicklung der Mykor
rhizen ausiiben. Dies stimmt auch mit den Erfahrungen in der Natur iiber
ein. Man findet nämlich die schönsten Mykorrhizen in lockerem Rohhumus, 
und bei einem Vergleich zwischen der Vermoderung- und der Humusstoff. 
schicht findet man sie am besten in der ersteren entwickelt. Wie dieser Zusam
menhang zu deuten ist, lässt sich gegenwärtig kaum einigermassen sicher ent
scheiden. Die angestellten Versuche scheinen jedoch in eine bestimmte Rich
tung zu weisen. 

Ich babe friiber hervorgehoben, dass der Nährstoffvorrat der Humusdecke, 
besonders der zugängliche Stickstoff, eine Rolle fiir die Mykorrhizabildung 
spielen diirfte. Es zeigte sich nämlich in Reinkulturen, dass Mykorrhizen 
leichter in Substrat mit NH4Cl, Nukleinsäure und Pepton zur Entwicklung 
kamen als in stickstofffreiem Substrat. Ich deutete dieses Verbalten so, dass 
die Pilze im ersteren Falle eine höhere Virulenz als im letzteren erhielten 
und daher leichter Mykorrhizen bilden könnten. Zweifellos ist es von grosser 
Wichtigkeit, dass die Pilze eine gentigend hohe Virulenz besitzen, aber es ist 
au ch von grosser .• Bedeutung, dass die Wurzelzellen sich in einem so !ch en 
physiologischen Zustand befinden, dass sie durch ihre enzymatische Tätigkeit 
den Pilzen die Stange halten können (MELIN 1925). Nur wenn die Wurzel
zellen hinreichend kräftig sind, können sie die Pilze zwingen, interzellulär zu 
leben. Auf Grund friiberer Versuche halte ich es fiir wahrscheinlich, dass in 
den Pseudomykorrhizen in den Versuchen mit den Humusformen I-III -
ausser trivialen Pilzen und Myzelien von 11:1. R. atrovirens-Typus - auch 
Hyphen von mykorrhizabildenden Hymenomyceten enthalten gewesen sind. 
Dass Mykorrhizapilzen angebärige Hyphen wirklich in den Pseudomykorrhizen 
vorhanden gewesen sind, geht am besten daraus hervor, dass ein interzellu
läres Netzwerk nicht selten sparadisch vorkommen kann. In den Pseudomy
korrhizen des Typus B sind es die inneren Rindenzellen, die sich mit diesem 
Netzwerk gewöhnlich bekleidet haben, die äusseren dagegen haben im grossen 
und ganzen nicht vermocht, dies zu tun. Das weist darauf hin, dass die 
Rindenzellen die schwächere Komponente in der Symbiose darstellen. Es 
ist nun wahrscheinlich, dass eine reichlichere Stickstoffzufuhr zu den Wurzel
zellen - in Form von Nitrat oder Ammoniumsalz - direkt oder indirekt die 
Aktivität dieser letzteren erhöhen kann, so dass einenormale Mykorrhiza ans
gelöst wird. Eine lebhafte Stickstoffmobilisierung könute demnach die Ursache 
sein, teils dafiir dass die Pilze eine hinreichend hohe Virulenz erhalten, teils 
dafiir, dass die Wurzelzellen hinreichend kräftig werden. Eine mutualis
tische Symbiose wiirde hierdurch zustande kommen. Es ist a priori wahr
scheinlich, dass Nitrate dabei glinstiger wirken als Ammoniumsalze. 

Es muss indessen betont werden, dass Nitrate keine notwendige Voraus
setzung dafiir bilden, dass Mykorrhizen rasch bei den Pflanzen zur Entwicklung 
gelangen. Ich ha be friiber betont (ME LIN I 9 I 7, S. 409 ), dass · auf ge
wissen erst kiirzlich trockengelegten Moorböden die Mykorrhizabildung unab
hängig von der Nitrifikation im Boden zustande kommt. Ansserdem kann daran 
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erinnert werden, dass die Mykorrhizen wohlentwickelt beispielsweise in gewissen 
naturlichen Moorassoziationen sind, in denen Salpeterbildung nicht vorkommt. 

Andererseits ist es möglich, dass ein sehr reiehlicher Vorrat an Nitraten 
die Mykorrhizabildung hemmen kann. 

Es diirfte wahrscheinlich sein, dass die Voraussetzungen fiir die Mykor
rhizabildung sich verschieden in verschiedenen Humusformen gestalten. Diese 
Frage bedarf. indessen eines weiteren eingehenden Studiums, um beantwortet 
werden zu können. 

Auch nachdem die Mykorrhizasymbiose konstituiert worden ist, spielt die 
Beschaffenheit der Humusform eine grosse Rolle fiir die Aufrechterhaltung des 
Gleichgewichtszustandes zwischen den beiden Symbionten. In Humusform IV 
konnte eine Störung des Gleichgewichts nicht konstatiert werden, was dagegen 
in den Humusformen I-III der Fall war. In den C-Mykorrhiien erhielten 
die Pilzsymbionten allmählich das Ubergewicht, und auch betreffs der A-My
korrhizen konnte in Humusform H eine Tendenz in derselben Richtung kon-
statiert werden. 

Die Ursachen dafiir, dass der Gleichgewichtszustand in den Versuchen mit 
den Humusformen I-III leicht hat gestört werden können, diirfte direkt oder 
indirekt mit der unbedeutenden Stickstoffmobilisierung zusammenhängen. Es 
ist möglich, dass die Pilze infolge erschwerter Stickstoffzufuhr von dem Humus 
her sich den Stickstoff. der Wurzelzellen nutzbar zu maehen versuchen. Oder 
man · kann sich denken, dass die Wurzelzellen inJiolge unzureichender Stick
stoffzufuhr durch die Pilze geschwächt werden, und dass daher die Wagschale 
zu ihrem Nachteil sinkt. 

In den Humusformen, wo Mykorrhizen mit Schwierigkeit gebildet worden 
sind, sind die Wurzeln leicht Augriffen verschiedener Pilzmyzelien zum Opfer 
gefallen, die mehr oder weniger kräftig sowohl in den Kurz- als in den Lang
wurzeln zur Entwicklung gekommen sind. Andererseits sind die Wurzeln in 
geringerem U mfang von schädlichen Pilzen bei solchen Pflanzen angegriffen 
worden, die eine reichliche Ansbildung optimal entwickelter Mykorrhizen erhalten 
haben. In dieser Hinsicht bestätigen sich die Schlussfolgerungen, zu denen 
ich durch fruhere Untersuchungen gelangt bin, nämlich dass die Mykorrhiza
pilze ausser der direkten Bedeutung im Dienste der Nahrungsaufnahme auch 
eine indirekte haben: die Wurzeln gegen schädliche Pilzmyzelien zu schiitzen. 

Aus der bier referierten Untersuchung scheint hervorzugehen, dass eine 
lebhafte Stickstoffmobilisierung in der Rohhumusdecke oder Faktoren, die eng 
mit dieser zusammenhängen, einerseits die Entstehung optimal entwickelter 
Mykorrhizen begiinstigen und andererseits von grosser Bedeutung fiir die Er
haltung des Gleichgewichtszustandes zwischen den beiden Symbionten sind. 
Wenn diese Auffassung richtig ist, so steht das Problem der Verjiingung auf 
unseren Rohhumusböden in einem neuen und interessanten Lichte da. 

Die Mykorrhizafrage und das Problem der Verjiingung auf unseren Roh
humusböden bieten der kiinftigen Forschung ein reiches Arbeitsfeld. Wahr
scheinlich werden wohlgeplante Untersuchungen nach der Methode, die HEs
sELMAN (1927) ausgearbeitet hat, Resultate liefern, die grosse theoretische und 
praktische Bedeutung besitzen. 




