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Primary succession of ectomycorrhizal fungi of Pinus sylvestris was compared with secondary 
succession. Therefore, surveys for ectomycorrhizal species composition and sporocarp abundance in 
two 15-20-year-old primary stands of P. sylvestris in the central part of The Netherlands and in two 
16- and 27-year-old secondary stands of P. sylvestris in the northeastern part ofThe Netherlands were 
conducted from 1990 to 1993 . The trees of the primary stands were spontaneously seeded in a drift 
sand area. Only thin lilter and humus layers were present. The trees of the 16-year-old secondary 
stand were planled on podsol ie sandy soil and those of the 27-year-old stand on non-podsolic sandy 
soil. In both secondary stands, thick litter and humus layers had been developed . The lilter and humus 
partly originated from former stands at the same sites, partly from the present stands. In the 
secondary stands, the thick lilter and humus layers and understory vegetalion were removed ("sod­
cutting") in order to sirnulale the thin litter and humus layers in the primary stands. Untreated plots 
served as controls. Surveys conducted in 1991, 1992 and 1993 indicated that sod-cutting enhanced 
abundance and diversity of ectomycorrhizal fungi; however, the species richness and diversity in the 
sod-cut plots did nol reach those in the primary stand plots. High species richness and diversity were 
associated with low nitrogen concentrations and somewhat higher pH values in the ectorganic layers 
and mineral soil. This indicates that primary ectomycorrhizal succession differs from secondary 
cctomycorrhizal succession and that ectomycorrhizal succession is largely determined by age of the 
humus profile and nol by the phase of canopy closure. 

Successie 
Mycologen hebben waargenomen dat de soortensamenstelling van ectomycorrhizaschim­
mels verandert met het ouder worden van bossen. Sommige soorten worden alleen 
waargenomen in jonge ( < 15 jaar oude) bossen, andere soorten alleen in oudere ( > 50 jaar 
oude) bossen (Keizer, 1993; Termorshuizen & Keizer, 1996). Gewoonlijk neemt het aantal 
soorten ectomycorrhizaschimmels toe met de leeftijd van het bos tot de kroon zich sluit (en 
waarschijnlijk ook ondergronds de wortels van naburige bomen met elkaar in contact 
komen) en strooisel en humus accumuleert. Daarna neemt het aantal soorten licht af 
(Dighton & Mason, 1985; Jansen, 1991). Deze verandering in soortensamenstelling tijdens 
het ouder worden van bomen en bossen wordt successie genoemd. Rayner & Todd (1979) 
geven een meer precieze definitie van successie van schimmels: de opeenvolgende bezetting 
van hetzelfde terrein door mycelia van verschillende soorten schimmels of van verschillen­
de groepen schimmels. 

Successie van schimmels kan als volgt bestudeerd worden. Gedurende een aantal jaren, 
bij voorkeur meer dan drie, worden de vruchtlichamen van schimmels in proefvlakken 
gezocht en geteld. Proefvlakken worden gewoonlijk uitgelegd in homogeen terrein. Onder 
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homogeen terrein wordt verstaan dat bodem en vegetatie in een proefvlak zoveel mogelijk 
gelijk zijn. Als een proefvlak in een bos ligt moeten alle bomen dezelfde leeftijd hebben. 
Deze methode is vooral geschikt gedurende de eerste successiestadia. Een andere manier 
van successie bestuderen is het bekijken van vegetaties van verschillende leeftijd, mits het 
aannemelijk is dat ze behalve leeftijd in geen ander opzicht verschillen. 

Strategieën van ectomycorrhizaschimmels 
Het concept van successie in ectomycorrhizaschimmels werd door Dcacon & al. (1983) 
geïntroduceerd met de begrippen "early-stage" en "late-stage" schimmels. "Early-stage" 
schimmels kunnen direct nog niet gemycorrhizeerde zaailingen infecteren in tegenstelling 
tot "late-stage" schimmels, die dit niet kunnen. Over het algemeen worden "early-stage" 

schimmels beschouwd als ectomycorrhizaschimmels karakteristiek voor zeer jonge bomen 
en worden gevolgd door "late-stage" schimmels met het ouder worden van de bomen. 

In feite is deze classificatie een variant op het r-K concept. r-Geselecteerde organismen 
hebben een korte levensverwachting en een hoge reproductiviteit in tegenstelling tot K­
geselecteerde organismen. r-Selectie is belangrijk in geval van verstoring, zoals het 
weghalen van vegetatie, zodat er een kaal stuk grond ontstaat. Voorbeelden van r­
geselecteerde organismen zijn planten, de zogenaamde pioniers of ruderale planten, die 
zo'n kaal stuk grond koloniseren. Als eenmaal het terrein is volgegroeid met pioniers dan 
volgen deK-geselecteerde planten, de "competitors". Dit kunnen bijvoorbeeld meerjarige 
planten zijn, zoals struiken en bomen (MacArthur & Wilson, 1967; Pianka, 1970). 

Grime (1985) breidde het concept van r-K selectie uit naar het driedelige C-S-R 
concept, omdat veel organismen niet bleken te passen in het tweedelige r-K concept. Het 
C-S-R concept bestaat uit drie strategieën: "combative" (C), "stress tolerant" (S) en 
"ruderal" (R). De ruderale (R) en "combative" (C) soorten komen respectievelijk overeen 
met r- en K-geselecteerde soorten uit het r-K concept. Grime (1985) voegde de stress 
tolerante (S) soorten toe. De idee achter het driedelige C-S-R concept is dat competitie om 
bijvoorbeeld voedingsstoffen, water en licht (C) afneemt met toename van stress (S) en/of 
verstoring (D) . In feite is de verhouding tussen C, S en D in belangrijke mate bepalend 
voor de vegetatiestructuur en soortensamenstelling op welke plek dan ook (Grime, 1985). 

De genoemde strategieën zijn geschikt om het gedrag van organismen te beschrijven, 

maar niet om ze te classificeren. Immers, strategieën kunnen variëren tijdens verschillende 
fasen van de levenscyclus en onder verschillende omstandigheden. 

Verstoring van successie van cctomycorrhizaschimmels 
In Nederland is de samenstelling van de ectomycorrhizaflora in grove-dennenbossen 
gedurende deze eeuw sterk veranderd, waarbij veel soorten ectomycorrhizapaddestoelen 
sterk achteruit zijn gegaan (Kuyper & al., 1990). Vooral in bossen in gebieden met veel 
depositie van stikstof afkomstig van luchtverontreiniging zijn vruchtlichamen van 
ectomycorrhizaschimmels in aantal sterk verminderd. Deze luchtverontreiniging, met name 
veroorzaakt door de bio-industrie, leidt tot een verstoring van de natuurlijke successie. 
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Door de luchtverontreiniging van stikstof vermindert de vitaliteit van Grove den, 
waardoor de bomen minder suikers kunnen leveren aan de ectomycorrizaschimmels. Het 
aantal ectomycorrhizaschimmels neemt daardoor af (Kuyper & al., 1990). 

Daarnaast hopen in verontreinigde bossen dennenaalden zich versneld op, waardoor een 
dikke (10-15 cm), zure (pH ±2.9) strooisel- en humuslaag (Figuur 1) ontstaat. Ook domi­
neert het gras Bochtige smele (Deschampsia jlexuosa) de ondergroei van grove-dennen­
bossen vanaf ± 10 jaar oud in gebieden met veel luchtverontreiniging. In gebieden met 
weinig luchtverontreiniging wordt Bochtige smele dominant aangetroffen in dennenbossen 
vanaf 30-40 jaar (Fanta, 1992). In feite versnelt luchtverontreiniging van stikstof (vermes­
ting) de successie van het humusprofieL 

In de humus en in de bovengrondse delen van Bochtige smele hoopt zich veel stikstof 
op. Zowel de ophoping van en verzuring door humus als de toename van stikstof­
verontreiniging remmen de ontwikkeling van ectomycorrhizapaddestoelen (Baar, 1995). 
Veerkamp (1992) vermeldt dat in grove-dennenbossen waarvan de ondergroei gedomineerd 
wordt door Bochtige smele weinig ectomycorrhizapaddestoelen worden aangetroffen. 

Naast luchtverontreiniging is een andere belangrijke verstoring het kappen en weer 
aanplanten van bossen. Grove dennen die aangeplant zijn op een bodem waar reeds lange 
tijd bos heeft gestaan bevat meer organische stof en stikstof dan op een stuifzand waar geen 
of nauwelijks bodemvorming plaatsgevonden heeft. In een recent aangeplant bos op een 
verouderde bodem kan de humuslaag dan ook veelal vrij dik (10-15 cm) zijn. Door het 
kappen en het weer aanplanten van bossen lopen bodem- en bossuccessie niet meer 
parallel. 

Ingrepen in strooisel- en humuslagen 
Kallenbach nam aan het begin van deze eeuw waar dat het verwijderen van strooisel een 
positief effect had op ectomycorrhizaschimmels, met name op stekelzwammen in 
sparrenbossen op arme zandgrond (geciteerd in Grosse-Brauckmann & Grosse-Brauck-

Figuur 1. Schematische weergave van de opbouw van een humusprofiel in een Grove­
dennenbos. 

L-laag = strooisel 

F-laag = gedeeltelijk verteerde hu­
mus, met nog herkenbare stukken 
naalden 

H-laag = humus, dat volledig ver­
teerd is. Het oorspranklijk materiaal 
is niet of nauwelijks herkenbaar 

Minerale bodem 
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mann, 1978). 

Tijdens onderzoek naar de afname van ectomycorrhizaschimmels in ongestoorde grove­
deMenbossen in 1987 vond Termorshuizen (1990) een positief effect op de ectomycorrhi­

zaflora toen onbekenden strooisel, humus en vegetatie verwijderd hadden. Op een stukje 
grond van 30 m2 werden 94 keer zoveel vruchtlichamen gevonden als op een vergelijkbaar 
stukje ongestoorde grond. Dit proefvlak was het meest arm aan vruchtlil:hamen en was 
gelegen in een bosgebied met de grootste ammoniakverontreiniging in Nederland. 

Het verwijderen van dikke lagen strooisel en humus in vijf 40-80 jaar grove-deMenbos­

sen in Drenthe en op de Veluwe deed het aantal soorten en vruchtlichamen van ectomy­
corrhizaschimmels toenemen. Grotere aantallen vruchtlichamen van Amanita gemmata 
(Narcisamaniet), Cantharellus cibarius (Hanekam), Rlzizopogon luteolus (Okerkleurige 
vezeltruffel) en Suillus bovinus (Koeieboleet) werden waargenomen in de proefvlakken 
waar strooisel en humus verwijderd was dan in de onbehandelde proefvlakken (De Vries 
& al., 1995). 

Uit deze waarnemingen blijkt dat het verwijderen van strooisel en humus kan leiden 
tot veranderingen in de successie van ectomycorrhizaschimmels. In feite leidt het tot het 
terugzetten van de successie van humusprofiel en vegetatie waarmee ook de succesie van 
ectomycorrhizaschimmels wordt teruggezet (De Vries & al., 1995). 

Pl"imaire en secundaire successie 
Successie van schimmels kan worden verdeeld in primaire en secundaire successie. 
Primaire successie kan gedefinieerd worden als successie gestart op een maagdelijk 
oppervlak (bijvoorbeeld een minerale bodem zonder vegetatie) en geeft een pioniersituatie 
weer. Secundaire successie volgt een verstoring van een primaire successie door een 
plotselinge gebeurtenis, zoals kappen van bomen of een bosbrand (Frankland, 1992). De 
meeste studies tot nog toe waren gericht op primaire successie (Dighton & Mason, 1985; 
Last & al., 1987) en er is nog steeds weinig bekend over secundaire successie. Ook zijn 
er weinig lange-termijnstudies gedaan, waarbij de veranderingen van de ectomycorrhiza­

flora met het verouderen van de bossen is gevolgd. 
In de hier gepresenteerde studie was het doel een vcrgelijking te maken tussen het 

aantal soorten ectomycorrhizaschimmels en de soortensamenstelling in primaire en 
secundaire grove-dennenbossen om zo meer te kunnen zeggen over primaire en secundaire 
successie van ectomycorrhizaschimmels van Grove den en de factoren die deze successie 
verklaren. 

Primaire en secundaire grove-dennenbossen 
In het voorjaar van 1990 zijn twee middeloude (15-20 jaar oude) grove-deMenbossen (Pl 
en P2) op het Huisbarsterzand geselecteerd. Het betreft hier primaire bossen, dat wil 
zeggen dat ze spontaan zijn opgekomen op voormalig stuifzand. De bodem is een 
duinvaaggrond, die arm is aan voedingsstoffen. Er vindt nauwelijks ophoping van 
dennenaalden plaats en de ondergroei bestaat voornamelijk uit mossen en korstmossen 
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behorend tot het geslacht Cladonia. Het gras Bochtige smele komt nauwelijks voor in de 
onderzochte bossen. 

Ook zijn in het voorjaar van 1990 twee middeloude secundaire grove-dennenbossen in 
Drenthe geselecteerd, een 16 jaar oud bos in boswachterij Dwingeloo (S3, zie Baar, 1996) 
en een 27 jaar oud bos in boswachterij Smilde (S4). Op de locatie van S3 kwam tot 1920 
heide voor, daarna werd er Grove den (Pinus sylvestris) samen met Zomereik (Quercus 
robur) en Fijnspar (Picea abies) geplant. In 1974 werd deze aanplant gekapt en vervangen 
door Grove den. De bodem van S3 is een podzolbodem met relatief veel voedingsstoffen. 
Tot 1908 was de locatie van S4 stuifzand, daarna werd Grove den aangeplant. In 1963 
werd deze aanplant gekapt en de locatie werd herbeplant met Grove den. De bodem van 
S4 is een duinvaaggrond. In beide secundaire bossen is een 6 tot 8 cm dikke strooisel- en 
humuslaag aanwezig. De ondergroei van deze bossen wordt gedomineerd door Bochtige 
smele; in S3 komen ook Pijpestmotje (Molinia caerulea) en Rankende helmbloem ( Cerato­
capnos claviculata) voor en in S4 ook Kraaihei (Empetrum nigrum). 

In elk primair bos zijn 4 onbehandelde proefvlakken en in elk secundair bos 8 
proefvlakken (4 onbehandelde en 4 geplagde) geselecteerd. Ieder proefvlak was 15 x 15 
m2 groot. In het voorjaar van 1990 zijn strooisel en humus samen met de vegetatie 
verwijderd ("plaggen") van de 4 proefvlakken in elk van de secundaire bossen. 

Ectomycorrhizaflora 
Van 1990 tot 1993 werden van september tot november de vruchtlichamen van de ectomy­
corrhizaschimmels in alle proefvlakken geteld, behalve in de randzones van 2,5 m. De 
proefvlakken werden eenmaal in de 3 weken bezocht. Van de getelde vruchtlichamen werd 
de hoed verwijderd om te voorkomen dat bij een volgend bezoek vruchtlichamen nog eens 
werden geteld. Nomenclatuur is volgens Arnolds & al. (1995) . De clustertechniek 
TWINSPAN ("Two-way Indicator Species Analysis") werd toegepast om op elkaar 
gelijkende groepen ectomycorrhizaschimmels op te sporen. Daarvoor werd de maximale 
dichtheid van de vruchtlichamen waargenomen in 1990 tot 1993 gebruikt. 

Resultaten inventarisatie 
De soortensamenstelling van ectomycorrhizapaddestoelen in de primaire bossen verschilde 
van zowel de onbehandelde als de geplagde proefvlakken in de secundaire bossen. 
Vruchtlichamen van 12 soorten, waaronder Hygrophorus hypothejus (Denneslijmkop), 
Sarcodon imbricatus (Geschubde stekelzwam), Suillus luteus (Bruine ringboleet) en 
Tricholoma focale (Halsdoekridderzwam) werden alleen waargenomen in de primaire 
bossen (Tabel1). Plaggen veranderde de soortensamenstelling in de secundaire bossen, met 
name in S4 op duinvaaggrond, waardoor de soortensamenstelling van de geplagde 
proefvlakken in S4 ging lijken op die in proefvlakken in de primaire bossen. Gemeen­
schappelijke soorten zijn Cortinarius fusisporus (Zandpadgordijnzwam), Rhizopogon 
luteolus, Suillus bovinus en Tricholoma albobrunneum (Witbruine ridderzwam). De 
soortensamenstelling van de geplagde proefvlakken in S4 verschilde behoorlijk van de 
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geplagde proefvlakken in S3. Vruchtlichamen van Cantharellus cibarius, Collricia perennis 
(Echte tolzwam) en Tricholoma albobrunneum werden niet gevonden in de geplagde 
proefvlakken van S3 op podzol, maar wel in S4 op duinvaaggrond. De soortensa­
menstelling van de onbehandelde proefvlakken in de secundaire bossen verschilde nogal 
van die in de geplagde proefvlakken of die in de primaire bossen. Slechts een klein aantal 

soorten werd aangetroffen in de onbehandelde proefvlakken, waaronder LaCEarius hepaticus 
(Levermelkzwam). 

Discussie 
Het hogere aantal soorten ectomycorrhizaschimmels en een andere soortensamenstelling 
van de ectomycorrhizatlora in de proefvlakken in de primaire bossen dan in de secundaire 
bossen duidt er op dat primaire successie van ectomycorrhizaschimmels verschilt van 
secundaire successie. In de primaire bossen werden de vruchtlichamen van ectomycorrhi­
zaschimmels karakteristiek voor droge, nutriëntarme, zure zandbodems gevonden, zoals 
Sarcodon imbricatus, Tricholoma albobrunneum en T. portentosum (Glanzende ridder­
zwam) (Tabel 1). Een vergelijkbare soortensamenstelling komt voor in 20 tot 30 jaar oude 
primaire grove-dennenbossen in Finland en Estland (Hintikka, 1988; Kalamees & Silver, 
1988). De ondergroei van de bossen in Estland werd gedomineerd door Ciadonia-soorten 
en in Finland door Vaccinium-soorten terwijl Bochtige smele afwezig was. Het lager aantal 
soorten ectomycorrhizaschimmels en het voorkomen van andere soorten ectomycorrhiza­
schimmels, zoals Lactarius hepaticus, in de secundaire bossen dan in de primaire bossen 
kan worden verklaard door accumulatie van strooisel en humus en dominantie van Bochtige 
smele (Baar, 1995). 

Gedurende successie van grove-dennenbossen gaat Bochtige smele de ondergroei 
domineren als de F-lagen in humus worden gevormd (Figuur 1), dit is (onder omstandighe­
den van relatief weinig stikstofvervuiling) als de grove-dennenbossen 30 tot 40 jaar oud 
zijn. Dit verklaart het vrijwel ontbreken van Bochtige smele in de 15 tot 20 jaar oude 

primaire bossen in dit onderzoek. Als Bochtige smele zich eenmaal heeft gevestigd dan 
domineert het gras de ondergroei van grove-dennenbossen gedurende de daaropvolgende 
50 tot 60 jaar (Fanta, 1992). De humusprofielen van de secundaire bossen in Drenthe 
waren ongeveer 80 jaar oud en werden gedomineerd door Bochtige smele. Daarnaast wordt 

de groei van Bochtige smele gestimuleerd net als de accumulatie van dennenaalden door 
hoge stikstofdepositie afkomstig van luchtverontreiniging (Baar, 1995). 

Door te plaggen in de secundaire bossen worden dikke strooisel- en humuslagen met 
veel organisch stikstof en ammonium en een lage pH verwijderd. Hierdoor nam het aantal 
soorten ectomycorrhizaschimmels toe en begon de soortensamenstelling van de ectomy­
corrhizatlora te lijken op die in de primaire bossen. In feite zet het verwijderen van 
strooisel- en humuslagen samen met Bochtige smele de successie van ectomycorrhiza­
schimmels terug. Het voorkomen van vruchtlichamen van ectomycorrhizaschimmels 
karakeristiek voor grove-dennenbossen met dunne humuslagen op droge, nutriëntarme en 
zure zandbodems zoals Ca111harellus cibarius, Coltricia perennis, Cortinarius fusisporus 
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Tabel I. Ectomycorrhizapaddestoelcn in de primaire (PI en P2) en secundaire (S3 en S4) bossen. Maximum 

dichtheid van de vruchtlichamen gedurende 1990 tot 1993 heeft een cijfer gekregen overeenkomstig een 

logarithmische schaal: 1-3 vruchtlichamen = 1, 4-10 vruchtlichamen 2, 11-30 vruchtlichamen = 3, etc. 

(Amolds, 1992). 0 = onbehandeld en P = geplagd. 

Proefvlak p p p p p p p p s s s s s s s s s s s s s s s s 
2 2 2 2 1 I I I 4 4 4 4 4 4 4 3 3 3 3 4 3 3 3 3 

Behandeling 0 0 0 0 0 0 0 0 0 p p p p 0 0 p p p p 0 0 0 0 0 
TWINSPAN cluster I I I 2 2 2 2 3 3 3 3 3 3 4 4 4 4 4 5 5 5 5 5 

Boletus edulis 2 
Suillus luteus 2 I I 
Tricholoma equestre 5 4 4 4 4 4 4 4 
Amanita musearia 4 2 2 I 2 3 3 2 
Hebelonlfl cylindrosporum I 3 I 4 4 3 2 
Suillus variegatus I I 
Hygrophorus hypotejus 2 2 
Cortinarius croceoconus 2 2 2 2 I 
Tricholoma porcencosum 3 2 
Tricholoma focale 2 
Sarcodon imbricatus 2 
Lactarius glyciosmus 4 4 
Suillus bovinus 2 3 3 2 I 3 4 5 
Rhizopogon luteolus 4 3 3 4 3 3 2 3 3 
Tricholoma albobrwmeum I 3 2 2 4 3 2 2 
Theleplwra terrestris 6 5 2 3 5 3 4 3 3 2 
lnocybe lacera 3 4 2 2 6 4 3 
Amanita gemmala I 
Corcinarius croceus 2 I 4 4 I 
Cortinarius fusisporus 4 I 2 2 2 2 
Gomphidius roseus 2 2 
Russula vesca 
Coltricia perennis 3 2 
Russula adusta 
Lactarius necator 
Inocybe ovatocystis 
Scleroderma citrinum I 
Cantharellus cibarius* 2 
Boletus badius 2 2 2 3 
Russula ochroleuca I 3 2 
Amanita rubescens 2 3 2 2 I 
Russula emetica I 2 2 I 3 I 
Lactarius hepaticus 3 3 2 2 5 5 4 5 6 6 5 4 4 4 4 6 5 3 2 2 
Paxi/lus invo/utus I I 3 3 4 2 I 2 I I 2 I 
Inocybe soluca 3 3 3 2 I I 3 I I I 
Laccaria proxima 5 2 2 2 3 4 2 2 3 5 2 4 5 2 I 2 I 3 
Laccaria bico/or 4 2 3 3 2 4 6 5 5 4 4 I 4 4 6 6 6 2 I 
Lactarius rujus 5 4 5 6 4 4 4 4 2 2 3 3 4 4 3 2 3 4 

* C. cibarius werd in 1994 voor de eerste keer waargenomen. 

Total aantal soorten (N,) waargenomen van 1990 tot 1993. 

Bos PI P2 S3-0 S4-0 S3-P S4-P 
N, 23 22 7 10 14 21 
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en Rhizopogon luteolus, in de geplagde proefvlakken in het secundaire bos op de 
duinvaaggrond (Tabel 1) geeft dit aan. Het effect van plaggen was minder groot in het 
secundaire bos op podzolgrond, waarschijnlijk door de relatief hoge concentraties aan 
voedingsstoffen en het hoge organische-stofgehalte en de lage pH in de minerale bodem 
(Baar, 1995). Dit duidt erop dat successie van ectomycorrhizaschimmels meer wordt 
bepaald door de leeftijd van het humusprofiel en het organische-stofgehalte in de minerale 
bodem dan door de fase van kroonsluiting van de bomen . 

Het "early"- en "late"-stage concept is gebaseerd op het r-K concept of is gelijk aan 
R-selectie en C-selectie in het C-S-R concept (Last & al., 1987). Dahlberg & Stenlid 
(1990) suggereren dat tijdens de kroonsluiting ectomycorrhizaschimmels de sterkste selectie 
voor C-strategieën hebben. Echter, in deze studie werden geen aanwijzingen gevonden dat 
deze concepten gelden voor ectomycorrhizaschimmels in grove-dennenbossen in Nederland. 
Daarentegen wordt de suggestie van Blasius & Oberwinkier (1989) dat successie van 
ectomycorrhizaschimmels meer door de leeftijd van de bodem dan door de leeftijd van de 
bomen wordt bepaald bevestigd. Shaw & Lankey (1994) constateerden ook dat de hoeveel­
heid organische stof in de bodem een belangrijke rol speelt in het voorkomen van ectomy­
corrhizaschimmels. Zij vonden dat het aantal soorten ectomycorrhizaschimmels negatief 
gecorreleerd is met het organische-stofgehalte in de bodem. Selectie op het vermogen van 
ectomycorrhizaschimmels om organische componenten in humus af te breken zou dan ook 
een bepalende factor voor successie van ectomycorrhizaschimmels kunnen zijn (Read, 
1991). 

Tot slot 
Zeer erkentelijk voor hun hulp bij het veldwerk ben ik Frits de Vries, Bernhard de Vries 
en Mariska Oude Elferink. Thorn Kuyper wil ik graag bedanken voor zijn hulp bij het 
determineren van de ectomycorrhizapaddestoelen en het kritisch doorlezen van het 
manuscript. 
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