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Yerklaring van de gekleurde plaat 

A: Gewone Eigenheimer 

B: Bruine Eigenheimer 

C: Blauwe Eigenheimer 

D: Bonte blauwe Eigenheimer 

IE. en F: Bonte roo&e Star 

O. en H: Knollen van de groene roode Star 

I: Gewone roode Star 



Bij het voltooien van mijn pfoefschrift betuig ik mijn oprechten 
dank aan alien, die iijdens mijne studie aan de toenmalige Rijks 
Hoogere Land-, Tuin- en Boschbouwschool tot mijne vorming 
hebben bijgedragen. 

U, Hooggeleerde QUANJER ben ik zeer erkentelijk voor hetgeen 
ik gedurende de jaren, dat ik aan Uw laboratorium werkzaam 
ben geweest, heb mogen leeren. 

Een woord van hartelijken dank aan U Hooggeleerde HONING, 

Hooggeachte Promotor, voor de voortdurende belangstelling en 
groote hulpvaardigheid, die ik van U mocht ontvangen. Ik slel 
het bovendien op hoogen prijs, dat Gij mij hebt toegestaan enkele 
beschouwingen, die Gij niet ten voile onderschrijft, in mijn ptoef-
schrift te handhaven. 

Verder zij hier aan alien, die mij door het verschaffen van 
materiaal en bij de uitvoering der proeven behulpzaam zijn ge
weest, een woord van welgemeenden dank gebracht. 
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, INLEIDJNG 

De vraag of plantenrassen onveranderd blijven voortbestaan, wan-
neer zij langs vegetatieven weg worden voortgeplant, heeft reeds lang 
de aandacht bezig gehouden van kweekers, botanici en phytopatholo-
gen. Vele verhandelingen zijn hierover verschenen en nog thans bestaat 
voor dit vraagstuk zoowel van de zijde der wetenschap als van de prak-
tijk groote belangstelling. Wanneer men kennis neemt van de verschil-
lende beschouwingen, blijkt, dat hierin twee hoofdgedachten haar voren 
komen. De eene betreft de vraag of g e l e i d e l i j k e veranderingen 
plaats vinden, de andere of p l o t s e l i n g e veranderingen kunnen 
optreden. Bij het eerste punt wil ik hier vooraf even stilstaan, waarbij ik 
mij kortheidshalve zal beperken tot den aardappel. 

§ 1. Ondergaan varieteiten bij vegetatieve voortplanting een geleidelijke 
verandering P 

Het is reeds een oude en algemeen verbreide meening, dat alle varie
teiten na korter of langer tijd gedoemd zouden zijn te verdwijnen. Dit 
verschijnsel werd aangeduid met verschillende termen, waarvan „ver-
oudering" wel een der meest gebruikelijke was. Men heeft dus blijkbaar 
verband gezocht tusschen den leeftijd en de waarde voor de cultuur en 
wel in dezen zin, dat met het toenemen van den leeftijd het productie-
en het weerstandsvermogen tegen ongunstige invloeden of ziekten 
zouden afnemen. Reeds in 1786 werd door PARMENTIER verkondigd, 
dat de herhaalde vegetatieve reproductie moest leiden tot verzwak-
king. 

Dat de meening van PARMENTIER niet algemeen werd gedeeld, blijkt 
wel uit de verklaring, die door KNIGHT (1818) werd gegeven. KNIGHT 

ging uit van de gedachte, dat elk individu het vermogen heeft een be-
paalden leeftijd te bereiken. Alle planten, die langs vegetatieven weg 
zijn verkregen, stammen oorspronkelijk af van een exemplaar; ze zijn 

Genetica VI 1 



2 KNOPMUTATIE BIJ DEN AARDAPPEL 

alle deelen van een individu en dit individu kan een bepaalden leeftijd 
niet overschrijden. Voor den aardappel werd deze gedachte verder uit-
gewerkt door AITKEN (1837). Deze was van meening, dat aardappelen in 
de jeugd (dus kort nadat ze uit zaad zijn gewonnen) een groote levens-
kracht bezitten en sappige, onsmakelijke knollen leveren; later worden 
de knollen droger en beter voor de consumptie. In een verder stadium 
geven de planten door verzwakte groeikracht geen zaden meer, en 
komen de sappen de knollen ten goede, die bovendien vroeger rijp 
worden. Nog later blijft ook de.bloei achterwege, wat door AITKEN 

wordt beschouwd als het eerste. teeken van ouderdomszwakte, Een 
verder gevolg van toenemenden ouderdom is de kroesheid der planten. 
De opvatting van AITKEN vindt men in de literatuur telkens weer 
terug 1). Ook in de praktijk is deze nog vrij algemeen, waarbij dan voor-
al wordt gewezen op de verminderde groeikracht, vroegere rijping en 
de lagere opbrengsten. 

Bij de hier vermelde voorstelling wordt dus aangenomen, dat een 
varieteit bij ongeslachtelijke voortplanting geleidelijk verandert. De 
plant zelf is hier het middelpunt van de beschouwingen. Aan invloeden 
van buiten af wordt slechts geringe aandacht geschonken en de veel-
vuldig geconstateerde „kroesheid" wordt beschouwd als een gevolg van 
den ouderdom. 

De tegenwoordige opvatting gaat uit van een tegenovergesteld stand-
punt. Door de onderzoekingen der laatste jaren is duidelijk gebleken, 
dat bepaalde ziekten.de oorzaak zijn van optredende „kroesheid" in de 
planten. Deze ziekten gaan over met de knollen, terwijl ze zich tevens 
kunnen verspreiden van zieke planten naar gezonde. Hoe langer nu 
een aardappelvarieteit wordt verbouwd, des te meer zullen de ziekten 
zich uitbreiden, met gevolg, dat zoo'n varieteit op den duur waar-
deloos wordt. De ongeslachtelijke voortplanting speelt hierbij een zeer 
groote, zij het dan ook indirecte, rol; QUANJER (50, 51) vond slechts 
geringen overgang, wanneer zieke planten door zaad werden voort-
geplant. De oorzaak van de „veroudering" moet dus worden ge-
zocht in verschillende ziekten en niet in een verandering van de 
varieteit. SALAMAN (55) gaat zelfs zoo ver, dat hij zegt: ^Immunity 
to mosaic is the key to immortality — for the potato". CHITTENDEN 

l) De meeningen van PARMENTIER, KNIGHT en A I T K E N zijn ontleend aan 
EHRENBERG (23) en SALAMAN (55). 

http://ziekten.de
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(13) komt op grond Van onderzoekingen bij denaardappel tot de meer 
algemeene conclusie: „It is improbable that old age as we under
stand it in human beings, occur in a variety of plant propagated 
vegetatively." 

Door PETHYBRIDGE (48) is gewezen op het feit, dat bepaalde varie-
teiten tegenwoordig in sterker mate door Phytophthora infe'stans wor-
den aangetast dan vroeger. OORTWIJN BOTJES (45) uitte dezelfde 
meening voor mozaiekziekte en bladrolziekte. De oorzaak hiervan is 
niet bekend. OORTWIJN BOTJES wijst op twee mogelijkheden en 
wel een soort seniele aftakeling en een verandering van den ziektever-
wekker. Voor een seniele aftakeling zijn echter geen aanwijzingen te 
vinden. 

W a n n e e r w e t r a c h t e n e e n a n t w o o r d t e v i n d e n 
o p d e v r a a g of bij v e g e t a t i e v e v o o r t p l a n t i n g 
d e e x e m p l a r e n v a n e e n b e p a a l d e v a r . i e t e i t g e-
l e i d e l i j k v e r a n d e r e n , k a n w o r d e n o p g e m e r k t , 
d a t e e n d e r g e l i j ' ke v e r a n d e r i n g n o o i t i s a a n -
g e t o o n d.. 

§ 2. Treden bij vegetatieve voortplanting ook plotselinge veranderingen op? 

Wanneer een plant langs vegetatieven weg wordt voortgeplant, zien 
we een groote gelijkenis tusschen het oude en nieuwe exemplaar. Afge-
zien van verschillen, die een gevolg zijn van uiteenloopende omstan-
digheden van ontwikkeling, geldt als algemeene regel, dat alle exempla
ren, die oorspronkelijk van een plant zijn verkregen, volkomen aan 
elkaar gelijk zijn. De kweeker maakt hiervan gebruik om bepaalde 
varieteiten door het uitplanten van knollen, stekken of door oculeeren, 
copuleeren, enz. te vermeerderen. 

Toch is ook deze regel niet zonder uitzondering. In de literatuur wor
den verschillende gevallen genoemd, dat bij vegetatieve voortplanting 
plotseling exemplaren te voorschijn kwamen met geheel andere eigen-
schappen. In de oudere literatuur zijn het vooral de werken van CAR-
RIERE (12, 1865), DARWIN (18, 1868 en 1888) en CRAMER (15 en 16, 1905 
en 1907), waarin een groot aantal van deze gevallen worden vermeld. 
Het verschijnsel werd aangeduid met den term ^accident" („di-
chroisme" et „dimorphisme"), „sport" of „knopvariatie". 

CARRI^RE zegt: „ ces accidents ou ces faits exceptionnels, qui 
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tout a coup et sans cause apparente se montrent sur un vegetal quel-
conque et qu'en suite on perpetue a l'aide soit du bouturage, soit du 
greff age". DARWIN begint hoofdstukXI van zijn bekende werk Animals 
and plants under domestication aldus: „This chapter will be chiefly 
devoted to a subject in many respects important, namely, budvaria-
tion. By this term I include all those sudden changes in structure or 
appearance which occasionally occur in full-grown plants in their flo
wer-buds or leaf-buds". 

DARWIN (18) bepaaldezichniet alleen tot het vermelden van een aan-
tal gevallen, doch trachtte tevens verband te leggen tusschen de ver-
schijnselen, die zich voordoen bij knopvariatie en die, welke optreden bij 
geslachtelijke voortplanting. Zoo luidden de eerste twee van een vijftal 
wet ten: 

^Firstly, a tendency in every character, new and old, to be transmitted 
by seminal and bud generation, though often counteracted by various 
known and unknown causes." 

^Secondly, reversion or atavism, which depends on transmission and 
development being distinct powers: it acts in various, degrees and 
manners through both seminal and bud generation." 

Hoewel deze wetten ons thans „verouderd" voorkomen, mag het 
feit, dat een autoriteit als DARWIN de geslachtelijke en ongeslachte-
lijke voortplanting hier op een Hjn stelt, hiet stilzwijgend worden voor-
bijgegaan. 

De wetenschap heeft tegenover de knopvariatie vaak een afwachr 

tende houding aangenomen. Dit is zeer begrijpelijk, wanneer men 
bedenkt, dat de aanduidingen over het ontstaan ervan dikwijls zeer 
vaag zijn; vele gevallen werden medegedeeld door kweekers, die zich 
bezig hielden met het winnen van nieuwe varieteiten uit zaad, zoo-
dat de kans op vermenging zeer groot moet worden geacht. Dikwijls 
werden modificaties of ziekteverschijnselen aangezien voor knop
variatie, terwijl verder in de gevallen, waarin met zekerheid mag 
worden aangenomen, dat knopvariatie voorkwam, het optreden zoo 
grillig was, dat geen enkele aanleidende oorzaak kon worden ge-
vonden. 

Hierbij komt nog, dat juist op het gebied der geslachtelijke voortplan
ting schitterende ontdekkingen werden gedaan. De weer ontdekte wet-
ten van MENDEL, de „petites especes" van JORDAN, de „Reine Linien" 
en „Populationen" van JOHANNSEN, gaven een eenvoudige oplossing 



voor vele vraagstukken en wezen. tevens den weg voor de:veredeling 
van cultuurgewassen. Op grond van cytologisch onderzoek kwarn, men: 
tot de aanname, dat dei Chromosomende dragers zouden. zijn. van den 
aarileg der erfelijke eigenschappen en door WEISSMANN (71) werd een 
hypo these opgestel^ die: vrijwelovereenstemde "met den grondslag van 
de wetten van ME_Nt>EL. De beTahgrijke oveteerikomst van beide is wel, 
dat de geslachtsce^lan van een,ilidividuryerschillend kuhnen zijn, wat 
betreft hun vermogen om bepaalde eigenschappen over te brengen. Door 
de reductiedeeling werd dit zeer aannemelijk gemaakt. Aangezien de 
reductiedeeling alleen werd geconstateerd bij de vorming van geslachts-
cellen, zou dit tevens tengevolge hebben, dat bij ongeslachtelijke voort-
planting alle exemplaren gelijk moeten zijn. De aanvankelijke resulta-
ten van JENNINGS, verkregen met Paramaecium, wezen ook geheel in 
deze richting. 

Zoo scheen het dus wel, dat de ongeslachtelijke voortplanting voor 
het erfelijkheidsonderzoek van geen of slechts geringe beteekenis was. 
Tevens zou dit in zich sluiten, dat de ongeslachtelijke voortplanting 
van geen of slechts gering belang zou zijn, voor het winnen van nieuwe 
vormen van bepaalde plantensoorten. En als gevolg hiervan zien wij 
zoowel in de kringen der wetenschappelijke onderzoekers als van de 
kweekers, een buitengewone belangstelling voor de verschijnselen, die 
zich voordoen bij de geslachtelijk^voortplanting, terwijl slechts weinig 
aandacht wordt geschonken aan de ongeslachtelijke. 

Den laatsten tijd evenwel valt er een kentering waar te nemen. Het 
zijn vooral Amerikaansche onderzoekers geweest, die hebben gewezen 
op het plotselinge optreden van nieuwe vormen bij ongeslachtelijke 
voortplanting en op de groote economische beteekenis, welke sommige 
van deze vormen hebben verkregen. Het verschijnsel werd aangeduid 
met verschjllende termen, o. a. knopmutatie, somatische mutatie en 
vegetatieve mutatie. 

Het is hier niet de plaats lang stil te staan bij den inhoud van ver-
schillende van deze publicaties. De strekking ervan vrordt zeer goed 
weergegeven door de volgende woorden van SHAMEL (58). „The over
shadowing interest amongst scientist in the study of the phenomenon of 
sexual variations in plants in the past century, has resulted in the partial 
neglect of the equally interesting and important field of the investiga
tion of bud mutations and the characteristics of plants originating from 
them." Bij het lezen van deze woorden wordt men getroffen door een 
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zekere overeenkomst met hetgeen reeds in 1868 door DARWIN werd 
gezegd. 

Resumeerende lean worden opgemerkt, dat tegenwoordig het voor-
komen van knopmutatie algemeen wordt aangenomen. Dat de twijfel 
aangaande knopmutatie reeds van ouden datum is, blijkt wel uit de 
woorden van CARRIERE (12), wanneer hij aan het slot van een pleidooi 
voor de ^accidents" zegt: „Ces faits, nombreux, sont aujourd'hui 
hors de doute." 



EERSTE HOOFDSTUK 

DE AARDAPPELALS MATERIAAL VOOR ONDERZOEK 

Er zijn tal van voorbeelden bekeiM, dat in een bepaalde aardappel-
varieteit plotseling planten werden opgemerkt met andere eigenschap-
pen, die op het eerste gezicht deden denken aan knopmutanten, welke 
opvatting echterhij nader onderzoek den toets der kritiek niet kon door-
staan. Teneinde herhaling te voorkomen en tevens om aan te geven 
aan welke eischen een goed opgezet experiment dient te voldoen, is het 
gewenscht vooraf eenige bijzonderheden van de aardappelplant mede 
te deelen. 

!" § 1. Genotypische samensielling 

Van flen aardappel kent men een groot aan tal varieteiten. Zoo werd in 
1852 door UILKENS (65) medegedeeld, dat J. P. v. ROSSUM te Naarden 
„niet minder dan 400 sobrten had te velde staan". Voor Duitschland 
werden in 1911 door GISEVIUS ruim 1000 varieteiten vermeld x). Ook in 
andere landen wordt een verwarrend groot a'antal aangetroffen. Voor 
een aardappelkenner zijn deze varieteiten in de meeste gevallen wel te 
herkennen. Men behoeft slechts een kijkje te nemen bij kweekers van 
nieuwe varieteiten om zich te kunnen overtuigen van het groote a'antal 
kenmerken, waarin deze zich van elkaar onderscheiden. Niet alleen de 
zaailingen van verschillende kruisingen, doch ook de nakomelingen van 
dezelfde ouderplant(en) vertoonen naast punten van overeenkomst 
groote verschillen; onder aardappelkweekers heerscht algemeen de op
vatting, dat nooit twee gelijke zaailingen worden gevonden. Voor zoo-
ver bekend, zijn alle in cultuur zijnde varieteiten in sterkematehete-
rozygoot. Van de genotypische samenstelling van deze varieteiten is 

l) Ontleend aan SNELL (61). 
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niets of bitter weinig bekend. Ook omtrent het gedrag van een bepaald 
kenmerk bij geslachtelijke voortplanting is onze kennis zeer gering; de 
gegevens, die men in de literatuur aantreft, dient men met de noodige 
voorzichtigheid te aanvaarden, omdat verschillende genetici, wanneer 
ze hetzelfde kenmerk onderzochten, vaak zeer tegenstrijdige uitkom-
sten hebben verkregen. Zoo vermeldt EAST (22), dat gekleurde schil 
domineert over ongeklexirde schil; STUART (62) echter komt tot tegen-
overgestelde uitkomsten. SALAMAN (54) neemt aan, dat paars domineert 
over rood, en rood over wit. Rood'is afhankelijk van twee factoren, 
R en D. Komt hierbij nog een derde factor (P), dan wordt de kleur 
paars. Hoe dan echter uifeeri varieteit met roode knolleh bij zelfbe-
vruchting zaailiftgen met paarse knollen kunnen ontstdan (zieblz. 86), 
is zonder meer niet duidelijk. EAST (22) vorid; „normale" ligging der 
oogen (op een andere plaats spreekt hij van ^shallow eyes") dominant 
over diepoogigheid; SALAMAN (54) vermeldt het omgekeerde. 

Zoowel voor den kweeker als voor den geneticus biedt de aardappel 
groote moeilijkheden. Sommmige varieteiten vormen geen bloemen of 
laten deze kort voor of in ' t begin van den bloei vallen. Andere vormen 
wel bloemen, doch geven geen bessen, doordat het stuifmeel voor een 
grooter of kleiner deel niet kiemkrachtig is (zie'EAST 21). Een klein 
gedeelte levert fertiele bloemen. 

Een andere moeilijkheid is, dat het meerendeel der zaailingen reeds 
na weinige jaren wordt aangetast door eeri der vele aardappelziekten, 
waardoor een goede beoordeeling van verschillende eigenschappen on-
mogelijk is geworden. 

Voor 1850 schijnt men uitsluitend zaad genomen te hebben van bes
sen, die langs natuurlijken weg waren gevormd. Aangezien de aardap
pel een strenge zelfbevruchter is, kan dus worden aangenomen, dat de 
oude varieteiten grootendeels, zoo niet alle, autogaam zijn ontstaan. 
Voor Amerika wordt vermeld, dat PRINGLE (zie STUART 62), de eerste 
was, die in 1870 kruiste. Evenwel schijnt men daar ook na dien tijd nog 
veelvuldig zaad van natuurlijke bessen te hebben genomen. Onder 
kweekers heerscht tegenwoordig vrij algemeen de opvatting, dat kruis-
bevruchting krachtiger nakomelingen geeft dan zelfbevruchting en al 
onze varieteiten, die in de grootcultuur voorkomen, zijn door kruisbe-
vruchting ontstaan. Ik acht het daarom zeer waarschijnlijk, dat de 
tegenwoordige Nederlandsche varieteiten in sterker mate polyhybride 
zijn dan de oudere varieteiten en dan de meeste Amerikaansche. Jaar-
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lijks wordt door den kweeker'een groot aantal'zaailingeri gekweekt en' 
wanneer hij na eenige jaren van een duizend-tal zaailingen er nogerikele 
over heeft gehouden, welke vo'or proefneming in de pfaktijk* in aan-
merking komen, kan hij fevredeh zijri. ' ' •<•-•>','•. 

§ 2 . Groote tnodificeerbaarheid 

De aardappel reageert in sterke mate op de uitvtendige omslandig-
heden. De verschillen tusschen planten van denzelfden aanleg worden 
soms zoo groot, dat de in&ruk wordt gewekt, dat twee of meer1 varie-
teiten in 't spel zijn. Het groote verschil tusschen aardappelkiemen, die 
in donker groeien en die, welke in 't licht worden gevormd!, is vol-
doende bekend. De verboxiwers, die aardappelen „vborkiemen'1, weten 
verder, dat de voorafgaahde bewaring en kleine verschillen in voch-
tigheid, temperatuur en licht van gfooten invloed zijn op den groei 
van de kiem. Verwondirig van den knol en aantasting door Phyto-
phthora infestans (en mogelijk ook aiidere ziekten) bespoedigen het 
uitloopen. Verwonding van de kiem heeft tengevolge, dat deze gaat 
vertakken en dat oogen, die anders blijven rusten, gaan uitloopen. 

De loofontwikkeling is in sterke mate afhankelijk van de stikstofbe-
mesting en watertoevoer. Zand- enveengronden geven een sterker loof
ontwikkeling dan kleigrond. Land, dat in 't voorjaar is bewerkt meer 
loof dan land, dat in 't najaar is bewerkt. Laat gepbte aardappelen 
vormen meer loof, dan vroeg gepote. Groote pootaardappelen geven 
meer Stengels dan kleine, waardoor de geheele plant een ander aanzien 
krijgt: 

Het aantal bloemen per plant van dezelfde varieteit schommelt in 
sterke mate, al naar het jaar, poottijd; grondsoort en bemesting. 
Sommige varieteiten vormen het eene jaar wel vruchten, het andere 
niet of in geringe mate. 

De grootte van den knol neemt toe met de grootte van de opbrengst 
en verder met de standruimte per plant. Bij verrrieerdering van het aan
tal Stengels der plant neemt het aantal knollen toe, de grootte neemt af. 
Op zandgronden is de „zetting" talrijker dan op kleigronden. Ook de 
knolvorm van sommige varieteiten is aan sterke schommelingen onder-
hevig. Bij gekleurde (anthocyaan bevattende) knollen ziet men, dat de 
kleur lichter wordt, naarmate de knollen dieper in den bodem voor-
komen. De samenstelling vertoont groote schommelingen; zetmeelge-


