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lc' aanpassi,ng Jan,het wortelstelsel aa.n een

f-a,gg zuurstofsehaltg van het milieu

door

I\1. C . J. de !,Iit .

Verslag over een. r"t "t.,rn van de Nationale
Raad voor landbouwkundig Onderzoek in de jaren
1964 - 1)61 aan het Sotaniseh laboratorium te
Groningen verricht ondeizoek,

InIeÍdine.
Dit onderzoek is een voorzetting van het werk van

H. van der Heide over de j.nvloed van de zuurstgfspanning
ìila het wortelmi]ieu op cie fysiologi_e van de wortels
va.n d.e gerstplant j es .

Van d.er Heide had gevond.en, dat kiempl_antjes van
gerst¡ die op een voedingsoplossing die weinig zuurstof
bevatte werden gezet, zj-c]n hieraan aanpasten en nog een

reoelijke groeÍ vertoonden, Aanpagsing aan lage zuurstof-
epanningen rond de rvortel_s kont bij vele pla.nten voor,
Steeds heeft deze aanpassing een norfologisch karakter,
bestaande uit veranderíngen Ín de anatomische bauw, d.ie

een snelle diffusie van gassen (w.a. zuurstof) van de

bladeren naat de wortels mogelijk maken. Soms zijn deze

veranderingen erfelijk vastgelcgd rnet name in 'de lucht-
kanalen van moerasplanten, zoals bij de waterlelie en

de rijst. In vele geval-Ien echter zijn geen gepreforflêê1l-
de luchtkanalen aanwezj,g, doeh ontwikkelt de plant een
systeem van onregelmatige luchtholtes, doordat cellen in
de schors van de wortel te gronde gaan. Dat ook gïanen
dit deden wae reeds lang bekend. Yan der Heid.e heeft g€en

anatomisch onderzoek over dit proces van ruchtholte-vor-
ning verrieht, doch wel heeft hij aangetoond., dat bij af-
wezigheid van zuurstof in het milieu de gerstwortels ta.n-
uit de bladeren .¿arr z1)aretof word.en voorzien.
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Deze anatomische veranderingen, die een snellere
diffusie van zuu;rstof door het inwendige van de wortel
nogelijk maken, bleken echter niet de enige faktoren te
zijn, d.ie door het zuurstofarme wortelmil_ieu werden te-
weeggebraeht. Ze gjngen gepaard met veranderingen in de

fysiologie van d,e wortels, die ertoe leidden, dat deze

ond.er vergelijkbare uitwendige ornçtandlgheden een grotere
kapaciteit tot het opnemen van ionen vertoonden dan wor-
tels van planten, die onder normale zuurstofspanning wa-
ren opg:ekweekt.

Het in dit verslag gerapporteerde werk had een twee-
ledig doel. In de eerste plaats leek het van belang om

te weten of andere gewassen dan dqor Van d.er Heide onder-
zoeh,te gerst variëteit (Union zomergerst) eveneens het
vermogen bezitten ziçln aan eon laga zuurstgfspanning rond
de wortels aan te passen. Hiertoe werden enige tarwe-va-
riäteÍten onderzocht,

In de tweede plaats is een ond.erzoek gedaan naar de

wijze, t{aarop zowel de anat¡mische verandgringen (de gro-
tere intercellulaire holtes) als de fysiologische verarr-
deringen tot sta.nd komen.

À, De invloed van.lgge zuqrstgfsp.anpilg .o¡ h.et wortel:
stelsel vari tarvre.
Reeds Van der Heíde had. een vergelijking tussen

tarwe, haver, rogge en gerst gemaakt voor wat betreft hun

vermogen on op zuurstofarme oplossingen te groeien. Naar

aanleiding van een opmerking van een bezoeker van de ten-
toonstelling, die ter gelegenheid van het l5O-jarig bo-
staan van de Groninger Universiteit werd gehouden, waarbij
ged,emonstreerd werd dat de wortel-s van gerst hun zuur-
stof via de bladeren konden krijgen, rees de vraag of d.e

verschillende rassen van een soort zich Ín dit opzicht
gelijk gedragen.
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Daarom werd thans de reaktíe van ! tarwerassen op

zuurstofgebrek in de voed,ingsoplossing vergeì_eken. t)
De rassen uraren; Heine VII, Stella, CIeo, FeIíx en lbis.

De plantjes werden gekweekt in plastic vaatjes op esj

voedingsoplossing, die geheel va4, de 1ucht was afgeslo-
ten. Door de voedingsoplossing werd een stroom van stik-
stof of l-ucht geleid. i
(lfUeeI-dinðen van de methodiek zi-'jn gegeven in het veï-
slag van het onderzoek van H. van der Heide en in d.e

publikatie van Van der HeÍde, Bolt en Van Raa1te in de

Acta Botanica Neerlandica, deet 12, (lgel) pp 25j-247.)
De planten of wortelstelselso die in een voedings-

oplossing met een stikstofstroom waren gegroeid, worden
in het volgende steeds aanged.uid aIs ItsLlhsrÞofplantentt

wanneer lucht door d.e voed.ingsoplossing was geleid, ïror-
den de planten aangeduid als I'IuchtplanjLeq'r.

ïn ieder vaatje stonclen 20 plantjes. Bepaatd werd¡
1o. !'ret gezameli jk drooggewicht van de wortelstelsels

van de 20 plantjes uit een vaatje,
. het clroogBewicht van de spruiten,
. de totale chloride-opname,
. de chloride-opname per mg drooggewicht van het wor-

telstelsel.

t) Het ond.erzoek werd uitgevoerd met medewerking van mej.
P. de Goede.

20

-o
,)

40
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Du invloed van het zuurstofgebrek op deze 4 groot-
heden wordt voor de I rassen Ì/eergegeven in Tabel I,
Hierin zijn de prestaties van de stikstofpl-anten uitge-
drukt a.ls percentage van d.ie van d.e luchtplanten. De

cijfers zijn gemiddeldes van 5 of,6 proeven.

Tabe] I .

ì

dr. gew.

wortel
dr, gelv.

spruit

ohl ori de
opname
door 20
plant i e s

chl- ori de
opname per
mg wortel

Heíne VII
Stella
Cl-eo

Felix
Ibis

50%
54'i¿

48 /"

55 l"

e4 /"
B5 f"
e4 l"
BJ 'Tþ

74 tL

29 /"
e5%
e9 "/"

54 "/"

71 "i"

49

150

t)(

99
19A

/.
r/"

'þ

%

rþ

Uit de tabel blÍjkt, dat de groei van de wortels en

groene delen bij de stikstofplanten minder was. De wor-
tels wogen + de helft van die van de luchtplanten en de

spruiten + 75 /" tot + 85 "/". De verschíI1en tussen de 5

rassen zijn betrekkelijk gering.
De chloride-opname vrerd echter in zeer verschillende mate

d.oor het zuurstofgebrek beinvloed, Terwijl deze bij
Heine VfI tot 2) /. van die van de l-uchtwortels vras gere-
duceerd, r¡/as hij bíj Stella sJechts 5 % Ia1er dan die van
de luchtwortels.

Blijkbaar wordt do groei van allc rassen d.oor zuur-
stofgebreÌ< ongeveer in gelijke nate belemmerd, doch is
het vermogen tot opnemen van ionen bij de verschiflende
rassen in zeer verschilfende mate verminderd.
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De vraag rijst nu in hogverre de opname-kapaciteit

een maat is voor het herstelvermogen van de plantr wan-

neer de aeratie van het wortelmilieu, b.v. door daling
va]] de grondwaterstand, ve'rbetert. Het direkte antwoord

op dezc vra,ag zou alleen door eer¡,praktiJk proef kunnen

worden gegeven. De fysiologlsche zijde van dit vraagstuk

vereist een verder inzi-cltt in de Processenr die in de

wortel d.oor het gebrek aan zrlJTstof teweeggebracht wor-

d.en. Enige van deze pïocessen zijn in de hierna beschre-

ven proeven verder onderzocltt.

lu"ht-e@.
Uit het ond,erzoek van Van der Heide is gebleken,

dat de wortels van stikstofplanten een hoger gehalte

aan oplosbare suikers hebben. dan luchtplanten. De on-

derstelling lag voor de hand, dat dit hoger suikerge-

halte een hogere ademha,ling en daarmee een hoger ener-

gie voorziening rnogelijk nraken, waard.oor o.a. ook de

opnamekapaciteit zou toenemen.

Deze onderstel-líng werd op de volgende wiize ge-

toetst. Reeds Hqagte4d-en f,ïqf-gt ?gle) hadden gevon-

den, dat de wortels van plantene die een ruime hoeveel-

heid mineralen aangeboden kregen een J-ager suikergehal-
te hadden, clan de wortels van planten, die sl-echts

weinig ionen kregen. (r4n low salts - high sugar regel)
Van dit verschijnsel werd gebruik gemaakt om wortelstel-
sels met verschillende suikergehaltes te kwekene r1.1.

door ze i-n voed.ingsoplossingen van verschil-lende kon-

centraties te zetten. Vervolgens werd de chloride op-

namekapaciteit van ð.eze planten uit twee verschillende
koncentraties kaliumchl-oride bepaald.
De resultaten zijn weergegeven in Fig. 1 err 2.



Fig. 1. Het verband tussen het
paciteit van lucht- en
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Tig,2. Het verband tussen het suikergehalte en de opnarrìe-
capaciteit van lucht- en stikstofwortels bij opname
uit een 1O-J Ì,Í. IiCl oplossing.
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Duidelijk blijkt, dat er geen verband tussen het
suikergehal-te van de wortels en hun opnarnekapaciteit
bestaat" Dit resultaat wordt bevestigd door proeven
met tarwe. Bii d.eze plant bleken .?" "tikstofwortels,
ook indien d.e chl-oride-opname pel rng d.rooggewicht veel
hoger was dan die van de luchtwor.tels, praktisch het-
zelfde of zelfs een lager suikergiehalte te hebben.

I{et feit, dat bij gerst ondcl zuurstofgebrek al-
tijd een hoger suikergehalte van de wortel-s samengaat

met hogere opnamekapaciteit voor Cl-, moet dus als een

coincidentie worden beschouwd. llet 66n is nlet het ge-
vof-g van het ander.

2. De oorzaak van het ontstaan van luchthottes in stik-
stofwortels.

Uit het werk van Van der Heide c.s. en ook uit
zuurstofmetingen, die tijdens het hier beschreven on-
derzoek werd.en ged.aan, is duidel_j_ jk gebleken d.at in de

wortels, die zonder zuurstof in de omgeving gegroeid
zijn, zuurstof , die in de bl_aderen binnendringt, rraar
beneden diffunde ert. nít wordt mogeJ_ijk gemaakt door-
dat in deze wortels aanzienl1jk grotere intercellulaire
holtes ontstaan dan in worteJ-s, die hun zuurstof uit
liun milieu kunnen opnemen. Bovendien zijn de schors-
cellen veel groter"

In de literatuur ovcr de aanpassing van planten
aarr zlJvrstofgebrek, wordt vermef d dat celwand.en van
de schors van de stikstofwortels dunner zijn, dan die
van de luchtwortels en dat door scheuren van cefwan-
den grote holtes kunnen ontstaan. ne hypothese ligt nu
voor de hand, dat door het lage zuurstofgehalte van het
mílieu d.eze dunnere cell¡anden en de ermee samenhangende

anatornische veranderingen worclen veroorzaakt, die op

hun beurt weer een snelfere diffusie van de zuurstof
uit de bladererr naÐ"T de uiteínden van de wortels moge-
lijk maken.
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Deze verancÌeringen hebben hun grond in biochemische pro-
ce s sen

neze processen zijn niet alle precies bekend. In het
algemeen kan men zeggen, dat het door enzymen bewerk-

stelligde reaktj-es zijn waarbij suikers in celwand. ma-

teriaal- worden omgezet. no lage zubrstofspanning zou

dan invloed moeten hebben op deze reakties. Dit zou o.m.

kunnen doordat d.e vorming van d6n óf enkele van de bij
de processen betrokken enzymen, niet of in verminderde

mate plaats vindt, wanneer c1e cell-en minder zuurstof
krijgen. Een a;rdere mogelijkheid is, dat wel all-e enzymen

in voldoende hoeveelheid ontstaan, doch dat ze bij lage

zuurstofspanning met verminderdc snelheid werken. Ten-

eind.e deze onderstelling te toetsen werd de vorming van

cel-wand. materiaal ond.er verschil-fende omstandigheden rn-
derzocht.

Plantaardige celwanden bestaan voor een belangrijk
oeel uit polysacchariden, grote uit suikers gevormde mo-

Ieculen. Hiervan bestaan verschil-lend.e soorten e rñaarva.rr

de voornaamste bekend staan aIs pectines, hemicel-l-ulcge

cn ccIfulosc" Repaling van dcze molecuulsoorten afzond.er-

lijk is eerr zeer omvangrijk werk. Brj dit onderzoek werd

daarom volstaan mct bepaling van het totaal van de poly-
saccharid.en cn vern ccl-l-ulose gehe.1tc.

l4ethodiek
Hct totaal van de polysacchariden is bij d.eze wor-

te.ls praktisch hct cclwa,nd matcriaal . Reserve stoffen als
zetmeel bestaan ook uit polysaccharj-den, doch hiervan
komt weinig in deze wortel-s voor. De bepaling van de poly-
sacchariden geschieddc d.oor de wortels eerst fijn te ma-

ken, en vervd:Igens het rnateriaal te extraheren met water
of met 75y'a atbono]. Hierd.oor werden alle rplosbare stof-
fen verwijderd. Van een deel van het geöxtraheerde mate-

riaal werd daarna hct stikstofgehalte met de Kjeldahl
method.e bepaald.
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Aannemend., clat alle onoplosbare stikntro¡nerbind,ingen
eiwitten zijn, werd uit het gevonden stikstofgehalte het
eirritgehalte berekend op een basis van 1 gram stikstof
: 6 gram eiwit. Door dit eiwitgehal-te van het gehalte
aan in water onoplosbaar rnateriaal- a,f te trekken, vindt
men het gehalt e aarr polysaccirar:-aJà. Het ceIlul-osegehalte
werd gevonden door het materiaal te extraheren met 17,57b

NaOH. Hierin lossen bi jna atl¿r be'stancldelen op, en

al1een de cel-l-ulose bfijft over.

Re sul-taten
Het resul-taat van cle bepaling van het totale poly-

saccharide gehalte is aÌsvolgt: (falet II)

Tabel If
Gehaltes aan water onoplosbaar materiaal-u eiwit en poJ-y-

sacchariden in de wortels van stikstof- en luchtplanten
per 100 mg. droog wortelgewicht.

stikstofwortel s fuchtwortels

in water onoplosbaar
eiwit
polysacchari d en

68 r5

l-1,!.
E' tr)le)

B0e0

7,7_
l¿gl

Tabel II laat zien, dat het gehalte aan polysa,ccha.riden
bij de stikstofwortels belangrijk tager is dan dat van de

l-uchtwortels, terwijl het eiwitgehalte hoger is.
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Tabel III geeft de resul-taten van d.e bepaling van het
cel-lulosegehalte van de wortels.

Tabel III
Cellulosegehal te van de '¡¡ortels van stikstof- en lucht-
planten, uitgedrukt in ng cellulosè /lOO mg droog wortel-
gewi cht.

sti|,stofwortels luchtwortels verschil-

proef 1

,1 2

,r3
ll /1+

,r5
n6

Gemiddel d

14.2

15.5

15.1

16.0
21 .1

25 ,6

t1.o

J7 .6

17,1

41.O
7nÕ) I .o

cÃ Ã

28. 0

7A O

+1.4
+5,8

+l.l
+1 .8
+4.4
+2.4

t7O

Uit de tabel bfijkt, dat wel- het ceflulosegehal-te van de

celwanden van de stikstof'wortels lager is dan dat van de

luchtwortels, doch het verschil is veel kfeiner dan dat

tussen het totale gehalte àan polysacchariden, Deze re-
sul-taten zijn niet in strijd met de hypothese, dat de

grotere luchtholtes in de stikstofwortels ontstaan door

vermínd.erde synthesi,ì 'van cel-wand materiaal . Voor een be-

i,ri j s van deze hypothese zi jn de verschillen, speciaal
tussen de cellulosegehaltes onvolcloende.

Het is denkbaar, dat niet d.e dikte va.n de celwand,

doch de richting waarin de cellulose fibriflen zijn af-
gezet anders is bij stikstof- en luchtwortels. Dit zou de

sterkte van de celwan.d in verschillende richtingen kunnen

verand.eren.
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Bij onderzoek vart de cell¡rand met het polarisatiemikros-
koop bleeko dert zowel ín de celwanden van de stikstof-
wortel-s al-s in d.ie van de luchtwortels de cellul-ose
fibril-len duidelijk in een bepaalde richting liepen.
In de jonge cell-en was d.eze oriêntatie dwars op de leng-
terichting van de wortels, in de ,.åito."""n cel-len maakte

de hoofdrichting van de fibrillen een kleinere hoek met

de lengteríchting van de wortels. d" g"otr"n cellen en

d.e grotere luchtholtes van de ""ttoo" van de stikstofwor-
tels zijn dus niet het gevolg, van een gedesoriënteerde

afzettíng van de cellu-lose tengevolge van de lage zúur-
s tofspanning.

Uit Tabet II kan men berekenen, dat de slechtere
groei van d.e stikstofwortels, vergeleken met die van de

luchtwortels geheel het gevolg is van ecn verminderde

vorming vanpolysaccharíden. Gemiddel-d is het drooggewicht

van het wortelstel-sel v¿ìn een stikstofplarnt je 75 /o van

dat van een luchtplantje. !/anneer op deze basis de cii-
f ers van Tabel- II worden tmgerelCend, komt men tot het

volgende resultaat:

Tabel IV
Vergelijking van de totale hoeveelheid- water onoplosbaar

materie-al, eiwit en palysacchariden bij een stikstrf- en

een luchtplantje in percenten van het droge wortelgewícht
van een luchtplantje.

s tikstofwortef s luchtwortel s

droog wortelgewicht
in water onoplosbaar

materiaal
eir,¡it
polys ac char i den

"1"

/qL

/"
lo

J

t
t
+

75,O

52 rO

otru9-)

41 
'O

1 00,0
80,0

7,1
l.s I

/"

7;

7"

l"
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Uit tabel IV blijkt d¿rt de totale hoeveclhcid eiwit
die door cle stikstofwortcls wordt gevormd zclfs iets gro-
ter is dan die gevormd. door luchtwortels" De lage zvûT-

stofspanning werkt blijkbarar niet remmend op de synthese

van eiwj-t. Het is echter mog;e IÍ jk dat cr vers:huivingen
optreden in de hoeveelheden varrr btpaalde enzymer- zond.er

dat de totale hoeveclheid eiwit veranderd.
\

z

materiaal.
Zoals hierboven is uitee.ngezet bestaat de mogelijk-

heid dat d.e vermindcrde synthese van polysacchariden ver-
oorzaakt wordt door een verminderd.e synthese van bij de

polysaccharide vorming betrokkerr errzymerL, of de hoeveef-
heid enzymen in beide typen wortel-s kan gelijk zijn,
maar de werkíng ervarr wordt verlaagd door een te lage
zuurstofspanning. Dit probleem werd op twee wijzen bena-
cler d.

In de eerste plaats werd. door wegen negegaan of ond.er

aerobe umstarndigheden de stikstofwortels minder in water
of 75 r/à al-koinol onoplosbaar ma,teriaal produceerden d.an de

luchtwortels.
In de tweede plaats werd aan beide typen wortels onder
gelijke, aerobe omstandigheden, radioaktíeve glucose aar\-

geboden; na enige tijd werd dan de radioaktiviteit van de

wortefs bepaald.

!ç_ec4-r,tq_!-oe1L"mu.
Een afgerrogen hoeveelheid van beide typen wortels

werd. gedurende 2! uur in een oplossing van O15 lb glucose
gebracht. Door de oplossíng werd lucht geleid. Een deel
van het wortelmateriaal werd niet in Or]; "1" suiker gebracht,
maar direkt gedroogd, en gehrogen, vervolgens werd dit ma-

teriaal fi jn gemaakt en met l¡ater of 15 olo tlkohtol ge-
ëxtraheerd, \.Jaarna het drooggewicht van het niet in r¡ater
oplosbare deel werd bepaald. '



Dezelfde bepaling,en werden

in de suiker oplossing r,úas

Uit deze gegevens werd

1n watere resp. niet in 75 "þ

dat per -100 mg droog3ewicht

wortels werd gevormd ti j cÌens

een suikeroplossing staan.

-lZ-

met het materiaal, dat 2! wur

geweest, gedaâ.n.

berekend de hoeveelheid niet
alkohol opl-osbaar materiaal,

in stikstofwortels en lucht-
¡

2[ :u¡nt waarin de wortels in

Tabel V

Procentuele toenamÉì van d.e in, water nict oplosbare droge

stof van stikstof- en luchtwortel-s. De wortels werdcn bij
d.eze proef gcdurende 2[ uuir geincubeerd. in een oplossing
van 0 rJ 7b sui-ker.

s tiks tofworte I s fuchtwortel s vers chif

proef 1

r2
trt
llA +

tr5
il6

10 .7

11.5

7.0
19 '7

7.5
8.6

t.)
. 6,1

t.t

4.4
9.1

-0. 7

+ 1.4
t'l C

+ 5.9
+ B.t

lô

rOz

!.ç_o:g æ v_44__glqg!Sq-eg C e - ¡re rr4c r.lsl4pj t o t b e s t a n d d e I ert

van de wortel met e

Evenals bij de hiei:boven beschreven proeven r,verden

bi j d-eze proeven de wortels van stikstof- en luchtpl-anten

gedurende 2{ uur gebracht in een O15 7" glucose oplossing.
Bi j de nu te bespreken proeven \^ras deze glu-cose oplossing
gemerkt, d..,,tt.2, er was aan de glucose oplossing een kleÍne
hoeveelheid r¿¡.dioaktief gemerkte glucose toegevoegd. 1\a af-

loop van de proefperi-ode werden d.e wortef s gedroogd en fi jn

gemaakt in een inortier" Hierna werd. ve.n een bepaald

gewicht de radioaktiviteit bepaald.
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Vervolgens werd het gedroogde irLateriaal met verschillende
stoffen geðxtraheerd en rverd nagegaan hoeveel- radioakti-
viteit in het geëxtraheerd-e materiaaf aanwezig was.

De stoffen waarîlee geëxtrah"uid r""d waren achter-
eenvolgens:
1) 75 d/" alkohol,
2) O.OS f" zoutzuvr birj lOOo Ce

3) 4 "/o xaou en

4) 1T , j "/" NaoH

Door deze extrakties worden achiereenvolgens verwijderd:
1 ) de in water en a1kohol oplosbare stoffen (*. o. dus

ook de opgenomen glucose),
2) pectines en protopeotines (= 

""r',. 
deel van de celwan-

den) ,

eiwitten, hómí-cellulose en pectaten,
alle and.ere polysa.ccharicÌen behalve cef lul_ose.
Na extractie met 17 ,5 71" NaOH'bf i jf t cef lulose over.
De resultaten wordcn lreergegeven in tabel VI.

1)

4)



Tabel VI

De radioaktiviteit, die gevonden wordt

wortels na de verschillend.e extracties
de radioaktiviteit van de luchtwortåts
tracties.

-1 4-

in de stikstof-
, in procenten van

na d.ezelfd.e ex-

totaal alkohol
resÍdu

H01

resídu
NaOH {
resi du

ceIIu-
lose

/"

S tíks t of-
¡roef\ÀroTtels -

il

1

1

4

5

6

1

B

o

156

110

16t
127

1 azI L)

ltB
116

142

112

210

264

156

149

171

129

167

21t
147

261

242

157

151

176

149

1gB

254

161

2 ¿.\

171

170

205

168

1e5

¿t I

122

254

240

145

150

2to
247

161

il

il

ZoaTs uit Tabel VI bli jkt worcìen in de onderscheiden

frakties zee! verschillende percentages van de bij de

l-uchtwortel s vastgelegde radioaktiviteit in de stilcstof -
wortels vastgelegd" Het heef t 6çeen zin, het genicìdel-de

van ð.eze percentages te bepalen. Toch laten deze proeven

enige duidelijke konklusies toe.

-o1". In all-e gevallen is cie totale aktiviteit van de

stikstofwortels groter. Dit betekend, dat deze meer

glucose hebben opgenomen dan d.e luchtwortels. Men

moet hierbij bedenken, dat niet alle opgenomen glucose

in d,e wortels wordt teruggevonden; een deel ervan is
door ademhaling v/eer verloren gegaan.
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Dit doet geen afbr:euk aan de konklusie, dat de opna-
me door: stikstofwortels hoger r+as dan de opname door
luchtr+ortels, omdat de a,demhaling v¿ln stil<stofwortels
hoger is. (Proeven van Van der Heide c.s. en eigen
hier nj-e-l weergeEeven pï.oeven,) Zonder ademhaling zot)

dus een groter verschil in opname gevot_den zijn"
Merkwaardig is, dat de stiËstofwortel-s d.eze gro-

tere opname van suiker vertonen, ondanks het feit, dat
hun eigen suikergehalte aan het ibegin van de opnarne-
proef reeds aanzienl-ijk hoger is, dan dat van de lucht-
r^¡ortels.

20 " In all-e frakties, die na de verschiflende extrak-
ties overbì-even, is bi j cle stikstofwortels meeï radio-
akijvitej-t terecht gekomen dan bij de luchtwortefs.
DÍt behoeft niet te betekenen, dat deze frakties ook
meer ì-n gewicht zijn t'':genomen" Het is n.l. denkbaar
dat niei alleen de opbouw van celwandmateriaal en eÍ-
',vitten in de stikstofwortel_s sneller gaat, doch ook de

a,fbraak. Het net bo resultaat zou slechts door weging
kunnen worden bepaalcl . De wegirigen werden v¡el uitge-
'¡oer:de maar door de grote spreiding in de weegresul-
'cateir b-eek het niet mogeli jk hieruit betrouwbare icon-
k-l-usies te trekken.

De proeven bel¡ijzen echter wel-r dat het vermogen
tot vori,ng van verbindingen in de verschillend.e frak-
ties bij de stikstofwortels aanmerkelijk hoger is.

3". De grotere incorportatie van de radioaktieve kool_-
stof ui-b cle toegediende glukose in cefwandmateriaal-
bij de stikstofv¡ortels moet het gevt,lg zi jn van een
groter vermogen tot synthese van clit cel-wand.materiaal .

Deze grotere capaciteit kan het gevoLg zijn van een
hoger enzymgehal-tc van de stikstofwortels maar het is
ook mogelijk dat het enzymgehatte gelijk is aan dat van
de luchtwortef s maar dat de enzT,mactiviteit van de stik-
stofwortels hoger is"
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0p grond van deze proeven lcan niet geconcludeerd wor-
den wel-ke van de beide mogelijkheden de juiste is,
Gezien echter het hogere elwitgehalte van de stikstof-
wortels Iijkt he-b waarschijnlijk dat liet enzymgehalte
van de stikstofwortels hoger is dan dat van de l_ucht-
wortel s .

Het is denkbaar dat de grotere incorporatie van
generkte suiker bij cle stikstofùortels het gevolg is van
de grotere suikero'pname. Hierdo¡r zoud.en de enzymen meer
gemerkte suÍker ter beschikkíng hebben voor de vast-
legging in het celv¡andmateriaal_. Deze opvatting lijkt
niet erg waarschijnlijk, inmers in dat geval zou men

verwachten dat er cen duicLelijk verband zov zijn tussen
de opname-vcrhoudíng van gemerkte suiker en de incorpo_
ratie verhoudi,ng in d.e verschillende fracties. Dit ver-
band. wercl in deze proeven niet gevonden. In bijno, alle
gevallen bli-jkt de incorporaiieverhouding groter te zíjn
dan de verhouding tussen de opname van gcmerkte suiker
van stikstof- en luchtwortels'.

Samenvattend kan gezegd, worden, dat de in d.eze

paragraaf besproken proeven tot de konkfusie leiden,
dat de stiì<stofwortr,-ls v¡el- degcrijk over vofdoende er\zy-
men beschikkerr om evenveel celwand.materiaal te vorrnen
als de luchtwortel-s. Dat ze lr'et onder anaerobe omstan-
diheden niet doen, noet dus het gevolg zijn van de di-
rekte of indirekte inwerking van d.eze omstandigheden op

de aktiviteit varr deze onzymert.

40 .D-" zt¿w 
" 
!-a4s-pæaraå-ia*g-e_-**,"

Dat de wortels .¡an cle stikstofplanten zuurstof toe-
gevoerd krijgen uit de bl-aderen is door van der Heíde
overtui-gend aangetoond. Men- ka. clus niet zeggen, dat de

cellen vant wortels, die zich in een zuurstofvrije op_
lossing bevind.en, gehe er van zuuïstof verstoken zi jn.
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ifet zou in verband riret de resultaten va,n d.e voorgaande
paragrafen belangri jk "zi jn, ora te weten hoe groot de

zuurstofspanning in dc, omgeving; van d.c wortef cell_en is
Het lijirt echte:r orll^ra.arschijnlijk, C,at ò.eze vraag be-
antwoord. kan worden,

De cellen op verschillende þlaatsen varr d.e wortel-
zull-en n.l-. door zeer verschilfende zuurstofspanningen
omgeven zi.jn. In de eerste plaati omda.t in de centrale
cylinder van de wortel de intercellulaire holtes, d.w.z.
de kanaalt jes v¡aardoor cle zu-urstof dif fundeert, vee I
nauvrer zi jn dan in de schors van d.e wortel. In de tweed.e

pla,a.ts, omdat van de basis, waar de zu-urstof uit de

bladeren de wortel binnenkomt, tot aan de top van de

wortel een afname ven Cc zuu.rstofspannj-ng za! plaats
hebbcn ten¿levolge van de aderihaling va,n de ccllen.

itfet bchulp van e en zuurstofe]-eki,rode heeft Van der
Heide getracht c-en indrul< te kri j5en van d.e zuurstof
afgifte v¿in de r¡¡ortcl-s aan het mil-ieu. Ilij vond. ind,er-
d,aad c.en indikatie voor een zêkere afgifte van zuurstof
aan het milieu, doch het bleek niet mogelijk hieruit de

zuurstofspanning in mmo-gasdruk af te Ieiden.
Deze proeven van Va,n der Heide werd,en herha,ald, met

een el-ektrode die'¡¡el voor de zuurstofspanning geijkt
wâ.so Deze zgrr. Cla-rk-e1el<-brode bevindt zicYt niet, zoaJ_s

de door Van dcr Heide gebruikte elektrode, vrij ín dc

oplossing l"raarin de wortels zich beviirden, doch is hier-
van door eerL zeer clunue ilembraan gcscheiden. De elelc-
trode meet de hoe vr-.elhe id zuurstof , die per ti jdseenheid
uit het miliou door rle membraan diffundcert. De diffu-
sie snelheid is e cn maat ¡¡oor d.e zuurstof spanni_ng in het
rnil i eu.

In de eerstc plaiats wcrd nu nagegaan of trLct ð.eze

elcktrode zuurstof afgifte aarr het nilieu gekonstatccrd
kon worden"
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Dit is uchter irÍet gclukt bíj ccn tcrirpr.ratuur van 21oC.

Hicrna, r^¡erd onderzochtt of de wortcls van stíkstofplantcn,
uit ccn zuurstofhoudend nilieu, dc zuurstof even snel
opma,aktcn aIs de wortcls van l_uchtplariteln. De volgend.e
grafiek gceft dc r,:sultaten va.n dit onduïzock.

' oP'uPl4F Ysztv o¿ oz or'/Y
' srsrE.u âr /€Pscl//¿

---- z = st/KsroFroPf€¿

- 

Ì: ¿ucHTroRrê¿
- - - - m = sr/KsroFil/oPl6¿

- 

z- : ¿ucHr|tloerFL

re,øe PO-Pat.
|E/t'/P /9.O-/95 ?.
raçP 22 -22.5 "C.

rEçP 22 -22.5 T.

.UO /N /t///YAfF/Y

de tijd bij
s tiks tof-
watcr bevon-

clc planten,

!í9.. J- Afnamc van dc zur¡:stofkonccrrtratie in
19 en 22,5oC. Op het vaatje l/aren lucht- of
planten geplaatst $/aervan de r,¡ortcls z,ic};r in
den. Diffusie van luchtzu-urstof behalve via
was uitgesloten.
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Het blec.k, da,t bij de tcmperatuur waarbij de mecste

proeven gedaan z,ijrL (! Zlo C), berekend over een zelfde
hoeveefheid wortels, clc wortcls van stikstof- en lucht-
planten de zr'-urstof uit het rnilieu ongeveer even snel
verbruikten. Bij 19o C echter gebruiktcrL de v¡ortel-s van

d,.c luchtplanten wel o.e hele zunrstof voorraad., telr,lijl
in hct rnj-lieu van de stikstofpl-anten een cvcnr^/ichts-
koncentratie r,¡ordt bercikt, dic nìct verder daaft. Dit
moo.t hct govolg zijn van zuurstofVoorzicning vanuit do

bladeren
Deze z1)urstoftoevoer moet ook bí j 2joC plaats hebben.

Kenneli jk is echter dan, C.oordat d.e cell-en meer 0, ver-
br:uiken, deze toevoer niet vol_doende om de gehele wortel
va:n zuurstof te blijven voorzien. Een deel_ van d.e cellen
van de wor:tel zullen hierdoor door de zuurstof uit de

bladeren niet bereikt worden, omdat a.ndere cel_l_en deze

geheel verbruiken. Deze cel-l-en zullen op het milieu zi jn
aangeu/ezen en l-ieruit de zuurstof opmaken. l'Ianaf dat mo-

ment kurL-nen ze geen zrlurstof ne'er Lrrijgen en zijn voor
hun energie behoefte op anaerobe processen (gisting)
aangewezen. Lìnder deze oinstandigheden is de stofwisseling
op verschillende plaatsen van d,e v¡ortel ongelijk. Hier-
door is het niet no¿{e1ijk te zeggen welke zuurstofspan=
ning in de wortelcellen heerst. D¿rardoor wordt het ook

noeifijk na te gaan bij welke zuurstofspanning de synthese
van celwand rnateriaal nog plaats vindt.

\'Jaardoor in de proeven van Yan der TIeide wel een af-
gifte varr z.u1)Tstof werd gevonden en in clit geval , althans

ô
bi j 2J" C niet, is rloeili jk te achterhalen. lJaarschi jnli jk
speelt het verschil in gebruikte apparatuur (elektrode
niet of v¡el door een membraan van het milieu gescþeiden)
een rol-.
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SamelLvelLt:L4g van _de re €ultaten.
1. Bij vijf verschillende tarwerassen bleek van kiern-
plaritjes de groei van de wortels en de bovenaardse delen
door zuurstofgebrek roncl de wortels in ongeveer dezel_fde
mate-. te worclen verminderd. Ilet vermogen oir j-onen (ln ait
geval Cl--ionen) op te nerìen, ro"åi echter bij verschil--
lende rassen in zeer verschil-l-ende rnate beinvloed.
Ter,øi j1 de opname v¿,n Heine VII-plant jes, die zonder
zuurstofvoorziening van d.e wortels, werden opgekweeht,
sl-echts 2)oþ was van de plant.jes die in geäereerd mil_ieu
stondene narnen Siella plantjes in een oplossing zonð,er

zuurstof no6ç )Jle van d.e hoeveelheíd op, die door geaereeróe
plantjes werd geabsorbeerd. De prestaties van de andeïe
rassen lagen Lriertussen in. (A)

2. Gerstplant jes, die zonder zuurstofl word.en geÌ<weekt,

bevatten steeds meer suikers dan in geäereerd milieu.
gekweekte. Ze hebben bovend,ien een groter opname kapaci*
teit. Gebleken is, dat deze grotere opname niet het ge-
volg is varr het hoge suikergehaite (flg. 1 en 2)

t. De vermindercle groei van de ruortels in anaeroob
nilj-eu is het gevolg van een vermind.erde vorming van
celwand materiaaf. De eiwitvorming is niet geremd.
(talet rI en rV)

4. Terwíjl het verschil- in vorming van alle polysaccha-
riden tesamen tussen Ce wortels vaTl stikstof- en lucht-
plantjes zeer àanzienlijk is, is lLet verschil tussen de

vorming van cell-u-lose al-1een veel geringer. (fatet lt en

rrr )

5. Het lijkt waarschijnlijk, dat de grote lu_chthol_tes
in de stikstofr^¡ortels hun ontstaan te danken hebben aan

deze verminderde synthese va-n celwand materiaal , \,úaar-

door mogeli jk cellen bij d.e groei te gronde g'aan.
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6. l/anneer stikstofv¡ortel-s van zuurstof word.en voorzien
blijken ze tot mins-bens even grote vorni-ng van celwand.

materiaaf in staat te zi-jn al-s luchtwortels. (latef V)

7. Ond.er aerobe omstandigheden is de opname van suiker
door de stikstofwortels groter dan .die van d.e luchtwortels;
ondanks het feit dat ze reeds meersuikers bevatten. Het

verschil in inkorporatie van radiou.kti"rru koolstof uit
opgenomen radioaktieve suiker tussen stikstof- en lucht-
wortels is nog belangrijk groter dan het versckril in de

suikeropname" (rauul vr)

B. Uit het voorgaande blijkt, dat d,e vermind.erde vorming
van celwand materiaat bij stikstofwortel-s (wanneer ze geen

zuurstof ter beschikking hebben) nict het gevolg is van

een verminderde vorming van d.e nood.zakelijke enzyrr.e:n,

doch van een geremde werking va,n cleze enzymen.

9. Bij hogere temperaturen (ZloC) kan d.e toevoer van

zuurstof uit de bladeren slechts e'en deel van de rvortel
cellen voor totaal zuurstof¿ebrek behoeden. Bi j -19t'C

worden al-l-e cel-l-en door d.e zuurstof bereikt en komt ouk

zuurstof in het milieu terecht, Tiü 1.


