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Het rijk der schimmels 

R.A. Samson 

Dit hoofstuk geeft een algemeen overz ich t , waarin de p laats van schim

mels in de systematiek van de levende organismen in het kort behandeld 

zal worden en t evens wordt aangegeven hoe groot de d iversi te i t en v o r 

menrijkdom i s . Ook de ka rak te r i s t i eke e igenschappen , hun rol in de n a 

t uu r en in onze maatschappij worden toegel icht . Voor algemene overz ich

ten wordt de lezer verwezen naar andere b ronnen (Samson & Van der Aa, 

1979; Cooke, 1980; Webster , 1982; Muller & Löffler, 1982). Voor een Ne

der landse t eks t van het systeem van de fungi en determineers leutels naa r 

de te onderscheiden groepen wordt naar Gams (1984) ve rwezen . 

In het algemeen Nederlands t aa lgebruik wordt het woord 'schimmel' 

meestal gebru ik t voor een beperk te groep van schimmels, zoals de imper

fecte schimmels (bijvoorbeeld Pénicillium- en Aspergr iüus-soor ten) . Ande

re ve r tegenwoord igers van het schimmelrijk (de Fungi) noemen we p adde 

stoelen, zwammen en g i s ten . Het blijkt dat e r eigenlijk geen goede Neder 

landse term is voor de verzamelnaam Fungi . Bij de volgende t eks ten zal 

e ch te r voor de verschi l lende verschi jningsvormen alleen de term schimmel 

gebru ik t worden als equivalent voor Fung i . 

PLAATS VAN DE SCHIMMELS IN HET NATUURLIJK SYSTEEM 

Schimmels worden door velen nog s teeds gezien als p l an t en . In de k l a s 

sieke systemen voor ve rwantschappen t u s sen organismen worden schim

mels dan ook samen met de v a r en s , mossen en algen tot de lagere p lanten 

g e r ekend . Door de afwezigheid van b ladgroen zijn schimmels aangewezen 

hun voedselbron te zoeken in o rganisch gebonden koolstof. Op grond van 

deze e igenschap en andere kenmerken , zoals de aanwezigheid van chitine 

in de celwand, beschouwen Margulis & Schwartz (1982) de schimmels als 



een apar t r i jk . In hun concept van de vijf r ijken p laatsen Margulis & 

Schwartz (1982) de Oömyceten en Chytr idiomyceten, die in de conventio

nele systemen tot de schimmels gerekend worden, bij de Protoct is ta . Dit 

geldt ook voor de slijmzwammen of Myxomyceten (zie ook het hoofdstuk 

van Wessels) . 

Verschillende systemen zijn bekend , waarvan de klassifikaties aange

past zijn aan de moderne opvat t ingen van de p laats van de schimmels in 

het natuurl i jk systeem (Von Arx , 1974; Kreisel , 1969). De conventionele 

systemen van Ainsworth (in Hawksworth et a l . , 1983) en van Alexopou-

lous & Mims (1979) zijn het meest i n g ebu rg e r d . Tabel 1 geeft de leiding 

zoals die door de laats te au t eu r s worden voorges te ld . 

Het aantal schimmelsoorten wordt soms geschat op 150 000. Deze s cha t 

t ing is tamelijk subjectief en het aantal schimmels is s t e r k afhankelijk van 

het soor t -concept , dat door de verschi l lende systematici gehanteerd wordt . 

Hawksworth et a l . (1983) be rekenen het schimmelrijk op 64 200 t axa . 

MORFOLOGIE 

De g r ond s t r u c t uu r is over het algemeen het mycelium (zwamvlok), b e 

s taande uit hyfen ( schimmeldraden) . F iguur 1 laat het mycelium van iWucor 

racemosus z ien, waarin regelmatige dwarswanden, die bijvoorbeeld voor 

de andere groepen ka rak te r i s t i ek zijn, o n tb r eken . De cellen kunnen hier 

meerdere ke rnen bevatten ' . In andere schimmels is maar een k e r n , soms 

twee ke rnen pe r cel aanwezig. Op het mycelium kunnen de o rganen on t 

wikkeld worden voor de voor tp lan t ing . Dit kunnen in Mucor eenvoudige 

spo rang iëndrage r s zijn. In andere schimmels, zoals bij de Basidiomyceten, 

zien we complexe vrucht l ichamen. 

Naast de mycel iumstructuur worden door schimmels ook eenvoudige 

sprui tcel len gevormd, die onder meer door knopvorming kunnen on ts taan 

( f iguur 2 ) . Deze s t r u c t u u r is niet alleen kenmerkend voor de g i s ten , doch 

deze vorm van voor tp lant ing v inden we ook bij alle andere schimmelgroe-

pen . De gistfase kan dan naast een aantal andere vormen op t reden in een 

levencyclus (pleomorfie). 
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Tabel 1. Classificatie van het schimmelrijk (concept volgens Alexopoulous 

& Mims, 1979). Achter de ( sub)k lassen zijn de geslachtsnamen opgesomd 

uit de t eks t van de hoofds tukken . 

Divisie : Gymnomycota 

Klasse: Acrasiomycetes 

Myxomycètes: Dictyostelium 

Protosteliomycetes 

Divisie: Mastigomycetes 

Klasse: Chytridiomycetes 

Oomycetes: Phytophthora 

Hyphochytridiomycetes 

Plasmodiophoromycetes : Plasmodiophora, Olpidium 

Divisie: Amastigomycota 

Klasse: Zygomycetes (jukzwammen) : Mucor, Rhizopus, Rhizomucor, 

Amylomyces 

Klasse: Trichomyceten 

Klasse: Ascomyceten (zakjeszwammen) 

s ubk la s se : Hemiascomycetidae: Saccharomyces, Candida 

Plectomycetidae : Monascus, Emericella, Ophiostoma 

Hymenoascomycetidae : Cordyceps , Neurospora , Gaeuman-

nomyces 

Laboulbeniomycetidae 

Loculoascomycetidae : Venturia 

Klasse: Basidiomyceten (steeltjeszwammen) 

s ubk la s se : Holobasidiomycetidae: Schizophyllum. Agaricus, Pleuro-

tus, Serpula, Rhizoctonia 

Phragmobasidiomycetidae 

Teliomycetidae: Cryptococcus, Sporobolomyces 

Deuteromyceten (Imperfecte schimmels, groep gebaseerd 

op ongeslachtelijke k enmerken ) : Aspergi l lus , Alternaria, 

Aschersonia, Aureobasidium, Beauveria, Botrytis, Clado-

sporium, Colletotrichum, Exophiala, Fusarium, Hirsutella, 

Metarhizium, Nomuraea, Paecilomyces, Pénicillium, Phialo-

phora, Phoma, Septoria, Verticiliium 

11 



TL'Tfiv ' ^ " ̂ ifTL\ 1 r 0 
'"• S ^ ' -" '~*i"-.,sTD»*::\ 

TT 

- ' i ,.••-"'.: / ^ - w * - • • : / - ' - . , y 

<S l .\s-'. , ^r .-f / ' .-• . V " » •• X 

, / ' . / 

Figuur 1. Mycelium van Mucor racemosus, bes taande uit hyfen en een 

spo rang iumdrager . 

F iguur 2 . Spruitcellen van de gist Debaryomyces hansenii 
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VOORTPLANTING 

Ongeslachtelijke voortplanting 

De ongeslachtelijke voor tp lant ing bij de schimmels geschiedt door het 

ui teenvallen van hyfen , door de vorming van dikwandige chlamydosporen, 

Sclerotien of door bewegelijke zoösporen (bij de lagere waterschimmels) , 

of s po ren , die bij de Deuteromyceten konidiën worden genoemd. De on to-

genie van deze s t r u c t u r en leveren belangrijke c r i te r ia voor de taxonomie 

(zie Cole & Samson, 1979). Bij de Zygomyceten betref t het s po ren , die e n 

dogeen in een sporangium worden gevormd. Bij de Fungi Imperfecti zijn 

het konidiën, die volgens zeer verschi l lende wijze kunnen on t s t aan . De 

ongeslachtelijke voor tp lant ing is ka rak te r i s t i ek voor de imperfecte schim

melgeslachten Pénicillium, Aspergillus en Cladosporium. 

Geslachtelijke voortplanting 

De geslachtelijke voor tp lant ing is d ivers en bepalend voor de plaats van 

de schimmels in het sys teem. Sexuele voor tp lant ing geschiedt bijvoorbeeld 

d . m . v . zygosporen , ascosporen of bas id iosporen . Verschil lende l evenscy-

cli zijn mogelijk en de belangri jkste zijn als volgt in te de len: 

- Haploide cyc lus . Deze cyclus komt voor bij vele Phycomyceten en som

mige Ascomyceten en wordt ge typeerd door een lange haploïde en een zeer 

kor te diploi'de fase . Na kernversmel t ing volgt onmiddelijk r educ t iede l ing . 

- Haploide/dikaryot ische cyc lu s . De meest algemene cyclus bij vele g roe 

pen van schimmels. In deze cyclus versmelten de ke rnen na k ru i s ing van 

twee haploide mycelia n ie t , maar blijven apar t in dezelfde ce l . Zij kunnen 

synchroon delen en het d ikaryot isch mycelium kan voor onbepaalde tijd 

groeien. Pas vlak voor de méiose versmelten de twee k e r n en . Een voor

beeld is gegeven in f iguur 3, de basidiomyceet Schizophyllum commune, 

waarvan de levenscyclus nader besproken zal worden in het hoofdstuk 

van Wessels. 

- Haploide /diploi'de cyc lus . Een weinig voorkomende cyclus beperk t tot 

enkele ve r tegenwoordigers van de Oömyeeten. De haploide en diploide fa

se kunnen e lkaar h ier regelmatig afwisselen. 

13 
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I 
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Figuur 3. Levenscyclua van Schizoplyllum commune (Uit Esser & Kuehnen, 

1965). K = ke rnver smel t ing , M = méiose, p = p a r i ng van haploide hyfen. 

- Diploi'de cyc lus . Deze cyclus is vooral te v inden bij de Oömyceten, 

waarbij de haploïde fase alleen op t reedt bij de gametangiale fase. 

GROEIOMSTANDIGHEDEN 

Een relatief b epe rk t aantal schimmels zijn t yp i sche wa te rbewoners , doch 

de meeste soorten leven t e r r e s t r i s c h . Ze ontwikkelen zich meestal onder 

hoge luchtvocht igheden of groeien juist onder zeer d roge omstandigheden. 

In het algemeen kunnen schimmels onder v e r sche idene , vaak extreme om

s tandigheden groeien. Vele factoren (organische koolstof- en s t iks tofbron, 

t empe ra tuu r , vocht igheid , v i taminen, licht e n z . ) zijn belangrijk (voor a l 

gemene overzichten zie bijvoorbeeld Griffin, 1981). De volgende milieufac

to ren worden h ier kor t behande ld . 
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1. Zuurstof 

De meeste schimmels hebben zuurs tof voor hun groei nodig , het zijn t y 

pisch aërobe organismen. Saccharomyces cerevisiae ( b akke r sg i s t ) en v e r 

wante soorten kunnen evenals enkele waterschimmels wel onder anaërobe 

omstandigheden g roeien . Verder zijn e r soorten die maar heel weinig zuur 

stof nodig h ebben , zoals Pénicillium roqueforti. 

2. Zuurgraad 

Schimmels ontwikkelen zich meestal bij een neu t ra le pH, doch bij hun 

groei kunnen zij zowel zure als basische p roduk ten a fscheiden, die het me

dium waarin ze groeien zuur of bas isch maken. Schimmels groeien in het 

algemeen ook goed bij een lage pH, dit in t egenste l l ing tot andere micro

organismen, zoals de meeste bac te r i ën . 

3. Water 

Een belangri jke milieufactor is wa te r , tegenwoordig meestal u i t gedruk t 

als wateractivitei t (a = P /P , waarin P= par t ië le waterdampspanning en 

P = ve rzad igde wa te rdampspann ing) . De meeste micro-organismen ontwik

kelen zich niet meer bij een a lager dan 0 ,95. Schimmels kunnen echter 

zelfs tot een a van 0,65 groeien ( f iguur 4 ) . Daarom is de ontwikkeling 

van schimmels in een droog milieu soms goed mogelijk, 

4. Tempera tuur 

Het t empera tuurbere ik waarin schimmels kunnen groeien va r iee r t enorm. 

De meeste schimmels zijn mesofiel en groeien optimaal bij 20 tot 25 °C . De 

psychrofiele soor ten , zoals Fusar ium-soor ten , groeien bij t empera turen 

onder het v r i e s pun t . Schimmels kunnen dus ook in de koelkast tot ontwik

keling komen. Een vijftigtal soor ten zijn thermofiel en groeien pas boven 

25 °C met een maximum tot boven de 60 °C . 

Voor vele soorten is een zeer ger inge voedselbron voldoende om tot on t 

wikkeling te komen en mede dank zij hun capaciteit om extreme omstandig

heden te weers taan t r eden schimmels op in milieus waarin geen of vrijwel 
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groei van bacteriën 

(celdelingen per uur) 

groei van schimmels 

(u i tbre id ing van hyfen 

in mm per dag) 

0,80 

wateract iv i tei t 

Figuur 4 . Groei van bac ter iën en schimmels bij verschi l lende wateract ivi

t e i t . (Uit Northolt & Soentoro, 1984) 

geen microbiologische activiteit verwacht wordt . De ascomyceet Emericeüa 

fruticulosa, die in droge Egypt ische woestijngrond voorkomt, is een mooi 

voorbeeld van een schimmel die zowel in droge milieus kan groeien als ho

ge t empera turen kan doors taan . Huisstof, waarin eigenlijk geen microbio

logische activiteit verwacht wordt , blijkt wel degelijk schimmels te b eva t 

ten die een belangrijke rol spelen bij de levenswijze van de huisstofmijten 

(Van Bronswijk, 1981). De on tdekking van deze xerofiele (droogteminnen-

de) schimmels is vooral te danken aan de toepass ing van nieuwe isolatie

technieken . 

LEVENSRELATIES VAN SCHIMMELS MET ANDERE ORGANISMEN 

In de n a t uu r kunnen schimmels verschi l lende soorten relaties aangaan 

met andere organismen. 

Symbiose 

De twee belangri jks te symbiotische relat ies die schimmels kunnen aan

gaan zijn die met a lgen: de korstmossen (Hale, 1974; Henssen & J a hn s , 

1974; Vobis & Hawksworth, 1981) en met p lan ten : de mycorrhiza 's (zie 
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het hoofdstuk van S ch i ppe r s ) . De kennis over de symbiose t u s sen i nsek-

ten en schimmels is nog onvolledig, doch e r is in de laats te jaren veel on 

derzoek gedaan (Ba t r a , 1979). Bij sommige sociale i n sek ten , zoals de b lad-

snijdermieren en t e rmieten, worden speciale onde raa rdse schimmeltuinen 

aangelegd, die als eiwitrijke voedselbron dienen (Weber, 1979; Heim, 1977; 

Ba t r a , 1979). Het commensalisme dat t u s sen de Trichomyceten en vele wa-

terbewonende geleedpotigen bes taat kan t evens beschouwd worden als een 

speciaal geval van symbiose (Moss, 1979). 

Parasitisme 

Schimmelparasieten komen bij alle levende organismen voor (Deverall , 

1969). Ze kunnen hun parasi t isme facultatief of obligaat uitoefenen en 

verschi l lende g raden van schade aan hun gas theer t o eb rengen . Voor de 

schimmelparasieten die op planten voorkomen wordt verwezen naar het 

hoofdstuk van Sch ippe r s . Ook mens en dier kunnen worden geparas i teerd 

door schimmels. Dit kan bij de mens een onschuldige voetschimmel zijn of 

een dodelijke mycose veroorzaakt door Cryptococcus ( f iguur 5 ) . Hoewel 

men het misschien niet zou ve rwach ten , t r ekken de schimmelziekten bij de 

mens vooral de laatste tijd weer de a andach t . Een actueel voorbeeld is de 

feitelijke doodsoorzaak van AIDS-patiënten (AIDS= Acquired Immune Defi

ciency Syndrome) , die meestal te wijten is aan een schimmelinfectie, b i j 

voorbeeld Aspergillus of Cryptococcus (Anoniem, 1984). Gezonde mensen 

zijn normaal ook blootgesteld aan dergelijke oppor tunis t i sche pathogène 

schimmels, doch alleen bij een verzwakt immuumsysteem, zoals we dat bij 

AIDS-pat iënten v inden , kunnen deze schimmels pa thogeen worden (zie 

het hoofdstuk van Klokke) . Ook in de d e rde wereld zien we dat naast de 

echte pa thogenen de oppor tun is t i sche schimmels op de voorgrond t r e d en . 

Een voorbeeld toont f iguur 6, waarin een jongen uit El Salvador besmet met 

een phaeohyphomycose wordt getoond, veroorzaakt door de schimmel Exo-

phiala spinifera, een soort die door de medische mycologen meestal tot de 

zwarte gisten wordt g e r ekend . Het medische en taxonomische onderzoek 

van deze groep is vooral de laats te jaren gedaan . 

Mycosen t r eden in het d ierenri jk veelvuldig op en naast schimmelpara

sieten bij de v e r t eb r a t en zijn e r t ientallen schimmelsoorten die de geleed

potigen kunnen pa ras i t e ren door hun vermogen het chit ineschild t e p ene -

17 



Figuur 5. Scanning-elektronenfoto van de gistcellen van Cryptococcus 

neoformans. 

Figuur 6. Jongen uit El Salvador besmet met phaeohyphomycose. (Foto 

T . Matsumoto). 
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t reren, de zogenaamde entomogene schimmels genoemd. Figuur 7 laat een 

mier zien die geparasiteerd is door de ascomyceet Cordyceps unilateralis. 

Vele van deze schimmelparasieten zijn zeer specifiek wat betreft hun gast

heer. In een natuurlijk biotoop oefent de parasitaire schimmel dan ook een 

regulerende rol uit. In een tropisch regenbos wordt een parasitaire insek-

tenschimmel pas epidemisch indien een bepaalde insektenpopulatie zich te 

sterk ontwikkelt. 

Deze gastheerspecificiteit kan worden aangewend door deze schimmels, 

indien deze gemakkelijk kunstmatig te vermeerderen zijn, te gebruiken 

voor de biologische bestrijding van schadelijke geleedpotigen. Een goed 

voorbeeld is de schimmel Hirsutella thompsonii (figuur 8), die als natuur

lijke parasiet voorkomt bij de citrusroestmijt. Deze schimmel wordt in de 

Verenigde Staten gebruikt als biologisch bestrijdingsmiddel tegen de ci

trusroestmijt, die jaarlijks tientallen miljoenen dollars schade veroorzaakt 

in de citrusplantages. 

Vele insekten-parasiterende schimmels zijn gemakkelijk in reincultuur 

Figuur 7. Cordyceps unilateralis op mier. 
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Figuur 8. Scanning-elektronenfoto van Hirsutella thompsonii op citrus-

roestmijt (x 1600). 

te isoleren en in massa te produceren. De laatste 20 jaar is veel onderzoek 

gedaan naar de praktische toepassing van deze schimmels (Samson, 1979). 

In tabel 2 zijn de meest belovende kandidaten voor de biologische bestrij

ding opgesomd. In deze tabel zien we twee schimmels (.Hirsutella thompso

nii en Verticillium lecanii) die in de Verenigde Staten en Engeland reeds 

commercieel verkrijgbaar zijn voor de bestrijding van bladluis en citrus-

roestmijt. Ook Metarhizium anisopliae wordt in Brazilië door de boeren 

zelf geproduceerd en gebruikt tegen verschillende insektenplagen (Bur

gess, 1981). 

SCHIMMELS ALS SAPROFYTEN EN DE AANTASTING VAN MATERIAAL 

De meest algemene levensvorm van schimmels in een natuurlijk biotoop 

is die van saprofyt, met als eigenschap voedingsstoffen te onttrekken 

aan dood plantaardig of dierlijk materiaal. De afbraak van dit dood mate-
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Tabel 2. Schimmels die gebruikt worden als biologisch bestrijdingsmiddel 

tegen insekten- en mijtenplagen. 

Schimmels Plagen 

Beauveria bassiana 

Metarhizium anisopliae 

Verticillium lecanii 

Nomuraea rüeyi 

Hirsutella thompsonii 

Aschersonia aleyrodis 

keverlarven 

keverlarven, vele andere insekten 

(homoptera) 

bladluis, witte vlieg 

vlinderlarven 

citrusroestmijt 

witte vlieg 

riaal is de voornaamste rol van de schimmels in de natuur. In het hoofd

stuk van Mossel wordt beschreven, dat zonder deze recycling de natuur

lijke ontwikkeling van een biotoop snel verstoord zou zijn. 

In ons directe leefmilieu oefenen schimmels hun saprofytische levenswij

ze natuurlijk ook uit, doch ze worden dan als schadelijk ervaren omdat 

ze dit doen op voor ons nuttige produkten (voedsel, textiel, rubber, pa

pier enz . ) . 

Recente voorbeelden van schimmelaantasting met schadelijke aspecten 

voor de mens zijn de schimmelproblemen in woningen en gebouwen. De 

aanwezigheid van een verhoogde concentratie van schimmels in woningen 

brengt niet alleen het probleem van aantasting van bijvoorbeeld houtwerk 

met zich mee, doch er bestaat tevens een verhoogde kans op de aanwezig

heid van schimmels die voor de mens pathogeen zijn of allergische reac

ties teweeg kunnen brengen. Recentelijk blijken ook veel archieven aange

tast door beschimmeling (Samson, 1983). 

Deze ongewenste biodegradatie kan in veel gevallen niet eenvoudig be

streden worden. Zo is Cladosporium resinae (figuur 9) in brandstoftanks 

van vliegtuigen moeilijk te bestrijden met chemische middelen en moet er 

daarom gezocht worden naar middelen om de groeiomstandigheden zodanig 

te wijzigen dat deze ongunstig zijn voor de schimmel. 
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Figuur 9. Mycelium en konid iëndragers van Cladosporium resinae zoals 

die in kerosine worden gevormd. 

SCHIMMELS EN HET VOEDSEL 

Kwaadaardige schimmels 

Naast he t ' consumeren van giftige paddestoelen (Lineoff & Mitchell, 1977) 

vormt het beschimmelen van ons voedsel r eeds eeuwen een probleem, voor

al s inds de boeren hun voedselvoorraad voor de winter zijn gaan bewaren . 

Ook in onze moderne maatschappij is schimmelbederf van voedsel nog s teeds 

een groot probleem, waarschijnlijk ook door de g ro te re p rodukt ies en door

dat e r een t endens bes taat chemische conserveringsmiddelen te mijden uit 

ons voedse lpakke t . De levensmiddelenmycologie heeft zich de laats te jaren 

s t e rk ontwikkeld (Beuchat , 1978) en tegenwoordig wordt ruime aandacht 

bes teed aan de identificatie van de algemene contaminatieflora (Samson et 

a l . , 1984). 

Naast het voedselbederf kunnen schimmels in voedsel ook mycotoxinen 
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uitscheiden, secundaire stofwisselingsprodukten die in geringe hoeveelhe

den giftig kunnen zijn en in sommige gevallen kankerverwekkend. Het afla-

toxine, dat in de zestiger jaren ontdekt werd, blijkt een van de sterkste 

mutagene stoffen te zijn die in de natuur voorkomt en kan in ( sub t rop i 

sche landen in door Aspergillus flavus (figuur 10) besmet voedsel regel

matig optreden. A. flavus is in staat enkele aflatoxinen af te scheiden. 

Het aflatoxine M (figuur 11) ontstaat wanneer koeien het besmette veevoer 

eten en aflatoxine B in het lichaam omzetten tot aflatoxine M, dat in de 

melk wordt uitgescheiden en terecht kan komen in de hieruit bereide zui-

velprodukten. 

Het uitgebreide onderzoek naar mycotoxinen van de laatste decennia, 

dat overal in de wereld is uitgevoerd, leert ons dat er meer dan 150 ver

schillende toxinen door schimmels kunnen worden gevormd. De soorten 

die mycotoxinen afscheiden zijn vooral te vinden in de imperfecte schim

melgeslachten Aspergillus, Pénicillium en Fusarium (Wyllie & Morehouse, 

1977; Reisz, 1981). 
In de laatste jaren zijn ook de hallucinogène schimmels weer in de be

langstelling gekomen. Vooral in de Verenigde Staten zijn deze schimmels 

Figuur 10. Twee konidiëndragers van Aspergillus flavus. 
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Figuur 11. Chemische formule van aflatoxine B en M. 

Figuur 12. In vitro gekweekte vruehtlichamen van Psüocybe cubensis. 
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in sommige kringen uiterst populair. Figuur 12 toont de basidiomyceet 

Psüocybe cubensis, een schimmel die zeer gemakkelijk voor consumptie te 

kweken is . De discussie of hallucinogène schimmels nuttig of schadelijk 

zijn voor de mens zal hier buiten beschouwing worden gelaten. In ieder 

geval hebben de laatste tijd sommige farmaceutische industrieën voor de

ze hallucinogène schimmels belangstelling getoond, waarschijnlijk voor de 

ontwikkeling van medicijnen. 

Goedaardige schimmeis 

Naast de ongewenste aanwezigheid van schimmels in levensmiddelen moe

ten we hier ook stilstaan bij het bewust introduceren van schimmels als 

startercultures voor de bereiding van brood, alkoholisch^ dranken, schim-

melkazen en andere produkten waarvan we misschien niet steeds realise

ren dat deze met schimmels worden bereid. Dit soms al eeuwenlang gebruik 

van schimmels en het consumeren van gefermenteerde produkten schijnt 

de laatste jaren in populariteit toe te nemen, met name van de produkten 

uit het Verre Oosten zoals tempe (Ko Swan Djien, 1984). In de Orient wor

den tamelijk veel produkten (meestal sojabonen of rijst) bereid met behulp 

van schimmels en vormen een onderdeel van het dagelijkse voedselpakket. 

Een geheel nieuwe ontwikkeling is de grote vraag naar gefermenteerde 

produkten en met name tempe in de Verenigde Staten (Shurtleff & Aoyagi, 

1979). Omdat tempe een uitstekende vervanging is voor dierlijke eiwitten 

is dit gefermenteerde produkt gewild bij de grote groep van vegetariërs. 

In tabel 3 zijn de voornaamste soorten te zien die bij de fermentatie van 

voedsel worden gebruikt. Uit deze lijst blijkt dat Rhizopus- en Aspergil-

ïus-soorten hun toepassing in de warme landen vinden, terwijl in ons ge

matigd klimaat vooral Pem'cüüum-soorten gebruikt worden. 

Het schadelijke of nuttige effect dat een bepaalde sehimmelsoort teweeg 

kan brengen wordt vaak bepaald door het milieu en het specifieke sub

straat . Pénicillium roque forti, een soort die zich vaak onder micro-aërobe 

omstandigheden kan ontwikkelen en daarom in voor veevoer gekuilde mais 

kan voorkomen, kan daar het mycotoxine 'PR-toxine' produceren. Dezelf

de soort wordt echter ook gebruikt als startercultuur voor de fermentatie 

van blauwschimmelkazen waarin dit toxine niet gemaakt wordt (Scott & 

Kanhere, 1979). 
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Tabel 3. Belangrijkste mycelium-vormende schimmels die gebruikt worden 

voor de fermentatie van voedselprodukten. 

Rhizopus-soorten tempe 

Amylomyces rouxii ragi 

Aspergillus oryzae koji 

Aspergillus tamarii tamari 

Aspergillus awamori zwarte koji 

Aspergillus sojae koji 

Pénicillium roquefórti blauwschimmelkazen 

Pénicillium camemberti witschimmelkazen 

Pénicillium nalgiovense ham 

REINCULTUUR EN SCHIMMELCOLLECTIES 

Onze kennis over de schimmels dateert uit het begin van de vorige eeuw, 

toen microscopisch onderzoek de wereld van de micro-organismen openbaar

de (Ainsworth, 1976). Dit onderzoek kreeg echter een totaal nieuwe dimen

sie toen schimmels in reincultuur werden gebracht en bestudeerd. Een 

reincultuur vergemakkelijkt niet alleen de morfologische observaties en de 

studie van de totale levencyclus, maar geeft ons vooral de mogelijkheid tot 

experimenteren om zo een indruk te krijgen van de verschillende fysiolo

gische en biochemische kenmerken. De reincultuur staat daarom centraal 

in het moderne mycologische onderzoek, In dit opzicht spelen de verschil

lende nationale en internationale schimmelcollecties een belangrijke rol, om

dat ze de schimmelisolaten steeds beschikbaar stellen voor verschillende 

typen onderzoek en deze voor de toekomst kunnen veilig stellen. 

SCHIMMELS ALS CHEMISCHE FABRIEK 

Uit jarenlang biochemisch onderzoek van schimmels in reincultuur blijkt 

dat schimmels in staat zijn een aantal fascinerende stoffen te produceren, 

die inmiddels in de huidige maatschappij een grote rol zijn gaan spelen, 

Elke schimmelkolonie vertegenwoordigt in feite een kleine chemische fa-
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br i ek . De inventar isa t ie van de vele s tofwissel ingsprodukten omvat du i 

zenden s toffen, soms ka rak te r i s t i ek voor een schimmelsoort. Elk jaar wor

den aan deze grote lijst weer nieuw ontdekte metabolieten toegevoegd (Tu r 

n e r , 1971; T u r n e r & Aldr idge , 1983). 

Vooral na de on tdekking van het penicilline in 1945 is het gebru ik van 

schimmels in de p roces indus t r i e aanzienlijk toegenomen. De p rocessen 

waarin schimmel gebruikt worden kunnen in dr ie groepen ingedeeld wor

den (zie ook Van der Waard, 1976). 

- Schimmels worden gekweekt terwille van afgescheiden metabolieten. De

ze p roduk ten kunnen zowel primaire als secundai re zijn, bijvoorbeeld o r 

ganische zuren en antibiotica. In dit rijtje nemen de enzymen een speciale 

p laats i n . Noordervliet (1983) beschrijft vele soorten van o . a . de ges lach

ten Aspergi l lus , Rhizomucor en Kluyveromyces, die verschi l lende enzymen 

( l ipasen, e s t e r a s en , l ac tase , amylase e t c . ) in zodanige hoeveelheden k un 

nen afscheiden dat deze bij de levensmiddelenindustr ie hun toepass ing 

v i nden . 

- Schimmels worden gekweekt om ze een bepaalde chemische react ie te la

ten u i tvoe ren . Moderne voorbeelden zijn te v inden in de steroi'dchemie 

(zie het hoofdstuk van Schef fe r s ) . 

- Schimmels worden gekweekt terwille van hun biomassa. Voorbeelden zijn 

de kweek van ee tbare paddes toe len , maar ook bakkersg i s t en Pekilo. Het 

laatste p rodukt bes taat uit gedroogde cellen en mycelium van de schimmel 

Paecilomyces variotii. Het bevat ongeveer 50% eiwit en wordt in Finland in 

een con t inue , aërobe submerse wijze gekweekt op een koolstofbron die af

komstig is van het afval van de hou t indus t r i e . Pekilo wordt s inds 1975 in 

Finland gefabriceerd (Romantschuk & Lehtomäki, 1978) en als veevoer g e 

b ru ik t voor r u n d v e e , v a rkens en pluimvee. Koivurinta (1978) heeft t evens 

de mogelijkheden onderzocht om Pekilo te gebru iken in de p rodukt ie van 

bepaalde levensmiddelen voor menselijke consumptie . 
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De celbiologie van schimmels 

J.G.H. Wesseîs 

INLEIDING 

Het kan nuttig zijn om bij het geven van een overzicht van enkele on

derwerpen uit het celbiologisch onderzoek aan schimmels, onderscheid te 

maken tussen onderzoek waarbij schimmels worden gebruikt als modelsys

temen en onderzoek dat juist specifieke eigenschappen van schimmels op 

het oog heeft. In het eerste soort onderzoek zijn de onderzoekers in de 

eerste plaats geïnteresseerd in algemene biologische verschijnselen, zo

als erfelijkheid, celdeling, regulatie van de genexpressie of morfogenese, 

die bij andere organismen eveneens voorkomen maar daar soms moeilijker 

te bestuderen zijn. In het tweede soort onderzoek is de motivatie van de 

onderzoekers vooral hierin gelegen dat het celbiologisch onderzoek van 

schimmels ons veel kan leren over de wijze waarop juist deze groep van 

organismen zo'n belangrijke rol vervult in de natuur en in de menselijke 

samenleving. 

Wat betreft het gebruik van schimmels in het algemeen biologisch onder

zoek is het illustratief hier de Nobelprijswinnaar James D. Watson aan te 

halen die in zijn leerboek 'Molecular Biology of the Gene', in 1975 schreef: 

'There are now many reasons to intensify work on organisms like yeast' 

en 'If a choice exists between solving the same problem with human tissue 

culture cells or with yeast or Neurospora, common sense tells us to stick 

with the simpler system'. Dat de onderzoekers deze raad ter harte hebben 

genomen valt gemakkelijk te constateren door bijvoorbeeld een recent num

mer van het toonaangevende wetenschappelijke tijdschrift 'Cell' op te slaan 

(zie ook Struhl, 1983). In dit hoofdstuk zullen enkele voorbeelden gege

ven worden van onderzoek aan schimmels dat wezenlijk heeft bijgedragen 

aan ons inzicht in algemene biologische processen. 

Het belang van onderzoek gericht op de specifieke biologie van schim-
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mels wordt ampel geïllustreerd in de andere hoofdstukken van dit boek. 

In dit hoofdstuk zal vooral aandacht geschonken worden aan aspecten van 

de celbiologie van deze organismen die van belang zijn om hun uitzonder

lijke activiteiten te begrijpen. Tenslotte zal, aan de hand van een twee

tal voorbeelden, de produktie van een antibioticum en de teelt van padde

stoelen, worden toegelicht hoe moderne inzichten in de genetica en mole

culaire biologie ons in staat stellen om schimmels tot maximale prestaties 

te dwingen. 

Soms kan men natuurlijk niet zo'n duidelijk onderscheid maken tussen 

onderzoek waarbij schimmels als modelsystemen of als unieke levensvorm 

worden bestudeerd. In alle gevallen is het echter belangrijk voor ogen te 

houden dat schimmels een aparte plaats onder alle levende organismen in

nemen. Als eukaryote organismen verschillen ze fundamenteel van de pro-

karyote bacteriën, maar ze zijn ook net zo verschillend van planten en 

dieren als deze onderling verschillen. Dit ondanks het verwarrende feit 

dat schimmelonderzoekers zich veelal niet als mycoloog maar liever als mi

crobioloog of botanicus laten aanspreken en dat veel experimenteel myco-

logisch onderzoek gepubliceerd wordt in microbiologische en botanische 

tijdschriften. 

SCHIMMELS ALS UNIEKE LEVENSVORMEN 

Zoals in het hoofdstuk van Samson is uiteengezet, worden tegenwoor

dig alle levende organismen gegroepeerd in vijf grote rijken op grond van 

overeenkomsten en verschillen in cellulaire s tructuur en activiteit (Whit-

taker, Ï969). Toch is het in het systeem van Whittaker nog moelijk om een 

éénduidige karakteristiek te geven van schimmels op grond van hun cel

lulaire s t ructuur. Dat wordt veel gemakkelijker als we enkele groepen van 

organismen die thans algemeen tot de schimmels worden gerekend (Web

ster , 1980) maar gekenmerkt worden doordat in hun levenscyclus beweeg

lijke cellen voorkomen (zoals de slijm schimmels, waterschimmels en enkele 

verwante groepen), onderbrengen bij Protista, dan Protoctista genaamd, 

zoals voorgesteld door Whittaker en Margulis (in Margulis, 1981). 

Vanuit celbiologisch standpunt kunnen we nu schimmels definiëren als 

organismen die een mycelium vormen bestaand uit een vertakt systeem van 

hyfen, buisvormige coenocytische (niet in afzonderlijke cellen verdeelde) 
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Figuur 1. Aanwezigheid van septa en verdeling van kernen in vegetatieve 

hyfen. 

A. Bij de Zygomyceten is het mycelium echt coenocytisch en niet verdeeld 

in compartimenten. 

B. Bij de Ascomyceten komen in de septa grote openingen voor, waardoor 

kernen zich vrij kunnen bewegen, toch wordt dikwijls één kern per com

partiment aangetroffen. 

C. Bij Basidiomyceten is de verdeling in compartimenten (cellen) het 

meest compleet. De septa vertonen een ingewikkelde structuur met een 

centrale opening, waardoor zich geen celorganellen kunnen bewegen. In

dien dit toch noodzakelijk i s , zoals bij de vorming van een heterokaryon, 

dan worden de septa eerst afgebroken. Het gevormde heterokaryon is 

meestal een dikaryon met twee kernen per compartiment (zie figuur 4). 

draden met een wand waarin chitine voorkomt. Hieruit kunnen ook eencel

lige vormen (gisten) afgeleid worden. De buisvormige hyfen kunnen op 

regelmatige afstanden door middel van doorboorde schotten (septen) in 

compartimenten zijn verdeeld (figuur 1). Hoewel eukaryotisch zijn ze net 

als bacteriën haploid. Maar terwijl er dikwijls slechts één soort haploïde 

kernen in een mycelium aanwezig is (homokaryotisch mycelium), kunnen 

zich binnen één hyfe ook twee verschillende haploide kernen bevinden 

(heterokaryotisch mycelium). Functioneel is deze toestand dus te verge

lijken met de diploide toestand bij andere eukaryote organismen, maar een 

echte diploi'de kern ontstaat alleen even bij de geslachtelijke voortplanting 

om onmiddellijk reductiedeling te ondergaan waarbij weer haploide kernen 

gevormd worden. In samenhang 'met deze geslachtelijke voortplanting gaan 
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de hyfen soms eerst samengroeien en vormen een 'multicellulair' vrucht

lichaam waarin de fusie van de kernen en de reductiedeling optreedt. Het 

zijn deze alom bekende paddestoelen die eertijds een indeling van de 

schimmels bij de planten leken te rechtvaardigen. 

Net als bij de heterotrofe bacteriën geschiedt de voedselopname van 

schimmels altijd via absorptie van kleine organische moleculen, zoals sui

kers en aminozuren, via direct transport door het plasmamembraan en 

nooit door insluizing via af snoeringen van het plasmamembraan (fagocyto-

se en pinocytose) zoals bij dieren mogelijk i s . Polymere verbindingen, zo

als cellulose, lignine en eiwit, worden veelvuldig als voedselbron gebruikt 

maar eerst in het milieu afgebroken tot monomere moleculen door enzymen 

die door de schimmel worden uitgescheiden. 

Om de rol en betekenis van schimmels als aparte groep te illustreren 

kan het nuttig zijn te speculeren over de wijze waarop deze organismen 

tijdens de evolutie ontstaan zijn. Men neemt aan dat onze aarde enkele 

miljarden jaren lang uitsluitend bevolkt werd door prokaryote organismen, 

die zich hebben weten te handhaven tot in onze tijd, de huidige Monera. 

Ongeveer een miljard jaar geleden is echter naast het prokaryote celtype 

het eukaryote celtype ontstaan, volgens de thans zeer populaire endosym-

biose-theorie door samensmelting van verschillende prokaryote cellen 

(Margulis, 1981). In de toen volgende periode in het Precambrium tot 

begin van het Cambrium, 600 miljoen jaar geleden, is de opsplitsing in 

planten, schimmels, dieren en protisten tot stand »gekomen, en heeft zich 

gehandhaafd tot de dag van vandaag. Ieder van deze groepen heeft, op 

grond van eigen cellulaire structuur en activiteit, een aparte plaats ver

worven in de biosfeer. Iedere groep vond daarbij een niche waarin ver

tegenwoordigers van de andere groepen nauwelijks toegang hadden. 

Uit de primordiale plantecel, voorzien van een cellulose/lignine-celwand 

en chloroplasten, ontwikkelde zich de multicellulaire planten. Deze orga

nismen waren in staat om zichzelf volledig te voeden met anorganische 

stoffen in aanwezigheid van zonlicht. De met de aanwezigheid van een cel-

wand samenhangende immobiele levenswijze was hierbij geen bezwaar want 

koolzuurgas, water, mineralen en zonlicht zijn bijna overal aanwezig. In

teressant in verband met deze 'keuze' voor een vastzittende levenswijze 

is de daarop volgende selectie van allerlei aanpassingen die een adequaat 

antwoord moesten geven op de verschillende en wisselende milieuomstan-
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digheden en de noodzaak om mechanismen te ontwikkelen om sexuele i n t e r 

acties mogelijk te maken ( ve r sp re id ing van pollen) en de soort te v e r 

spre iden ( ve r sp re id ing van z aden ) . 

Naast de p lantencel on t s tond de dierecel met een heterotrofe levenswij

ze en zonder celwand. De afwezigheid van een celwand bood de mogelijk

heid voor beweeglijkheid en fagocytose waarbij vas te voedseldeeltjes d i 

rect de cel ingesluisd konden worden, terwijl de cellulaire beweeglijkheid 

ook de basis g ing vormen van de mobiliteit van multicellulaire d i e ren . 

Als we de he terogene groep van p ro t i s ten h ier bui ten beschouwing la

t e n , kan gesteld worden dat de schimmelcel een unieke positie innam 

naast die van de p l an te - en d ie rece l . De schimmels behielden een celwand, 

met het niet bij p lanten voorkomende chitine als belangrijk bes tanddee l , 

maar een zekere beweeglijkheid t en opzichte van het voed ingssubs t raa t 

werd gegarandeerd door de top groei van de hy fen . Zoals hun he terot rofe 

p rokaryote voorouders en de t hans levende heterotrofe p rokaryo ten k un 

nen ze door u i t scheiding van enzymen de macromoleculen in hun omgeving 

afbreken en de kleine a fbraakprodukten via t r an spo r t door het plasmamem

braan opnemen. Daarbij s telt de topgroei hen echter in s taa t allerlei vas te 

organische stoffen te p ene t r e r en en te koloniseren, dikwijls efficiënter 

dan bac t e r i ën . Al groeiend werken ze zich als het ware door het s ubs t r aa t 

heen en terwijl de oudere hyfen a fs terven b re id t he t front van he t myce

lium zich voo r tdu rend u i t . Deze levenswijze maakt de schimmels tot de dag 

van vandaag tot zulke succesvolle op ru imers . Men denke bijvoorbeeld aan 

de wijze waarop ze dood hout koloniseren en de cellulose en l ignine als 

voedsel a fb reken . Dat sommige soorten in hun kolonisatie drift ook levende 

organismen niet ontzien heeft enerzijds geleid tot het on t s taan van p a r a 

si t ische re lat ies waarbij de plant of het d ier dikwijls het ondersp i t delft, 

anderzi jds tot he t on ts taan van wederzijds voordelige associat ies , zoals 

de mycorrhiza 's bij p l an t en . 

ONDERZOEK AAN SCHIMMELS ALS MODELSYSTEMEN 

In t egens te l l ing tot de p rokaryo ten zijn de eukaryoten veelal u i t e r s t in 

gewikkeld van s t r u c t u u r . Met name de p lanten en d ieren die opgebouwd 

zijn uit t ientallen tot honderden verschi l lende ce l typen . Dit be tekent dat 

celbiologisch onderzoek aan deze organismen veel methodische problemen 
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oplevert. Veel celbiologisch onderzoek aan plante- en dierecellen gebeurt 

dan ook aan celcultures waarbij cellen uit het intacte organisme geïsoleerd 

worden en op kunstmatige voedingsbodems in het laboratorium worden ver

der gekweekt. Maar ook dan blijven er een aantal problemen, waarvan 

sommige eigenlijk niet goed oplosbaar zijn. Zo sterven normale dierecellen 

na enige tijd in cultuur en blijven alleen tumorcellen onbeperkt in leven, 

terwijl geïsoleerde plantecellen wel blijven delen maar allerlei genetische 

afwijkingen gaan vertonen. Het is dan ook niet verwonderlijk dat veel on

derzoekers, geïnteresseerd in de biologie van de eukaryote cel, schimmels 

zijn gaan gebruiken als experimenteel object. 

De meeste schimmels zijn gemakkelijk en goedkoop in grote hoeveelheden 

en in reincultuur in het laboratorium te kweken. Daarbij groeien ze erg 

snel en, zeker voor de eencellige gisten, kunnen allerlei bekende micro

biologische methoden zonder meer worden toegepast. Doordat ze enerzijds 

als haploide organismen kunnen groeien, waarbij veelal eencellige onge

slachtelijke sporen gevormd worden, anderzijds na de vorming van een 

heterokaryon zeer snel een geslachtelijke cyclus kunnen doormaken, 

waarbij goed isoleerbare geslachtelijke sporen worden gevormd, zijn ze 

zeer geschikt voor genetisch onderzoek (Burnett, 1975; Fincham et a l . , 

1979). Behalve de toegankelijkheid voor genetische analyse, maakt ook 

het feit dat cellulaire activiteiten sterk onder invloed staan van verande

ringen in het milieu, schimmels zeer geschikt voor onderzoek naar de me

chanismen van cellulaire regulatie bij eukaryote organismen. Voor onder

zoekers geïnteresseerd in ontwikkelingsbiologische processen en morfoge-

nese bieden ze daarnaast het voordeel dat het aantal verschillende celty

pen relatief klein en de multicellulaire differentiaties eenvoudig zijn, ter

wijl de differentiatieprocessen in een cultuur dikwijls door het aanbren

gen van veranderingen in het milieu gesynchroniseerd kunnen worden. 

Hierdoor kunnen grote hoeveelheden cellen verkregen worden die allen 

in hetzelfde ontwikkelingsstadium verkeren, hetgeen biochemische analy

sen aanmerkelijk vereenvoudigt. 

Bij het gebruik van schimmels als modelsystemen verdient de geringe 

complexiteit van het genetisch materiaal in de kern speciale aandacht. Een 

vergelijking met planten en dieren is hier zinvol. De genomen van deze 

organismen bevatten 100 tot 10 000 maal meer DNA dan aanwezig in een 

bacteriecel. Hoewel soms wel 90 % van dit DNA behoort tot de klasse van 
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het repeti t ief DNA ( d . w . z . het DNA bes taa t uit vele malen ge repe teerde 

basevolgorden) is toch de hoeveelheid enkel-kopie-DNA ( d . w . z . b a s e 

volgorden in het DNA komen s lechts eenmaal voor in het haploide genoom) 

veel g roter dan men zou verwachten op grond van het aantal genen dat 

tot express ie komt. Als voorbeeld moge hier dienen een recent onderzoek 

uit ons eigen laboratorium (Vakgroep Plantenfysiologie, Ri jksuniversi tei t 

Groningen) waarin wij vonden dat in e rwteplanten s lechts 8 % van het DNA 

bestaat uit enkel-kopie-DNA en dus de genen moet beva t ten die coderen 

voor e iwitten. Van dit enkel-kopie-DNA kwam ech te r maar 7,7 % tot e x 

press ie in boodschapper RNA (messenger RNA of mRNA), dat is maar 

0,62 % van het totale DNA. Nu is inmiddels wel bekend geworden dat veel 

genen 'gesple ten ' zijn, d . w . z . onderbroken worden door s t ukken n ie t -co-

derende basevolgorden ( in t rons ) die niet meer in het rijpe mRNA voorko

men, maar toch kan dit niet de grote hoeveelheid enkel-kopie-DNA ve rk la 

r en . Nog onduidelijker ligt de s i tuatie voor de grote hoeveelheden r e p e 

titief DNA omdat maar van een klein aantal genen bekend is dat ze meer

dere malen in het genoom voorkomen. Er zijn dan ook au t eu r s die denken 

dat een groot gedeelte van het DNA in de k e rnen van p l an te - en d i e re 

cellen functieloos is en beschouwd moet worden als 'rommel' die zich t i j 

dens de evolutie heeft opgehoopt zonder nadelig te zijn (Orgel & Cr ick , 

1980). 

In t egenste l l ing tot p lanten en d ieren blijkt de hoeveelheid DNA in de 

ke rnen van schimmels tamelijk g e r ing , s lechts 5-10 maal meer dan in het 

genoom van bac t e r i ën . Bovendien is de hoeveelheid repet i t ief DNA ge r ing . 

Als voorbeeld kan h ier dienen dë u i tgebre id in ons laboratorium onde r 

zochte basidiomyceet Schizophyllum commune. Het genoom is hier 7,5 maal 

g ro ter dan het genoom van de bacter ie Escherichia coli, s lechts 7 % van 

dit DNA bes taa t uit ge repe tee rde basevolgorden , en deze coderen bijna 

geheel voor ribosomaal RNA, terwijl c a . 32 % van het enkel-kopie-DNA 

codeert voor mRNA's (Wessels et a l . , 1981). 

We kunnen op dit moment niet met zekerheid zeggen wat deze ve r sch i l 

len in complexiteit van het DNA be t ekenen . Als veel van het DNA in de 

ke rnen van p lan te - en dierecellen i nderdaad functieloos i s , bemoeilijkt dit 

alleen maar de moleculair-biologische analyses en kan het gebru ik van 

schimmels als modelsysteem grote voordelen op leveren . Als dit niet zo is 

dan dienen wij e r r eken ing mee te houden dat bij p lanten en d ieren gene-
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tische mechanismen voorkomen die we niet of in mindere mate aantreffen 

bij schimmels. Voorlopig lijkt het eerste alternatief het meest voor de 

hand liggend. Gezien hun levenswijze is het aannemelijk dat in de evolu

tie van schimmels een sterke selectiedruk aanwezig is voor een zo efficiënt 

mogelijk omspringen met voedsel, d .w.z. zo snel mogelijk groeien biedt 

de beste overlevingskansen. Net als bij bacteriën kan dit eliminatie van 

functieloos geworden DNA in de hand hebben gewerkt. 

Op welke wijze van de bijzondere voordelen van schimmels gebruik is 

gemaakt om een aantal fundamentele celbiologische processen te analyse

ren zal hier aan de hand van een aantal voorbeelden worden toegelicht. 

De één gen-êén enzyme-theorie 

Wellicht het meest spectaculaire geval van verruiming van ons celbiolo-

gisch inzicht door volledige uitbuiting van de voordelen van schimmels 

betreft het onderzoek dat in de dertiger jaren werd uitgevoerd door 

Beadle en Tatum met de ascomyceet Neurospora crassa , en dat leidde tot 

de formulering van de één gen - één enzym theorie (nu zouden wij zeg

gen de één gen - één polypeptide theorie). Zoals veel schimmels kan N. 

crassa groeien op een eenvoudig medium waarin suiker, enkele zouten en 

een enkel vitamine, en kan dan dus alle celbestanddelen hieruit syntheti

seren. Mutaties in genetisch materiaal betrokken bij deze synthesen uiten 

zich onmiddellijk door onvermogen om op een dergelijk eenvoudig medium 

te groeien (auxotrofe mutanten). Bij planten of dieren zouden dergelijke 

mutaties in eerste instantie verborgen blijven omdat in deze diploide orga

nismen naast het beschadigde gen nog steeds een intact gen op het homo

loge chromosoom aanwezig is . Niet alleen konden de verkregen mutanten 

van N. crassa gemakkelijk genetisch worden onderzocht door analyse van 

de nakomelingen uit een kruising, ook kon het aantal genen betrokken bij 

de biosynthese worden opgespoord middels het maken van heterokaryons 

tussen mutanten met een defect in dezelfde biosynthese. Onderzoek van 

bijvoorbeeld twee mutanten gestoord in de biosynthese van arginine - en 

dus alleen in staat te groeien in aanwezigheid van dit aminozuur in de 

voedingsbodem - geeft als resultaat in een heterokaryontest dat het hete-

rokaryon niet of wel zonder arginine kan groeien (figuur 2). In het eer

ste geval zijn de mutanten gemuteerd in hetzelfde gen, in het tweede ge-
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Figuur 2. Complementatie in een heterokaryon. In de kernen zijn schema

tisch twee genen aangegeven. Het kruisje duidt op een mutatie. 

A. Hoewel de mutaties in de twee verschillende kernen niet identiek zijn, 

liggen ze binnen hetzelfde gen. Er is geen complementatie en de mutaties 

behoren tot dezelfde complementatiegroep . 

B. De mutaties bevinden zieh in verschillende genen. Er is complementa

tie waardoor het heterokaryon zich gedraagt als het wild type homokaryon. 

val treedt complementatie op en zijn de mutanten kennelijk gemuteerd in 

verschillende genen die bij de biosynthese van arginine betrokken zijn. 

Tevens bleek dat in iedere mutant een tussenprodukt werd opgehoopt, 

terwijl door bepaling van de enzymatische activiteit in extracten kon wor

den aangetoond dat dit kwam doordat het enzym dat de verdere omzetting 

moest bewerken afwezig was. Zo'n opgehoopt tussenprodukt kon soms wel, 

soms niet worden gebruikt om een andere mutant, gestoord in dezelfde 

biosynthese, te laten groeien. In het eerste geval was de tweede mutant 

kennelijk gestoord in een eerdere, in het tweede geval in een latere stap 

in de biosynthese. 

Gecombineerd met een chemische analyse van de tussenprodukten leidde 

dit werk tot een volledige opheldering van tal van biosynthetische reac-

tiewegen. Later bleken veel van deze biosynthesen in bacteriën, planten 

en dieren op identieke wijze te verlopen. De grote winst was echter te

vens dat hier voor het eerst een ondubbelzinnig verband werd gelegd 

tussen genen en specifieke eiwitten, in dit geval enzymen, zelfs vóórdat 

de chemische structuur van de genen was opgehelderd. 

39 



De secretie van eiwitten 

In het bovengenoemde geval van auxotrofe mutanten waren de mutaties 

niet lethaal omdat het gebrek opgeheven kon worden door toevoeging aan 

het medium van het eindprodukt van de gestoorde biosynthese. Er zijn 

echter vele mutaties die het functioneren van het organisme wezenlijk 

aantasten en die niet eenvoudig zijn ,te verhelpen door toevoeging van 

een stof aan het medium. Dergelijke mutaties, die bijvoorbeeld fouten in

troduceren in strukturele eiwitten, zullen dus steeds lethaal zijn en kun

nen verder niet onderzocht worden. Tenzij zo'n mutatie onder bepaalde 

omstandigheden wel maar onder andere omstandigheden niet tot expressie 

komt (conditioneel-lethale mutaties). Meestal maakt men gebruik van tem-

peratuur-gevoelige mutaties. De temperatuur heeft een sterke invloed op 

de vouwing van de polypep.tideketen in een eiwit en bepaalde mutaties 

kunnen er toe leiden dat door de verandering in de polypeptideketen al

leen bij verhoogde temperatuur de vouwing van de keten zo verstoord is 

dat het eiwit niet meer zijn functie kan uitoefenen. Om het (lethale) effect 

van de mutatie te zien verhoogt men dus de temperatuur tot bijvoorbeeld 

37 °C, om de mutatie genetisch te kunnen analyseren houdt men de tem

peratuur lager, bijvoorbeeld 25 °C. Het gebruik van dergelijke mutaties 

heeft o.a. recent geleid tot nieuwe inzichten betreffende het proces van 

uitscheiding van eiwitten door de cel. 

Uit biochemisch onderzoek is in het vorige decennium reeds veel bekend 

geworden over de manier waarop eiwitten worden uitgescheiden. Dit geldt 

zowel voor eitwitten die in membranen blijven steken - en daarvan een in

tegraal onderdeel vormen - als voor eiwitten die terecht komen in intracel

lulaire blaasjes (bijvoorbeeld lysosomen) of in de ruimte buiten het plas

mamembraan worden uitgescheiden (bijvoorbeeld in de celwand of in het 

externe milieu) zoals de reeds genoemde hydrolytische enzymen in het 

milieu van schimmels. Een veel voorkomend mechanisme is dat deze eiwit

ten worden gesynthetiseerd met een mRNA waarin de code voor het eigen

lijke eiwit wordt voorafgegaan door een code voor een korte peptideketen 

die niet in het uiteindelijke eiwit voorkomt (het signaaipeptide). Nadat 

dit signaaipeptide op de ribosomen is gesynthetiseerd, stopt de synthese 

en hechten de ribosomen zich met het reeds gesynthetiseerde signaaipep

tide en het nog niet verder afgelezen mRNA aan een membraan van het 
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endoplasmatisch reticulum. Het signaalpeptide, waarin zich veel hydrofobe 

aminozuren bevinden en dat dus een sterke affiniteit heeft voor de hydro

fobe componenten in het membraan, wringt zich nu als het ware in dit mem

braan. Dan wordt de synthese van de rest van het polypeptide hervat 

waarbij ofwel het gehele eiwit in het membraan komt (bij membraaneiwit

ten) , ofwel door het membraan geleid wordt en terecht komt in de mem-

braanzakken van het endoplasmatisch reticulum. In het laatste geval 

wordt het signaalpeptide afgeknipt en wordt het overblijvende eiwit ge

deeltelijk geglycosyleerd, d .w.z. dat aan sommige aminozuren korte po-

lysaccharideketens worden gehangen. 

In combinatie met cytologisch onderzoek is duidelijk geworden dat de 

gevormde glycoproteihen het endoplasmatisch reticulum verlaten via afge-

snoerde blaasjes (figuur 3) . Deze blaasjes versmelten veelal eerst met de 

membraanzakken van het Golgi-apparaat, waarin de glycoproteihen ver

der worden geglycosyleerd om daarna opnieuw te worden getransporteerd 

via af gesnoerde blaasjes. De blaasjes worden naar het oppervlak van de 

cel getransporteerd waar ze versmelten met het plasmamembraan. Op de

ze wijze wordt niet alleen het plasmamembraan van de groeiende cel uitge-

MOEDERCEL GROEIENDE KNOP 

CELWAN D 

Figuur 3. Schematische voorstelling van de secretie van eiwitten in de 

vacuole en in het uitwendig milieu van de gistcel. Voor verklaring zie 

tekst. De nummers duiden op verschillende genprodukten die bij de on

derscheiden stappen in de secretie betrokken zijn. (Naar Schekman, 1982) 
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breid maar wordt ook de inhoud van de blaasjes naar buiten uitgestort. 

Onder de uitgestorte glycoproteihen bevinden zich de hydrolytische en

zymen die macromoleculen in het milieu kunnen afbreken maar ook cel-

wandcomponenten. 

Deze wat schematische samenvatting vormt de achtergrond voor het 

werk met temperatuur-sensitieve mutanten waarin de complexiteit van het 

proces van eiwitsecretie duidelijk wordt. Bij bakkersgist (Saccharomyces 

cerevisiae) werden een groot aantal mutanten gei'soleerd die bij 25 °C wel 

maar bij 37 °C niet meer in staat waren eiwitten uit te scheiden (Schek-

man, 1982). De selectie van deze mutanten werd sterk vergemakkelijkt 

door de vondst dat ze bij 37 °C, een temperatuur die op iets langere ter

mijn voor de mutanten dodelijk i s , iets zwaarder worden dan de wild-type 

cellen in de gemutageniseerde populatie. Ze kunnen daardoor via centri-

fugatie in een dichtheidsgradiënt van de andere cellen gescheiden wor

den. De honderden geïsoleerde mutanten werden in paren onderworpen 

aan de hiervoor beschreven complementatietest (figuur 2). (Als uitzonde

ring versmelten bij deze gisten de twee haploide kernen en vormen diploi-

de cellen die zich vermenigvuldigen, maar dit doet aan het principe van 

complementatie niets af .) Op deze wijze werd gevonden dat de mutaties 

verdeeld waren over 27 verschillende genen, een aantal dat waarschijn

lijk groter zal worden naarmate meer mutanten in het onderzoek worden 

betrokken. De effecten van de mutaties in de diverse genen konden wor

den vastgesteld door de mutanten biochemisch en cytologisch te analyse

ren na een kort verblijf bij 37 °C. De volgorde waarin de verschillende 

genprodukten werkzaam zijn kon worden vastgesteld in dubbelmutanten. 

In dergelijke dubbelmutanten, nakomelingen van een kruising tussen twee 

verschillende mutanten, zal bij 37 °C de mutatie in het genprodukt dat 

het eerst werkzaam i s , tot uitdrukking komen. De gehele analyse leidde 

aldus tot de schematische voorstelling gegeven in figuur 3. Mutanten be

horend tot de complementatiegroepen 53 en 59 komen niet verder dan het 

insteken van het signaalpeptide in het membraan van het endoplasmatisch 

reticulum. Alle andere mutaties leiden tot ophoping in de cel van secreto-

rische eiwitten, al dan niet volledig geglycolyseerd. De genprodukten die 

defect zijn in de complementatiegroepen 12, 13, 16 enz. zijn nodig voor 

het transport naar het Golgi-apparaat of om hierin de verdere glycolyse-

ring te laten verlopen. De genprodukten uit de groep 7 en 14 zijn nodig 
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voor de vorming van blaasjes uit het Golgi-apparaat, terwijl een grote 

groep van genprodukten (1 , 2, 3 enz.) nodig is om de blaasjes te laten 

fuseren met het plasmamembraan in de groeiende knop van de gistcel. 

Deze analyse levert gegevens op die niet met de conventionele bioche

mische en cytologische technieken toegepast op plante- en dierecellen te 

verkrijgen zijn. Het hier beschreven onderzoek vormt een startpunt voor 

een diepgaande analyse van het in alle eukaryote cellen uitermate belang

rijke proces van synthese en transport van secretorische eiwitten. 

De regulatie van de celdifferentiatie 

In de ontwikkelingsbiologie is een van de centrale vragen hoe in de 

ruimte en tijd uit een bevruchte eicel verschillende celtypen ontstaan. 

Meestal wordt hierbij aangenomen dat tijdens deze celdifferentiatie geen 

veranderingen in het DNA optreden (hier kom ik later op terug) maar 

dat tengevolge van op het cytoplasma werkende invloeden in de verschil

lende cellen verschillende genen tot expressie komen. Meestal wordt dit 

in verband gebracht met het al dan niet aflezen van de genen in mRNA 

of de voorloper hiervan (transcriptie). Omdat de celtypen zonder over

gangen naast elkaar gevormd worden ligt het voor de hand om aan te 

nemen dat een heel stel genen dat verantwoordelijk is voor het ontstaan 

van een bepaald celtype gecoördineerd geactiveerd of onderdrukt wordt, 

gecontroleerd door regulator genen waarvan bekend is dat ze zo'n gecoör

dineerde regulatie kunnen bewerkstelligen. Om verschillende redenen 

zijn dit soort theorieën met planten en dieren moeilijk te onderzoeken, 

niet in het minst vanwege de problemen met genetische analyse. Dit is de 

reden dat wij in ons laboratorium hiervoor een schimmel als modelsyteem 

gebruikten (Wessels et a l . , 1981). 

Bij veel Basidiomyceten, zoals bij de door ons gebruikte Schizophyllum 

commune, kan men morfologisch twee verschillende hyfetypen onderschei

den : het monokaryon met één kern per cel en het dikaryon met twee ker

nen per cel, en een 'gesp' bij ieder septum (figuur 4). Het dikaryon ont

staat normaal door fusie van twee monokaryons en is dan dus een hetero-

karyon. Uiteindelijk zal dit dikaryon vruchtlichamen vormen waarin de 

twee kernen versmelten en zullen uit iedere diploi'de kern door reductie

deling vier haploi'de sporen ontstaan. Het heterokaryotische dikaryon ont-
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Figuur 4. Schematische voorstelling van dikaryotische hyfen bij Basidio-

myceten verkregen door kruising van twee monokaryons met verschillende 

incompatibiliteitsgenen of door mutaties in beide incompabiliteitsgenen van 

één monokaryon. 

staat echter alleen wanneer de twee gekruiste monokaryons verschillen in 

twee complexe genen (incompatibiliteitsgenen) genaamd A en B, bijvoor

beeld in de kruising A J B J x AgBg. Genetisch onderzoek van vooral J .R . 

Raper (voor een overzicht zie Schwall & Miles, 1978) heeft echter uitgewe

zen dat het dikaryon ook kan ontstaan in mycelia die slechts één type ha

ploide kernen bevatten (homokaryons genaamd) indien er bepaalde muta

ties aangebracht worden in zowel het A als het B gen (figuur 4). Kenne

lijk worden door de mutaties processen aangeschakeld die leiden tot de 

dikaryotische morfologie. Bovendien werden elders in het genoom een 

groot aantal mutaties gelokaliseerd die alleen tot uitdrukking komen als 

deze processen aangeschakeld zijn. De incompatibiliteitsgenen kunnen dus 

opgevat worden als regulator genen die de expressie controleren van ver

zamelingen genen die direct betrokken zijn bij het optreden van het ene 

dan wel het andere celtype. 

In onze analyse konden wij inderdaad aantonen dat in de twee celtypen 
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enkele verschillen voorkomen in de eiwitten die ze synthetiseren. Van ca. 

700 geanalyseerde eiwitten bleken er 20 alleen in het monokaryon en 20 

andere alleen in het dikaryon te worden gesynthetiseerd. Het opmerkelij

ke was echter dat we tussen de ca. 10 000 verschillende mRNA's die in 

beide celtypen op de ribosomen vertaald worden geen verschillen konden 

vinden. Hoewel de door ons gebruikte methoden niet gevoelig genoeg zijn 

om uit te sluiten dat de vorming van enkele zeldzaam voorkomende mRNA's 

toch gereguleerd wordt, was de methode gevoelig genoeg om te kunnen 

besluiten dat het al dan niet gevormd worden van de hiervoor genoemde 

eiwitten niet het gevolg kan zijn van regulering van de vorming van de 

mRNA's voor deze eiwitten. Omdat er geen verschillende gevonden zijn 

in de mRNA's die op de ribosomen in beide celtypen aanwezig zijn, zijn 

wij gedwongen om aan te nemen dat in de beide celtypen/ook principieel 

dezelfde Polypeptiden worden gemaakt. Waarschijnlijk zijn de incompatibi-

liteitsgenen dan betrokken bij de modificatie van deze Polypeptiden, bij

voorbeeld door glycolysering, waardoor de verschillen ontstaan in uitein

delijke eiwitten die we tussen de twee celtypen waarnemen. 

Er zijn nog te weinig andere studies van dit soort om tot algemene con

clusies te komen. In idere geval lijkt in dit geval de regulatie van de gen

expressie tijdens de celdifferentiatie voornamelijk plaats te vinden door 

regulatie van processen helemaal aan het eind van de informatiestroom van 

gen naar functioneel eiwit. 

DNA niet aitij'd constant 

Ook de opvatting dat het DNA in verschillende celtypen een onverander

lijk element is moet mede ten gevolge van onderzoek aan schimmels enigs

zins worden genuanceerd. Gedoeld wordt hier op het 'cassette'-model voor 

de activering van genen, waarbij een kopie van een gen dat ligt op een 

plaats in de chromosomen waar het niet actief kan zijn, wordt ingevoegd 

in het DNA op een andere plaats waar het gen wel kan worden overge

schreven in mRNA. 

De gist Saccharomyces cerevisiae is normaal haploi'd en heterothallisch, 

hetgeen wil zeggen dat voor de vorming van diploi'de cellen twee stammen 

van verschillende kruisingstype, hier a en a genoemd, moeten worden sa

mengevoegd (dikke pijlen in figuur 5A) . De diploi'de cellen kunnen enige 
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Figuur 5. 

A. De levenscyclus van heterothallische (normaal, dikke pijlen) en homo-

thallische (dunne pijlen) vormen van Saccharomyces cerevisiae. 

B. Het 'cassette'-model voor de genetische bepaling van het kruisings

type a of et. 

tijd delen maar vormen dan een ascus met vier ascosporen, de produkten 

van een reductiedeling. Hieruit ontstaan twee a-cellen en twee a-cellen 

doordat de kruisingsgenen in de reductiedeling normaal uitsplitsen. In 

deze heterothallische stammen gebeurt het echter wel eens (frequentie 

10 ) dat een a-eel spontaan overgaat in een a-cel, en omgekeerd. Het 

kruisings gen verandert dan dus van specificiteit. Dit gebeurt zeer vaak, 

zelfs bij elke celdeling, indien een ander gen (HO, voor homothallisch) 

aanwezig i s . Stammen die dit gen bevatten zullen steeds groeien als diploï-

de cellen, terwijl ze toch uit één spore afgeleid zijn (dunne pijlen in figuur 

5A). Onafhankelijk van het kruisingstype van deze spore zal het andere 

kruisingstype reeds na de eerste celdelingen verschijnen, waarna de ha-
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ploïde cellen kunnen versmelten tot diplofde cellen. 

Deze merkwaardige gang van zaken, waarbij de specificiteit van een 

gen lijkt te veranderen, blijkt te berusten op het feit dat naast het gen 

dat het kruisingstype bepaalt (a of a) op chromosoom III van S. cerevi-

siae ook nog een exemplaar van zowel het a- als het a-gen voorkomt dat 

echter niet tot expressie komt (In figuur 5B aangeduid als [ a ] en [ a ] ) . 

Kopieën van deze stille genen kunnen echter, door een proces dat men 

transpositie noemt en dat sterk door het HO-gen wordt bevorderd, inge

bouwd worden op de plaats waar zich het actieve kruisingstype-gen be

vindt dat eerst wordt verwijderd. Op de plaats van het actieve gen kun

nen dus twee 'cassettes' worden ingeschoven die alternerend kunnen wor

den 'afgespeeld' (d .w.z. transcriptie in mRNA kunnen ondergaan). Hoe

wel bij het omwisselen de vorige cassette vernietigd word,t, blijven kopie-

en van beide cassettes op de [ a ] - en [a]-plaats aanwezig. Het verschil 

tussen de heterothallische en homothallische gist is dus dat in de eerste 

de cassettes zelden worden omgewisseld. 

Het zou te ver voeren om hier in te gaan op de recombinant-DNA-tech-

nieken en transformatie-experimenten die werden aangewend om het be

staan van dit mechanisme te bewijzen (Hick et a l . , 1979). Het belangrijke 

punt is dat het bestaan van dit mechanisme bij gist ons leert dat het DNA 

geen onveranderlijke informatiebron i s . In verband met de mogelijke bete

kenis van transpositie voor het proces van de celdifferentiatie kan men 

zich zelfs voorstellen dat deze transpositie tot min of meer onomkeerbare 

veranderingen in het DNA kan leiden die op hun beurt weer verantwoor

delijk zijn voor de stabiliteit van de celdifferentiatie, vooral bij dieren. 

Genen in mitochondriën 

Hiervoor is reeds even de endosymbiose-theorie ter sprake geweest als 

verklaring voor het ontstaan van de eukaryote cel in de evolutie. In deze 

opvatting zijn mitochondriën dus de afstammelingen van aërobe prokaryo-

te organismen die hun energie verkregen door oxidatie van organische 

stof met zuurstof. Deze theorie werd vooral populair toen ontdekt werd 

dat er genen gelokaliseerd zijn in mitochondriën, een ontdekking die mo

gelijk was door onderzoek aan schimmels. 

De manier om genen op te sporen is het isoleren van mutanten . Bij 
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planten en d ieren die u i ts lui tend aëroob kunnen leven zullen mutaties die 

de werking van de mitochondriën t reffen veelal lethaal zijn. Sommige 

schimmels, en met name de bakkersg i s t Saccharomyces cerevisiae, zijn 

ech te r in s taat om onder anaërobe omstandigheden al hun energie te v e r 

kri jgen door v e rg i s t ing van su ikers en kunnen dus ook leven met defecte 

mitochondriën. Het is misschien niet helemaal toevallig dat juist in het 

land van Louis P a s t eu r , die het verschi jnsel van 'la vie sans a i r ' on tdek

t e , genet isch onderzoek van gist zo'n 35 jaar geleden leidde tot het i n 

zicht dat mitochondriën een eigen genoom bez i t t en . Over igens bleken 

s lechts enkele- genen die voor de opbouw van mitochondriën nodig zijn in 

de mitochondriën zelf te hu izen , de meeste zijn gelokaliseerd op de c h ro 

mosomen in de k e r n . Dit kon gemakkelijk worden vas tges te ld in k ru i s in 

gen t u s sen mutanten en wi ld- type g i s t en . Terwijl de in de ke rn gelokali

seerde mutaties in de nakomelingen keu r ig worden u i tgespl i ts t volgens 

Mendel, was de ove re rv ing van de mitochondriale genen onregelmatig om

dat deze b e rus t op een toevallige verde l ing van gemuteerde en wild-type 

mitochondriën over de haploide p roduk ten van de r educt iede l ing . 

Een combinatie van genet ische en meer recent ontwikkelde moleculair-

biologische technieken bij het onderzoek van het mitochondriaal genoom 

van schimmels, zoals u i tgevoerd in de laboratoria van L .A. Grivell in Am

sterdam en A.M. Kroon in Groningen, opent t h ans een aantal nieuwe i n 

zichten in de s t r u c t uu r en functie van mitochondriaal DNA. Wat betref t 

het aantal en het soort genen dat in mitochondriaal DNA van schimmels 

wordt gevonden kan gesteld worden dat e r weinig verschi l is met het mi

tochondriaal DNA van mens en d i e r . Wel is het opmerkelijk dat dit DNA 

bij de tot nu toe onderzochte schimmels enkele malen g ro ter is dan bij d ie 

r e n . Zoals f iguur 6 laat zien wordt de grootte van het mitochondriaal DNA 

van schimmels in belangri jke mate bepaald door de aanwezigheid van in 

t r ons in de gespleten genen . Deze i n t rons komen niet voor in het mito

chondriaal DNA van d ieren dat ook over igens een toonbeeld van efficiënte 

coder ing laat zien. Dit is wel opmerkelijk, vooral gezien het h iervoor v e r 

melde feit dat voor het kerngenoom de s i tuatie juist andersom l ig t . 

Modellen voor de dierlijke ontwikkeling 

De slijmschimmels voldoen niet aan de h iervoor vermelde definitie van 
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Figuur 6. Mitochondriaal DNA van Saccaromyces cerevisiae. Dit DNA co

deert voor enkele van de Polypeptiden die bij de ademhaling en energie

winning door de mitochondrion een rol spelen en voor het ribosomaal RNA 

dat een structureel onderdeel vormt van de mitochondriale ribosomen (de 

zwarte blokken stellen de exons van deze genen voor, gescheiden door 

introns die niet in de rijpe RNA's voorkomen). Tevens is een groot aantal 

genen aanwezig voor mitochondriale transfer-RNA's (open blokken) waar

door in de mitochondriale eiwitsynthese een iets andere codoninterpreta-

tie optreedt dan tijdens de eiwitsynthese in het cytoplasma.(Naar Grivell, 

1983) 

echte schimmels. Omdat ze echter toch veelal tot de schimmels gerekend 

worden en omdat in Nederland zowel in Leiden (Th.M. Konijn), Utrecht 

(A.J. Durston) als Amsterdam (R. van Driel) een vertegenwoordiger van 

deze groep van organismen, namelijk Dictyostelium discoideum, onder

zocht wordt als modelsysteem voor de dierlijke ontwikkeling lijkt het juist 

om dit systeem hier kort te vermelden. 
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Dictyostelium discoideum vermenigvuldigt zich als amoeben die zich voe

den met bacter iën en zich delen zolang voedsel aanwezig i s . Als het voed

sel op is t r eed t een s ignaler ingssysteem in werk ing waardoor de amoeben 

tot e lkaar worden aanget rokken en een multicellulair aggregaat vormen, 

het pseudoplasmodium, waarin zo'n 100 tot 100 000 amoeben verenigd zijn. 

Door Konijn werd gevonden dat cyclisch adenosinemonofosfaat een be lang

rijk onderdeel is van het s ignaler ingssysteem t u s sen de individuele amoe

ben en het lijkt e r op dat deze stof ook een belangri jke rol speelt bij de 

p rocessen die zich in het aggregaa t gaan a fspelen . Hierin onts taan twee 

ce l typen , de p r e s t ee l - en de p réspore -ce l l en , die zich door celbeweging 

ruimtelijk zo r angsch ikken dat een steeltje gevormd wordt waarin de p r é -

steel-cellen differentiëren tot steelcellen met een s tevige cellulosewand, 

terwijl de p réspore-ce l len zich bovenop het steeltje differentiëren tot een 

klompje sporen die voor de v e r sp re id ing zorgen . Omdat de morfogene-

t ische bewegingen van de cellen in het pseudoplasmodium s t e rk doen den 

ken aan celbewegingen die op t reden t i jdens de vroege embryonale ontwik

keling van d i e ren , met name t i jdens de gas t ru la t i e , en omdat (zoals r eeds 

vermeld) dit organisme veel van de experimentele voordelen bezit die voor 

de echte schimmels ge lden, wordt dit systeem in veel laboratoria intensief 

onderzocht (Loomis, 1982). 

ONDERZOEK AAN SCHIMMELS ALS UNIEKE LEVENSVORM 

Zoals r eeds opgemerkt in de inleiding van dit hoofds tuk, dient het feit 

dat schimmels veel gebru ik t worden als modelsystemen ons niet te doen 

ve rge ten dat het hier gaat om een heel apar te groep van o rganismen. On

derzoek van die verschi jnselen welke juist t yp isch zijn voor schimmels 

kan ons het inzicht leveren om hun bijzondere levenswijze te begr i jpen. 

Met voorbijgaan aan allerlei in dit opzicht i n t e res san te zaken (Bu rne t t , 

1976; Griffin, 1981) ligt het voor de hand om hier vooral aandacht te b e 

s teden aan de bijzondere manier waarop schimmels groeien en de mecha

nismen waarop deze groei b e r u s t . 

Het mycelium 

De typische groeivorm van alle echte schimmels (met u i tzonder ing van 
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de gisten) is het mycelium, een vertakt stelsel van buizen (hyfen) die 

door tussenschotten (septen) in min of meer gescheiden compartimenten 

verdeeld kunnen zijn (zie figuur 1). De hyfen in een mycelium groeien 

uitsluitend aan hun top, zodat een cirkelvormige kolonie zich aan de rand 

voortdurend uitbreidt en zich hier ook de jongste hyfen bevinden. Niet 

alleen zijn deze jonge hyfen het meest actief in het opnemen van voedsel 

uit het milieu, er is ook een voortdurend transport van stoffen uit de 

oudere delen van het mycelium waar de hyfen steeds meer vacuolen gaan 

bevatten. Zelfs kunnen deze oudere hyfen bijna geheel afgebroken wor

den (autolyse), waarbij de afbraakprodukten gebruikt worden om de 

groei van de jonge hyfen te ondersteunen. Tenslotte kan het centrum 

van een kolonie volledig afsterven waarbij de oorspronkelijk cirkelvormige 

kolonie zich als een ring uitbreidt. Zeer fraai is dit te zien bij de beken

de heksenkringen, soms met een diameter van meer dan 100 m, waarbij 

de paddestoelen ieder jaar op het zich als een ring uitbreidende jonge 

mycelium gevormd worden. Ook als er helemaal geen voedsel meer aanwe

zig is kunnen de hyfen aan het front van de kolonie nog lang blijven 

doorgroeien ten koste van autolyserende oudere hyfen. Een ingenieuze 

overlevingsstrategie die bovendien het grote voordeel heeft dat de jonge 

hyfen, al doorgroeiend, een nieuwe voedselbron kunnen bereiken. Ook 

bij de vorming van speciale voortplantingsstructuren, zoals paddestoelen, 

kunnen de hyfen in het vegetatief mycelium worden afgebroken en de af

braakprodukten hergebruikt. 

De groei van hyfen 

Omdat de groeiprocessen zich in de top van de hyfe afspelen, is deze 

top het onderwerp geweest van veel ultrastructureel onderzoek (Grove, 

1978). Steeds wordt gevonden dat in het cytoplasma van een groeiende 

top zich een groot aantal blaasjes bevinden waarvan sommige juist getrof

fen zijn terwijl ze met het plasmamembraan fuseren (figuur 7) . Het is 

goed zich een dynamische voorstelling te maken van wat hier in een mo

mentopname te zien is . Bij een snelgroeiende hyfe, bijvoorbeeld van Neu-

rospora crassa, verlengt de hyfe zich met een snelheid van ongeveer 2 

mm per uur . Men heeft berekend dat voor de uitbreiding van het plasma

membraan die hiermee gepaard gaat, ca. 40 000 blaasjes per minuut met 
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Figuur 7. Ultrastructurele organisatie van de top van een hyfe van Schi-

zophyllum commune. In deze lengtedoorsnede is de cel wand alleen zicht

baar als een vage witte wand die de hyfe omgeeft. Duidelijk zichtbaar zijn 

de vele blaasjes in de top waarvan een aantal juist getroffen lijkt op het 

moment dat ze met het plasmamembraan fuseerden. De worstachtige s t ruc

turen in het subapicale deel van de hyfe zijn mitochondrion. (Foto P. van 

der Valk) 

het plasmamembraan móeten fuseren. Deze blaasjes ontstaan op enige af

stand van de top door afsnoering uit het endoplasmatisch reticulum (een 

duidelijk Golgi-systeem is dikwijls niet waar te nemen). Ze worden daar

na op nog onbekende wijze, maar zeker niet door een algemene protoplas-

mastroming, naar de top van de groeiende hyfe getransporteerd om daar 

met het plasmamembraan te fuseren. Zoals reeds uiteengezet voor gist 

(zie figuur 3) is er alle reden om te veronderstellen dat hierdoor niet al

leen het plasmamembraan wordt uitgebreid maar dat ook de zich in blaas

jes bevindende hydrolytische enzymen en voorlopers van de celwand in 

het milieu worden uitgestort. 

Vermoed wordt dat het zogenaamde cytoskelet een belangrijke rol speelt 
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r. bij het transport van blaasjes naar de top van de hyfe. Dit eytoskelet be

vat als componenten de microtubuli, die als onderdeel van de kernspoel 

ook een belangrijke rol spelen bij de kerndeling, en de microfilamenten, 

actine- en myosine-achtige structuren, die ook de contractie van spieren 

veroorzaken. Microbutuli liggen in de lengterichting in het cytoplasma en 

het lijkt wel of de blaasjes zich langs deze buisjes naar de top bewegen. 

Dergelijke microbutuli kunnen zich snel vormen door assemblage van tu-

bulinen, eiwitten bestaande uit twee subeenheden, a en ß tubuline ge

naamd. Bij dieren en planten wordt deze assemblage geremd door het al

kaloïde colchicine dat zich bindt aan tubuline. Het meest bekende effect 

is hier de verhindering van de celdeling omdat de kernspoel niet gevormd 

kan worden. Bij schimmels heeft dit vergif echter weinig effect omdat het 

colchicine slecht aan het tubuline bindt. Vooral onderzoek in Wageningen 

door L.C. Davidse heeft geleid tot de ontdekking dat een groep stoffen 

behoren tot de imidazool-carbamaten, zoals benomyl, wel goed aan schim-

meltubulinen binden en hier net als colchicine bij planten en dieren de 

assemblage van microtubuline verhindert. De specificiteit van deze stof

fen lijkt te berusten op een afwijkende a-tubuline-subeenheid bij schim

mels (Gull, 1981). De specificiteit van deze stoffen als fungiciden in de 

landbouw kan hiermee dus goed verklaard worden. 

De groei van de celwand 

Groei van de hyfen is alleen mogelijk als de celwand meegroeit, waarbij 

wij ons de celwand kunnen voorstellen als een stevige koker die aan één 

uiteinde voortdurend verlengd wordt. Zonder celwand zou het cytoplas

ma een kogelronde gedaante aannemen, hetgeen ook gebeurt als we de 

celwand weghalen of er gaten in maken met behulp van hydrolytische en

zymen die de polymeren in de celwand kunnen afbreken. We moeten er 

dan wel voor zorgen dat het omringende medium een osmotische waarde 

heeft equivalent aan ongeveer 1500 kPa, anders barsten de gevormde pro

toplasten door wateropname meteen uit elkaar. Als we het goed doen blij

ven de naakte protoplasten vitaal en kunnen, als de celwandhydrolytische 

enzymen weggehaald worden, een nieuwe celwand en zelfs een nieuw my

celium regenereren (figuur 8). Dergelijke protoplasten worden niet alleen 

gebruikt om de synthese van de celwand te bestuderen, maar bieden bij-
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voorbeeld ook de mogelijkheid om allerlei stoffen, zoals vreemd DNA, de 

cel in te smokkelen. 

De hoge osmotische waarde van het cytoplasma (bijvoorbeeld 1500 kPa) 

maakt dat in een normaal groeimedium met een osmotische waarde van zeg 

300 kPa, water de cel in wil stromen. Dit wordt verhinderd door de s te

vige celwand, die hierdoor wel onder een hydrostatische druk (turgor) 

komt te staan, in dit geval 1200 kPa. Terwijl de stevige celwand er dus 

enerzijds voor zorgt dat de buisvorm van de hyfen behouden blijft, zorgt 

Figuur 8. Vorming en regeneratie van schimmelprotoplasten. 

A. Vorming van een protoplast uit een hyfe van Schizophyllum commune 

door inwerking van celwand-hydrolyserende enzymen met 'als osmoticum 

0,5 mol/l MgSO.. 

B . Een groot deel van de gevormde protoplasten heeft een lagere dicht

heid dan 0,5 mol/l MgSO. en kan door centrifugeren als een zuivere frac

tie geïsoleerd worden. Ze bezitten een grote vacuole en minstens één kern. 

C en D . Al deze protoplasten vormen na verwijdering van de hydrolytische 

enzymen in aanwezigheid van voedingsstoffen binnen enkele uren weer 

een celwand. De elektronenmicroscopische opname in D toont een door

snede van een geregenereerde protoplast na kleuring van bepaalde Poly

sacchariden met een zilverreagens. Hierdoor is één laag van de celwand 

en het in het cytoplasma aanwezige glycogeen (G) donker gecontrasteerd. 

Tevens zijn zichtbaar de vacuole (V) en twee kernen (N). 

E. Ongeveer de helft van de protoplasten vormt niet alleen een wand maar 

daarna ook een normale hyfe die uitgroeit tot een mycelium. In deze licht -

microscopische opname wordt een geregenereerde protoplast getoond die 

een hyfe vormt. Tien minuten vóór fixatie werd aan het groeimedium een 

radioactieve bouwsteen van chitine toegevoegd waarna het gedurende die 

tijd gevormde en dus radioactieve chitine werd zichtbaar gemaakt door de 

vorming van zilverkorrels in een over het preparaat gelegde fotografische 

emulsie als gevolg van de vrijkomde radioactieve straling (micro-autoradi

ografie). Duidelijk is te zien dat het chitine in de celwand vooral wordt 

gesynthetiseerd aan de top van de hyfe, terwijl tevens chitine wordt af

gezet op plaatsen (pijlen) waar septen gevormd worden. (Foto P. van der 

Valk) 
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de turgor er anderzijds voor dat de celwand tijdens de groei aan de top 

voortdurend expandeert. Tegelijk wordt aan de top voortdurend nieuw 

celwandmateriaal afgezet, want de wand verandert niet van dikte terwijl 

hij uitgerekt wordt. Dat juist aan de top de celwand wordt gesyntheti

seerd kan worden vastgesteld door de schimmel radioactieve bouwstenen 

van de celwand aan te bieden en na een paar minuten de nieuw gevormde 

celwand zichtbaar te maken met micrû-autoradiografie (figuur 8D). De 

vraag is hoe het komt dat de nieuw gevormde celwand uitgerekt kan wor

den terwijl diezelfde wand er even later voor moet zorgen dat de buisvorm 

van de hyfen gehandhaafd blijft (Burnett & Trinci, 1979). 

De kern van de verklaring ligt in de moleculaire structuur van de cel

wand en de wijze waarop die tot stand komt. Althans bij de Ascomyceten 

en de Basidiomyceten lijken twee polymeren de belangrijkste rol als s te-

vigheidselement te vervullen, namelijk chitine en een beta-glucaan (Wes-

sels & Sietsma, 1981). Het chitine, bestaande uit (l-4)-ß~gekoppelde mo

nomeren van JV-aeetylglucosamine, is interessant want het is een stof die 

niet bij planten maar wel bij dieren voorkomt. Vele chitineketens kunnen 

samen microfibrillen in de wand vormen die de trekkrachten kunnen op

vangen. De beta-glucanen bestaan uit monomeren van glucose die (1-3)-

3-gekoppeld zijn met als zijtakken glucose monomeren die ( l -6)-ß-gekop-

peld zijn. Terwijl het algemene beeld was dat de celwand is opgebouwd 

uit chitinemicrofibrillen ingebed in een matrix van beta-glucaan, ondekten 

wij dat in feite de beta-glucaanketens gekoppeld kurmen zijn aan de chi

tineketens. Wij denken dat deze vernetting van polysaccharideketens de 

celwand stevigheid verleent. 

Het blijkt nu dat chitineketens en beta-glucaanketens aan de top als af

zonderlijke polymeren worden gesynthetiseerd. De chitinetekens worden 

zeer waarschijnlijk gemaakt door een enzym in het plasmamembraan. Er 

zijn aanwijzingen dat deze chitinetekens onmiddellijk na synthese nog niet 

gekristalliseerd zijn en dus nog toegankelijk voor enzymen die glucaanke-

tens aan deze chitineketens kunnen koppelen. Terwijl de pas gevormde 

chitineketens onoplosbaar in water zijn, worden de beta-glucanen als water

oplosbaar polymeer in de celwand uitgescheiden. Daarna worden de beta-

glucanen in de celwand gekoppeld aan de chitineketens waardoor ze ook 

water-onoplosbaar worden. In onze theorie is het feit dat de twee Poly

sacchariden, chitine en beta-glucaan, in de top nog aanwezig zijn als af-
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Figuur 9. Gedeeltelijk hypothetisch model voor veranderingen in de s t ruc

tuur van de celwand tijdens de groei aan de hyfetop. Water-onoplosbare 

chitinemoleculen (rechte lijnen in B) en water-oplosbare ß-glucaan-mole-

culen (kronkellijntjes in B) worden als aparte polymeren gesynthetiseerd, 

maximaal aan de uiterste top terwijl bijna geen synthese meer optreedt op 

de plaats waar de hyfe een maximale diameter bereikt (C) . De aanwezig

heid van deze aparte polymeren geeft maximale plasticiteit aan de celwand. 

Eenmaal in de celwand worden de twee polymeren echter aan elkaar gekop

peld, terwijl tevens chitinemoleculen en glucaan moleculen onderling door 

vorming van waterstofbruggen gedeeltelijk kristalliseren (vorming van 

microfibrillen). Hierdoor ontstaat een structuur als schematisch aangege

ven in A waarin een water- en loog-onoplosbaar chitine/-ß-glucaan-com-

plex gevormd is dat een stijve celwand veroorzaakt. In C geeft het aan

tal stippels in de celwand schematisch aan de toename in vernetting en dus 

de stijfheid van de celwand in subapicale richting. De aanwezigheid in de 

celwand van een a-glucaan, dat waarschijnlijk geen rol speelt bij de mor-

fogenetische processen aan de top, is voor de eenvoud niet aangegeven. 

(Gemodificeerd naar Wessels et a l . , 1983) 
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zonderlijke polymeren, de oorzaak van de plasticiteit van de celwand ter-

plaatse. Hierdoor kan deze celwand expanderen. De geleidelijke vernet-

ting van de twee polymeren maakt echter dat tijdens de expansie de cel

wand steeds stijver wordt, totdat de verstijving zo groot geworden is dat 

weerstand geboden kan worden aan de turgor. Op dat moment houdt de 

expansie op en heeft de hyfe zijn maximale diameter bereikt (figuur 9). 

Bij de bestudering van de enzymen betrokken bij de synthese van cel-

wandpolymeren heeft men ontdekt dat sommige antibiotica heel specifiek 

deze synthese kunnen remmen. Bekend zijn vooral remmers van de chiti-

nesynthese als polyoxine en nikkamycine. Gezien het succes dat men be

reikt heeft met een antibioticum dat de celwaridsynthese bij bacteriën 

remt, namelijk penicilline, heeft dit de hoop gewekt dat men met de anti

biotica die de chitinesynthese remmen pathogène schimmels zou kunnen 

bestrijden. Helaas blijken deze antibiotica die in extracten altijd de syn

these van chitine blokkeren, bij levende schimmels dikwijls ineffectief, 

waarschijnlijk omdat ze niet opgenomen worden. Als fungiciden zijn ze 

dus geen algemeen succes. Dit is wel het geval met antibiotica als griseo-

fulvine en nystatine. Deze worden gebruikt voor de bestrijding van schim

melinfecties bij mens en dier. Hoewel deze antibiotica duidelijke effecten 

op de celwandsynthese hebben, is de manier waarop ze precies hun wer

king uitoefenen nog niet bekend. 

Ook een groot aantal in de landbouw gebruikt fungiciden, waarvan be

kend is dat ze de synthese van ergosterol remmen, heeft een duidelijk ef

fect op de celwand. Ergosterol is een belangrijk bestanddeel van het plas

mamembraan en beïnvloedt waarschijnlijk de activiteit van membraan-ge

bonden enzymen die de celwand synthetiseren. 

De hyfewand en het milieu 

De hiervoor aangegeven geleidelijke verandering in structuur van de 

celwand vanaf de groeiende top (figuur 9) heeft waarschijnlijk belangrij

ke gevolgen voor het contact van de hyfen met hun milieu. Het is immers 

zeer wel mogelijk dat door de toenemende vernetting van de polymeren in 

de celwand ook de permeabiliteit van de celwand afneemt vanaf de groei

ende top. Inderdaad zijn er onafhankelijke aanwijzingen dat alleen aan de 

top de poriën in de celwand groot genoeg zijn om grote eiwitten te laten 
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passeren (Chang & Trevethick, 1974). Dat zou bijzonder functioneel zijn 

want het is juist aan de.top dat de talloze blaasjes waarin zich deze eiwit

ten bevinden met het plasmamembraan fuseren en hun inhoud in het milieu 

uitstorten. Anderzijds zullen ook stoffen afkomstig uit het milieu het plasma

membraan en het cytoplasma het gemakkelijkst kunnen bereiken aan de 

top. Omdat juist in dit gedeelte van de hyfe ook de groei plaatsvindt, 

zijn snelle recties in groeisnelheid, groeirichting of morfogenese mogelijk. 

De reacties van hyfen op veranderingen in hun milieu zijn veelvuldig. 

Men kan denken aan de groei van hyfen naar een voedselbron toe, maar 

ook aan de ontwijkingsreacties waardoor de hyfetoppen zoveel mogelijk uit 

eikaars buurt blijven in een groeiend mycelium. Samen met een fijn gere

guleerd systeem van vertakking leidt dit tot een zo efficiënt mogelijke ko

lonisatie van het substraat. Aan de andere kant moeten hyfen ook met el

kaar in contact kunnen komen. Dit is bijvoorbeeld het geval bij sexuele 

interacties. Ook bij de hier optredende herkenningsreacties en versmel

ting van hyfen spelen steeds de hyfetoppen een rol. Interessant zijn 

ook de herkenningsreacties tussen hyfetoppen en het gastheerweefsel in 

parasitische of symbiontische interacties en de daaropvolgende functio

neel-morfologische veranderingen in de hyfetoppen. Bekend in parasi

tische interacties zijn de appressoria waarmee de schimmel contact maakt 

met de celwand van de gastheercellen en de daarop dikwijls volgende pe

netratie van de gastheercellen en de ontwikkeling van haustoria in de cel

len, die ongetwijfeld een belangrijke rol vervullen bij het onttrekken van 

voedingsstoffen aan de plant (zie figuur 1 in het hoofdstuk van Verhoeff). 

Aan de andere kant blijkt het binnendringen van de schimmel ook afweer

systemen in de plant op te roepen, waarvan de voor de schimmels toxische 

fytoalexinen belangrijke componenten zijn. Ook het afsterven van gast

heerweefsel rond de geïnfecteerde plek (hypersensitieve reactie) kan de 

infectie tot stilstand brengen. Zowel deze hypersensitieve reactie als het 

vrijkomen van fytoalexinen schijnt opgeroepen te worden door vertakte 

(l-3)-ß-glucanen die door de schimmel worden geproduceerd (Kosuge, 

1981). In verband met het hiervoor besproken model van de groei van de 

celwand aan de top van de hyfen (figuur 9), kan het van belang zijn dat 

juist in de hyfetop oplosbare beta-glucanen aanwezig zijn. 
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H 
Snelle groei van paddestoelen 

Terwijl in het voorgaande de nadruk lag op het koloniserend gedrag 

van hyfen, wijzigt dit gedrag zich fundamenteel bij de vorming van voort-

plantingsstructuren, zoals paddestoelen-, of overlevingsstructuren, zoals 

sclerotia. Bij de vorming van deze multicellulaire structuren schijnen de 

hyfen hun neiging om elkaar te mijden te verliezen; ze worden dan juist 

tot elkaar aangetrokken en vormen een weefsel waarin plaatselijke groei 

en celdifferentiatie plaatsvindt. Bij de paddestoelen mondt dit uit in de 

vorming van diploi'de cellen, die reductiedeling ondergaan en haploi'de 

sporen vormen, op een plaats waar de verspreiding van deze sporen op

timaal gegarandeerd i s . De boven het substraat groeiende hyfen in de 

paddestoel kunnen zelf geen voedsel opnemen uit het substraat, maar 

krijgen alle bouwstenen voor de groei toegevoerd uit de koloniserende, 

soms via mycorrhiza's met plantewortels verbonden hyfen. Wanneer het 

substraat uitgeput is worden zelfs de substraathyfen zelf verteerd en de 

afbraakprodukten hergebruikt voor de groei van de paddestoelen, die 

dan dus parasiteren op hun eigen mycelium. 

Heel opvallend is de snelle groei van paddestoelen. In één nacht lijken 

ze soms te verschijnen, hetgeen ongetwijfeld heeft bijgedragen aan de 

waas van geheimzinnigheid die historisch rond paddestoelen gesponnen i s . 

Zoals in figuur 10 voor een inktzwammetje is aangegeven is op het einde 

van de tweede dag na inductie het paddestoeltje geheel uitgedifferentieërd ; 

ook het aantal kernen in de steelhyfen heeft zijn maximum bereikt. Wat 

nu op de derde dag volgt is een zeer snelle groei van de steel, vooral in 

het bovenste gedeelte'. Deze groei berust op een strekking van de indivi

duele hyfen in de steel waarvan de gemiddelde lengte in één dag toeneemt 

van 0,1 mm tot 2 mm. In verband met hetgeen gezegd is over de groei van 

hyfen aan hun top is het nu opmerkelijk dat hier de groei van de hyfen 

over hun gehele lengte plaatsvindt. Het is dus een soort strekkingsgroei 

die we vooral kennen bij de groei van planten. 

GENETISCHE MANIPULATIE VAN SCHIMMELS 

Samenleven met schimmels betekent voor de mens dat hij niet tevreden 

is met de activiteiten van deze organismen zoals die zich aan hem voor-
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aantal kernen per steelcel lengte van de steel (cm) 

256 

Figuur 10. Schematische voorstelling van de vruchtlichaamontwikkeling 

(steelstrekking) bij de inktzwam Coprinus radiatus. KD = kerndeling. 

(Naar Hafner & Thielke, 1970) 

doen. Zoals met andere organismen zal hij sommige bestrijden, andere 

juist cultiveren of zelfs genetisch willen veranderen om ze optimaal te 

kunnen aanwenden voor eigen gebruik. Als meest extreme ontwikkeling 

moet genoemd worden het gebruik van schimmels, met name gisten, voor 

de biotechnologische produktie van 'vreemde' eiwitten zoals dierlijke hor

monen en vaccins. Verwacht wordt dat de eukaryote schimmels, na t rans

formatie met genen uit planten of dieren, deze genen beter tot expressie 

zullen kunnen brengen dan de prokaryote bacteriën, die nu nog algemeen 

voor dit doel gebruikt worden. 

Hierna zal kort worden aangegeven hoe genetische manipulatie kan lei

den tot verbeteringen bij de industriële produktie van het antibioticum 

penicilline en bij de teelt van eetbare paddestoelen, voornamelijk champig

nons , twee activiteiten waarin Nederland een vooraanstaande positie in

neemt . 

Produktie van een antibioticum 

Penicilline wordt als een secundair metaboliet uitgescheiden door een 
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Figuur 11. Industriële installaties voor de productie van penicilline. Het 

mycelium van stammen van Pénicillium chrysogenum wordt gekweekt in 

fermentatietanks van 100 000 1. Door verbetering van de stammen en tech

nologie wordt thans een produktie bereikt van 20-30 g gezuiverde peni

cilline per liter fermentatievloeistof. (Foto Gist-Brocades, Delft) 

aantal Pénicillium- en AspergrfHus-soorten, waarvan P. chrysogenum thans 
algemeen voor de produktie van penicilline wordt gebruikt. De wereldpro-
duktie van penicilline bedraagt thans ca. 17 000 ton waarvan de Neder
landse industrie (Gist-Brocades) 15-20 % voor haar rekening neemt (fi
guur 11). De opbrengstverbeteringen van penicilline zijn voor een be
langrijk deel te danken aan verbeteringen in de procestechnologie en de 
produktisolatie, maar het meest spectaculair is toch wel de verbetering 
van de stammen van P. chrysogenum die voorde produktie gebruikt wor
den (Dale, 1983). 
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Praktisch alle commercieel belangrijke stammen van P. chrysogenum 

zijn terug te voeren op een in 1943 geïsoleerde stam NRRL 1951, die 100 

eenheden penicilline per ml produceerde. De thans in gebruik zijnde stam

men produceren echter onder dezelfde omstandigheden 10-13 000 eenheden 

mer ml, ongeveer 1000 maal zoveel als de door de ontdekker Alexander 

Fleming in 1928 geïsoleerde stam van P. notatum. Deze verbeteringen in 

produktie zijn voornamelijk tot stand gekomen door selectie van varianten 

van de schimmel met een verhoogde vorming van penicilline. Soms zijn de

ze varianten spontaan ontstaan, maar meestal zijn ze verkregen door be

wuste mutagenese met ultraviolet licht, röntgenstralen of chemicaliën. 

Waarschijnlijk zijn door veel van deze mutaties de controlemechanismen 

die in de oorspronkelijke stammen de synthese van penicilline beheersten 

vernietigd. In een dergelijk mutatieselectie-programma treden soms naast 

verhoogde penicillineproduktie in de geselecteerde stammen ongewenste 

bijverschijnselen op, zoals verminderde sporulatie. Of het blijkt dat één 

van de geselecteerde stammen een prettige eigenschap heeft, zoals het 

ontbreken van een pigment dat lastig is bij het op zuiveren van het anti

bioticum , maar helaas minder penicilline produceert. In zo'n geval zou het 

voordelig zijn om kruisingen uit te voeren met andere stammen en uit de 

door recombinatie ontstane nakomelingen de gunstigste combinaties uit te 

zoeken. Anders dan bij de in het fundamenteel onderzoek veel gebruikte 

schimmels, is echter van P. chrysogenum geen geslachtelijke voortplan

ting bekend. 

Om toch recombinanten te krijgen in gevallen dat een sexuele cyclus 

ontbreekt, kan de parasexuele cyclus bij schimmels enig soulaas bieden. 

Twee verschillende haploide stammen kunnen fuseren en een heterokaryon 

vormen waarin de kernen naast elkaar voorkomen en zich delen (zie fi

guur 2) . Soms gebeurt het echter dat in zo'n vegetatief heterokaryon 

twee verschillende kernen met elkaar fuseren en een diploi'de kern vor

men. Bij de hieropvolgende delingen van deze diploi'de kern gaat er ech

ter dikwijls iets mis met de juiste verdeling van de chromosomen over de 

dochterkernen. Hierbij ontstaan instabiele aneuploi'de kernen die een 

chromosoom missen of er een te veel hebben. In het eerste geval leidt dit 

tot een verder verlies van chromosomen totdat weer het haploi'de aantal 

bereikt is . Aangezien het verlies van een chromosoom van ieder paar een 

willekeurig proces is , zal de uiteindelijke gevormde haploide kern een 
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mengsel beva t ten van de chromosomen van de ouderlijke stammen. Boven

dien kan aan dit p roces recombinatie van genen t u s sen de homologe c h ro 

mosomen voorafgaan, zij het met een veel lagere f requentie dan bij een 

normale r educ t iede l ing . In ieder geval kunnen via deze parasexuele c y 

clus recombinante mycelia via de ongeslachtelijke sporen geïsoleerd wor

den . 

Maar ook als men hoopt via de parasexuele cyclus recombinanten te i so

leren blijft het noodzakelijk dat de ouderlijke mycelia met e lkaar willen fu

s e r en . Dat is lang niet altijd het geval , en dan kan protoplastfusie u i t 

komst b ieden . Na het vrijmaken van p ro toplas ten uit beide stammen kun 

nen deze , bij het on tb reken van celwanden, tot fusie gebracht worden. 

Versmelt ing van de plasmamembranen wordt tegenwoordig meestal bereikt 

door toevoeging van polyethyleenglycol . Na fusie volgt r egenera t ie (zie 

f iguur 8) waarna he terokaryot i sche mycelia geïsoleerd kunnen worden. 

Deze methode is vooral ontwikkeld door Joseph Anne in Leuven die e r op 

deze wijze in geslaagd is hybr idisa t ie te bewerkstel l igen t u s sen ve r sch i l 

lende Penicil l ium-soorten, zoals P. chrysogenum en P. roqueforti ( Fe renc-

zy , 1981). Het bij e lkaar b rengen van gunst ige e igenschappen uit twee 

verschi l lende stammen heeft al tot commerciële toepass ing geleid bij de 

p rodukt ie van cefalosporines (een soort pénicill ines) door Cephatospo-

rium acremonium. Over igens wordt de waarde van protoplas ten voor bio-

technologische toepass ingen nog verhoogd door hun vermogen om vreemd 

DNA op. te nemen waardoor ook meer ger ichte genet ische ve rander ingen 

( t ransformatie) in de nabije toekomt tot de mogelijkheden zullen gaan b e 

horen . 

Produktie van paddestoelen 

Er wordt op dit moment in de wereld ongeveer anderhalf miljoen ton 

paddestoelen geteeld voor consumptie en h iervan bes taat ongeveer een 

miljoen ton uit champignons (Agaricus bisporus). Wat betref t de champig

nons neemt Nederland een belangrijke plaats in met 80 000 ton (8%); a l

leen in de Verenigde Staten (20%), Frankr i jk (15%) en China (10%) p r o 

duceren meer . In Nederland wordt deze p rodukt ie bereikt op ongeveer 

800 t ee l tbedr i jven , terwijl 7000 personen in deze bedri jfs tak werkzaam 

zijn. De g rondslagen van de snelle toename in de p rodukt ie - in 1960 

64 



werd slechts 3000 ton geteeld - zijn voor een belangrijk deel gelegd door 

het Proefstation voor de Champignoncultuur te Horst (L.) (figuur 12). Ze 

berusten voor een belangrijk deel op teelt-technische maatregelen, maar 

ook hier heeft stamverbetering een belangrijke rol gespeeld. 

Tot nu toe is deze stamverbetering voornamelijk tot stand gekomen door 

selectie van spontane varianten die verkregen worden door mycelia op te 

kweken uit geïsoleerde basidiosporen (het ontbreken van een haploide fa

se wordt hierna behandeld). Omdat het bij de paddestoel-vorming om een 

primair produkt van de schimmels gaat kan ook niet verwacht worden dat 

met een mutatieselectie-methode als bij de produktie van penicilline hier 

veel bereikt kan worden. Immers, terwijl het bij de penicillineproduktie 

Figuur 12. Produktie van champignons, vruchtlichamen van Agaricus bis-

porus, in een modern bedrijf. Door stamverbetering, optimale teeltwijze 

en mechanisatie wordt thans een produktie gehaald van meer dan 100 kg 

champignons per m2 per jaar. (Foto Proefstation voor de Champignoncul

tuur , Horst) 
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gaat om een betrekkelijk eenvoudige biosynthese waarin door mutaties een 

aantal controlemechanismen vernietigd kunnen worden, gaat het bij de 

vruchtlichaamvorming waarschijnlijk juist om het aanbrengen van subtie

le veranderingen in een aantal fijn op elkaar afgestemde controlemechanis

men die gecoördineerd het mycelium tot de vorming van paddestoelen 

brengt . Mutaties leiden dan ook steeds tot het onvermogen om nog padde

stoelen te kunnen vormen, of de gevormde paddestoelen zijn misvormd en 

onaantrekkelijk voor de teelt. Meer mag verwacht worden van hybriden 

waarin aantrekkelijke eigenschappen van verschillende rassen elkaar aan

vullen of versterken. Helaas geldt ook hier weer dat hybridisatie van de

ze commercieel belangrijke schimmel minder gemakkelijk is dan bij een mo

delorganisme als Schizophyllum commune dat veel voor het onderzoek naar 

de vruchtlichaamvorming gebruikt wordt, maar commercieel geen waarde 

heeft. De reden is dat bijM. bisporus niet zoals bij S. commune de in-

compatibiliteitsgenen (zie figuur 4) netjes worden uitgesplitst tijdens de 

reductiedeling en in de afzonderlijke sporen belanden. In plaats van vier 

sporen levert iedere diploide cel slechts twee sporen (vandaar de naam 

bisporus) en in iedere spore komen paarsgewijs de twee allelen van een 

incompatibiliteitsgen terecht. De sporen zijn dus niet homokaryotisch maar 

meteen heterokaryotisch en vormen na kieming een heterokaryotisch my

celium waaruit, zonder kruising, weer paddestoelen groeien. In een zeer 

klein aantal gevallen worden vier sporen op één basidium gevormd en als 

men de moeite neemt om die op te sporen kan men homokaryotisch mycelia 

in handen krijgen, die'dan voor kruisingen gebruikt kunnen worden. 

Langs deze weg zijn op het Proefstation voor de Champignoncultuur reeds 

enkele commercieel zeer interessante stammen verkregen. Waarschijnlijk 

zal het in de toekomst gemakkelijker worden om homokaryotische mycelia 

in handen te krijgen via het maken van protoplasten en regeneratie van 

deze protoplasten. Bij S. commune is namelijk aangetoond dat tijdens de 

vorming van de protoplasten de verschillende kernen in het heterokaryon 

in afzonderlijke protoplasten terecht kunnen komen. 

Toch zijn de mogelijkheden om door kruising van haploide stammen in

teressante nieuwe rassen in handen te krijgen beperkt omdat alle gekweek

te rassen van A. bisporus afstammen van een beperkt aantal stammen die 

allang geteeld worden, terwijl een 'wilde' A. bisporus, waarin voor de 

teelt belangrijke genen aanwezig zouden kunnen zijn, waarschijnlijk niet 
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meer voorkomt. Resistentie tegen een virusziekte die de champignonteelt 

voortdurend bedreigt zou zo'n gunstige genetische eigenschap kunnen 

zijn. In een verwante soort, A. bitorquis, is deze eigenschap van virus

resistentie wel aanwezig, maar deze soort is niet kruisbaar met A. bispo

rus. Het ligt dus voor de hand om in de toekomst te proberen de genomen 

van de twee soorten via protoplasthybridisatie bij elkaar te brengen in 

een heterokaryon en via sexuele of parasexuele processen te trachten re 

combinanten in handen te krijgen die de gunstige teelteigenschappen van 

A. bisporus en de virusresistentie van A. bitorquis combineren. 

Als virusresistentie berust op de aanwezigheid van een enkel gen zou 

men ook kunnen proberen het resistentiegen uit A. bitorquis te isoleren 

via de recombinant-DNA-techniek om daarna protoplasten van A. bisporus 

te transformeren met dit DNA. Terwijl transformatie van/gisten nu heel 

goed mogelijk i s , levert transformatie van de meeste schimmels nog een 

aantal problemen op. Heel belangrijk is dat men moet kunnen beschik

ken over de juiste DNA-vectoren, kleine cirkelvormige DNA-moleculen 

(Plasmiden) die zich onafhankelijk van de chromosomen in de schimmelcel

len kunnen handhaven en vermenigvuldigen. In zo'n plasmide kan men 

dan het gen dat men wil overbrengen inbouwen en via de protoplasttech

niek de cel insmokkelen, in de hoop dat het niet alleen vermenigvuldigd 

wordt maar ook tot expressie komt. Tot nu toe zijn weinig bruikbare Plas

miden van schimmels bekend, behalve voor de gist Saccharomyces cerevi-

siae waarin nu dan ook met succes vreemde genen gekloneerd en tot ex

pressie gebracht kunnen worden (Hinnen & Meyhack, 1982). Het lijkt ech

ter zeer waarschijnlijk dat deze binnenkort beschikbaar zullen komen door 

gebruik te maken van fragmenten uit het kerngenoom of mitochondriaal 

genoom van deze schimmels (Esser et a l . , 1983). In de inleiding van dit 

hoofdstuk is reeds genoemd dat dit grote perspectieven opent voor de bio-

technologische produktie van 'vreemde' eiwitten. Maar men kan natuurlijk 

ook proberen om de schimmels zelf in een voor ons wenselijke richting te 

verbeteren. 

In het algemeen zal men alleen aan genetische verandering via transfor

matie kunnen denken indien men de genen die men wil overbrengen of de 

Produkten waarvoor deze genen coderen goed kent. Men kan bijvoorbeeld 

denken aan de introductie van resistentie tegen ziekten zoals veroorzaakt 

door het hierboven genoemde champignonvirus, of van genen die coderen 
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voor bepaalde enzymen die de groeisnelheid b evo rde ren . Voor het complex 

van genen dat belangri jk is voor de vorming van paddestoelen is dat nog 

zeker niet het geva l . De isolatie en k loner ing in ons laboratorium, van 

genen die alleen tot express ie komen t i jdens de ee r s te s tadia van de p ad 

destoelvorming, is een ee r s te s tap in die r i ch t i ng . Of t ransformatie voor 

dergelijke genen e r in de toekomt ook toe zal leiden dat we cantharel len 

en eekhoornt jesbrood zullen telen naast champignons , is wel een a an t r ek 

kelijk maar onzeker perspect ie f . 

Er zijn e ch te r ook vele andere soorten smakelijke paddestoelen waarvan 

de teelt geen speciale moeilijkheden geeft (Chang & Hayes , 1978). Behal

ve optimalisatie van de teelt zal het h ier wel nodig zijn om een markt te 

ontwikkelen, a l thans in Nederland want in het bui tenland is de consument 

van oudshe r meer gewend aan een aanbod van andere paddestoelen dan 

champignons . De teelt van oesterzwammen (Pleurotus ostreatus en andere 

PZeurofus-soorten) is al een beetje op gang gekomen. Maar daarnaas t 

denkt men aan de in t roduct ie van geschubde inktzwammen (Coprinus co-

matus), p aa r se r idderzwammen (Lepista nuda) en agrocybe (Agrocybe 

aegerit a), een welkome aanvull ing van het assort iment op de ma rk t . Als 

voorbeeld kan dienen Azië, waar geteelde paddestoelen als sh i i - take (Len-

tinus edodes), r i j s t s t ropaddes toe l (Volvariella volvacea) en fluweelpootje 

(Flammulina velutipes) g r e t ig af t rek v inden . 
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Relaties tussen schimmels en planten 

B. Schippers 

Het leven van schimmels en planten is zo nauw verweven, dat zonder 

schimmels de ontwikkeling van vegetaties eigenlijk ondenkbaar is . Het is 

zelfs niet uitgesloten, dat de allereerste landplanten zijn voortgekomen 

uit een associatie tussen algen en zygomyceet-achtige schimmels (Pirozyn-

ski & Malloch, 1975). Deze fusie van schimmel en alg zou de aanvankelijk 

grote problemen van uitdroging en van schaarste aan voedingstoffen op 

het land hebben kunnen overbruggen. 

Dat reeds vroeg in de ontwikkeling van de vaatplanten nauw relaties 

tussen schimmels en planten bestonden, blijkt ook uit het veelvuldig voor

komen van schimmels in de 300 miljoen-jaar oude fossiele wortels van pri

mitieve vaatplanten uit het Onder-Devoon (Nicholson, 1975). Deze schim

mels vertonen een grote gelijkenis met de nu algemeen voorkomende vesi

cula te arbusculaire mycorrhiza-schimmels (VAM-schimmels). Deze zijn ge

kenmerkt door de vorming van blaas- en boomvormige structuren in de 

schorscellen van plantewortels (figuur 4A). Zij hebben voor de planten 

waarschijnlijk een belangrijke rol gespeeld bij de aanpassing aan het le

ven op het land. Ook moet worden aangenomen, dat zich tegelijkertijd 

met de vaatplanten schimmels ontwikkeld hebben met enzymen voor de af

braak van lignine en cellulose. 

Zo heeft zich tijdens de evolutie een grote verscheidenheid aan Symbio

sen tussen schimmels en planten ontwikkeld, die in de meeste natuurlijke 

en door de mens beheerde vegetaties een sleutelfunctie vervullen. Lache

nen (korstmossen), mycorrhiza's en door schimmels veroorzaakte plante-

ziekten zijn daar de meest sprekende voorbeelden van. Ook de epyfitisch 

op het boven- en ondergrondse oppervlak van planten levende schimmels 

verdienen in dit verband aandacht. 

De betekenis van de relaties tussen schimmels en planten spreekt wel-

71 



lieht het duidelijkst uit de schade en opbrengstderving veroorzaakt door 

pathogène schimmels in cultuurgewassen. Van niet geringere betekenis 

is echter de rol die mycorrhiza-schimmels, pathogène en epifytisch leven

de schimmels vervullen bij de vestiging en ontwikkeling van vegetaties. 

Ook zou zonder afbraak van plantaardig materiaal door schimmels - en het 

daarmee in de kringloop blijven van minerale voedingsstoffen - de ontwik

keling van vegetaties niet mogelijk zijn. 

LICHENEN 

De meest hechte associaties tussen schimmels en planten vormen onge

twijfeld de lichenen of korstmossen (Henssen & Jahns, 1974; Ahmadjian & 

Hale, 1973). Deze zeer stabiele-Symbiosen tussen schimmels enerzijds en 

groene algen (Chlorophyceae) of blauwwie'ren (Cyanobacteria) anderzijds 

zijn morfologisch nieuwe eenheden waarin noch de schimmel (mycobiont) 

noch de alg of het blauwwier (fycobiont) meer direct herkenbaar zijn. Ook 

fysiologisch en oecologisch gedragen zij zich als een eenheid. De in alle 

richtingen groeiende ongedifferentieerde blad-, korst- of struikachtige 

verschijningsvorm (thallus) van lichenen is voor het merendeel uit schim

melcellen opgebouwd. Deze cellen vormen in de buitenste lagen bij de 

meeste lichenen een hecht pseudoparenchymatisch weefsel, de cortex, met 

daaronder of daartussen een los vlechtwerk van hyfen;> de medulla. De 

cellen van de fycobiont liggen ingebed in schimmelweefsel in een dunne 

laag direct onder de cortex, of komen verspreid voor in de medulla, maar 

dat is minder, algemeen (figuur 1). De meeste gelicheniseerde schimmels 

zijn Ascomyceten, enkele behoren tot de Basidiomyceten. De schimmels 

zijn meestal obligaat aan de symbiose gebonden. De één- of meercellige 

algen en blauwwieren in lichenen kunnen ook vrijlevend in de natuur 

voorkomen. De fycobiont plant zich voort door celdeling. De sexuele 

voortplanting van de mycobiont is identiek aan die van vrijlevende Asco

myceten, terwijl pycnidiën (flesvormige organen waarin konidiosporen 

worden gevormd) als asexuele voortplantingsorganen worden aangetrof

fen . De schimmelsporen moeten in de vrije natuur de alg ontmoeten om 

weer een lichenen-thallus te kunnen vormen. De voortplanting van liche

nen echter geschiedt waarschijnlijk voornamelijk vegetatief door het af

breken van stukjes thallus en door veelvormige, kleine, voor lichenen 
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Figuur 1. Diagram van doorsneden door de thalli van lichenen (Naar 

Cooke, 1977) 
A. Cellen van de alg verspreid in de medulla. 

B. Cellen van alg in een laag direct onder de cortex. 

specifieke structuren (sorediën), die aan het thallusoppervlak worden 

gevormd. Hierin zijn zowel fycobiont als mycobiont aanwezig. Deze s t ruc

turen raken zeer makkelijk los van de thallus en dragen zo bij tot de ver

spreiding van het lieheen. 

Het mechanisme van de symbiose wordt nog niet volledig doorgrond. 

Zowel schimmel als fycobiont profiteren van de uitwisseling van eikaars 

stofwisselingsprodukten, o.a. koolhydraten, vitaminen en groeistoffen. 

Het gehele thallusoppervlak is in staat anorganische en organische verbin

dingen uit de omgeving op te nemen, bijvoorbeeld stoffen die door weef

sels van bomen en planten worden uitgescheiden en met regenwater wor

den getransporteerd. Op deze wijze voorzien de lichenen zich o.a. van 

stikstof. De fixatie van atmosferisch N„ door cyanobacteriën is voor be

paalde lichenen een belangrijke N-bron. De koolstof is voornamelijk afkom

stig uit de door de fycobiont gefotosyntheriseerde koolhydraten. Het aan-
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deel van saprofytisch verkregen koolhydraten in de C-voorziening van 

de mycobiont is onbekend. Lachenen groeien zeer langzaam, gemiddeld 

0,5-4 mm per jaar. 

De mycobiont beschermt de fycobiont tegen te sterke Üchtinstraling, 

uitdroging en extreme temperaturen. De lichenen kunnen veel water ab

sorberen en vasthouden in hun intercellulaire ruimten en door opzwelling 

van hun celwanden. Door al deze eigenschappen zijn zij goed bestand tegen 

extreme milieufactoren, zoals zeer hoge en lage temperaturen, langdurige 

droogte en voedselarm substraat. Zij kunnen hierdoor groeien op plaatsen 

waar het leven voor de meeste planten onmogelijk i s . Speciale lichenen-ge-

meenschappen hebben zich daardoor kunnen ontwikkelen op stammen en 

takken van bomen en struiken, op de grond en op rotsen en muren. De 

inwerking van hun stofwisselingsprodukten is mede verantwoordelijk voor 

de eerste corrosie van rotsen en muren.' In boreale en (sub)arctische ge

bieden vormen zij uitgestrekte tapijten en bepalen het aspect van de ve

getatie. Zij zijn daar een belangrijke voedselbron voor o.a. rendier en 

kariboe. Vaak zijn zij pioniers in de vegetatie-successie. Dit alles duidt 

op hun grote oecologis-che betekenis. Veel lichenen zijn zeer gevoelig voor 

luchtverontreiniging, in het bijzonder voor SO2. Hierdoor heeft zich in 

dichtbevolkte streken en in industriegebieden een grote afname aan diver

siteit van lichenen voltrokken. 

Door lichenen wordt een grote verscheidenheid van alifatische en aroma

tische verbindingen uitgescheiden, waarvan velen specifiek zijn voor de

ze groep van organismen. Onder deze verbindingen bevinden zich kleur

stoffen met antibiotische werking. Deze laatste zijn er mogelijk de oor

zaak van dat lichenen zelden worden aangetast door pathogène bacteriën 

en schimmels. Verscheidene van de door lichenen uitgescheiden stoffen 

hebben sinds mensenheugenis een toepassing gevonden als medicijn, kleur

stof van wol, reukstof in zeep en parfums en als antibioticum. 

EPIFYTISCHE SCHIMMELS 

Schimmels die als epifyten het oppervlak van planten koloniseren, vor

men wellicht de minst hechte associatie met planten. Zij zijn echter belang

rijker voor de plant dan veelal wordt verondersteld. 
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Fyllos f eerschimmels 

Vooral gedurende de laatste 20 jaar is bekend geworden dat het boven

grondse oppervlak van planten (bladeren, stengels , bloemdelen, vruch

ten, zaden e tc .) door een verscheidenheid van saprofytische schimmels 

en bacteriën wordt gekoloniseerd (Blakeman, 1981; Blakeman & Fokkema, 

1982). Dit milieu wordt fyllosfeer genoemd. Rode gisten (Sporobolomyces 

spp . ) , witte gisten (Cryptococcus s pp . ) , de gistaehtige schimmel Aureo-

basidium pullulons en Hyfomyceten uit het geslacht Cladosporium behoren 

tot de belangrijkste bladbewonende schimmels. Het aantal gistcellen kan 

oplopen tot 100 000 cellen per cm2 bladopperylak. De fyllosfeerschimmels le

ven van de grote verscheidenheid van suikers, aminozuren, organische 

zuren, vitaminen en mineralen die door de plantedelen worden uitgeschei

den. Maar meer nog misschien van de veel grotere hoeveelheid voedings

stoffen , die in de fyllosfeer vanuit de lucht sedimeert, Vooral stuifmeelkor-

rels, bladluizensuiker en excrementen van insekten dragen daar in belang-
14 rijke mate toe bij. Met behulp van C-gemerkte planten is aangetoond, dat 

de fyllosfeerschimmel Sporobolomyces roseus en Cladosporium cladosporioi-

des geen stoffen aan de plant onttrekken (Fokkema, 1981). Evenmin leidt 

hun aanwezigheid tot versnelde veroudering van de plantedelen. Het is 

echter niet uitgesloten dat de fotosynthese wordt beperkt wanneer zich on

der bepaalde omstandigheden de zwartschimmels (Cladosporium s pp . , Au-

reobasidium puüulans) overmatig op bladluizensuiker ontwikkelen tot de 

zgn. roetdauw. 

De aanwezigheid van de fyllosfeerschimmel lijkt eerder een gunstig dan 

een nadelig effect voor de plant te hebben door met name de aantasting 

van de plant door perthotrofe pathogène schimmels te beperken (Fokkema, 

1981). Perthotrofe schimmels groeien na hun kieming, alvorens het plante-

weefsel binnen te dringen, enige tijd over het bladoppervlak (ectotrofe 

groei) (figuur 5) . De voedingsstoffen in de fyllosfeer, met name stuifmeel 

en bladluizensuikers, stimuleren hun kieming maar vooral hun ectotrofe 

groei, hetgeen leidt tot grotere aantasting o .a . bij erranen door Septo-

ria nodorum (kafjesbruin) en door Cochliobolus sativus (vlekkenziekte) 

(figuur 2). Indien voldoende fyllosfeerschimmels, met name gisten aanwe

zig zijn worden veel van de infectiestimulerende stoffen geconsumeerd 

waardoor de activiteit van de pathogène schimmels beperkt blijft (Fokke-
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Figuur 2. Hyfengroei (a) over het bladoppervlak van rogge vanuit een 
gekiemd konidium (b) van Cochliobolus sativus. De hyfengroei wordt ge
stimuleerd door de uit de stuifmeelkorrel (c) diffunderende stoffen. 
(Foto N.J. Fokkema, WCS, Baarn.) 

ma, 1981; Fokkema et a l . , 1983). Bij biotrofe schimmels heeft de competi

tie om voedingsstoffen veel minder effect omdat deze schimmels geen ecto-

trofe groei vertonen alvorens het blad binnen te dringen. Ook in afwezig

heid van deze extra voedingsstoffen kan concurrentie door fyllosfeer chim-

mels de epidemiologische ontwikkeling van pathogène schimmels antagone-

ren, d .w.z . beperken of vertragen. Dit blijkt onder andere als door spui

ten met selectieve fungiciden, de fyllosfeerschimmels in ontwikkeling ge

remd worden en de aantasting van de plant door de voor het fungicide on

gevoelige schimmels toeneemt (Fokkema, 1981). Er zijn thans voldoende 

gegevens om aan te nemen dat de niet-waardplantspecifieke saprofytische 

fyllosfeerschimmelflora remmend (antagonistisch) werkt ten opzichte van 

een groot aantal pathogène schimmels. Reductie van deze natuurlijke an

tagonistische schimmelflora door fungiciden leidt tot een verstoring van 

het natuurlijk evenwicht tussen saprofyten en pathogenen en tot een gro-

76 



tere kans op aantasting van de plant. Het handhaven van dit natuurlijk 

antagonisme door o.a. daarvoor niet- of minder schadelijke fungiciden te 

ontwikkelen en toe te passen, zou tot een vermindering van het gebruik 

van fungiciden kunnen leiden. 

Ook vruchten en zaden herbergen een epifytische mycoflora. Tijdens 

de bewaring kunnen pathogène elementen van de epifytische mycoflora 

zich daarop sterk uitbreiden en schade aan voorraden toebrengen. Een 

sterke ontwikkeling van mycotoxinen producerende epifyten tijdens bewa

ring kan voor de gezondheid van mensen en dieren gevaarlijk zijn (zie het 

hoofdstuk van Mossel). 

Verscheidene in de fyllosfeer levende schimmels, o.a. Cladosporium 

spp. , kunnen na beschadiging van bladeren door wind, hagel of vraat en 

bij veroudering van bladeren, in het afstervend weefsel uitgroeien. De 

afbraak van bovengrondse plantedelen door pathogène en saprofytische 

schimmels, en daarmee de afbraak van organische stoffen, is in feite dus 

al begonnen nog voordat zij in de strooisellaag terecht zijn gekomen. Ook 

daarna breiden deze pioniers zich nog enigszins uit om vervolgens plaats 

te maken voor een successie van saprofytische bodemschimmels (zie het 

hoofdstuk van Mossel). 

Rhizosfeerschimrnels 

Het worteloppervlak en zijn directe omgeving in de grond, de zgn. rh i -

zosfeer, blijkt een veel groter aantal schimmels, bacteriën en andere micro

organismen te huisvesten dan de grond die niet onder invloed van de wor

tel staat (Campbell, 1977). Deze grotere microbiologische activiteit is het 

rechtstreekse gevolg van de grote hoeveelheid en verscheidenheid van or

ganische verbindingen die door de levende plantewortel aan de grond 

wordt afgegeven. Ongeveer 7,5-15 % van de fotosyntheseprodukten wordt 

door de levende wortels aan de microflora ter beschikking gesteld (Wol

dendorp, 1980). 

Bepaalde saprofytische schimmelsoorten blijken een veel grotere voor

keur voor het worteloppervlak te hebben dan voor dode planteresten in 

de grond. Zo kan een onderscheid gemaakt worden tussen wortelbewonen-

de en grondbewonende schimmels. Veel op de wortel voorkomende schim

mels behoren tot de genera Mortierella, Trichoderma, Fusarium, Cylindro-
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carpon, Microdochium, Gliocladium, Plectosphaerella en tot de zgn. s te

riele donkere mycelia. Kwalitatieve verschillen in de samenstelling van de 

wortelmycoflora van verschillende plantengenera of -soorten zijn niet of 

nauwelijks waarneembaar. Wel zijn significante verschillen in de kwantita

tieve samenstelling van de wortelmycoflora vastgesteld, bijvoorbeeld t u s 

sen verschillende monocultures van tarwe, erwt en koolzaad (Van Emden, 

1972). 

Een grote verscheidenheid van schimmels is in staat ondergrondse de

len van planten aan te tasten en planteziekten te veroorzaken. Een groot 

aantal van deze pathogène bodemschimmels kan specifieke ruststructuren 

vormen of als saprofyt op dood materiaal groeien (facultatief necrotroof). 

Zij kunnen jarenlang zonder hun waardplant in de grond in leven blijven. 

Bij hernieuwd contact met de wortels van de waardplant kunnen zij door 

uit de wortel vrijkomende stoffen tot activiteit gestimuleerd worden en tot 

nieuwe wortelaantasting leiden. . 

Sommige wortelbewonende micro-organismen geven aanleiding tot bescha

diging van slechts enkele wortelcellen. Deze aantasting leidt meestal niet 

tot duidelijk herkenbare ziektesymptomen bij de plant. Over deze groep 

van micro-organismen is nog maar weinig bekend. Het is niet uitgesloten 

dat zij onder bepaalde omstandigheden de groei en de ontwikkeling van 

de plant kunnen schaden. Uit vruchtwisselingsexperimenten op het 

Proefstation voor de Akkerbouw en Groenteteelt in de Volle Grond (PAGV) 

te Lelystad zijn namelijk aanwijzingen verkregen, dat mët name bij frequen

te teelt van bepaalde gewassen op dezelfde grond (nauwe vruchtwisseling) 

dergelijke micro-organismen op de wortels sterk in aantal toenemen en de 

ontwikkeling van het wortelstelsel dusdanig schaden dat ze mede verant

woordelijk kunnen zijn voor opbrengst dervingen van 5-30 % (Hoekstra, 

1981; Lamers, 1981; Schippers et a l . , 1984). 

Antagonistische interacties tussen saprofytische wortelbewondende schim

mels (Cook & Baker, 1983), maar ook tussen pathogène schimmels onder

ling, blijken de aantasting door pathogenen te kunnen beperken. Dit blijkt 

o.a. uit de toename van voor bepaalde fungiciden ongevoelige pathogène 

schimmels, wanneer door toepassing van deze fungiciden het evenwicht 

tussen deze organismen wordt verstoord (Reinecke et a l . , 1979; Van der 

Hoeven & Bollen, 1980). De interacties kunnen berusten op concurrentie 

om dezelfde niche. Zo blijken vooral de op wortels van grassen en granen 
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groeiende schimmels Phialophora radicicola en Gaeumannomyces graminis 

v a r . graminis dezelfde niche t e hebben als de vooral voor t a rwe pa thogè

ne schimmel Gaeumannomyces graminis v a r . tritici ( t a rweha lmdoder ) . De 

ze laatste schimmel kan daardoor onder bepaalde omstandigheden s t e rk in 

groei worden b epe rk t (Hornby , 1979). Antagonisme kan ook b e ru s t en op 

antibiose waarbij de pa thogène schimmel door s tofwissel ingsprodukten van 

de saprofiet worden geremd of gedood. Ook kan een schimmel door één of 

meer andere schimmels worden geparas i tee rd (mycoparasit isme) (Kranz , 

1981; Lumsden, 1981). Een van de belangri jkste pa thogène schimmels van 

de aa rdappel , Rhizoctonia solani, die moeilijk met fungiciden b e s t r eden 

kan worden, wordt geparas i teerd door Trtchodenrta- en Gïiociadium-soor-

ten en door Verticillium biguttatum ( f iguur 3 ) . De mogelijkheden om V. 

big/attatum te gebru iken om Rh. solani t e bes t r i jden worden t hans o nde r 

zocht (Velvis & J a g e r , 1983). 

Alhoewel mogelijkheden voor de biologische bes t r i jd ing van pa thogène 

F iguur 3 . Hyfen van de voor aardappel pa thogène bodemschimmel Rhizoc

tonia solani ( a ) geparas i tee rd door de schimmel Verticillium biguttatum 

( b ) . (Foto G. J a g e r , IB , Ha r en ) . 
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schimmeis potentieel aanwezig zijn, is de toepassing daarvan in de prak

tijk nog zeer beperkt (Cook & Baker, 1983). De kennis over de complexe 

relaties tussen schimmels, ondergrondse plantedelen en andere bodemorga

nismen is nog fragmentarisch. Ook het inzicht in de gevolgen van de toe

nemende verontreiniging van de bodem met meststoffen, pesticiden en an

dere verbindingen voor deze relaties en daarmee voor gewasproduktie en 

natuurlijke vegetaties, is beperkt. Een gemeenschappelijke aanpak vanuit 

verschillende vakgebieden van de biologie is noodzakelijk om in de moei

lijk te onderzoeken bodemoecologie meer inzicht te verkrijgen. De bedrei

ging van het bodemoecosysteem maakt een dergelijke aanpak dringend ge

wenst (Parma et a l . , 1983). 

MYCORRHIZA 

De stabiele en langdurige associaties van schimmels en plantewortels 

die zowel de groei van de schimmel als van de plant ten goede komen, wor

den mycorrhiza's genoemd. Een recent overzicht over mycorrhiza's is ge

geven door Harley & Smith (1983). In natuurlijke vegetaties zijn mycorrhi

za's eerder regel dan uitzondering. Zij begunstigen de vestiging en de 

groei van vele planten, variërend van kleine gametofyten van primitieve 

vaatplanten tot omvangrijke bomen. Slechts enkele groepen van planten 

zoals de zeggen en kruisbloemigen vormen geen mycorrhiza. Op grond 

van morfologische, oecologische en fysiologische kenmerken worden de 

volgende typen onderscheiden: vesiculaire arbusculaire mycorrhiza, ecto-

myeorrhiza, Bricaïes-mycorrhiza en Orchïdaies-mycorrhiza. 

Vesiculaire arbusculaire mycorrhiza 

De vesiculaire arbusculaire mycorrhiza (VAM) is de meest algemene en 

wereldwijd voorkomende mycorrhiza, zowel bij angiospermen, gymnosper-

men, pteridofyten en bryofyten (Mosse et a l . , 1981; Sanders et a l . , 1975). 

VAM-achtige schimmelstructuren zijn veelvuldig aangetroffen in de oudst 

bekende fossiele resten van landplanten (Devoon). Slechts bij enkele van 

de vele onderzochte plantefamilies blijkt de VAM te ontbreken, o.a. bij 

de Bricoles, Orchidales en enkele typische ectomycorrhiza families zoals 

de Pinaceae en Befuïaceae. VAM is niet beperkt tot wilde planten, maar 
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komt ook in een groot aantal cultuurgewassen voor, waaronder granen en 

leguminosen. De hoeveelheid VAM is tengevolge van de toepassing van 

kunstmest en van pesticiden echter in het algemeen kleiner in de wortels 

van cultuurgewassen dan in die van natuurlijke vegetaties. 

In tegenstelling tot ectomycorrhiza en mycorrhiza's van Ericales en Or-

chidales zijn de VAM schimmels niet in reincultuur te kweken. De VAM's 

worden gevormd door een kleine groep van schimmels behorend tot de fa

milie Êndogonaceae, (Endogonales, Zygomycetes). De verschillende soor

ten worden onderscheiden aan morfologische kenmerken van de rus t - of 

overlevingsstructuren, zgn. chlamydosporen (figuur 4A). De VAM onder

scheidt zich van andere mycorrhiza's door vorming van intracellulaire 

boomvormig vertakte s tructuren, zgn. 'arbusculae' en grote intra- en in

tercellulaire blaasvormige structuren, zgn. 'vesiculae' (figuur 4A). De in

fectie beperkt zich tot de epidermis en cortex. De arbusculae desintegre

ren meestal snel en worden verteerd door het cytoplasma van de waard-

plant . Op deze wijze komen de voedingsstoffen beschikbaar voor de plant. 

De vesiculae zijn waarschijnlijk tijdelijke opslagplaatsen voor reservestof-

fen. Het uiterlijk van wortels verandert niet merkbaar door de infectie 

met VAM-schimmels. De arbusculae en vesiculae zijn via inter- en intra

cellulaire hyfen verbonden met een los, zich in de grond vertakkend my

celium . Hieraan ontwikkelen zich de grote chlamydosporen, welke bij som

mige soorten tot 500 y,m groot kunnen worden. 

Voor een aantal cultuurgewassen is aangetoond dat VAM de groei van 

de waardplant bevordert, in het bijzonder op gronden die arm zijn aan 

makkelijk oplosbaar fosfor. Over de betekenis van VAM voor planten in 

natuurlijke vegetaties is minder bekend. Planten met VAM kunnen meer 

van het oplosbare P uit de grond opnemen dan wortels zonder VAM, voor

al door het vergroten van het contactoppervlak met de grond en door het 

daardoor grotere bereik van opneembaar P . De aanwezigheid van VAM 

kan ook de opname uit grond van andere ionen, waaronder Zn en S, ver

beteren . 

De VAM-schimmel is niet in staat te groeien zonder contact met een 

waardplant. Koolhydraten van de waardplant worden tot in de uitwendige 

hyfen en sporen getransporteerd en daar omgezet in lipiden en niet zoals 

bij andere mycorrhiza's in specifieke schimmelsuikers. 

De aanwezigheid van VAM heeft duidelijk gevolgen voor andere bodem-
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micro-organismen.. Zo wordt de wortelinfectie door plantparasitaire nema-

toden en door bepaalde pathogène schimmels door VAM geremd, die van 

andere schimmels gestimuleerd. VAM kan ook de vatbaarheid van planten 

voor virusziekten doen toenemen. In het laboratorium is bij verscheidene 

leguminosen aangetoond dat VAM de vorming van stikstofknolletjes kan 

bevorderen. Indien dit ook onder veldomstandigheden gebeurt zou dat 

van grote economische betekenis kunnen zijn voor met name de tropische 

landbouw. De schimmels die een VAM kunnen vormen verschillen in de ma

te waarin zij de groei van planten stimuleren. De van nature aanwezige 

VAM-schimmel is voor landbouwgewassen dan ook niet altijd de meest ef

fectieve . Misschien is het in de toekomst mogelijk door gebruik te maken 

van effectievere stammen van VAM-schimmels gewasopbrengsten te verbe-

teren, of een efficiënter gebruik te maken van de in de grond aanwezige 

of toegevoegde fosfaten. 

E ctomy corrhiz a 

Ectomycorrhiza's komen vooral en zeer algemeen voor bij bomen, zowel 

bij gymnospermen, o .a . dennen en cupressen, als bij angiospermen, o.a. 

wilgen, berken, beuken, iepen, roosachtigen, leguminosen, esdoorns en 

linden (Harley & Smith, 1983). De schimmel vormt met een dicht netwerk 

van hyfen een schede van 20-40 y m dikte rond zijwortels. De intercellu

laire groei van de hyfen beperkt zich veelal tot de buitenste cortexcellen 

(figuur 4B ) . Het meeste schimmelmateriaal bevindt zich bij de ectomycor-

rhiza dus buiten de wortel. De hyfengroei tussen cortexcellen vindt voorna-

Figuur 4. Diagram van dwarsdoorsneden van mycorrhiza's. (Naar Harley, 

1965). 

A. Vesiculaire arbusculaire mycorrhiza: chlamydospore (a) , vesiculum 

(b ) , arbusculum (c) , wortelhaar (d) , enkele in de schors binnendringen

de hyfen (e) . 

B . Ectomycorrhiza: schimmelschede (a) , intercellulaire hyfengroei in de 

buitenste laag schorscellen (b) . 

C. Mycorrhiza van orchideeën: enkele in de schors binnendringende hy

fen ( a ) , intracellulaire hyfengroei (b) en -afbraak (c) . 
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meiijk plaats door hydrolyse van de middenlamel met pectolytische enzymen. 

De geïnfecteerde wortels vertakken zich veelvuldig en vormen soms ko-

raalvormige s tructuren. De door de schimmel geproduceerde fytohormo-

nen, auxine en cytokinine spelen een rol in de morfologische verandering 

van de wortels. De associatie komt vooral tot stand als de zaailingen enke

le weken oud zijn en de door de plant gevormde koolhydraten voor de 

schimmel beschikbaar komen. 

De meeste ectomycorrhiza-schimmels zijn steeltjeszwammen (Basidiomy-

cetes) en behoren tot de vlieszwammen (Hymenomycetes) o.a. boleten (Bo

letus, Suillus, Leccinum), gordijnzwammen (Cortinarius), amanieten (Ama

nita), ridderzwammen (Tricholoma), melkzwammen (Lactarius) en tot de 

buikzwammen (Gasteromycetes), o .a. verfstuifzwam (Pisolithus), vezel

truffels (Rhizopogon), aardappelb'ovisten (Scleroderma). Ook bij de zak-

jeszwammen (Ascomycetes) o .a . truffels (Tuberales) en bekerzwammen 

(Pezizales), bij de onvolledige schimmels (Fungi Imperfecti) o .a. de peper-

korrelzwam (Cenococcom geofilum) en bij de jukzwammen (Zygomycetes) 

o.a. korreltruffels (Endogone), komen enkele ectomycorrhiza-vormende 

schimmels voor. De afhankelijkheid van de waardplant varieert van voor

namelijk vrij in de grond levend, maar wel in staat tot mycorrhizavorming 

bij de stinkzwam (Phallus impudicus), via voornamelijk ectomycorrhiza-

vormend maar ook vrij in de grond levend zoals de aardappelbovist (Scle

roderma citrinum), tot obligaat ectomycorrhiza-vormend. . 

De meeste ectomycorrhiza-vormende schimmels produceren enzymen waar

mee complexe koolstof verbindingen zoals cellulose en lignine kunnen wor

den afgebroken.' De meesten kunnen zelf geen B-vitaminen vormen en wor

den sterk geremd door de veelvuldig in strooisel voorkomende fenolische 

verbindingen. Door de vorming van ectomycorrhiza ontkomen zij aan de 

competitie met bodemmicro-organismen. Hun voedingsstoffen verkrijgen zij 

door het transport van opgeloste koolhydraten van de wortelcellen naar 

de er tussen groeiende hyfen. Deze koolhydraten worden gedeeltelijk als 

reservestoffen in de vorm van schimmelsuikers (mannitol, trehalose) in 

de hyfen van de schede opgeslagen. 

De waardplant ondervindt eveneens voordelen van de symbiose. Zo wor

den ionen, met name P, N, K, Na en Ca, selectief geabsorbeerd en sneller 

opgenomen. Ook heeft de mycorrhizawortel een grotere weerstand tegen 

nadelige invloeden van bijvoorbeeld toxinen in de grond, van een te hoge 
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of te lage pH, van hoge kation- en anion-concentraties en van hoge en la

ge temperaturen. Tegen te extreme nadelige veranderingen in het bodem

milieu zal ook de ectomycorrhiza niet bestand zijn. Verstoring of vernie

tiging van deze symbiose door menselijk toedoen zal tot afsterven van ve

getaties leiden. De grote sterfte van naaldbomen in Europa ten gevolge 

van de 'zure regen' - een gevolg van industriële luchtverontreiniging -

is hier mogelijk een voorbeeld van. Ook biedt de symbiose bescherming 

tegen pathogène wortelschimmels. Deze bescherming is vooral goed onder

zocht bij ectomycorrhiza's, gevormd door de schimmel Pisoïithus arhizus 

en Pinus-soorten en met name tegen de pathogène bodemschimmel Phyioph-

thora cinnamoni. Zij zou kunnen berusten op een door de ectomycorrhiza-

schede gevormde mechanische barrière, op de vorming van een antibio

tische microflora rond de wortel en op competitie tussen de pathogène- en 

de mycorrhiza-schimmel om opgeloste koolhydraten in de cortexcellen. Ook 

de produktie van vluchtige mycostatische terpenen en sesquiterpenen 

door de mycorrhiza speelt hierbij mogelijkerwijze een rol . Deze stoffen 

zorgen er waarschijnlijk mede voor, dat de ectomycorrhiza-schimmel niet 

te ver in de cortex binnendringt. 

Het wederzijds voordeel voor waardplant en schimmel maakt het mogelijk 

om habitats te exploiteren waar waardplant en schimmel afzonderlijk niet 

kunnen groeien of waar hun ontwikkeling slechts moeizaam tot stand komt. 

Bij herbebossing speelt het toevoegen van ectomycorrhiza-schimmels daar

om thans een belangrijke rol. Zo wordt Pisoïithus arhizus met veel succes 

gebruikt voor het bevorderen van het aanslaan en tot ontwikkeling komen 

van o.a. dennen, berken en populieren onder suboptimale omstandighe

den, zoals in het geval van een arme bodem. De voor herbebossing opge

kweekte zaailingen worden op de kwekerij al met de ectomycorrhiza-schim-

mel behandeld, hetzij met reincultures van de schimmel, hetzij met mycor

rhiza-schimmel bevattende bosaarde. In gebieden van de wereld waar be 

paalde boomsoorten van nature niet voorkomen is hun aanplant alleen mo

gelijk als ook de symbiotische schimmel wordt geïntroduceerd. De manipu

latie van efficiënte ectomycorrhiza-schimmels in boomkwekerijen is over 

de hele wereld een belangrijk biologisch gereedschap voor (her)bebossing 

geworden. 
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Mycorrhiza's van de Ericales en Orchidales 

De mycorrhiza's van de Ericales, evenals die van de Orchidales, onder

scheiden zich van de ectomycorrhiza's door de afwezigheid van een myce-

liumschede rond de wortel en door een intracellulaire groei van hyfen, die 

door waardplantcytoplasma afgebroken kunnen worden (figuur 4C). De 

mycorrhiza's bij de Ericales zijn zeer variabel van s t ructuur . De meeste 

schimmelpartners van de Ericales behoren tot de Ascomyceten, sommige 

tot de Basidiomyceten. 

Bij de meeste genera, waartoe o.a. de dopheide, struikheide, bos- en 

veenbes en rhododendron behoren, bevordert de schimmel vooral de op

name van fosfor en andere mineralen, mogelijk ook van stikstof. De waard-

plant verschaft de schimmel waarschijnlijk koolhydraten, die worden vast

gelegd in de specifieke schimmelsuikers mannitol en trehalose. Dank zij 

deze relatie zijn de zure voedselarme gronden van het noordelijk halfrond 

voor een groot deel met heidevegetaties bedekt. Bij enkele plantesoorten 

zonder bladgroen binnen de Ericales, bijvoorbeeld Monotropa-soorten, 

voorziet de schimmel de plant van koolhydraten in plaats van andersom. 

De schimmel verkrijgt deze koolhydraten weer van een boom waarmee hij 

eveneens een mycorrhiza vormt. 

Orchideeën groeien gedurende kortere of langere tijd van hun leven he-

terotroof en zijn dan geheel afhankelijk van mycorrhiza. Bij'sommige be

perkt deze fase zich tot de ontwikkeling van embryo- tot kiemplantstadi-

um. De mycorrhiza-schimmel van Orchidales onderscheidt zich van andere 

mycorrhiza-schimmels door het vermogen complexe koolstofverbindingen 

zoals cellulose en lignine af te breken en daarmee de waardplant van kool

stof te voorzien. Het zijn voornamelijk Basidiomyceten. De belangrijkste, 

Rhizoctonia solani en verwante Thanatephorus soorten, omvatten stammen 

die pathogeen zijn voor een grote reeks van hogere planten. De karakte

ristiek gekronkelde intracellulaire hyfen worden bij voortduren afgebro

ken door het waardplantcytoplasma (figuur 4C). Hierdoor komen niet al

leen voedingsstoffen voor de waardplant vri j , maar wordt tevens het bij 

deze schimmel-plantassoeiaties zo subtiele evenwicht tussen symbiose en 

parasitisme in stand gehouden. Soms echter krijgt het parasitisme de 

overhand en wordt de kiemplant gedood. Anderzijds kan soms de afbreken

de werking van de plant zo sterk zijn, dat de schimmel verdwijnt. Bij het 
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in toom houden van de schimmel speelt mogelijk ook de vorming van de fe-

nolische schimmelremmende verbinding orchinol een rol. Deze verbinding 

is analoog aan afweerstoffen tegen pathogène schimmels (fytoalexinen), 

die in andere planten o.a. door pathogène schimmels geïnduceerd kunnen 

worden. Uitwisseling van voedingsstoffen tussen schimmel en plant vindt 

waarschijnlijk plaats via intacte celmembranen. De afhankelijkheid van de 

waardplant is bij mycorrhiza-schimmels van orchideeën lang zo groot niet 

als bij andere mycorrhiza-typen. De orchideeën-mycorrhizaschimmels zijn 

namelijk zeer goed in staat als saprofyten met andere micro-organismen 

te concurreren of als parasieten van planten te leven. De fytobiont is ech

ter obligaat perthotroof. 

INTERACTIES TUSSEN PATHOGENE SCHIMMELS EN PLANTEN 

Perthotrofe en biotrofe schimmels 

Zowel ondergrondse als bovengrondse plantedelen kunnen door een gro

te verscheidenheid van pathogène schimmels worden aangetast. De levens-

cycli van deze schimmels zijn schematisch weergegeven in figuur 5. Op 

grond van de wijze waarop het planteweefsel wordt geïnfecteerd worden 

perthotrofe en biotrofe schimmels onderscheiden. In de Engelse literatuur 

wordt veelal van necrotrofe i . p .v . perthotrofe schimmels gesproken. 

De perthotrofe schimmels doden het planteweefsel met fytotoxisehe stof-

wisselingsprodukten en d.m.v. aantasting van celwanden met extracellu

laire enzymen. Pas daarna wordt het necrotische weefsel saprofietisch ge

koloniseerd. De afscheiding van extracellulaire enzymen vindt plaats aan 

de top van de hyfen (zie hoofdstuk van Wessels), 

De perthotrofe schimmel wordt als het ware omgeven door een serie van 

zich geleidelijk aan uitbreidende zones van dood, stervend en tot afster

ven gedoemd waardplantweefsel. De aantasting veroorzaakt veranderingen 

in het metabolisme van de waardplant waaronder een verhoogde ademha

ling, verhoogde proteihesynthese en verhoogde plasmalemmapermeabiliteit. 

Het hele proces is zeer complex en daarom is het moeilijk uit te maken 

welke activiteiten van het pathogeen verantwoordelijk zijn voor welke pro

cessen en waardoor zij worden geïnitieerd (Dickinson & Lucas, 1982). Veel 

wortel- en bladaantastingen verlopen langs dezelfde biochemische proces-
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Figuur 5. Diagram van de levenscycli van pathogène schimmels van boven

grondse en ondergrondse plantèdelen. Biotrofe pathogène schimmels drin

gen na kieming het planteweefsel binnen met een minimum aan weefselbe-

schadiging. Perthotrofe pathogenen groeien over het planteoppervlak (ec-

totrofe groei) in competitie met saprofytische micro-organismen, doden 

het planteweefsel en dringen het weefsel binnen. 

sen. De verscheidenheid van symptomen waar zij toe leiden is echter zeer 

groot: bladvlekken, wortelrot, vruchtrot, verwelking, e tc . De facultatief 

perthotrofen zijn ook goede saprofyten en vele zijn algemeen voorkomen

de bodemschimniels. Zij beschikken niet over een mechanisme om direct de 

levende waardplantcel binnen te dringen. Aantasting door deze schimmels 

vindt meestal plaats via beschadigd weefsel of via afgestorven plantède

len, zoals verwelkte bloemblaadjes. Dit verklaard waarschijnlijk waarom 



zij in staat zijn om een grote verscheidenheid van plantesoorten ziek te 

maken. Voorbeelden van facultatief perthotrofe pathogène schimmels zijn 

grauwe schimmel (.Botrytis cinerea) en Rhizoctonia-ziekte (Rhizoctonia 

solani). De obligaat perthotrofen hebben een gering vermogen om met an

dere vrijlevende saprofytische schimmels te concurreren. Zij kunnen 

daarom als saprofyt slechts leven op het waardplantweefsel dat zij zelf 

eerst gedood hebben. De op de wortels van granen parasiterende schim

mel Gaeumannomyces graminis v a r . tritici is een voorbeeld van een obli

gaat perthotrofe schimmel evenals Ophiostoma ulmi, de veroorzaker van 

de iepeziekte. 

De biotrofe schimmels, waartoe de roesten en de branden behoren, drin

gen gezond planteweefsel binnen met een minimum aan weefselbeschadi

ging. De thallus van de schimmel blijft extracellulair maar vormt binnen 

de wand van de plantecel, maar buiten het plasmalemma, zuigorganen, de 

zogenaamde haustoriën. Via de haustoriën worden veranderingen geïndu

ceerd in- het metabolisme van de waardplantcel ten gunste van de biotroof 

en worden voedingsstoffen voor de schimmel opgenomen. Primitieve bio-

trofen uit de Chytridiomycetes en de Plasmodiophoromycetes hebben een 

intracellulaire thallus. De pathogène bodemschimmel Plasmodiophora, die 

de zgn. knolvoet ziekte veroorzaakt, groeit binnen de wortelcel, maar bui

ten het plasmalemma in een zogenaamde plasmodiale omhulling. De schim

mel Olpidium (Chytridiomycetes) bevindt zich met zijn thallus geheel bin

nen de plasmamembraan. De biotrofe interactie tussen schimmel en plant 

heeft o .a. een verschuiving in het waardplantmetabolisme tot gevolg van 

glycolyse en Krebscyclus naar cycli die voornamelijk afhankelijk zijn van 

de pentose-fosfaatroute. Het gevolg is een stimulatie van de synthese 

van lipiden, suikers en alcoholen, die door de biotroof benut worden. De 

toename van pentosen stimuleert de synthese van nucleihezuren in de bio

troof. Kenmerkend voor biotrofen is hun produktie van fytohormonen, 

o.a. cytokinine, die het transport van voedingsstoffen naar aangetast 

weefsel bevorderen. Dit vindt bij perthotrofen niet plaats. 

Evenals de schimmels in lichenen en de meeste mycorrhiza-vormende 

schimmels, zetten de biotrofe schimmels de waardplantsuikers om in schim

melkoolhydraten (o.a. arabitol, mannitol) waardoor de stroom van kool

stofverbindingen naar plaatsen van schimmelactiviteit op gang wordt ge

houden. Hormonen spelen ook een rol bij de morfologische veranderingen 
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van de plant die worden geïnduceerd door de aantasting door biotrofe en 

perthotrofe schimmels. Zo ontstaan, meestal door supra-optimale concen

traties van auxinen en gibberellinen, weefselverdikkingen en tumoren, 

zoals knolvoet bij kool die veroorzaakt wordt door Plasmodiophora brassi-

cae. 

Mechanismen van vatbaarheid en resistentie 

Er is zeer veel onderzoek verricht over de fysiologie van het parasitis

me met het doel opheldering te kunnen geven over de "mechanismen van 

vatbaarheid en resistentie van planten voor schimmelaantasting (Dickinson 

& Lucas, 1982). De uitgangshypothese is dat resistentie tegen schimmels 

regel is en vatbaarheid uitzondering; immers van de zeer veel verschillen

de schimmels zijn er relatief weinig in staat de levende plant binnen te 

dringen en het weefsel te koloniseren. Verondersteld wordt dat wanneer 

een binnendringend micro-organismen door de plant wordt herkend, een 

afweermechanisme in de plant op gang komt (resistentie). Vindt geen her

kenning plaats, dan treedt geen afweermechanisme op (vatbaarheid) 

(Keen, 1982). Bij deze processen speelt de topcel van de hyfe of kiem-

buis, die met de plantecel contact maakt, een belangrijke rol (zie het 

hoofdstuk van Wessels). De thans gangbare hypothese over herkenning 

stelt dat stoffen - moleculen of delen daarvan - afkomstig uit de celwand 

van het pathogeen (elicitoren) reageren met (worden herkend door) be

paalde eiwitten of glycoproteihen in het plasmalemma, of met componenten 

in de celwand van de plant, zogenaamde receptoren (figuur 6A). Deze r e 

actie leidt tot het ontstaan van cytoplasmatische signaalmoleculen die de 

betreffende celkern van de plant en kernen van er omheen liggende cel

len kunnen prikkelen tot : 

- vorming van nieuwe enzymen, die leidt tot de produktie en ophoping 

van afweerstoffen tegen de schimmel (fytoalexinen) (figuur 6B); 

- vorming van enzymen, die leidt tot de vorming van voor de schimmel 

ondoordringbare afzettingen van callose of lignine; 

- directe of indirecte decompartimentalisatie in de cel (aantasting van in

terne membraansystemen van celorganellen), waardoor stoffen die eerst 

ruimtelijk gescheiden waren nu toxische verbindingen kunnen vormen; 

- snelle vorming van blaasvormige structuren (thyllen) in xyleemvaten, 

90 



PATHOGEEN 

Figuur 6.-Schema van de elicitor-receptor-hypothese voor resistentie van 

planten tegen aantasting door pathogène micro-organismen. 

A. Indien het micro-organisme geen elicitoren heeft die door receptoren 

van de plant worden 'herkend', treedt geen afweerreactie op en wordt de 

plant aangetast. 

B . Indien elicitoren van het micro-organisme worden 'herkend' door r e 

ceptoren van de plant wordt de kern van de cel en van naburige cellen 

aangezet tot vorming van boodschapper-RNA (mRNA) en van enzymen die 

fytoalexinen doen ontstaan (Keen, 1982). 
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waardoor de schimmel zich niet verder in de vaten kan uitbreiden. Dit 
mechanisme speelt een rol bij resistentie tegen verwelkingziekten, o .a. 
de iepeziekte (Elgersma, 1973; figuur 7). 

- anderszins veranderen van de fysiologie van de waardplant waardoor 

een hypersensitieve reactie optreedt, die leidt tot het afsterven van 

waardplantcellen in de onmiddellijke nabijheid van het pathogeen. 

Veelal treedt de laatstgenoemde reactie het eerst op, gevolgd door een of 

enkele van de eerder genoemde verschijnselen (o.a.- fytoalexinen-accumula-

tie, callosevorming, lignificatie) in het omliggende planteweefsel. Deze ver

schijnselen, die veelal als afweermechanismen worden gezien, lijken eer-

Figuur 7. Kiemende konidiën van de iepeziekte veroorzakende schimmel 
Ophiostoma ulmi en thyllen in een houtvat van de iep. (Rasterelektronen-
microscopische opname door Miller & Elgersma, 1976). 
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der een secundaire, maar wel belangrijke reactie, die pas nâ de vorming 

en herkenning van signaalmoleculen optreedt. De veel genoemde fytoalexi-

ne-elicitoren kunnen gezien worden als dergelijke signaalmoleculen (figuur 

6B). Op basis van de huidige informatie is specifiteit nog niet te verkla

ren. In genetische termen zou men het als volgt kunnen voorstellen: Pro

dukten van een dominant avirulentie-gen van de schimmel worden herkend 

door produkten van het dominante resistentie-gen van de plant. De reac

tie die bij deze 'herkenning' optreedt leidt tot resistentie. Indien de resis

tentie berust op de interactie van de produkten van één gen van de 

schimmel en één gen van de waardplant, spreekt men van monogene resi

stentie. Deze kan door mutaties bij de pathogène schimmel al vaak snel 

worden doorbroken. Bij polygene resistentie, waarbij meerdere genen be

trokken zijn, is de kans daarop veel geringer (instabiele versus stabiele 

resistentie)(zie het hoofdstuk van Verhoeff ) . 

Het is zeker niet waarschijnlijk dat de betekenis van schimmels als ver

oorzakers van planteziekten zal afnemen. Er zijn talloze voorbeelden van 

pathogène schimmels die door hun genetische flexibiliteit de resistentie 

van hun waardplant overwinnen of resistent worden tegen moderne fungi-

ciden. Ook zijn de gevolgen van een toenemend gebruik van fungiciden, 

met name voor biologische processen in de bodem, nog moelijk te voorspel

len. Het combineren van cultuurmaatregelen, die de kans op epidemiolo

gische ontwikkeling van ziekten beperken, met lage(re) dosering van fun

giciden en manipulatie van antagonisten, zgn. geihtegreerde gewasbe

scherming, biedt goede mogelijkheden de nadelige effecten van fungiciden 

te voorkomen of te beperken (Cook & Baker, 1983). 

PATHOGENE SCHIMMELS EN PLANTENGEMEENSCHAPPEN 

Genetische diversiteit en stabiliteit van plantenpopulaties 

Door biologen is nog betrekkelijk weinig aandacht besteed aan de rol 

die pathogène schimmels zouden kunnen spelen bij ontstaan en behoud 

van evenwicht tussen elkaar beconcurrerende populaties binnen een plan

tengemeenschap . 

De invloed van pathogenen op plantenpopulaties is theoretisch voor te 

stellen door uit te gaan van een uniforme waardplantenpopulatie met één en-
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kei gen voor vatbaarheid, dat voor het eerst geconfronteerd wordt met 

een uniforme populatie van een pathogène schimmel met het complementaire 

virulentie gen. De populatie van deze ene plantsoort is dus uniform vat

baar. De kans op selectie van een mutatie die een resistentie-alleel ople

vert , dat de waardplant aan het pathogeen doet ontsnappen, wordt in zo'n 

situatie begunstigd (Burdon, 1982). Door zijn grotere 'fitness' zal de r e 

sistente mutant in aantal toenemen. Dit leidt«tot een selectiedruk op het 

pathogeen, totdat mutatie een nieuw ras van het pathogeen produceert 

met een nieuw virulentie gen. Dit ras zal weer het optreden van een nieuw 

resistentie alleel in de.waardplantpopulatie bevorderen. Zo zullen deze in

teracties tenslotte kunnen leiden tot waardplant- en pathogeen-populaties 

van grote genetische diversiteit en grotere stabiliteit. Dat dit proces zich 

zo ook werkelijk in de natuur voltrekt is niet bewezen, echter wel waar

schijnlijk (Parlevliet, 1983). De gebieden waar een grote verscheidenheid 

van resistentiegenen te vinden is blijken namelijk, voor een grote ver

scheidenheid van ziekten, de primaire en secundaire centra van diversi

teit van plantesoorten te zijn: Ethiopië voor gerst, Turkije voor tarwe, 

de Himalaya voor de iep en de Andes voor de aardappel (Harlan, 1976). 

Ook is gebleken dat een grote afstand van de waardplantpopulatie tot het 

centrum van zijn oorsprong, door het ontbreken van selectiedruk, leidt 

tot verlies van resistentie genen of tot een falen om resistentie genen door 

mutatie te accumuleren. Zo hebben zich in Europa en Noord-Amerika in de 

loop der millenia populaties van de iep ontwikkeld, geïsoleerd van het Azi

atisch thuisland van de voorouders en van de daar heersende selectiedruk 

om resistentie te accumuleren tegen de pathogène schimmel Ophiostoma ul

mi. Toen O. ulmi, vlak voor de eerste wereldoorlog per ongeluk in Europa 

terechtkwam, was de iepenpopulatie dan ook zeer vatbaar en werd ver

volgens het iepenbestand drastisch gereduceerd. Vooral sinds het begin 

van de zeventiger jaren, toen een veel virulentere stam van deze schim

mel vrij plotseling verscheen, is de iep in snel tempo uit het landschap 

aan het verdwijnen. Met name in Engeland heeft de iepeziekte een zeer 

ingrijpende invloed op het landschap (figuur 8) . Ook in grote delen van 

Noord-Amerika is de iep aan deze virulente stam van O. ulmi ten offer ge

vallen. De resistente iepen, die met veel inspanning werden verkregen 

door inkruisen van resistentiegenen afkomstig uit het Aziatisch gebied 

van herkomst, blijken niet tegen deze virulente stam bestand te zijn (Hey-
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Figuur 8. Door de iepeziekte aangetaste iep op de Zwarten Dijk bij Kam

pen. (Foto R.J . Scheffer, WCS, Baarn). 

broek et a l . , 1981). 

Het soort resistentie dat veelal door plantenveredelaars gebruikt wordt 

voor het ontwikkelen van resistente variëteiten van cultuurgewassen, is 

gebaseerd op monogene resistentie. Deze resistentie is gekenmerkt door 

de onmogelijkheid voor de pathogène schimmel om zich op de waardplant 

te vermeerderen. Bij plant-pathogeen interacties in natuurlijke vegetaties 

bestaat echter een grote verscheidenheid van resistentietypen, die waar

schijnlijk een belangrijke oorzaak is van een langdurige stabiliteit (Nelson, 

1978). Hierbij kunnen actieve en passieve resistentiefactoren worden on

derscheiden. Actieve resistentiefactoren reduceren de snelheid van kolo

nisatie en vermenigvuldiging van de pathogène schimmel en daarmee de 

snelheid waarmee de ziekte zich uitbreidt. De resistentie kan daarbij va

riëren van zeer resistent, gekenmerkt door het ontstaan van necrotische 

vlekjes waarop geen sporulatie plaatsvindt, tot weinig resistent met grote

re lesies met enige sporulatie, die al snel na de infectie begint. Een con-
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tinu spectrum in gradaties van actieve resistentie is bij verschillende 

waardplant-pathogeenrelaties aangetoond (Burdon, 1980). Ook zijn er 

ziekte-tolerante genotypen waarop het pathogeen goed sporuleert, maar 

waarbij de plant in groei en reproduktie niet significant wordt geschaad. 

Een passieve resistentie doet zich o.a. voor als een plant zaad produceert 

vóórdat het pathogeen verschijnt en zo aan,het pathogeen ontsnapt. Ac

tieve resistentie, passieve resistentie en tolerantie zijn componenten van 

afweer tegen ziekten, die aan de stabiliteit van natuurlijke plantpopulaties 

bijdragen. 

Soortsdiversiteit in plantengemeenschappen 

Een rol van pathogène micro-organismen bij het bepalen van de soortsdi

versiteit van plantengemeenschappen is reeds vele malen gesuggereerd 

(Darwin, 1859; Burdon 1982). De concurrerende interacties tussen soor

ten in plantengemeenschappen zijn meestal zeer complex, leidend tot de 

dominantie van de soort met de sterkste concurrentiepositie, schimmel-

ziekten nog buiten beschouwing gelaten. Aan de hand van een eenvoudig 

model demonstreren Chilvers & Brittain (1972), hoe de concurrentie tus

sen twee plantesoorten beïnvloed wordt door hun respectievelijke waard-

plant-specifieke pathogenen (figuur 9). Hun model leidt tot de conclusie 

dat het complex van interacties tussen twee plantesoorten en hun patho

genen resulteert in het ontstaan van een groter aantal gedeeltelijk be

schikbare niches. De pathogenen beletten namelijk hun waardplant vol 

profijt te trekken van de verzwakte concurrentiepositie van de concur

rent . Dit leidt volgens de auteurs tot kolonisatie van het oecosysteem 

door meer deze soorten met hun respectievelijke pathogenen, waardoor de 

stabiliteit toeneemt. 

De vraag is of ziekten ook een belangrijke rol spelen in de meer com

plexe natuurlijke plantengemeenschappen. Ervaringen met het bestrijden 

van uitheemse onkruiden met pathogène schimmels van de plant, afkom

stig uit zijn gebied van herkomst, wijst wel in die richting. De invoer van 

de roest Puccinia chondrülina ter bestrijding van 'skeleton weed' (Chon-

drüla juncea) in Australië bijvoorbeeld, leidde tot de afname van de voor 

het pathogeen vatbare variëteit van het onkruid, maar tevens tot een 

snelle uitbreiding van de twee voor het pathogeen resistente variëteiten, 
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die aanvankelijk tot een klein gebied beperkt waren. Dit demonstreert, 

dat verlies van concurrentiekracht van een plant, veroorzaakt door een 

pathogène schimmel, inderdaad kan leiden tot verandering in floristische 

samenstelling. 

aandeel van component in het oecosysteem 
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Figuur 9. Een eenvoudig model van de invloed van twee waardplant-spe-

cifieke pathogenen op de competitie tussen de twee respectievelijke waard-

plant soorten. X en Y is het aandeel van de twee waardplantsoorten in het 

'oecosysteem'; x en y het aandeel van hun respectievelijke waardplant -

specifieke pathogenen. Elke component heeft in elk systeem waarin hij aam-

wezig is dezelfde aanvangswaarden en snelheidsconstante gekregen. 

(a) waardplant X alleen, pathogeen x ingevoerd bij p ; 

(b) waardplant Y alleen, pathogeen y ingevoerd bij p ; 

(c) waardplant X en Y tesamen in afwezigheid van pathogenen; 

(d) waardplant X en Y met pathogenen x en y (Chilvers & Brittain, 1972). 
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Of omgekeerd de diversiteit van natuurlijke gemeenschappen - althans 

ten dele - voorkomt dat ziekteëpidemieën algemeen worden is eveneens de 

vraag. Experimenteel bewezen is dit niet, maar er zijn wel aanwijzingen 

voor. Zo komen ziekteëpidemieën veelvuldiger voor in agrarische systemen 

dan in beheerde seminatuurlijke systemen en daarin weer frequenter dan 

in ongestoorde systemen (Burdon & Shattock, 1980). Zulke epidemieën 

treden vooral op als genetisch uniforme va*riëteiten over grote oppervlak

ten worden verbouwd. Ook is uit veelvuldig onderzoek met mengsels van 

isogene lijnen van één soort, die slechts verschillen in resistentiegenen, 

gebleken, dat de kans op de ontwikkeling van epidemieën in dergelijke 

gemengde cultures geringer en de stabiliteit in opbrengst groter is . 

Dat menselijk ingrijpen in natuurlijke vegetaties tot catastrofale versto

ring van de stabiele relaties tussen pathogène schimmels en plantenge

meenschappen kan leiden, blijkt thans duidelijk uit hetgeen in de uitge

strekte eucalyptusvegetaties van Australië gaande i s . Een verandering 

van bosbeheer met als gevolg een verandering in soortensamenstelling, 

heeft daar in belangrijke mate bijgedragen aan een epidemische ontwikke

ling van de pathogène bodemschimmel Phytophthora cinnamoni, waardoor 

over uitgestrekte gebieden eucalyptusbomen en andere voor deze schimmel 

vatbare bomen en struiken, afsterven. Om de toegankelijkheid voor de 

bosbouw te vergroten, wordt de strooisellaag en onderbegroeiing in deze 

bossen namelijk eenmaal in de 5 tot 7 jaar in brand gestoken. De vorming 

van een dikke strooisellaag wordt daardoor voorkomen en, tevens de ont

wikkeling van felle natuurlijke' bosbranden die minder frequent door on

weer ontstaan. De oorspronkelijke vnl. uit leguminosen (Acacia spp.) en 

voor P. cinnamoni resistente onderbegroeiing is daardoor gewijzigd in een 

vnl. door Proteaceae gedomineerde vegetatie, die vatbaar is voor P. cin

namoni. Ook veranderingen van bodemmicroklimaat o .a. door de geringere 

dikte van de strooisellaag, heeft een verandering van samenstelling en ac

tiviteit van de bodemmicroflora en -fauna tot gevolg. De ontwikkeling van 

P. cinnamoni heeft daardoor meer kansen gekregen (Malajczuk, 1979). 

Ons inzicht in de oecologische betekenis van pathogène schimmels voor 

vegetaties is nog gering en voornamelijk gebaseerd op veronderstellingen. 

Dat pathogène schimmels een rol spelen in de regulatie van ontwikkeling 

en handhaving van plantengemeenschappen is echter zeer aannemelijk. 
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Schimmels in menselijk perspectief 

D.A.A. Mossel 

INLEIDING 

Schimmels kunnen voor de mens zowel gunstig als ongunstig functione

ren. Een voorbeeld van de gunstige werking van schimmels geven Gray et 

al. (1971). Zij schatten dat een bevolking als die van het Verenigd Konink

rijk per jaar circa 20 miljoen ton huishoudelijk afval, een even grote hoe

veelheid slib als bijprodukt van de afvalwaterzuivering en rond 100 miljoen 

ton agrarisch afval produceert. Indien deze afvallen niet gemineraliseerd 

worden door de microbiële populatie van de bodem, waaronder schimmels, 

dan zou, ten gevolge van het CO „-verbruik bij de fotosynthetische kool

zuur-assimilatie door groene planten, binnen 20 jaar vrijwel geen CO2 

meer in de atmosfeer beschikbaar zijn (figuur 1). Daardoor zou de plante-

groei tot stilstand komen en daarmede het leven op aarde, tenzij men alle 

afvallen van de samenleving in ovens zou weten te verbranden onder ge

lijktijdige terugwinning van stikstofverbindingen. Het hergebruik van dit 

afval door de microbiële bodemassociatie bespaart de mens dus veel moeite 

en kosten. 

Schimmels in het bijzonder doen nog meer voor het mensdom: zij vormen 

een smakelijk en gezond voedsel in de vorm van eetbare champignons, can-

tharellen en dergelijke, bewerken de rijping van vrij neutrale kaassoorten 

tot lekkernijen en synthetiseren antibiotica of grondstoffen daarvoor. 

De ongunstige resultaten van het functioneren van schimmels maken de

ze organismen zeer gehaat, zoals in het verleden bij Phytophthora infes

tons. De toch al voortdurend honger lijdende Ieren wisten dat de dood 

voor de deur stond, wanneer hun magere aardappeloogst door P. infestans 

was verteerd. Minder direct levensbedreigend, maar toch vaak zeer ern

stig was de beschimmeling in Nederland van meel, granen, peulvruchten 

103 



1 

u i ynruïs i imr i i 
v n l . 1 

V schimmels / 

n 
Q. 
5' 
l £ 

VN 
%\ 
% © X 

^ 

( p lant I 

•s'/ßl 
<• / / 

ÖV /$ 
J/s 
Ut g <o 
r f •$ 

V"" x ̂  ' atmos- \ 
fer isch ] 

CO^ / 
V / 

< 
o a 
5' 

ID 

NA 
N \ N&Jf 

ƒ dier \ 
1 mens J 

Figuur 1. De kringloop van koolstof ter illustratie van de rol van diverse 

groepen micro-organismen in de bodem bij de recycling. Sterk vereenvou

digd ter verduidelijking van de hoofdlijnen. 

en dergelijke en in mindere mate ook van tabak, leer en zelfs boeken in 

de periode 1943-1945 in de Tweede Wereldoorlog. Deze beschimmeling trad 

op toen opslagplaatsen en woonhuizen door gebrek aan brandstof niet meer 

droog konden worden gehouden. Filosofisch gezien valt dit de schimmels 

niet 'kwalijk te nemen': zij vervullen, wanneer de.uitwendige omstandig

heden dit veroorloven, blindelings hun recyclage-taak! Verwenst worden 

uiteraard ook de pathogène schimmels die de long, de huid tussen de t e 

nen, de mond en de vrouwelijke geslachtsorganen op pijnlijke en onaange

name wijze kunnen koloniseren (Jawetz et a l . , 1982). Hetzelfde geldt voor 

de schimmelsporen in het huisstof die vele mensen gevoelig kunnen maken 

voor uiterst storende allergieën (zie het hoofdstuk van Klokke). 

De vrees voor schimmels i s , zoals iedere vrees, ten dele gebaseerd op 

een reëel risico. Over bij voorbeeld het moederkoorn (Ciaviceps purpurea) 

circuleren de meest lugubere verhalen. Deze schimmel is de oorzaak van 

de ziekte ergotisme. Eén van de symptomen van deze ziekte is gangreen, 
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dat gepaard gaat met ernstige neurologische en psychologische storingen. 

Dit maakt deze ziekte levensbedreigend en daardoor bijzonder angstwek

kend (Van Rensburg & Altenkirk, 1974). Nadat eenmaal de aard en ver

schijningsvorm van het moederkoorn waren vastgesteld, kon het ergotis-

me volledig worden voorkómen. Slimme farmacologen trokken zelfs lering 

uit het lugubere verleden en isoleerden nuttige alkaloi'den uit het moeder

koorn. Deze spelen in de therapie nog steeds een belangrijke rol. 

Ook omtrent de toxiciteit van paddestoelen bestaan de meest wilde ver

halen. Wie echter gekweekte champignons eet of zijn bospaddestoelen van 

bonafide leveranciers betrekt, loopt, zoals de statistieken tonen, geen en

kel risico. 

Mycotoxinen zijn zeer toxische stofwisselingsprodukten van schimmels 

die vooral sedert 1950 bekend zijn geworden. In de betreffende paragraaf 

wordt nader toegelicht dat het gevaar voor d« gezondheid van de mens 

wel degelijk reëel i s , doch anderzijds vrijwel volkomen beheersbaar. 

RECYCLING 

Het mierobieel gebeuren in de bodem en bij de compostering is in oeco-

logische zin bijzonder belangwekkend. Het heeft, nadat het in grote lijnen 

doorzien was, model gestaan voor de algemene microbiële oecologie en de 

basis gevormd voor de moderne inzichten in de biologische processen die 

optreden bij de waterzuivering, het bederf van levensmiddelen en de pro-

duktie van levensmiddelen door microbiële rijping. 

Zoals iedere niche, worden bodem en compostsubstraat gekoloniseerd 

door de micro-organismen die in biochemische zin het best aangepast zijn 

aan de parameters van de niche. Deze worden meestal verdeeld in intrin

sieke en extrinsieke parameters (Westerdijk, 1949). De eerste hebben be

trekking op de nutriëntenwaarde, de pH, de wateractiviteit (a ) (zie het 

hoofdstuk van Samson), het vóórkomen van antimicrobiële stoffen, s t ruc

turele en enkele secundaire eigenschappen van de niche. Extrinsieke pa

rameters zijn vooral temperatuur en de samenstelling en relatieve vochtig

heid van de gasfase boven en in de niche (Mossel, 1983). Niet steeds 

wordt een niche onmiddellijk door een constante populatie gevuld; dikwijls 

neemt men daarbij successies was. Soms ontwikkelt deze microbiële associ

atie zich snel, bij voorbeeld bij het bederf van v is . Wanneer daarentegen 
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moeilijk aantastbare substraten de enige energiebron zijn, kan de succes

sie langzaam verlopen. 

Vullen van de niche door een evenwichtsassociatie betekent nog niet dat 

deze metabolisch, dus dissimilatief, actief zal zijn (Levy & Dickinson, 1981). 

Zeer duidelijk moet dus steeds onderscheid worden gemaakt tussen anabole 

en katabole processen in een gegeven habit.at (Mossel, 1983; figuur 2). 

Juist bij de recyclage in bodem en compost is dit verschil duidelijk aan

wezig. Het beschikbare substraat is min of meer gevarieerd, in hoeveel

heid en samenstelling. De laagmoleculaire componenten zoals mineralen, 

koolhydraten, organische zuren, peptiden en triglyceriden worden door 

vele soorten micro-organismen afgebroken. Hoogmoleculaire lipiden zoals 

cutine en suberine, en vooral hoogpolymere koolhydraten zijn veel minder 

aantastbaar. Omdat het hoofdbestanddeel van bladeren, takken, stamhout, 

papier en textielafval uit hemicellulose, cellulose, lignine, cutine, en suberine 

bestaat, ontwikkelt zich in genoemde niches een zeer karakteristieke populatie. 

De meeste bodembacteriën dissimileren zetmeel, pectine en cellulose. 

Niet steeds bezit een gegeven geslacht of soort al deze dissimilatoire eigen

schappen, maar de totale bacteriële bodemassociatie beschikt over het ge

hele palet. Niettemin spelen bacteriën, blijkens experimentele gegevens, 

bij recycling slechts een beperkte rol. Dit wordt toegeschreven aan een 

combinatie van drie factoren: (1) gebrek aan het enzymapparaat vereist 

log kve per 1 g , 
1 ml of 1 cm2 log kve per 1 g , metabolieten 

1 ml of 1 cm2 (mg/kg) 

t i jd t i j d 

Figuur 2. Het lot van verschillende typen micro-organismen bij de koloni

satie van een niche (links) en de diverse mogelijkheden van stofwisseling 

van een dominant organisme in een niche ( rechts) . Kve = kolonie-vormende een 

heden; A = latentietijd; 1, 2, 3 = resp. vermeerdering, constant blijven (micro' 

bistase) en afname (microbicidi) van het micro-organisme. 
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voor aantasting van de natieve cellulose- en ligninestructuren; (2) de r e 

latief lage pH van de biotoop die door de betrokken bacteriën niet wordt 

getolereerd; en (3) de aanwezigheid in de niche van aanmerkelijke con

centraties tannine-derivaten met bacteriostatisch vermogen. Hetzelfde 

schijnt te gelden voor Actinomyceten, die in de bodem in grote aantallen 

en variatie voorkomen. Ook voor deze organismen geldt, dat zij in vitro 

cellulose, pectine, kératine en ook lignine min of meer sterk en snel kun

nen aantasten, maar niettemin een zeer beperkte materiële bijdrage leve

ren aan de recycling (Goodfellow & Cross, 1974). 

De betekenis van schimmels voor de recycling is groot. Niettemin mag 

in deze niet worden gegeneraliseerd. Vele bodemschimmels en gisten, die 

ook als bederfverwekkers dominant zijn in niches die zij preferent kunnen 

koloniseren, zijn aangewezen op laagmoleculaire derivaten van celwandpo-

lymeren; zij moeten in de successie wachten op het beschikbaar komen 

van deze verbindingen op grond van de activiteit van de ligno-celluloly-

tische organismen in de bodemassociatie die lignine en cellulose afbreken. 

Deze laatste bestaat overwegend uit Basidiomyceten. Deze groeien en me-

taboliseren relatief zeer langzaam en verliezen dus de competitie met ande

re bodemorganismen wanneer laagmoleculaire koolhydraten beschikbaar 

zijn. Basidiomyceten die hout mineraliseren worden verdeeld in twee groe

pen. De eerste omvat de soorten die cellulose en lignine totaal kunnen af

breken waarbij tijdens de afbraak een wit residu ontstaat. Deze soorten 

worden in de Engelse literatuur aangeduid als 'white-rot'-schimmels (Blan-

chette, 1984). Daarnaast zijn soorten waargenomen die cellulose afbreken 

en lignine zodanig modificeren dat een bruin poedervormig residu over

blijft; de 'brown-rot'-schimmels (Crawford, 1981). 

Cutine en voorzover bekend ook suberine worden door een breder as

sortiment van bacteriën en schimmels gedissimileerd. Dit hangt mogelijk 

samen met de aard van deze vetachtige plantaardige componenten. Estera-

sen en vetzuuroxydasen zijn wijd verspreid bij bacteriën en schimmels. 

Bovendien zijn de cutinen en dergelijke sterisch vrijwel even goed toegan

kelijk als de vetcomponenten van levensmiddelen, die, zoals de praktijk 

leert, betrekkelijk snel worden gedissimileerd. 

Ook de bodem- en compostfauna speelt een rol bij de recycling (Mason, 

1976). Bij deze processen zijn eveneens oecologisch bijzonder interessante 

successies en cycli waargenomen. Niettemin blijft gelden dat lagere en ho-
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gère schimmels in metabolische zin het belangrijkst zijn in de recyclage 

van vegetatie en het afval van onze samenleving en dus van eminente be

tekenis zijn. 

Deze degraderende activiteit, deze 'oertendens' van de schimmelassocia

tie in de bodem zet ook door in andere biotopen. Zulke processen bedrei

gen in het bijzonder materialen van plantaardige en ten dele ook dierlijke 

oorspong die de mens voor zijn gebruik op wat langere termijn wil bestem

men. Wat onmisbaar is in de natuur, zal bestreden moeten worden wil de 

mens zich kunnen blijven voeden, kleden, schoeien en dergelijke. De maat

regelen die door traditie of technologie beschikbaar zijn gekomen om voor 

de mens wezenlijke produkten aan recycling te onttrekken, duidt men aan 

met conservering. 

BESTRIJDING VAN BEDERF DOOR SCHIMMELS 

Bij de interventie met als doel voedingsmiddelen en andere biologische 

produkten voor recycling te behoeden staan in beginsel drie strategieën 

ter beschikking. 

De meest drastische is de totale inactivering ('afdoding') van de micro-

biële associatie. Men is wellicht geneigd de uitschakeling van uitsluitend 

schimmels na te streven. De praktijk leert echter dat dan in de meeste ge

vallen andere micro-organismen de beschikbare niche gaan vullen, zodat 

niettemin bederf optreedt. Derhalve is volledige sterilisatie vereist, zoals 

dat bij de bereiding van door warmte verduurzaamde, vooraf in blik, kunst

stof of glas hermetisch ingesloten conserven het geval i s . Tegenwoordig 

zijn ook andere steriliserende technieken ter beschikking, zoals doorstra

ling met gammastraling en chemische sterilisatie (Russell et a l . , 1982). Dik

wijls is dit in de praktijk niet uitvoerbaar, omdat de vereiste behandeling 

het produkt denatureert of schadelijk voor de gezondheid maakt. 

Een tweede, vaak bewandelde weg is de onderdrukking van de kolonisa

tie en metabolische dissimilatie door schimmels door passende keuze van 

extrinsieke parameters, zoals temperatuur en/of partiële gasdruk van 

zuurstof en CO„ bij bewaring (Mossel, 1983). Een afdoende conservering 

wordt alleen bereikt door invriezen gevolgd door bewaring bij temperatu

ren beneden circa -20 °C. Bij temperaturen boven dit gebied zullen ex

treem psychrofiele schimnjels, waaronder soorten van de geslachten Cïado-
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sporium, Pénicillium en Aureobasidium nog, zij het langzaam, de substra

ten aantasten. Bekend is het ontstaan van 'bakkebaarden' (mycelium), 

waaronder de gevreesde 'black spot', op vlees dat bij te hoge vrieshuis-

temperaturen wordt opgeslagen. Ook bewaring onder vacuüm of in een 

CO „-atmosfeer remt niet elke ontwikkeling van schimmels, hoewel de meest 

bekende schimmels zich onder aërobe omstandigheden optimaal ontwikke

len. Gecombineerde toepassing van koeling tot circa 0 °C en verpakking 

in een CO„-atmosfeer zal in vele gevallen schimmels afdoende onderdruk

ken , doch bij voorbeeld psychrotrofe melkzuurbacteriën niet, zodat uitein

delijk toch microbieel bederf zal optreden. 

Remming van de ontwikkeling en stofwisseling van schimmels kan ook 

worden bereikt door passende beïnvloeding van intrinsieke parameters van 

de niche. Het meest effectief is onttrekken van water tot een a -waarde 
w 

van beneden 0,60. Dit zeer lage niveau is vereist omdat vele xerotrofe 

schimmelsoorten zich bij hogere a -waarden nog, zij het uiterst langzaam, 

d.w.z. binnen 1 jaar, kunnen ontwikkelen. Verlaging van de pH-waarde 

is weinig effectief, aangezien schimmels vrijwel zonder uitzondering acido-

fiel zijn. In beginsel kunnen ook mycostatische stoffen worden toegepast. 

Dit vindt op grote schaal plaats bij niet-voedingsmiddelen. Wanneer voe

dingsmiddelen worden geconserveerd met mycostatische verbindingen ko

men uiteraard uitsluitend stoffen in aanmerking die voor de mens acuut en 

chronisch niet toxisch zijn. Bij onderzoek naar chronische toxiciteit ver

toonden ook die microbiostatische verbindingen die bij eerder conventioneel 

toetsen in voederproeven met dieren aanvaardbaar waren gebleken dikwijls 

specifieke activiteiten, die de stof ten minste verdacht doen zijn. Dit be

treft vooral teratogene en mutagene effecten (Koeman, 1983). Op grond 

van deze waarnemingen en omdat een mycostatische stof die bijvoorbeeld 

aan jam wordt toegevoegd, in het consumptiepatroon van zeer jonge kinde

ren , zieken, ouden van dagen en slecht gevoede consumenten zeer langdu

rig voorkomt, is men uiterst voorzichtig geworden met het wettelijk toela

ten van conserveermiddelen. 

In de praktijk is het drogen tot een veilig water gehalte de meest toege

paste en meest eenvoudige methode ter bescherming van waardevolle mate

rialen tegen kolonisatie en aantasting door schimmels. Dit is voor verschil

lende materialen sterk uiteenlopend doordat de wateractiviteit van een 

niche en niet het watergehalte beslissend is voor het al of niet ontkiemen 
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van schimmelsporen en de ontwikkeling van mycelia. Het verband tussen 

watergehalte en wateractiviteit van een substraat is de zogenaamde water-

sorptie-isotherm. Deze is afhankelijk van de temperatuur (figuur 3) en 

bovendien van de omstandigheid of een gegeven watergehalte vanuit een 

situatie van wateradsorptie of waterdesorptie werd bereikt. Voorts is de 

keuze van 'de' veilige a afhankelijk van de lengte van de periode waarin 

beschimmeling moet uitblijven. Een a van circa 0,60 is onbeperkt veilig. 

Dikwijls hoeft schimmelgroei echter slechts gedurende enkele weken te 

worden onderdrukt ;-de veilige a is in dat geval circa 0,70. 

RISICO'S VAN SCHIMMELVERGIFTIGINGEN (MYCOTOXICOSEN) 

Eertijds was de beschimmeling*van voedingsmiddelen uitsluitend een 

esthetisch en daardoor economisch probleem, omdat het ongewenste veran

deringen van geur, smaak en uiterlijk van voedingsmiddelen gaf. Later, 

toen de ontwikkelingslanden meer ontsloten werden, kreeg het verlo

ren-gaan van voedsel ook ethische facetten. In een samenleving waarin 

ongeveer tweederde van de deelgenoten permanent ondervoed i s , krijgt 

watergehalte (g /kg) 

170-

150-

130. 

110-

— i 1 r— 
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Figuur 3. In de praktijk meestal gebruikte gedeelten van de sorptie-iso-
thermen van granen bij 10 en 35 °C. 
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het verloren laten gaan van voedsel door beschimmeling het karakter van 

een ernstig falen. Hoewel de eerste waarnemingen op dit gebied meer dan 

een eeuw geleden werden gedaan, duurde het niettemin tot omstreeks 1950 

voordat men zich realiseerde dat het nuttigen van beschimmeld voedsel 

een gezondheidsrisico kan vormen (Moreau & Moss, 1979). 

Reeds in de oudheid zijn acute vergiftigingen waargenomen, die optra

den na het gebruik van beschimmelde voedingsmiddelen. Het eerder ge

noemde ergotisme is hiervan een voorbeeld. Pas rond het begin van deze 

eeuw werden ook chronische vergiftigingen bij mens en dier gezien, die 

mogelijk samenhingen met de consumptie van beschimmeld voedsel. Met be

trekking tot de mens was de 'gele-rijst'-ziekte de eerste van deze syndro

men ; het verschijnsel werd niet algemeen bekend, doordat het vrijwel be

perkt bleef tot het Verre Oosten. Een ernstige epidemie van alimentaire 

toxische aleukie (ATA) in de USSR in 1942, veroorzaakt door de verwer

king van op het veld beschimmelde tarwe tot brood, bracht deze ziekte 

meer algemeen onder de aandacht en leidde tot de invoering van de term 

mycotoxicosen (schimmelvergiftigingen). Vooral de explosieve sterfte on

der kalkoenen in Engeland als gevolg van het verstrekken van voeder 

waarin beschimmeld grondnotenmeel was verwerkt, vormde de aanleiding 

tot zeer veel speurwerk. Dit resulteerde spoedig in de volledige identifi

catie van de groep oorzakelijke mycotoxinen, de aflatoxines (Moreau & 

Moss, 1979). 

Thans zijn meer dan 70 mycotoxines en 225 mycotoxinogene schimmel

soorten bekend. In Tabel 1 wordt van de laatste een overzicht gegeven. 

De geslachten Pénicillium en Aspergillus kennen de meeste toxinogene soor

ten. Opvallend zijn de vaak ernstige ziekteverschijnselen van enkele myco

toxicosen : levenbedreigende veranderingen in het bloed, nieraandoeningen, 

leverziekten, carcinomen en tremoren (Hayes, 1980). 

In enkele gevallen, bij voorbeeld schimmelkazen, is de betekenis van be

paalde schimmels als producent van mycotoxinen onder praktijkomstandig

heden nog onvoldoende onderzocht. Verder op moderne leest geschoeid on

derzoek is daartoe nog vereist. 

Mycotoxinen zijn als regel betrekkelijk laagmoleculaire en thermostabiele 

verbindingen. Daardoor diffunderen zij snel vanuit het mycelium door de 

totale massa van een voedingsmiddel en kunnen ze niet door warmtebehan

deling geihactiveerd worden. Voorkómen van de beschimmeling van grond-
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Tabel 1. F requent ieverde l ing van mycotoxinogenese over de meest voorko

mende geslachten van schimmels 

Geslacht Mycotoxinogene soorten 

Pénicillium 55 

Aspergi l lus 45 

Fusarium 20 

Mucor • 10 

Cladosporium 10 

Al ternar ia 5 

Stachybotrys 5 

Absidia ' 3 

Andere geslachten 0-2 

stoffen is derhalve de enige effectieve maatregel t egen mycotoxicosen. 

In enkele ontwikkelingslanden on tbreek t daartoe de i n f r a s t r u c t uu r . 

Daardoor worden de gezondheidsautor i te i ten in impor terende landen d ik

wijls voor de problematiek gesteld re ferent iewaarden ( 'normen') voor de 

hoogst a anvaa rdba re concentra t ie van belangri jke mycotpxinen uit te 

v aa rd igen . Vroeger werden deze eenvoudig gelijk gesteld aan de aan to-

n ingsg rens behorend bij de gevoeligste methode. Voor carcinogene v e r 

b indingen is dit wellicht a anvaa rdbaa r . In het geval van minder e rn s t ig 

toxische mycotoxinen is een zekere souplesse , gebaseerd op r i s icoschat

t ing en economische haalbaarheid in deze l anden , ve ran twoord . Hierbij 

wordt door middel van toxicologisch onderzoek de minimaal toxische dosis 

van het be t rokken mycotoxine vas tges te ld . Met een zekere veil igheidsmar

ge , welke onder meer wordt bepaald door de mate van verschi l t u s sen de 

react ies van verschi l lende t ypes proefdieren op een gegeven mycotoxine, 

wordt dan de maximaal a anvaardbare dagelijkse opname door de mens b e 

r ekend . Menu-onderzoek stelt in s taat te scha t ten welke de belangri jkste 

b ronnen van opneming van een gegeven mycotoxine vormen en welk maxi

maal niveau dus in elk daarvan kan worden toegela ten . 
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BESTRIJDING VAN BESCHIMMELING BIJ GRANEN 

Bij transport van granen over zee wordt soms ernstige schade aan par

tijen waargenomen in de vorm van zogenaamde broei. Dit is oecologisch 

een belangwekkend verschijnsel. Het wordt in eerste instantie veroorzaakt 

door plaatselijke ontwikkeling van schimmels, mogelijk gemaakt door een 

lokaal verhoogde wateractiviteit. Deze stelt de sporen van de meest xero-

fiele schimmelsoorten, die altijd op granen aanwezig zijn, in staat tot kie

ming en navolgende myceliumontwikkeling. Hierbij komen water en warmte 

vrij (Multon, 1982). Het stofwisselingswater zal de lokale a verder ver

hogen en op den duur de ontwikkeling van minder xerofiele schimmelsoor

ten mogelijk maken en daarmede de vorming van mycotoxinen. Wanneer de 

ontwikkelde warmte niet voldoende kan worden afgevoerd, treedt tempera-

tuurverhoging in de partij graan op, die tot broei tot circa 60 °C kan lei

den. Bij bewaring van partijen graan te land kan broei worden voorkomen 

door maatregelen van extrinsieke aard : keren, ventileren en waar nodig 

koelen. Gedurende zeetransport zijn dergelijke maatregelen niet mogelijk.. 

Men is dan aangewezen op intrinsieke interventie, dus beperking van het 

watergehalte. 

Het watergehalte van een partij, zoals de handel dit hanteert, is slechts 

van beperkte waarde, omdat de variaties in het watergehalte binnen een 

partij aanzienlijk kunnen zijn. Eén lokale regio met een voldoende hoog wa

tergehalte zal dus al tot bederf leiden. Het bedrijfsleven weet maar al te 

goed dat zelden hele partijen bederven: als regel gaat een deel van een 

partij door broei verloren. 

Door Kreijger (1962) is een benaderingswijze van dit probleem uitge

werkt, die wetenschappelijk verantwoord en praktisch zeer bruikbaar i s . 

Hierbij wordt uitgegaan van het in vitro bepaalde watergehalte van een 

goed geëquilibreerd monster, dat binnen een bepaalde periode van opslag 

bij een gegeven temperatuur juist geen beschimmeling zal toestaan. Een 

aantal van dit soort gegevens is samengebracht in figuur 4 en 5. Hiermee 

kan een veilig watergehalte worden berekend voor transport van een par

tij granen over zee gedurende een bepaalde tijd en bij een gegeven bela-

dings- en transporttemperatuur. Het hieruit af te leiden veilige waterge

halte moet nog gecorrigeerd (verlaagd) worden voor vier parameters: 

- Het in de praktijk bepaalde 'vocht'-gehalte onderschat het ware water-
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hoeveelheid mycelium (M/g) 

t i jd (dagen) 

Figuur 4. De invloed van de a van een graanprodukt op de ontwikkeling 

[ van schimmelsporen : b( 

1981). 
daarin van schimmelsporen: bereik a = 0,93-0,72. (Naar Poisson et a l . , 

gehalte omdat bij de meeste 'oven'-methoden een zekere retentie van water 

in het droogresidu optreedt (Overbeek & Mossel, 1949). 

- De heterogeniteit van partijen graan is dusdanig groot dat voor het vei

lig watergehalte, ook bij de zorgvuldige benadering van Kreijger, steeds 

een geringe negatieve correctie vereist is om werkelijk vrijheid van broei 

te kunnen verzekeren. 

- Wanneer in een partij veel gebroken korrels voorkomen zal dit de kans 

op en intensiteit van beschimmeling vergroten, wat een verdere reductie 

van het watergehalte noodzakelijk maakt. 

- Hetzelfde geldt voor aantasting van een partij door insekten. 

De waarde van elke maatregel ter voorkoming van schimmel is slechts te 

beoordelen door deze geruime tijd toe te passen en daarbij na te gaan of 
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Figuur 5. Berekend 'veilig' water gehalte, d .w.z. broeivrij transport ver

zekerd, in afhankelijkheid van temperatuur en duur van de zeereis, van 

een partij graan. Schimmelvrije bewaringen van resp. 5, 10 en 15 weken. 

watergehalte (g /kg) 

temperatuur (°C) 
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Figuur 6. Verificatie van de berekeningen van figuur 5 in de praktijk: 

o = berekend als veilig en zonder broeischade gearriveerd in haven van 

bestemming; • = de conditie van partijen, ontvangen met duidelijke broei

schade. De waarnemingen zijn afkomstig uit Zuid-Amerika. 
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de te voorkómen effecten ook werkelijk niet meer werden aangetroffen. In 

f iguur 6 is een dergelijke evaluatie u i tgevoerd . Daarin wordt het volgens 

de be reken ing van Kreijger vas tges te lde veilige watergehal te van parti jen 

mais u i tgezet t egen de maand, en dus indirect de t empera tuur van de b e 

l ad ing . De witte c i rkels geven in de p rakt i jk schimmelvrij bevonden s i tua

t ies weer , de zwarte p rak t i sche gevallen van b roe i . De correlat ie van de 

aard van de p rak t i jkpunten met de be rekeningen is bijzonder opval lend. 

Deze bevest igt dat op de gevolgde benade r ing ve r t rouwd mag worden om 

schimmelvrije v e r schep ing van mais, t a rwe , r i jst en dergelijke te g a rande 

ren en daarmede p reven t ie van de vorming van mycotoxinen. 
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Over gevoeligheid voor schimmels 

A.H. Klokke 

De titel 'Over gevoeligheid voor schimmels' suggereert al dat de mens 

(daar gaat het in dit hoofdstuk om) ziek kan worden van schimmels. In de 

mate van 'gevoeligheid' en van 'ziekte' doen zich grote variaties voor die 

zowel samenhangen met de aanleg,, de vatbaarheid van het individu, als 

met de wijze van infectie en de agressiviteit van een schimmel. 

In dit hoofdstuk zal na het overzicht van de door schimmels veroorzaak

te ziekten (mycosen) op twee aspecten wat nader worden ingegaan: de al

lergische aandoeningen en de mycotoxicosen. 

MYCOSEN 

Historie 

In 1835 bewees Agostino Bassi voor het eerst dat een levend organisme 

als parasiet kan optreden en ziekte kan verwekken in een ander levend 

organisme. Van zieke zijderupsen, lijdend aan de 'muscardino' die in die 

dagen de zijdeteelt in Italië in gevaar bracht, isoleerde hij een 'plant van 

cryptogame aard', die later als een schimmel werd gekarakteriseerd en 

Beauveria bassiana werd genoemd. Inoculatie van deze schimmel in gezon

de rupsen veroorzaakte de 'muscardino'. Daarmee was het causale verband 

tussen ziekte en verwekker aangetoond. Binnen een tijdvak van 10 jaar 

ontdekte men dat ook ziekten bij de mens door schimmels werden veroor

zaakt . 

*Bij dit hoofdstuk is geen lijst opgenomen met referenties waarnaar vanuit 

de tekst wordt verwezen. De literatuurlijst bevat twee belangrijke stan

daardwerken die de lezer kan hanteren voor nadere oriëntatie. 
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Remak, een jonge Pool die naar Berlijn was geëmigreerd, ontdekte in 

1837 schimmeldraden in de korsten op het hoofd van een patiënt, die een 

kale plek met littekenvorming vertoonde. Professor Schönlein in Berlijn, 

onder wiens leiding Remak later zou gaan werken, publiceerde in 1839 

zijn vermoeden, dat deze ziekte van het behaarde hoofd, die 'favus' heet

te , door deze schimmel werd veroorzaakt. Uiteindelijk beschreef Remak 

de verwekker in 1845, en gaf deze de naam Achorion (nu: Trichophyton) 

schönleinii. 

Onafhakelijk hiervan werd gelijkgericht onderzoek in Parijs gedaan door 

een emigrant uit Hongarije, David Gruby. Tussen 1841 en 1848 ontdekte 

hij dat een schimmel de verwekker was niet alleen van favus (1841) maar 

ook van ringworm van de baard (1842), van ringworm van het behaarde 

hoofd (1843, 1844) en van spruw, een ziekte van het mondslijmvlies, die 

met wit beslag gepaard gaat, en waarvan wij nu weten dat deze door een 

gist, Candida albicans (zie figuur 1), wordt veroorzaakt. Het is dan ook 

geen wonder dat David Gruby bekend staat als de vader van de medische 

mycologie. 

Schimmels zijn dus eerder beschreven als veroorzakers van ziekte bij 

de mens dan bacteriën, protozoën en virussen, die als ziekteverwekkers 

pas nà 1870 ontdekt werden. In weerwil van deze chronologische priori

teit van de schimmels kwamen na 1870 de schimmelziekten (mycosen) op 

de achtergrond door de spectaculaire ontdekkingen op bacteriologisch en 

parasitologisch gebied van Koch, Pasteur, Neisser, Hansen en Manson 

Bahr. 

In de daarop volgende tijdvakken is opnieuw, telkens om verschillende 

redenen, de aandacht gevestigd op het belang van mycosen. In 1890-1910 

zagen de eerste handboeken over de verwekkers van mycotische huidziek

ten het licht. Het handboek van Sabouraud 'Les teignes' (1910), dat over 

hoofdhaarmycosen gaat, is daarvan het bekendste. Tevens werden in dit 

tijdvak nieuwe ziektebeelden als Sporotrichose in de Verenigde Staten 

(1898) en histoplasmose in Panama (1905) beschreven. 

Tussen 1930 en 1945 werd het door epidemiologisch onderzoek van grote 

bevolkingsgroepen in het zuidoosten van de Verenigde Staten duidelijk, 

dat de meerderheid van de bevolking positief reageerde op een inspuiting 

in de huid met histoplasmine, een stof bereid uit Histoplasma capsulatum. 

(zie figuur 2), de verwekker van histoplasmosis. Hierdoor was bewezen 
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Figuur 1. Candida albicans (gistcellen) (x 2800). (Foto Centraalbureau 
voor Schimmelcultures, Baarn). 

Figuur 2. Macrokonidium van Histoplasma-capsulatum (x 5200). (Foto 
Centraalbureau voor Schimmelcultures, Baarn). 
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dat asymptomatische besmetting met een schimmel bij grote bevolkingsgroe

pen kon plaatsvinden. Bij histoplasmosis gaf deze besmetting slechts in 

een aantal gevallen aanleiding tot klinische symptomen, die soms een do

delijke afloop hadden. Op de mortaliteitscijfers door mycosen werd door 

Emmons (1948) gewezen. In 1942 waren in de Verenigde Staten 349 mensen 

gestorven aan schimmelinfecties (o.a. histoplasmosis), een getal dat twee

maal zo groot was als het aantal doden door bekende ziekten als tyfus, 

cholera, pokken en hondsdolheid. Ook de statistieken van het aantal ziek

tegevallen toonden het belang van mycosen. Tijdens de tweede wereldoor

log kwam in de Verenigde Staten 15 % van de ziektemeldingen bij legerper

soneel op rekening van schimmelinfecties. 

Vanaf 1950 tot heden kwamen nieuwe geneesmiddelen ter beschikking 

voor de bestrijding van ernstige ziekten, zoals corticosteroi'den, antibio

tica en cytostatica, terwijl ook de orale anticonceptica tot ontwikkeling 

kwamen. Aan dit gebruik is - als ongewenste bijwerking - een toename 

van het aantal mycosen te wijten. In dit tijdvak zijn tevens een serie werk

zame anti-mycotische preparaten ontwikkeld, waarvan enkele levensred

dend zijn gebleken bij de ernstige systeem-mycosen. Griseofulvine, Ny-

statine en Amphothericine B zijn van deze serie de eerste geweest. Daar

naast is het door de toename in omvang en frequentie van het internatio

naal reizigersverkeer ook vaker mogelijk om in Europa met 'exotische' (uit 

andere landen afkomstige) schimmelinfecties geconfronteerd te worden. 

Oecologie van mycosen 

Fungi.zijn in de natuur te vinden als saprofyt in de bodem en op mate

rialen zoals hout, terwijl ook dier of mens schimmels als saprofyt bij zich 

kunnen dragen. Een vroege beschrijving is die van Giambattista della Por

ta die in 1588 schreef dat hij sporen had gewonnen uit plantaardig mate

riaal, groeiend op stenen, en dat hij 'fungus' noemde. In 1748 merkt Gle-

ditsch op dat schimmelsporen in de lucht aanwezig waren. Tydall noemde 

dit later (1881) 'the floating matter of the air ' . De verwekkers van beken

de diepe (systeem-)mycosen (bijvoorbeeld histoplasmosis) zijn uit grond-

monsters geïsoleerd en worden door de wind in de atmosfeer gebracht om 

vervolgens door mens en dier te worden ingeademd. 

Inademing van schimmelsporen in de lucht kan bij daarvoor gevoelige 
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mensen ook tot allergische ziekten, zoals asthma leiden. Onder bepaalde 

omstandigheden kan een saprofyt bij contact met mens of dier of door in 

halatie tot parasiet worden. Niet altijd zijn deze omstandigheden daartoe 

bekend. Als bekendste oorzaken komen weerstandsverlies tegen infecties 

en verstoring van het microbiologische evenwicht naar voren. Er kan een 

afweer-verlammende ziekte zijn, bijvoorbeeld een vorm van kanker. De 

afweerremming kan ook het gevolg zijn van moderne geneesmiddelen die 

de immuunafweer of celdeling beïnvloeden, zoals corticosteroiden en cyto-

statica, die gegeven worden om een (ernstige) ziekte te bestrijden. Het 

ongewenste bijeffect van dit afweerverlies kan dan zijn dat een saprofy-

tische schimmel 'de gelegenheid' krijgt in een schimmel met invasieve eigen

schappen te veranderen. In verband hiermee heten deze infecties 'oppor

tunistische'infecties. 

Daarnaast kan verstoring van het evenwicht tussen bacteriën en gisten 

in de darm of in de vagina teweeggebracht zijn door gebruik van breed-

spectrum-antibiotica en anti-conceptiva. Het resultaat daarvan is vaak 

een overmatige groei van gisten, zoals Candida albicans, die tot ziekten 

van huid en slijmvliezen aanleiding kan geven. 

Epidemiologie 

De verschillende wegen van infecties door schimmels bij mens en dier 

leveren verschillende ziektebeelden. 

Sommige schimmels voeden zich door afbraak van kératine, dat zich be

vindt in de hoornlaag van de huid, de haren en de nagels. Contactinfec

tie met deze schimmels leidt tot een oppervlakkige huidmycose. De schim

meldraden worden in afgestoten huidschilfers overgebracht, bijvoorbeeld 

via de grond of de vloer (douchecellen) en verspreiden zo de infectie. 

Andere schimmels zijn vrijlevende saprofyten en worden (overwegend 

in de tropen) bijvoorbeeld bij blootsvoets lopen door een verwonding doorn 

of splinter in het onderhuidse weefsel gebracht om daar tot een abscede-

rende ontsteking rondom de met de doorn geïntroduceerde schimmel aan

leiding te geven (traumatische inoculatie). 

Een derde infectieweg is het inhaleren van schimmelsporen. Daardoor 

kan een longmyeose ontstaan, die bij verspreiding in het lichaam tot een 

systeem-mycose kan leiden. Schimmels in deze categorie leven in spore-
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vorm in de bodem, in stof of in gedroogde duiven-exreta, zoals bij Cryp-

tococcus neoformans het geval i s . Een aantal van deze verwekkers komen 

slechts in enkele delen van de wereld voor, vooral in Noord- en Zuid-

Amerika, zodat deze in Nederland alleen als importziekten worden aange

troffen. Enkele van deze ziekten (zoals cryptococcosis en aspergillosis) 

komen kosmopolitisch voor. Infectie met Aspergiüus-sporen kan ernstige 

longziekten bij een mens veroorzaken. Bij drachtige koeien, met deze ver

wekker besmet, kan abortus van het kalf het gevolg zijn. 

Klinische ziektebeelden 

Om de veroorzakers van mycosen goed te kunnen onderscheiden en te 

behandelen is hun herkenbaarheid uiteraard wezenlijk. Zij zijn naar hun 

morfologie in een viertal groepen ingedeeld. 

- Gisten, eencellige schimmels, die zich vermenigvuldigen door knopvor-

ming (blastosporen) zonder vorming van schimmeldraden (filamenten of 

hyfen). 

- Gisten die zich tegelijkertijd zowel in eencellige vorm als in filamenteu-

ze vorm vertonen. 

- Filamenteuze schimmels, die filamenten en sporen in verschillende vorm 

tonen. 

- Dimorfe schimmels, die zo genoemd worden omdat zij onder verschillen

de omstandigheden telkens een eigen vorm tonen: als weefselparasiet in 

het lichaam een gistachtige organisme en als saprofyt in de natuur een fi

lamenteuze schimmel. Een zelfde dimorfie doet zich voor bij de cultuur in 

de broedstoof bij verschillende temperaturen (37°C resp . 25°C). 

Deze indeling is niet gebaseerd op de sytematische indeling van de 

schimmels (zie het hoofdstuk van Samson), maar op de hoedanigheid waar

in de mycosen voorkomen. Daardoor is een in de praktijk hanteerbare in

deling ontstaan. 

Ook de klinische ziektebeelden kunnen in vier hoofdgroepen verdeeld 

worden. 

- oppervlakkige mycosen, 

- onderhuidse (subcutane) mycosen, 

- diepe (systeem-)mycosen, 

- opportunistische mycosen. 
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Oppervlakkige mycosen 

Keratine is steeds het substraat voor de schimmels. Het gaat hierbij 

hoofdzakelijk om twee soorten verwekkers : 

- Gistachtige verwekkers, die frequent voorkomende oppervlakkige huid

afwijkingen veroorzaken. Eén huidziekte, Pityriasis versicolor, is zo veel 

voorkomend in tropische landen, dat er lokale namen voor in omloop zijn 

('panu' in Indonesië, 'lotta' in Suriname). Daarnaast komen er door anti

biotica en anticonceptiva gebruik ook steeds meer huid- en nagelinfecties 

door Candida albicans. De oorzaak is hiervoor reeds aangeduid. 

- Filamenteuze verwekkers, de 'dermatofyten' zoals Trichophyton menta

grophytes en T. rubrum (figuur 3), die ten dele reeds in Grubys tijd be

kend waren, en die door Sabou^aud omstreeks 1910 zijn beschreven. Huid

afwijkingen, bijvoorbeeld in liezen, nagelafwijkingen en ook lokale uitval 

van hoofdhaar zijn daar het gevolg van. Hoewel deze infecties gewoonlijk 

tot de bovenste lagen van de opperhuid beperkt blijven is dieptegroei met 

abseesvorming soms het geval tengevolge van metabole stoornissen (ern

stige diabetes) of corticesteroid-behandeling. 

Figuur 3. Micro- en macrokonidiën van Trichophyton rubrum (x 900). 

(Foto Centraalbureau voor Schimmelcultures, Baarn). 
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Onderhuidse (subcutane) mycosen 

De meeste van deze ziekten komen tegenwoordig alleen in tropen en sub

tropen voor. De reeds genoemde Sporotrichose, een ziekte die onderhuid

se abscessen aan de extremiteiten langs het verloop van lymfebanen ver

toont, is de eerst beschrevene onder deze ziekten. In de jaren na 1900 is 

deze ziekte herhaaldelijk in Frankrijk opgetekend, maar sinds 50 jaar zijn 

de gevallen in Europa zeer sporadisch geworden. De voor Europa nog 

steeds belangrijkste subcutane mycose is de chromoblastomycose, omdat 

deze behalve in de tropen ook in Noord-Europa voorkomt. Het is een wrat

achtige, zeer chronische huidziekte, die in 30 jaar een gehele extremiteit 

kan bedekken. Traumatische inoculatie met plantaardig - door de schim

mel overgroeid - materiaal is de oorzaak van de ziekte. Patiënten in Fin

land bleken zich geïnfecteerd te hebben bij het baden in de sauna, bij de 

bewerking van hun huid met twijgjes. Deze bleken besmet te zijn met een 

schimmel, die in 1915 door Thaxter als Phialophora verrucosa was gedeter

mineerd. 

Diepe (systeem-)mycosen 

Aspergillus fumigatus (figuur 4) is een voorbeeld van een filamenteuze 

saprofytische schimmel. De sporen ervan in de lucht zijn één van de ver

wekkers van kosmopolitisch voorkomende diepe mycosen, die voorname

lijk in de longen voorkomen onder het beeld van broncho-pneumonie of as-

per gilloma. Uitbreiding kan via de bloedvaten tot stand komen. 

Een andere kosmopolitische verwekker van een systeemziekte die in de 

longen begint, is Cryptococcus neoformans. Deze gistsoort veroorzaakt 

cryptococcosis, een ernstige ziekte die uiteindelijk ook in de hersenen 

kan doordringen. Toen er nog geen effectieve therapie was, stierf een 

dergelijk patiënt onder het beeld van meningitis, hersenvliesontsteking. 

De verspreiding van andere systeem-mycosen is gebonden aan bepaalde 

streken, meestal in tropisch of subtropisch klimaat. 

Histoplasmosis, veroorzaakt door Histoplasma capsulatum, werd reeds 

genoemd. De primaire infectie verloopt meestal zonder symptomen, alleen 

met achterlating van een positieve huidtest op histoplasmine. De progres

sieve ziekte kan zich - in de porte d'entrée - als longziekte, of, bij ver-
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Figuur 4. Konidiëndrager" en konidiën van Aspergillus fumigatus (x 2800). 
(Foto Centraalbureau voor Schimmelcultures, Baarn). 

spreiding, als lever- of miltaandoening voordoen, terwijl uiteindelijk geen 
enkel orgaan gespaard blijft. 

De bekendste endemische streek is te vinden in het middenoostelijk 

deel van de Verenigde Staten, van de Mississippi-vallei in het westen tot 

de Golf van Mexico in het zuiden en de Appalachian-bergketen in het oos

ten. Hier werd bij epidemiologisch onderzoek bij jonge volwassenen in 

meer dan 80% een positieve huidtest gevonden als teken van voorbijgega

ne , overwonnen infectie. 

Epidemiologisch onderzoek in het zuidwesten van de Verenigde Staten 

naar een andere systeem-mycose, die ook als longziekte begint, coccidioi

domycosis , veroorzaakt door Coccidioid.es immitis, toont hetzelfde beeld : 

na doorgemaakte asymptomatische infecties wordt in deze streken, met als 

centrum de San Joaquin Valley, een groot aantal positieve huidtesten met 

coccidioi'dine gevonden en slechts een gering aantal patiënten met een pro

gressief ziektebeeld. 
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Opportunistische mycosen 

Deze groep van mycosen is pas sinds kort als belangrijkste groep van 

ziekteverwekkers herkend. In juni 1962 werd in Durham in de Duke Uni

versiteit het eerste symposium gehouden, gewijd aan dit nieuwe ziekte

beeld. 

Saprofytisch voorkomende, voor mens en dier gewoonlijk onschuldige 

schimmels kunnen door een voor deze schimmels 'gunstige gelegenheid' (op

portunity) tot invasief gedrag en tot verwekking van ziekteverschijnselen 

komen. Ook endogeen voorkomende schimmels (Candida albicans) kunnen 

tot uitgebreide invasieve infecties leiden. Weerstandsverlies bij mens of 

dier, door ziekte, door immuunafweerremmende geneesmiddelen of door e rn

stige diabetes is er meestal de oorzaak van dat deze gunstige gelegenheid 

tot invasie zich voordoet. De belangrijkste predisponerende factor voor 

deze infecties zou de vermindering van het aantal bloedlichaampjes (leu

kopenic) bij de gastheer kunnen zijn. 

De klinische verschijnselen van opportunistische mycosen zijn lokale in

fecties of systeeminfecties van metastatische huid- of hersenabscessen. 

De meeste verwekkers van opportunistische mycosen zijn als saprofyten 

in de natuur te isoleren. Aspergillus fumigatus en andere Aspergillus-

soorten, en Mucorales- als Mucor, Rhizopus- of Absidia-soorten zijn daar

van de meest bekende voorbeelden. Peniciüium-soorten zijn meestal, in 

tegenstelling tot Aspergillus -soorten, niet thermotolerant en worden dan 

ook zelden als verwekker gevonden. 

Cryptococcus neoformans wordt door sommigen ook als opportunistische 

schimmel gezien. Al in 1894 was dit gistachtige organisme door Sanfelice 

geïsoleerd uit het sap van perziken. In 1955 legde Emmons het verband 

met oude duivenmest (bijvoorbeeld in kerktorens, maar ook in het park 

van het Witte Huis te Washington). Inhalatie van de gistcellen die in het 

stof opwaaien, leidt tot longinfectie. Toch is de oecologie van deze oppor

tunist nog niet geheel duidelijk. Anders dan bij andere door inhalatie van 

sporen ontstane mycosen treedt de ziekte zelden in clusters op, er is 

geen predispositie voor een beroep (ook niet dat van duivenfokker) en er 

is vaak geen teken van longinfectie meer ten tijde van het stellen van de 

diagnose. 
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ALLERGISCHE AANDOENINGEN DOOR SCHIMMELS 

Het Griekse woord asthma, dat hijgen betekent, toont dat asthma een 

ziektebeeld is dat reeds aan de Grieken bekend was. Hooikoorts (versterk

te neusslijm- en traansecretie) en constitutioneel eczeem vormen met asth

ma een complex van symptomen. 

Blackley, arts in Manchester, bewees in 1873 dat hij hooikoorts bij zich

zelf kon opwekken door inhalatie van schimmelsporen. Sinds Richets on

derzoekingen over het uitblijven van de natuurlijke afweer tegen in het 

lichaam ingebrachte stoffen (anafylaxie) en de invoering van het begrip 

allergie voor de ziekelijke reacties als gevolg van een verhoogde gevoe

ligheid door Von Pirquet in 1903, is duidelijk geworden dat overgevoe

ligheid kan optreden, niet alleen door inhalatie van schimmelsporen maar 

ook door die van huisstof, huidschilfers, dierlijke epidermale en plant

aardige produkten en door het eten van bepaald voedsel. In ons land 

heeft Storm van Leeuwen (in 1924) als eerste daarover onderzoek gedaan: 

bij de helft van de asthmalijders vond hij overgevoeligheid tegen schim

melsporen. Doordat nu mee'r van het mechanisme bekend is waaronder de 

allergische reactie verloopt, en er onderhuidse testen met potentiële al

lergenen gedaan kunnen worden, weet men dat ongeveer 10% van de Euro

pese bevolking overgevoelig is voor een aantal allergenen, waaronder 

schimmels en Actinomyceten (draadvormige bacteriën). 

Het voert te ver hier tot in détail op het mechanisme van de allergie van 

schimmels in te gaan. Allergenen zoals schimmels en Actinomyceten leiden 

bij contact met .bijvoorbeeld de mestcellen in de bronchi van gevoelige per

sonen of met het celoppervlak van neus- of oogslijmvlies, tot het vrijko

men van stoffen (zoals histamine). Deze doen op hun beurt de bloedvaten 

verwijden, en veroorzaken het uittreden van vocht uit de bloedbaan en het 

samentrekken van de gladde spieren van het luchtwegenstelsel. Daardoor 

wordt de uitademing bemoeilijkt. 

Door het op-gang-komen van de overgevoeligheidsreactie bij contact met 

het allergeen waarvoor de patiënt overgevoelig i s , ontstaat niezen, t ra 

nenvloed, neussecretie, asthmatische klachten en/of eczeem. Deze ziekten 

zijn vaak seizoen-gebonden. De periode van optreden is dan gerelateerd 

aan de tijd waarin het allergeen in de lucht circuleert. Van deze circule

rende allergenen geven graspollen het vaakst (31%) aanleiding tot ziekte-
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verschijnselen. Schimmelsporen als oorzaak komen op de tweede plaats 

met 13%. 

De schimmels met sporen verantwoordelijk voor deze ziekten behoren 

tot de geslachten: Altemaria, Aspergillus, Candida, Cladosporium, Fusa

rium, Pénicillium en Phoma, en de Basidiomyceten waaronder Serpula lacri-

mans (huiszwam), en soorten behorend tot de Agaricales (de meeste pad

destoelen), pufballen, brandschimmels en roestschimmels. Daarnaast zijn 

ook de gisten behorend tot de geslachten Sporobolomyces, Saccharomyces 

en Rhodotorula als verwekkers gevonden. 

Bij longeosinofilie komen Ionginfiltraten van voorbijgaande aard voor, 

die recidiveren en die met eosinofilie in het bloed en vaak met asthma ge

paard gaan. Naast de bij asthma beschreven anafylactische reactie, komt 

hierbij ook een lokaal anafylactisch proces tot stand dat als 'ArtWus-reac-

tie' wordt gekarakteriseerd. De schimmels verantwoordelijk voor dit ziek

tebeeld zijn: Aspergillus fumigatus (allergie bronchopulmonary aspergil

losis: 'ABPA'), en waarschijnlijk Candida albicans en Alternaria tenuis. 

Tenslotte verdient hier de groep van organismen vermeld te worden die 

een perifere allergische longreactie teweeg brengt . Het gaat daarbij om 

aandoeningen van het perifere bronchioloalveolaire longweefsel, berustend 

op een plaatselijke Arthus-reactie, waarbij antilichamen uit de immunoglo-

bulinen-klassen, G, M en A betrokken zijn. 

Niet alleen schimmels maar ook Actinomyceten (Micropolyspora en Ther

mo actinomyces) kunnen verantwoordelijk zijn voor het op-gang-komen van 

deze overgevoeligheidsreacties. De daarbij voorkomende ziektebeelden zijn 

gerelateerd aan het beroep of aan de expositie van airconditioning ('far

mer's lung', 'mushroom worker's lung' en 'humidifier lung') . Vertaling van 

de namen van deze ziektebeelden in een Nederlands equivalent is tot nu 

toe achterwege gebleven, en eigenlijk ook niet goed mogelijk. De schim

mels verantwoordelijk voor dit ziektebeeld zijn als volgt te classificeren, 

met vermelding, achter de naam van de schimmel, van de ziekte die daar

door wordt veroorzaakt: 

- Alternaria tenuis (sequoisis/woodworker's lung), 

- Aspergillus spp. (maltworker's lung: A. cîavatus, A. fumigatus) (far

mer's lung: A. flavus, A. fumigatus, A. versicolor, A. umbrosus), 

- Aureobasidium pullulans (sequoiosis), 

- Cryptostroma corticalis (maple bark pneumonitis), 
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- Pénicillium casei (cheesewasher's lung), 

- P . frequentans (suberosis/corkworker's lung), 

- Pleurotus ostreatus (mushroom worker's lung). 

MYCOTOXICOSEN 

Een laatste groep van ziekten veroorzaakt door schimmels betreft de my-

cotoxicosen. Hierbij is het niet de schimmel zelf (of zijn sporen) die de 

ziekte veroorzaakt, maar het zijn de uitscheidingsprodukten van de schim

mel die een giftige werking hebben en waartegen de gastheer zich niet 

voldoende met zijn immuunapparaat verdedigt. Voor 1900 waren daar al 

twee ziekten mee gecorreleerd : de eerste door het eten van giftige padde

stoelen die peptiden-toxinen zoals het falloi'dine en a-amanitine (geïsoleerd 

uit de zeer giftige groene knolamaniet, Amanita phaüoides) bevatten en als 

tweede door het eten van graan dat verontrenigd was met moederkoorn, 

de vegetatieve vorm (Sclerotium) van de graanroestschimmel Claviceps pur

purea. De zich daarin bevindende alkaloïden veroorzaakt het 'ergotisme'. 

Deze ziekte ('Saint Anthony's Fire') is reeds sinds de middeleeuwen be

kend en gaat gepaard met spierconcentraties, convulsies en het gangre-

neus worden (afsterven) van ledematen. 

Daarnaast worden sinds onheuglijke tijden in bepaalde culturen schim

mels gebruikt om hun hallucinogène eigenschappen. Bij indianenstammen 

in Mexico is het gebruik van .vruchtlichamen van Psüocybe-soorten (zie 

figuur 12 in het hoofdstuk van Samson) in rituelen terug te voeren tot 

de tijd van de Azteken. De toxische Produkten van deze paddestoelen ge

ven effecten die lijken op die, welke door gebruik van LSD veroorzaakt 

worden. 

Na de eeuwwisseling zijn meer vergiftigingsziekten gevonden die op 

schimmelprodukten zijn terug te voeren. Sinds 1898 was in Nieuw Zeeland 

een afwijking bekend aan de kop van schapen en koeien, veroorzaakt door 

een toxine (sporidesmine) dat geïsoleerd kan worden uit een schimmel in 

het weidegras (Pithomyces). Het toxine veroorzaakt een leverafwijking 

waarbij het zonlicht tot het ontstaan van eczeem aanleiding geeft. 

Een ander, meer bekend voorbeeld van een mycotoxine, is de aflatoxine-

vergiftiging. Deze is in 1960 ontdekt in Engeland, toen tienduidenden kal

koenen en eenden doodgingen door het eten van Braziliaanse olienootjes 
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die door de schimmel Aspergillus flavus besmet wa r en . Het door deze 

schimmel geproduceerde toxine veroorzaakte een acute l eve rbeschad ig ing . 

Verder zijn e r aanwijzingen dat dit toxine het on t s taan van primaire l eve r 

kanker tot gevolg kan h ebben . Deze schimmel is ech ter niet de enige waar

van de u i t sche id ingsprodukten zulke grote gevolgen kunnen h ebben . Van 

soor ten uit de geslachten Fusarium en Pénicillium zijn inmiddels ook e nke 

le potentiële zware vergif ten bekend geworden. 

De voorwaarden waaronder schimmels kunnen gedijen en toxinen kunnen 

u i tscheiden zijn vaak effectief te b ehee r sen . Goede opslag van olienootjes 

kan de aanwezigheid van aflatoxine tot nu l r e duce r en . Ook voor andere 

schimmelziektes geldt dat het c r eë ren van bepaalde omstandigheden in de 

voedingsbodem waarin de schimmel niet kan g roe ien , bijvoorbeeld door 

v e r ande r ing van luchtvocht igheid , t empera tuur of zuurs tofgehal te , het 

op t r eden van voor de mens gevaarlijke schimmelziekten aanzienlijk kan t e 

r ugd r i ngen . In het hoofdstuk van Mossel wordt op die aspecten nader i n 

gegaan . 
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Schimmels in de industrie 

W.A. Scheffers 

* 

INLEIDING 

Sedert de oudste tijden van menselijke beschaving zijn gisten en schim

mels* ten nauwste betrokken bij de bereiding van spijs en drank. Tot op 

de huidige dag worden in het Verre Oosten uiteenlopende soorten voedsel 

verkregen door inwerking van schimmels op voorbewerkte rijst, soya, 

aardnoten en cassave (zie ook het hoofdstuk van Samson). Enzymatische 

omzettingen verhogen daarbij de verteerbaarheid, smaak en voedingswaar

de. En overal waar brood wordt bereid zorgen gisten en bacteriën voor 

de vorming van koolzuurgas uit suikers, zodat het deeg rijst. En hoe zou 

het de mensheid zijn vergaan zonder de spontane activiteit van gisten die 

vruchtesappen en andere suikerhoudende vloeistoffen omzetten in alcoho

lische dranken als wijn en bier? Een illustratie van de verscheidenheid 

aan levensmiddelen, verkregen door fermentatie met gisten of schimmels, 

geeft tabel 1. 

Onze verre voorouders wisten niet van het bestaan van micro-organis

men. Die werden pas ontdekt door Antoni van Leeuwenhoek, die ruim drie 

eeuwen geleden in Delft met zijn zelfgemaakte, uiterst simpele microscoop-

jes voor het eerst bacteriën en andere microben waarnam (Smit, 1976). 

Daarna duurde het toch nog tot ver in de negentiende eeuw voordat Louis 

Pasteur de essentiële betekenis van deze microscopische wezens doorzag. 

Hij stelde onder meer vast dat de vorming van alcohol en koolzuurgas uit 

* Hoewel binnen het rijk der schimmels draadachtige en gistachtige vor

men voorkomen, wordt overeenkomstig het spraakgebruik van micro

biologen gesproken over gisten en schimmels, alsof het afzonderlijke 

groepen betrof. 
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Tabel 1. Door tussenkomst van gis ten of schimmels gefermenteerde spijzen 

en d r anken . Naar : Stewart & Amerine (1973), Peppier & Perlman (1979), 

Samson et a l . (1981), Reed (1982), Rose (1982) en S te inkraus (1983). 

Naam van het p roduk t Grondstof Bet rokken micro-organisme(n) 

Bier 

Wijn 

Sake 

Pulque 

Rum 

Whisky-

Brood 

Zuurdesembrood 

Tempeh 

Miso 

Soya saus 

Camembert 

Brie 

Roquefort 

Gorgonzola 

Stilton 

Kefir 

Kumiss 

gerstemout 

v ruch te sap 

rijst 

agavesap 

r i e t su iker 

graan 

graan 

g raan 

soya 

soya + rijst 

soya + tarwe 

melk 

melk 

schapemelk 

melk 

melk 

melk 

paardemelk 

gist (Saccharomyces cerevisiae) 

melkzuurbacter iën + g is ten 

schimmel (Rhizopus) 

melkzuurbacter iën + gisten 

schimmel (Aspergillus oryzae) + 

g is ten + melkzuurbacter iën 

melkzuurbacter iën + schimmel 

(Pénicillium camemberii) 
t l H 

melkzuurbacter iën + schimmel 

(Pénicillium roqueforti) 

melkzuurbacter iën + g is ten 

su ike r gekoppeld i s aan de l evensprocessen van de g i s t . 

Veel fermentaties komen spontaan op gang nadat geschikte micro-orga

nismen, meegekomen met de grondstof of t oege t reden uit de omgeving, 

zich hebben genesteld en zich gaan ve rmenigvuld igen . Maar gaandeweg 

leerde de mens de n a t uu r naar zijn hand t e z e t t en . Ook al was de werk ing 

een mys te r i e , toch was duizenden jaren geleden al uit e r va r i ng bekend 
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dat enting van een nieuw beslag met materiaal uit een vorige, geslaagde 

gisting een snellere aanzet en een gunstiger resultaat kon opleveren. Pas 

in de laatste eeuw evenwel opende zich geleidelijk de mogelijkheid om, ge

baseerd op de groeiende kennis van de microben en hun levensverrichtin

gen, te komen tot beheerste industriële processen. Daarbij stonden aan

vankelijk nog de traditionele levensmiddelenfermentaties centraal. Maar in 

de twintigste eeuw werden micro-organismèn meer en meer ingeschakeld 

voor de produktie van allerlei gewenste chemische verbindingen. Deze ont

wikkeling is nog in volle gang en verkeert zelfs in een fase van versnel

ling en intensivering*. Een aantal aspecten van deze. ontwikkeling zal nu 

worden besproken aan de hand van enkele voorbeelden. 

Alvorens hiertoe over te gaan is het noodzakelijk enige algemene begrip

pen kort te verklaren. Allereerst de term fermentatie. Oorspronkelijk 

werd hiermee een stofwisselingsproces aangeduid dat zonder tussenkomst 

van zuurstof verloopt. In het Nederlands heet dat een gisting. Het klas

sieke voorbeeld is de vorming van alcohol en koolzuur uit suiker. Pasteur 

stelde vast : 'la fermentation, c'est la vie sans air ' . Maar geleidelijk heeft 

zich, vooral in industriële kringen, een spraakgebruik ontwikkeld waar

bij met fermentatie vrijwel elk proces bedoeld kan zijn waarin micro-orga

nismen worden ingezet. Dit geldt zelfs voor processen waarbij zuurstof 

onontbeerlijk is! Gelukkig heeft het woord gisting zijn oorspronkelijke be

tekenis gehandhaafd. Deze term verdient derhalve de voorkeur als het 

gaat om fermentatie in strikte zin. > 

Ten aanzien van de stoffen die door fermentatie, in brede zin, kunnen 

worden verkregen wordt vaak een onderscheid gemaakt tussen primaire 

en secundaire tnetabolieten. Als primaire metabolieten worden stofwisse-

lingsprodukten aangemerkt waarvan de vorming gekoppeld is aan de groei 

van het micro-organisme. Hiertoe behoren in de eerste plaats het celmate

riaal (de biomassa) van het organisme en de diverse celbestanddelen. 

Maar ook alcohol kan tot de primaire produkten worden gerekend. Immers, 

uit de alcoholische gisting verkrijgt de gist energie, nodig voor groei en 

onderhoud. Daarentegen komt de vorming van antibiotica in het algemeen 

pas goed op gang wanneer, bijvoorbeeld door uitputting van een essentië

le voedselcomponent, de groei stagneert. Men rekent dergelijke produk

ten tot de secundaire metabolieten. Enkele belangrijke voortbrengselen 

134 



van gis ten en schimmels uit de beide genoemde categorieën zijn in tabel 2 

vermeld. 

BAKKERSGIST 

Tot in het begin van de vorige eeuw werd b i e rg i s t , afkomstig uit de 

b rouwer i j , gebruikt om het b rooddeeg te doen r i jzen. Omstreeks het mid

den van de negent iende eeuw kwam ech te r een indust r ië le p rodukt ie van 

bakkersg i s t op g ang . 

De ve rworvenheden van de jonge wetenschap der microbiologie leidden 

al spoedig tot het gebruik van een r e incu l tuur van Saccharomyces cerevi-

siae. Het organisme werd anaëroob gekweekt , zodat naast gist ook alcohol 

werd g ep roducee rd . Bij de op dit p roces gegrondves te Neder landse Gist

en Spi r i tusfabr iek Delft kwam in 1884 de jonge Martinus Willem Beijerinck 

in d ienst als microbioloog (Elema, 1970). In 1895 aanvaardde hij een l eer 

stoel in de t echnische microbiologie aan de toenmalige Polytechnische 

School in Delft . Beijerinck werd daarmee in Nederland de ee r s te hoogle

r aa r in de microbiologie. 

Tabel 2 . Primaire en secundaire metabolieten van gisten en schimmels. 

Primaire p roduk ten Secundaire p roduk ten 

Single-cell p rote in 

Enzymen 

Coënzymen 

Nucleotiden 

Aminozuren 

Vitamines 

Sterolen 

Alcohol 

Glycerol 

Gluconzuur 

C i t roenzuur 

Kooldioxyde 

Antibiotica 

Ergot-alkaloïden 

Gibberellines 

Mycotoxines 

Aromastoffen 
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Het anaëroob kweken van bakkersgist bleek overigens aanzienlijke nade

len mee te brengen. Uit de als grondstof toegevoerde suiker wordt tijdens 

de gisting alcohol en koolzuurgas gevormd (figuur 1). Daarbij komt slechts 

een geringe hoeveelheid energie in de vorm van ATP ter beschikking voor 

de groei van de gist. Een groot deel van de suiker moet dan ook in alcohol 

worden omgezet om de (uit economisch oogpunt aantrekkelijker) gist te 

kweken. Men ging daarom rond de eeuwwisseling over tot geaëreerde 

gistkweek. Hierbij wordt lucht in de gistingsbak geblazen. De gist kan 

daardoor overschakelen op een oxydatieve stofwisseling, kortweg aange

duid als ademhaling, met volledige oxydatie van de suiker tot CO„ en wa

ter (figuur 1). De gist krijgt daarbij de beschikking over een veelvoud 

van de energie die uit gisting te putten valt en de opbrengst aan celmate

riaal stijgt dienovereenkomstig. . 

Maar zo rechtlijnig bleek het toch niet. Een erfelijk vastgelegd regelme

chanisme leidt er namelijk toe dat; boven een betrekkelijk lage glucose-

concentratie in het kweekvat, de gist zelfs bij beschikbaarheid van zuur

stof gaat gisten en dus alcohol gaat produceren. 

Om dit glucose-effect of-Crabtree-effect te ondervangen stapte men af 

van het kweken in een vat waarin alle voedingsstoffen van de aanvang af 

voorhanden waren (batch-kweek). In plaats daarvan werd nu tijdens de 

kweek de voeding geleidelijk toegediend, en wel met een snelheid overeen

komend met de verbruikssnelheid. Bij een juiste bedrijfsvoering blijft de 

suikerconcentratie beneden de kritische waarde zodat de ongewenste alco-

holproduktie wordt onderdrukt. Voor de optimale uitvoering van een der-

alcoholische g is t ing: 

C 6 H 1 2 0 6 » 2 C0 2 + 2 CH3CH2OH 

ademhaling: 

C6H
12°6 + 6 0 2 > 6 C 0 2 + 6H20 

Figuur 1. Omzetting van suiker door gist via alcoholische gisting resp. 

ademhaling. 
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gelijk toeloop-procédé (fed-batch-kweek) zijn goede meet- en regeltechnie

ken vereist waarbij computers belangrijke diensten kunnen bewijzen voor 

de processturing. 

De gist is bij deze kweekwijze voor zijn groei op de ademhaling aangewe

zen. Het mag dan ook opmerkelijk heten dat desondanks de bakkersgist in 

staat blijkt het deeg te doen rijzen. Hiertoe is immers een aanzienlijke pro-

duktie vereist van koolzuurgas, dat door alcoholische gisting uit de in het 

deeg beschikbare suikers moet worden gevormd. Ondanks de oxydatieve 

kweekwijze van het organisme zijn dus de voor gisting benodigde enzymen, 

zoals pyruvaat decarboxylase, in de gist actief (figuur 2) . Een interessan

te vraag i s , of door fysiologische dan wel genetische manipulatie van de 

gist een verhoging van de rijskracht kan worden bereikt. 

Een belangrijke ontwikkeling heeft zich voorts voltrokken in de techniek 

glucose 

pyrodruivenzuur 

pyruvaat— 
dehydrogenase 

ademhaling in 
mitochondriën 

pyruvaat-
decarboxylase 

aceetaldehyde 

alcohol-
dehydrogenase 

ethanol 

Figuur 2. Bij de omzetting van glucose via de ademhaling resp. via de al

coholische gisting zijn vele enzymatische stappen identiek. Pas nadat py

rodruivenzuur gevormd is splitsen zich de wegen. Pyruvaatdecarboxylase 

is een sleutel-enzym voor de alcoholische gisting, alsmede voor de rijs

kracht (CO„-produktie) van bakkersgist. 
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van het drogen van gist. Het is thans mogelijk de gist in droge vorm te 

brengen met slechts gering verlies van activiteit. Naast het voordeel van 

constanter kwaliteit levert gedroogde gist ook een aanzienlijke verminde

ring van transportkosten op, terwijl de bevoorrading bovendien minder 

frequent kan zijn dan bij voorziening met verse persgist vereist is . 

De bereiding van bakkersgist voor diverse specifieke doeleinden, reke

ning houdend met de economische voorwaarden, vraagt voortdurende ver

betering van de gist en zijn kweekwijze. Ondanks de respectabele ouder

dom van het produkt^en de kennis omtrent produktie van de bakkersgist 

blijft er nog veel te onderzoeken. 

ALCOHOL 

Door destillatie van vergiste vloeistoffen kan alcohol (ethanol) in gecon

centreerde vorm worden gewonnen. In de zeventiende eeuw werd deze we

tenschap reeds op ruime schaal toegepast voor het stoken van sterke 

drank. In de eeuwen daarna werd alcohol een belangrijk industrieel pro-

dukt . Behalve voor consumptie en voor medische doeleinden is ethanol on

der meer van belang als brandstof (spiritus), oplosmiddel, grondstof voor 

azijnproduktie en voor vele andere chemische omzettingen. Door de op

komst van de petrochemie in de dertiger jaren is de gistingsalcohol terug

gedrongen, behalve daar waar deze voor menselijke consumptie bestemd is . 

De recente oliecrisis leidt echter tot hernieuwde belangstelling voor pro

duktie van gistingsalcohol (Kosaric et a l . , 1981). Zo wordt in Brazilië 

reeds op grote, schaal alcohol uit 'hernieuwbare' grondstof, voornamelijk 

suikerriet, gewonnen en, na vermenging met benzine, als motorbrandstof 

gebruikt. Ook in de Verenigde Staten is een programma gestart voor pro

duktie van 'gasohol' op basis van mai'szetmeel. Zelfs komt de suggestie 

naar voren om alcohol als grondstof voor chemische syntheses te gebrui

ken ter vervanging van petrochemische processen (Demain et a l . , 1981). 

Over de vraag of de energiebalans van alcoholproduktie uit 'groene' grond

stoffen met een batig saldo sluit is een levendige discussie gaande. Veelal 

zullen politieke overwegingen een beslissende rol spelen bij de keuze voor 

alcoholwinning uit koolhydraten van plantaardige oorsprong. Voor de eco

nomie van zo'n proces is de beschikbaarheid van een goedkope grondstof 

uiterst belangrijk. 
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Alvalstromen kunnen in dit opzicht aantrekkelijk zijn als zij een negatie

ve waarde hebben. Een zuiveringsproces, vereist omdat de afvalstoffen 

niet zonder meer in het milieu mogen worden gedeponeerd, brengt immers 

ook kosten mee. Dit geldt bijvoorbeeld voor afvalwater van de cellulose-

industrie. Dit is rijk aan pentoses, zoals D-xylose, door hydrolyse ge

vormd uit hemicellulose. Omzetting van D-xylose (houtsuiker) tot alcohol 

kan dan een aantrekkelijk proces zijn. Aangezien Saccharomyces cerevisiae 

het vermogen mist om xylose te vergisten heeft men gezocht naar andere 

gisten die hiertoe wèl in staat zijn. De keus blijkt zeer beperkt. Dit is op

merkelijk, omdat omstreeks 200 gistsoorten wel degelijk in staat zijn om 

xylose bij aanwezigheid van zuurstof te gebruiken, terwijl ze bovendien 

glucose kunnen vergisten tot alcohol en CO„ (Barnett et a l . , 1983). 

Hoewel deze gisten, door combinatie van beide vermogens, tot xylose-

vergisting in staat geacht zouden moeten worden, blijkt dit in het alge

meen niet het geval. Eén van de weinige uitzonderingen is de gist Pachy-

solen tannophilus, die in dit verband veelvuldig wordt bestudeerd. Overi

gens blijkt deze slechts over een matig vermogen tot anaërobe vergisting 

van xylose te beschikken. 

Bij een doelgerichte screening van de gistcollectie, aanwezig bij de Gist-

afdeling van het Centraalbureau voor Schimmelcultures (CBS) in Delft, 

kwam evenwel een beperkt aantal veelbelovende gisten naar voren (Toivo-

la et a l . , 1984). In het bijzonder bleek Pichia stipitis tot krachtige anaëro

be xylose-vergisting in staat. 

De verklaring hiervan wordt gevonden (Bruinenberg et a l . , 1984) in de 

eerste twee enzymatische stappen bij de omzetting van xylose door gisten 

(figuur 3). Eerst moet xylose worden gereduceerd tot xylitol, dat in de 

volgende stap weer wordt geoxydeerd tot xylulose, een isomeer van xylo

se. Xylulose kan daarna verder worden omgezet waarbij uiteindelijk alco

hol en CO„ ontstaan. Het blijkt nu dat gisten die aëroob wel, doch anaë

roob niet met xylose overweg kunnen, twee verschillende coënzymen ge

bruiken bij de opeenvolgende enzymatische omzettingen van xylose naar 

xylulose (figuur 3A). In de tweede stap wordt NADH gevormd, dat bij aan

wezigheid van zuurstof via het ademhalingssysteem van de mitochondriën 

kan worden teruggeoxydeerd tot NAD . Onder anaërobe voorwaarden ont

breekt die mogelijkheid. Daar in gisten geen transhydrogenase-activiteit 

wordt aangetroffen, moet de overdracht van reductie-equivalenten volgens 
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xylose (1) xylitol (2) xylulose /^s 

NADPH NADP+ NAD+ NADH 
A- / 
v \ / y —-X-

xylose (1) xyl i tol (2) .xylulose (§) 

ADH NAD > 1 NAD^ 

Figuur 3 . De omzetting van xylose tot xylulose via xylitol (Bru inenberg 

et a l . , 1984). 

A, Als het enzym xylosereductase (1) met NADPH en het enzym xyli tolde-

hydrogenase (2) met NAD als coënzym funct ioneer t , t r eed t onder anaëro

be voorwaarden accumulatie van NADH op . Door het on tb reken van t r a n s -

hydrogenase-ac t iv i te i t in gisten kan NADH geen waterstof overdragen op 

NADP , zodat de stofwisseling s t agnee r t . 

B . Als de beide enzymen met hetzelfde coënzym kunnen functioneren door

loopt dit een gesloten redoxcyclus en t r eed t ook onder anaërobe condities 

geen s tagnat ie op . 

+ , + 

de r eac t i e : NADH + NADP > NAD + NADPH ui tgesloten worden geacht . 

Dit be tekent dat bij omzetting van xylose door de gist onder anaërobe 

voorwaarden een accumulatie van NADH zal op t reden en d ientengevolge 

een t ekor t aan NAD , nodig voor react ie (2) ( f iguur 3A). Het metabolisme 

zal daardoor s t a gne r en . 

In t egens te l l ing hiermee blijkt Pichia stipitis voor de beide r e ac t i e s t ap -

pen (1) en (2) hetzelfde coënzym te kunnen gebruiken ( f iguur 3B) . Door

dat dit eoënzym-systeem nu een gesloten r edox-cyc lus kan doorlopen b e 

hoeft geen s tagnat ie op te t r e d en . Door deze uitzonderlijke e igenschap is 

deze gist tot goede xy lose -verg i s t ing in s t a a t . 

Naast de microbiologische gez ichtspunten zijn voor een economische p r o 

cesvoer ing ook technologische aspecten van doors laggevende be t eken i s . 

Gisten hebben een beperk te a lcoholtolerantie: de bovengrens voor g i s tac-

tiviteit ligt bij omstreeks 11% e thanol . Het dest i l leren van alcohol uit d e r -
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gelijke verdunde oplossingen kost veel energie. Men zoekt dan ook naar 

bruikbare processen waarbij ethanol tijdens de gisting continu wordt afge

voerd door extractie, membraanscheiding, vacuümbehandeling of absorp

tie, zodat geen remming van de gisting optreedt. 

SINGLE-CELL PROTEIN 

De biomassa van micro-organismen is rijk aan eiwit en kan bovendien 

waardevolle vitamines bevatten. De microben die zich in gefermenteerd 

voedsel ontwikkelen kunnen dan ook tot verhoging van de voedingswaar

de leiden. In de twintigste eeuw is er daarnaast een toenemende belang

stelling ontstaan voor het op grote schaal kweken van micro-organismen 

zelf als voedsel voor mens en dier. 

Paddestoelen, vanouds als voedsel gezocht en mede om hun smaakkwali-

teiten gewaardeerd (Gray, 1970-1973), worden in toenemende mate en ver

scheidenheid in cultuur gebracht, zoals Wessels in zijn hoofdstuk be

spreekt . Voor het kweken van paddestoelen wordt gebruik gemaakt van 

goedkope substraten in de vorm van plantaardig afval, waarbij overigens 

veel onderzoek is vereist om tot optimale produktieomstandigheden te ko

men (Peppier & Perlman, 1979; Rose, 1979; Aidoo et a l . , 1982). Het blijkt 

ook mogelijk, mycelium van paddestoelen te kweken in vloeibaar medium 

in een fermentor, waarbij toch het typische paddestoelaroma tot stand 

komt (Dijkstra, 1976). 

Een andere ontwikkeling is het gebruik van overtollige biergist, afval-

produkt van de brouwerij, die in veevoer wordt verwerkt en in beperkte 

mate ook voor menselijke consumptie gebruikt wordt. 

Met talrijke variaties is gepoogd om met behulp van micro-organismen 

tot economisch rendabele processen te komen voor produktie van eiwitten, 

single-cell protein (SCP) , uit de polymeren lignine, cellulose, hemicellulo-

se en zetmeel, die in de vorm van allerlei plantaardig afval steeds weer 

beschikbaar komen (Rose, 1979; Smith et a l . , 1983). Naast technologische 

mogelijkheden zijn, evenals bij de alcoholproduktie, vooral economische 

randvoorwaarden bepalend voor de levensvatbaarheid van dergelijke pro

cessen. Aan schimmels en gisten valt hierbij een belangrijke rol toe. En

kele in dit kader veel bestudeerde schimmels zijn: Chaetomiwn cellulolyti-

cum, Fusarium moniliforme, Paecilomyces variotii en Trichoderma viride. 
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Voor de omzetting van zetmeelhoudend afvalwater wordt in Zweden het 

Symba-proces toegepast. Hierin zijn twee gisten in een samenspel vere

nigd : Endomyces fibuliger die zetmeel splitst met behulp van een amylase 

en Candida utilis die zelf amylase mist maar gebruik maakt van de vrijko

mende suikers. Er treedt een evenwicht in: hoewel C. utilis veel sneller 

groeit, blijft E. fibuliger als onontbeerlijke leverancier van amylase con

stant aanwezig op 4% van de totale celmassa. 

Een interessante mogelijkheid, die enige tijd grote belangstelling heeft 

ondervonden, is het kweken van gisten op alkanen uit aardolie. Een aan

zienlijk aantal gisten kan koolwaterstoffen omzetten," o .a . Yarrowia (Can

dida) lipolytica. De eerste stap is een reactie met moleculaire zuurstof, 

waarna de aldus gevormde primaire alcohol verder wordt geoxydeerd en 

als bron van koolstof en energie -dienst doet. Daar de koolwaterstof in wa

ter vrijwel niet oplost dient deze in de vorm-van een fijne emulsie te wor

den gebracht. De gistcellen moeten rechtstreeks contact maken met de mi

crodruppeltjes om het alkaan te kunnen opnemen. De gist blijkt zich hier

op in te stellen door lipofiele stoffen te deponeren in de celwand, zodat 

de hydrofobe koolwaterstofdruppeltjes zich daartegen aanvlijen. Overi

gens is de eiwitproduktie uit aardolie geen succes geworden. Het proces 

brengt hoge energiekosten mee door de vereiste krachtige aëratie en vergt 

aanzienlijke koelwaterstromen wegens de sterk exotherme omzetting in de 

fermentor. De vrees dat restanten van koolwaterstoffen in de gist tot 

schadelijke effecten bij de consument zouden kunnen leiden heeft, tezamen 

met de stijging van de aardolieprijzen, de belangstelling voor SCP op ba

sis van alkanen doen verdwijnen. 

Als grondstof voor SCP-produktie komen ook ethanol en methanol in 

overweging. Deze lagere alcoholen zijn goed te zuiveren en in elke gewen

ste verhouding met water te mengen. Gezien de prijsverhoudingen gaat 

de grootste belangstelling uit naar methanol. Een niet gering aantal gis

ten kan hierop groeien; enkele bekende studieobjecten zijn Hansenuia po-

lymorpha, Candida boidinü en Pichia pastoris. De eerste stap in de om

zetting van methanol is de oxydatie tot formaldehyde met zuurstof onder 

invloed van alcoholoxydase. Dit enzym heeft flavine adenine dinucleotide 

als prosthetische groep en produceert bij de omzetting van methanol t e 

vens waterstofperoxyde (figuur 4) . Deze toxische verbinding wordt even

wel snel ontleed door een tweede enzym, katalase. Beide enzymen blijken 
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alcoholoxydase 

CH 3 OH ~^ .=^-> HCHO 

FAD F A D H 2 

° 2 H2°2 

Figuur 4. Enzymatische oxydatie van methanol. 

in de gistcel gelokaliseerd b innen speciale o rganel len , de peroxysomen of 

'microbodies' (Veenhuis et a l . , 1983). Deze bijna cubische inslui tsels k u n 

nen bij op methanol gekweekte g is ten een groot deel van het celvolume i n 

nemen , terwijl ze na toediening van glucose weer snel verdwijnen op één 

enkel klein o rganel na ( f iguur 5 ) . Binnen een membraan blijken p e roxy 

somen volgestapeld met moleculen van het enzym alcoholoxydase, g e r ang 

schikt in een regelmatig r oos t e r , terwijl in de holtes van dit roos ter de 

veel k leinere moleculen van katalase beweeglijk zijn. Over igens moeten gis

ten bij groei op methanol ook speciale s tofwissel ingsroutes (Cl-metabol is -

me) inschakelen om uit ve rb ind ingen met één koolstofatoom te komen tot 

de s yn these van alle benodigde ce lbes tanddelen . 

Een aardige bi jzonderheid is de opkomst van Phaffia rhodozyma als voe -

d e r g i s t . Deze maakt een carotenofde p igment . De k leurstof wijkt af van 

die in vele andere rode of o ranje-gis ten . Ph. rhodozyma maakt namelijk 

a s t axan th in , een carotenoi'de dat voornamelijk in d ieren voorkomt, o . a . in 

de ve ren van bepaalde vogels , in k ree f ten , en in zalmachtige v i s sen . Na 

een voorbewerking om de celwand van de gist te onts lui ten kan Phaffia 

worden toegevoegd aan het voedselpakket voor volière of v i skweker i j , om 

a ldus de b egee rde k leurverd iep ing bij de onderhavige fauna te bewerk

stelligen . 

De toxicologische eisen die aan SCP worden gesteld zijn t e rech t hoog, 

mede gezien de mogelijkheid dat via de voedselketen accumulatie van onge 

wenste stoffen p l aa t sv ind t . Gis ten, en in het bijzonder Saccharomyces c e -

revisiae, worden in dit opzicht met minder wantrouwen bezien dan d r a ad -
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Figuur 5. Elektronenmicroscopische opnamen van de gist Hansenuia poly-

morpha, gekweekt in b a t ch -cu l tuu r met 0,5% glucose, r e s p . in methanol-

gelimiteerde chemostaa t -cul tuur (D = 0,07 h ) . In de op glucose gekweek

te gist kan p e r cel één klein peroxysoom worden waargenomen ( 1 ) , terwijl 

de op methanol gegroeide cellen grote aantallen cubische peroxysomen b e 

va t t en (2 , 3 ) . De membranen die deze organellen omringen ve r tonen glad

de b reukv lakken in v r i e s - e t sp r epa r a t en ( 2* ) . De kristalli jne aard van het 

inwendige van de peroxysomen blijkt na fixatie van s feroplasten met g lu-

taa ra ldehyde - osmium zuur (4 , zie p i j len) . K = k e r n ; M = mitochondrion; 

P = peroxysoom; V = vacuole . De maats t reep geeft 1 ym aan . (Foto ' s : M. 

Veenhuis en W. Ha rde r , Ri jksuniversi tei t Gron ingen . ) 

144 



vormige schimmels. De grote verscheidenheid van mycotoxines (zie het 

hoofdstuk van Mossel) geeft h ier toe zeker aanleiding. Pas na een u i tvoe

r ig toxicologisch onderzoek , waarin l angdur ige voederproeven een be l ang

rijke p laats innemen, kan een p roduk t de begeerde GRAS-status ( ' gene

rally recognized as safe ' ) v e rk r i jgen . 

Voor menselijke consumptie heeft microbieel celmateriaal bovendien het 

bezwaar dat het een relatief hoog gehalte aan nucle ihezuren bevat : men 

kweekt immers bij voorkeur snel groeiende o rganismen, en dit houdt in 

dat de cellen veel nucle ihezuren b eva t t en , vooral r ibonucle ihezuur (RNA) . 

In de menselijke stofwisseling wordt uit pu r ines u r inezuur gevormd, dat 

bij ve rhoogde concentra t ie in het lichaam kan leiden tot k lachten als j i ch t . 

Als veilige g rens voor menselijk gebru ik heeft men daarom 10-30 g s ing le -

cell p ro te in p e r dag ges te ld . Het is evenwel langs verschi l lende wegen mo

gelijk het RNA grotendeels van het eiwit af te zonderen , waardoor ge 

noemd bezwaar verdwi jn t . Bij gebruik van het s ingle-cell protein als v e e 

voeder is dit niet nodig aangezien d ieren over enzymen beschikken om het 

u r i nezuur v e r d e r om te z e t t en . 

ENZYMEN 

In toenemende mate worden specifieke biologische ka ta lysa toren waar

mee de levende cel zijn stofwisseling volvoert gewonnen uit b ac te r i ën , 

g is ten en schimmels, om ve rvo lgens , in meer of minder gezuiverde s t a a t , 

t e worden gebru ik t voor zeer u i teenlopende i ndus t r i ë le , huishoudel i jke, 

of t he rapeu t i sche doeleinden (Rose , 1977- 1983; Godfrey & Reichelt , 1983). 

Een vooraans taande p laats nemen hierbij de hydroly t i sche enzymen in 

die door micro-organismen worden u i tgescheiden in het omringend medium 

(vergeli jk het hoofdstuk van Wessels) . Deze extracel lulai re enzymen of 

exo-enzymen omvatten o . a . p ro t e ina se s , l ipases , amylases , ce l lu lases , h e -

micellulases en pec t inases . Ze spl i tsen respectieveli jk e iwit ten, v e t t e n , 

zetmeel, cellulose, hemicellulose en pect ine in k leinere moleculen d i e , in 

t egens te l l ing tot hun polymère s ub s t r a t e n , door het micro-organisme in 

de cel kunnen worden opgenomen en gemetaboliseerd. 

P ro te inases , ook wel p ro teases genoemd, worden vooral toegepast in 

wasmiddelen en bij de kaasbere id ing . Voor de enzymatische verwijder ing 

van eiwitten uit wasgoed worden alkalische p ro teasen van bac ter iën (Ba-
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ciüus-stammen) op grote schaal gebruikt. Ze zijn voor dit doel zeer ge

schikt doordat hun pH-optimum in het alkalische gebied ligt. 

Daarentegen worden bij de kaasbereiding, die in zuur milieu verloopt, 

zure proteasen van schimmels gebruikt. Mucor miehei levert een enzym 

met een pH-optimum van 4,5, dat de caseïne voldoende splitst om strem

ming van de melk teweeg te brengen, maar dat, mits onder de juiste pro-

cesomstandigheden, de Proteolyse niet zo ver voortzet dat consistentie en 

smaak van de kaas daaronder ernstig lijden. Het schimmelenzym heeft een 

goede markt verworven ter vervanging van het leb-ferment rennine, dat 

gewonnen werd uit kalvermagen. Zeer recent is Gist-Brocades er echter 

in geslaagd het dierlijke gen, dat in het kalf codeert voor de vorming van 

rennine, door genetische manipulatie over te brengen in een gistcel. Het 

gedoneerde gen komt in de gist inderdaad tot expressie, zodat nu renni

ne door Kluyveromyces lactis wordt gemaakt!.Het leb-substituut uit Mu

cor miehei heeft daarmee waarschijnlijk zijn langste tijd gehad. 

Voor zetmeelsplitsende enzymen liggen de toepassingen, behalve bij het 

ontstijfselen in de textielindustrie, vooral bij de hydrolyse van zetmeel 

tot suikers (glucose, maltose, maltotriose) en dextrines, met het doel de

ze te gebruiken als zoetstof in voedingsmiddelen, dan wel als koolstofbron 

voor fermentaties. Hiertoe heeft men de beschikking over een grote ver

scheidenheid aan amylases en glucoamylases, uiteenlopend in specificiteit 

en optimale procesomstandigheden. Naast bacteriële amylases zijn enzymen 

uit Aspergillus oryzae van industriële betekenis. 

Voor cellulases en hemicellulases ligt een potentiële markt in de hydro

lyse van cellulose en hemicellulose tot cellobiose, glucose, xylose en ande

re suikers die kunnen worden vergist tot alcohol. Een belangrijke hinder

nis vormt de associatie van de natuurlijke polymeren met lignine, waar

door ze slecht toegankelijk zijn voor enzymatische afbraak. Daarbij komt 

dat cellulases sterk worden geremd door hun eigen produkten zodat de 

hydrolyse spoedig stagneert, tenzij de vrijgekomen suikers voortdurend 

worden afgevoerd. 

Pectinases, een verzamelnaam voor o.a. polygalacturonases, pectineës-

terases en pectinelyases, worden industrieel toegepast voor het klaren 

van vruchte- en groentesappen. De voornaamste bron van de enzympre

paraten uit schimmels is Aspergillus niger. 

Een voorbeeld van toepassing van een enzym met een laag-moleculair 
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substraat is (3-galactosidase, dat het disaccharide lactose splitst in gluco

se en galactose. Bij personen met lactose-intolerantie treden na gebruik 

van melkprodukten darmstoornissen op. Deficiëntie van de darm wand in 

het lactose-splitsend enzym maakt dat de melksuiker onveranderd in de 

dikke darm belandt en daar door darmbacteriën kan worden omgezet in 

schadelijke produkten. Voorbehandeling van de melk met ß-galactosidase 

neemt dit euvel weg, daar glucose en galactose via de darmwand in het 

bloed worden opgenomen. Een bijkomend effect is dat de melk door de be

handeling zoeter wordt. Het enzym kan onder meer worden verkregen uit 

de gist Kluyveromyces lactis. Door het enzym te verankeren aan grotere 

deeltjes kan het op eenvoudige wijze worden gescheiden van de behandel

de vloeistof. Immobilisatie van enzymen of zelfs intacte cellen, met behoud 

van activiteit, kan plaats vinden door chemische koppeling, adsorptie, of 

insluiting in een matrix. Hierdoor worden de toepassingsmogelijkheden 

voor enzymatische omzettingen aanzienlijk verruimd. 

PENICILLINES EN CEFALOSPORINES 

De produktie van penicilline met behulp van de schimmel Pénicillium 

chrysogenum heeft een hoge vlucht genomen. Stamverbetering door muta

tie en selectie, gepaard aan verbetering van de fermentatie-technologie, 

heeft sinds 1945 geleid tot een 10 000-voudige verhoging van de opbrengst 

op basis van suikerverbruik door de schimmel (Rose, 1979; Peppier & 

Perlman, 1979; Hersbach et a l . , 1983; zie ook het hoofdstuk van Wessels). 

Het kweken van schimmels in grote fermentors is pas mogelijk geworden 

door het baanbrekend werk dat Kluyver en Perquin in de dertiger jaren 

aan de Technische Hogeschool in Delft hebben verricht. Zij toonden aan 

dat het mycelium zich submers, dat is ondergedompeld in de waterfase, 

laat kweken, mits voldoende zuurstof wordt toegevoerd (aëratie) en goed 

wordt geroerd (agitatie), dit alles met inachtneming van de vereiste asep

sis . Kossen en medewerkers aan de Technische Hogeschool in Delft heb

ben later nagegaan hoe door keuze van de procesomstandigheden invloed 

is uit te oefenen op de morfologie van de schimmel. Al naar gelang deze 

zich als los mycelium (pulp) of als compacte pilletjes (pellets) ontwikkelt, 

kan de viscositeit van de cultuur en de produktiviteit sterk verschillen 

(Smith et a l . , 1983). 
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Antibiotica zijn secundaire metabolieten : hun vorming komt pas goed op 

gang nadat de groei van de schimmel reeds een eindweegs is voortgeschre

den. Terwijl het mycelium zich na de eerste twee dagen van de fed-batch-

kweek nauwelijks meer vermeerdert, blijkt de penicillineconcentratie gedu

rende de volgende 4-5 dagen nog gestaag op te lopen. Daarna volgt de 

belangrijke fase van de afscheiding van het produkt uit de cultuur. Door 

verbetering van de opwerkingstechnologie is de winning van penicilline 

G uit de fermentorkweek tussen 1950 en 1980 gestaag gestegen van 60% 

tot 90% van het aanwezige antibioticum. 

De vorming van penicilline G (figuur 6) wordt bevorderd door tijdens 

de fermentatie geleidelijk fenylazijnzuur toe te voegen, dat als voorloper 

voor de zijketen van dit antibioticum dienst doet. Penicilline G kan zelf 

voor therapeutische doeleinden gebezigd worden, maar dient vooral als 

grondstof voor de bereiding van andere antibiotica. 

Langs chemische of enzymatische weg kan namelijk de fenylazijnzuur-

zijketen van penicilline G van het antibioticum worden afgesplitst waar

door het 6-aminopenicillaanzuur (6-APA) overblijft. Door vervolgens 

een andere zijketen aan 6-APA te koppelen ontstaat een semi-synthetisch 

penicilline met andere therapeutische mogelijkheden (figuur 6) . Methicilli-

ne, Oxacilline en de cloxacillines zijn stabiel tegenover bacteriële penicil

linases (ß-lactamases), en daardoor actief tegen infecties, veroorzaakt 

door penicilline-resistentie stafylococcen. In tegenstelling tot de oorspron

kelijke pénicillines zijn ampicillirie en amoxicilline ook werkzaam tegen 

gram-negatieve bacteriën. 

De cefalosporines vormen een met pénicillines verwante groep van anti

biotica. De kern van het molecuul bevat nu echter naast de ß-lactamring 

een heterocyclische 6-ring, in plaats van een 5-ring zoals bij penicilline. 

Het oorspronkelijke cefalosporine C, gevormd door een schimmel van het 

geslacht Acremonium (voorheen Cephalosporium), bleek werkzaam tegen 

gram-negatieve bacteriën en bovendien goed bestand tegen ß-lactamases 

van stafylococcen. Gist-Brocades slaagde erin de cefalosporine-kern te 

verkrijgen door chemische modificatie van het goedkope penicilline G, 

waarbij de 5-ring tot een 6-ring wordt verwijd. Daardoor kon dus, zonder 

gebruik te maken van Acremonium strictum, en aldus oetrooiproblemen om

zeilend , een economisch rendabel produktieproces worden verwezenlijkt. 

Het aantal variatiemogelijkheden is bij de cefalosporines nog groter dan 
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Figuur 6. Semi-synthetische pénicillines, gevormd'door invoering van ver

schillende substituenten (R) in 6-amino-penicillaanzuur (naar Hersbach 

et a l . , 1983). 

bij de pénicillines en zo wordt een scala van therapeutische mogelijkheden 

bestreken met semi-synthetische cefalosporines (figuur 7). Evenals bij de 

pénicillines komen ook onder de cefalosporines verschillende vertegenwoor

digers voor die bestendig zijn tegen het maagzuur en daardoor voor orale 

toediening in aanmerking komen. 
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Figuur 7. Semi-synthetische cefalosporines (Hersbach et a l . , 1983). 

STEROID-CONVERSIES 

Micro-organismen beschikken over tal van mogelijkheden om stapsgewijs 

omzettingen in moleculen tot stand te brengen. Onder geschikte condities 

zal bakkersgist snel overgaan tot de afbraak van suikers. En indien de 

zuurstofvoorziening niet te ruim is wordt een niet onaanzienlijk reduce

rend vermogen gegenereerd dat voor velerlei doeleinden kan worden ge

bruikt , Een oud voorbeeld is de reductie van nitrobenzeen tot aniline, een 

omzetting die ver verwijderd is van het reguliere metabolisme van gist. 

Het blijkt dan ook dat het organisme soms weinig kieskeurig te werk gaat 

en in staat is bepaalde enzymen te gebruiken met heel andere dan de na

tuurlijke substraten. 

Hiervan kan gebruik worden gemaakt bij de synthese van uiteenlopende 

organische verbindingen die langs andere weg moeilijk of met geringe op

brengst zijn te bereiden. Daar komt bij dat dergelijke bioconversies veel-
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al stereo-specifiek verlopen. Gezien het belang van de stereochemische 

configuratie voor de biologische activiteit is in sommige gevallen de micro

biologische stap in het produktieproces onmisbaar. Een goed voorbeeld 

daarvan is te vinden bij de steroid-conversies (Rose, 1981). Voor een 

aantal ingrepen in het steroïd-molecuul kunnen bacteriën, gisten of 

schimmels worden gebruikt (figuur 8). De stereospecifieke invoering van 

de hydroxylgroep op de 11-plaats van progesteron door Aspergillus ochra-

ceus, Rhizopus nigricans en andere fungi vormt een fraaie toepassing van 

schimmels (figuur 9). Om bij de hydroxylering de OH-groep in a-positie 

te brengen, hetgeen essentieel is voor de biologische activiteit van farma

ceutische produkten als hydrocortison, Cortison, Prednison en Predniso

lon, is de microbiologische stap tot nu toe onontbeerlijk gebleken. Ook bij 

de synthese van desogestrel, het werkzame bestanddeel van hef'nieuwe 

orale contraceptivum Marvelon, vormt de microbiële l la-hydroxylering een 

11 OH 

hydroxylering 

schimmels 

A oxydatie 

bacteriën 

zijketenafbraak 

oxydatie 

bacteriën 

3 OH, A —»3 C=0, A 

oxydatie + isomerisatie 

bacteriën 

17 C=0-*-COH 

reductie 

gisten 

16 OH 

hydroxylering 

schimmels 

Figuur 8. Industriële steroi'domzettingen waarbij micro-organismen kunnen 

worden gebruikt. 
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Figuur 9. Steroidomzettingen, waarin de microbiologische 11-hydroxyle-

ring van progesteron een onontbeerlijke stap vormt. 

sleutelreactie. Wegens de zeer geringe oplosbaarheid in water van de om 

te zetten verbindingen is het noodzakelijk de schimmel in direct contact 

te brengen met kristallen van het om te zetten steroi'd. Het industriële 

conversieproces wordt uitgevoerd in batch-cultuur op kleine schaal, maar 

een fermentor van 2000 liter vertegenwoordigt dan ook een klein kapitaal. 

PRODUKTIE VAN GEUR- EN SMAAKSTOFFEN 

De aanwezigheid van aroma- en smaakstoffen is in belangrijke mate be

palend voor de kwaliteit van voedingsstoffen en hierop kunnen micro-or

ganismen een nauwelijks te overschatten invloed uitoefenen (Margalith, 

1981). Dit geldt in het bijzonder voor door fermentatie verkregen Produk

ten . Bij wijn, bier en andere alcoholische dranken kan ten aanzien van 

de sensorische kwaliteit zelfs van een cultus gesproken worden (zie ook 

het hoofdstuk van Verhoeff). Tijdens de produktie van alcoholische dran

ken is de gist niet alleen verantwoordelijk voor de omzetting van suikers 

in alcohol en koolzuurgas, maar ook betrokken bij het komen en gaan van 

een lange reeks aroma-bestanddelen zoals aceetaldehyde, azijnzuur, diace-
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tyl, es ters , foezelalcoholen, glycerol, hogere vetzuren, zwavelwaterstof en 

dimethylsulfide (Rose, 1977-1983, vol. 1; Dittrich, 1977; Margalith, 1981). 

De juiste aroma-ontwikkeling komt meestal pas langzaam tot stand tijdens 

de rijping, na de hoofdgisting. Indien een alcoholische drank via een con

tinu gistingsproces wordt bereid - hetgeen tot de mogelijkheden behoort -

zal dit toch door een discontinu rijpingsproces moeten worden gevolgd, ten

zij de rijping door technologische kunstgrepen kan worden versneld of 

met een produkt met afwijkende smaakeigenschappen genoegen kan worden 

genomen. 

Het aantal componenten dat via de pieken in gaschromatogrammen is te 

detecteren in alcoholische dranken kan de honderd verre overschrijden. 

Door koppeling van de gaschromatograaf aan een massaspectrometer zijn 

vele van de gedetecteerde verbindingen te identificeren. Over hun vor-

mingswijze bestaat nog lang niet in alle gevallen duidelijkheid. Ook over 

hun bijdrage tot de kwaliteit is vaak moeilijk uitsluitsel te verkrijgen. De 

grootte van de piek in het gaschromatogram behoeft geenszins evenredig 

te zijn aan het sensorisch effect van de betreffende component : de gevoe

ligheid van de detector in de gaschromatograaf loopt niet parallel aan die 

van onze waarnemingsorganen! Bovendien kunnen bepaalde componenten 

eikaars effect versterken of verzwakken. Het proef-panel blijft dan ook 

voorhands onmisbaar bij de kwaliteitsbeoordeling. Wel is het duidelijk 

dat naast het uitgangsmateriaal en de gistingscondities de gebruikte gist-

stam grote invloed kan hebben op het resultaat. Gebruik van reincultu-

res of gedefinieerde mengcultures van gisten, geselecteerd op het gewen

ste aromavormend vermogen, kan leiden tot een produkt van een constan

te , hoge kwaliteit. In de bierbrouwerij is de reincultuur al omstreeks een 

eeuw ingeburgerd. In de Japanse saké-brouwerij heeft de reincultuur pas 

later zijn intrede gedaan en het meest recent is deze ontwikkeling op gang 

gekomen in de wijncultuur. Thans wordt daar echter op grote schaal ge

bruik gemaakt van industrieel voorgekweekte gisten, die in actieve ge

droogde toestand kunnen worden geleverd om tijdens de campagne te wor

den ingezet. 

Diacetyl wordt door de gist gevormd via een zijspoor van biosynthese 

van de aminozuren leucine en valine. Afhankelijk van het type drank is 

het 'boter'-aroma reeds bij gehaltes diacetyl tussen 0,1 en 0,5 mg/l te 

proeven. Te hoge concentraties van deze smaakbedervende component 
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kunnen door de gist tijdens dé rijping worden geëlimineerd door reductie 

tot acetoihe of, nog een stap verder, tot 2, 3-butaandiol. Dit is een voor

beeld van het in de vorige paragraaf besproken reductievermogen van gis

ten. De gevormde verbindingen hebben een veel hogere waarnemingsdrem

pel. 

Aceetaldehyde is slechts één van de typische aromacomponenten van 

sherry-wijnen, maar met 300 mg/l in kwantitatief opzicht de belangrijkste. 

Tijdens de rijping raakt het oppervlak van deze wijn in het vat geheel 

overgroeid met een dek van oxydatieve gisten, die verantwoordelijk zijn 

voor de ontwikkeling van het typische bouquet. Gebruik makend van uit 

Spaanse sherry-vaten geïsoleerde 'flor'-gisten is het in Finland gelukt, 

uit het sap van wilde bessen een sprankelend rode wijn met een voortref

felijk sherry-aroma te maken. 

Bij verdergaande oxydatie gaat aceetaldehyde over in azijnzuur. In de 

meeste dranken worden hogere concentraties azijnzuur als srnaakafwijking 

ervaren (de waarnemingsdrempel in bier ligt bij 200 mg/l). In het rond 

Brussel gebrouwen lambiek en geuzebier is daarentegen het azijnzuur één 

van de typische aromabestanddelen. Het ontstaat daarin tijdens een 'wilde 

gisting', dat wil zeggen dat niet opzettelijk geënt wordt. Naast uiteenlo

pende gistsoorten dienen zich ook coliforme bacteriën, melkzuur- en azijn-

bacteriën in successie aan (Van Oevelen et a l . , 1976), Tot de typische 

vertegenwoordigers van de microflora van deze bieren behoren gisten van 

de geslachten Brettanomyces en Dekkera. Tijdens de narijping op vat en 

fles, gedurende één of meer jaren, worden de gevormde produkten melk

zuur en azijnzuur onder invlped van esterasen in deze gisten gedeeltelijk 

aan alcohol gekoppeld, onder vorming van esters als ethyllactaat en ethyl-

acetaat. Deze esters bepalen mede het typische aroma van deze zure bie

ren, die met gehaltes van 500-1300 mg/l melkzuur en 500-4000 mg/l azijn

zuur een pH van 3,4-3,9 bereiken. 

De meest op de voorgrond tredende ester in alcoholische dranken is 

ethylacetaat, dat tijdens de gisting door reactie van alcohol met acetyl-

coënzym A in de gist ontstaat. De smaakdrempel in bier ligt bij omstreeks 

20 mg/l; boven 30 mg/l wordt de smaak van het bier wegens het fruitig 

aroma onacceptabel. Dergelijke waarden zijn echter betrekkelijk: lambiek 

kan tot 500 mg/l ethylacetaat bevatten, en in wijn is veelal pas boven 200 

mg/l van smaakbederf sprake. De topkwaliteit van Japanse 'rijstwijn', sa-
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ké,bevat 120 mg/l van deze ester, terwijl de gewone sake niet hoger komt 

dan 30 mg/l. Recordhouder onder de gisten is Hansenuia anomala, die het 

tot 9000 mg/l ethylacetaat brengt en dan ook als een zeer onwelkome in

dringer in de gistingskuip wordt beschouwd. 

Afgezien van Botrytis cinerea, die via de 'pourriture noble' van de wijn-

druif zijn invloed doet gelden, zoals door Verhoeff in zijn hoofdstuk wordt 

aangegeven, is voor draadvormige schimmels geen rol van betekenis weg

gelegd bij de totstandkoming van alcoholische dranken. Daarentegen spe

len ze een hoofdrol bij de aromavorming in de schimmelkazen. 

Bij de zachte kaassoorten Camembert en Brie is de buitenzijde begroeid 

met Pénicillium camemberti en Geotrichum candidum. In de blauwe kazen 

Roquefort, Gorgonzola, Stilton en daarvan afgeleide fabrieksprodukten 

groeit Pénicillium roqueforti, met blauw-groene konidiën. De scliimmels 

scheiden exo-enzymen uit in de kaasmassa. Door proteinases wordt de ca

séine gedeeltelijk afgebroken, zodat de kaas geleidelijk zachter van con

sistentie wordt om uiteindelijk tot vervloeiing over te gaan. Door lipase-

werking wordt het melkvet gesplitst en de vrijkomende vetzuren leveren 

zelf een belangrijke bijdrage aan het aroma van de kaas. Bij de blauwe 

kaassoorten worden de vrije vetzuren bovendien gedeeltelijk geoxydeerd, 

waarbij via ß-oxydatie een (3-ketozuur ontstaat, dat vervolgens wordt ge-

decarboxyleerd tot een methylketon met één koolstofatoom minder dan het 

oorspronkelijke vetzuur (figuur 10). Zo ontstaat uit laurinezuur het 2-

undecanon, en uit caprylzuur het 2-heptanon. De methylketonen verle

nen een pikante geur en smaak aan de blauwe kazen. Een concentraat van 

dit kaasaroma voor verwerking in sauzen kan worden verkregen door melk

vet, na behandeling met lipase waardoor de vetzuren vrijkomen, te men

gen met de blauwe konidiën van Pénicillium roqueforti en het geheel enigs

zins te aëreren zodat oxydatie tot methylketonen zich kan voltrekken. 

Naast de genoemde activiteiten moet nog de vorming van (-)-l-octeen-

3-ol worden genoemd. Deze verbinding ontstaat waarschijnlijk uit linol-

zuur en geeft een paddestoelaroma. De optimale concentratie in schimmel-

kazen ligt bij 10 mg/l. 

Dit l-octeen-3-ol wordt ook geproduceerd door schimmels die paddestoe

len vormen. Dijkstra (1976) vond dat de paddestoelsmaak van uiteenlopen

de soorten als de champignon (Agaricus bisporus) en de geschubde inkt-

zwam (Coprinus comatus) vooral wordt bepaald door (-)-l-octeen-3-ol, 
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R - CO - C H , methylketon 

Figuur 10. Vorming van methylketon uit vrij vetzuur door konidiën van 

Pénicillium roqueforti. 

5'-guanosinemonofosfaat en glutaminezuur. Een andere champignon, Aga-

ricus bitorquis, bevatte, evenals de oesterzwam (Pleurotus ostreatus), 

5-7 maal zo veel l-octeen-3-ol als Agaricus bisporus, terwijl Calvatia gi-

gantea, de reuzebovist, zelfs 58 maal zo veel van deze stof bevatte. Het 

is ook mogelijk Agaricus en Coprinus submers in een fermentor te kweken, 

waarbij mycelium met een goede paddestoelsmaak kan worden verkregen. 

UITZICHT 

Zoals reeds aan het voorbeeld van rennine werd getoond, kunnen genen 

van dierlijke herkomst momenteel in een gist worden gekloneerd en tot ex

pressie gebracht. Een overeenkomstig resultaat werd onlangs bij Unile

ver bereikt, waar een plantaardig gen in Saccharomyces cerevisiae tot ex

pressie werd gebracht (Edens et a l . , 1984). Het produkt van dit gen is 

een eiwit, thaum,atine, waarvan de zoetkracht die van suiker 2000-voudig 

overtreft. Ongetwijfeld zullen in de nabije toekomst nog velerlei genen van 

plantaardige en dierlijke oorsprong worden gekloneerd in gisten en wel

licht ook in draadvormige schimmels, daarmee de rol van deze eukaryoten 

in industriële produkties versterkend. Naast de genetica dient echter de 

fysiologie van industriële micro-organismen zeker niet te worden verwaar

loosd. Bij de nieuwe ontwikkelingen hebben cultuurcolleeties zoals die 

van het Centraalbureau voor Schimmelcultures in Baarn en Delft (von Arx 

& Schipper, 1978) een voorname functie te vervullen, onder meer als 'ge-

nenbanken': opslagplaatsen van in de organismen aanwezige erfelijke ei

genschappen. 

Een thans gangbare definitie van biotechnologie luidt : ' het geïntegreerd 
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gebru ik van microbiologie, biochemie, moleculaire genetica en p roces t ech 

nologie om te komen tot p rak t i sche toepass ing van de mogelijkheden van 

micro-organismen, ce lcu l turen , of delen van micro-organismen of ce l len ' . 

Hoewel de biotechnologie stellig geen panacee kan zijn voor alle wereldpro

blemen, mag een niet onbelangrijke bi jdrage van deze multidisciplinaire 

wetenschap voor de toekomst van de mensheid tegemoet worden gezien 

(Verbraeck , 1980; Van Apeldoorn, 1981; Buil et a l . , 1982; Van Hemert et 

a l . , 1983; Houwink et a l . , 1983). Het voorgaande moge hebben geï l lus

t r e e r d dat daar in volop p laats toekomt aan schimmels, zowel g is tacht ige 

als draadvormige schimmels. 
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Schimmels, ten goede en ten kwade 

K. Verhoef f 

Uit de gegevens die in de voorgaande hoofdstukken zijn v e r s t r e k t , 

blijkt de belangrijke rol die schimmels spelen in de n a t uu r en in de men

selijke samenleving, zowel ten kwade als t en goede. 

SCHIMMELS TEN KWADE 

In te rac t ies t u s sen schimmels en p lanten hebben nu t t ige maar vaak ook 

zeer schadelijke effecten op de p l an t . In het hoofdstuk van Schippers 

wordt daar r eeds op gewezen. Jaarli jks t r eden dan ook grote oogs tde rv in -

gen op als gevolg van door schimmels veroorzaakte z iekten, alsmede door 

p lagen en onk ru iden . Uit de cijfers die in tabel 1 zijn weergegeven blijkt 

dat het ver l ies aan p roduk t pe r opperv lakte geteeld gewas voor ongeveer 

15 % is toe te schri jven aan het op t reden van schimmelziekten. Hoewel deze 

gegevens in 1967 werden gepubliceerd (Cramer , 1967), acht men deze in 

hun algemeenheid nog s teeds geldig (Zadoks , 1980). Daarnaast kan in b e 

paalde jaren grote schade op t reden door de ontwikkeling van epidemieën 

in bepaalde gewassen. Als 'gevolg van het op t reden van een b ladvlekken-

ziekte in mais (Helminthosporium maydis) in Noord-Amerika in 1970 t r ad een 

ver l ies in oogs tbaar p rodukt op t e r waarde van één miljard dollar. De 

epidemie van valse meeldauw in t abak (Peronospora tabacina) in Noord- en 

Midden-Amerika in 1978 leidde tot een verl ies van ongeveer 200 miljoen 

dol lar . 

Ook in de geschiedenis van de mens nemen p lanteziekten veroorzaakt 

door schimmels een belangri jke plaats i n . Mossel wijst h ier in zijn hoofd

s tuk ook o p . Zeer bekend zijn de gevolgen van epidemieën van de schim

mel Phytophthora in fes tans, de ve roorzaker van de aa rdappelz iek te , in de 

jaren 1840-1845. De aardappel vormde het hoofdbestanddeel van het voed-
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Tabel 1. Wereldwijde verl iezen p e r gewas(groep) in miljoenen tonnen (Cra

mer, 1967) Op deze gegevens is desti jds e rns t ige en deels juiste cr i t iek 

ge leverd . Nochthans bleek op het IX In ternat ional Congress of Plant P r o 

tect ion, Washington, 1979, dat e r nog s teeds geen be te r overzicht i s . 

(Naar Zadoks, 1980) 

Gewas Actuele Potentiële Verliezen tengevolge van 

p rodukt ie p rodukt ie 

insekten ziekten onkru iden totaal 

g ranen 

aardappelen 

su ikerbie t + 

su iker r ie t 

g roenten 

fruit + c i t rus + 

druif 

s t imulantia 

oliegewassen 

vezelgewassen 

r u bbe r 

961 

271 

695 

202 

142 

10 

95 

16 

2 

1467 

400 

1330 

280 

197 

16 

137 

23 

3 

204 

24 

228 

23 

11 

2 

14 

3 

+ 

135 

89 

232 

31 

33 

3 

13 

3 

+ 

167 

16 

175 

24 

12 

2 

14 

2 

+ 

506 

129 

635 

78 

55 

6 

42 

7 

1 

s e lpakke t , met bijvoorbeeld in Ier land naar ver lu id een v e r b ru i k van 3 kg 

pe r hoofd van de bevolking pe r d a g . Als gevolg van de ziekte t r ad grote 

hongersnood op in West-Europa, in Nederland s t eeg het s terftecijfer in 

1845 met 25%. Het gevolg was o .m. de vo lksverhuiz ing van de Ieren naa r 

Nood-Amerika. Minder bekend is de grote hongersnood in delen van India 

en Bangladesh in 1943. Als gevolg van een epidemie van de schimmel Hel-

minthosporium oryzae in rijst t r ad een volledige misoogst o p . Door de oor

logshandel ingen kon geen voedsel worden aangevoerd en naa r s cha t t ing 

twee miljoen mensen kwamen om door voedselgebrek (Padmanabhan, 1973). 

Ook op andere manieren is de invloed ten kwade van schimmels du ide

lijk geworden. Op t reden van de koffieroest , veroorzaakt door Hemüeia 

vastatrix, in Ceylon in de j a ren 1868 en 1882 leidde tot zodanige schade 
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aan de koffiestruiken, dat het telen daarvan onmogelijk werd. Ceylon 

schakelde over op de teelt van thee. De veroorzaker van de koffieroest is 

in 1969 voor het eerst aangetroffen in Brazilië (Wellman, 1970) en vormt 

een grote bedreiging voor de koffieteelt in Midden- en Zuid-Amerika. Ge

zien de grote economische betekenis van de koffie-export voor deze lan

den (tabel 2) zou een roestepidemie catastrofale gevolgen hebben. 

Men was in Zuid-Amerika niet voorbereid op de introductie van dit pa-

thogeen. Maar in Azië bereidt men zich nu wel voor op mogelijke introduc

tie van Microcyclus (Dothideüa) ulei, een schimmel die afsterven van rub

berbomen veroorzaakt. Aantastingen waren reeds bekend in 1904, maar 

pas na het telen van rubberbomen in monocultures trad grote schade op. 

Aanplantingen in Trinidad, Suriname en andere Middenamerikaanse landen 

werden volledige mislukkingen. Vanuit Azië wordt nu in Zuid-Amerika een 

veredelingsprogramma ontwikkeld zodat voor öeze ziekte minder vatbare 

bomen verkregen kunnen worden. Mocht de schimmel in Azië geïntrodu

ceerd worden, dan hoopt men door de aanwezigheid van minder vatbare 

bomen de schade beperkt te houden. 

Als gevolg van intensiever verkeer tussen landen over de hele wereld, 

zowel door handel als door toerisme, is het gevaar voor introductie van 

schimmelziekten in gebieden waar deze niet voorkomen sterk vergroot. 

Een bekend voorbeeld is de roestaantasting van chrysanten, veroorzaakt 

door Puccinia horiana. Door de handel in chrysantenstek verspreidde de-

Tabel 2. Waarde yan de koffieexport in 

procenten van de totale export van enkele 

Zuidamerikaanse landen in 1968. (Naar 

Schieber, 1972) 

Land Koffieexport in procenten 
van de totale export 

Colombia 
Brazilië 

Guatamala 

68 

41 

33 
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ze ziekte zich in het begin van de jaren zestig vanuit Japan over Zuid-

Afrika en Europa. 

In het begin van de jaren zeventig werd de zogenoemde agressieve stam 

van Ophiostoma ulmi, de veroorzaker van de iepeziekte, vanuit Noord-

Amerika in Europa geïntroduceerd. Enkele jaren geleden werd de gele 

roest in tarwe, veroorzaakt door Puccinia strüformis, voor het eerst in 

Australië waargenomen, waar deze schimmel tot 1979 niet voorkwam. Het 

wachten lijkt nu op de introductie van de veroorzaker van de iepeziekte 

in Australië. Vatbare bomen en de vector, de iepespintkever, zijn daar 

aanwezig. 

Ook het verrichten van onderzoek naar schimmels in een gebied waar 

wel de waardplant maar niet de schimmel voorkomt, draagt risico's in zich. 

Bekend zijn de verspreiding van de valse meeldauw in tabak (Peronospora 

tabacina) vanuit een onderzoeksplaats in Engeland en de verspreiding van 

de valse meeldauw in komkommer (veroorzaakt door Pseudoperonospora cu~ 

bense) in Nederland vanuit veredelingsbedrijven. 

Schimmels beschikken soms over zeer vernuftige methoden om plante-

weefsels te koloniseren. Vruchtrot in appel, veroorzaakt door Pezicula ina-

licorticis (de perfecte vorm van Gloeosporium perennans), wordt pas zicht

baar als de appel rijp i s . De infectie is echter al tot stand gekomen kort 

na de bloei, waarbij de schimmel zich heeft ingedrongen in de lenticellen 

van de jonge vrucht . Verdere groei van de schimmel wordt geblokkeerd, 

totdat de vrucht rijp i s . Ook vruchtrot in aardbei, veroorzaakt door Bo

trytis cinerea, kan op vergelijkbare wijze ontstaan. Hyfen groeien tijdens 

de bloei via bloemdelen naar de bloembodem en blijven daar rustend totdat 

de daarna gevormde vrucht rijp i s . 

Sporen van pathogène schimmels bevatten soms zoveel reservevoedsel 

dat na ontkiemen verschillende groeistadia doorlopen worden zonder dat 

daardoor voedingsstoffen vanuit het milieu nodig zijn. Een voorbeeld vor

men de uredosporen ('zomersporen') van roestschimmels. Pas na kieming, 

kiembuisgroei en vorming van infectiestructuren wordt een eerste hausto-

rium gevormd waarmee voedsel uit de plant wordt opgenomen. Tot die tijd 

verlopen alle groeiprocessen op eigen kracht, met inbegrip van een aan

tal kerndelingen. 

Schimmels als pathogenen voor mens en dier leiden tot andere proble

men dan de hiervoor genoemde plant pathogenen. Vooral de betrekkelijk 
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geringe verspreidingsmogelijkheden van diverse van deze pathogenen vor

men een belangrijk onderscheid. Informatie hierover is in ruime mate ge

geven in de hoofdstukken van Mossel en Klokke. 

HET KEREN VAN HET KWAAD 

Het antwoord van de mens op schimmelziekten was aanvankelijk beperkt, 

hoewel soms in principe doeltreffend. Zo werd reeds in 1660 in Rouen een 

wet uitgevaardigd die bepaalde dat geen berberis naast graanvelden mocht 

voorkomen. Berberis is de alternatieve of winter waardplant voor zwarte 

roest in granen en door het verwijderen van deze plant dacht men de 

zwarte roest tegen te gaan. 

Ook het gebruik van zwavel en van koperbevattende middelen is reeds 

lang bekend om schimmelziekten tegen te gaan-. Ruim honderd jaren gele

den werd een mengsel van kopersulfaat en kalkwater, toegepast om drui

ven een voor dieven onaantrekkelijke kleur te geven, reeds beproefd ter 

bestrijding van valse meeldauw in dit gewas. Dit mengsel, bekend als Bor-

deauxse pap, heeft vele jaren ruime toepassing gevonden in de druiven-

teelt . 

Door verdieping van inzicht in de fysiologie en de genetica van de 

schimmels en van planten werden effectievere en milieuvriendelijker me

thoden ter voorkoming van schade aan gewassen ontwikkeld. Maar het ob

ject van bestrijding, de schimmel, blijkt niet voor één gat te vangen te 

zijn, 

Introductie van resistente planten leidde tot het optreden van rassen 

van de schimmel die op een of andere wijze het resistentiemeehanisme van 

de plant konden omzeilen. Het optreden van deze zogenoemde fysiologi

sche rassen of fysio's volgde soms de ontwikkeling van nieuwe planteeul-

tivars op de voet. Dit blijkt bijvoorbeeld uit de ontwikkeling van fysiolo

gische rassen van de schimmel Phytophthora phaseoli en van de limaboom 

(tabel 3), alsmede de verschuiving binnen de geteelde tarwerassen in Ne

derland beïnvloed door het optreden van fysiologische rassen van de gele 

roest veroorzaakt door Puccinia striiformis (tabel 4) . Werd aanvankelijk 

de nadruk gelegd op het inkruisen van monogene resistentie, de laatste 

jaren ligt het accent op het verkrijgen van cultivars met polygene resi

stentie, omdat deze vorm van resistentie veel duurzamer i s . Ook werden 
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Tabel 3 . De ontwikkeling van fysiologische r a s sen van Phytophthora pha-

seoli in relatie tot ontwikkeling en teelt van voor dit pathogeen r e s i s t en te 

cu l t i va r s . Tussen haakjes is vermeld voor welk fysio van het pathogeen 

de bet reffende cul t ivar r es i s ten t i s . (Naar Parlevl iet , 1983) 

Jaar Fysiologisch r a s 

van P. phaseoli 

Resistente l imaboon-cultivars 

geteeld u i tgegeven eindfase 

ove rhee r send nieuw voor teelt kweekwerk 

1948 

1958 

1959 

1960 

1967 

1969 

1970 

1971 

1975 

A 

A 

A 

A 

B 

B 

B 

B 

C 

B -

B - Thax te r 

B Thax te r 

C 

C 

C 

D 

Dover 

Dover 

Thax te r (A) 

Dover (A+B) 

Martin (A+B+C) 

specifiek werkende fungiciden ontwikkeld, die naast hun specificiteit nog 

verschi l lende andere voordelen b i eden . Maar ook nu omzeilen d iverse p a 

thogène schimmels de werk ing van zo'n middel en r e s i s ten te of to lerante 

stammen van de schimmel t r aden op de voorgrond (Davidse & De Waard, 

1984; Dekker , 1983). 

SCHIMMELS TEN GOEDE 

Schimmels hebben ook positieve waarde voor de mens . In de ee r s te 

p laats dient hierbij gewezen te worden op de be tekenis van paddestoelen 

voor menselijke consumptie. Van de geteelde paddestoelen neemt het g e 

slacht Agaricus de belangri jkste p laats i n . Deze, in Nederland als cham

pignon aangeduide schimmels, zorgen voor bijna 72% van de totale p r o -
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M'. 

Tabel 4 . Verschuiving in de teelt van tarwe cul t ivars over de jaren 1954 

tot 1980 als gevolg van het op t reden van nieuwe fysiologische r a ssen bin

nen Puccinia striiformis, de veroorzaker van de gele roest in t a rwe . De 

cijfers geven een maat voor de res is tent ie weer (hoog is goed, laag is 

s l e c h t ) . (Naar Par levl iet , 1983) 

Tarwecul t ivar J a ren Aantal jaren 

dat r e s i s t en-

1954 1958 1962 1966 

Heines VII 

Felix 

Manella 

Flevina 

Tadorna 

Clement 

8 

-

-
-
-
-

3 

9 

-
-
-
-

9 

-
-
-
-

.9 

8 

10 

9 

-

. 

9 

8 

7 

3 

-

1969 1973 1977 1980 tie effectief 
; was 

4 

9a - > 15 

. 8 8 6 14 

5 

1 

9 4 - 1 

a . Om andere r eden niet meer geteeld 

dukt ie van geteelde paddes toe len . A. bisporus en A. bitorquis worden 

h iervoor g eb ru ik t . De eers tgenoemde geeft kwalitatief het bes te p r oduk t , 

maar is gevoelig voor een e rns t ige v i rusz i ek te . A. bitorquis is r e s i s ten t 

voor dit v i r u s , maar kan alleen goed gedijen bij hogere t empera turen dan 

voor A. bisporus noodzakelijk zijn. Naast deze Agraricus-soorten worden 

ook verschi l lende andere paddestoelen ge teeld , zij het vooral in het Ver re -

Oosten . Een overzicht is gegeven in tabel 5. 

Naast het te len worden ook veel paddestoelen in de n a t uu r verzameld 

voor consumptie . In Frankr i jk werd in de per iode 1972 tot 1977 gemiddeld 

9,5 x 10 kg verzameld; een vergel i jkbare hoeveelheid is pe r jaar in West-

Duits land b i jeengebracht over de j a ren 1975 tot 1980. Deze cijfers geven 

al aan dat van een t e r uggang in paddes toe lenprodukt ie door regelmatig 

verzamelen geen sp rake i s . Ook Arnolds (1981) komt tot een dergelijke 

conclusie , gebaseerd op zijn werk in D r e n t h e . In F inland, met c a . 19 mil

joen hec ta re bo s , komen pe r hec tare ongeveer 50 kilogram ee tbare p adde -
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Tabel 5. P rodukt ie van ee tbare paddestoelen over de gehele wereld. 

De cijfers hebben be t r ekk ing op het jaar 1979. (Naar Schaper , 1983) 

Soort Produkt ie in 

duizend ton 

Produkt ie in p rocenten 

van het totaal 

Agaricus s p p . 870 

( 'de ' champignon) 

Lentinus edodes 170 

(chinese champignon, sh i i - t ake) 

Flammulina velutipes 60 

(fluweelpootje) 

Volvariella volvacea 49 

( r i j s t s t ro -paddes toe l ) 

Pleurotus s p p . 32 

(oesterzwam) 

Pholiota nameko 17 

(nameko-paddestoel) 

d iversen 12 

72 

14 

2,6 

1,4 

1 

totaal 1210 100 

stoelen voor . Per jaar zou dus 95 x 10 kg verzameld kunnen worden. Als 

naa r s cha t t ing een de rde deel daadwerkelijk geschikt is voor consumptie, 
o 

betekent dit een opbrengs t aan ee tbaar p rodukt van 3 x 10 kg p e r j a a r . 

Veel van de verzamelde paddestoelen worden u i te raard v e rhande ld , h e t 

zij als v e r s p r oduk t , hetzij in gedroogde of andere vorm. In tabel 6 en t a 

bel 7 zijn enige gegevens h ierover b i j eengebracht . Ui tgedrukt in p r oduk 

tie aan eiwit, neemt de champignon een belangrijke p laats i n . Een v e r g e 

lijking in e iwi tprodukt ie , u i t gedruk t in kilogrammen pe r h e c t a r e , t u s sen 

de teelt van v e e , v is en champignons valt zeer duidelijk uit t en guns te van 

de champignon ( tabel 8 ) ; hierbij is evenwel een kos tpr i j sberekening b u i 

ten beschouwing ge la ten . 

De p rodukt ie van paddestoelen in bossen is afhankelijk van het t ype 
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1(7 

Tabel 6. P rodukt ie van gedroogde bospaddestoelen in 

Frankr i jk in de jaren 1979, 1980 en 1981, u i tgedruk t 

in kg x 10 3 . (Naar Schaper , 1983) 

Soort 1979 1980 1981 

; melkboleet 

eekhoornt jesbrood 

morille 

canthare l 

d ive rsen 

70,5 

40,8 

22,0 

14,3 

12,5 

74,8 

39,2 

27,4 

10,9 

11,9 

• 

65,1 

51,7 " 

32,5 

8,2 

14,3 

3 
Tabel 7. Hoeveelheid (kg x 10 ) en herkomst van gedroogde 'paddestoelen en 

t r u f fe l s ' , geïmporteerd door de landen van de EEG gemiddeld over de jaren 

1975 tot en met 1980. Tussen haakjes zijn de hoeveelheden u i tgedrukt in p r o 

c en t en . (Naar Schaper , 1983) 

Geïmporteerd door: Herkomst 

W. Duitsland Frankri jk Italië Nederland Overige EEG niet EEG 

5310 (40) 2200 (17) 3820 (29) 684 (5) 1226 (9) 2720 (21) 10140 (76) 

a. Van ca . 3% was de herkomst onbekend . 

bos ( tabel 9 ) . De groei van het mycelium van deze schimmels is mede mo

gelijk door de beschikbaarheid van a fbreekbaar p lantmateriaal , veelal aan

geduid als s t rooise l . Zoals dat voor vele bodembiologische p rocessen geldt , 

is het zeer moeilijk om experimenteel na te gaan hoe de myceliumontwikke-

ling in de bodem ver loopt . De Boois (1976) komt tot een myceliumproduk-

tie van ruim 100 gram per v ie rkante meter in een e iken-berkenbos in de 

Ach te rhoek . 

Ook de s t rooiselprodukt ie is afhankelijk van het t ype b o s , zoals is aan-
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Tabel 8. Vergelijking van de produktie aan eiwit tussen 

veehouderij, visteelt en champignonteelt. De eiwitproduk-

tie is uitgedrukt in kilogrammen droge stof per hectare. 

De kostprijs is hierbij niet in beschouwing genomen. 

(Naar Cooke, 1977) 

Eitwitproduktie, kg 

droge stof per ha 

78 

675 

65000 

veehouderij 

visteelt 

champignonteelt 

Tabel 9. Geraamde opbrengst aan paddestoelen in verschillende 

habitats in enkele landen van Europa. De opbrengst is uitgedrukt 

in kilogrammen versgewicht per hectare. (Naar Hering, 1965) 

Habitat Land Opbrengst vers

gewicht (kg/ha) 

naaldbos 

eiken-berkenbos 

grasland 

Ver. Koninkrijk 

V.S. van Noord-Amerika 

Finland 

Ver. Koninkrijk 

Hongarije 

Ver. Koninkrijk 

265-460 

150-260 

82-302 

13-95 

7-160 

1-10 

gegeven in tabel 10. Opvallend hierbij is de snelle omzetting van het 

strooisel in het tropische regenwoud, terwijl de afbraak in bossen in ge

matigde streken - vooral in naaldbossen - veel langzamer verloopt. De be

tekenis van de strooiselafbraak door schimmels in het kader van stofkring-
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Tabel 10. Produkt ie aan s trooisel in enkele bo s typen , u i tgedruk t 

in kilogrammen pe r h ec t a r e . (Naar Cooke, 1977) 

Bostype Produkt ie pe r jaar Geaccumuleerd 

t rop isch bos 

gemengd regenwoud 12300 .4300 

bos in gematigde s t r eken 

gemengd bes tand 3100 3600 

naaldbos 2800 167700 

lopen is in het hoofdstuk van Mossel aan de o rde geweest . 

Schimmels p roduceren d iverse p roduk ten die door de mens worden ge 

b r u i k t , zoals aromatische stoffen en antibiotica, en zij zijn onontbeerli jk 

bij de alcoholische g i s t ing . Wessels en Scheffers gaan in hun hoofdstuk

ken h ier n ade r op i n . 

Schimmels kunnen ook gebruikt worden t e r bes t r i jd ing van s chadeve r -

oorzakende schimmels en i n sek t en . In het hoofdstuk van Schippers wordt 

het effect vermeld van schimmels op het b ladopperv lak , die pathogène 

schimmels s t e rk remmen in hun ontwikkel ing. Ook in de bodem en op het 

worteloppervlak spelen zich dergelijk p rocessen af, waarbij o . a . a n t ago 

nisme , antibiose en parasit isme een rol s pe l en . Schimmels worden ook ge 

b ru ik t bij de bes t r i jd ing van i n sek ten . Het meest bekend is wellicht de 

p a ra s i t e r ing van larven van de witte vl ieg (Trialeurodes vaporrariorum) 

door de schimmel Aschersonia aleyrodis. Hoewel de schimmel zich niet v e r 

spre id t in kassen en een regelmatig toedienen van inoculum derhalve nood

zakelijk i s , t r e ed t een s t e rke reduct ie van de witte vl ieg populatie o p . Eén 

keer pe r week toedienen van sporen gevolgd door het aanhouden van één 

nacht hoge luchtvocht igheid is e ch te r noodzakelijk ( tabel 11) . De schimmel 

is zeer specifiek, waardoor het gebruik van de s luipwesp Encarsia formosa 

niet belemmerd word t . Deze s luipwesp pa ras i t ee r t de volwassen ind iv idu

en , zodat een combinatie van Aschersonia aleyrodis met de s luipwesp een 

effectieve bes t r i jd ing van witte vlieg in kassen b e t eken t . Toediening van 
12 de schimmel als s po ren , in een concentra t ie van 1,4 x 10 konidiën per 
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Tabel 11. Mortaliteit van larven van witte vlieg op komkommerplanten 

u i tgedruk t in p rocen ten , na toediening van conidiën van Aschersonia 

aleyrodis. (Naar Ramakers & Samson, 1984). 

Concentrat ie Spui tdata 

konidiën/ml • 

22-4 2-5 14-5 22-5 2-6 

5 x 106 26,3 21,7 32,8 37,6 28,2 

5 x 104 2,6 0,5 1,3 1,0 

h e c t a r e , leidde tot een r educ t ie in de witte vl ieg populatie van 50%. Sa

men met de s luipwesp t oegepas t , werd een reduct ie van 85% ve rk r egen 

(Ramakers et al . , 1983; Ramakers & Samson, 1984). Een aantal voorbeel

den worden genoemd in het hoofdstuk van Samson. 

De be tekenis van mycorrhiza voor p lantengroei wordt in het hoofdstuk 

van Schippers toegel icht . Op dit t e r r e in is onze kennis nog e rg b e p e r k t , 

zodat meer onderzoek noodzakelijk is om de mycorrhiza naar waarde te 

s cha t t en . Van he tgeen tot nu toe bekend is lijkt die waarde e rg groot te 

zijn. 

TEN KWADE EN TEN GOEDE 

Soms is het evenwicht t u s sen ten kwade en ten goede zeer subt ie l , zo

als uit het volgende voorbeeld moge bl i jken. De schimmel Botrytis cinerea 

kan in d ru iven twee t ypen aantas t ingen ve roorzaken . Naast v r u ch t r o t , 

aangeduid als ' pour r i tu re g r i s e ' kan de schimmel onder bi jzondere klimaat

omstandigheden een meer opperv lakkig rot v e roorzaken , het ' pour r i tu re 

nob le ' . Door het s tukgaan van de schil van de bessen onts taa t e r lucht -

contact met het inwendige waardoor van deze bessen een bijzondere wijn 

kan worden b e r e id . Indien ech te r de ontwikkeling van B. cinerea i e t s te 

v e r is gegaan p roduceer t de schimmel enzymen die aromastoffen van de 

druif a fb reken . In plaats van een bijzondere wijn te b e re iden , wordt een 

infer ieure kwaliteit v e rk r egen (Dubourdieu et a l . , 1983). 
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Tenslot te dient hier nog vermeld te worden dat schimmels ook nog gepa

ras i t ee rd kunnen worden door schimmels. Verschillende voorbeelden zijn 

h ie rvan b ekend , zoals het parasi t isme van Verticillium biguttatum op hyfen 

van Rhizoctonia solani, waardoor mogelijk een biologische bes t r i jd ing van 

laatstgenoemde schimmel kan worden v e rk r egen (Velvis & J age r , 1983). 

Een minder aantrekkeli jke vorm van parasi t isme t r eed t op bij de champig

non Agaricus bisporus, die e rn s t ig te leiden heeft van infecties door de 

schimmel Verticillium fungicola v a r . fungicola, waardoor de zogenoemde 

'droge mollen' on t s t aan . A. bitorquis wordt ook door Verticillium a ange

t a s t , maar taxonomisch onderzoek heeft ui tgewezen dat het hier om een 

andere Verticillium gaat , n l . V. fungicola v a r . aleophilum (Van Zaayen & 

Gams, 1982). 

Nu sp reek t een juiste tenaamstell ing van schimmels zoals in het h i e rbo

ven genoemde voorbeeld wellicht minder a an . Maar exacte identificatie van 

schimmels is noodzakelijk zowel voor fundamenteel als voor het op t oepas 

s ing gericht we rk . Men moet t e r ug kunnen grijpen op u i tgangsmateriaal 

en eigen werk moet met da t .van anderen vergeleken kunnen worden. Col

lecties van schimmels zijn h iervoor onontbeerl i jk . In dit v e rband kunnen 

we ons gelukkig prijzen met het Cent raa lbureau voor Schimmelcultures te 

Baarn en te Delft. Zowel in Nederland als in andere landen beseft men 

s t eeds meer dat wetenschappelijk beheerde collecties van micro-organis

men een s t eeds belangri jker p laats gaan innemen (Kirsopy 1983). Naast de 

noodzaak voor taxonomisch onderzoek hoeft s lechts gewezen te worden op 

het indus t r ië le gebruik van micro-organismen in de biotechnologie, waar

bij bepaalde organismen onmisbaar zijn in de p r oce sgang . Deze o rgan i s 

men moeten goed worden beschreven en goed worden bewaard opdat geen 

genet isch materiaal ver loren gaa t . Ook het onlangs gereed gekomen r a p 

p o r t : 'Naar een gedecentra l i seerde Neder landse Cultuurcollectie van Mi

cro-organismen ' geeft het grote belang van goed beheerde collecties aan . 

Fysiologisch onderzoek aan p rocessen die zich t i jdens de bewaring voor 

doen , wordt e r g weinig v e r r i c h t . Wellicht dat de moderne vormen van b e 

waring namelijk in vloeibare s t ikstof of in gelyofiliseerde t oes tand , de b e 

hoefte aan dergeli jk werk minder u rgen t maakt . 
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BESLUIT 

Opvallend bij het Nederlandse onderzoek aan schimmels zijn de vele b in 

dingen die bes taan t u s sen zuiver wetenschappeli jk onderzoek en het op de 

toepass ing ger ichte werk . Voorbeelden zijn de re lat ies t u s sen het Cen

t r aa lbureau voor Schimmelcultures (CBS) , het Laboratorium voor Microbi

ologie te Delft en de i ndus t r i e ; het gezamenlijk onderzoek van de groep 

Wessels (vakgroep Plantenfysiologie, Subfaculteit Biologie) te Groningen 

en het Proefstat ion voor de Champignoncul tuur te Hors t ; het gezamenlijk 

onderzoek van het CBS en de vakgroep Fytopathologie te Baarn met het 

Ins t i tuu t voor Bodemvruchtbaarheid te Haren en het Proefstat ion voor de 

Akkerbouw en de Groenteteelt in de Volle Grond te Lelystad ;x en t ens lot te 

de re lat ies t u s sen het onderzoek over werkingsmechanismen van fungici-

den b innen de vakgroep Fytopathologie te Wageningen en de i ndu s t r i e . 

Mede h ierdoor worden de r esu l ta ten van het zuiver wetenschappeli jk on 

derzoek d i rect toepasbaar voor de p rak t i jk . 

Hoewel schimmels de mens d irect en indirect schade kunnen be rokkenen , 

is leven zonder schimmels niet mogelijk. Het leven met schimmels is dan 

ook méér een goede dan een kwade zaak . 
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45, 53, 58, 59, 67 , 
e l icitoren 90, 91 
Emericella fruticulosa 15 
Endogonaceae 81 
Endogone 84 
Endomyces fibuliger 141 
endoplasmatisch reticulum 41 , 42, 

52 
endosymbiose-theorie 34, 47 
entomogene schimmels 19 
enzymen 27, 34, 35, 38, 39, 145-147 
epidemisch 19 
epifyten 74, 77 
epifytisch 71 , 72, 77 
e rgos tero l 58 
ergotisme 103, 105, 111, 130 
Er icaies-mycorrhiza 80, 86 
Escherichia coli 37 
e s t e r a sen 17 
euca lyp tus 98 
eukaryo ten 32-36, 43, 47, 61 , 156 
evolutie 34, 37, 38, 47 
exon 49 
Exophiala spinifera 17 

express ie 44, 67 

fagocytose 34, 35 
favus 119 
f ed-ba tch-kweek 137, 148 
fermenteren 25, 141 
fermentatie 25, 132, 133, 146, 147, 

148, 152 
filamenteus 123, 125 
Flammulina velutipes 68, 167 
Fleming 63-
fluweelpootje 68, 167 
fo tosyntheseprodukten 77 
Fungi Imperfecti 13, 84 
fungiciden 53", 58, 76, 77, 78, 93, 

173 
Fusarium 11 , 15, 23, 77, 112, 129, 

131 
Fusarium moniliforme 141 
fycobiont 72, 73, 74, 87 
fyllos-feerschimmel 75, 76, 77 
fysio 164, 165 
fytoalexine 59, 87, 90, 93 
fytohormonen 84, 89 
fytotoxisch 87 

Gaeumannomyces graminis 79, 89 
gametangiale fase 14 
gangreen 105, 130 
gasohol 138 
Gasteromyces 84 
gas theer 17, 19, 59 
gastheerspecif ici tei t 19 
ge ih t r eg ree rde gewasbescherming 

93 
gele roest 163, 164, 166 
gele r i j s t -z iekte 111 
genen 37, 38, 39, 42-49, 66, 67, 

93, 94, 156 
genenbank 156 
genenstil le 47 
genet ische manipulatie 60, 6 1 , 137, 

146 
genexpress ie 45, 47 
genoom 36, 37, 44, 48, 66 
Geotrichum candidum 155 
geschubde inktzwam 68, 155 
geslachtelijke cyclus 36 
geslachtelijke voor tp lan t ing 13 
gesp 43 
geurstoffen 152 
geuzebier 154 
Gis t -Brocades 62, 146, 148 
gis ten 9, 10, 33, 36, 41 , 42, 43, 
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45, 47, 48, 50, 52, 61 , 67, 75, 
107, 119, 122-127, 129, 132-147, 
150-157 

gistfase 10 
Gliocladium 73, 79 
Gloeosporium perennans 163 
glucose-effect 136 
glycogeen 55 
glycolyse 41 , 42, 45 
glycoproteihen 41 , 42 
Golgi-apparaat 41 , 42, 43, 52 
gordijnzwammen 84 
groene knolamaniet 130 
grauwe schimmel 

hab i ta t s 85 
hallucinogène schimmels 23, 24, 130 
Hansenuia anomala 155 
Hansenuia polymorpha 142, 144 
haploi'd 13, 33, 36, 42, 43, 45, 47, 

48, 60, 63, 65, 66 
haus tor ia 59, 89, 163 
heksenkr ingen 51 
Hemileia vastatrix 161 
Helminthosporium maydis 160 
Helminthosporium oryzae 161 
he rbeboss ing 85 
he rkenn ings reac t i e s 59 
he te rokaryon 33, 36, 38, 39, 43, 

44, 63, 67 
he te rokaryo t i sch 33, 64, 66 
he terothal l isch 45, 46, 47 
heterotroof 35, 86 
Hirsutella thompsonü 19, 20, 21 
Histoplasma capulatum 119, 120, 125 
histoplasmosis 119, 121, 125 
HO-gen 46, 47 
homokaryons 44 
homokaryotisch 33, 44, 66 
homoloog chromosoom 38, 64 
homothallisch 46, 47 
hormonen 61 
hou t indus t r ie 27 
huisstof 15 
huidziekten 119 
huiszwam 129 
hybr iden 66 
hybr idisa t ie 64, 66 
hydrofoob 41 
hydro ly t i sche enzymen 40, 42, 52, 53 
hyfen 10, 13, 32-35, 43, 44, 50-60, 

72, 75, 81, 83, 86, 87, 90, 123, 
163, 172 

hyfe typen 43 

Hyfomyceten 75 
Hymenomycetes 84 
hypersen t i t i eve r eac t ies 59 

iepeziekte 89, 92, 163 
imperfecte schimmels 9 
incompatibili teitsgen 44, 66 
infectiestimulerende stoffen 75 
inhaleren 122 
inktzwam 60,61 
insekten 17, 75, 114, 170 
insektenplagen 20 
i n t rons 37, 48, 49 

jukzwammen 84 

kaas 25, 26, 103, 111, 145, 146, 
155 

kafjesbruin 75 
kanker 122 
kankerverwekkend 23 
kefir 133 
kéra t ine 122, 124 
kern 10, 48, 55, 60, 63, 66, 90, 

91, 144 
kerngenoom 48, 67 
ke rn versmel t ing 13 
kerosine 22 
kever la rven 21 
klonen 67, 68 
Kluyveromyces 27 
Kluyveromyces lactis 146, 147 
knolvoet ziekte 89 
knopvorming 10 
koffieroest 161, 162 
koji 26 
konidiën 13, 92, 126, 155, 171 
konid iëndrager 22, 23, 126 
konidiosporen 72 
koolstof 9, 14, 27, 86, 146 
korrel t ruffe ls 84 
korstmossen 16, 71 , 72 
k ru i s ingen 63 
kumiss 133 

Lactarius 84 
lambiek 154 
Leccinum 84 
Lentinus edodes 68, 167 
Lepista nuda 68 
lethaal 40, 48 
levensmiddelenindustr ie 27 
levensmiddelenmycologie 22 
l ichenen 71-74, 89 
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lignine 34, 35, 71, 84, 90, 106, 
107, 141, 146 

lignificatie 92 
lipase 27 
LSD 130 
l uch tveron t re in ig ing 74 
lysosomen 40 

macromoleculen 42 
medulla 72, 73 
méiose 13 
m=lkzwammen 84 
Mendel 48 
mesofiel 15 
metabolieten 27, 134 
Metarhizium anisopliae 20, 21 
micro-aëroob 25 
micro-autoradiografie 55, 56 
microben 133, 141 
microbodies 143 
Microcyclus vlei 162 
Microdochium 78 
microfilamenten 53 
Mtcropolyspora 129 
microtubuli 53 
mitochondriën 47, 48, 49, 52, 67 
moederkoorn 104, 105, 130 
Monera 34 
monokaryon 43, 44, 45 
morille 168 
Mortierella 77 
mRNA 37, 40, 43, 45, 47, 91 
Uucor 1 1 , 112, 127 
Mucor miehei 146 
Mucor racemosus 10, 12 
Mucorales 127 
mul t ice l lu lar vruchtl ichaam 34 
mutageen 23, 109 
mutagenese 63 
mutant 38, 39, 42, 47, 48, 94 
mutaties 38, 40, 44, 48, 65, 66, 

94, 147 
mycelium 10, 13, 22, 27, 32, 33, 

35, 44, 50, 55, 59, 60, 63, 65, 
66, 78, 81, 85, 109, 110, 111, 
113, 141, 147, 148, 156, 168 

mycobiont 72, 73, 74 
mycoflora 77 
mycoloog 32 
mycoparasit isme 79 
mycorrhiza 16, 35, 60, 71, 72, 

80, 81-87, 171 
mycose 17, 118-127 
mycostat isch 109 

mycotoxicosen 110, 111, 112, 118, 
130 

mycotoxinen 22, 23, 25, 77, 105, 
111, 112, 113, 116, 135, 145 

mycotoxinogeen 111 
Myxomyceten 10 

NADH 139, 140 
Name'ko-paddestoel 167 
necrotroof 78, 87 
nematoden 81 
Neurospora 31 
Neurospora crassa 38, 51 
niche 34, 78, 79, 96, 105-109 
Nomureaea rileyi 21 

oesterzwam 68, 156, 167 
Olpidium 11 , 89 
ongeslachtelijke voor tp lant ing 13 
ontogenie 13 
Oömyc'eten 10, 13 
Ophiostoma ulmi 89, 92, 94, 163 
opper tun is t i sche schimmels 17, 

122, 123, 127 
Orchz'daZes-mycorrhiza 80, 86, 87 
orchinol 67 
over lev ingss t ra teg ie 51 

paa r se r idderzwam 68 
Pachysolen tannophilus 139 
paddestoelaroma 155 
paddestoelen 9, 22, 32, 34, 51 , 60, 

61 , 64, 65, 66, 6ß, 105, 130, 141, 
155, 156, 165, 166, 168 

Paecilomyces variotii 27, 141 
parameters 105, 108, 109, 113 
paras ie t 17, 118, 123 
parasi t isme 17, 59, 60, 79, 86, 87, 

90, 170, 172 
pa thogène schimmels 17, 58, 72, 

75-79, 85, 87, 89, 92-98, 103, 
163, 165, 170 

pekilo 27 
pellets 147 
penicilline 27, 58, 61 , 63, 64, 65, 

146-149 
Pénicillium 9, 11, 12, 23, 25, 62, 

109, 111, 112, 127, 129, 131 
Pénicillium camemberti 26, 133, 155 
Pénicillium casei 130 
Pénicillium chrysogenum 62, 63, 64, 

147 
Pénicillium frequentans 130 
Pénicillium nalgiovense 26 
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il 
Pénicillium notatum 63 
Pénicillium roque forti 15, 25, 26, 

64, 133, 155, 156 
peperkorrelzwam 84 
pep t ideke ten 40 
Peronospora tabacina 160, 163 
peroxysomen 143, 144 
per thot rofe schimmels 75, 87, 89 
pest ic iden 80, 81 
Pezicula malicorticis 163 
Pezizales 84 
pH 15, 85, 105, 107, 109, 146, 154 
phaeohyphomycose 17, 18 
Phaffia rhodozyma 143 
Phallus impudicus 84 
Phialophora radicicola 79 
Phialophora verrucosa 125 
Pholiota nameko 167 
Phoma 11 , 129 
Phycomyceten 13 
Phytophthora cinnamoni 85, 98 
Phytophthora infestons 103, 160 
Phytophthora phaseoli 164, 165 
Pichia pastoris 142 
Pichia stipitis 139, 140 
pinocytose 34 
Pisolithus 84 
Pisolithus arhizus 85 
Pithomyces 130 
Pityriasis versicolor 124 
p lanteziekten 71 , 60 
p lantengemeenschappen 93, 96 
p lantenpopulat ies 93 
plasmamembraan 34, 35, 40, 41 , 43, 

51 , 52, 56, 58, 59, 64 
Plasmiden 67 
Plasmodiophora 11 , 89 
Plasmodiophoromycetes 89 
Plectoshaerella 78 
pleomorfie 10 
Pleurotes 11 , 167 
Pleurotes ostreatus 68, 130, 156 
polyetheenglycol 64 
Polypeptiden 38, 40, 41, 45, 49 
polysaccharide 55 
pou r r i t u r e gr ise 171 
pou r r i t u r e noble 155, 171 
primordiale plantecel 34 
p rodukt isola t ie 62 
p roces indus t r i e 27 
procestechnologie 62 
Proefstation AGV 78, 173 
Proefstation voor de Champignon-

cu l tuur 65, 66, 173 

p rokaryo ten 32, 34, 35, 36, 47, 
61 

Proteaceae 98 
p roges te ron 151 
Pro t i s ta 32, 34, 35 
Protoct is ta 10, 32 
p ro toplas ten 53, 55, 66, 67 
protoplastfusie 64 
pseudoparenchym 72 
pseudoplasmodium 50 
Pseudoperonospora cubense 163 
Psüocybe 130 
Psilocybe cubensis 24 
psychrofiel 15, 108, 109 
Puccinia chondril l ina 96 
Puccinia horiana 162 
Puccinia striiformis 163, 164, 165 
pufballen 129 
pycnidiën 72 / 

ragi 26 
r ecep toren 90, 91 
recombinant-DNA 47, 67 
recombinatie 63, 64, 67 
recycl ing 21 , 103, 105-108 
reduct iede l ing 13, 34, 43, 48, 60, 

64, 66 
r egenera t i e 64 
regula tor genen 43, 44 
r e incu l tuur 19, 26, 36, 81 , 85, 153 
r es i s ten t ie 67, 90-93, 95, 96 
r es i s ten t ie gen 93, 94, 98 
reuzebovis t 156 
Rhizoctonia solani 79, 86, 89, 172 
Rhizomucor 11 , 27 
Rhizopogon 84 
Rhizopus 11 , 25, 26, 127, 133 
Rhizopus nigricans 151 
rhizosfeerschimmels 77 
Rhodotorula 129 
ribosoom 40, 45, 49 
r idderzwammen 84 
ringworm 119 
RNA 37, 40, 49, 145 
rode g is ten 75, 143 
roest 89, 96, 129, 130, 162, 163 
roet dauw 75 
r i j s t s t ropaddes toel 68, 167 

Saccharomyces 129 
Saccharomyces cerevisiae 15, 42, 

45-49, 67, 133, 135, 139, 143, 
156 

saprofyt 20, 21 , 74-79, 87, 88, 89, 
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121, 122, 123, 125, 127 
schimmelbederf 22 
schimmelisolaten 26 
schiramelkazen 25, 26, 103, 111, 

145, 146, 155 
schimmelparasieten 17, 19 
schimmeltuinen 17 
schimmelvergiftigingen 110, 111 
Schizophyllum commune 13, 14, 37, 

43, 52, 55, 66 
Scleroderma citrinum 84 
Sclerotien 6, 13, 60 
Sclerotien 13 
Sclerotium 130 
s ec re to r i sch eiwit 43 
sep ten 33, 43, 51 
Septoria nodorum 75 
Serpula lacrimans 129 
s e squ i t e rpenen 85 
sexuele voor tp lan t ing 13 
s h e r r y 154 
sh i i - take 68, 167 
s ignaalpept ide 40, 41, 42 
s ingle-cel l p rote in 135, 141, 145 
slijmschimmels 32, 48 
slijmzwammen 10 
smaakstoffen 152 
soja 25, 133 
sorediën 72 
sorpt ie- isotherm 109, 110 
sporangiën 13 
s po rang iënd rage r s 10 
sporen 13, 46, 66, 121, 128, 129, 

130, 170, 171 
Sporobolomyces 129 
Sporobolomyces roseus 75 
Sporotrichosen 119, 125 
sporulat ie 63, 95 
sprui tcel len 10 
spruw 119 
Stachybotrys 112 
s t amverbe te r ing 65 
s t a r t e r cu l t uu r 25 
s teel 50, 60, 61 
steeltjeszwammen 84 
s tereochemische configuratie 151 
steroi'dchemie 27 
s t e ro id-eonvers ies 150, 151, 152 
st ifstof 14, 73, 84, 86 
stinkzwam 84 
s tofwissel ingsprodukten 23, 27 
s t r ekk ings groei 60 
s tuifmeelkorrels 75, 76 
submers 27 

successie 105, 107 
Suillus 85 
symbiose 15, 17, 59, 71 , 72, 73, 

85, 86 
synchronise ren 36 
synchroon 13 
systeem-mycosen 121, 122, 123, 

125, 126 

tamari 26 
tarwe 78, 75, 94 
tarwehalmdoder 78 
tempe 25, 26, 133 
te ra togeen 109 
t e rpenen 85 
thallus 72, 73, 89 
Thanatephorus 86 
Thermoactinomyces 129 
thermofiel 15 
thyllen 90 
tolerant ie 96 
top groei 35 
toxine 23, 25, 84, 105, 130, 131 
t r ansc r ip t i e 43, 47 
t ransformatie 47, 61 , 64, 67 
t ranspos i t ie 47 
t raumat ische inoculatie 122, 125 
Trichoderma 77, 79 
Trichoderma viride 141 
Trichomyceten 17 
Tricholoma 84 
Trichophyton mentagrophytes 124 
Trichophyton rubrum 124 
Trichophyton schoenleinii 119 
tRNA 49 
t ruffels 84, 168 
Tuberales 84 
tubul ine 53 
tumorcellen 36 
t u rgo r 55, 56, 58 

Unilever 156 
u redosporen 163 

vaatplanten 71 
vaccins 61 
vacuole 41 , 51 , 55, 144 
valse meeldauw 160, 163, 164 
VAM-schimmels 71 
va tbaarhe id 90 
veevoer 27 
vege ta t ie -success ie 74 
vegeta t ies 71 
vegeta t ieve hyfen 33 
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verfstuifzwam 84 zwarte roest 164 
v e roude r ing 75, 77 zwartschimmels 75 
Verticillium biguttatum 79, 172 Zygomyceten 13, 33, 71 
Verticillium fungicola 172 Zygomycetes 84 
Verticillium lecanii 20, 21 Zygomycotina 81 
verwelkingsziekte 92 zygosporen 13 
vesiculae 81 
vesiculaire a rbuscula i re mycorrhiza 

(VAM) 80, 83 
vezeltruffels 84 
v i ru lent iegen 84 
v i rus sen 119 
v i rus res i s t en t i e 67 
v i rusz iekte 67, 83 
vitamine 38, 73, 75 
v lekkenziekte 75 
vlieszwammen 84 
v l inder larven 21 
voedselbron 15 
voetschimmel 17 
Volvariella volvacea 68, 167 
voor tp lan t ing 10, 13, 60 
vormenrijkdom 9 
vruchtl ichaam 10, 43, 66 
v r uch t r o t 163 
v ruchtwisse l ing 78 

waardplant 76, 78, 81, 84-89, 
92-97, 164 

wasmiddelen 145 
wateract ivi tei t 15, 16, 105, 109, 

113 
watergehal te 113, 114, 115 
waterschimmels 13, 15, 32 
watersorpt ie- isotherm 110 
weefselparasiet 123 
white rot-schimmels 107 
witschimmelkazen 26 
witte vl ieg 21 
wortelmycoflora 78 

xerofiel 15, 113 
xerotrofe 109 
xyleemvaten 90 
xylose 139, 140, 146 

Yarrowia (Candida) lipolytica 142 

zakjeszwammen 84 
zoösporen 13 
zure r egen 85 
zuurs tof 15, 47 
zwamvlok 10 
zwarte koji 26 
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