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Abstract: Mycorrhizae of Lactarius deterrimus Groger and Picea abies (L.) Karst. were
synthesized under sterile conditions. The influence of substrate acidity and of different concen-
trations of glucose on the differentiation of mycorrhizae was examined. Typical ectomycorrhizae
were formed at pH 4.8, and their morphology and anatomy are characterized here. The in vitro-
mycorrhizae are similar to natural mycorrhizae. At pH 3.5 and below no mycorrhiza formation
could take place. The cultures without glucose in the medium (MMN) showed similar results.

Beside the mycorrhizae, lateral roots with vigorous hyphal growth in the cortical cells are des-
cribed. The correlation between this pattern and the enzymatic properties of Lactarius deterri-
mus is discussed.

Zusammenfassung: Untersterilen Bedingungen wurden Mykorrhizen von Lactarius
deterrimus Groger und der Fichte (Picea abies L.) Karst. synthetisiert. Es wurde der Einflufs von
Spbstrataziditét und von verschiedenen Zuckerkonzentrationen auf die Mykorrhizierung unter-
sucht. Bei einem pH-Wert um 4.8 bildeten sich typische Ektomykorrhizen, die morphologisch
und anatomisch charakterisiert werden. Die Morphologie der in vitro-Mykorrhizen stimmt mit
den natiirlichen Mykorrhizen iiberein. Bei einem pH-Wert unter 3.5 konnten keine Mykorrhizen
entstehen. Das Weglassen von Glucose im MMN-Medium wirkte sich nicht nachteilig aus.

Neben den Mykorrhizen werden Seitenwurzeln mit starkem intrazelluliren Pilzwachstum be-
schrieben. Der Zusammenhang von intrazellulirem Pilzwachstum und der Enzymausstattung
von Lactarius deterrimus wird diskutiert.

Mykorrhizen sind Wurzeln Hoherer Pflanzen, die durch symbiontisches Zusammenleben
mit Pilzen in charakteristischer Weise strukturell verdndert werden. Bei der fir Wald-
biume fast ausschlieflich relevanten Ektomykorrhiza umgibt der Pilz die Wurzel mit
einem Hyphenmantel, dringt interzelluldr in das Rindengewebe ein und umgibt die Rin-
denzellen mit einem in der Regel einschichtigen, dicht gepackten Hyphensystem, dem
Hartig-Netz. Wahrend der Pilzpartner mit Substrathyphen fiir den Aufschluf und die Auf-
nahme von Nihrstoffen und Wasser aus dem Boden sorgt (M elin 1953, Melin &
Nilsson 1953, Lundeberg 1970, Read 1984), liefert die hohere Pflanze vor
allem l6sliche Kohlenhydrate ( Lewis & Harley 1965 a, b, c¢). Der Stoffaustausch
erfolgt iiber das Hartig-Netz. Der Pilzmantel bildet auch eine Barriere gegen Pathogene
(Zak 1965,1967,1971, Marx 1969). Unter natiirlichen Bedingungen sind die Kurz-
wurzeln der meisten Waldbiume zu einem hohen Prozentsatz mykorrhiziert.
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Da eine Storung des komplizierten Systems Schadigungen beim Baumpartner erwarten
laRt, hat die Mykorrhizaforschung in Zusammenhang mit den aktuellen Waldschdden
an Bedeutung gewonnen. Es stellt sich die Frage, inwieweit die Morphologie und Physio-
logie einzelner Pilze sowie das zur Symbiose befdhigte Artenspekfrum durch Umwelt-
schadstoffe direkt iiber den Boden oder indirekt z. B. iiber die Schiadigung des Photo-
syntheseapparates verandert werden konnen. Um gezielte Aussagen treffen zu konnen,
ist es notwendig, die intakten Mykorrhizen morphologisch-anatomisch zu charakterisie-
ren und die beteiligten Pilzarten maoglichst zu identifizieren, um gegebenenfalls umwelt-
bedingte Veranderungen erkennen zu konnen. Weiterhin ist die Identifizierbarkeit eine
Voraussetzung, um Informationen iber die okologische Bedeutung der verschiedenen
Pilzpartner zu gewinnen.

Die Bestimmung des Pilzes kann mit grofiter Vorsicht iiber die Myzelverbindungen mit
benachbarten Fruchtkorpern im Freiland erfolgen (vgl. A gerer 1985) oder aber iiber
die Synthese von Mykorrhizen in axenischen Kulturen mit Simlingen des Wirtsbaumes
und mit Myzel aus den entsprechenden Pilzfruchtkorpern; diesen Weg haben wir beschrit-
ten. Beide Methoden ergidnzen sich. Wiahrend 'im Freiland von der natiirlichen morpholo-
gischen Ausbildung der Mykorrhizen ausgegangen werden kann, ist im Laborsystem die
Identifizierung des Pilzes eher gesichert. Wenn die Morphologie bei beiden Methoden
ibereinstimmt, wird die Identifizierung der Freilandmykorrhiza und die naturgemifie
Morphologie der Labormykorrhiza bestitigt.

Die vorliegende Arbeit soll iiber Morphologie und Anatomie von steril synthetisierten
Fichtenmykorrhizen mit dem Fichtenreizker (Lactarius deterrimus Groger) informieren.
Zur Optimierung der Kulturbedingungen wurde das Zuckerangebot im Substrat variiert.
Zwei pH-Stufen sollten die Abhingigkeit der Mykorrhizierung von der Substrataziditit
zeigen.

Material und Methoden

1. Anzucht steriler Fichtensamlinge

Fichtensamen aus der Staatsklenge Nagold (Baden-Wirttemberg) wurden 15 Minuten in Hydrogen-
peroxid (30 %) oberflichensterilisiert, auf Modified Melin Norkrans (MMN)-Agarplatten (s. u.), 2%ig,
ausgelegt und ca. zwei Wochen inkubiert. Die Primdrwurzeln -hatten dann eine Linge von ein bis zwei
Zentimetern.

2. Mykorrhizasynthese in Erlenmeyerkolben

Zur sterilen Synthese von Mykorrhizen wurde die von M e lin (1921, 1923) entwickelte und von
Marx und Zak (1965) verbesserte Methode angewandt. Zwanzig Erlenmeyerkolben (500 ml)
wurden mit je 250 ml einer Mischung aus Perlite (statt Vermikulit) und Sphagnum (10:1) und mit
175 ml MMN-Nihrlosung (nach M a rx 1969) gefiillt. Fir zehn der Kolben wurde die Nihrlosung
ohne Glucose (MMNE) angesetzt. Jeweils die Hilfte beider Nahrlosungen blieb im pH unverindert
(pH nach dem Autoklavieren 6.0), die andere Halfte wurde mit 10%iger Schwefelsidure auf pH 2.0
eingestellt, wodurch sich nach zweimaligem Autoklavieren ein pH von 3.5 ergab. Danach wurden die
Kolben mit je drei Fichtensimlingen bepflanzt und in einer Klimakammer aufgestellt (T: 20 °C,
Lichtverhiltnisse: 10000-12000 Lux, 13 Std. hell/11 Std. dunkel). Nach einer weiteren Woche
wurden Agarstickchen mit Pilzmyzel von Lactarius deterrimus (Isolat von 1. Kottke, BR-Deutsch-
land, Bayern, Oberjoch bei Picea abies 1.9.1984) zugegeben. Die Kolben wurden nach Bedarf mit
MMN-Salzlésung ohne Zucker mit pH 4.8 bzw. 3.5 gegossen. Der pH des Substrates sank wihrend
der Kultivierung von 6.0 auf 4.9 bzw. von 3.5 auf 3.2.

3. Lichtmikroskopie

Von einigen Wurzeln wurden im frischen Zustand Hand- oder Kryotomschnitte (Kryostat Leitz
1720) angefertigt und ohne Firbung mikroskopiert (Abb. 4, 5, 6, 8). Andere Wurzeln wurden in
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Glutaraldehyd/Formaldehyd nach K arnov s ky (1965) fixiert und in Metacrylat (Historesin
2218-500, LKB) eingebettet und mit Glasmessern 2 um dick geschnitten.

Die Firbungen erfolgten in Abb. 11 mit Chlorazol-Black E und Pianese I1I-B nach Wilcox &
Marsh (1964), in Abb. 12 mit Toluidinblau O nach Gerlach (1969). Die Schnitte in Abb. 7,
9, 10 und 14 wurden mit Neufuchsin-Kristallviolett angefarbt.

Weitere lichtmikroskopische Untersuchungen wurden an Material durchgefiihrt, das fiir die Elektro-
nenmikroskopie eingebettet wurde (siche 4.).

Ein Zeiss-Standardmikroskop mit Phasenkontrast und Aufsatzkamera diente zur fotographischen
Dokumentation (Filmmaterial Iiford FP 4 bzw. Kodak Ektachrome 50).

4. Elektronenmikroskopie

Das Material wurde nach Karnovsky (1965) vorfixiert und mit Osmiumtetroxyd fixiert. Das
Kontrastieren erfolgte mit Uranylacetat. Das Material wurde in ERL nach Spurr (1969) einge-
bettet und mit einem Diamantmesser an einem Reichert Ultramikrotom UmO3 geschnitten. Die Nach-
kontrastierung erfolgte mit Bleicitrat nach Reynolds (1963).

Die Fotos wurden an einem Zeiss EM 9 S-2 aufgenommen.

ERGEBNISSE
1. Mykorrhizierungsgrad

Bei pH 6.0/4.9 lag die Zahl der mykorrhizierten Wurzelspitzen bei wenigen Prozent. Die
drei Pflanzen eines Kolbens unterschieden sich beziiglich ihrer Mykorrhizierung stark.
Meistens waren die Mykorrhizen auf ein oder zwei Sidmlinge beschrinkt. Bei einer Pflanze
(MMNE-Nihrmedium, Ernte 14. Woche) waren 46 % der Wurzelspitzen mykorrhiziert.

Bei pH 3.5/3.2 unterblieb die Mykorrhizierung vollstandig. Obleich hier viele Wurzeln
von einem losen Hyphengeflecht umgeben waren (wie Abb. 13), kam es weder zur Aus-
differenzierung des Hyphenmantels noch zur Entstehung des Hartig-Netzes.

2. Morphologische und anatomische Untersuchungen
Farbe und Habitus der Mykorrhiza

Bei pH 3.5/3.2 unterblieb die Mykorrhizierung vollstindig. Obgleich hier viele Wurzeln
Mykorrhizen gebildet. Sie sind bernsteinfarben (Abb. 1 und 2), koénnen sich aber mit
zunehmendem Alter noch orangebraun verfirben. Die Mykorrhiza zeichnet sich durch
eine glatte Oberfliche aus. Nach vierzehn Wochen konnte an den Mykorrhizen die Bildung
von mykorrhizierten Seitenwurzeln beobachtet werden (Abb. 1). Mehrere Wurzelanlagen
durchbrechen den Hyphenmantel, dessen Reste zur Seite gedriickt werden. Das mono-
podiale Verzweigungsmuster (Abb. 2) ist typisch fiir Picea und einige andere Baumgattun-
gen (Melin 1923, Zak 1973).

Rhizomorphen

Wie oben erwihnt, konnen bei einem pH von 3.5 und darunter keine Mykorrhizen ent-
stehen. Dagegen treten bei beiden pH-Stufen Rhizomorphen auf, die in ihrer Farbe zwi-
schen griin (Abb. 3), bernsteinfarben und orange variieren. Meistens befinden sich die
Rhizomorphen nicht an den Mykorrhizen, sondern an den nicht-mykorrhizierten Lang-
wurzeln.

Das Quetschpriparat einer Rhizomorphe (Abb. 4) lafit eine lingsparallele Anordnung
der Hyphen erkennen. Sie besitzen keine Schnallen und sind ca. 2,5 um dick. Zwischen
diesen Hyphen sind die fiir die Gattung Lactarius typischen Lactiferen eingebunden. Ihr
Durchmesser schwankt zwischen 3 und 6 um. Im frischen Zustand leuchten sie gelb. Mit
Sulfovanillin (nach M o s er 1983) verfirben sich die Lactiferen rotbraun.
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Oberflachentextur und Struktur des Hyphenmantels

In der Aufsicht auf den Hyphenmantel sind wieder die gattungsspezifischen Lactiferen zu
erkennen (Abb. 5 und 6). Sie sind unseptiert und variieren im Durchmesser zwischen 3
und 6 um und konnen iiber Anastomosen kontaktieren. Die iibrigen Hyphen sind
septiert, schnallenlos und zwischen 2,2 und 4 um dick. Sie bilden ein relativ lockeres
Geflecht. Ein derartiges plectenchymatisches Gewebe wird als Prosenchym bezeichnet
(Chilvers 1968, Dominik 1969). Typisch sind die keuligen Anschwellungen der
Hyphen vor Verzweigungen. Die Dicke des Hyphenmantels variiert je nach Alter der
Mykorrhiza zwischen 12 und 70 um.

Klarheit iiber die Wuchsrichtung der Hyphen im Bereich des Hyphenmantels gibt Abb. 7.
Die Hyphen verlaufen im dufieren Bereich irreguldr, nach innen zu vorwiegend parallel
zur Wurzellingsachse. Im Bereich der duflersten Rindenzellschicht verlduft die Wuchs-
richtung senkrecht zur Wurzellingsachse (Abb. 9). Hierbei bilden die Hyphen ein Pseudo-
parenchym. Dic auf den dufiersten Rindenzellen aufliegenden Hyphen sind gedrungen und
bilden lappenartige Auswiichse (Abb. 8). Die Hyphenstruktur dhnelt hier bereits der des
Hartig-Netzes (s. u.).

Charakter des Hartig-Netzes

Vom Hyphenmantel aus dringen die Hyphen keilartig zwischen den Rindenzellen in den
Cortex vor (Abb. 10) und bilden das Hartig-Netz. Die Wuchsrichtung der Hyphen verliduft
dabei vorwiegend senkrecht zur Wurzelldngsachse. Auffallend sind die dinnen Zellwinde
der Rindenzellen. Man erkennt deutlich hyphale Elemente (Abb. 10 und 11), von denen
ausgehend sich die Hyphen fingerformig aufgliedern, um die Rindenzelle flichenhaft zu
bedecken. Durch die enge Verzahnung der Hyphen entsteht eine optimale Ummantelung
der Rindenzelle, was fir den Stoffaustausch von grofier Bedeutung ist. Die Hyphen drin-
gen maximal bis zur Endodermis vor, jedoch nie in den Zentralzylinder.

In den duflersten, augenscheinlich toten Rindenzellen mit feingranulirem Inhalt (Tannin-
zellen) sind haufig intrazellulire Hyphen zu beobachten (Abb. 11 und 12). Neben diesen
granuldren Tanninzellen treten Zellen auf, die Polyphenoltropfen enthalten (Abb. 11 und
12). Diese Zellen sind plasmatisch, wie beide Abbildungen zeigen. Es konnte von uns beob-
achtet werden, dafl diese lebenden Rindenzellen eine Voraussetzung fir die Entstehung
des Hartig-Netzes sind, d. h. sie werden nie intrazellulir besiedelt, sondern die Hyphen
bleiben hier auf die Interzellularriume beschrinkt. Im Alter konnen die Rindenzellen
von aufen nach innen absterben. Die Polyphenoltropfen werden durch die Pianesefir-
bung (Wilcox und Marsh 1964) und durch Toluidinblau (O’ Brien &al.
1965) rotviolett angefirbt, die granuldren Inhaltstoffe der Tanninzellen zeigen keine Farb-
reaktion.

Das Auftreten von intrazelluldren Hyphen

Neben den Mykorrhizen sind Wurzeln vorhanden, die von watteartigem Myzel umgeben
sind (Abb. 13). Die Rindenzellen dieser Wurzeln sind meist intrazellulir von Hyphen be-
wachsen (Abb. 14). Die Hyphen dringen maximal bis zur Endodermis vor, jedoch nicht in
den Zentralzylinder. Ein kompakter Hyphenmantel sowie ein Hartig-Netz fehlen hier.

Ca. 40 Seitenwurzeln, die von diesem watteartigen Myzel umgeben waren, wurden mikros-
kopisch untersucht. Bei einigen Wurzeln sind die Hyphen nicht ins Wurzelinnere einge-
drungen. Dann enthalten die Rindenzellen hiufig tropfenformige Polyphenole. Bei der
Mehrzahl der untersuchten Wurzeln wurde intrazellulires Eindringen der Hyphen gefun-
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den. Bemerkenswert ist dabei, da diese Rindenzellen keine Polyphenoltropfen enthal-
ten. In keinem Fall konnte das Eindringen von Hyphen in Rindenzellen beobachtet wer-
den, die Polyphenoltropfen enthielten. Das Eindringen der Hyphen in die toten Zellen
der granuliren Tanninschicht ist dagegen moglich (s. 0.).

Die von Hyphen durchdrungenen Rindenzellen erscheinen lichtmikroskopisch oft vollig
leer, sind gewohnlich zellkernlos (Abb. 9 und 14) und somit tot. Reaktionen der Rinden-
zellen zur Abwehr der Penetration konnten nicht beobachtet werden. Abb. 14 zeigt das
Eindringen zweier Hyphen von einer Tanninzelle aus in eine Nachbarzelle. Beim Durch-
dringen der Zellwand verengt sich der Hyphendurchmesser und weitet sich danach wieder.
Die transmissions-elektronenmikroskopische Aufnahme (Abb. 17) legt eher eine enzyma-
tische als eine mechanische Zellwandpenetration nahe. Die Polyphenole sind in diesen
toten Zellen nicht mehr als Tropfen, sondern als elektronendichter Film ausgebildet, der
die Innenseite der Zellwand und oft auch die intrazelluliren Hyphen umgibt (Abb. 16
und 17).

Das intrazellulire Hyphenwachstum wurde auch bei Mykorrhizen in den ilteren, basa-
len Abschnitten sowie selten in jingeren Wuchsabschnitten gefunden. Kleinrdumig schei-
nen sich intrazellulares Wachstum und die Ausbildung des Hartig-Netzes auszuschlieffen.
Ist das Hartig-Netz ausgebildet, so unterbleibt die intrazellulire Penetration. Sterben je-
doch die Wirtszellen ab, konnen sie anschliefend vom Pilz besiedelt werden (Abb. 9 und
11). Abb. 15 zeigt ein Initialstadium des Hartig-Netzes, das sich offensichtlich durch das
Absterben der Rindenzellen nicht weiter entwickelt hat.

DISKUSSION
Mykorrhizierungsgrad

Das Ausbleiben einer Mykorrhizierung im sauren Substrat (pH 3.5/3.2) stimmt mit Beob-
achtungen im Freiland iiberein, wonach Lactarius deterrimus in Fichtenwildern bevor-
zugt auf kalkhaltigem Untergrund vorkommt, dagegen weitgehend auf sauren Boden fehlt
( Haas 1979). Natiirliche oder anthropogene Bodenversauerung diirften also fiir die
Mykorrhizen des Fichtenreizkers schédlich sein.

Die Mykorrhizierung wurde durch das Weglassen der Glucose im MMNE-Medium nicht
negativ beeinflufdt.

Morphologie der Mykorrhiza

Nach Chilvers (1968) und Zak (1969, 1971) stellen die Rhizomorphen ein Merk-
mal zur Charakterisierung von Mykorrhizen dar. Beider Mykorrhizavon Lactarius deterrimus
in vitro stimmen die Farben der Rhizomorphen und der Lactiferen mit denen des Frucht-
korpers iberein. Der orange Milchsaft, der beim Verletzen des Fruchtkorpers aus den
Lactiferen austritt, gleicht dem Latex, der in den Lactiferen der Mykorrhiza und der
Rhizomorphen auftritt. Die flaschengriine Farbe, die oft den Pilzhut zoniert, entspricht
exakt dem Farbton der grinen Rhizomorphen. Das Auftreten der Lactiferen sowohl in
den Geweben der Mykorrhiza als auch in den Geweben des Fruchtkorpers zeigt beispiel-
haft, dafl es gemeinsame Charakteristika von Fruchtkoérper und Mykorrhiza gibt (vgl.
A gerer 1985). Die fir die Gattung Lactarius spezifischen Lactiferen wurden von
Luppi & Gautero (1967)von Mykorrhizen anderer Lactarius-Arten an Wurzeln
von Quercus spp. beschrieben. Das Auftreten der Lactiferen im Pilzgeflecht der Mykorr-
hizen scheint somit unabhingig von der Baumgattung zu sein.



412 Z. MYKOL. 52(2), 1986

Da die Hyphenmanteldicke eine variable Grofe darstellt, wurde hinreichend beschrieben
(Chilvers 1968, Zak 1973). Sie eignet sich daher wenig zur Charakterisierung. Die
auferordentlich dicken Hyphenmintel, die unter Kulturbedingungen auftreten kénnen
(hier bis zu 70 um), entsprechen jedoch nicht den natiirlichen Verhiltnissen, sondern sind
auf die relativ hohe Zuckerkonzentration im Nihrmedium zuriickzufiihren (Wilcox
1982). Die mit dem Alter auftretende Verfirbung des Hyphenmantels von Lactarius
deterrimus von bernsteinfarben nach orange erkliren wir uns durch die Zunahme des
Hyphenmanteldurchmessers und die Zunahme der farbgebenden Lactiferen. Es gilt
hierbei auch zu bedenken, dafl der Farbeindruck nicht nur durch die Farbe des Hyphen-
mantels bedingt ist, sondern daf auch die darunterliegende Tanninschicht an der Farb-
gebung beteiligt ist (Dominik 1969, Marks 1965). Da die Tanninschicht erst
im Laufe der Ontogenie entsteht, weisen die jungen Mykorrhizaabschnitte immer eine
hellere Féarbung auf (Abb. 2).

Die Struktur des Hartig-Netzes zeigt nach bisherigen Erkenntnissen kaum spezifische
Unterschiede, sondern typische Charakteristika, die bei den meisten Mykorrhizen iiber-
einstimmen. Durch das Auffingern und Anschwellen der Hyphen kommt es zu einer
dichten Ummantelung der Rindenzellen. Die bei Lactarius deterrimus gefundenen Struk-
turen stimmen im wesentlichen mit den Ergebnissen iiber Freilandmykorrhizen von
Blasius & al. (im Druck) iiberein. Die Hyphen verlaufen meist quer zur Wurzellings-
achse (siehe Abb. 10).

Die Untersuchungen von A gerer (1985) an Freilandmykorrhizen von Lactarius
deterrimus decken sich beziiglich Habitus der Mykorrhiza und Rhizomorphenstruktur
mit denen unserer Untersuchung. Dies bestitigt die Identifizierung der Freilandmykorrhiza
und die naturgemifie Morphologie der in vitro-Mykorrhiza.

Intrazelluldres Hyphenwachstum

Uber intrazellulires Hyphenwachstum bei Mykorrhizasynthesen verschiedener Lactarius-
Arten mit unterschiedlichen Baumarten wurde von mehreren Autoren berichtet (M o -
dess 1941, Pachlewski 1967, Riffle 1973, Giltrap 1982, Godbout
& Fortin 1985).

Da im Falle der Ektomykorrhizen das intrazellulire Hyphenwachstum nur wihrend be-
stimmter Stadien auftritt und nur in absterbenden oder bereits toten Rindenzellen er-
folgt (Atkinson 1975, Harley & Smith 1983),sollte in diesem Zusam-
menhang der Begriff Ektendomykorrhiza nicht verwendet werden, obgleich dieser Be-
griff von einigen Autoren in dieser Weise gebraucht wurde (u.a. Norkrans 1950,
Wilcox 1971, Meyer 1984). Von Ektendomykorrhiza sollte nur dann gesprochen
werden, wenn ein bestimmter Typus mit fehlendem oder nur dinnem Hyphenmantel
gemeint ist, bei dem die intrazelluliren Hyphen stets zusammen mit dem Hartig-Netz
auftreten (Laiho 1965, Mikola 1965). Bei diesen ,E-strains‘ handelt es sich wahr-
scheinlich ausschlieflich um operculate Discomyceten (vgl. Yang & Wilcox 1984).

Das gehidufte Auftreten von intrazelluliren Hyphen bei Lactarius spp. hingt offensicht-
lich mit der besonderen Enzymausstattung der Arten dieser Gattung zusammen. Von eini-
gen bemerkenswerten Ausnahmen abgesehen (s. u.), werden die Mykorrhizapilze fiir un-
fahig gehalten, Enzyme produzieren zu konnen, die die Zellwiande der Wirtspflanzen ab-
bauen (Hacskaylo 1973, Lindeberg & Lindeberg 1977, Ramstedt
& So6derhidll 1983). Daim Falle von Lactarius deterrimus die intrazelluliren Hyphen
die Rindenzellwinde durchquerten, ohne dafl Anzeichen mechanischer Aktivitit zu er-
kennen waren, liegt die Vermutung nahe, daf} dieser Mykorrhizapilz in der Lage ist, die
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Zellwinde enzymatisch abzubauen. Trojanowski & al. (1984) wiesen fiir finf
andere Mykorrhizapilze die Fihigkeit zum Zellwandabbau nach.

Die Diskussion iiber die Fihigkeit der Mykorrhizapilze, Cellulasen, Pektinasen und Phe-
noloxidasen (Laccasen) bilden zu konnen, verlduft jedoch widerspriichlich. Obgleich von
einigen Autoren das Fehlen einer Pektinaseaktivitdt bei Mykorrhizapilzen beschrieben
wurde (Lyr 1963, Lindeberg & Lindeberg 1977), wiesen andere Autoren
zumindest fiir bestimmte Mykorrhizapilze eine Pektinaseaktivitit nach ( H o w 1940,
Ritter 1964, Lundeberg 1970, Pachlewski & Chrusciak 1979,
Giltrap & Lewis 1982).

Norkrans (1950) erhielt bei dem Mykorrhizapilz Tricholoma fumosum einen Riick-
gang der Cellulaseproduktion durch den Einflu von Glucose. Gleichfalls stellte sie jedoch
fest, daf8 eine niedrige Konzentration an loslichen Kohlenhydraten und das Vorhanden-
sein von Cellulose die Synthese des Enzyms Cellulase induzierten. Aus dieser Beobach-
tung entwickelte N ork rans die Hypothese, daR die Cellulaseproduktion unter-
driickt wird, solange vom Baumpartner lsliche Kohlenhydrate an die Hyphen abgegeben
werden. Produziert die Pflanze keinen Uberschuf an loslichen Kohlenhydraten mehr,
kommt es durch die Cellulose der Zellwand zur Cellulase-Induktion (vgl. Ritter 1964).

Viele Vertreter der Gattung Lactarius zeichnen sich durch eine relativ hohe Polyphenoloxi-
daseaktivitit aus (Lindeberg 1948, Lundeberg 1970, Giltrap 1982).
Dies wiirde neben dem Abbau der Zellwinde auch die Beobachtung erkliren, dafs die von
Hyphen erfiillten Rindenzellen meist nur noch wenig Polyphenole enthalten. Offensicht-
lich werden die Polyphenole von den Hyphen abgebaut und genutzt. Aufgrund der licht-
mikroskopischen Beobachtungen ist zu ersehen, dafl die Rindenzellen, die tropfenformi-
ges phenolisches Material enthalten, leben und vermutlich ein intrazellulires Wachstum
abwehren. Dies wiirde erkliren, warum es im Bereich dieser Zellen zur Hartig-Netz-Bil-
dung kommt. Dafl die Entstehung des Hartig-Netzes an lebende Rindenzellen gebunden
ist, wurde von Harley (1984) zusammenfassend dargestellt. Bei den Tanninzellen han-
delt es sich dagegen um tote Zellen ( Foster & Marks 1966, Chilvers
1968).

Durch die fiir Mykorrhizapilze ungewohnliche Enzymausstattung von Lactarius-Arten,
die offensichtlich auch zum Streuabbau befihigt, erhebt sich die Frage, ob Lactarius
deterrimus als ein fakultativer Mykorrhizapilz anzusehen ist. Die enge Bindung des Pil-
zes an lebende Fichten deutet aber vielmehr auf eine obligate Symbiose hin
(vgl. Giltrap 1982).
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Abb. 1: Mykorrhiza mit den Hyphenmantel durchbrechenden Seitenwurzeln vierzehn Wochen nach
Inokulation. (Mef3strich 1 mm)

Fig. 1: Simple mycorrhiza of Lactarius deterrimus and Picea abies. Lateral roots breaking through the
sheath fourteen weeks after inoculation. (scale bar 1 mm)

Abb. 2: Monopodial verzweigtes Mykorrhizasystem sechzehn Wochen nach Inokulation. Bei schnellem
Wachstum kann die Wurzelspitze den Hyphenmantel durchbrechen (Pfeil). (Mef3strich 1 mm)

Fig. 2: Monopodial branched mycorrhizal cluster sixteen weeks after inoculation. The rapid growing
root apex can break through hyphal mantle (arrow). (scale bar 1 mm)

Abb. 3: Rhizomorphen an der Primarwurzel des Fichtensamlings. (Mefstrich 1 mm)

Fig. 3: Rhizomorphs at the primary root of the seedling. (scale bar 1 mm)

Abb. 4: Quetschpriparat einer Rhizomorphe. In lingsparalleler Anordnung befinden sich die farbge-
benden Lactiferen. (Phasenkontrast, Mef3strich 50 um)

Fig. 4: Rhizomorph with parallel orientated lactifers. (phase contrast, scale bar 50 um)

Abb. 5: Aufsicht auf den Hyphenmantel. Zwischen den Hyphen des Prosenchyms sind anastomisie-
rende Lactiferen erkennbar. (Phasenkontrast, Mef3strich 50 um)

Fig. 5: Surface of the hyphal mantle. Between the hyphae of the prosenchyma are anastomosing lacti-
fers. (phase contrast, scale bar 50 um)

Abb. 6: Zeichnerische Darstellung der Hyphenmantelaufsicht. Lactiferen punktiert. (Handschnitt)

Fig. 6: Surface of the hyphal mantle. Lactifers dotted. (manual section)



418 Z. MYKOL. 52(2), 1986

Abb. 7: Lingsschnitt durch den Hyphenmantel. Zwischen den Hyphen sind noch deutliche Inter-
hyphalriume erkennbar. Im unteren Bildabschnitt sind duere Rindenzellen mit dem Hartig-Netz zu
sehen. (Semidiinnschnitt (Historesin), Mefsstrich 30 um)

Fig. 7: Longitudinal section through the hyphal mantle. Between the hyphae, interhyphal spaces can
be seen. In the lower part of the picture the outer cortical cells with Hartig net are visible. (semi-thin
section (Historesin), scale bar 30 um)

Abb. 8: Hyphenschicht auf den dufSersten Rindenzellen. Die Hyphen liegen dicht aneinander und
dhneln bereits den Hartig-Netz-Strukturen. (Kryotomschnitt, Mef3strich 5 um)

Fig. 8: Hyphae on the outer cortical cells. The hyphae are close together and look similar to the Hartig
net structures. (kryotom section, scale bar S um)

Abb. 9: Wurzgllingsschnitt: im rechten Bildteil geht der pseudoparenchymatische innere Hyphenman-
tel in das Hartig-Netz iiber;im linken Bildteil sind die Rindenzellen intrazelluldr bewachsen, es ist dort
kein Hartig-Netz ausgebildet. Unten. Zentralzylinder mit Polyphenoltropfen. (Semidiinnschnitt (ERL),
Mefstrich 50 um)

Fig. 9: Longitudinal section of the root. pseudoparenchymatic inner hyphal mantle and the Hartig net
(right); intracellular hyphae penetrate the cortical cells, no Hartig net is there established (left). Bot-
tom: pericycle with polyphenol drops. (semi-thin section (ERL), scale bar 50 um)
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Abb. 10: Hartig-Netz (Tangentialschnitt). Hyphen bilden fingerformige Ausbuchtungen, die die
Rindenzelle dicht ummanteln. Im unteren Hyphensystem ist ein Dikaryon (D) zu erkennen. Hyphen
dringen keilartig (Pfeil) zvgischen die Wirtszellen ein (Semidiinnschnitt (ERL), Mefstrich 20 um)

Fig. 10: Tangential section of the Hartig net. Hyphae form fingerlike lobes, which closely ensheath
the cortical cell. Wedge-shaped hyphae (arrow) grow between cortical cells. D: dikaryon (semi-thin
section (ERL), scale bar 20 um)

Abb. 11: Tangentialschnitt im Bereich der feingranuliren Tanninzellen (T). Von einer Hyphe fachert
sich das Hartig-Netz feingliedrig auf. IH: intrazellulire Hyphe; P: Polyphenoltropfen (Semidiinnschnitt
(Historesin), Mef3strich 20 um)

Fig. 11: Tangential section through the fine-granulated tannin cells (T). A hyphae forms a fan-like
structure of the Hartig net. [H: intracellular hypha P: polyphenol drops (semi-thin section (Historesin),
scale bar 20 um)
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Abb. 12: Lingsschnitt durch den Cortex mit Hartig-Netz. Auflere Tanninzellen (T) sind intrazellular
von Hyphen bewachsen. Innere Zellschichten sind plasmatisch und mit Polyphenoltropfen (P) gefiillt.
(Semidiinnschnitt (Historesin), Mefstrich 50 um)

Fig. 12.: Longitudinal section through the cortex with Hartig net. The outer tannin cells (T) are pene-
trated by intracellular hyphae. The inner cell layers are plasmatic and filled with polyphenol drops (P).
(semi-thin section (Historesin), scale bar 50 um)

Abb. 13: Nicht-mykorrhizierte Seitenwurzel von watteartigem Myzel umgeben. (Mefstrich 0,5 mm)

Fig. 13. Non-mycorrhizal lateral root surrounded by loose mycelium. (scale bar 0,5 mm)

Abb. 14: Intrazellulire Hyphen beim Durchqueren der Zellwand. Unterer Hyphenabschnitt von Poly-
phenolsaum umgeben. (Pfeil). (Semidiinnschnitt (ERL), Mefstrich 10 um)

Fig. 14: Intracellular hyphae penetrate cell wall. Lower part of hypha is surrounded by phenolic mate-
rial (arrow). (semi-thin section (ERL), scale bar 10 um)
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Abb. 15: Initialstadium des Hartig-Netzes. Es konnte sich offensichtlich nach Absterben der Rinden-
zellen nicht weiterentwickeln. IH: intrazellulire Hyphen. (TEM-Aufnahme, Mef3strich § um)

Fig. 15: Initial state of the Hartig net. Its development seems to be hindered after the death of the cor-
tical cells. IH intracellular hyphae (TEM, scale bar 5 ym)

Abb. 16: Oben: abgestorbene Rindenzelle mit elektronendichtem Polyphenolsaum und einer typi-
schen Hohlkugel aus gleichartigem Material. Unten: interzellulire Hyphe mit Dikaryon. (TEM-Aufnah-
me, Mef3strich 5 um)

Fig. 16: Above: dead cortical cell with an elektron dense polyphenol layer and a typical hollow sphere
of the same material. Bottom: intercellular hypha with dikaryon. (TEM, scale bar 5 um)

Abb. 17: Interzellulire Hyphen in granulirer Matrix (M), die moglicherweise aus abgebautem Material
von Wirtszellwinden besteht. Eine Hyphe (oben rechts) dringt in eine Rindenzelle ein. Intrazellulire
Hyphen (IH) von Polyphenolsaum umgeben, der hier auffallend ausdiinnt. (TEM-Aufnahme, Mefstrich
S um)

Fig. 17: Intercellular hyphae in granulated matrix (M), which possibly consists of decayed material of
the host cell walls. One hypha (right above) penetrates a cortical cell. Intracellular hyphae (IH) are
surrounded by a polyphenol layer, which seems to be under decomposition. (TEM, scale bar 5 um)
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