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Abstract 

Dorp, F. van (1977) Simulatie van veranderingen in concentraties van voedingselementen 
rond plantewortels / Simulation of changes in nutrient concentrations around plant roots. 
Versl. landbouwk. Onderz. (Agric. Res. Rep.) 863, ISBN 90 220 0624 7, (viii) + 162 p., 
30 figs, 26 tables, 471 refs, Eng. and Dutch summaries. 
Also: Doctoral thesis, Wageningen. 

Factors determining nutrient uptake by plant roots can be divided into those in
fluencing root geometry and root growth and those influencing the transport of nutrients 
to the roots. Experiments were carried out with maize on a nutrient solution in coarse 
sand and on mixtures of synthetic ion-exchangers onto which nutritive ions were adsorbed. 
The exchangers were used as a growth medium with characteristics between those of 
nutrient solution and soil. 

The results from these experiments and especially from those with nutrient solution 
were used for computer simulation models (written in CSMP), describing the changes in 
ion concentration around roots caused by the uptake of nutrients and water by the roots 
as a function of time over long periods and more in detail over short periods. 

Keywords: root, root growth, nutrient uptake, water uptake, nutrient solution, syntheric 
ion exchange resin, computer simulation models. 

This thesis will also be published as Agricultural Research Reports 863. 
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Voorwoord 

Bij het verschijnen van dit proefschrift wil ik graag alien dariken die aan het tot 

stand komen hiervan hebben bijgedragen. 

Allereerst zijn dit mijn ouders die de studie aan de Landbouwhogeschool mogelijk 

hebben gemaakt. Daarnaast wil ik mijn vrouw Rosmarie en mijn dochter Margreet danken 

voor het geduld en begrip dat zij hebben opgebracht tijdens het werk aan mijn promotie-

onderzoek en bedank ik bovendien Rosmarie voor het typewerk aan de eerste versie van het 

proefschrift. 

Mijn promotor prof.dr.ir. A. van Diest ben ik erkentelijk voor de vrijheid die hij 

mij heeft gelaten bij het onderzoek en voor de vele uren die hij aan verbeteringen en 

besprekingen van dit proefschrift heeft besteed. Dr. Martien Frissel kon ik steeds met 

kleine en grote problemen lastig vallen, waarbij ik altijd waardevolle suggesties kreeg. 

Ook de resultaten van de nauwe samenwerking met dr.ir. Jaak Sinnaeve en de assistentie 

van Henk van Ginkel zijn niet los te denken van dit proefschrift. 

Velen hebben op het ITAL (in de bodem-plant-groep, de computerafdeling, de admini-

stratie, de tekenkamer, de typekamer en de bibliotheek) aan dit proefschrift bijgedragen, 

ook jullie alien bedankt. 

Bij het publiceren van dit proefschrift tenslotte heb ik de medewerking van de heer 

R.J.P. Aalpol van het Pudoc zeer op prijs gesteld. 
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Stellingen 

1. In klimaatkamers worden bij kunstmatige, neerwaartse belichting toevallige hoogtever-

schillen tussen planten vergroot. 

2. Vaak wordt gevonden dat planten met een hoger drooggewicht lagere gehalten aan mine-

ralen bevatten dan andere planten, die ogenschijnlijk eenzelfde behandeling ondergingen. 

Dit kan leiden tot verkeerde conclusies betreffende het effect van een behandeling op de 

opname van mineralen. 

R.B. Clark; Commun. Soil Sci. Plant Anal. (1975) 6: 451-464. 

J.H. Edwards & S.A. Barber; Agron. J. (1976) 68: 471-473. 

Dit proefschrift. 

3. De bewering van Edelman: "De natuurlijke rijkdom van de Nederlandse bodem is een 

sprookje", is niet juist. 

C.H. Edelman: Inleiding tot de bodemkunde van Nederland. N.V. Noord-Hollandsche 

Uitgevers Maatschappi j , Amsterdam 1960. 

4. Bij de studie van bodem-plant-relaties zal meer aandacht besteed moeten worden aan de 

invloed van het niet homogeen zijn van de bodem op contacten tussen bodem en plant. 

5. Bij de bestudering van lange-termijn-effecten dient er rekening mee gehouden te worden 

dat korte-termijn-effecten (bijvoorbeeld door dag-nacht-ritmes) invloed hebben op het 

waarnemings re sultaat. 

Dit proefschrift, hoofdstuk 4. 

6. Het verdient aanbeveling de methode waarmee in simulatiemodellen de differentieverge-

lijkingen opgelost worden, op gelijkvormige wijze te vermelden als bijvoorbeeld een 

methode ter bepaling van spoorelementen in gewas. 

7. De algemeen gehanteerde scheiding tussen natuurlijke en landbouwkundlge ecosystemen is 

kunstmatig en weinig functioneel. 

D.F. Smith & D.M. Hill; J. Env. Qual. (1975) 4: 143-145. 



8. Aangezien de opwekking van energie zowel op conventionele wijze als door kernsplijting 

risico's voor het milieu met zich meebrengt, zou energiebesparing meer bevorderd moeten 

worden onder het motto "bespaarde energie is scheme energie". 

9. De warmtepomp is een veel te weinig gebruikt middel om energiebesparing te bereiken. 

Het gebruik hiervan- zou bovendien de kans dat zich in Nederland een invasie van tropische 

waterplanten en vissen voordoet, kunnen verkleinen. 

10. Het is niet onwaarschijnlijk dat op korte termijn klimaatsverschuivingen zullen op-

treden. Het is twijfelachtig of problemen die zich dan bij de wereldvoedselvoorziening 

zullen voordoen, tijdig opgelost kunnen worden. 

National Geographic (1976) 150: 576-615. 

11. Bij het aanwijzen van een co-promotor worden bij de Landbouwhogeschool onderzoekers 

van niet-universitaire instellingen gediscrimineerd ten opzichte van onderzoekers die 

verbonden zijn aan een universiteit of hogeschool. 

12. Prijscompensatie in centen in plaats van procenten dient belast te worden in centen 

en niet in procenten. 

F. van Dorp 
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1 Inleiding 

De chemische samenstelling van de bodem is sterk variabel, zij wordt beinvloed 

door bemesting en opname door planten en verder door verwering, uitspoeling, adsorptie 

en desorptie. 

De bodemoplossing vormt het milieu waaruit planten hun voedingsstoffen opnemen. De 

opnane wordt mede door de chemische samenstelling van deze oplossing bepaald. Voorts is 

de samenstelling van de bodemoplossing zeer belangrijk voor velerlei transportprocessen 

in de bodem. 

Het onderzoek beschreven in deze publikatie werd voorafgegaan door proeven op het 

ITAL betreffende ionenopname door de plant uit voedingsoplossingen en transportprocessen 

in de bodem. Bij het onderzoek op het ITAL werd mede gebruik gemaakt van wiskundige 

simulatietechnieken. Bestudering van de concentratie en het gedrag van voedingselementen 

in de rizosfeer in verband met opname door plantewortels was een logische uitbouw van 

dit onderzoek. Onder de rizosfeer wordt in deze publikatie dat deel van de bodem ver-

staan waar de invloed van de wortels meetbaar is. 

In hoofdstuk 2 worden aan de hand van literatuurgegevens processen besproken die de 

opname van voedingsstoffen door wortels bepalen. Hoofdstuk 3 geeft een beschrijving van 

de experimenten die in klimaatcellen werden uitgevoerd, waarbij mais geteeld werd op 

zandcultures en op mengsels van synthetische ionenwisselaars. De uit deze experimenten 

verkregen gegevens worden in hoofdstuk 4 gebruikt voor het berekenen van ionenconcen-

traties rond wortels met behulp van simulatiemodellen. De resultaten van deze bereke-

ningen worden aan een kritische beschouwing onderworpen, waama in hoofdstuk 5 enkele 

uitspraken gedaan worden omtrent de bruikbaarheid van simulatiemodellen voor het be-

schrijven van processen die zich in de rizosfeer afspelen. 



2 Literatuur 

2.1 DE GROEI VAN HET WORTELSTELSEL 

2.1.1 Inleiding 

Van oudsher is onderkend dat het wortelstelsel van belang is voor de groei van een 

plant. Door Hales werd deze kennis al in 1727 op schrift gesteld (Pavlychenko, 1937). 

Sindsdien is veel onderzoek verricht aan het ondergrondse deel van planten. De opmerking 

van Pavlychenko (1937) heeft nog niets van zijn betekenis verloren: 

'Due to the fact that the most active young roots, and particularly their branches 

and root hairs, are extremely fine and fragile and very intimately bound with minute 

soil particles, their separation from ground under field conditions offers a task of 

utmost difficulty. For this reason some investigators have turned their attention to 

water cultures although they might have realized that results obtained under such 

highly artificial conditions would have mostly theoretical and indicative values. Many 

others used potted plants grown in a greenhouse in spite of the data thus secured being 

very misleading'. 

Een van de verschillen tussen kiemplanten overgeplant op voedingsoplossing en over-

geplant op grand is, dat op voedingsoplossing het bovengrondse deel direct groeit, ter-

wijl op grond eerst een belangrijke groei van de wortels optreedt. Zelfs tussen planten 

geteeld op voedingsoplossing en op zandcultures vonden Wild et al. (1974) grote ver

schillen, onder andere in de wortel/spruit-verhouding. Ook kunnen belangrijke verschillen 

gevonden worden tussen wortelstelsels van planten geteeld in de kas en in het veld 

(tabel 1). 

Klassieke beschrijvingen van wortelsystemen zijn bijvoorbeeld die van Dittmer 

(1940), Farris (1934), Pavlychenko (1937) en Weaver (1926). Farris stelde in 1934 voor, 

de volgende onderwerpen te bestuderen: 

Tabel 1. Wortellengte (in cm) bij het boven de grond komen van de spruit (Pavlychenko, 
1937). 

Marquis-tarwe/wheat 
Hannchen-gerst/barley 
Banner oats/haver 
wilde haver/wild oats 
Russian thiste 
wilde mosterd/wild mus tard 

In de kas 

33 
38 
18 
18 
4 
5 

In the greenhouse 

Onder 

66 
69 
36 
33 
8 

13 

In the 

veldomstand: 

field 

Lghe :den 

Table 1. Root length (in cm) at emergence of the shoot (Pavlychenko, 1937). 



- de invloed van micro-organismen op wortelontwikkeling 

- de invloed van de wijze van grondbewerking 

- de invloed van de diepte waarop kunstmest wordt gegeven op wortelontwikkeling 

- wortelsystemen van zelfbestoven lijnen van mais en hybrieden hiervan. 

De nog steeds aanhoudende stroom van publikaties over deze onderwerpen bewijst de 

juistheid van zijn voorstellen. 

Het belang van de plant bestaat uit haar vermogen voor mens en dier onmisbare 

stoffen welke in lage concentraties in het milieu aanwezig zijn te kunnen verzamelen en 

te synthetiseren. Hierbij concentreert het bovengrondse deel van de plant CCU uit de 

lucht en verzamelt het wortelstelsel kaliura, calcium, magnesium, fosfor, stikstof en 

andere elementen uit de bodem (Epstein 1973, tabel 2). Om de opname van deze stoffen en 

van water te optimaliseren moet het wortelstelsel zoveel mogelijk bodem bereiken. Naast 

opname is ook het transport van de opgenomen stoffen naar boven een essentiele taak van 

het wortelstelsel. Omgekeerd moeten ook, om de groei en de selectieve ionenopname in 

stand te kunnen houden, via het wortelstelsel assimilaten van het bovengrondse deel tot 

in de jongste wortelpunten gebracht worden. 

Een mechanische functie van wortels is het verankeren van de plant in weer en wind. 

Op het feit dat wortels voor een aantal plantesoorten een opslagplaats van reserve-

stoffen kunnen vormen, wordt hier niet verder in gegaan. Evenzeer wordt hier de rol van 

het wortelstelsel bij de produktie van hormonen en andere voor de groei noodzakelijke 

Tabel 2. Concentraties van elementen in het blad van normale planten (uit Hewitt & Smith, 
1975). 

Element 

N 
P 
S 
Ca 
Mg 
K 
Na 
Fe 
Mn 
Cu 
Zn 
Co 
B 
Mo 
CI 

Element 

mg.kg in 
droge stof 

15 000 -
1 500 -
1 000 -

10 000 • 
2 500 -

15 000 -
200 -
50 -
25 -

5 -
15 -
o.: 

15 • 
o.: 

100 -

mM in 
celsap 

mM in -
nutrient solution 

. -1 
mg.kg 
dry mat 

35 000 
3 000 
3 000 
50 000 
10 000 
50 000 
2 000 
300 
250 
15 
75 

- 29 
100 
- 5 
1 000 

in 
ter 

150 - 350 
7 - 1 4 
4.5 - 140 

35 - 175 
15 - 60 
55 - 180 

1 - 12 
0.15 - 0.75 
0.06 - 0.6 
0.01 - 0.03 
0.03 - 0.15 
0.005 - 0.05 
0.2 - 1.3 
0.004 - 0.075 
0.4 - 4 

mM in . 
cell sap 

15 
1 
1.5 
5 
1.5 
5 
1 
0.1 
0.01 
0.001 
0.002 
0.0002 
0.05 
0.0005 
0.1 

mM in 
nutrien 

1. Deze waarden geven een aanwijzing van de totale concentratie in de waterige oplossing 
zonder rekening te houden met onoplosbare fracties. 
These values indicate the total aqueous concentration without considering insoluble 
fractions. 
2. Normale concentraties in voedingsoplossingen. 
Typical nutrient solution concentrations. 

Table 2. Typical concentrations of elements in foliage of normal plants (from Hewitt & 
Smith, 1975). 



stoffen verwaarloosd (Ruckenbauer & Kirby, 1973). 

Zoals Pavlychenko (1937) opmerkte, is het verzamelen van gegevens over een wortel-

stelsel niet eenvoudig. De minst moeilijk te bepalen karakteristieken zijn vers- en 

drooggewicht van het totale wortelstelsel en dan alleen wanneer het mogelijk is het 

totale wortelstelsel uit te graven. Vaak wordt ook het vers- en drooggewicht gemeten of 

geschat als functie van de horizontale afstand tot de Stengel of als functie van zowel 

diepte als horizontale afstand (Schuurman & Goedewaagen, 1971). 

Vanuit een fysiologisch standpunt is het belangrijker te weten, welke wortels en 

welk deel van iedere wortel voedingsstoffen kunnen opnemen. Duidelijk inzicht in de 

vraag welk deel van de wortels actief is, is nog niet verkregen, laat staan dat er een 

eenduidige methode bestaat om hieromtrent metingen te verrichten. Welbank en medewerkers 

kwamen onlangs (1974) tot de volgende uitspraak: 

'The relation between size and growth rate of root systems and uptake of nutrients 

and water are likely to be another fruitful field of investigation. Uptake rates may 

depend on the amount of root present or on the rate at which new roots are produced, or 

they may be controlled by plant demand. Little has been done in the field to test the 

application of theoretical and laboratory work to practical situations'. 
32 

Injectie van met P gemerkt fosfaat in bepaalde zones van een grond kan inzicht 

geven in het probleem, welke delen van het wortelstelsel fosfaat opnemen (McClure & 

Harvey, 1962; Racz et al., 1964; Vasey et al., 1963). Ook wordt het fysiologisch actieve 

deel van wortels wel eens bepaald door aan het bovengrondse deel van de plant CO- toe 

te dienen en de hoeveelheid en plaats van de activiteit in de wortels te meten 

(Sator, 1972; Singh & Coleman, 1973, 1974; Ueno et al., 1967). Over het algemeen wordt 

gevonden dat het gedeelte achter de worteltop het meest actief is, hoewel dit niet voor 

alle voedingsstoffen en water even sterk schijnt te gelden. Dit onderwerp komt verder 

aan de orde in paragraaf 2.5.3.5. 

Door sommigen wordt als maat voor het opnemend vermogen van een wortelstelsel het 

volume van de wortels genomen, door anderen het worteloppervlak. Ook wordt wel de lengte 

van het totale wortelstelsel als maat gebruikt. De methode om uit de lengte van de 

wortels waarden voor het volume en/of het oppervlak te berekenen kan grote verschillen 

Tabel 3. Afmetingen van vortelstelsels in potten met grond van 15 cm hoog en 7,5 cm dia
meter (Dittmer, 1940; bewerkt door Van Diest, 1971). 

Soort 

soyaboon/soyabean 
haver/oats 
rogge/rye 
veldbeemdgras/poa pratensis 

Species 

Wortels (zonder wortelharen) Wortelharen 

lengte 
(cm) 

3000 
4600 
6500 

39000 

length 
(cm) 

oppervlak 
(cm2) 

390 
310 
490 

2060 

surface 
(cm2) 

area 

aantal 

6.1x10* 
6.3xlo£ 

12.5x10^ 
51.6x10 

number 

lengte 
(cm) 

61000 
817000 

1706000 
5248000 

length 
(cm) 

oppervlak 
(cm2) 

270 
3310 
7440 

15300 

surface area 
(cm2) 

Roots (without root hairs) Root hairs 

Table 3. Dimensions of root systems grown in soil cores 15 cm high and 7.5 cm in diameter 
(Dittmer, 1940; after Van Diest, 1971). 



Fig. 1. Maisplant ongeveer een 
week na opkomst, met kroonwortels 
(1) , een hoofdwortel (2), primaire 
(3) en secondaire (4) zi jwortels. 

Fig. 1. Maize plant about one week 
after emergence, with crown roots 
(1) , root axis (2) , primary (3) 
and secondary (4) l a t e r a l s . 

in resultaten opleveren, afhankelijk van de aangenonven waardcn voor de doorsnede van de 
wortels . 

OpnanE kan verschillend z i jn voor verschillende soorten wortels en zodoende af-

hangen van het aantal van iedere wortelsoort. Men kan wortels indelen in hoofdwortels en 

primaire, secondaire en t e r t i a i r e z i jwortels . Ook kan men een indeling in hoofd- en 

adventiefworteIs maken. Bij granen worden de adventiefwortels vaak kroonwortels genoemd 

(fig- D . 
Wortelharen kunnen het volume grond dat in nauw contact komt met het worte ls te lsel 

en waaruit voedingsstoffen worden betrokken, aanmerkelijk vergroten (tabel 3) . Mycor-

rhizae en andere micro-organismen kunnen de vorm van het wortels telsel beinvloeden en 

ook de opname veranderen. 

2.1.2 Faatoren die de gvoei van het wortelstelsel betnvloeden 

De vorm van het wortels telsel i s het gevolg van genetische eigenschappen van de 

plant en van invloeden u i t de omgeving van de plant . 

Genetische eigenschappen kunnen een d i recte invloed uitoefenen op het wortels telsel 



en een indirecte via het bovengrandse deel waar de voor het wortels telsel benodigde 

assimllaten gevormd worden. 

De bodem belnvloedt het worte ls te lsel door de mechanische weerstand, de mate van 

beschikbaarheid van water, voedingsstoffen, zuurstof en het a l of n ie t aanwezig zijn van 

toxische en/of groeibevorderende stoffen in oplossing of in de gasfase. Ook de invloed 

van de bodemtemperatuur mag n ie t vergeten worden. 

Vaak zijn deze factoren moeilijk t e scheiden, bijvoorbeeld: het vochtgehalte van 

de bodem bepaalt n ie t alleen het beschikbare water met de daarin opgeloste voedings

stoffen, maar i s ook Sen van de belangrijkste parameters welke de mechanische weerstand 

beinvloeden. Bovendien oefent het vochtgehalte invloed u i t op de gasuitwisseling en dus 

op het zuurstofgehalte van de bodem en daardoor op de eventuele vorming van toxische 

stoffen. Door de groei van wortels en micro-organismen worden weer verschillende van 

deze bodemomstandigheden gewijzigd. 

Bij proeven over de opname van voedingsstoffen moet met a l deze factoren rekening 

worden gehouden en moet ervoor gezorgd worden dat ze, althans per proef, constant z i jn . 

Om verschillende proeven kwantitatief en vaak ook kwalitatief met elkaar t e kunnen ver-

gelijken moeten a l deze factoren en hun invloeden op de proefomstandigheden bekend z i jn . 

Wat betreft de r ichting waarin wortels groeien, i s voornamelijk onderzoek verricht 

naar de invloed van de zwaartekracht, meestal met gebruikmaking van kiemplanten. Wortels 

groeien over het algemeen naar beneden, z i j het dat de hoek verschillend kan z i jn , voor-

al b i j zijwortels en adventiefwortels. 

Vaak wordt geschreven dat wortels naar water en voedingsstoffen toe groeien. Het 

meest in die r icht ing wijst een a r t ike l van Seidel (1924) over de invloed van ver

schillende stoffen op de r ichtingsgroei van wortelharen (zie hiervoor paragraaf 2 .1 .3) . 

Of d i t verschijnsel ook voor wortels in het algemeen geldt i s n ie t zeker. Een overtuigend 

bewijs hiervoor heb ik n i e t gevonden. 

De sterke wortelgroei die vaak rond kunstmestkorrels en in vochtige delen van de 

bodem optreedt, kan veroorzaakt worden door het fe i t dat een toeval l ig daar groeiende 

wortel veel meer mogelijkheden kr i jgt om sterk u i t t e groeien door de p laa tse l i jk gun-

s t iger omstandigheden voor wat betreft voedingsstoffen. Op zichzelf vormt d i t geen bewijs 

voor de veronderstelling dat een wortel in de r ichting van hoge concentraties van 

voedingsstoffen en water groei t . Hoewel de chemotropie van wortels van groot belang kan 

z i jn voor de voedselvoorziening van planten is over d i t onderwerp weinig l i t e ra tuur t e 

vinden. In de res t van d i t hoofdstuk wordt het dan ook n ie t meer a ls apart onderwerp 

behandeld. 

Ook kunnen wortels zones overbruggen waar ongunstige omstandigheden heersen. Dit 

wordt o.a. gevonden b i j boomwortels welke droge zandlagen van funderingen kruisen. Komt 

een deel van het wortels telsel in ongunstige omstandigheden t e verkeren (droogte, lage 

temperatuur of beschadiging van wortels) dan kan het overige .deel van het worte ls te lsel 

d i t nadeel in zekere mate compenseren, misschien n ie t door een duidelijke toename in 

drooggewicht, maar vooral door een meer vertakte groei (Crossett e t a l . , 1975). Van 

groot belang i s ook het functionele evenwicht tussen bovengrondse groei en wortelgroei 

Brouwer, 1963, 1966; Troughton, 1960; en paragraaf 2 .1 .2 .2) . 



2.1.2.1 Genetische eigenschappen van de plant 

Doordat het wortelstelsel slecht voor bestudering toegankelijk is, wordt het bij 

selectieproeven meestal niet als direct criterium gebruikt. Ook het feit, dat veel 

factoren een meestal onbekende invloed kunnen hebben op de grootte en vorm van het 

wortelstelsel, maakt het moeilijk op de eigenschappen van het wortelstelsel te selec-

teren, voorzover deze eigenschappen niet tot uitdrukking komen in de bovengrondse groei. 

Gebieden waar duidelijk rekening wordt gehouden met de eigenschappen van het wortel

stelsel zijn o.a. de fruitteelt in verband met de keuze van onderstammen (Castle & 

Krezdom, 197S) en de selectie van graangewassen in verband met het legeren (Gupta & 

Kovacs, 1974). 

Het belang van het wortelstelsel bij de selectie van nieuwe varieteiten is duidelijk 

naar voren gekomen bij het kweken van kortstrovarieteiten bij granen. Bij voorbeeld veel 

kortstrovarieteiten van tarwe welke in de U.S.A. gebruikt worden, zijn alleen geschikt 

voor gebieden met voldoende regenval of met irrigatie, vanwege het relatief kleine 

wortelstelsel (Briggle & Vogel, 1968; Lupton et al., 1974; Subbiah et al., 1968). 

De meest ideale situatie is, landbouwkundig gezien, dat de plant niet meer assimi-

laten in de wortelgroei steekt dan nodig zijn om het wortelstelsel in staat.te stellen 

voor optimale groei voldoende voedingselementen en water op te nemen. Dit geldt natuur-

lijk alleen voor dat deel van het wortelstelsel dat niet als opslagorgaan dient. Alle 

overige energie is dan elders beschikbaar en dient zo volledig mogelijk benut te worden 

voor de vorming van het te oogsten produkt (Karmacharya, 1973). 

Raper & Barber (1970 a en b) onderzochten het verband tussen morfologische ver-

schillen en verschillen in opnameactiviteiten tussen de soj aboonvarieteiten Harosoy 63 

en Aoda. Harosoy 63 had een duidelijk groter worteloppervlak door een grotere lengte aan 

dunne wortels. Harosoy 63 kon daardoor de in de grond aanwezige voedingselementen beter 

benutten. Uit voedingsoplossing nam Aoda per eenheid worteloppervlak echter meer K, Ca, 

Mg en Zn op. In een veldproef waren de accumulaties van Ca, ̂  en 2n in de bovengrondse 

delen ongeveer gelijk. Wanneer Sen plant per pot geteeld werd, was de K-accumulatie in 

Aoda-planten echter groter. In een rijenproef was dit verschil minder duidelijk. 

Nfet dezelfde en andere sojaboonvarieteiten werden door Sullivan & Brun (1975) 

proeven gedaan om de gevoeligheid voor watergebrek na te gaan. Zij entten een Chippewa 

64-spruit op wortelstelsels van Aoda, PI 79648, Harosoy 63 en Chippewa 64. Chippewa 

64-spruiten geent op Harosoy 63 en Chippewa 64 bleken het minst gevoelig voor water

gebrek. Dit kwam o.a. tot uiting in een lagere weerstand in de huidmondjes bij water

gebrek. Sullivan & Brun gaven als mogelijke verklaring verschillen in de morfologie van 

de wortelstelsels zoals die door Raper & Barber (1970 a en b) gevonden waren. 

De resultaten van deze proeven tonen aan dat morfologische verschillen in wortel

stelsels niet altijd verschillen in opname van voedingselementen en water hoeven te ver-

oorzaken. 

Voor een algemeen overzicht van het belang van genetische eigenschappen van wortel-

systemen wordt naar Troughton & Whittington (1968) verwezen. 



2.1.2.2 Het bovengrondse deel van de plant 

Wortels hebben energie nodig voor de opbouw van nieuwe cellen (0,38 g fotosynthese-

produkten voor 1 g weefsel, beide a ls droge s t o f ) , voor het instandhouden van de levende 

cellen (0,01-0,04 g per g weefsel) en voor de opnameprocessen (Passioura & Ashford, 

1974; Penning de Vries, 1972, 1974). Bij de kieming en de eerste groei wordt de benodigde 

energie u i t voorraad geleverd. Daama moet a l l e energie u i t zonlicht en GCL worden ver-

kregen en in de vorm van assimilaten naar de wortels getransporteerd worden. 

Een veel geconstateerd verschijnsel i s dat de verhouding tussen bovengronds gewicht 

en ondergronds gewicht van planten van eenzelfde v a r i e t e i t , gekweekt onder dezelfde om-

standigheden en met een gelijke fysiologische l ee f t i jd , constant i s . Bovendien zal na 

een kortdurende wijziging in deze verhouding de oorspronkelijke waarde weer herkregen 

worden. Deze wijziging kan ontstaan a l s een deel van de wortels of van het blad ver-

wijderd wordt, a ls de bodemtemperatuur korte t i j d gewijzigd wordt, of a l s de hoeveelheid 

l i ch t verminderd wordt. Bij verlaging van de l i ch t in t ens i t e i t en b i j het verwijderen van 

blad wordt de wortelgroei meer geremd dan de sprui tgroei . Bij ongunstige omstandigheden 

in het wortelmilieu wordt de bladgroei meer geremd (Brouwer, 1966; Brouwer & De Wit, 

1968; Davidson, 1969 a, b en c; Dittmer, 1973; Evans, 1971; Hunt & Burnett, 1973; Welbank 

e t a l . , 1974). 

Fig. 2 , ontleend aan Brouwer (1966), toont een paar aspecten van het wortel /sprui t -

evenwicht. Bij veel s t iks tof in het wortelmilieu i s de wortel/spruit-verhouding lager 

wortelgewicht / root weight Fig. 2. Verband tussen spruit- en wortel
gewicht per plant van Gramineae (naar 
Brouwer, 1966). Een verandering van laag 
naar hoog niveau is door de horizontale 
stippellijn weergegeven en een verandering 
van hoog naar laag niveau door de vertikale 
stippellijn. 

spruitgewicht / shoot-weight 

Fig. 2. Relation between shoot and root 
weight per plant of Gramineae (after 
Brouwer, 1966). A change from low to high 
level is shown by the horizontal dotted 
line and a change from high to low level 
by the vertical dotted line. 

Geval/Case 

A 
B 
C 
D 

hoog stikstof/high nitrogen 
vochtig/moist 
geen schaduw/no shadow 
lage temperatuur/low temperature 

laag stikstof/low nitrogen 
droog/dry 
schaduw/shade 
hoge temperatuur/high temperature 



dan b i j weinig s t iks tof en h ier in t reedt verandering op, wanneer van veel s t iks tof over-

gegaan wordt op weinig s t iks tof en omgekeerd (geval A). 

• In geval B wordt hetzelfde getoond voor veel en weinig water beschikbaar voor de 

wortels. Geval C geeft het effect van schaduw weer en geval D het effect van de tempera-

tuur, waarbij de temperatuur voornamelijk de t r anspi ra t ie beinvloedt, waardoor het effect 

van de temperatuur l i j k t op dat van het beschikbare water. 

Een constante wortel/spruit-verhouding en de afwijkingen daarvan b i j veranderingen 

in het milieu kunnen verklaard worden, door aan t e nemen dat e r een functioneel even-

wicht bestaat tussen de levering van voedingsstoffen en water door de wortel aan de 

spruit en de levering van assimilaten door de bladeren aan de wortel (Davidson, 1969 a, 

b en c; Troughton, 1960). 

Wanneer een gewas in een l a t e r groeistadium korat, wijzigt zich meestal ook de 

wortel/spruit-verhouding. In het generatieve stadium bijvoorbeeld vereis t de bloem en 

l a t e r de vrucht zoveel assimilaten, dat e r weinig meer beschikbaar i s voor verdere 

wortelgroei. Dit zou een verklaring kunnen zijn voor het f e i t dat b i j de bloei de 

wortelgroei s topt , zoals gevonden werd door Msngel & Barber (1974). Beever & Woolhouse 

(1975) constateerden echter dat b i j de bloeiinductie van Pe r i l l a frutescens nog voordat 

de bloem veel assimilaten nodig kon hebben, de wortelgroei afnam. Zij vermoedden dat d i t 

samenhing met veranderingen in de auxineproduktie. 

2 .1.2.3 Nfechanische eigenschappen van de bodem 

Wortels groeien in de lengte doordat de cellen van de strekkingszone water opnemen 

en daardoor langer worden. De drijvende kracht hiervoor i s het potentiaalversch.il tussen 

het water in de wortelcellen en het water in de grond. De belangrijkste parameter in de 

waterpotentiaal van de e e l , i s de osmotische potentiaal (Boyer, 1973; Greacen & Oh, 1972; 

Pfeffer, 1893 geciteerd door Gill & Bolt, 1955; Taylor & Ratcliff, 1969). 

De snelheid van de wateropname i s evenredig met het potentiaalverschil tussen het 

water in de wortelcellen en in de bodem. De evenredigheidsfactor wordt bepaald door de 

volgende weerstanden (Barley & Greacen, 1967): 

1. de weerstand die water ondervindt b i j het passeren van de celwanden 

2. de weerstand die celwanden en omliggende weefsels bieden aan het uitrekken van de 

celwanden (eerst reversibel , l a t e r i r revers ibel = groei) 

3. de weerstand die de grond biedt aan de worteltop om verder door t e dringen b i j groei 

in de lengte 

4. de wrijvingsweerstand welke de wortel tussen de zich strekkende cellen en het wortel-

mutsje ondervindt b i j het door de grond schuiven 

5. de weerstand die de grond biedt aan het cylindrisch wijder worden van het wortel-

kanaal wanneer de wortel achter de worteltop dikker wordt. 

De grootheden 1 en 2 worden door de plant bepaald en worden in d i t hoofdstuk n i e t 

verder behandeld. 

Ad 3: Vergelijkt men de weerstand welke een wortelpunt in de grond ondervindt met 

die welke een penetrometer met verschillend gevormde punten laat zien, dan b l i jk t dat de 
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wortel zich het meest gedraagt als een zeer scherpe penetrometerpunt (Eavis & Payne, 

1968; Greacen e t a l . , 1968 a en b ) . De weerstand welke een zeer scherpe punt ondervindt 

i s bijna u i t s lu i tend een weerstand tegen cylindrische expansie (weerstand 5) waarbij de 

sp i t s zelf nauwelijks weerstand ontmoet. Voor het f e i t dat de worteltop nauwelijks weer

stand ondervindt zijn verschillende verklaringen te geven: 

- De wortel oefent n ie t in a l le cellen in de worteltop evenveel druk u i t , maar het meest 

in die cellen die het minste weerstand ontmoeten (Wamaars & Eavis, 1972). Ook op 

foto's werd geconstateerd dat het punt waar de cellen het snelst groeien, zich over de 

worteltop verplaatst (Head, 1965, 1968). De wortel zoekt a ls het ware de minste weer

stand. 

- Wortels welke weerstand ondervinden worden dikker en sp l i j ten zo de grond voor zich 

u i t (Eavis & Payne, 1968; Gerard e t a l . , 1972; Greacen e t a l . , 1968 a; Pearson, 1966). 

Ad 4: De wrijvingsweerstand welke wortels ondervinden i s verwaarloosbaar (Barley, 

1968),-o.a. doordat cellen van het wortelmutsje en stoffen welke de wortel ui tscheidt 

als smeersel dienen (Jones e t a l . , 1966; Scott , 1950). Bij- het voortbewegen van het 

apicale deel van de wortel kunnen wortelharen helpen doordat z i j de wortel achter en in 

de strekkingszone verankeren. 

Ad 5: Zoals onder Ad 3 geconstateerd werd i s de belangrijkste weerstand welke 

wortels ondervinden d ie , welke voortvloeit u i t de cylindrische expansie. Evans (1970) 

heeft deze gesimuleerd door middel van waterdruk in rubberslangen die door de grond 

l iepen. De zo gesimuleerde druk l iep op to t 240 kPa, t e rwi j l Pfeffer (1893) radiale 

worteldrukken to t 600 kPa gemeten heeft. 

BodemporiSn kleiner dan de diameter van de wortel zijn ondoordringbaar voor wortels, 

tenzi j de grond zo weinig s t a r i s dat de porien door de wortels verwijd kunnen worden 

(Drew & Goss, 1973; Greacen e t a l . , 1968 a; Wiersum, 1957). Kan een wortel n ie t in een 

porie doordringen, dan probeert h i j van r ichting t e veranderen en produceert h i j meer 

zijwortels (Gerard e t a l . , 1972). 

Tenslotte moet nog worden verneld dat de weerstand welke een wortel in de bodem 

ondervindt, ook kan veranderen doordat de wortel stoffen opneemt, zoals water 

(Greacen e t a l . , 1968 a; White, 1968), waardoor de bodem uitdroogt en eventueel kan 

krimpen. 

Ook de bodemstructuur heeft een belangrijke invloed op de mechanische weerstand 

van de bodem. De s tructuur wordt door ve ler le i factoren bepaald, zoals vochtgehalte, 

textuur, organische s tofgehalte, uitwisselbare kationen, zoutconcentratie in de bodem-

oplossing (Gerard, 1965; Mirreh & Ketcheson, 1972). Al deze factoren oefenen ook direct 

invloed u i t op de wortelgroei, zodat het vaak erg gecompliceerd i s de directe invloed 

van de mechanische weerstand afzonderlijk t e bepalen. 

2.1.2.4 De beschikbare hoeveelheid water in de bodem 

De groei van cellen i s het gevolg van de opname van water (zie ook paragraaf 

2 .1 .2 .3) . Hiervoor i s een gradient van 150-300 kPa tussen de waterpotentiaal in het 

weefsel en in de bodem nodig (Boyer, 1973). De plantewortel beschikt door ionenopname 
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over een mechanisme dat hem in s taat s t e l t de osmotische druk in de wortelcellen aan t e 

passen aan de vochtspanning buiten de wortel , zodat over een wijd t ra jec t van bodem-

vochtspanningen de wortel toch in s taa t i s water op t e nemen. 

Een groot deel van de reductie in wortelgroei onder drogere omstandigheden kan 

waarschijnlijk verklaard worden door de grotere weerstand welke een drogere bodem aan de 

wortel biedt (Drew & Goss, 1973; Rowse, 1974; paragraaf 2 .1 .2 .3) . Naarmate de bodem 

droger wordt nemen de cohesiekrachten tussen de bodemdeeltjes toe en wordt het moeilijker 

voor een wortel om in de bodem door t e dringen. 

Een ander deel van de reductie in wortelgroei b i j het droger worden van de bodem 

wordt vaak verklaard door het fe i t dat de hydraulische doorlatendheid van grond b i j u i t -

droging snel minder wordt, waardoor de aanvoer van water t e klein wordt (Klute & Peters , 

1968; Pearson, 1966; Peters , 1957; Taylor & Klepper, 1974). 

Vaak wordt b i j afhemend vochtgehalte of b i j minder i r r i ga t i e een uitgebreider 

wortels telsel (langere wortels) gevonden, hoewel meestal het wortelgewicht hetzelfde 

b l i j f t (Allmaras & Nelson, 1973; Cullen e t a l . , 1972; El Nadi e t a l . , 1969; McNeill & 

Frey, 1969; Rowse, 1974). Pas bi j grotere droogte (zuigspanning groter dan 100 kPa 

volgens Taylor & Klepper (1974) en groter dan 350 kPa volgens Eavis (1972 a)) wordt de 

wortelgroei minder. Aan de andere kant heeft het vochtgehalte van de bodem duidelijk in-

vloed op de groei van de bovengrondse delen van een plant (Cullen et a l . , 1972; El Nadi 

e t a l . , 1969; McNeill & Frey, 1969; Rowse, 1974). Bij watergebrek worden de wortels 

korter en dunner (Eavis, 1972 a ) . 

Wanneer het grootste deel van het wortels telsel voldoende water t o t zi jn beschikking 

heeft , kunnen wortels ook in droge grond groeien, zelfs in grond die droger i s dan het 

verwelkingspunt voor de betreffende plant (Breazeale, 1930; Hunter & Kelley, 1946 a en b ; 

Volk, 1947). 

Verschillende onderzoekers vonden ook b i j hoge vochtgehalten een reductie in wortel

groei. Dit zou veroorzaakt kunnen worden door een gebrek aan zuurstof (Pearson, 1966). 

2.1.2.5 Chemische eigenschappen van de bodem 

Ondanks het fe i t dat over de invloed van de belangrijkste voedingselementen op de 

wortelgroei veel gegevens bekend z i jn , i s e r toch nog t e weinig inzicht in de fysiologi-

sche processen in de plant om a l l e verschijnselen te kunnen verklaren. Het evenwicht 

tussen de bovengrondse groei en de wortelgroei (paragraaf 2.1.2.2) wordt s terk beinvloed 

door de beschikbaarheid van voedingsstoffen in de bodem. Of een gebrek aan een bepaalde 

voedingsstof meer invloed heeft op de wortelgroei dan wel op de sprui tgroei , hangt af 

van de fysiologische functie van die s tof in de plant en ook van de plantesoort en van de 

omgeving van de p lant . Daarbij kunnen opgenomen ionen de wortelgroei zowel direct bein-

vloeden als indirect via de bovengrondse groei . 

De algemene opvatting i s , dat wanneer planten een beperkte hoeveelheid voedings

stoffen aangeboden krijgen, wortel- en spruitgroei daardoor ongunstig beinvloed worden; 

het effect b i j de spruit i s echter groter dan bi j de wortels (Brouwer, 1963). Evans 

(1970) en May e t a l . (1965) vonden met voedingsoplossingen in lagere dan standaardconcen-

t r a t i e s een gereduceerde bovengrondse groei met langere wortels , maar het wortelgewicht 
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was lager. 

Veel tegenstri jdige verschijnselen beschreven in de l i t e ra tuur kunnen waarschijn-

l i jk verklaard worden u i t het fe i t dat andere dan de bestudeerde effecten n ie t optimaal 

waren. Is bijvoorbeeld de metabolatenstroora vanuit het groene deel sub-optimaal (wat in 

klimaatcellen vaak het geval i s ) , dan zal het effect van var ia t ies in het aanbod van 

voedingsstoffen daardoor beinvloed worden (McClure, 1972). 

Over spoorelementen zijn minder gegevens, z i j z i jn enerzijds nodig voor de p lant , 

anderzijds kunnen z i j in hoge concentraties toxisch z i jn . De grenzen waartussen de voor 

plantegroei optimale concentraties van spoorelementen liggen, z i jn afhankelijk van 

plantesoort en/of va r ie te i t en van de omgeving van de plant zoals de bodem en het k l i -

maat. Factoren in de plant die deze grenzen bepalen, kunnen als volgt worden ingedeeld: 

1. de mate waarin een plant het betreffende element kan opnemen of tegenhouden b i j de 

celwanden van de wortel 

2. de mate waarin het element na opname gebonden en chemisch geinactiveerd kan worden 

3. de mate waarin het element in de plant getransporteerd kan worden 

4. de mate waarin het element gewenste of ongewenste bindingen kan aangaan met door de 

plant gevormde stoffen (eiwitten, enzymen enz.) en de mate waarin deze stoffen onmis-

baar zijn en al of n ie t opnieuw door de plant gevormd kunnen worden 

5. de mate waarin de plant de concentratie en de beschikbaarheid van het element in het 

wortelmilieu kan beinvloeden (bijvoorbeeld ijzergebrek veroorzaakt een vermindering 

in de anionenopname, verlaagt zo de pH in de r izosfeer en het i j zer wordt beter 

beschikbaar (paragraaf 2.5.3.5)) 

6. de mate waarin andere elementen, vooral spoorelementen, door de plant worden opgenomea 

De pH van de bodem heeft het meeste invloed via de beschikbaarheid van voedings-

stoffen en toxische stoffen. Bij een lage pH kunnen H-ionen concurreren met Ca-, K- en 

Mg-ionen voor plaatsen aan opnamemechanismen, waardoor gebrek aan deze ionen kan ont-

staan. In het algemeen i s in oplossingen met een optimaal aanbod van voedingsstoffen 

wortelgroei goed mogelijk tussen pH 4 en pH 9 (Amon & Johnson, 1942). 

In het volgende worden een aantal voedings- en andere stoffen behandeld waarvan 

bekend i s dat z i j een directe invloed op de wortelgroei hebben. Er i s echter geen 

s t r ik te scheiding tussen stoffen die de wortelgroei d irect en stoffen die de wortelgroei 

via de bovengrondse groei beinvloeden. 

Stikstof: Behalve b i j de t e e l t van na t te r i j s t wordt s t iks tof door cultuurgewassen 

hoofdzakelijk in nitraatvorm opgenomen. Brouwer (1966), Brouwer & De Wit (1968) en 

Danielson (1967) vonden dat hoge concentraties van n i t r aa t in voedingsoplossingen de 

wortelgroei bevorderden en wel meer dan de groei van de sprui t . Pearson (1966) meldde 

in zi jn overzicht dat b i j weinig s t iks tof minder zijwortels gevormd werden en dat e r 

meer primaire wortelgroei was. Lemaire (1975) vond bij raaigras op voedingsoplossing en 

op grond dat het optimum voor de wortelgroei b i j een lagere s t ikstofconcentratie lag dan 

het optimum voor de sprui tgroei . 

Bij lokale toediening van meer n i t r aa t groeiden t e r plaatse meer en langere z i j 

wortels (Drew, 1975; Drew & Goss, 1973; Drew & Saker, 1975; Drew et a l . , 1973). McNeill 

& Frey (1969), Schuurman & Knot (1974) en Welbank et a l . , (1974) vonden bi j veldproeven, 
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