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Inleiding 

J. A. G. Davids 

Dit boek dankt zijn ontstaan aan een initiatief van de Biologische Raad 

om, gezien de grote maatschappelijke belangstelling voor het onderwerp 

energie, een symposium te organiseren over 'Biologie en Energie'. Twee mo

gelijke thema's lagen voor de hand, enerzijds de schadelijke gevolgen voor 

oecosystemen van verschillende vormen van energiewinning zoals het ge

bruik van kolen, olie, aardgas, kernenergie, waterkracht en zonne-ener-

gie en anderzijds het benutten van biologische systemen voor energiewin

ning . De beschikbare tijd stond niet toe een overzicht van beide onderwer

pen te geven. De keuze is gevallen op de biologische energiewinning, met 

dien verstande dat de schadelijke gevolgen ter sprake zouden komen voor

zover zij uit deze toepassing voortvloeien. 

Energie komt in verschillende vormen voor. In dit boek zullen ter sprake 

komen mechanische energie, elektrische energie, chemische energie, s t ra

lingsenergie van de zon en warmte. Het omzetten van de ene vorm van e-

nergie in een andere vorm vindt plaats met een zeker rendement. Dit is de 

hoeveelheid nuttig te gebruiken energie in de gewenste vorm gedeeld door 

de totale hoeveelheid energie die daarvoor nodig i s . Warmte is een laagwaar

dige vorm van energie, omdat zij volgens de tweede hoofdwet van de ther

modynamica niet volledig in een van de andere energievormen kan worden 

omgezet. Daarentegen kunnen de andere energievormen wel volledig in 

warmte worden omgezet. De eenheid van energie in het Internationale Stel

sel (SI) van eenheden is de joule (symbool J, uitspraak dzjoel). Met be

hulp van de volgende voorvoegsels kunnen decimale veelvouden worden 

gevormd : 



Voorvoegsel Symbool Factor 

exa E 10 1 8 

peta P 10 1 5 

t e r a T 10 1 2 

9 
giga G „ 1 0 

mega M 106 

kilo k " "10 3 

De watt is de eenheid van vermogen ( energ ieproduc t i e of ene rg ieverb ru ik 

p e r t i j d seenhe id ) . 

1 watt = 1 W = 1 joule pe r seconcje. 

Evenals energie in het algemeen kan ook b io-energie in verschi l lende 

vormen voorkomen. Bij de sp ie rarbe id van mens en d ier wordt chemische 

energie in mechanische energie omgezet met een rendement van ongeveer 

25 %. Chemische energie is opgeslagen in de bes tanddelen van micro-orga

nismen, p lan taard ige en dierlijke cellen en weefsels , en in de o rganische 

P roduk ten die door levende organismen worden a fgescheiden. De energ ie -

inhoud van niet-fossiele r e s t an t en van ges torven organismen wordt meest

al tot de b io-energie g e rekend . Ook de door organismen geproduceerde 

warmte is een vorm van b io-energ ie . Als energie-inhoud* van o rganische 

bes tanddelen wordt gewoonlijk vermeld de v e rb rand ingswarmte , dit is de 

hoeveelheid energie die in de vorm van warmte vrijkomt bij de volledige 

v e r b r and i ng van 1 kg organische s tof. In tabel 1 zijn de v e r b r and i ng s -

warmten vermeld van enkele bes tanddelen van de biomassa te zamen met 

die van fossiele b rands tof fen . 

Er zijn twee primaire energ iebronnen voor de levensgemeenschappen op 

a a r d e : het zonlicht en de minerale bes tanddelen van de a a r dko r s t . Daar

van is qua bi jdrage de ee rs te v e r r eweg de be langr i jks te . Naar s cha t t ing 

wordt door middel van de fo tosynthese jaarlijks een hoeveelheid organische 
21 

stof gevormd met een totale energ ie- inhoud van 3 . 10 J ; dit is t ien maal 

zooveel als het ene rg ieverb ru ik van de huidige wereldbevolking ( tabel 2 ) . 

Het fo tosyntheseproces met zijn rendement wordt b e sp roken in de b i jdrage 

van Amesz. De energiest romen in aquat ische en t e r r e s t r i s che oecosystemen 
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Tabel 1. Globale verbrandingswarmten van 

enkele stoffen (in MJ/kg). 

koolhydraten 

eiwitten 

vetten en oliën 

hout (droog) 

turf 

bruinkool 

steenkool 
anthraciet 

aardolie 

aardgas (Gronings) 

15 

16 

40 

17 

20 

27 

29 

33 

42 

32 

Tabel 2. Energieverbruik van de wereldbevolking, 

Nederland en de Verenigde Staten in 1980. 

Wereld Nederland V.S. 

Energieverbruik (in EJ per jaar) 280 2,8 80 

Continu verbruik per hoofd (in kW) 2,2 6,5 12 

komen in de bijdrage van Beukema aan de orde. Ook de energie die vrij

komt bij anorganisch chemische reacties kan door organismen worden be

nut. In de meeste gevallen betreft het gereduceerde anorganische verbin

dingen die door afbraak van organisch materiaal zijn ontstaan en door che-

molithotrofe micro-organismen weer worden geoxideerd. Dergelijke proces

sen vormen een onderdeel van de koolstof-, stikstof-, fosfor- en zwavel-

kringlopen. In enkele gevallen is er geen afhankelijkheid van organische 

materialen en kan men spreken van primaire produktie door deze chemo-

lithotrofe organismen, zoals in vulkanische sulfide- of zwavelbronnen, 

waarin zwaveloxiderende bacteriën voorkomen. Op sommige plaatsen in de 

diepzee waar vulkanische activiteit voorkomt, heeft men zeer rijke oeco-

11 



Systemen aangetroffen, die hun energie volledig ontlenen aan de oxidatie 

van sulf iden. Een beschr i jv ing van de chemolitho(auto)trofe bacter iën 

wordt gegeven in de bi jdrage van Kuenen. 

In welke mate maakt nu de mensheid gebruik van natuurl i jke of kuns tma

tige oecosystemen om in haar energiebehoefte te voorzien en in hoeverre 

is het mogelijk en wenselijk dit gebruik te i a t ens ive ren? Hierbij moet mede 

in aanmerking worden genomen dat de mensheid deze oecosystemen t evens 

benut voor de p rodukt ie van voedsel , k leding en construct iemater ia len. 

Het energieverbruik , van de huidige wereldbevolking van circa 4 miljard 
21 bed raag t ongeveer 0,3 . 10 J per jaar ( tabel 2 ) . Dit v e rb ru ik wordt 

voor meer dan 90 % gedekt door de v e rb r and ing van de fossiele brandstof

fen: olie, kolen en a a r dga s . De uiteindelijk winbare voorraden h iervan b e -
21 " 

d ragen in totaal ongeveer 100 . 1 0 J , waarvan ongeveer 80 % kolen. In 

de ve ronders te l l ing dat in ongeveer 40 jaar -de wereldbevolking zich ges ta 

bil iseerd zal hebben op 8 miljard en het were ldenerg ieverbru ik op 1,8 . 
21 10 J pe r j aar , zou deze voorraad nog toereikend zijn voor ongeveer een 

eeuw. Het resul taat van deze be reken ing die e e rde r een onder scha t t ing 

dan een ove r scha t t ing van "de groei van de energiebehoefte i nhoud t , on 

de r s t r eep t het belang van het ontwikkelen van andere ene rg i eb ronnen . 

Uit tabel 2 blijkt t evens dat het wereldei ißrgieverbruik zeer ongelijk o -

v e r de wereld is v e rdee ld . Het v e rb ru ik in de Verenigde Staten met 5 % 

van de wereldbevolking bedraagt ongeveer 30 % van het we re ldve rb ru ik . 

Het v e rb ru ik in Nederland met -0,35 % van de wereldbevolking bedraagt 

1 % van het we re ldve rb ru ik . Een be te re maatstaf voor vergel i jking is het 

cont inue produkt ievermogen ,per hoofd van de bevolk ing . In Nederland 

is deze waarde drie maal en in de Verenigde Staten bijna zes maal zo groot 

als het wereldgemiddelde van 2,2 kW (= 6,9 . 10 J pe r j a a r ) . Voor de 

groep van armste landen bedraag t deze waarde s lechts 0,2 kW. Het is i n 

t e ressan t om deze getallen te vergeli jken met het ene rg i eve rb ru ik in het 

menselijk lichaam. In r u s t bedraagt dit 8-10 MJ pe r d ag , he tgeen ove r 

eenkomt met een continu vermogen van ongeveer 0 ,1 kW. In tabel 1 is af 

te lezen dat h iervoor nodig is een hoeveelheid voedsel met dezelfde energie-

inhoud als 0,25 kg vet of 0,5 kg eiwitten of 0,5 kg koo lhydra ten . Tijdens 

het ve r r i ch ten van lichamelijke arbeid stijgt het ve rmogen . Vrij zware a r 

beid ve rg t een vermogen aan sp ierarbeid van 0,1 kW en de rha lve , met een 

rendement van 25 %, een ex t r a ene rg ieverb ru ik in het lichaam van circa 
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0,4 kW. De lichamelijke arbeid die een volwassene continu dagelijks kan 

verrichten bedraagt ongeveer 0,5 kWh. 

Het International Institute for Applied Systems Analysis (IIASA) geves

tigd te Laxenburg in Oostenrijk heeft in 1981 de resultaten gepubliceerd 

van een zevenjarige studie over het onderwerp 'energie in een eindige we

reld' . Hieraan hebben 140 deelnemers uit 20 landen meegewerkt. In de 

loop van deze studie is een substitutiemodel ontwikkeld, waarmee de bij

drage van de primaire energiebronnen aan het energieverbruik in een be

paald gebied kunnen worden beschreven. Alvorens dit model voor extra

polaties in de toekomst te gebruiken, is het eerst getoetst aan historische 

gegevens. De resultaten voor de bijdragen aan het wereldenergieverbruik 

sinds 1860 zijn weergegeven in figuur 1. Opvallend zijn de traagheid waar

mee een nieuwe energiebron penetreert en het parallelle verloop van de 

penetratie voor verschillende bronnen. De stijging van een marktaandeel 

van 1 % tot 30 % duurde voor olie 75 jaar. Dezelfde tijd geldt voor aardgas. 

Ook eerdere penetratie van kolen lijkt met ongeveer dezelfde traagheid te 

hebben plaatsgevonden. 

De lijn voor hout in figuur 1 geeft de bijdrage van bio-energie weer. 

Het aandeel hiervan is gedaald van ongeveer 70 % in 1860 tot ongeveer 2 % 

in 1980. Op wereldschaal is het huidige aandeel van bio-energie van ge

ringe betekenis. Met uitzondering van de kernenergie is de energie van 

de andere bronnen afkomstig van de zon, waarvan de stralingsenergie via 

het proces van de fotosynthese als chemische energie in de biomassa is 

vastgelegd. Kolen zijn ontstaan uit landplanten in moerassige kustgebie

den via de stadia veen, bruinkool, steenkool en antraciet. Aardolie is 

hoofdzakelijk ontstaan uit marien fytoplankton dat in kustwateren is gese-

dimenteerd. Aardgas kan zowel ontstaan zijn tijdens de vorming van steen

kool als tijdens de vorming van aardolie. 

De resultaten van de IIASA-studie voor afzonderlijke regio's kunnen 

grote verschillen vertonen met die van figuur 1, zowel wat de snelheid van 

penetratie als de bijdrage van verschillende energiebronnen betreft. Dit 

kan worden geïllustreerd met het aandeel van het hout als bio-energiebron. 

In ons land was de ontbossing al aan het eind van de 16e eeuw zo ver 

voortgeschreden, dat de bijdrage van brandhout geen rol van betekenis 

meer speelde. Vanaf die tijd werd echter in ons land op grote schaal turf 
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Figuur 1. Bijdragen van energ iebronnen aan het were ldenerg ieverbru ik 

(IIASA, 1981). Langs de r ech te rord inaa t is het marktaandeel ƒ aangege

ven . Langs de l inkerordinaat is aangegeven het quotiënt van het marktaan

deel van één energiebron en de som van de bi jdragen van de andere b ron 

nen . 

gewonnen eers t uit de laagveengeoieden in Holland, U t rech t , Friesland en 

Overijssel en later ook de hopgveengebieden in Groningen, D ren te , F r i e s 

land en De Peel. Een u i ts tekend net van waterwegen en de kor te a fs tanden 

tot de bevolkingscent ra maakten het t r an spo r t van grote hoeveelheden van 

deze b rands tof mogelijk. Tot v e r in de 19e eeuw is t u r f de belangri jkste 

energ iebron in ons land geweest , to tdat de voorraden u i tgeput r aak ten en 

steenkool de rol van tu r f overnam. In Ier land en Finland lever t de turf-

winning ook nu nog een belangrijke b i jdrage aan de energievoorz iening . 

Ook de USSR beschikt over grote t u r fvoor raden . 

Er zijn gebieden waar de bi jdrage van b randhout p rocentueel veel g ro 

t e r is dan het huidige wereldgemiddelde uit f iguur 1 doet vermoeden. Voor

beelden h iervan zijn een aantal landen in de Sahel-zone en grote delen van 

India , Over de nijpende s i tuatie waarin deze landen zijn gekomen is u i tge -
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breid gerapporteerd op de World Energy Conference in september 1983 te 

New Delhi. 

De Indiase energiesituatie kan als tekenend gelden. De bijdrage van 

brandhout en landbouwafval aan het energieverbruik bedraagt in India 

40 %. Van het totale houtverbruik van 215 miljoen m3 wordt 13 % door de 

industrie gebruikt en de rest als brandhout, waarvan 90 % door de platte

landsbevolking. Dit hout is gratis, maar het is inmiddels door de voort

schrijdende ontbossing zo schaars geworden dat het verzamelen van een 

dagelijkse portie voor een gezin dagwerk voor één persoon i s . De jaarlijk

se aanwas van nieuw hout bedraagt ongeveer 30 % van het jaarlijks ver

bruik en het bosbestand is de laatste decennia dan ook verminderd van 

26 % van het totale landoppervlak tot ongeveer 13 %. In New Delhi werd 

geconstateerd dat de brandhoutcrisis een brandhoutcatastrofe is geworden 

en de schatting was dat tengevolge hiervan, in combinatie met andere fac

toren zoals de behoefte aan landbouwgrond, het totale bosoppervlak van 

de gehele aarde inkrimpt met een snelheid van 250 000 km2 per jaar. 

In India worden verschillende maatregelen genomen om deze desastreuze 

ontwikkeling af te remmen. In de eerste plaats worden houtkachels geprodu

ceerd die efficiënter zijn dan de huidige en een drie maal zo hoog rende

ment hebben. Vervolgens wordt de elektrificatie van het platteland met 

zowel kolengestookte als kerncentrales zo snel mogelijk uitgevoerd. Ten

slotte is besloten tot de uitvoering van een 'social forestry program', een 

herbebossing ten behoeve van de brandhoutvoorziening van de plattelands

bevolking . 

In tegenstelling tot de situatie in India zijn de perspectieven voor de 

teelt van hout en andere energiegewassen in ons land ongustig. De Natio

nale Raad voor Landbouwkundig Onderzoek heeft hieraan een uitgebreide 

studie gewijd, waarvan de resultaten zijn samengevat in de bijdrage van 

Boeringa. Factoren die in dit geval in het nadeel werken zijn het grote 

landbeslag van 'energy-farming', de kleine bijdrage ervan aan de totale 

energievoorziening en de competitie met de zeer intensieve land- en tuin

bouw. 

Een vorm van bio-energie die meer algemeen perspectieven biedt in elk 

land en minder afhankelijk is van specifieke nationale omstandigheden is 

de bio-energie uit organisch afval van huishoudens, landbouw en indu

strie. De voornaamste reden hiervoor is dat het proces een tweeledig doel 
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dient, namelijk verwijdering van het afval op een milieuhygiënisch verant

woorde wijze en energieproduktie. Het proces dat uit energetisch oogpunt 

het gunstigst is , de anaërobe microbiële vergisting met methaan als eind-

produkt, wordt beschreven in de bijdrage van Vogels. 

Ook de energie die micro-organismen uit anorganische reacties kunnen 

vrijmaken, biedt mogelijkheden voor industriële toepassingen op verschil

lend gebied, die anders minder aantrekkelijk zouden zijn vanwege de gro

te hoeveelheid benodigde energie. Voorbeelden hiervan, zoals de microbi

ële koperwinning uit mijnafval en de microbiële kolenontzwaveling, worden 

besproken in de bijdrage van Kuenen. Slater blikt in-" zijn bijdrage in dit 

boek het verst in de toekomst. Hierin worden de mogelijkheden nagegaan 

om het zonlichtabsorberend systeem dat in de chloroplast aanwezig is te 

koppelen aan een waterstofproducerend enzymsysteem, waardoor als netto

resultaat met behulp van de lichteriergie water gesplitst kan worden in wa

terstof en zuurstof. Als het zou lukken dit proces op industriële schaal te 

ontwikkelen, zou hiermee wellicht de zonne-energie met een groter rende

ment kunnen worden benut dan nu via de weg van natuurlijke en kunstma

tige oecosytemen mogelijk is . 
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Bio-energie uit licht: Fotosynthese 

J. Amesz 

INLEIDING 

Misschien wel het ee rs te moderne experiment in de plantenfysiologie was 

dat van de Zuidnederlandse medicus, chemicus en filosoof Jan^Baptis t van 

Helmont (1577-1644)'. In zijn tijd nam men algemeen aan dat p lanten zich 

voeden met de g rond waarop ze groeien (de humus theo r i e ) . Van Helmont 

nu was een onafhankelijke gees t , ook op andere t e r r e inen dan die der we

tenschap (een r eden voor de kerkeli jke autor i te i ten hem enige tijd in Mech-

elen gevangen te z e t t en ) , en hij bedacht een eenvoudig experiment om d e 

ze hypothese te t o e t sen . Hij p lant te een wilgetak, met een gewicht van 5 

pond , in een pot met a a rde , waarvan hij te voren het drooggewicht op 200 

pond bepaald h ad . De t ak werd op een zonnig plaatsje n ee rgeze t , de pot 

werd regelmatig begoten , en na vijf jaar was de t ak u i tgegroeid tot een 

boompje met een gewicht van 170 pond . Het drooggewicht van de aarde 

daa ren tegen was met s lechts een paa r ons afgenomen. Van Helmont t rok 

hieruit de conclusie dat niet de a a rde , maar water het voedsel vormt dat 

in p l an taa rd ig materiaal wordt omgezet. Toch heeft de humustheor ie het 

nog ongeveer twee eeuwen volgehouden, to tda t de bekende experimenten 

van Von Liebig e r definitief een einde aan maakten. 

Van Helmont had maar gedeeltelijk gelijk. Hij had s lechts één van de 

dr ie componenten, l icht , koolzuurgas en wa te r , ondekt die groene p lanten 

voor hun fotosynthese nodig h ebben . De ne t to react ie h iervan i s : 

H 2 0 + C 0 2
 l l c h t> [CH 2Q] + Q 2 , 

waarbij [CH„0 ] de koolhydraten symboliseert die de plant opbouwt. 

De rol van het licht werd ontdekt door Jan Ingenhousz (1730-1799), de 
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opname van C0„ door Jean Senebier (1742-1809), terwijl Joseph Priestley 

(1733-1804) voor het eerst waarnam dat planten zuurstof produceren. Een 

werkelijk inzicht in het mechanisme van de fotosynthese, het proces dat 

voor het leven op aarde en voor de menselijke activiteiten van essentieel 

belang is , begint men echter pas in de laatste tientallen jaren te verkrij

gen. 

Wanneer men let op de aard van het fotosyntheseproces kan men twee 

groepen organismen onderscheiden: (1) de fotosynthetische bacteriën en 

(2) algen en hogere planten. Dit onderscheid verloopt niet langs simpele 

taxonomische lijnen: in het bovenstaande zijn bij de 'algen' ook de blauw-

wieren (cyanobacteriën) begrepen, prokaryoten die zich qua organisatie

niveau fundamenteel van de 'andere' algen onderscheiden. Kwantitatief en 

in zekere zin ook kwalitatief is de tweede groep natuurlijk veruit de be

langrijkste. Verreweg het grootste deel van deofotosynthetische omzetting 

van de energie van het zonlicht vindt plaats in deze groep, en hiervan ne

men de landplanten, en dus de hogere planten, weer het grootste deel 

voor hun rekening. Bovendien beschikken alleen de planten (en cyanobac

teriën) over een mechanisme voor de fotosynthetische produktie van zuur

stof, die voor de ademhaling, en dus voor de instandhouding van aërobe 

heterotrofe organismen (mens en dier en vele ̂ 'lagere' organismen) noodza

kelijk is . Ook voor de voedselproduktie, zowel in natuurlijke als in kunst

matige systemen, is de tweede groep,-en zijn in het bijzonder de hogere 

planten, verreweg het meest belangrijk. Het bovenstaande neemt niet weg 

dat in sommige aquatische oecosystemen de fotosynthetische bacteriën een 

belangrijke rol bij.de primaire produktie kunnen spelen. 

De fotosynthetische bacteriën zijn in twee onderorden te verdelen : de 

purperbacteriën en de groene bacteriën (tabel 1). Bij beide groepen is 

het fotosynthetische mechanisme in een aantal opzichten eenvoudiger dan 

dat van planten. Vooral de purperbacteriën zijn uitvoerig onderzocht 

(Clayton & Sistrom, 1978) en onderstaande bespreking van de'primaire 

processen en het fotosynthetisch elektrontransport richt zich in eerste in

stantie op deze bacteriën. Daarna wordt aandacht gegeven aan de groene 

bacteriën, waarna tenslotte de speciale aspecten van de fotosynthese van 

hogere planten worden beschouwd. Goede en recente overzichten van de 

fotosynthese worden gegeven door Clayton (1980) en Govindjee (1982). 

http://bij.de


Tabel 1. Taxonomische indeling van de fotosynthetische bacteriën met 

vermelding van enkele bekende genera. 

Orde Rhodospirillales (fotosynthetische bacteriën) 

onderorde Rhodospirillineae 

(purperbacteriën) 
Chlorobiineae 

(groene bacteriën) 

familie Rhodospirillaceae Chromatiaceae Chlorobiaceae Chloroflexaceae 

(niet-zwavel- (zwavelpur- (groene zwa- ('gliding 

purperbacteriën) perbacteriën) velbacteriën) green bacteria') 

geslacht • o.a. Rhodospiril- o .a. Chroma- o .a. Chloro- o/.a. Chloro-

lum, Rhodopseu- tium bium, Prosthe- flexus 

domonas cochloris 

PIGMENTEN EN REACTIECENTRA VAN HET FOTOSYNTHETISCH MEM

BRAAN 

Fotosynthese is een membraangebonden proces : de primaire en secun

daire processen en de hiermee samenhangende reacties spelen zich bijna 

zonder uitzondering af in een speciaal membraan, bij algen en hogere plan

ten het thylakoi'dmembraan geheten. Dit membraan, zoals alle biologische 

membranen, bestaat uit twee componenten, lipiden en eiwitten, waarvan 

vooral de laatste dragers zijn van specifieke eigenschappen die voor de 

verschillende deelprocessen noodzakelijk zijn. Bij purperbacteriën vinden 

deze processen plaats in het celmembraan, dat door instulpingen (invagi-

naties, vergelijkbaar met de cristae van mitochondriën) een vergroot op

pervlak heeft verkregen. Bij soorten zoals Rhodopseudomonas sphaeroides 

en Rho do spirillum rubrum, die ook tot aëroob heterotroof metabolisme in 

staat zijn, komt de pigmentsynthese en de vorming van deze invaginaties 

pas op gang bij anaërobiose en overgang op fototrofie. 

Men kan in het fotosynthetisch membraan van purperbacteriën op grond 

van hun functie een aantal belangrijke klassen van eiwitten onderscheiden, 
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waaronder antenne-eiwitten, reactiecentrum- en elektroktransportcomplex-

en, en het ATP-ase (figuur 1). Met uitzondering- van" het grootste deel 

van het ATP-ase (CF..), dat buiten het membraan uitsteekt, zijn al deze 

eiwitten hydrofoob en dus alleen met detergentia in water oplosbaar te ma

ken. De laatste jaren is men er in geslaagd veel vaM <&èze eiwitten door 

toepassing van geschikte detergentia in oplossing te brengen en met be

houd van hun activiteit in gezuiverde toestand te verkrijgen, hetgeen het 

onderzoek naar hun eigenschappen sterk gestimuleerd heeft. 

De functie van de antennecomplexen bestaat uit de absorptie vàn licht 

en overdracht van de geabsorbeerde energie naar he€ reactiecentrum, 

waar de primaire fotoreactie optreedt. De antennecomplexen bevatten ruw

weg 90 % van de totale hoeveelheid pigment van de bacterie. De rest be

vindt zich in het reaetiecentrumcomplex; in tegenstelling tot wat men vroe

ger dacht komt 'vrij' pigment, ingebed tussqn de lipidemoleculen hoogst

waarschijnlijk niet voor. 

De pigmenten die in purperbacteriën voorkomen zijn bacteriochlorofyl 

(bacteriochlorofyl a in de meeste soorten) en carotenoiden. Bacteriochlo

rofyl a vertoont sterke absorptie in het nabije infrarood (tussen 800 en 

900 nm) en slechts zwakke absorptie in het zichtbare deel van het spec

trum. Carotenoiden absorberen in het blauwe en groene deel van het spec

trum (400-500 nm) en zijn verantwoordelijk voor de wijnrode tot roodbrui

ne kleur waaraan de purperbacteriën.hun naam danken (figuur 2). 

Men is er de laatste jaren in geslaagd om uit verscheidene soorten bac-

Figuur 1. Reactiecentrum-complex en antenne-eiwitten (B875en B800-850) 

in het fotosynthetisch membraan van de purperbacterie Rhodopseudomonas 

sphaeroides. Het B875 eiwit-complex is onder andere verantwoordelijk voor 

de band bij 875 nm in het absorptiespectrum (zie figuur 2); het B800-850 

complex voor de banden bij 800 en 850 nm. Lichtenergie geabsorbeerd door 

deze antenne complexen wordt overgedragen naar het reactiecentrum, waar 

de primaire fotochemische reactie plaatsvindt. 
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Figuur 2. Absorptiespectrum van Rps. sphaeroides. De banden in het na

bije infrarood bij 800, 850 en 875 nm (de laatste alleen als een schouder 

zichtbaar), bij 588 en in het nabije ultraviolet bij 374 nm behoren toe aan 

bacteriochlorofyl a; de overige banden (449, 476 en 510 nm) zijn van sphe-

roideen, het dominante carotenoide van deze bacterie. 

teriën gezuiverde antennecomplexen te isoleren en met de opheldering van 

hun structuur worden thans snelle vorderingen gemaakt door toepassing 

van spectroscopische en eiwit-chemische technieken (Gogel et a l . , 1983; 

Kramer et a l . , 1984). Het is thans duidelijk dat ze uit een vrij groot aan

tal betrekkelijk kleine subeenheden bestaan met een moleculair gewicht 
-27 van ongeveer 6000 dalton (1 dalton = 1,66.10 kg ) . Deze subeenheden 

bestaan voor een deel, ongeveer 20 aminozuren groot, in de a-helixvorm. 

Dit deel steekt door het membraan heen, terwijl aan beide zijden van het 

membraan polaire gedeelten naar buiten steken. Aan sommige Polypepti

den zijn twee, aan andere één molecuul bacteriochlorofyl a gebonden, zo

als in figuur 3 weergegeven. De positie en oriëntatie hiervan is binnen ze

kere grenzen bekend door spectroscopische waarnemingen (Kramer et a l . , 

1984). 

Wanneer een lichtquant is geabsorbeerd door een bacteriochlorofyl- of 

carotenoïdemolecuul vindt binnen het membraan een zeer snelle overdracht 
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Figuur 3. Structuur van het B800-850 antennecomplex uit Rps. sphaeroi-

des. De basiseenheid van dit complex bestaat vermoedelijk uit een viertal 

Polypeptiden, 6 bacteriochlorofyl a- en 3 carotenoi'dmoleculen (sferoi-

deen). De spiralen geven de a-helix-gedeelten van de Polypeptiden weer, 

deze staan ongeveer loodrecht op het fotosynthetisch membraan. De por-

fyrineringen van bacteriochlorofyl worden weergegeven door de vierkan

ten. De bovenste vier staan ongeveer loodrecht op het membraan en ab

sorberen bij 850 nm ; de onderste twee, absorberend bij 800 nm zijn onge

veer evenwijdig aan het membraan. De carotenoi'den zijn weergegeven door 

zig-zag lijnen. 

van energie plaats in de antennecomplexen en vandaar naar het reactiecen
trum . De tijd die met deze processen gemoeid is , is enkele tientallen pico-

-12 seconden (1 ps = 10 s ) . Reactiecentrumcomplexen zyn uit vele soorten 

bacteriën geïsoleerd, en onlangs zelfs in kristallijne vorm verkregen. Het 

eiwit bestaat uit drie peptiden, met een gezamenlijk moleculair gewicht van 

ongeveer 90 000 dalton. Hieraan gebonden zijn vier bacteriochlorofyl- en 
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twee baeteriofeofytinemoleculen (bacteriochlorofyl a waarin het centrale 

magnesiumatoom door twee protonen is vervangen). Van deze zes pigment

moleculen zijn er minstens drie rechtstreeks bij de primaire elektron-over

dracht sreacties betrokken. Het reactiecentrum bevat bovendien nog een 

carotenoi'dmolecuul, dat vermoedelijk als een soort anti-oxidans werkt, en 

componenten die bij het secundair elektrontransport zijn betrokken. 

PRIMAIRE ELEKTRONOVERDRACHT BIJ PURPERBACTERIEN 

Al meer dan dertig jaar geleden ondekte Duysens dat purperbacteriën 

bij belichting een klein deel van hun absorptie in het nabije infrarood ver

liezen. In het donker herstelt zich het oorspronkelijke absorptiespectrum. 

Dit verschijnsel bleek in geïsoleerde reactiecentra veel duidelijker waar te 

nemen. Figuur 4 toont een absorptiespectrum van gezuiverde reactiecen

t ra . Bij voldoend sterke belichting verdwijnt de bacteriochlorofyl-absorp-

tieband bij 860-870 nm, terwijl ook bij kortere golflengten veranderingen 

in het absorptiespectrum optreden. 

Het staat thans wel vast dat deze spectrale veranderingen het gevolg 

zijn van de primaire elektronoverdrachtsreactie, waarbij bacteriochlorofyl 

een elektron overdraagt naar een acceptormolecuul. Het spectrum weerge

geven door de gebroken lijn in figuur 4 geeft het uiteindelijke resultaat 

weer van deze reactie. Moderne flitsspectroscopische technieken hebben 

de mogelijkheid gegeven ook de tussenprodukten waar te nemen die optre

den voordat een stabiele ladingsscheiding ontstaan is . Hierbij is gebleken 

dat het elektron binnen enkele picoseconden van het bacteriochlorofyl naar 

een bacteriofeofytinemolecuul wordt overgedragen, waarna in ongeveer 

200 ps overdracht van het elektron naar een chinonmolecuul plaatsvindt 

(Govindjee, 1982). Deze reacties worden nauwelijks door temperatuur beïn

vloed en worden zelfs bij 4 K (de temperatuur van vloeibaar helium) waar

genomen . Het bacteriochlorofyl dat optreedt bij de primaire elektronover

dracht, de primaire elektrondonor, is vermoedelijk een dimeer, en wordt 

gewoonlijk aangeduid met de term P-870, naar de ligging van de langgolvi-

ge absorptieband. Het chinon is meestal ubichinon, in sommige soorten, 

zoals in Chromatium vinosum, treedt echter menachinon (vitamine K-2) als 

elektronacceptor op (figuur 5). Het elektron wordt daarna nog naar een 

tweede chinonmolecuul overgedragen. 
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Figuur 4. Absorptiespectrura van geïsoleerde'reactiecentra van een caro-

tenoi'deloze mutant van Rps. sphaeroides. De banden bij 535 en 756 nm 

zijn van bacteriofeofytine a, de overige van bacteriochlorofyl a. Bij be

lichting bleekt de band bij 864 nm (streepjeslijn) door vorming van geoxi

deerd P-870. 
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Figuur 5. Structuurformules (van boven naar onderen) van ubichinon, 

menachinon en plastochinon; n is gewoonlijk 8-10. 
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Figuur 6. Elektronoverdracht in bacteriën: 

A. Purperbacteriën en Chloroflexaceae ; 

B. groene zwavelbacteriën. De dubbele pijlen duiden de primaire ladings

scheiding aan. De verticale schaal geeft een ruwe maat voor de bij de re

acties betrokken vrije energieën: de lengte van de linker verticale pijl 

komt overeen met ongeveer 125 kJ/mol. BChl - bacteriochlorofyl, BPheo -

bacteriofeofytine, Q. en Q - chinonen (ubichinon en menachinon), FeS. 

en FeS -ijzer-zwavelcentra. I is vermoedelijk bacteriofeofytine c; recen

te experimenten maken de rol van bacteriochlorofyl a in de acceptorketen 

van groene zwavelbacteriën onzeker. 

Figuur 6A geeft een schema van het elektrontransport in het reactiecen

trum . De verticale schaal geeft hierbij een ruwe maat voor de hierbij be

trokken energieën, gebaseerd op de gemeten of geschatte redoxpotentia-

len van de betrokken componenten. Zoals men ziet treedt bij de elektron

overdracht naar het eerste, en vervolgens naar het tweede chinon een 

niet onaanzienlijk energieverlies op. Tegenover dit verlies staat echter 

een grote winst aan stabiliteit : indien overdracht van een elektron naar 

het chinon wordt verhinderd, heeft het primaire ladingspaar een levens-
-9 

duur van slechts circa 10 ns (1 ns = 10 s ) , terwijl die van het uiteinde
lijke produkt in de buurt van een seconde ligt. 

GROENE BACTERIEN 

De groene fotosynthetische bacteriën worden in twee families onderschei-
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den: de groene zwavelbacteriën (Chlorobiaceae) en de 'gliding green bac

teria' (Chloroflexaceae). Zij onderscheiden zich morfologisch van de pur-

perbacteriën doordat het grootste deel van hun antenne zich buiten het 

fotosynthetisch membraan bevindt, in de vorm van chlorosomen, langwerp

ige deeltjes die zich aan de binnenkant van het celmembraan bevinden. De

ze chlorosomen bevatten bacteriochlorofyl o, d of e, pigmenten meer ver

want aan chlorofyl dan aan bacteriochlorofyl a of b (Clayton & Sistrom, 

1978). Door de grote hoeveelheid waarin ze in de cel aanwezig zijn, domi

neren ze het absorptiespectrum (figuur 7). Het ceknembraan bevat bacteri

ochlorofyl a, zoals bij purperbacteriën. Hier bevindt zich ook het reactie

centrum, en vindt het elektrontransport plaats. , 

De Chloroflexaceae zijn pas in het begin van de zeventiger jaren ontdekt. 

De meest bekende soort, Chloroflexus aurantiacus, komt voor in warme 

bronnen, is zowel tot fototrofe als tot aëroke heterotrofe groei in staat, 

en heeft een optimale groeitemperatuur van 55-60 °C. Enkele jaren geleden 

slaagde men erin het reactiecentrum van Chloroflexus te isoleren, en sinds

dien is gebleken dat zowel de structuur van het reactiecentrum als het pri-

£00 500 600 700 800 
Golflengte Inml 

Figuur 7. Absorptiespectrum van een groene zwavelbacterie. Het spectrum 

wordt gedomineerd door de banden van bacteriochlorofyl e bij 753 en 460 

nm. Het spectrum is bij 4 K gemeten om door betere resolutie de zwakke 

banden van bacteriochlorofyl a bij onder andere 815 nm zichtbaar te ma

ken. Hieronder verbergen zich de nog zwakkere absorptiebanden van het 

reactiecentrum. 
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maire en secundaire elektrontransport grote gelijkenis met die van purper-

bacteriën vertonen (Amesz, 1983a, 1984), hetgeen er op wijst dat hun hui

dige taxonomische positie geen recht doet aan hun evolutionaire verwant

schap met de andere fotosynthetische bacteriën. 

Bij de groene zwavelbacteriën, strikt anaërobe organismen die zowel in 

zoet als in zout water worden aangetroffen, is de situatie geheel anders 

(Amesz, 1983a, 1984). Ook hier fungeert een dimeer van bacteriochlorofyl 

a als primaire elektrondonor, maar in de elektronaceeptorketen treffen we 

ijzer-zwavelproteihen en mogelijk bacteriochlorofyl a aan (figuur 6B), ter

wijl de primaire elektronacceptor voorlopig is geïdentificeerd als bacterio-

feofytine c. Een ander verschil met purperbacteriën is dat men, ondanks 

pogingen hiertoe in een aantal laboratoria, er niet in geslaagd is een af

zonderlijk reactiecentrumcomplex te isoleren. Tot nu toe wijzen de resul

taten er op dat het reactiecentrum niet aan een apart eiwit gebonden is ; 

wel zijn er complexen geïsoleerd waarvan het reactiecentrum deel uitmaakt, 

maar deze bevatten enkele tientallen bacteriochlorofylmoleculen, waarvan 

de meeste vermoedelijk alleen als antenne functioneren. Het onderzoek naar 

de elektronaceeptorketen is voornamelijk met deze complexen geschied, 

waarbij, evenals bij purperbacteriën, zowel optische methoden als ESR 

(elektronspinresonantie) gebruikt zijn. 

ALGEN EN HOGERE PLANTEN 

De fotosynthese van algen en hogere planten is gebaseerd op de samen

werking van twee verschillende lichtreacties. Dit feit raakte omstreeks 

1960 bekend, onder andere door onderzoek in Leiden en in de Verenigde 

Staten. Te zamen met hun antennesystemen worden deze reacties systeem 

I en systeem II genoemd. Doordat de antennesystemen enigszins verschil

lende absorptiespectra hebben (zo bevindt bijvoorbeeld bij hogere planten 

chlorofyl b zich voornamelijk in het antennesysteem van systeem II) bleek 

het mogelijk door een geschikte keuze van de golflengte van belichting het

zij voornamelijk systeem I, hetzij voornamelijk systeem II te exciteren, 

waardoor de reacties voor ieder systeem min of meer afzonderlijk konden 

worden bestudeerd. Hoewel men al direct een voorstelling had hoe beide 

systemen samenwerken (in serie volgens het zogenaamde Z-schema), duur

de het tot in de jaren zeventig voordat geleidelijk een redelijk inzicht werd 
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verkregen in de processen die zich in de reactiecentra afspelen. Van be

lang hierbij was dat het mogelijk bleek om systeem I en II te scheiden na 

behandeling van chloroplasten met detergentia en uit het thylakoi'dmem-

braan op analoge wijze als bij purperbacteriën pigment-eiwitcomplexen te 

bereiden. De laatste jaren is gebleken dat de systemen ook in de chloro-

plast ruimtelijk gescheiden zijn. De grana* (gebieden met gestapelde thyla-

koidmembranen) bevatten voornamelijk systeem 11^ terwijl die gedeelten 

van het thylakoi'dmembraan die zich aan de buitenkant van de grana of 

tussen de grana bevinden voornamelijk systeem I.bevatten (Anderson, 

1982). 

Figuur 8 geeft een overzicht van het elektrontransport in de beide foto

systemen. Terwille van de overzichtelijkheid is een aantal reacties weg

gelaten , waardoor onmiddellijk dê overeenkomst tussen het reactiecentrum 

van systeem II en dat van purperbacteriërf~bpvalt, terwijl hetzelfde geldt 

voor het reactiecentrum van systeem I en dat van groene zwavelbacteriën. 

Behalve overeenkomsten zijn er ook verschillen; het meest opvallende ver

schil is wellicht dat de geoxideerde primaire elektrondonor van systeem II, 

P-680 , een veel sterker oxidans moet zijn dan het overkomstige P-870 

van purperbacteriën. De eerste oxideert, via een aantal gedeeltelijk nog 
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Figuur 8. Vereenvoudigd schema van het elektrontransport in algen en 

hogere planten, op dezelfde wijze als dat van bacteriën weergegeven (vgl. 

figuur 6). Chi - chlorofyl, Pheo - feofytine, Q en QTT - plastochinon. 

Het elektronoverdrachtscomplex dat fotosysteem I en fotosysteem II ver

bindt is het cytochroom fo-f-complex. 
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onbekende tussenprodukten, water tot zuurstof, terwijl P-870 een cyto-

chroom c (niet in figuur 6 weergegeven) oxideert. De redoxpotentiaal van 

P-870 ligt dan ook veel dichter bij die van P-700, de primaire elektrondo

nor van systeem I dan bij die van P-680. Maar in het algemeen zijn de 

overeenkomsten zo frappant, dat men welhaast gedwongen is bepaalde evo

lutionaire verbanden aan te nemen. 

ZUURSTOFONTWIKKELING 

Een speciale eigenschap van systeem II, het vermogen om water tot zuur

stof te oxideren, verdient het apart behandeld te worden. Nog steeds is 

de zuurstofproduktie het minst begrepen proces van de fotosynthese, 

maar recente ontwikkelingen wijzen er op dat men nu misschien vat op het 

probleem begint te krijgen. 

De simpele reaktievergelijking: 

2 H20 - 0 2 + 4 H+ + 4 e 

toont ons dat voor de produktie van één zuurstofmolecuul vier elektronen 

• aan water moeten worden onttrokken. Reeds vrij lang was bekend dat dit 

geschiedt door vier opeenvolgende ladings scheidingen die in één reactie

centrum van systeem II optreden. Voorts waren er aanwijzingen dat op 

een of andere wijze mangaan bij het proces betrokken is (Amesz, 1983a,b). 

De stabiliteit van het zuurstofontwikkelend systeem, en de ervaring dat 

de methoden van onderzoek die elders in de fotosynthese zo succesvol 

zijn gebleken, zoals ESR en optisch onderzoek aan gekleurde intermediai-

ren, slechts weinig resultaat opleverden, belemmerden echter het onder

zoek. Een extra probleem is dat het zuurstofontwikkelend systeem zich 

aan de binnenkant van het thylakoi'dmembraan bevindt en dus weinig toe

gankelijk is . 

Pas in de allerlaatste tijd zijn er tekenen van een werkelijke vooruit

gang. Voor een deel is dit aan verbeterde preparatieve technieken te dan

ken . Er zijn thans methoden om granathylakoïden te isoleren, zodat p re

paraten verkregen worden die alle componenten van systeem II bevatten, 

een hoge activiteit voor zuurstofontwikkeling hebben, doch vrijwel geen 

systeem I bezitten. Door de gezamenlijke inspanning van eiwit-biochemici 
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en biofysici begint zich een concreet, zij het nog onzeker, beeld te ont

wikkelen. Het reactiecentrum van systeem II bevat vermoedelijk twee of 

drie Polypeptiden die bij de oxidatie van water betrokken zijn. ESR-me-

tingen bij lage temperatuur en metingen van veranderingen in ultraviolet-

absorptie wijzen er op dat mangaan een intermediair in de oxidatie van wa

ter i s , en hierbij veranderingen van de driewaardige naar de vierwaardige 

geoxideerde toestand en vice versa ondergaat. Een tweede intermediair is , 

zij het voorlopig, geïdentificeerd als een chinon (Dekker et a l . , 1984), 

vermoedelijk plastochinon (figuur 5). Dit ondergaat de reactie hydrochi-

non -» geprotoneerd semichinon bij oxidatie. In vitro ̂ treedt deze reactie 

alleen bij extreem lage pH op; de wijze waarop het reactieprodukt in de 

chloroplast wordt gestabiliseerd is nog onduidelijk. 

VOLGREACTIES EN KOOLZUURASSIMILATIE' 

In het bovenstaande is een beknopt overzicht gegeven van de reacties 

die zich in de antenne en in het reactiecentrum afspelen. Deze processen 

zijn de meest karakteristieke van de fotosynthese, en voor het overgrote 

deel pas in de laatste 10 à 20 jaar bekend geworden (hoewel het mogelijke 

mechanisme van energie-overdracht tussen pigmenten al eerder bekend 

was). 

Andere processen, hoewel van het grootste belang omdat ze uiteindelijk 

bepalen wat er gebeurt met de" energie die m de reactiecentra wordt vast

gelegd, zijn voor de fotosynthese niet uniek, en treden ook in andere bio

logische systemen op. Hiertoe behoren de fixatie van CO„ (traditioneel ge

zien als het fotosyntheseproces bij uitstek), de vorming van ATP, het 

transport van ionen, en elektronoverdrachtsprocessen die zich buiten het 

reactiecentrum afspelen. 

Tot de laatste behoren de reacties die fotosysteem II en I verbinden, en 

die in figuur 8 slechts schematisch en onvolledig zijn weergegeven. Sinds 

enige jaren weet men dat hierbij een apart elektronoverdrachtscomplex be

trokken i s , het cytochroom b-f-complex (Hauska et a l . , 1983). Dit is een 

membraaneiwit, dat inmiddels zowel uit chloroplasten als uit blauwwieren 

in gezuiverde toestand verkregen i s . Het bevat cytochroom b, cytochroom 

f, (een c-type cytochroom), een ijzer-zwavelcentrum en een gebonden plas-

tochinonmolecuul, en vertoont grote overeenkomst met het reeds lang be-
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kende cytochroom b-c-complex ('complex III') uit de ademhalingsketen van 

mitochondrion en bacteriën. Ook in fotosynthetische bacteriën is een der

gelijk complex aangetroffen. Hier is zijn functie verbonden met het zoge

naamde 'cyclische' elektrontransport, waarbij elektronen van de geredu

ceerde elektronacceptor (QTT) naar P-870 worden overgebracht. De ener

gie die hierbij beschikbaar komt resulteert uiteindelijk in de vorming van 

adenosine trifosfaat (ATP). Het vóórkomen van het cytochroom b-c(f)-

complex in ademhaling zowel als in fotosynthese wijst onmiskenbaar op een 

gemeenschappelijke evolutionaire oorsprong van beide processen, Over

eenkomst en verschil tussen de verschillende 'typen' van fotosynthese en 

ademhaling worden benadrukt in figuur 9, waar op onconventionele ma

nier, en met het b-c(f)-complex centraal, deze processen zijn weergegeven. 

N A D ' / N A D H 

succinaat 

\ 
ch inonen 

cy tochroom 
C 

0 2 /H 20 

N A D ' / N A D H 

• v 
succinaat 

\ 

H2S 

ch inonen 

v 
cy tochroom 

C 

0 2 / H 2 0 

FS 

N A D P / N A D P H 

i FS 

r 

ch inonen 

cy tochroom 
C 

H2S 

N A D P / N A D P H 

•V 

ch inonen 

I 
cytochroom 

C 

FS1 

0 2 / H 2 0 

ademhal ing f o tosyn these en f o tosyn these 
mi tochondiën ademhal ing g roene 
en bac te r iën p u r p e r b a c t e r i ë n bac ter iën 

f o tosyn these 
cyanobacter iën 
en ch lo rop las ten 

Figuur 9. Het cytochroom b-c(f)-complex (vierkant) als punt van overeen

komst in ademhaling en verschillende soorten fotosynthese. FS - fotosy

steem. Gestippelde lijnen duiden op nog niet aangetoonde elektrontrans-

portreacties (Van Gorkom & Berden, 1983). 
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Ook het mechanisme van de produktie van ATP is vermoedelijk in essen

tie hetzelfde in fotosynthese en ademhaling. Volgens het concept van Mit

chell wordt de energie benodigd voor de synthese van ATP ontleend aan 

die van een verschil in elektrische potentiaal en in pH over het fotosyn

thetisch membraan, dat op zijn beurt weer het gevolg is van het elektron

transport en hiermee gepaard gaande protQnerings- en deprotoneringspro-

cessen (reacties derhalve waarbij een waterstofion wordt opgenomen of 

vrijkomt). In feite zijn de eerste aanwijzingen voor de juistheid van de 

hypothese van Mitchell indertijd uit experimenten met chloroplastén ver

kregen, waarbij werd gevonden dat het aanleggen van een 'kunstmatig' 

pH-verschil over het thylakoïdmembraan vorming van ATP teweeg bracht, 

zonder dat hierbij licht nodig was. Omzetting van de 'chemi-osmotische' 

energie van pH- en potentiaalverschil in die van ATP vindt plaats in het 

ATP-ase, dat als apart eiwitcomplex aan het membraan gebonden i s . ATP 

wordt niet alleen gebruikt als bron van energie in synthesen en transport

processen; het wordt ook gebruikt bij de assimilatie van CO„. 

'The path of carbon', de omzetting van CO in suikers en andere celbe

standdelen is in de jaren rond 1950 uitvoerig onderzocht door Calvin, Ben

son en medewerkers. Calvin was een van de eersten die de mogelijkheden 
14 van het werken met C-gemerkte verbindingen en van moderne schei-

dingsmethoden inzag, en deze met succes op een ingewikkeld biologisch 

proces toepaste. Ingewikkeld bleek het proces inderdaad. De uiteindelijk 

geformuleerde Calvin-Benson-cyclus bevat een uitgebreide keten van om

zettingen van trioses (3C-suikers) tot en met heptoses waarvan enkele es

sentiële stappen in figuur 10 zijn weergegeven. Het schema rekende defi

nitief af met andere hypothesen waarbij chlorofyl en CO„ te zamen recht

streeks in een lichtreactie betrokken waren (zoals bijvoorbeeld Wilstätter 

indertijd veronderstelde) en toonde aan dat slechts twee produkten van 

de fotosynthese nodig zijn : gereduceerd nicotinamide-adenine-dinucleoti-

de-fosfaat (NADPH) en ATP. Beide stoffen zijn nodig bij de reductie van 

fosfoglycerinezuur tot glyceraldehydefosfaat, de tweede bovendien nog bij 

de vorming van ribulosedifosfaat. De vorming van ATP is hierboven reeds 

behandeld; toen in de jaren vijftig bleek dat chloroplastén bij belichting 

NADP reduceren was voor de CO„-assimilatie de zaak dus in principe rond. 

Reductie van NADP, zoals uit later onderzoek bleek, vindt plaats door 

fotosysteem I. Een ijzer-zwaveleiwit (ferredoxine) en een flavoproteihe 
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(C5) 

ATP ribulose monofosfaat » -
(C5) 

koolhydraten-«-- -1/6 fructosemonofosfaat-
C/e C6) 

Figuur 10. Sterk vereenvoudigde weergave van de Calvin-Benson-cyclus. 

C3, C5 en C6 geven het aantal koolstofatomen van de betrokken verbin

ding aan. De reacties van de cyclus spelen zich buiten het thylakoidmem-

braan (in de stroma) in de chloroplast af. 

(ferrodoxine-NADP-reductase) treden als intermediairen op bij de reductie 

van NADP door het ijzer-zwavelcentrum FeS. (figuur 8) . 

De eigenlijke CO „-fixatie vindt plaats bij de omzetting van ribulosedifos-

faat in fosfoglycerinezuur. Deze reactie wordt gekatalyseerd door het en

zym ribulosedifosfaat-carboxylase. Dit is een weinig efficiënt enzym met een 

lage affiniteit voor CO„, en mede daarom het eiwit dat vermoedelijk in gro

ter hoeveelheid dan enig ander op aarde voorkomt. Bovendien katalyseert 

het een oxidatie van ribulosedifosfaat met zuurstof waarbij uiteindelijk 

weer CO„ ontstaat. Dit is het proces van de fotorespiratie, waardoor bij 

veel soorten planten een niet onaanzienlijke hoeveelheid CO„ weer vrij

komt, ten koste van het nettorendement van de fotosynthese. Inderdaad 

blijkt dat planten gekweekt in een atmosfeer die weinig zuurstof bevat 

sneller groeien, mits men er voor zorgt dat de wortels voldoende belucht 

worden. Zoals bekend, bevordert verhoging van de CO„-druk eveneens 

de groei. Evolutionaire aanpassing van het enzym aan de huidige situatie 

met een relatief hoge zuurstof- en een zeer lage CO„-druk in de atmosfeer 

is kennelijk niet gelukt. 

De zogenaamde C4-planten, waartoe een aantal belangrijke cultuurgewas-

sen zoals mais en suikerriet behoren, bezitten een aparte cyclus, waarin 

organische verbindingen met vier koolstofatomen het hoofdbestanddeel 

vormen. Deze maakt gebruik van de hoge affiniteit voor CO„ van het en

zym fosfo-enol-pyruvaatcarboxylase. Verderop in de cyclus komt C0 2 
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weer vrij , waardoor de plant hiermee CO„ in de cel kan concentreren en 

daardoor een efficiënter gebruik van ribulosedifosfaat-carboxylase kan ma

ken. Vooral bij hoge temperaturen en hoge lichtintensiteiten groeien C4-

planten aanzienlijk sneller dan planten die alleen de Calvin-cyelus hebben. 

HET RENDEMENT VAN DE FOTOSYNTHESE „ 

Een blik op een van de foto's van de aarde die uit ruimtevoertuigen ge

nomen zijn, leert ons al direct dat slechts een klein^ gedeelte van het licht 

dat ons hemellichaam onderschept zelfs maar een kans" heeft om voor de 

fotosynthese benut te worden. Tweederde van het aardoppervlak is bedekt 

met oceanen, waar, met uitzondering van de kustgebieden, in het algemeen 

weinig fotosynthese plaatsvindt en, van het licht dat het land zou kunnen 

bereiken wordt een groot gedeelte teruggekaatst door wolken, sneeuw en 

ijs. Bovendien zijn die gebieden op'het land waar de zonneschijn bijna on

beperkt toegang heeft, nu juist die gebieden waar door gebrek aan regen 

weinig of geen plantengroei optreedt. Door al deze oorzaken is het gedeelte 

van het zichtbare licht dat ook werkelijk door chlorofyl of een der andere 

fotosynthetische pigmenten wordt geabsorbeerd, en dus in principe voor 

fotosynthese gebruikt kan worden, niet groter dan 5 à 10 %. Het rende

ment waarmee dit licht wordt omgezet in fotosyntheseprodukten bedraagt 

wellicht circa 2.%. 

Dit lijkt een teleurstellend lage opbrengst. Toch moet men niet vergeten 

dat zelfs deze kleine fractie nog steeds een formidabele hoeveelheid ener

gie vertegenwoordigt. De totale straling (zichtbaar en onzichtbaar) die de 
' 17 

aarde per seconde ontvangt vertegenwoordigt een energie van 1,75 . 10 
J . Hiervan bereikt circa 60 % het aardoppervlak, terwijl de hoeveelheid 

14 die door de fotosynthese per seconde wordt vastgelegd ongeveer 10 J 
bedraagt. Een simpele berekening leert ons dat dit overeenkomt met het 

vermogen van honderdduizend grote elektrische centrales, ongeveer tien 

keer zoveel als wat de mensheid thans als elektriciteit of op andere wijze, 

voornamelijk ten koste van fossiele energiebronnen, ter beschikking staat. 

Alleen al om deze reden lijkt het de moeite waard een nadere beschouwing 

aan het rendement van de fotosynthese te wijden. 

De energiestromen in natuurlijke oecosystemen en in de landbouw wor

den in de bijdragen van Beukema en van Boeringa uitvoerig aan de orde 
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r 
gesteld. Hier zullen wij ons beperken tot enkele van de factoren die bij 

het rendement van de fotosynthese als zodanig een rol spelen. 

Ondanks alle publiciteit en de uitgebreide discussies van de laatste ja

ren is het wellicht nuttig hier enkele grondbegrippen te definiëren. Zowel 

voor het levend organisme als voor de activiteiten van de mens is het be

grip arbeid in het algemeen van meer belang dan de begrippen energie of 

warmte, terwijl de tweede hoofdwet van de thermodynamica ons leert dat 

warmte slechts gedeeltelijk in arbeid kan worden omgezet. Energie die in 

principe en in een ideaal systeem bij constante temperatuur en druk ge

heel in arbeid kan worden omgezet wordt aangeduid met Gibbs' vrije ener

gie (of vrije enthalpie), de hoeveelheid energie die als warmte kan wor

den verkregen duidt men aan met de term enthalpie. Bij de verbranding 

van glucose : 

CgH O + 6 0 2 -* 6 C02 + 6 H20 

behoort een vrije enthalpie van 2800 kJ per mol glucose, hetgeen overeen

komt met 470 kJ per mol zuurstof of kooldioxide. Met een 'ideaal' werken

de machine zou men dus een even grote hoeveelheid arbeid kunnen ver

krijgen; in werkelijkheid krijgt men aanzienlijk minder, wellicht zo'n 30-

40 % wanneer men de glucose als brandstof in een stoommachine zou ge

bruiken. Het getal van 470 kJ per mol zuurstof heeft uiteraard ook betrek

king op de fotosynthesereactie, die wat betreft begin- en eindprodukten 

het omgekeerde is van de glucoseverbranding. 

Onder het rendement van de fotosynthese verstaat men gewoonlijk het 

quotiënt (in procenten) van de vrije energie van de fotosyntheseproduk-

ten en de energie van het geabsorbeerde licht. De laatste is eenvoudig 

uit te rekenen met de bekende formule van Planck: E = hf, waarbij h de 

constante van Planck en f de frequentie van het licht is . Bij een golfleng

te van 680 nm , waar zich de rode absorptieband van chlorofyl bevindt, 

komt dit overeen met een energie van 178 kJ per Einstein, waarbij een 
23 Einstein een 'mol' (6,0 . 10 ) lichtquanten i s . Bij 870 nm is de energie 

138 kJ per Einstein. 

Een andere grootheid is het quantumrendement : het quotiënt van het 

aantal gevormde moleculen (zoals zuurstofmoleculen) en het aantal geab

sorbeerde lichtquanten. Het quantumrendement van de elektronoverdracht 
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van P-870 naar ubichinon (Q , zie figuur 6) in geïsoleerde reactiecentra 

van purperbacteriën is zeer nauwkeurig bepaald en bleek tussen 0,98 en 

1,00 elektron per geabsorbeerd lichtquant te zijn. Dit komt overeen met 

een rendement van circa 45 % indien licht van 870 nm wordt gebruikt. 

Bij intacte cellen van purperbacteriën ligt het rendement door allerlei 
oorzaken lager, zoals: 

+ 

- P-870 en QT zijn niet de eindprodukten van de fotosynthese, en bij de 

vorming van deze eindprodukten treden verdere verliezen op. 

- Het overgrote deel van het licht wordt niet door het reactiecentrum, 

maar door de antennepigmenten geabsorbeerd. Bij overdracht van de ener

gie naar de reactiecentra treden verliezen op van 10-20 % of meer, vooral 

wanneer ook licht door carotenoiden wordt geabsorbeerd. 

- Licht van kortere golflengte dan 870 nm geeft een evenredig lager ren

dement doordat de energie van het lichtquant groter i s . 

Bij algen en hogere planten zijn q.uantumrendementen van 0,08 tot 0,10 

molecuul zuurstof per geabsorbeerd lichtquant gemeten. Daar in fotosy

steem I en fotosysteem II vier elektronen worden overgedragen bij de pro-

duktie van één zuurstofmolecuul, wijst dit getal er op dat ook hier voor 

de reactiecentra het quantumrendement dicht bij 1,0 ligt. Het quantumren-

dement van 0,10 voor zuurstof bij 680 nm komt overeen met een (energie)-

rendement van (0,10 x 470/178) x 100 % = 26 %. Inderdaad zijn in cultures 

van algen (zoals Chlorella) gedurende groeiperioden van enkele weken 

rendementen tot circa 20 % behaald. In de landbouw is het Rendement aan

zienlijk lager. Gemeten over de groeiperiode zijn in Nederland rendemen

ten van circa 2 % gemeten voor gewassen zoals aardappel, tarwe en suiker

biet (Wassink, 1975). Deze getallen zijn betrokken op het ingestraalde 

licht, voor de geabsorbeerde straling zal men niet ver van 4 à 5 % uitko

men. Voor 'nuttige' opbrengst (knollen en zaden) komt men uiteraard weer 

lager uit. Ook elders zijn vergelijkbare getallen verkregen, zowel in de 

tropen als in gematigde streken (Boardman, 1977). Voor de tropen bete

kent dit uiteraard wel een hogere opbrengst per ha door de sterkere in

straling van licht en het langere groeiseizoen. Oorzaken van deze vrij la

ge rendementen zijn onder andere verliezen bij kortere golflengten, ver

liezen in de nacht, te hoge lichtintensiteiten overdag, gebrek aan CO„, 

en eventueel water, fotorespiratie en te lage of te hoge temperaturen. 

Wassink (1975) geeft een uitvoerige discussie. 
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r Energie in oecosystemen 

J.J. Beukema 

INLEIDING 

In de gezamenlijke levensgemeenschappen op aarde wordt jaarlijks door 

de groene planten een zeer grote hoeveelheid energie, afkomstig van de 

zon, vastgelegd in plantaardige organische stof, de zogenaamde primaire 

produktie door middel van fotosynthese. Men schat deze hoeveelheid pri-
9 

mair geproduceerde organische stof op een 170 . 10 ton per jaar, of uit-
18 14 -1 

gedrukt in eenheden van energie: 3 . 10 kJ per jaar of 10 J . sec = 

100 TW (tabel 1). Hoewel op deze manier slechts een kleine fractie (veel 

minder dan 1 %) van de energie van het op aarde vallende zonlicht wordt 

vastgelegd, vertegenwoordigt de gevormde hoeveelheid plantemateriaal 

toch een enorme energiebron. Ter vergelijking: het totale jaarlijkse ener

gieverbruik door de mens (voornamelijk afkomstig van verbranding van 

fossiele brandstoffen als olie, kolen en gas) is een factor 10 kleiner en de 

energiewaarde van de jaarlijkse menselijke voedselconsumptie bedraagt 

zelfs minder dan 1 % van het wereldtotaal van de primaire produktie. Van 

de grootte van de primaire produktie kan men zich misschien nog het best 

een voorstelling maken door te denken aan een gemiddelde m2 aardopper

vlak. Op zo'n denkbeeldige m2 zou jaarlijks 3-400 gram organische stof 

worden geproduceerd, een energiewaarde vertegenwoordigend van circa 

6000 kJ (tabel 1). 

Twee vragen zullen in het volgende vooral aan de orde komen. Ten 

eerste : in welke gebieden en onder welke omstandigheden wordt vooral 

energie door planten vastgelegd? Met andere woorden wat zijn gunstige mi-

lieu-omstandigheden en welke oecosystemen zijn hoog-produktief en welke 

dragen maar weinig bij. Ten tweede: wat is het verdere lot van de in 

plantaardig materiaal vastgelegde zonne-energie? Welk deel wordt opgege-
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Tabel 1. Schat t ingen in afgeronde getallen voor het vermogen van de zon 

als s t r a l i ngsb ron , het deel dat daarvan wordt inges t raa ld op aarde (als t o 

taal en als z ichtbaar l icht) en de daarui t r e su l t e rende ne t to primaire p r o -

duk t i e , alles u i tgedruk t in TW (1 TW = 10 1 2 W = 109 k J . s e c " 1 ) . In de 

rechterkolommen een omrekening naar jaarlijkse energies t romen (in k J ) 

voor de hele aarde en voor een gemiddelde mj (1 jaar = 3 . 10 sec en op -
14 pe rv lak aarde = 5 . 10 m 2 ) . Ter vergel i jking zijn ook getallen opgenomen 

voor het ene rg ieverb ru ik van de mensheid, als voedsel en als b rands tof . 

Vermogen (TW) Energiestroom (kJ . j ) 

aa rde p e r m^ 

hele zon 

op aarde vallend 

waarvan z ichtbaar licht 

ne t to primaire p rodukt ie 

voedselconsumptie mens 

ene rg i eve rb ru ik mens 

2 . 10 
4 

8 . 1(T 

4 . 104 

14 

10" 

0,6 

10 

2 . 10 

10 

3 . 103 

2 . 10 

3 . 10 

21 

21 

16 

17 

2 . 10 

6 . 103 

40 

6 

t en , hoeveel wordt e r door micro-organismen afgebroken en hoeveel blijft 

e r bewaard? Bij de behandeling, van deze v r agen zal ook s t eeds enige aan

dacht worden besteed aan de rol van de mens en aan zijn aandeel in het 

gebruik van de in o rganische stof vas tge legde energie als b ron van voed

sel en b rands to f . 

PRIMAIRE PRODUKTIE 

Produktievoorwaarden 

Voor p lantaardige p rodukt ie door fo tosynthese zijn naas t l icht , water 

en koolzuur ook nu t r i ën ten (meststoffen als fosfor- en s t iks tofverb indin

gen) nodig . Elk van deze factoren kan door een ger inge in tensi te i t of con

cent ra t ie als beperkende factor bij het p rodukt ieproces o p t r eden . Licht 

bijvoorbeeld in alle d iepere zeeën, waar zelfs in het he lders te water geen 
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fotosynthese beneden een diepte van enkele honderden meters meer moge

lijk is, terwijl de wereldzeeën gemiddeld meer dan 3000 m diep zijn. Water 

is een evidente beperkende factor in woestijnen en de randgebieden daar

van, maar tijdelijk ook op een groot deel van de rest van het landopper

vlak. Nutriëntenconcentraties zullen in het zomerseizoen op het land bij 

voldoende vocht nagenoeg overal als beperkende factor optreden: de pro-

duktieverhoging door bemesting in landbouw en veeteelt spreekt wat dat 

betreft duidelijke taal. Ook in zee zijn in de bovenste laag, tot waar het 

licht doordringt, de nutriënten in het algemeen produktiebeperkend. Het 

koolzuurgehalte van de lucht (gemiddeld slechts 0,03 %), tenslotte, kan 

op het land en zeker binnen dichte plantenbestanden en bij geringe wind

sterkte als beperkende factor optreden. In het water lijkt altijd een over-

maat koolzuur aanwezig. 

Licht-rendement 

Ook als alle milieu-omstandigheden optimaal zijn, wordt niet alle ener

gie van het op groene plantedelen vallende licht (van de bruikbare golf

lengten) kwantitatief vastgelegd in organische stof. Onder de meest gun

stige condities (alleen lichtbeperking, alle andere factoren in overmaat of 

optimaal aanwezig) kan men een lichtgroei-rendement van hoogstens 20-

30 % bereiken (zie de bijdrage van Amesz). Voor veldomstandigheden 

heeft zo'n percentage echter geen praktische betekenis. Zelfs in onze mo

derne landbouw bedraagt de energiewaarde van de oogst slechts een ge

ringe fractie (enkele procenten) van de zonne-energie die in de loop van 

het groeiseizoen op de akker is ingestraald (Wassink, 1975). Voor meer 

natuurlijke levensgemeenschappen moeten we in het algemeen met nog klein

ere fracties, delen van een procent, rekenen. Als gemiddelde voor de he

le aarde, land plus water, heeft men een schatting gemaakt van circa 0,3%. 
1 H Dit betekent een netto jaarproduktie van 3 .10 kj uit een hoeveelheid 

lichtenergie in het bruikbare golflengtegebied jaarlijks op aarde inge-
21 straald van 10 kJ (tabel 1). Meer dan 99 % van het op de aarde vallende 

zichtbare licht wordt dus teruggekaatst of als warmte geabsorbeerd. 

Oorzaken van dit geringe rendement van vegetaties zijn, naast het nage

noeg altijd optreden van één of meer van de al genoemde beperkende fac

toren (nutriënten, water, koolzuur), in de eerste plaats minder gunstige 
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omgevingsomstandigheden, zoals een te lage temperatuur. De lichtintensi

teit kan ook te hoog zijn voor een maximaal rendement, zodat lichtverzadi-

ging optreedt. Een belangrijke oorzaak van lage rendementen is ook een 

onvolledige bedekking van de aarde met groene plantedelen, waardoor veel 

licht geabsorbeerd (of teruggekaatst) wordt door de bodem, door sneeuw 

of door in het water zwevend slib. 

Een andere belangrijke verliespost tenslotte is de ademhaling van de 

groene plant zelf, waardoor globaal de helft van hgt^(bruto) geproduceer

de materiaal weer geoxydeerd wordt en dus niet- als netto produktie in de 

groei van de plant zichtbaar wordt. Alle genoemde eh te noemen gegevens 

over primaire produktie hebben betrekking op netto aanwas. 

Hoog- en laagproduktieve oecosystemen 

Ver beneden het gemiddelde produktieniveau van 3 a 400 gram organische 

stof per m2 per jaar blijven door duidelijke oorzaken biotopen als woestij

nen en dorre graslanden, zandverstuivingen, stranden, hooggebergten, 

rotsen, grotten en ijsvelden. Ook bepaalde delen van de oceanen worden 

wel als de woestijnen van de zee beschouwd vanwege hun (veronderstelde) 

geringe produktiviteit. 

Voorzover deze indruk niet berust op meetfouten (het plantaardige plank

ton van de oceanen is doorgaans buitengewoon klein en teer en niet be

stand tegen gebruikelijke meetmethoden), zullen de extreem lage gehalten 

aan nutriënten verantwoordelijk zijn voor de geringe produktiviteit. Over 

zeer grote gebieden op lagere breedten heeft het water in oceanen perma

nent een gelaagde opbouw, doordat het oppervlaktewater warmer is dan 

het diepere water. Het oppervlaktewater is daardoor soortelijk lichter en 

de gelaagde opbouw blijft dus gehandhaafd. Bij een dergelijke stabiele op

bouw van de waterkolom vindt heel weinig uitwisseling plaats tussen de 

waterlagen. Wel is er door de zwaartekracht bezinking. Hierdoor verliest 

de bovenste waterlaag voortdurend materiaal, waaronder nutriënten, die 

met uitwerpselen en stoffelijke resten van dieren naar beneden zinken. 

Door dit proces is de bovenlaag van thermostabiele wateren gewoonlijk ex

treem arm aan nutriënten. Dat er desondanks met gespecialiseerde metho

den toch plaatselijk verrassend hoge waarden voor de primaire produktie 

gemeten zijn, moet worden toegeschreven aan een zeer snelle omzetting 
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van de aanwezige nutriënten, die niet slechts één keer per seizoen ge

bruikt worden, maar tientallen, zo niet honderden keren. Dit is mogelijk 

door de zeer geringe afmetingen van het plantaardige plankton in derge

lijke gebieden en hun korte levensduur die veroorzaakt wordt door inten

sieve begrazing door eveneens zeer kleine protozoën en ander dierlijk 

plankton. De kleine afmetingen maken niet alleen een zeer snelle opname 

en afgifte van nutriënten bij lage concentraties mogelijk (door de grote 

oppervlakte-inhoud-verhouding), maar reduceren ook de zinksnelheid tot 

vrijwel nul (zie voor een uitvoerige uiteenzetting Beukema, 1975). 

Zeer produktieve zeegebieden vinden we bij bepaalde kusten. Hier kan 

het water rijk zijn aan nutriënten die door rivieren van land aangevoerd 

worden of door naar de kust gerichte onderstromen uit diepere waterla-

gen. Dit laatste verschijnsel doet zich voor waar de overheersende wind

richting van het land af gericht is en het oppervlaktewater dus van de 

kust wordt weggestuwd. Het oppervlaktewater aan zulke kusten wordt 

aangevuld met dieptewater dat rijk is aan nutriënten. Dergelijke kustzeeën 

noemen we opwellingsgebieden. Ze liggen aan de westkusten van de grote 

continenten in de gebieden met NO- en ZO-passaten, zoals aan de kusten 

van Californie, Peru, Marokko en Namibië. De jaarlijkse fytoplanktonpro-

duktie bereikt er gemakkelijk waarden rond de 1000 gram organische stof 

per m2. Naar oppervlak gemeten beslaan deze hoog-produktieve opwel

lingsgebieden echter nog niet 1 % van de wereldzeeën, zodat hun bijdrage 

aan de totale wereldproduktie bescheiden is . Als visserij gebied zijn ze 

echter van buitengewoon belang. 

Riviermondingen en estuariën worden gekenmerkt door hoge nutriënten

concentraties, die de laatste tientallen jaren in dichtbevolkte gebieden tot 

extreme waarden gestegen zijn (het eutrofiëringsverschijnsel, dat plaatse

lijk op het land en in nog sterkere mate in het zoete water tot problemen 

leidt). Plaatselijk treden langs kusten met mondingen van nutriëntenrijke 

rivieren algenwoekeringen op in de vorm van waterbloei door eencellige 

soorten of het verschijnen van grote massa's zwevende of drijvende algen 

van het zeesla-type. Er kan dan overlast ontstaan voor de visserij (dicht

slaan van net ten), toerisme (stankhinder) of volkgezondheid (als giftige 

algesoorten tot bloei komen). Bij het afsterven en verrotten van de grote 

algenmassa's kan in het water op grote schaal zuurstofgebrek optreden, 

wat plaatselijk tot het massaal afsterven van de hele levensgemeenschap 
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kan leiden. Ken hoge primaire produktie is niet altijd een voordeel voor 

een oecosysteem! 

Deze problemen in extreem nutriëntenrijke kustwateren zouden ongetwij

feld groter zijn als het water er helderder was. Veel rivieren voeren ech

ter naast de nutriënten ook grote hoeveelheden slib naar zee af, die het 

kustwater troebel maken, waardoor er onvoldoende licht in het water kan 

doordringen om voortdurend een excessieve algengroei mogelijk te maken. 

De allerhoogste waarden voor produktie in zee zijn gemeten in helder 

water met voldoende nutriënten en met vastzittende algen. Deze worden 

niet steeds door turbulentie van het water naar diepe ën donkere water-

lagen getransporteerd, waar fotosynthese geremd of onmogelijk i s . Dichte 

gordels van grote bruinwieren en ook koraalriffen zijn voorbeelden van 

oecosystemen met een jaarlijkse primaire produktie, die tot rond de 2000 

gram organische stof per m2 kan oplopen, terwijl plaatselijk nog wel hoge

re waarden zijn gevonden (De Vooys, 1979). 

Op het land vinden we de hoogste waarden voor primaire produktie in 

vochtige en warme gebieden waar voldoende nutriënten beschikbaar zijn 

door voortdurende aanvoer of doordat het oecosysteem ze goed kan vast

houden en hergebruiken. Voorbeelden zijn tropische regenwouden, voed-

selrijke moerassen, meertjes en vijvers en zQutmoerassen. Ook hier zijn 

waarden rond de 2000 gram organische stof per m2 per jaar gevonden. 

In de meeste oecosystemen op het land bedraagt de jaarlijkse produktie 
* 

echter rond de 500-1000 gram organische stof per m2 (Van der Drift, 1975; 
Whittaker, 1975). Ook gemiddelde akker- en weidegebieden leveren een 

dergelijke produktie, al is er bij intensieve bemesting en drainage of i r r i

gatie wel een hogere opbrengst haalbaar (zie de bijdrage van Boeringa). 

Tabel 2 geeft voor een aantal belangrijke typen oecosystemen waarden 

voor zowel hun oppervlak als voor produktie per m2 en de daaruit te bere

kenen bijdrage aan de totale jaarproduktie op aarde. We zien dan dat de 

grootste bijdrage aan de totale produktie wordt geleverd door' de bossen 

(vooral door hun hoge produktiviteit) en de zeeën (vooral door hun grote 

oppervlakte). In cultuur gebrachte landstreken spelen door hun relatief 

kleine oppervlak (ongeveer 3 % van de aarde, nog geen 10 % van het land

oppervlak) geen hoofdrol en voor het zoete water geldt dit in nog ver

sterkte mate. 
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Biomassa 

Bij het produktieproces wordt biomassa gevormd die enige tijd bestaan 

blijft, zodat er in een oecosysteem steeds een voorraad levend plantaar

dig materiaal aanwezig is . Deze voorraad heeft een gemiddelde energe

tische waarde van circa 20 kJ per gram droge organische stof, afhanke

lijk van de chemische samenstelling (koolhydraten bevatten namelijk slechts 

circa 18 kJ . g , eiwitten circa 24 en oliën en vetten zijn het energierijkst 

met circa 40 kJ . g ) . Globaal over de hele aarde is zo de produktie van 
" •• • 19 circa 10 jaar in levende organische stof aanwezig: 3-4-. 10 kJ (tabel 2) . 

Daarnaast is naar voorzichtige schatting ook nog eens een tien keer zo 

grote hoeveelheid op aarde aanwezig in de vorm van dood organisch mate

riaal als humus, veen, bruinkolen, ^steenkool, gas, olie e tc. Dit dode ma

teriaal rekenen we niet meer tot de biomassa.^. 

Tussen de verschillende typen oecosystemen bestaan grote en karakte

ristieke verschillen in de mate waarin binnen het systeem biomassa wordt 

opgeslagen, zonder dat er daarbij een duidelijke relatie met hun produk-

tiviteit i s . Tabel 2 geeft min .of meer nauwkeurige schattingen van zowel 

produktiviteit als biomassa. Bij een ongeveer gelijke produktiviteit (g.m . 

j ) bezitten bossen per m2 een tien tot honderdmaal zo grote biomassa 

als lage vegetaties (graslanden, akkers, toendra's) en een duizenden ke

ren zo grote biomassa als open water (fytoplankton in zee en grote meren). 

Anders gezegd: in bossen blijft .een groot deel van de jaarproduktie als 

levend materiaal gedurende tientallen jaren in stand, in lage vegetaties 

maandenlang en in open water slechts dagenlang. De verhouding tussen 

produktie en biomassa en de omzettingssnelheden is klein in bossen (in 

de orde van 0,1 per jaar), matig in lage vegetaties (in de orde van 1 per 

jaar) en groot in open water (10 of meer per jaar) . 

De totale plantaardige biomassa op aarde treffen we dan ook voor het 

overgrote deel (zo'n 95 %) aan in de vorm van bomen en struiken in bos

sen en bosachtige biotopen, terwijl minder dan 1 % zich in zee bevindt, 

hoewel de zeeën 70 % van het aardoppervlak uitmaken (figuur 1). 

Successie 

Het planktonsysteem in open water houdt bij de karakteristieke snelle 
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biomassa netto primaire produktie 

Figuur 1. De globale verdeling van plantaardige biomassa en netto primaire 

produktie over verschillende typen vegetatie op aarde. Van de biomassa 

(linker diagram) bevindt meer dan 90 % zich in bossen, de rest zijn lage 

kruidachtige gewassen en cultuurland, terwijl de biomassa in zee en in 

zoetwater relatief zeer klein is . De primaire produktie (rechter diagram) 

is evenwichtiger verdeeld, met ongeveer even grote bijdragen van bossen 

en wateren en ook een aanzienlijke produktie in lage vegetaties. De bijdra

ge van het in cultuur gebrachte land blijft relatief klein. Vergelijk tabel 

2 voor meer gedetailleerde schattingen in getalvorm. 

omzettingssnelheid weinig materiaal vast, noch als organische stof, noch 

in de vorm van nutriënten. Zo kan met weinig stof in een snelle kringloop 

veel energie verwerkt worden, kan flexibel gereageerd worden op veran

derende instroom van energie of nutriënten, maar komt ook snelle afbraak 

van het systeem frequent voor. Seizoensfluctuaties in de hoeveelheid or

ganische stof en dus in de hoeveelheid gebonden energie zijn groot, een 

factor 10-100. 

Een bosoecosysteem daarentegen heeft veel materiaal geaccumuleerd. 

Energie van jaren is in de vorm van organische stof vastgelegd en de nu

triënten zijn beschermd tegen uitspoeling. Er is als het ware een groot 

vast kapitaal, waaraan de seizoensfluctuaties maar weinig veranderen. Een 

veel stabieler en gestructureerder systeem dus dan het planktonsysteem. 

Natuurlijke oecosystemen 'streven' naar een dergelijke vastlegging van 

de winst (produktie) in kapitaal (biomassa). Een kaal stuk land raakt 
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eers t begroeid met lage éénjarige p ionierp lanten . Deze worden geleidelijk 

opgevolgd door meerjarige p l an ten , waarna s t ru iken en jonge bomen vol

gen , tot tenslot te de niet meer s t e rk v e r ande rende climaxvegetatie in de 

vorm van een volwassen bos vo lg t . Alleen in extreme klimaten ( te koud, 

te d roog) wordt een dergelijke gesloten en hoge climaxvegetatie niet b e 

r e i k t . Ook in water , dat ondiep genoeg is om .wortelen van planten moge

lijk te maken (eventueel door toenemende ve r land ing door accumulatie van 

dood p lantemater iaal ) , t r eed t een dergelijke successie o p : beginnend met 

zwevende waterp lan ten , via wortelende waterplanten .en oevergewas ( r i e t , 

b iezen) naar moerasbossen. 

T rends 

Leidt de natuurl i jke successie tot ophoping <van biomassa bij een onge 

veer gelijkblijvende of door v e roude r ing van de organismen wat dalende 

p roduk t i e , de t r ends die momenteel in de wereld zijn waar te nemen onder 

de invloed van de activiteiten van de mens gaan juist in t egenoverges te l 

de r i ch t i ng . 

Vooral door ontboss ing - ten behoeve van hou tgebru ik als b randstof , 

bouwmateriaal en grondstof voor de papierfabr icage en t e r v e rg ro t i ng van 

het landbouwareaal - worden volwassen bossen met in hoofdzaak oude bo

men omgezet in jonge bossen of lage v ege t a t i e s . Bovendien kunnen bij on-

deskundig beheer door wegspoelen van de v r uch tba r e g rond geheel kale 

gebieden on t s t a an . Omzetting van oud bos in lagere vegeta t ies gaat altijd 

gepaard met verkle ining van de biomassa, waarbij ech ter de p rodukt ie on 

der goed beheer niet hoeft af te nemen. 

De scha t t ingen van de afname van de totale p lan taard ige biomassa op 

aarde onder invloed van de mens zijn niet e r g nauwkeur ig . De in tabel 2 
12 gegeven scha t t ing van de wereldvoorraad van 1,8 . 10 ton (de genoemde 

9 
1837 . 10 ton is een veel te precies getal) slaat op de tijd rond 1950 (Whit-

t ake r & L ikens , 1975). In de tijd daarvoor kan deze voorraad wat g ro ter 
12 geweest zijn, maar anno 1984 is e r wellicht niet meer dan c i rca 1,6 . 10 

ton o rganische stof als levende plantenbiomassa aanwezig. De afname van 
12 

0,1 à 0,2 . 10 ton komt vrijwel geheel op r eken ing van de a ch te ru i tgang 

van de bossen , waarbij de afname van het oppervlak aan t ropisch r egen 

woud de hoofdrol speelt (Hampicke, 1979; Ajtay et a l . , 1979; Bramryd , 
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1979). Er zijn voor de ontboste gebieden vooral graslanden in de plaats ge

komen, met een tientallen keren kleinere biomassa. Tezelfder tijd is er gras

land verloren gegaan door droogte en overbeweiding en zijn de dunbe-

groeide droogtegebieden in oppervlak toegenomen. Ook akkerland en 

schaarsbegroeide stedelijke gebieden zijn steeds meer oppervlak gaan be

slaan . 

Is de totale biomassa op aarde dus sterk afgenomen door vervanging 

van langlevende planten (bomen) door kortlevende (vooral grassen) en 

door vermindering van het begroeide oppervlak, de jaarlijkse produktie 

lijkt minder veranderd en is mogelijk zelfs enigszins aan het toenemen. 

Veranderingen in de jaarlijkse energievastlegging door fotosynthese kan 

positief zijn beïnvloed door uiteenlopende factoren als het toegenomen kool-

zuurgehalte van de lucht (met 10-20 % in de laatste eeuw), door het steeds 

grootschaliger gebruik van kunstmest, door verbeterde irrigatie en drai

nage en door toepassing van sneller groeiende rassen in de landbouw. 

Daar staan negatieve factoren tegenover als toenemende milieuvervuiling 

en oprukken van woestijnen, asfalt en steen. Lokaal leidt dit zeker tot 

vermindering van de produktie, maar het effect op wereldschaal lijkt 

slecht te schatten. Al met al laten de voorhanden cijfers geen eenduidige 

conclusie toe over een af- of toename van de primaire produktie op wereld

schaal, 

OXYDATIE 

Het lot van organische stof 

De energie van de zon, die door fotosynthese in organische stof van 

planten is vastgelegd, blijft niet voor altijd in deze vorm bestaan. Uitein

delijk wordt (nagenoeg) alles weer geoxydeerd tot koolzuur, water en nu

triënten, waarbij de vastgelegde energie als warmte vrijkomt, zij het voor 

een deel met een omweg, zoals via dierlijke organische stof en verrichtte 

arbeid. 

Een deel van het plantaardige materiaal wordt al in levende vorm opge

geten door herbivore consumenten: boombladeren door rupsen, gras door 

herkauwers, fytoplankton door zoöplankton. Een ander deel krijgt de tijd 

om eerst af te sterven en wordt pas in dode vorm (als detritus) gegeten 
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door de t r i t ivoren (bijvoorbeeld wormen die afgevallen blad e ten) of a ange

t a s t dooi'1 s aprofyten als schimmels en allerlei micro-organismen. Aldus 

komt de bij fo tosynthese in p lan taard ig materiaal vas tge legde energie t e 

recht in voedselketens en wordt daar uiteindelijk - voor een deel pas na 

doorgifte langs één of meer schakels - gebruikt voor allerlei activiteiten 

om tenslot te geheel in warmte over te gaan.» 

De totale consumptie door herb ivoren van levend plantenmateriaal op 
9 ' ^ 

a a rde wordt geschat op 8 . 10 ton organische stof pe r jaar op het land en 

een wat g ro te re hoeveelheid in zee (Whit taker, 1975). Vooral op het land 

wordt dus maar een relatief klein dee l , zo'n 5 à 10 %~van de p lanten al bij 

leven opgege ten . De jaarlijkse primaire p rodukt ie op het. land wordt g e 

schat op 118 . 109 ton ( tabel 3 ) . 

De comsumptie van levend plantenmateriaal is relatief het kleinst in bos 

sen met circa 5 % van de p roduk t i e , is wat g ro te r in g ras landen en s avan

nen dank zij de aanwezigheid van kudden grote he rb ivoren en is alleen in 

het open water werkelijk aanzienlijk. Daar wordt naa r s cha t t ing wel de 

Tabel 3 . P rodukt ie en biomassa van de groene p lanten en de d ieren in de 

be langr i jks te typen oecosystemen en de consumptie van deze p lanten door 
- 2 - 1 

deze d i e ren , alles u i tgedruk t in droge organische stof in g . m . j 

(Naar Whit taker, 1975) 

Type Planten Dieren 

p rodukt ie biomassa p rodukt ie biomassa consumptie 

bossen 1500 

lage vegeta t ies 500 

d roge gebieden 40 

cu l tuur land 650 

land totaal 800 

zee totaal 200 

aa rde totaal 350 

30000 

2000 

300 

1000 

12000 

10 

4000 

10 

10 

0,2 

0,5 

6 

9 

8 

15 

10 

0,2 

0,5 

7 

3 

4 

100 

100 

1 

5 
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helft van de primaire produktie meteen als levende algecel geconsumeerd. 

In grote lijnen dus : hoe kleiner de plant, hoe groter de kans om al bij le

ven opgegeten te worden. 

Op het land wordt het overgrote deel van het geproduceerde materiaal 

in dode toestand verkleind en ontleed, processen die zich in hoofdzaak in 

de bovenste bodemlaag in het strooisel afspelen. Van de afbraakorganis

men hebben de grotere detritivoren vooral een functie als verkleiners van 

het materiaal, terwijl verreweg de meeste energie verademd wordt door de 

micro-organismen. 

Doordat de afbraak in de bodem een vrij langzaam verlopend proces is , 

wordt er in de meeste oecosystemen nogal wat organische stof in de bodem 

opgehoopt. Totaal is er op aarde in de bovenste meter van de bodem op 

land een hoeveelheid dode organische stof aanwezig die ongeveer gelijk is 

aan de totale biomassa op het land of mogelijk zelfs nog wat groter i s . 

Voor het overgrote deel wordt dit materiaal verteerd en geoxydeerd. 

Slechts een geringe fractie blijft tenslotte over en kan na afsluiting van 

de lucht fossiliseren. Er zijn weliswaar op aarde grote voorraden fossiele 

brandstof, in de orde van wel 100 jaarprodukties door fotosynthese, maar 

deze zijn over een zo lang tijdsverloop ontstaan, dat van de jaarlijkse pri

maire produktie in feite toch maar een zeer kleine fractie (minder dan een 

duizendste) voor lange tijd opgeslagen werd. 

Voedselketens 

Zowel consumenten van levende planten als detritivoren worden op hun 

beurt weer gegeten door roofdieren (carnivoren), welke zelf weer slacht

offer worden van topcarnivoren, Zo ontstaan in alle oecosystemen voedsel

ketens met in principe dezelfde opbouw van : groene plant - herbivoor -

carnivoor - topcarnivoor. In een bos bijvoorbeeld: boomblad - rups - zang-

vogel - roofvogel, in een grasland: grashalm - sprinkhaan - spitsmuis -

velduil en in het water: algecel - slak - voorn - snoek. 

Een consument, of het nu een herbivoor of een carnivoor is , gebruikt 

het opgenomen voedsel voor een aantal verschillende doeleinden. Voorzo

ver het niet weer onverteerd als faeces het lichaam verlaat, wordt het 

voedsel gebruikt voor groei en onderhoudsstofwisseling en het verrichten 

van arbeid. Groei leidt tot vorming van dierlijke organische stof, die weer 
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verder in de voedselketen kan worden doorgegeven. Energie verbruikt 

voor metabolische activiteiten gaat voor verder gebruik in het oecosysteem 

verloren, verdwijnt als warmte de lucht in. De vorming van dierlijke or

ganische stof wordt wel secundaire produktie genoemd, maar eigenlijk is 

het helemaal geen produktie, maar slechts omvorming van reeds geprodu

ceerde organische stof in andere, bijvoorbeeld plantaardige in dierlijke. 

Netto gaat er dus in iedere schakel van de voedselketens energie voor 

verder gebruik in het oecosysteem verloren, omdat het ontwijkt in de 

vorm van warmte. 

Kwantitatief is altijd het metabolisch geoxydeerde deel van het gegeten 

voedsel het belangrijkst. Voor groei blijft zelden meer dan enkele tiental

len procenten over, bij nog maar langzaam groeiende oudere dieren gaat 

dit percentage zelfs naar nul. Alleen in de vorm van geslachtsprodukten 

wordt dan nog een zeker percentage van het .opgenomen voedsel in andere 

organische stof omgezet. Koudbloedrgen zetten in het algemeen hun voed

sel met een hoger rendement om in groei dan warmbloedigen, omdat deze 

veel energie verbruiken om hun lichaamstemperatuur op peil te houden. 

Ook zijn trage dieren efficiënter dan actieve. Al met al rekent men met 

een gemiddeld groeirendement van 10-20 % in natuurlijke oecosystemen, 

wat betekent dat in elke schakel van een voedselketen minstens 80 % van 

de inkomende energie in de vorm van warmte voor het systeem verloren 

gaat (Gulati, 1975). 

Een zo gering rendement heeft, belangrijke consequenties voor de op

bouw van een oecosysteem. Op een brede basis van primaire produktie, 

honderden grammen organische stof per m2 per jaar, kunnen slechts tien

tallen grammen aan dierlijke organische stof geproduceerd worden en in 

de vorm van roofdieren slechts grammen. De aan organische stof gebon

den energiestroom door een oecosysteem droogt dus snel op (figuur 2). 

Energetisch gezien is een voedselketen te vergelijken met een zeer snel 

zijn top bereikende pyramide. 

In oecosystemen op het land is het aandeel van de dieren in feite nog 

kleiner, omdat het grootste deel van de primaire produktie daar afsterft 

en door rottingsbacteriën in de bodem verteerd wordt. De dierlijke pro

duktie in bossen bedraagt dan ook gemiddeld niet meer dan ongeveer 1 % 

van de primaire produktie. In natuurlijke graslanden is dit doorgaans en

kele procenten, om in het open water op te lopen tot circa 10 % (tabel 3). 
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Figuur 2. Een diagram van de energiestroom door een oecosysteem. Links 

(i-1) de groene planten met een bruto produktie van A.-l, waarvan het 

deel R.-l verademd wordt en de overblijvende P.-l de netto primaire pro

duktie voorstelt. Hiervan wordt door de herbivoren (niveau i) het deel I. 

opgegeten, de rest wordt in dode vorm gemineraliseerd door ontleders, 

evenals het onverteerbare deel V. van !.. Het verteerbare deel A. van het 
i i i 

door de herbivoren opgenomen plantaardige materiaal wordt deels vera

demd (R ) bij onderhoudsstofwisseling en arbeid, terwijl het overblijvende 

deel P. de vermeerdering van de biomassa van de herbivore dieren voor

stelt, de secundaire produktie. P. is dus veel kleiner dan P. in de prak

tijk meestal een nog veel kleinere fractie dan hier aangegeven, doordat in 

het algemeen I. slechts een gering deel is van P - , . Evenzo is de energie

stroom in de volgende schakel van de voedselketen (i+1, de carnivoren) 

weer kleiner. Een energiestroom in een oecosysteem is altijd een snel afne

mende stroom, hier voorgesteld als een steeds smallere band. In het alge

meen worden ook de waarden voor de biomassa (B. , , B.en B. , ) i n d e 
i - l i i + l 

opeenvolgende schakels van de voedselketen steeds kleiner, maar hier 

zijn uitzonderingen op mogelijk (zie t eks t ) . (Naar Ringelberg, 1976) 

Een dergelijk oecologisch rendement (secundaire produktie/primaire pro

duktie) is natuurlijk altijd kleiner dan het eerder genoemde groeirende-

ment, zelfs in het water, omdat ook daar nog een deel van de primaire 

produktie niet als voedsel genuttigd wordt, maar ten offer valt aan ver

rotting. 
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Net al bij planten is ook bij dieren de biomassa niet gelijk aan de jaar

lijkse produktie en ook weer net als we boven al gezien hebben bij de be

handeling van de planten neemt de verhouding produktie/biomassa toe 

naarmate de betrokken organismen korter leven (en in het algemeen klei

ner worden). Grote zoogdieren produceren jaarlijks net als bomen maar 

een klein deel van hun biomassa, dieren met een ongeveer eenjarige le

venscyclus ongeveer evenveel en kortlevende soorten een aantal malen 

hun biomassa. .. ^ 

In oecosystemen - waarin de primaire producenten gemiddeld groot en 

oud zijn, zoals in bossen, en dieren van allerlei afmetingen en levensduur 

voorkomen - bedraagt de dierlijke biomassa slechts een kleine fractie, in 

de orde van 0,1 %, van de plantaardige. In open water daarentegen, waar 

de primaire producenten gemiddeld heel klein zijn," kan de dierlijke bio

massa heel goed de plantaardige overtreffen en zal er gemiddeld niet veel 

van verschillen (tabel 3). De biomassapyramide kan in open water dus een 

omgekeerde vorm hebben. Alleen stroomt er dan wel door de basis per 

tijdseenheid veel meer energie - in de orde van honderden keren per jaar 

de energiewaarde van de biomassa - dan door de tweede laag, die zich 

slechts enkele keren per jaar vermenigvuldigt. 

Kringlopen 

De van de zon afkomstige energie wordt na de vastlegging in planten 

doorgegeven naar verdere schakels in de voedselketens, waarbij het bruik

bare deel snel vermindert door overgang in warmte. Energie volgt dus 

geen kringloop, de tijdelijke'stoffelijke dragers van de energie in het oe-

cosysteem wel (figuur 3). In het bijzonder is de energiestroom in voedsel

ketens sterk gebonden aan de koolstofcyclus. Opname van koolstof als 

koolzuur uit de atmosfeer of uit het water bij de fotosynthese wordt afge

wisseld met de afgifte van koolzuur bij de ademhaling. 

Ook de kringlopen van nutriënten als fosfaten, stikstofverbindingen en 

in zee ook kiezelzuur, zijn sterk verbonden met de cyclus van produktie 

en afbraak van organische stof. In het groeiseizoen zijn de in een oecosy-

steem aanwezige nutriënten vrijwel geheel in de planten opgenomen en zijn 

dan in veel gevallen de limiterende factor voor de snelheid van primaire 

produktie. Buiten het groeiseizoen zijn de gehalten in het water veel ho-
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fotosynthese 
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H,0 

nutriënten 
respiratie 

dieren 

micro-organismen 

organische stof 

Figuur 3. Diagram van de kringloop van stof en doorstroming van energie 

in een oecosysteem. Energie van de zon wordt door het fotosynthesepro

ces in groene planten vastgelegd in organische stof, die door respiratie

processen in dieren en micro-organismen in warmte wordt omgezet en als 

zodanig uit het oecosysteem weglekt. Door deze energiestroom blijft een 

kringloop systeem draaien, waarbij organische stof (met ingebouwde fos

for, stikstof, e tc.) van planten naar dieren en micro-organismen gaat, om 

daar weer in eenvoudiger componenten te worden afgebroken, die weer 

opnieuw door groene planten kunnen worden gebruikt ( de kringloop van 

stof). 

ger, in land-oecosystemen houden de planten een groot deel van de nutri

ënten vast. Door verrotting (mineralisatie) van afgevallen blad en andere 

afgestorven plantendelen komt steeds een deel van de nutriënten vrij , om 

in het algemeen weer snel door de wortels van de planten te worden opge

nomen. Vooral de climax-oecosystemen hebben een nagenoeg gesloten nu-

triëntencircuit. 

De -koolstofkringloop nader beschouwd 

Van de voorraden koolstof in verschillende compartimenten op aarde 

(als oceanen-, atmosfeer- en land-biota) en van de onderlinge uitwisseling 

daartussen zijn veel schattingen gemaakt. Figuur 4 vat de meest aanneme

lijke samen. In de levende planten (als organische stof en praktisch ge

heel in landplanten) en in de atmosfeer (als koolzuur) is ongeveer even

veel koolstof aanwezig. Ertussen is door fotosynthese en respiratie een 
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Figuur 4. Sterk vereenvoudigde voorstelling van de voorraden (getallen 

binnen blokken) en jaarlijkse stromen (getallen bij pijlen, die de richting 
17 aangeven) van koolstof op aarde, alles in 10 gram koolstof (= 0,45 maal 

hoeveelheid organische stof). De grote inerte voorraad koolstof in kalk

steensedimenten is buiten beschouwing gelaten, de in water opgeloste car-

bonaat (en bicarbonaat ) is wel binnen een blok vermeld, evenals de kool

zuur (CO„) en de opgeloste en vaste organische stof (o .o . s . en o . s . ) . 

Alle getallen berusten op schattingen, waarvan de nauwkeurigheid helaas 

sterk verschilt. De met een + aangegeven getallen zijn als, minimumschat-

tingen te beschouwen, die met een - als maximumschattingen. (Naar Bolin 

et a l . , 1979) 

jaarlijkse uitwisseling in de orde van 10 % van de voorraad in elk compar

timent. Deze uitwisseling komt tot uiting in de tegen elkaar ingaande sei

zoensfluctuaties van het koolzuurgehalte in de onderste laag van de atmos

feer en de biomassa van de planten. Naast deze uitwisseling is er momen

teel een ongeveer 20 keer zo kleine nettostroom van de landbiota naar de 

atmosfeer, vooral veroorzaakt door het al genoemde verschijnsel van toe

nemende ontbossing. Nog wat groter is de nettostroom van koolzuur naar 

de atmosfeer ten gevolge van de verbranding van fossiele brandstoffen, 

die momenteel extreem veel sneller gaat dan de fossilisatie van organische 

stof. 
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Beide genoemde 'nettostromen hebben in de afgelopen eeuw in de orde 

van één tot enkele malen 10 ton koolstof in de atmosfeer gebracht. Dat 

de hoeveelheid koolzuur in de atmosfeer niet in die mate is toegenomen 

danken we aan de opname van koolzuur door de oceanen. Bij een totale 

jaarlijkse uitwisseling van koolzuur tussen atmosfeer en zeewater van cir

ca 10 ton blijft er netto ongeveer 5 % achter in zee, waarmee bovenge

noemde snelheid van de toename van het koolzuurgehalte in de atmosfeer 

tot ongeveer de helft getemperd wordt. Niettemin is het koolzuurgehalte 

van de atmosfeer in de afgelopen eeuw met 10-20 % gestegen. 

Omdat koolzuur bij de fotosynthese van de landplanten als beperkende 

factor (hoewel geen belangrijke) kan optreden (Goudriaan & Ajtay, 1979), 

kan deze stijging van het koolzuurgehalte van de atmosfeer de primaire 

produktie op aarde enigszins vergroot hebben. Bedacht moet echter wor

den, dat de toenemende verbranding van fossiele brandstoffen ook de uit

stoot van giftige stoffen als zwaveldioxyde en stikstofdioxyde heeft ver

groot, resulterend in de zogenaamde zure regen, die de primaire produk

tie over grote gebieden juist remt en lokaal al ernstige gevolgen voor bos

sen en meren heeft. Het netto-effect van de toenemende verbranding van 

fossiele brandstoffen is onbekend. Maar zelfs al zou de primaire produktie 

op wereldschaal wat zijn toegenomen, dan zal dit door de recente groot

schalige ontbossingen zeker niet hebben geresulteerd in een vergroting 

van de hoeveelheid langdurig in plantaardige biomassa vastgelegde kool

stof. Alleen een toename van de hoeveelheid langlevende planten als bo

men kan het koolzuurgehalte in de atmosfeer blijvend verkleinen, vergro

ting van de primaire produktie door kortlevende planten zal slechts de 

seizoensfuctuaties van het koolzuurgehalte wat vergroten. 

De oceanen bevatten zeer grote hoeveelheden aan koolstof in de vorm 

van opgelost koolzuur, bicarbonaten en carbonaten, waartussen ingewik

kelde evenwichten bestaan (Wagener, 1979), evenals met het koolzuurge

halte van de atmosfeer (Björkström, 1979; Crane & Liss, 1983). In dit be

stek kan daarop niet dieper worden ingegaan, hoe interessant ook in ver

band met het velen verontrustende koolzuurprobleem. Verder bevatten de 

oceanen nog een flinke hoeveelheid opgeloste koolstof verbindingen, naar 

aard en hoeveelheid vergelijkbaar met de humus in de landbiota. 
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OOGSTMOGELIJKHEDEN 

Een toenemend deel van de p rodukt ie van organische stof door fo tosyn

these wordt door de mens voor eigen gebru ik geoogst . Voor zijn eigen 

voedselbehoefte heeft de mens jaarlijks ongeveer 10 ton o rganische stof 

nod ig , overeenkomend met c irca 2 . 10 kJ" (de uitkomst van de som (4 ,8 . 

109 mensen) x 3,5 . 102 d agen) x 104 kJ = 1,8 . 10 1 6 k J ) . Dit be t ref t alleen 

de ee tbare de len , niet het s t ro en dergel i jke . Verder bestaat een deel van 

het menselijke voedsel uit v l ees . Voor de p rodukt ie h iervan moet het vee 

een enkele tot vele malen g ro te re hoeveelheid aan primaire p rodukt ie e ten 

(Van E s , 1975; Verve lde , 1975). De totale primaire p roduk t i e die a ldus 
9 min of meer direct naar de mens geleid wordt bedraag t 10 . 10 ton pe r 

9 
j a a r . Daarbij komt nog een jaarlijks hou tve rb ru ik van c i rca 2 . 10 t on . De 

9 17 
totale jaarlijkse oogst is dus een 12 . 10 ton" of ruim 2 . 10 k J . Van de 

' . 17 

totale jaarlijkse primaire p rodukt ie op aarde van circa 30 . 10 kJ gaat 

d u s ongeveer 6 % naar de mens . Van de primaire p rodukt ie op het land is 

dit 10 % ( tabel 2 ) . Dit laats te p e rcen tage geeft een b e t e r e i n d r uk , omdat 

s lechts een heel kleine fractie van het voedsel van de mens uit zee b e t r ok 

ken wordt . 
9 

De zeeën leveren de mens s lechts ongeve^r 0,02 . 10 ton o rganische 

stof als voedsel op , overeenkomend met de schamele fractie van 0,03 % 

van de primaire p rodukt ie in zee . Hét grote verschi l met de 10 % op het 

land is wel te v e r k l a r en . Op het land oogst de mens vooral d irect van de 

pr imaire p roducen ten ( g r anen , p eu lv ruch t en , knollen) en maar voor een 

klein deel van de secundai re .producenten (vlees van he rb ivoren als vee 

en p luimvee) , terwijl land-roofdieren nauwelijks worden gege ten . 

Heel ande r s is de s i tuatie in zee : daar oogst de mens vrijwel u i ts lui tend 

v i s , die in het oecosysteem de p laats van carnivoor of top-carn ivoor i n 

neemt en dus een aantal s t e r k ver l iesgevende schakels in de voedse lke

t ens verwijderd is van de primaire p r oducen t en . 

E rg veel zal h ier niet aan te v e rbe t e ren zijn. De p lanten in zee zijn nu 

eenmaal in overgro te meerderheid zeer klein en niet op een rendabele ma

nier te oogs ten . Ook de meeste he rb ivoren zijn e rg klein (dierlijk p lank

ton) en alleen een minderheid in de vorm van dieren als mosselen, oes ters 

en kril l (p lanktonkreef t jes) is plaatselijk rendabel te oogs ten . Voor het 

g roots te deel blijft de mens op zee toch aangewezen op v i s , die op zijn 
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best tot de tertiaire producenten behoren, maar meestal nog verder van 

de primaire producenten afstaan. Vooral in de oceanen, 90 % van het zee

oppervlak, zijn de primaire producenten zó klein, dat er wel 4 of 5 tus-

senschakels nodig zijn voor er een oogstbaar produkt bereikt is . Dit komt 

dan in dermate lage dichtheden voor, dat rendabel vangen niet meer mo

gelijk is . Het is nu al zo, dat de energiebalans van de moderne zeevisse

rij negatief is : de verbrandingswaarde van de door vissersschepen ver

stookte olie is groter dan die van de gevangen vis . Voor de Nederlandse 

visserij bijvoorbeeld bijna twee keer (Swennen, 1975). Alleen zolang de 

prijsverhogingen sterk ten gunste van de vis blijven, kan een dergelijke 

energieverslindende voedselwinning stand houden. 

Men moet niet te veel verwachten van de mogelijkheden meer voedsel uit 

zee te winnen (Korringa, 1975). Kweekvijvers voor vis en schelpdieren 

langs de kust lijken betere perspectieven te bieden dan de volle zee, waar 

het vangen van vis maar moeizaam boven het primitieve stadium van een 

jacht op vis zal uitgroeien. Voor kwekerijen langs de kust is de voortdu

rende beschikbaarheid van schoon water een belangrijke voorwaarde. Ook 

de techniek van het opkweken van jonge stadia in grote aantallen tegen 

een aanvaardbare prijs en de bestrijding van ziekten levert voor verschei

dene soorten nog problemen op. Kwekerijen blijken zo kostenintensief, dat 

in een moderne maatschappij alleen de kweek van hooggewaardeerde soor

ten als zalm-achtigen, tong, aal en oester rendabel zal zijn. 

Ter vergroting van de winning van biomassa uit zee wordt wel de ge

dachte geopperd om zeewier grootschalig te gaan kweken om deze algen 

vervolgens te vergisten tot methaan (Luyben, 1984). Voor een dergelijke 

ocean-farming zijn gigantische onderwaterconstructies nodig om de grote 

algen stormvast te bevestigen. Ook zal nutriëntenrijk dieptewater omhoog-

gepompt moeten worden, omdat in het belichte oppervlaktewater de nutr i-

entenconcentraties te laag zijn voor een hoge produktie, die gedurende 

maanden in biomassa wordt vastgelegd, waarbij de nutriënten aan de recy

cling onttrokken worden. Een probleem kan worden, hoe de aangevoerde 

nutriënten te leiden naar de gewenste algen en ze niet ten goede te laten 

komen aan ongewenste 'onkruiden', die vervolgens het water zullen kleu

ren en het licht wegvangen vóór het de gewenste algensoorten kan berei

ken. Al met al verkeren deze plannen nog in het studeerkamerstadium. 

Met de vergroting van de produktie van nuttige planten op het land is 
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men verder gevorderd. In de afgelopen eeuw is de produktie op akkers 

en weilanden verveelvoudigd door allerlei cultuurmaatregelen als betere 

waterbeheersing, bemesting, bestrijding van concurrenten (onkruiden), 

plagen en ziekten. Ook zijn de gekweekte soorten en rassen genetisch ver

beterd, waardoor ze sneller groeien, een hogere opbrengst geven en min

der vatbaar zijn voor ziekten. Over grote delen van de wereld zijn al deze 

of de meeste van deze produktieverhogende maatregelen nog niet in opti

male vorm gerealiseerd. Ook zonder het areaal van'de landbouwgronden 

uit te breiden, moet de produktie nog aanzienlijk te vergroten zijn. Bij 

een produktieniveau als in de Nederlandse landbouw zëu op het huidige 
12 wereldareaal (circa 3 . 10 m2) een veelvoud van de huidige wereldvoed-

selbehoefte (inclusief die van het vee) gedekt kunnen worden. Een flinke 

besparing in de benodigde landbouwjproduktie zou verder mogelijk zijn 

door een - uit het oogpunt van de volksgezondheid geheel verantwoorde -

verschuiving van het dieet van het welvarende deel van de mensheid in 

de richting van het vegetarisme. De verspillende omweg van ook voor de 

mens eetbare akkerbouwprodukten via vee naar de mens kan dan groten

deels vermeden worden. Dit betekent overigens helemaal niet, dat ook de 

veeteelt op weilanden zou moeten worden teruggedrongen, want deze koei

en eten gras, een voor de.mens oneetbare plantengroep (zie Vervelde, 

1975, voor een uitvoeriger beschouwing). 

Voor wat betreft de plantaardige produktie op land voor brandstofvoor

ziening kan in de eerste plaats verwezen worden naar de bijdrage van 

Boeringa. Realisering van werkelijke grootschalige energy-farming zal on

vermijdelijk betekenen, dat meer land in cultuur genomen moet worden, 

ten koste vàn min of meer natuurlijke oecosystemen. Gezien het dan te 

verwachten gebrek aan voor de landbouw geschikte gronden zou een der

gelijke ontwikkeling waarschijnlijk leiden tot verdere ontbossing. Dit is 

niet alleen uit het oogpunt van natuur- en landschapsbeheer (verminde

ring van diversiteit, erosiegevaar) bedenkelijk. 

Verdergaande ontbossing betekent een nog sterkere verkleining van de 

in plantaardige biomassa vastgelegde hoeveelheid koolstof en vergroting 

van de hoeveelheid koolzuur in de atmosfeer (Bramryd, 1979; Houghton 

et al. , 1983). Omzetting van volwassen bos in akkers of jong bos voor bio-

massawinning hoeft bij zorgvuldig beheer weliswaar niet de produktie aan 

te tasten, maar versnelt wèl de omlooptijd van de koolstof en verkleint 
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daarmee het aantal jaren produktie dat in biomassa wordt vastgelegd. Een 

rekenvoorbeeld ter verduidelijking, dat het hierbij niet om onbetekenende 

hoeveelheden gaat. Als 10 % van de bossen op aarde door afbranden (of 

uitgesteld verbranden via brandstof of bouwmateriaal) wordt omgezet in 

akkerland met in hoofdzaak kortlevende gewassen, dan wordt aan de at-
17 mosfeer 1-2 . 10 g koolstof toegevoegd uit biomassa (tabel 2) plus nog 

eens een dergelijke hoeveelheid uit sneller verteerd strooisel. Als de helft 

van deze koolzuur door de oceanen wordt opgenomen, zal toch het kool

zuurgehalte van de atmosfeer nog met 10-15 % toenemen. Bij het huidige 

tempo van ontbossing gebeurt dit overigens al in enkele tientallen jaren. 

Ontbossing draagt dus in aanzienlijke mate bij aan de huidige bedenkelijke 

toename van het koolzuurgehalte in de atmosfeer (Bolin et a l . , 1979). 

Zou nu deze ontbossing kunnen worden omgebogen tot een even snelle 

bebossing, dan kan daarmee in een ongeveer even snel tempo koolzuur 

worden vastgelegd in plantaardige biomassa en strooisel. Aan de stijging 

van het koolzuurgehalte van de atmosfeer zou bij een uitbreiding van het 

beboste oppervlak met ongeveer 1 % per jaar vrijwel een einde kunnen ko

men bij gelijkblijvend verbruik van fossiele brandstoffen. Vergelijk tabel 

2 en figuur 4: de jaarlijkse koolzuuremissie ten gevolge van de verbran-
15 ding van fossiele energiedragers wordt geschat op 5 . 10 g koolstof en 

is niet groter dan ongeveer 1 % van de in bossen vastgelegde hoeveelheid 

koolstof. In principe is het koolzuurprobleem op deze wijze dus voor tien

tallen jaren beheersbaar. Wel zal er na een dergelijke periode een eind 

moeten komen aan het huidige tempo van verbranding van fossiele brand

stoffen. Het moet echter mogelijk zijn om over een periode van tientallen 

jaren alternatieve energiebronnen (zie o.m. de bijdrage van Slater) in vol

doende mate tot toepassing te brengen. 

Ter vermijding van. grote risico's als ingrijpende klimaatsveranderingen 

en stijging van de zeespiegel zal op langere termijn een beter evenwicht 

tussen koolzuurproduktie en -opname onvermijdelijk zijn. In stand houden 

van het vegetatiedek op aarde met overwegend langlevende planten en 

-langzaam verterend strooisel levert daaraan een belangrijke en vermoede

lijk onmisbare bijdrage. 
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n 
Energie uit mineralen 

J.G. Kuenen 

INLEIDING 

De zon is de primaire energiebron voor het leven op aarde. De zonne-

energie wordt in het proces van de fotosynthese vastgelegd in levend or

ganisch materiaal (biomassa) dat behalve koolstof, waterstof en zuurstof 

ook stikstof, zwavel en fosfor bevat (zie de bijdrage van Amesz). Het 

door deze primaire produktie geleverde organische materiaal kan op zijn 

beurt als energiebron gaan dienen voor alle niet-fotosynthetische (micro-) 

organismen. In de bijdrage van Beukema is uiteengezet dat het organische 

materiaal vaak in voedselketens wordt opgenomen, en tenslotte in het mi

lieu belandt als dood organisch materiaal. Dit wordt dan meestal door mi

cro-organismen 'gemineraliseerd', dat wil zeggen tot de oorspronkelijke 
2-

bouwstenen, de anorganische grondstoffen zoals CO„, NO, en SO. , t e -

ruggebracht. Schematisch staat dit aangegeven in tabel 1', In levend orga

nisch materiaal komen de elementen koolstof, stikstof en zwavel voorname

lijk voor in gereduceerde vorm, zoals koolhydraat ( 'CH90'), aminozuren 

(-NH„) of zwavelhoudende aminozuren (-SH). Tijdens de mineralisatie ont-
1 + 

staat hieruit C0 9 en vaak ook CH., en voorts NH. (NH„) en H„S. 
Methâan en de gereduceerde anorganische verbindingen NH. en H9S wor-

- 2-
den tenslotte door bacteriën weer geoxydeerd tot CO„, NO„ en SO. , 

waarmee de kringloop gesloten i s . Aldus worden de bouwstenen in een cy

clisch proces steeds van de anorganische geoxydeerde vorm naar de orga

nische gereduceerde vorm gebracht en vice versa. Aangezien organisch 

materiaal meestal de elementen C, H, O, N, P en S bevat, is het duidelijk 

dat de cycli van de elementen gekoppeld zijn en nauwelijks onafhankelijk 

kunnen verlopen (Kuenen, 1980). 

Er is bovendien nog een andere reden waarom de cycli gekoppeld zijn. 
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Tabel 1. Vereenvoudigd beeld van de kringloop der elementen, waarbij 

de bouwstenen voor de fotosynthese uiteindelijk weer worden geregene

reerd. 

Assimilatie 
CO r -> (CH?0) 

Mineralisatie 

N03 > NH* 

SO 
2-

-> 

(-NH2) 

S2" _ 
(-SH) 

->NO~ 

- * S 0 4 

geoocydeerd gereduceerd geoxydeerd 
anorganisch organisch anorganisch 

en/of 
gereduceerd 
anorganisch 

Raakt tijdens de verademing (verbranding) van organisch materiaal de 

zuurstof op, dan kunnen, althans in bacteriën, andere sterk geoxydeerde 

anorganische verbindingen de rol van zuurstof als terminale elektronaccep-
- - 2-

tor overnemen (tabel 2). Hiervoor komen successievelijk NO„ (NO„), SO. 

(SO„ , S„0„ ) , en zelfs HCO„ in aanmerking, die daarbij respectievelijk 

in N„ (of NH.), H„S en CH. worden omgezet. Deze processen die uitslui

tend door prokaryoten worden gekatalyseerd, staan bekend als respectie

velijk 'denitrificatie' (of in het geval van NH.-vorming als 'dissimilatorische 

nitraatreductie'), 'dissimilatorische sulfaatreductie' en 'methaangisting'. 

De processen leveren in de genoemde volgorde, uitgaande van hetzelfde 

oxydeerbare substraat, steeds minder energie op en in de natuur vinden 

deze processen ook in deze opeenvolging plaats door steeds weer andere 

groepen van gespecialiseerde bacteriën (Kuenen, 1980). Op deze wijze is 

de koolstofcyclus (c .q . mineralisatie) verbonden met de stikstof- en de 

zwavelcyclus. De analoge zwavel- en stikstofcyclus staan weergegeven in 

figuur 1. 

Het blijkt dat in de natuur de processen van oxydatie en reductie rede

lijk met elkaar in evenwicht zijn, hoewel zich lokaal grote hoeveelheden 
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Tabel 2 . Aërobe en anaërobe oxydatie van o rganische en ge reduceerde an 

organische ve rb ind ingen ( e lek t ronendonoren) met anorganische e lek t ronen-

aecep toren . 

Elektronendonor Elektronenacceptor P rodukt Proces 

o rganische ve rb indingen 0„ 

ge reduceerde anorganische 0„ 

v e rb ind ing b . v . H„, H„S , 

NH4 

organische ve rb ind ing NO, 

ge reducee rde anorganische NO„ 

ve rb ind ing (zwavelver-

b ind ingen , H„) 

2-
organische v e rb ind ing , SO . 

o rganische v e rb ind ing , 

H 0 

HCO, 

H„0 aërobe ademhaling 

H„0 aërobe ademhaling 

N„ ,NH. cTenitrificatie* 

, dissimilatorische 

n i t r aa t reduc t ie 

N„ denitr if icat ie* 

H2S 

CH„ 

dissimilatorische 

sulfaatreduct ie * 

methaan g is t ing 

*Ook wel anaërobe ademhaling genoemd. 

van de verschi l lende elementen aan de cycli kunnen o n t t r ekken . Zo kan 

e r humus , s teenkool of CaCO„ onts taan dat aan de koolstofcyclus on t t r ok 

ken wordt (zie de b i jdrage van Beukema) . In marine milieus kan onder 

anaërobe condit ies het onoplosbaar pyr ie t (FeS„) gevormd worden dat 

zich aldus aan de zwavelkringloop o n t t r e k t . Zolang het sediment anaëroob 

blijft, is het pyr ie t onaan tas tbaa r . Onts taan la ter aërobe condi t ies , dan 

kan het pyr ie t weer geoxydeerd worden tot sulfaat en zo in de kringloop 

t e rugkomen. 

Uit het bovens taande blijkt dat in het milieu tal van ge reducee rde anor 

ganische ve rb ind ingen worden geproduceerd die weer t e r uggeoxydee rd 
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o r g - N H 2 

NO fr 

Figuur 1. De s t e rke analogie t ussen de s t ikstof- ( - ) en de zwavelcyclus 

( - — ) . (Naar Kuenen, 1980) 

moeten worden tot de geoxydeerde vorm (f iguur 1 ) . Deze essentiële p r o 

cessen worden in de n a t uu r vrijwel u i ts lui tend door p rokaryo ten u i tge 

voerd en met name door de zogenaamde chemolitho(auto)trofe bac te r i ën . 

Een overzicht van oxydat iereact ies die door deze bacter iën worden geka

ta lyseerd s taat in tabel 3 . De meeste van deze react ies ver lopen onder 

aërobe condi t ies . Waterstof kan ook onder anaërobe condities worden ge -
- 2-

oxydeerd met NO„, SO. of HCO„ als e l ek t ronenacceptor . Zwavelverbindin-

gen kunnen aëroob of anaëroob met n i t raat worden geoxydeerd . Waterstof 

en ge reduceerde anorganische zwavelverbindingen kunnen tenslot te ook 

door fototrofe bacter iën worden geoxydeerd . Deze e lektronendonoren n e 

men dan de rol over die water in de met zuurstofontwikkel ing gepaard gaan

de fotosynthese spee l t . 

Op mondiale schaal gaat het om gigantische hoeveelheden. Men schat 

dat bij de oxydatie van NH. tot n i t r ie t en n i t r a a t , de zogenaamde ni t r i f i -

cratie, minstens honderd miljoen ton s t ikstof pe r jaar is be t rokken (Del-

wiche & L ikens , 1977). Dat komt overeen met een 1 cm dikke laag ammoni-

umchloride u i tgespre id over heel Nederland (50 000 k m 2 ) . Bij de oxyda

tie van H„S moet men denken aan een hoeveelheid van ongeveer 30 miljoen 

ton per j a a r . 
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1 

Tabel 3 . Bio-energie leverende oxydat ies door chemolithotrofe bac te r iën . 

Boven de pijl s taan geschikte anorganische e l ek t ronenaccep toren . 

Voorbeeld bacter ie geslacht 

° 2 ' N 0 3 
H9 >. H„0 Alcalig&nes 

9-
SO 2 

H„ ^ H„0 Desulfovibrio ^ 
CO 

H„ _ ^ H„0 ' Methanobacterium 

o 2- ° 2 ' N ° 3 2-
H2S (S , S2Og ) ? SO^ Thiobacillus. 

Thiomicrospira 

N H . _ v N O . • Nitrosomonas 
4 7 l «•.* 

°1 

NO , 2 ^ NO Nitrobacter 

F P 2 + 2 , F e 3 + Thiobacülus 
-> 

Sulfolobus 

2+ ° 2 Mn ^ MnO, . Pseudomonas* 

Sh 2 + 2 -, S b 3 + Stibiobacter* 

°2 OH •> CO„ • Methyiococcus 

*Voor nadere informatie zie Neal^on (1983) en Lyalikova (1974) . 

CHEMOLITHOTROFE BACTERIEN 

De oxydat ie van gereduceerde anorganische materialen l eve r t .de chemo

lithotrofe bacter iën over het algemeen energie op voor de p rodukt ie van 

biomassa ( f iguur 2 ) . Vaak zijn de organismen s t e rk gespecial iseerd en u i t 

slui tend op deze vorm van energiewinning aangewezen : vele chemolithotro-

fen zijn niet in s taat o rganische stoffen als energ iebron te g eb ru iken . T e 

gelijkertijd zijn deze organismen autotroof, dat wil zeggen dat kooldioxyde 

fungeert als koolstofbron. Men sp reek t vaak van 'obligaat' chemolitho-au-

to t rofen. 
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anorganische energiebron 

dissimilatie 
(oxydatie) 

reducerend energie 
vermogen 

-̂ geoxydeerde energiebron 

C02 en/of organische 
verbinding 

biomassa 

assimilatie 
(reductie) 

Figuur 2. Principe van de stofwisseling van chemolithotrofe bacteriën. 

De hoeveelheid biologisch bruikbare energie die de bacteriën ter beschik-

king krijgen uit de oxydatie van de anorganische verbindingen is vaak 

veel minder dan die verkregen wordt uit de oxydatie van organische ver

bindingen. Dit is direct gerelateerd aan de vrije-energieverandering 
o' 

(AG , de standaard vrije-energieverandering bij pH 7) van deze reac
ties. Voor de oxydatie van zwavel met zuurstof (-> SO . ) is deze bijvoor
beeld -587 en voor NO~ (-* NOJ -174 kJ/mol (Thauer et a l . , 1977). Het 
blijkt dat de elektronen die vrijkomen bij de oxydatie van deze verbindin
gen op verschillende redoxniveau's in de ademhalingsketen worden inge
voerd (figuur 3). Elektronen die vrijkomen bij de waterstofoxydatie wor
den meestal op een hoger niveau ingevoerd (via NADH of FADH), dan die 
afkomstig van de andere elektronendonoren. De oxydatie van de meeste 
anorganische verbindingen levert dan ook minder energie op dan de oxy
datie van waterstof of NADH. Een tweede energetisch probleem voor deze 
chemolithotrofen ligt in het feit dat deze organismen energie moeten inves
teren in de produktie van reducerend vermogen (NADH) voor de biosyn-
these. Aangezien de elektronendonoren anders dan waterstof NAD niet di
rect kunnen reduceren (figuur 3), moet het organisme de elektronen te
gen de thermodynamische potentiaal in naar NAD transporteren voor de 
NADH-produktie. Dit energievragende proces, dat bekend staat als 'om
gekeerd elektrontransport', gecombineerd met relatief lage energieop
brengst van de oxydatieprocessen, draagt er toe bij dat de chemolithotro
fe organismen zeer veel van de anorganische energiebron moeten oxyderen 
voor een geringe groei. Tegenwoordig verklaart men de ATP-produktie en 
het tegengestelde elektronentransport met de 'Mitchell-theorie' betreffende 
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NAD 
elektronentransport keten 

— N • > o , 

energieverbruikend 
omgekeerd 
elektronentransport 

energie opleverend 
elektronentransport 

geoxydeerde Produkten 

H 2 0 , S o J " , N 0 3 " , N0 2 ~, Fe 

Figuur 3. Elektronentransportketen van chemolithotrofen die gebruikt 

wordt zowel voor energieproduktie als voor^tegengesteld elektronentrans

port t . b . v . NADH-produktie. 

de 'proton motive force' (p".m.f.) (Schlegel, 1982). 

Een minstens even belangrijke oorzaak van de geringe aanwas per hoe

veelheid geoxydeerd substraat, ligt in het ,feit dat vele chemolithotrofen 

autotroof zijn. Zij fixeren CO„ in de ook uit planten bekende Calvin-Ben-

soncyclus, waarbij ribulosebisfosfaat'als acceptormolecuuL,voor de CO„-

fixatie optreedt (zie figuur 9 in de bijdrage van Amesz). De 'overall' reac

tievergelijking is 

C0 2 + 2 NADH + 3 ATP + 2 H (CH20) + 2 NAD + H20 + 3 ADP + 3 P. 

Als men bedenkt dat de produktie van NADH via het tegengesteld elektro

nentransport minsten 2 ATP-equivalenten kost, dan is duidelijk dat de 

celopbrengst laag moet zijn in vergelijking met heterotrofe bacteriën die 

op bijvoorbeeld glucose groeien. Dit wordt ook bevestigd door berekenin

gen die aantonen dat bij groei op glucose de theoretische opbrengst per 

geproduceerde mol ATP ongeveer 28 g celmateriaal i s . Bij groei op CO„ 

als koolstofbron is de theoretische celopbrengst 4-6 g celmateriaal per mol 

ATP geproduceerd, al naar gelang men wel of niet rekening houdt met de 

kosten voor tegengesteld elektronentransport. Dit betekent niet dat men 
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hier van een inefficiënt proces mag spreken. In termen van efficiency doen 
chemoüthotrofe niet onder voor de heterotrofe bacteriën. In de meeste ge
vallen vindt men tussen de 25-30 % van de oorspronkelijk beschikbare ener
gie terug in de vorm van biomassa. 

Hiervoor werd reeds opgemerkt dat veel van de chemolithoautotrofen 

sterk gespecialiseerd zijn en niet in staat om te groeien op organische ver

bindingen. Ze zijn weliswaar in staat om kleine hoeveelheden extern aange

boden organische verbindingen op te nemen en in te bouwen in celkoolstof, 

maar CO„ blijft de belangrijkste koolstofbron onder alle kweekcondities. 

Extern aangeboden organische koolstof kan niet als energiebron dienen. 

Het metabolisme van deze 'obligaat' chemolithoautotrofen is dan ook geheel 

gericht op autotrofe groei. / 

De citroenzuurcyclus-enzymen dienen in deze organismen uitsluitend 

voor de biosynthese en niet voor de oxydatie van acetylCoA (d.w.z. NADH 

c.q. energieproduktie) (Kelly, 1971). 

Nader onderzoek naar de reden waarom deze specialisten geen organische 

verbindingen kunnen gebruiken heeft aangetoond dat hun membranen erg 

weinig of geen transporteiwitten ( 'carriers') voor organische verbindin

gen bezitten. Een verbinding als glucose kan intracellulair wèl gemaakt 

en afgebroken worden, maar kan niet uit het externe milieu worden opge

nomen . 

Naast de sterk gespecialiseerde obligaat chemolithoautotrofen komen er in 

de natuur ook vele 'facultatief' chemolithoautotrofe bacteriën voor. Zij kun

nen anders dan de specialisten ook organische verbindingen als koolstofbron 

en energiebron gebruiken. Tabel 4 geeft hiervan een indruk. Naast deze 

veelzijdige organismen komen er ook nog zogenaamde chemolithoheterotro-

fen voor, die weliswaar niet autotroof kunnen groeien, maar de anorga

nische verbindingen wel als additionele energiebron kunnen benutten. Men 

kan zich afvragen hoe het mogelijk is dat al deze types, zelfs soms naast 

elkaar, in de natuur voorkomen. Bij vergelijking van deze verschillende 

organismen blijkt bijvoorbeeld dat de maximale specifieke groeisnelheid van 

de veelzijdige organismen zeker een factor 3-5 lager ligt dan die van de 

specialisten. Dit is met name voor de zwaveloxyderende bacteriën in detail 

onderzocht. Daaruit bleek dat de facultatief chemolithotrofe sulfideoxydeer-

ders een oecologisch voordeel hebben ten opzichte van de specialisten wan

neer in het milieu groeibeperkende concentraties van een mengsel van de 
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Tabel 4. Stofwisselingstypen bij de chemolithotrofe bacteriën. 

Energiebron Koolstofbron 

anorganische organische CO„ organische 

verbindingen* verbinding verbinding 

obligaat chemolithoautotroof + 
(specialist) 

facultatief chemolithoautotroof + 

(generalist d .w.z . veelzijdig 

organisme) 

chemolithoheterotroof + 

+ + 

anorganische energiebron en van organische verbindingen beschikbaar 

zijn. Gedurende de simultane consumptie van deze beide substraten (ook 

wel mixotrofie genoemd) blijken de veelzijdigen het van de specialisten te 

winnen. Uit het onderzoek, waarin diverse modelorganismen die de ver

schillende types vertegenwoordigen betrokken waren, volgde een hypo-
t 

these over de ecologische niches'van de verschillende stofwisselingstypen, 
zoals weergegeven in figuur 4 (Kuenen & Beudeker, 1982). Specialisten 

zouden op de voorgrond treden zolang er een hoge omzettingssnelheid mo

gelijk is van een beschikbare anorganische energiebron en een lage omzet

tingssnelheid van organische verbindingen. Wanneer die omzettingssnel

heid van beide verbindingen in dezelfde orde van grootte ligt, zouden 

veelzijdige organismen op de voorgrond treden. Verschuift het patroon 

nog meer naar de 'organische' kant, dan krijgt men chemolithbheterotro-

fen die geen CO„ meer kunnen fixeren. Indien alleen organische stof be

schikbaar i s , krijgt men organismen die in een heterotrofe groeiwijze ge

specialiseerd zijn. In figuur 4 staan ook als type de zogenaamde 'inciden

tele' oxydeerders aangegeven. Dit is een grote groep van micro-organis

men, ook schimmels omvattend, die weliswaar in staat is anorganische ver

bindingen te oxyderen, maar daaruit geen metabolisch bruikbare energie 
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molaire verhouding van anorganische 
zwavelverbindingen tot organische substraten 

co 1 0 

J I 
obliqaat chemolithotrofen 
| 2 1 

facultatief chemolithotrofen 
I 1 

chemolithoheterotrofen 
i 1 

heterotrofen die zwavel
verbindingen kunnen oxyderen 

heterotrofen 
I 1 

Figuur 4. Model ter voorspelling van het voorkomen van de verschillende 

types chemolithotrofe bacteriën als functie van de relatieve omzettings-

snelheden van gereduceerde anorganische zwavelverbindingen en orga

nische substraten onder energielimitering in zoetwatermilieus. 

weet te winnen. De oecologische betekenis van deze oxydaties is onduide

lijk (Kuenen, 1975, 1980). 

Het spectrum van fysiologische types zoals dat bekend is bij de zwavel-

oxyderende bacteriën komt ook voor bij de nitrificerende en waterstofoxy-

derende bacteriën. Bij de ijzeroxydeerders is dit ook het geval, hoewel 

hierover nog steeds controverses bestaan. De tot nu toe beschreven fa

cultatieve ijzeroxyderende autotrofen blijken geen reincultures te zijn met 

één uitzondering, namelijk Sulfolobus. 

Een ietwat academische puzzel ligt in de vraag of de methaan(CH.)oxy-

derende bacteriën en in het algemeen methylotrofen (bacteriën die groeien 

op koolstofverbindingen die géén C-C-binding bezitten) tot de chemolitho

trofen moeten worden gerekend. Formeel wordt CH., en zeker methanol 

(CH„OH), als een organische verbinding beschouwd. Toch zijn er vele 

overeenkomsten met de chemolithotrofen. Het blijkt dat er bijvoorbeeld ve

le obligaat methylotrofen zijn. Zij zijn evenzeer gespecialiseerd als de obli

gaat chemoHthoautotrofen. Weliswaar gebruiken de organismen niet de Cal-

vincyclus voor koolstofassimilatie, maar de hiervoor gebruikte route is wel 

analoog. Met name is de zogenaamde ribulosemonofosfaat-route een nage

noeg hieraan parallelle route waarin formaldehyde ( i .p .v . CO„) wordt ge-
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fixeerd. Een alternatieve route voor formaldehydefixatie in methylotrofen 

is de serineroute, die sterk van de twee andere stofwisselingswegen af

wijkt. (Voor details wordt verwezen naar de l iteratuur, zoals Whittenbury 

& Kelly, 1977). De oorzaak van de obligate methylotrofie moet in zijn alge

meenheid weer gezocht worden in de beperkte opnamecapaciteit voor or-

gamsche stof. Deze beperkte opname zou, op dezelfde wijze als dat is ge

postuleerd voor de obligaat chemolithoautotrofen,- kunnen leiden tot het 

onvermogen organische verbindingen als koolstof- en energiebron te be

nutten . '" '* v 

Uit het voorafgaande is duidelijk geworden dat chemolithotrofe bacteri-

en een essentiële schakel in de recycling vormen', en dat men in de natuur 

een grote diversiteit van stofwisselingstypen kan aantreffen. In het hier

na volgende zullen we de verschillende types bacteriën kort bespreken. 

Daarbij zal niet getracht worden eqn uitputtend overzicht te geven, maar 

zal de nadruk liggen op een aantal voorbeelden die moeten demonstreren 

dat de verschillende organismen die bio-energie uit mineralen kunnen put

ten van groot belang zijn in ons milieu, voor voedselketens, en niet in de 

laatste plaats in een aantal toepassingen. 

NITRIFICERENDE BACTERIEN 

Nitrificerende bacteriën treft men overal in de natuur aan waar zuurstof 

en gereduceerde anorganische stikstofverbindingen worden gevonden. 

Dus daar waar onder aërobe condities NH. vrijkomt bij mmeralisatieproces-

sen. 

Voor nitrificeerders gunstige milieucondities treft men verder ook aan 

in de aërobe toplaag van sedimenten waar door de anaërobe mineralisatie 

NHd vrij wordt gemaakt. Dit diffundeert omhoog en komt daar in contact 

met zuurstof. De tot nu toe bekende marine soorten en zoetwatersoorten 

hebben een relatief hoge zuurstofspanning (meer dan 10 % luchtverzadi-

ging) voor de groei nodig. Micro-aërofiele soorten die bij lage zuurstof-

spanning nitrificeren zijn nog niet beschreven, hoewel het proces van ni-

trificatie bij lage zuurstofspanning wel optreedt in natuurlijke milieus. 

Het proces van de nitrificatie loopt in twee stappen, die door verschil

lende bacteriën worden gekatalyseerd. De omzetting van NH. -» NO„ wordt 

onder meer door Nitromonas-soorten bewerkstelligd. Andere geslachten 
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die hiertoe in staat zijn, zijn Nitrosocystis, Nitrosospira en Nitrosolobus. 

Zij bezitten een complex membraansysteem dat uit lamellen is opgebouwd. 

Dit wordt waarschijnlijk door instulpingen vanuit de celmembraan gevormd. 

Men neemt aan dat het enorme membraanoppervlak dient om een zo hoog 

mogelijke oxydatiesnelheid per cel te bereiken. Ook de nitrietoxyderende 

bacteriën, die de laatste stap van de nitrificatie uitvoeren, bezitten een 

dergelijk membraansysteem. Het bekendste geslacht is Nitrobacter. Ande

re geslachten zijn Nitrococcus en Nitrospira. 

De (autotrofe) groeisnelheid van de nitrificeerders is laag en hun maxi

male specifieke groeisnelheid (u ) ligt in de buurt van 0,05 h , dat 

wil zeggen een verdubbelingstijd van 10-13 uur. De meeste bekende soor

ten zijn obligaat chemolithoautotroof. Eén soort, Nitrobacter hamburgen-

sis, is facultatief en groeit het snelst in een mengsel van NO„ en orga-
-1 nische stof. Van dit organisme is de autotrofe u 0,015 h , en de & _1 max 

'mixotrofe' u = 0,06 h (Bock et a l . , 1983). 
*max 

Heterotrofe nitrificatie is bekend van een aantal Arthrobacter-soorten. 

Deze organismen zetten NH. om in NO„ in aanwezigheid van een organische-

koolstofbron. Zeer onlangs is op ons laboratorium een facultatief chemo-

lithoautotrofe sulfideoxyderende bacterie, Thiosphaera pantotropha, gei-

soleerd. Het organisme vormt nitriet uit ammonium in aanwezigheid van 

acetaat. Evenals voor de Arthrobacter-soorten is het vooralsnog onduide

lijk of het organisme de energie uit deze oxydatiereacties benut. 

De nitrificeerders spelen in ons milieu een essentiële rol in de recycling 

van stikstofverbindingen. Zij produceren nitraat dat door de plant bij 

voorkeur als stikstofbron kan worden opgenomen. Het gevormde nitriet 

of nitraat kan, in plaats van zuurstof, ook door denitrificerende bacteri

ën gebruikt worden voor de oxydatie van organische verbindingen. Aan

gezien bij de denitrificatie gasvormige stikstof wordt gevormd, wordt hier

mee stikstof aan de normale oxydatie/reductie-cyclus onttrokken (figuur 

5) . Mondiaal wordt dit weliswaar weer gecompenseerd door stikstofbinden

de bacteriën, die al of niet in symbiose met planten leven, maar lokaal kan 

door denitrificatie een ernstige aanslag op het stikstofbudget worden ge

daan (Woldendorp, 1980). 

In de landbouw treden gevoelige stikstofverliezen op, vooral wanneer 

de grond door langdurige regenval anaëroob wordt, en denitrificatie kan 

gaan optreden. Hoewel planten vaak de voorkeur geven aan NO„ in plaats 
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van NH . als stikstofbron, wordt soms tóch met NH .-stikstof bemest in 

plaats van met N0„, omdat NH. beter aan de negatieve kleideeltjes wordt 

geadsorbeerd dan het negatief geladen NO„, en dus minder snel uitge

loogd wordt. Door nitrificatie wordt ammoniak echter geleidelijk omgezet 

in NO„, waardoor dit toch kan worden uitgespoeld of door denitrificatie 

kan verdwijnen. Ook op deze wijze berokkent het proces van de nitrifica

tie/denitrificatie (figuur 5) belangrijke schade aan de landbouw. Er zijn 

daarom een aantal giffen ontwikkeld (o.a. ethyleen-(of allyl-)thioureum) 

die dit proces specifiek remmen. Ook andere giffen'worden gebruikt ('N-

serve ' ) . Deze verbindingen worden zelf uiterst langzaam in de grond af

gebroken, waardoor inderdaad een effectieve remming kaïn worden bereikt. 

Heterotrofe nitrificatie wordt echter niet geremd door, deze verbindingen. 

In dit verband is het interessant* te vermelden dat de eerder genoemde 

heterotrofe nitrificeerder Thiosphaera pantotropha ook in staat is tot deni

trificatie. Een merkwaardige eigenschap van dit organisme is bovendien 

dat zuurstof de denitrificatie niet stillegt, zoals bij de meeste denitrifice-

rende bacteriën. Het gevolg is dat dit organisme onder aërobe condities 

in aanwezigheid van acetaat een nitrificatie/denitrificatie kan uitvoeren, 

waardoor de totale stikstof in de cultuur afneemt tijdens de groei van dit 

organisme in een medium dat alleen NH. bevat (ongepubliceerd werk L.A. 

Robertson, TH Delft). 

Nitrificeerders zijn juist van groot belang bij de afvalwaterzuivering, 

omdat men dan het stikstofgehaite van het afvalwater wil verlagen. Men 

nitr i f icat ie 

aëroob NH^+ Sb.—^ N 0 2 °2 ^ N03 

denitr i f icatie 

aëroob NO ~ 

of + organische stof >• C02 + N21 

anaëroob N03 

Figuur 5. Nitrificatie en denitrificatie. 
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maakt gebruik van het hierboven beschreven proces van denitrificatie/ni-

trificatie. Onder aërobe omstandigheden wordt ammonium geoxydeerd tot 

NO„ of NO„. Onder anaërobe condities wordt vervolgens NO„ of NO„ ge

bruikt om organische stof te oxyderen. Men maakt het systeem anaëroob 

omdat men in dit soort systemen altijd mengcultures van facultatief anaë

robe bacteriën krijgt die de denitrificatie (anders dan in T, pantotropha) 

onderdrukken onder aërobe condities, omdat de groei op zuurstof sneller 

en produktiever is . 

In figuur 6 wordt aangegeven hoe men dit in de praktijk kan realiseren 

in twee trappen. In de eerste anaërobe trap wordt organische stof met be

hulp van nitraat geoxydeerd. Ammoniak wordt onder deze condities niet 

afgebroken. Deze gaat samen met het nog niet verbruikte organische ma

teriaal naar de tweede s tap, waar de eventueel resterende organische stof 

wordt geoxydeerd met zuurstof. Hierbij wordt uit stikstofverbindingen 

nog extra NH. vrijgemaakt. Alle ammoniak wordt nu aëroob door nitrifi-

ceerders omgezet tot NO„ (of NO„), dat wordt teruggevoerd naar de eer

ste t rap . Het voordeel van deze methode is evident en leidt bovendien tot 

verminderde beluchtingskosten omdat men het oxyderend vermogen van 

N2 + C02 

organisch 
afval > 

NH„+ 

denitr i f icatie 
(anaëroob) 

nitr i f icatie 
(aëroob) 

*- mil 

Figuur 6. Procesgang voor denitrificatie-nitrificatie in een afvalwaterzui

veringsinstallatie , die dient ter verwijdering van ammonium en stikstofoxy-

des uit de afvalstroom. 
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de zuurs tof die voor nitrificatie wordt g eb ru ik t , als het ware voor de 

tweede maal gebruikt in de vorm van NO„ of NO„. Is de v e rhoud ing s t ik 

s tof /organische stof l aag, dan kan met dit p roces alle s t ikstof verwijderd 

worden. Is de ve rhoud ing hoog, dan wordt in de p rakt i jk soms het re la

tief goedkope methanol toegevoegd om het n i t raat volledig tot N2 om te zet

t e n . In het laatste geval maakt men dus niet alleen de kosten voor beluch

t ing ten behoeve van ammoniumoxydatie, maar ook die van de methanolsup-

pletie . 

ZWAVELOXYDERENDE^ BACTERIEN 

De react ies die door de zwavel(sulf ide)oxyderende bacter iën worden u i t 

gevoerd s taan in tabel 5. Men ziet dat in een aantal react ies protonen (H ) 

o n t s t aan , die aanleiding kunnen geven tot eep s t e rke pH-dal ing in het mi

lieu. Vele zwaveloxyderende bacter iën zijn dan ook zuur to lerant of zelfs 

acidofiel. De best beschreven organismen behoren vooral tot het geslacht 

Thiobacillus. Thermofiele (60-90 °C) organismen behoren tot het geslacht 

Sulfolobus en Thermothrix, . terwijl enkele Thiobacil lus-soorten thermoto-

lerant (40-45 °C) zijn. 

Terwijl de meeste zwaveloxyderende bacter iën onder het microscoop niet 

of nauwelijks middels hun morfologie te he rkennen zijn, zijn e r enkele g e 

slachten die door hun spectaculaire vorm direct onder het microscoop te 

identif iceren zijn. Dit zijn organismen die behoren tot Becfgiatoa, Thio-

thrix, Thiovulum en Thioploca. Al deze p rokaryo ten zijn zeer groot (vaak 

10 um (of l anger ) en meestal gevuld met k le ine , makkelijk te h e rkennen , 

zwavelbolletjes (Winogradski, 1888). 

Zwaveloxyderende bacter iën komen evenals de ammoniumoxyderende bac 

ter iën overal in de n a tuu r voor . Het primaire subs t raa t voor deze o rgan i s 

men, sulf ide, r eageer t ech ter spontaan met zuurstof en daarom is hun 

voorkomen meer gebonden aan plaatsen waar het sulfide wordt gevormd. 

Dit v indt plaats in anaërobe sedimenten, in het bijzonder marine sedimen

ten waar een overvloedige dissimilatorische sulfaatreduct ie p l aa t sv ind t . 

Daar waar het omhoog diffunderende sulfide de zuurs tof ontmoet kunnen 

deze organismen gedijen. Door middel van Chemotaxis zijn zij in s taat o p 

timale condities van coëxis terende lage concentra t ies zuurs tof en sulfide 

te v inden . Bij lage concentrat ies van zuurs tof en sulfide is de spontane 
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Tabel 5. Oxydatie van anorganische zwavelverbindingen door thiobacilli 

en andere kleurloze zwavelbacter iën. (Naar Kuenen, 1975) 

H2S + 2 0 2 -, H 2 S 0 4 

2 H2S + 0 2 -> 2 S° + 2 H 2 0 

2 S° + 3 0 2 + 2 H 2 0 -> 2 H 2 S 0 4 

N a 2 S 2 ° 3 + 2 °2 + H 2 ° "* N a 2 S 0 4 + H 2 S 0 4 
4 Na o S 0 0„ + 0 „ + 2 H 0 0 -» 2 Na„S ,0„ + 4 NaOH 

Z 2 3 £ 2 2 4 o 

2 Na 2 S 4 0g + 7 0 2 + 6 H 2 0 -> 2 N a 2 S 0 4 + 6 H 2 S 0 4 

2 KSCN + 4 0 2 + 4 H 2 0 -> ( N H 4 ) 2 S 0 4 + K 2 S 0 4 + 2 C 0 2 

5 H2S + 8 KNOg -> 4 K 2 S 0 4 + H 2 S 0 4 + 4 N g + 4 HgO 

5 S° + 6 KNOg + 2 HgO -> 3 K2SC>4 + 2 HgSO + 3 Ng 

5 N a 2 S 2 0 3 + 8 NaNOg + H 2 0 -* 9 N a 2 S 0 4 + H 2 S0 4 + 4 N 2 

oxydatiesnelheid ge r ing en kunnen de bacter iën de oxydat ie ka ta lyseren 

met snelheden die vele o rdes van grootte hoger l iggen dan de spontane 

chemische r eac t ie . Bij een concentrat ie van sulfide en zuurs tof van min

de r dan 10 mol/l ver loopt de bacter ië le oxydat iesnelheid zeker 10 maal 

zo snel als de ' chemische ' . 

In een vor ige pa ragraaf is r eeds opgemerkt dat men onder de sulf ideoxy-

derende bac ter iën een spectrum van fysiologische t ypes kan aan t ref fen , 

dat loopt van special isten via veelzijdige tot incidenteel su l f ideoxyderende 

bac te r i ën . Men kan de verschi l lende types betrekkel i jk gemakkelijk isole

ren als men over de juiste technieken b e sch ik t . De specialisten kan men 

ophopen in een ba t chcu l tuur met mineraal medium dat thiosulfaat als e n e r 

giebron b eva t . (Een ba tchcu l tuur is een gesloten cu l tuu r sys teem, waarin 

zich een zekere hoeveelheid kweekmedium b ev ind t . Om voldoende hoge 

concentra t ies aan bac ter iën te kri jgen moet men concentra t ies van s u b 

s t r aa t gebru iken die ve rzad igend zijn. Dit be tekent dat het organisme groeit 

met maximale specifieke groeisnelheid (y ) ) . Veelzijdige bac ter iën kan 

men niet ophopen in ba tchcu l tu res met mengsels van organische s u b s t r a 

ten en th iosulfaat , omdat beide s ub s t r a t en dan in overmaat beschikbaar 

zijn. Onder dergelijke omstandigheden krijgt men een mengcul tuur van 

special ist ische zwaveloxydeerders en spec ia l i s t -he tero t rofen , die in ove r -
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maat substraat een veel hogere maximale specifieke groeisnelheid bezitten. 

Om de veelzijdigen op te hopen maakt men gebruik van continu-cultures, 

waarin beide substraten groeibeperkend zijn. Alléén onder die condities 

kan de veelzijdige bacterie de beide substraten tegelijkertijd metaboliseren 

waardoor 'mixotrofie' mogelijk i s . Door een geschikte keuze van de verhou

dingen tussen beide stoffen - in overeenstemming met figuur 3 - kan men 

dan de veelzijdigen of de chemolithoheterotrofen ophopen. 

Dat dit principe van selectie niet alleen in het laboratorium opgaat, maar 

ook in complexe oecosystemen, kan fraai worden gedemonstreerd met een 

voorbeeld uit de afvalwaterzuivering waar de zwaveloxyderende bacteriën 

zo'n belangrijke rol spelen. Het meeste rioolwater bevat aanzienlijke con

centraties sulfide, zeker in de Nederlandse situatie waar rioolwater in 

persleidingen na langere tijd anaëroob wordt. Het in het rioolwater aanwe

zige sulfaat wordt omgezet in sulfide, dat wear uit het water dient te wor

den verwijderd. Het probleem van ongewenste sulfide(produktie) doet zich 

in nog veel sterkere mate voor wanneer men met bepaalde industriële af

valwaterstromen te maken heeft, die niet alleen veel organische stof maar 

ook veel sulfaat (of sulfide) bevatten. In een samenwerkingsproject met een 

grote microbiologische industrie bestuderen wij in het Laboratorium voor 

Microbiologie van de TH Delft op het moment, één van de stappen in een 

anaërobe afvalwaterzuivering. Het afvalwater wordt eerst zonder zuurstof 

vergist en in een tweede stap produceert men anaëroob methaan. In de bij-

drage van Vogels wordt hierop in detail ingegaan. Om methaan te krijgen 

moet men de condities strikt anaëroob houden en het is dan onvermijdelijk 

dat ook sulfaatreductie optreedt. In dit geval ontstaat op deze wijze tij

dens de twee eerste stappen een hoeveelheid sulfide van 5-6 mmol/1. Deze 

concentratie is buitengewoon toxisch en bovendien in een tienduizendvou-

dige verdunning nog te ruiken, reden waarom het sulfide uit het afvalwa

ter verwijderd dient te worden. Een tweede probleem dat zich aandient is 

de hoge concentratie ammonium in het afvalwater. Zoals in de'vorige para

graaf is uiteengezet kan men dit door de combinatie van nitrificatie en de-

nitrificatie verwijderen. Het probleem van sulfide en ammoniak wordt nu 

opgelost in een afvalwaterzuiveringssysteem dat analoog is aan dat van fi

guur 6. Men moet zich voorstellen dat dan behalve organische stof ook 

zwavelwaterstof (H9S) in de eerste reactor wordt gevoerd. Deze wordt in 
1 2-

de denitrificatiereactor tot sulfaat (SO . ) geoxydeerd met nitraat dat af-
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komstig is uit de nitrificatiestap. Door deze combinatie beperkt men het 

zuurstofverbruik tot het absoluut noodzakelijke, namelijk alleen voor de ni

trificatiestap. In de sulfideoxyderende, denitrificerende stap bleek zich een 

dominante populatie van facultatief chemolitotrofe sulfideoxydeerders te be

vinden. Dit is geheel in overeenstemming met de voorspellingen (figuur 4) 

aangezien de denitrificatiestap niet alleen sulfide en nitraat ontvangt, maar 

ook enkele millimolen organische verbindingen (zoals acetaat en propionaat) 

per liter. Eén van de organismen die uit de denitrificatiestap werd geïso

leerd is de eerder genoemde Thiosphaera pantotropha. Dit organisme kan 

autotroof groeien op sulfide of waterstof als energiebron en zuurstof of 

nitraat als elektronenacceptor. Daarnaast kan de bacterie groeien op een 

scala van organische verbindingen, die ook tijdens mixotrofe groei op sul

fide gebruikt kunnen worden. 

Het bovenstaande demonstreert het belang van de sulfideoxyderende 

bacteriën in het in stand houden van de zwavelcyclus en onderstreept het 

nut van dit soort organismen in afvalwaterzuiveringen. Men moet beden

ken dat sulfaat alleen zonder risico's in zee kan worden geloosd, omdat 

deze zeer rijk is aan sulfaat. Loost men echter sulfaat in zoetwater, dan 

kan dat tot ongewenste effecten leiden, omdat in de meeste (anaërobe) 

zoetwatersystemen de sulfideproduktie beperkt wordt door sulfaat. Onge

controleerde sulfaatlozing zou dan tot overmatige sulfideproduktie kunnen 

leiden. 

Hiervoor werd reeds opgemerkt dat in marine milieus door dissimilato-

rische sulfaatreductie (anaërobe mineralisatie) een aanzienlijke sulfidepro

duktie optreedt. Dit is ook op mondiale schaal kwantitatief van belang voor 

de zwavelcyclus. In marine milieus kunnen sulfideoxyderende bacteriën 

een aanzienlijke hoeveelheid biomassa produceren en daarom ook van be

lang zijn in voedselketens. Zij kunnen met name aan het oppervlak van 

marine sedimenten tot voor het oog zichtbare bloei komen. Men kan daar ook 

direct waarnemen dat deze bacteriën weer als voedsel dienen voor nieuwe 

voedselketens. Men ziet onder andere protozoën die gevuld zijn met zwa-

velhoudende B e ggi at o a- soorten. Aldus kan de energie die besloten ligt in 

het sulfide weer geretourneerd worden in voedselketens. 

In alle gevallen die we tot nu toe hebben besproken, betreft de activi

teit van de sulfideoxyderende bacteriën de reoxydatie van sulfide die di

rect of indirect afkomstig is uit de fotosynthese. Het gaat hier immers om 
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"1 
sulfide uit organische materialen, of sulfide dat is ontstaan uit sulfaat 

door reductie met elektronen afkomstig uit organisch materiaal. Dit is dus 

duidelijk een secundaire produktie van organisch materiaal, die te verge

lijken is met de secundaire produktie in voedselketens, zoals dat is uiteen

gezet in de bijdrage van Beukema. Zelfs wanneer de organismen autotroof 

groeien, is er sprake van secundaire produjitie, omdat alle elektronen no

dig voor de CO„-reductie in oorsprong afkomstig zijn van organisch mate

riaal dat in eerste instantie in de primaire produktie ( c .q . fotosynthese) 

is ontstaan. 

In enkele bijzondere gevallen is er wel degelijk sprake van primaire pro

duktie, namelijk in (vulkanische) sulfide- of zwavelbronnen. In ter res

trische milieus is de omvang daarvan betrekkelijk gering. Bekend zijn bij

voorbeeld hete zwavelbronnen in IJsland, Italië, Nieuw-Zeeland, en de 

Verenigde Staten (zoals Yellowstone SpringvPark, zie Broek, 1978). In de

ze zwavelbronnen komen veel types' zwaveloxyderende bacteriën voor die, 

vanwege de extreme condities die er heersen (pH 1,5, 85 °C), meestal niet 

of nauwelijks dienen als voedsel voor hogere organismen. Een heel andere 

situatie treft men aan in pas zeer onlangs ontdekte vulkanische zwavel

bronnen in de oceanen. In de Stille Oceaan bevinden zich namelijk honder

den kilometers lange ruggen van onderzeese vulkanische activiteit, die te 

maken hebben met de verschuiving van de continenten ten opzichte van 

elkaar ('drifting continents'). Onder .meer in de buurt van, de Galapagos-

eilanden (ten westen van Zuid-Amerika) heeft men uitgestrekte gebieden 

van deze vulkanische activiteit aangetroffen op 2-3 km diepte in de ocea

nen (Edmond & von Damm, 1983). 

Met een 'speciaal daarvoor ontwikkeld onderzeebootje is men afgedaald 

tot deze diepte. In de absolute duisternis trof men daar een zeer rijk oeco-

systeem aan, waarvan men kon vaststellen dat het onmogelijk gevoed kan 

worden door fotosynthese (Cavanaugh et a l . , 1981). Het meest opvallend 

waren de velden van reuzewormen van ongeveer 2 meter lengte die recht

op groeiden aan de rand van scheuren en gaten in de oceaanbodem, waar

uit lauw water stroomde. Dit water bleek zeer rijk aan sulfide te zijn. Be

halve wormen, trof men er reuzeschelpen en zelfs krabben en vissen aan. 

De vraag was op welke energiebron dit oecosysteem gebaseerd i s . Het 

bleek dat sulfide de primaire produktie (koolzuurassimilatie) mogelijk maak

te . Figuur 7 geeft een schematische weergave van de situatie. Door stol-

82 



black 
smoker 

zeewater 

LtfŒwfafh 
77777; 17/ I h } III 17I fflli It'll /P/Vl) II 'IIIII II 
SO4" 

oceaanbodem 
•KTTTTTT 

Ü H J S 

reductie 

Figuur 7. Schematische weergave van de onderzeese sulfidebronilen. Door 

vulkanische activiteit wordt in een kilometers diepe basaltlaag sulfaat ge

reduceerd tot sulfide. Het sulfide wordt omhoog geperst en mengt zich 

met zeewater dat dan aan het oceaanoppervlak naar buiten t reedt . Auto-

trofe sulfideoxydatie leidt tot primaire produktie waarop een compleet oe-

cosysteem in het absolute donker kan functioneren. (Naar Cavanaugh et 

a l . , 1981) 

lende (krimpende) lava op grote diepte (enkele kilometers) wordt zeewater 

naar binnen gezogen. De componenten van het zeewater worden door de 

bazaltlaag bij hoge temperatuur (> 350 °C) gereduceerd, waarbij onder an

dere sulfaat in sulfide wordt omgezet (voor details zie Edmond & von Damm, 

1983). Het sulfiderijke water wordt omhoog geperst en ontmoet vlak onder 

de oceaanbodem zeewater dat de hoger gelegen poreuze lavalaag is binnen

gedrongen. Het nu sulfiderijke zeewater wordt op sommige plaatsen weer 

omhoog gedrukt en komt dan boven de oceaanbodem in contact met het aëro

be zeewater. Snelheden van het uitstromende water liggen in de orde van 

enkele centimeters per seconde. De temperatuur is dan 8-23 °C. Op ande

re plaatsen wordt het oververhitte zeewater rechtstreeks in de oceaan ge

perst . Er is daar dan sprake van een soort submarine geysers, die 'black 

smokers' worden genoemd, omdat ze enorme wolken van zwarte neerslagen 

in de zee produceren. Het water van de 'black smokers' heeft een tempera

tuur van 350 °C. Dat geen stoom wordt gevormd komt omdat de druk op 
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2500 meter diepte 200 atmosfeer (R* 20 000 kPa) i s . Dit water bevat behal

ve sulfides ook vele gereduceerde metalen die rond de geyser neerslaan. 

Aldus wordt een schoorsteen gevormd van vele meters hoogte, waaruit de 

wolken van metaalsulfides en -hydroxydes te voorschijn komen. Direct om 

of op de 'smokers' treft men wegens de hoge temperatuur alleen thermofiel 

microbieel leven aan. 

Uitvoerig onderzoek van vele groepen, onder andere door die van Jannasch 

van het Woods Hole Océanographie Institution (Verenigde Staten) heeft thans 

aan het licht gebracht dat het oecosysteem rond'sulfidebronnen met een 

lage temperatuur functioneert dank zij bacteriële autotrofe CO„-fixatie 

('chemosynthese'). In het water treft men grote hoeveelheden aërobe au-

totrofe sulfideoxyderende bacteriën aan, onder andere Thiomicrospira en 

de draadvormige Begrsriaioa-soorten. Thiomicrospira werd geïsoleerd en in 

reincultuur gebracht (Ruby & Jannasch, 1982). Dit is een obligaat chemo-

lithoautotroof (specialist) die bijzonder goed gedijt in sulfiderijk water. 

Het organisme bleek ook bij 200 atmosfeer nog goed CO» te fixeren. Men 

neemt aan dat deze bacteriën als voedsel dienen voor filterfeeders zoals 

de reuzemossels. Een raadsel was hoe de reuzewormen (Riftia pachyptila) 

leven, daar deze geen mondopening hebben en evenmin een darmkanaal. 

Onderzoek maakt aannemelijk dat deze organismen in symbiose leven met 

sulfideoxyderende bacteriën (Cavanaugh et a l . , 1981). In het lichaam van 

deze wormen treft men een sponsachtig weefsel (trofosoom) aan dat zeker 

70 % van het totale volume beslaat. In de cellen ziet men duidelijke s t ruc

turen die karakteristiek voor prokaryoten zijn. In het weefsel kan men 

ook typische bacterieeelwandcomponenten aantonen (zoals peptidoglycan). 

Het weefsel-is goed doorbloed en wordt van zuurstof en sulfide voorzien 

via een soort kieuwen, die zich als grote rode pluimen aan de top van de 

wormen bevinden. Het hemoglobine in het bloed is ongevoelig voor sulfide 

en heeft een hoge affiniteit voor zuurstof. Men neemt aan dat de symbion-

ten in het weefsel het aangevoerde sulfide en zuurstof gebruiken voor au-

totrofe CO„-fixatie. Het definitieve bewijs is hiervoor nog niet gevonden, 

omdat de bacteriën nog niet in reincultuur zijn gebracht. De aanwijzingen 

zijn sterk gezien de enzymanalyses van het trofosoomweefsel. Tabel 6 laat 

zien dat hoge concentraties van ribulosebisfosfaatcarboxylase (RuBPcase) 

aanwezig zijn, evenals een aantal enzymen die nodig zijn voor sulfide-

oxydatie. De aanwezigheid van RuBPcase, dat uniek is voor de Calvin-
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Tabel 6. Enzymen van de Calvincyelus en van het zwavelmetabolisme in 

marine d ieren die in de su l f idezuurs tof -grens laag leven (act ivi tei ten als 

micromolen per minuut per gram nat weefsel) . (Naar Felbeck et a l . , 1981) 

Species en habi tat RuBPcase Ru-5Pkinase ATP- APS- Rhoda-

su l fu ry - r e d u c - nese 

läse t ase 

Onderzeese sulfide 

b ronnen 

Riftia pachyptila(worm) 0,22 

Riftia s p . (worm) 1,13 

19,0 74,0 23 ,3 7,6 

133,0 30,1 5,2 

Rioolafvoer 

Solemya panamensis 

( tweekleppige) 

2,4 4,4 77,0 4 ,1 0,7 

cyc lus , en alleen in autotrofe (bacter iën en p lan ten) voorkomt, is voor

lopig het s t e r k s t e bewijs voor de rol van de symbiontische p rokaryo ten in 

het weefsel. Voor v e r d e r e details wordt verwezen naar de l i t e ra tuur (Boss 

& T u r n e r , 1980; J annasch & Nelson, 1983; Fellbeck, 1981; Fellbeck et a l . , 

1981; Arp & Ch i ld res s , 1983; Cavanaugh , 1983). 

Toen men eenmaal het concept van de symbiontische su l f ideoxyderende 

bac ter iën had geformuleerd, r ea l i seerden enkele onderzoekers zich dat 

ook in normale marine sedimenten bepaalde mossels of andere schelpdieren 

voorkomen die niet of nauwelijks een darmsysteem bezi t ten en dat deze 

wellicht ook symbionten zouden kunnen b eva t t e . Dat is inmiddels b e v e s 

t igd voor onder andere Solemyia ( tabel 6) . (Cavanaugh, 1983). 

De be langr i jks te conclusie is dat sulfide een belangri jke rol speelt als 

d r age r van de thermische energie in onze aardbodem. Op deze wijze fun

geer t het als de b ron voor primaire p rodukt ie van o rganisch materiaal , 

waardoor complete oecosytemen kunnen funct ioneren . 

Een laa ts te activiteit v an zwaveloxyderende activiteit die kor t genoemd 

dient te worden is de rol van deze organismen bij co r ros i e . Door de p r o -
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duktie van zwavelzuur (tabel 5) kunnen deze organismen direct of indirect 

een rol spelen bij het (ontstaan van) corrosie. In zwavelhoudend cement 

of beton kan de produktie van zuur tot directe aantasting van de carbona-

ten leiden. Hierdoor kan niet alleen ernstige esthetische schade ontstaan 

(aantasting van monumenten), maar kunnen ook constructies op gevaar

lijke wijze worden beschadigd. Indirect spelen "de zwaveloxyderende bac

teriën een rol bij metaalcorrosie, omdat ze door de preduktie van zuur 

aantasting van metalen sterk kunnen bevorderen.- Zo is bekend dat door 

de activiteit van Thiobacillus ferrooxidans in kolenschepen de scheeps

wand ernstig kan worden aangetast. 

IJZEROXYDERENDE BACTERIEN 

Van de ijzeroxyderende bacteriën zijn de acidofiele Thiobaciüus-soorten 

en Sulfolobus het best onderzocht. Research aan ijzeroxyderende bacte

riën, die leven in neutraal milieu, wordt ernstig gehinderd door de snelle 

chemische oxydatie van ferro-ijzer. Dit maakt de interpretatie van al of 

niet chemolithotrofe groei moeilijk. Vast staat dat een aantal van deze soor

ten in ieder geval heterotroof kan groeien, waarbij grote hoeveelheden ij-

zerhydroxyde rond de cellen neerslaan. Of deze organismen energie win

nen uit de reactie is onduidelijk. Tabel 7 geeft een aantal van deze orga

nismen. Geochemisch in hun activiteit in ieder geval wel vanbelang omdat 

ze als 'kern' fungeren voor het neerslaan van ijzer. 

In zuur milieu is ferro-ijzer in aanwezigheid van zuurstof stabiel. Onder 

deze condities kunnen zich acidofiele ijzeroxydeerders ontwikkelen. De be

kendste vertegenwoordiger van dit type bacteriën is Thiobacillus ferrooxi

dans, een obligaat chemolithoautotroof die ferro- in ferri-ijzer kan omzet

ten en daaruit energie voor autotrofe groei kan betrekken. Men veronder

stelt dat de oxydatie als volgt verloopt : 

buiten de cel : 2 Fe + -> 2 Fe + + 2 e 

binnen de cel : 2 H+ + \ 0 2 + 2 e -> HgO 

totaal reactie : 2 Fe2+ + 2 H+ + \ 0 2 -» 2 Fe3+ + H„0 

IJzeroxydatie vindt vermoedelijk buiten de celmembraan plaats. Elektro-
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Tabel 7. Enige ijzerbacteriën en hun habitats. (Naar Nealson, 1982) 

pH voor groei 

Zuurtolerante vormen 

Thio bacillus 

Sulfolobus 

2-4 

2-4 

II Neutrale pH-vormen 

Bacteriën in 
'schede' 

Knopvormen

de bacteriën 

Sphaerotilus-Leptothrix 
Clonothrix 

Hyphomicrobium 

Pedomicrobium 

Gallionella 

Mycoplasma 

Métallo genium* 

6 

6 

6 

6 

6 

6 

6 

*Status van genus onzeker; één zuurtolerante vorm bekend. 

nen worden via de elektronentransportketen naar binnen gebracht en rea

geren intracellulair met zuurstof. Deze reactie is ook qua werkingsmecha

nisme erg interessant. De bacterie heeft een intracellulaire pH van onge

veer 6-6,5 terwijl buiten de cel een pH van 1,5-4,0 heerst. Er staat dus 

een permanente pH-gradiënt over de membraan die als 'proton motive for

ce' voor ATP-synthese kan fungeren. Tijdens ATP-synthese worden wa

terstof-ionen naar binnen gebracht. Deze waterstof-ionen worden geneu

traliseerd door de ijzeroxydatie waarbij, zoals uit deze reactievergelijking 

blijkt, juist protonen worden geconsumeerd. Aldus kan de pH in de cel 

constant blijven. Zoals de naam reeds aangeeft is T. ferrooxidans ook in 

staat zwavel te oxyderen. Deze oxydatie loopt via een normale ademhalings

keten, zoals aangegeven in figuur 2. 

Het proces van ijzeroxydatie levert weinig energie en, gecombineerd met 

het feit dat ook dit organisme autotroof is , hoeft het niet te verbazen dat 

de celopbrengst per geoxydeerd ijzer of per geconsumeerde zuurstof zeer 
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laag i s . Toch groeien deze organismen nog met specifieke groeisnelheden 

van 0,1 per uur (dit komt overeen met een verdubbelingstijd van 7 u u r ) . 

Om deze snelheid te realiseren, zijn de oxydatiesnelheden van ijzer indruk

wekkend hoog. Deze zuurstofconsumptiesnelheden liggen soms 10-20 maal 

zo hoog als voor normale heterotrofen. 

De ijzeroxyderende autotrofen kunnen vrijwel allen ook zwavelverbindin-

gen oxyderen. Hun natuurlijke substraat is pyriet ' (FeS,), dat zeer over

vloedig in de aardbodem voorkomt. Het komt veel voor in ertslagen. Het 

is vaak van vulkanische oorsprong of afkomstig van bislogische sulfaatre

ductie. Vooral marine sedimenten zijn zeer rijk aan pyriet dat ontstaat 

door reacties van ferri-ionen met ijzersulfide: 

2 Fe3+ + 2 FeS -> FeS2 + 3 Fe2+ 

Wanneer T. ferrooxidans pyriet oxydeert, verlopen de reacties als gege

ven in tabel 8. 

Men ziet dat in de totaalreactie ferri-ionen en zwavelzuur ontstaan. De 

pH kan hierdoor tot tegen de één dalen. Dit voorkomt dat ferro-ionen 

spontaan met zuurstof zullen gaan reageren. Pyriet wordt vervolgens che

misch (d .w.z . spontaan) door het ferri-ijzer geoxydeerd. Het hierbij gevorm

de zwavel wordt weer door T. ferrooxidans geoxydeerd. Er bestaat nog steeds 

geen sluitend bewijs dat de bacteriën ook zonder de tussenkomst van ferri-

ionen het pyriet kunnen aantasten. In het natuurlijke milieu, waar we natuur

lijk meestal met mengcultures te maken hebben, wordt de zwavel vaak ook 

geoxydeerd door een andere acidofiel, Thiobacillus thiooxidans. Dit orga

nisme kan echter geen ijzer oxyderen. 

Al vele eeuwen wordt van de pyrietoxyderende eigenschappen van T. 

ferrooxidans gebruik gemaakt voor het verbeteren van de kwaliteit van 

ijzer of voor het winnen van koper. IJzer- en kopererts bestaat veelal uit 

sulfides van diverse samenstelling, die tijdens de groei van T. ferrooxi

dans geleidelijk aangetast worden. Het blijkt dat de ferri-ionen in staat 

zijn andere aanwezige sulfides in oplossing te brengen. 

Cu2S + 4 Fe3+ -» 2 Cu2+ + 4 Fe2+ + S° 

de ferro-ionen en de elementaire zwavel worden door de bacteriën weer te-



^ 
Tabel 8. Reacties van de pyrietoxydatie. 

2 FeS2 + 2 H20 + 7 0 2 -> 2 FeS04 + 2 H2S04 

4 FeS04 + 0 2 + 2 H2S04 -> 2 Fe2(S04)g + 2 H20 

Fe 2 (S0 4 ) 3 + FeS2 -> 3 FeSC>4 + 2 S° 

2 S° + 3 0 2 + 2 H20 -» 2 H2S04 

ruggeoxydeerd tot respectievelijk ferri-ionen en zwavelzuur. Zo gaat ge

leidelijk het kopersulfide preferentieel in oplossing en wordt het ijzerhou-

dende erts geleidelijk koperarm. In de oudheid had men al ontdekt dat 

men ijzererts in kwaliteit kon verbeteren door het in hopen te laten liggen 

voordat men het tot ijzer verwerkte. We weten nu dat door percolatie met 

regenwater en de daaropvolgende uitlogingsprocessen (in het Engels 'leach

ing' genoemd) het ijzererts zijn koper verloor, waardoor het in kwaliteit 

verbeterde. 

Op industriële schaal wordt heden ten dage op deze wijze koper gewon

nen uit sulfidische ertsen die te weinig koper bevatten om dit rendabel te 

winnen met normale metallurgische processen. In de Verenigde Staten 

wordt langs microbiële weg zeker 15 % van het totale koper gewonnen. 

Men percoleert daartoe grote kunstmatige hopen of velden van koperhou-

dende ertsen met water. Dit betreft vaak het (soms gemalen) 'uitschot' 

(of afval) van de normale koperwinning dat niet geschikt is voor normale 

koperwinning. De procesvloeistof wordt met behulp van wijdvertakte bui

zennetten over het gestorte afval gesproeid en dan weer opgepompt. Als 

de vloeistof de ertsen passeert beginnen de bacteriën te groeien, nadat 

de pH door spontane oxydatie voldoende is gedaald, en geleidelijk aan 

gaat het koper in oplossing. De koperhoudende procesvloeistof wordt ver

volgens in aanraking gebracht met ijzerschroot. Hierbij zal het koper zich, 

, gezien de plaats waar het zich in de spanningsreeks der metalen bevindt, 

als metaal afzetten, terwijl het ijzer in oplossing gaat. De van koper ont

dane vloeistof wordt weer teruggepompt naar de hoop op het afvalveld. 

In bepaalde gevallen wordt het geheel belucht. Het is niet noodzakelijk de 

bacteriën te enten in deze materialen, aangezien van nature altijd reeds 

geringe populaties aanwezig zijn. In andere, analoge, processen wordt de 
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ferro-houdende oplossing' bovengronds door de bacteriën tot ferri-ijzer 

geoxydeerd, waarna de oplossing ondergronds wordt gepompt, nadat deze 

met behulp van explosieven poreus is gemaakt. Men noemt dit proces 're

mote leaching' (Kelly et a l . , 1979; Brierly, 1982). 

Microbiële uitlogingsprocessen zijn vooral economisch aantrekkelijk voor 

ertsen met lage concentraties aan winbare metalen. Indien conventionele 

metallurgische technieken hierop zouden worden toegejpast, zouden de ho

ge energie- en transportkosten in geen verhouding staan tot de toch al 

geringe opbrengst. Omdat bij microbiële uitloging nociieen hittebehande

ling, noch transport nodig i s , kan de winning toch lucratief zijn. Een bij

komend voordeel boven tal van conventionele metallurgische technieken is 

de geringere en beter beheersbare milieuproblematiek. Jlet roosten van 

sulfidische ertsen is namelijk een belangrijke bron van zwavelemissies in 

de atmosfeer. "~" 

De uitlogingsoperaties worden vaak over uitgestrekte gebieden van vele 

vierkante kilometers uitgevoerd. Daarbij werkt men in gebieden die qua 

natuurlijke gesteldheid zodanig liggen dat het grondwater niet verontrei

nigd kan worden met het proceswater. Daarvoor zijn bepaalde valleien in 

bergachtig gebied bijvoorbeeld erg geschikt. 

Voor de microbiële uitloging is het essentieel dat de ertsen niet te veel 

carbonaten of andere zuurneutraliserende gesteenten bevatten, omdat an

ders de lage pH, die essentieel is voor het bacteriële proces, niet gehand

haafd kan worden. Verder moet men er op toe zien dat voldoende nutriën

ten zoals stikstof en fosfaat voor de bacteriën beschikbaar zijn ten einde 

continue groei mogelijk te maken., 

Een interessante andere toepassing van microbiële uitloging is de win

ning van uranium. Daarbij wordt via 'remote leaching' uranium gewonnen 

uit UO„-houdende erts dat daarbij door de ferri-ionen tot het oplosbare 

UO„ wordt geoxydeerd. 

De activiteit van Thiobacillus ferrooxidans kan ook leiden tot het ernsti

ge milieuprobleem van zuur mijnwater ('acid mine drainage water') in de 

mijnbouw en verzuurd drainagewater uit steenkoolopslagplaatsen en steen

koolafvalbergen. Steenkool bevat namelijk naast ganggesteente vaak veel 

pyriet, dat met de conventionele kolenwastechniek uit de kool verwijderd 

i s . De in de steenkool, ertsen of in de afvalbergen aanwezige pyriet zal, 

hetzij door drainage, hetzij door regenwater, bevochtigd kunnen worden. 
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Eerst zal een spontane chemische oxydatie optreden en de pH dalen. Op 

een bepaald moment wordt de pH bereikt (circa 4-5) die de altijd in der

gelijke systemen aanwezige pyrietoxyderende microflora (met daarin o.a. 

Thiobacillus ferrooxidans) de gelegenheid geeft zich te ontwikkelen. De 

pH kan zelfs tot circa 1 dalen. Het water zal vervuild worden met de oxy-

datieprodukten van het pyriet: ferri-ijzer en zwavelzuur. Dit vervuilde 

water zal, indien geen adequate maatregelen genomen worden, vroeg of 

laat in het natuurlijke afwateringssysteem geraken. Dit kan dan een onge

wenste vervuiling veroorzaken, niet alleen vanwege de lage pH, maar ook 

omdat het zure mijnwater in contact met water van neutrale pH een neer

slag van basisch ferrisulfaat geeft (bijvoorbeeld jarosiet, K„Fe(OH)(SO.)„). 

Dit bruine neerslag kan tot verstopping van afvalwater- en drainagesyste

men leiden en is zelfs bij neutrale pH schadelijk voor het aquatische leven. 

Het zure mijnwater bevat vaak ook nog metalen die van nature in sulfidische 

vorm naast en in het pyriet voorkomen, waardoor het milieuprobleem ver

groot wordt. Bij Nederlandse en Duitse steenkool bestaat dit probleem niet, 

omdat deze van nature voldoende carbonaten bevat om het eventueel uit 

pyriet te vormen zuur te neutraliseren. Hierdoor komt de uitloging in feite 

nooit op gang, omdat de pH ongeschikt blijft voor de activiteit van T. fer

rooxidans. 

Toch kan men de eigenschap van T. ferrooxidans om op de pyriet uit 

kool te groeien ook weer uitbuiten voor een nuttig proces, namelijk de ge

deeltelijke ontzwaveling van kool. Eén van de grote problemen bij de toe

komstige toepassing van grote hoeveelheden steenkool als brandstof is de 

daaruit voortkomende luchtverontreiniging met zwaveldioxyde, die bij

draagt tot de beruchte zure regen. Zwavel komt in steenkool voor in 

twee vormen, namelijk als organische zwavel homogeen verdeeld in de kool, 

en als pyriet. Gemiddeld is de helft organische zwavel en de andere helft 

pyriet. Wanneer het pyriet in de vorm van grove kristallen in de kool aan

wezig i s , kan de al eerder genoemde reiniging, waarbij tevens gangge

steente verwijderd wordt, de zogenaamde kolenwassing toegepast worden. 

Deze zuivering, die op een dichtheidsscheiding neerkomt, verwijdert ech

ter niet het fijn verdeelde pyriet in de kool. Pyriet in deze vorm is vaak 

in aanzienlijke concentraties in de kool aanwezig. Zoals hiervoor werd ge

meld bevat kool naast pyriet bovendien zware metalen die bij verbranding 

in de vliegas terecht komen. Vliegasverwerking is een groot technisch 
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probleem, omdat men bang- is dat de zware metalen daar vroeg of laat weer 

uit tevoorschijn kunnen komen. 

Nu zijn de installaties om zwavel tijdens of na de verbranding1 te verwij

deren zeer kostbaar en bovendien richten deze methodes zich alle op de 

verwijdering van zwavel en niet op de verwijdering van zware metalen. 

Eén van de alternatieven die nu bekeken wondt, is de reiniging vooraf van 

steenkool door microbiologische behandeling. Nu blijkt dat een aantal 

nieuwe kolenverbrandingsprocessen gebruik zal gaan maken van fijngema

len kool die wellicht als 'slurry' naar de plaats van.bestemming zal worden 

gevoerd, dit is volgens het principe van een zand-wäter-mengsel zoals dat 

bij opspuiten van zand wordt gebruikt. Als de kool gemalen is tot deeltjes 

die kleiner zijn dan 0,1 mm, zijn vrijwel alle pyrietkristallen bereikbaar 

geworden voor bacteriën. De maalfijnheid komt goed overeen met die 

voor poederkoolverbruikende verbrandingsinstallaties. In de gecreëerde 

kolen-water-mengsels kan men nu de pyriet in. oplossing brengen als sul

faat, terwijl ook de zware metalen in oplossing gaan. Na het proces, dat 

ongeveer 10-15 dagen duurt , wordt de kool gewassen en gefiltreerd. In 

vochtige toestand kan deze "daarna gebruikt worden voor verbranding. 

In een samenwerkingsproject van het Laboratorium voor microbiologie 

met de vakgroep Bioprocestechnologie van de TH Delft en het Instituut 

voor Toegepaste Chemie van TNO verrichten wij op dit moment een onder

zoek naar de haalbaarheid van een dergelijk proces (Huber et a l . , 1983, 

1984; Kos et a l . , 1983; Doddema, 1983). 

Voorlopig is de keuze gevallen op Thiobacillus ferrooxidans, hoewel ook 

alternatieven mogelijk zijn. Om een optimale groei te garanderen, wordt 

onder meer gekeken naar geschikte kweekcondities, optimale temperatuur 

etc. Hiervoor worden niet alleen reincultures van T. ferrooxidans bestu

deerd, maar ook de mengcultures zoals die in de praktijk van de kolenont-

zwaveling gebruikt zullen worden. De condities die optimaal zijn voor de 

groei van T. ferrooxidans staan samengevat in tabel 9. Daaruit blijkt dat 

men met een grote diversiteit van problemen rekening dient te houden, in

clusief de mogelijke toxiciteit van metalen. T. ferrooxidans heeft een enorme 

tolerantie voor de meeste zware metalen zoals koper, die tot concentraties 

van 0,15 mol/l worden getolereerd, maar molybdaat en zilver zijn bijvoor

beeld wèl toxisch. Uit het microbiologische onderzoek is nu ook gebleken 

dat de oxydatie van de ferro-ionen sterk geremd wordt door ferri-ionen 
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Tabel 9. Belangrijke parameters die de snelheid van pyr ie ta fbraak in 

koolslurries door Thiobacillus ferrooxidans be ihvloeden. 

Gebied Optimum 

Zuurgraad 

S lur r iedichtheid 

Deeltjesgrootte 

Aanwezigheid heterotrofen 

Zware metalen 

Tempera tuur 

Pco2 

Nutr iënten 

1-5 2 

5-20 % 20 % 

< 100 um 

Bespoedigt a fbraak . 

Tolerant ie s t e r k va r iabe l , 

molybdaat is toxisch bij lage 

concen t ra t i e , koper wordt v e r -

d r agen tot concent ra t ies van 

0,15 mol/ l i ter . 

30-35 °C 

> 10 % Luchtverzadiging 

Verhoogde concentra t ie b evo r 

de r t proces 

Toevoegen van fosfaat (en soms 

ammonium) is noodzakelijk en 

afhankelijk van de gebruik te 

kool die zelf r eeds nu t r i ën ten 

b eva t . 

( f iguur 8 ) . Dat is van groot be lang omdat de concentra t ies daarvan in de 

kool inderdaad remmende n iveau 's zullen be re iken . Bij het beoogde h e r g e 

b ru ik van het p roceswater zullen deze concentra t ies dus s t eeds v e r d e r 

s t i jgen. Als de fe r r i - ionenconcentra t ie en de zuu rg raad een bepaald n i 

veau hebben be re ik t , zal het p roceswater met kalkmelk worden g eneu t r a 

l i see rd . Hierbij slaan f e r r ihydroxyde en calciumsulfaat ( g ips ) n ee r en de 

zware metalen zullen coprec ip i te ren . Het is dus wenselijk deze metalen van 

te voren uit het p roceswater te ve rwi jderen . Dit is op het moment in s t u 

d ie . 

Het totale r e in ig ingsproces zoals dat door Huber et a l . (1984) is on twor-
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1/V 
(mol 0 2 /mg .m in ) 

10 1/S (mmol / l Fe 2 + ) ] 

Figuur 8. Remming van de ferro-ionenoxydatie door ferri-ionen in intacte 

cellen van Thiobacülus ferrooxidans. (Naar ongepubliceerd werk van 

Schmedding et al.) Snelheid van de ferro-ionenoxydatie (V, gemeten als 

zuurstofopname) als functie van de concentratie van de ferro-ionen (S) , 

in aanwezigheid van remmende concentraties'ferri-ionen. In de grafiek is 

een zogenaamde Lineweaver-Burk-plot gebruikt. Door het uitzetten van 

de reciproke waarden van de bovengenoemde parameters V en S verkrijgt 

men dan een lineair verband, waaruit men de remming direct kan aflezen. 

Er is hier sprake van competitieve remming van de ferro-ionenoxydatie 

door de ferri-ionen, omdat men door verhogen van de ferro-ionenconcen-

tratie de remming door ferri-ionen weer te niet kan doen. 

pen, staat weergegeven in figuur 9. Kool wordt na het vermalen in een 

aantal enorme tanks gevoerd. Aangezien het proces goedkoper wordt met 

toenemende schaal, is de ontwikkeling er op gericht om minimaal een mil

joen ton kolen per jaar te verwerken. Gegeven het feit dat het proces mi

nimaal 10 dagen duurt , is het totale oppervlak van de tanks zelfs bij 10 

meter diepte toch nog zeker dat van een voetbalveld. In feite zijn de tanks 

lange goten van 5 meter breed met een doorsnede zoals die is getekend in 

figuur 9. De inhoud van de tanks worden door het aëratiesysteem tevens 
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steenkool 

Figuur 9. Het totale proces voor ontzwaveling van steenkool. 

geroerd. Als de kool is uitgeloogd, wordt deze ontwaterd, gewassen, ver

volgens weer ontwaterd. Een gedeelte van het proceswater wordt direct 

teruggevoerd, en een kwart wordt geneutraliseerd en dan weer terugge

voerd. Ruwe berekeningen laten zien dat de ontzwaveling in een installa

tie van 10 ton/jaar ongeveer f 20 per ton gaan kosten, hetgeen concur

rerend zou kunnen zijn met alternatieven zoals rookgasontzwaveling (cir

ca f 40 per ton) . 

Het is belangrijk te onderstrepen dat bij dit proces geen organisch ge

bonden zwavel uit de kool wordt verwijderd. De grote hinderpaal is dat 

de organische zwavel niet zoals het pyriet in kristalletjes van minimaal en

kele micrometers voorkomt, maar volledig homogeen in de kolenmatrix aan

wezig i s . Hierdoor kan men de organische zwavel door malen van de kool 

onvoldoende bereikbaar maken voor aantasting door bacteriën. 

In de tot nu toe besproken processen is T. ferrooxidans het verantwoor

delijke micro-organisme. Een nadeel van dit organisme is het lage tempera-

tuuroptimum (30-35 °C) en de relatief geringe snelheid van oxydatie. In 

een aantal praktijksituaties van de koperwinning kan de temperatuur tot 

boven de 50 °C oplopen door het vrijkomen van de warmte bij de bacterië-
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le oxydatie. Datzelfde kan ook gebeuren in de steenkoolsuspensies, wan

neer het pyrietgehalte boven de 1 % stijgt. Men wil de recentelijk ontdekte 

thermofiele Thiobacülus-soorten gebruiken. Wil men het proces nog snel

ler laten verlopen en heeft men goedkope warmte beschikbaar (bijvoor

beeld koelwater), dan kan men de temperatuur van het proces nog verder 

verhogen (60-70 °C) en gaan uitlogen met behwlp van Sui/btofous-soorten 

die ook pyriet kunnen oxyderen. Het voordeel is dat men dan de grootte 

van de reactor kan terugbrengen, wat kostenverlagend werkt. Voorwaar

de is dus wel dat men het proces goedkoop kan opwarmen. 

Een vraag die zich meer en meer opdringt is in hoevëïre men door 'gene

tic engineering' stammen van Thiobacillus of andere soorten zou kunnen 

verbeteren. Van belang zou onder meer kunnen zijn de tolerantie voor 

zware metalen, zoals die in bepaalde»ertsen voorkomen, te verbeteren. 

Een bijzondere moeilijkheid hierbij is dat T. fevrooxidans bijzonder lastig 

te muteren is en erg langzaam groeit op agarplat.en, en bovendien niet op 

organische verbindingen, waardoor selectie praktisch zeer lastig is . Po

gingen hiertoe worden in diverse laboratoria ondernomen en de toekomst 

zal moeten leren of dit succes" zal hebben. 

METHYLOTROFEN 

In een uiteenzetting over energie mag een korte uiteenzetting over de 

relatie tussen methylotrofen en chemotrofen niet ontbreken. De overeen

komst qua fysiologie tussen beide typen van organismen werd reeds ge

noemd. De parallel gaat nog verder, omdat vele methaanoxyderende bac

teriën ook NH4 tot nitriet kunnen oxyderen, zij het dat daarvoor relatief 

hoge concentraties nodig zijn en de snelheid gering is . Omgekeerd kun

nen ammoniumoxyderende bacteriën ook met een geringe snelheid methaan 

oxyderen. De organismen verkrijgen uit deze bijreactie (coöxydatie) ver

moedelijk geen energie. Methaanoxyderende bacteriën spelen in de natuur 

evenzeer een cruciale rol in de koolstofcyclus als de chemolithotrofen in 

bijvoorbeeld de zwavel- of de stikstofcyclus. De verbreiding van deze orga

nismen is groot, en hun oecologische niche moet men zoeken in het gebied 

waar de overgang van aëroob naar anaëroob plaatsvindt en waar het eind-

produkt van de methanogenese (zie bijdrage van Vogels) zuurstof ontmoet. 

Gezien de lage NH .-oxyderende activiteit van de methaanoxyderende bac-
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teriën, speelt deze activiteit in de natuur waarschijnlijk geen rol. Behalve 

bacteriën kunnen ook een aantal eukaryoten, namelijk schimmels (vooral 

gisten), methanol oxyderen. Dit is met name van belang omdat in ter res

trische milieus bij afbraak van houtachtige materialen door hydrolyse van 

de methoxygroepen (CH„-0-) methanol kan ontstaan. 
+ ä 

Toch is de NH.-oxyderende activiteit niet alleen van academisch belang. 

Wanneer namelijk methaanoxyderende bacteriën voor industriële doeleinden 

op grote schaal en in hoge concentraties worden gekweekt, kunnen zich 

voor het organisme toxische nitrietconcentraties ophopen. Men dient dit 

soort organismen dan ook bij lage NH .-concentratie op te kweken om dit te 

voorkomen. De industriële belangstelling voor methylotrofen heeft zich aan

vankelijk vooral geconcentreerd op het maken van biomassa die rijk is aan 

bacterieel eiwit en geschikt is voor de dierlijke voeding. Dit produktxstaat 

bekend als 'single cell protein'. Met de stijgende prijs op de wereldmarkt 

van plantaardig eiwit (bijvoorbeeld uit sojabonen) leek de produktie hier

van op methaan (aardgas) concurrerend te kunnen worden gemaakt. Dit 

is echter door de sterk gestegen prijzen van methaan (of methanol) nu 

vrijwel van de baan, en voorzover bekend bestaat er maar één producent 

die op het moment op grote schaal bacterieel eiwit uit methanol op de markt 

brengt als veevoeder. 

Het kweken van methaanoxyderende bacteriën op methaan is technisch 

moeilijker gebleken dan het kweken van methanoloxyderende bacteriën. 

Daarom wordt thans methaan chemisch tot methanol geoxydeerd en daarna 

als substraat gebruikt. Op het eerste gezicht lijkt een dergelijk proces 

oneconomisch omdat de energie die vrijkomt bij de methaanoxydatie op de

ze wijze verloren gaat. Het blijkt echter dat bij de methaanoxydatie door 

bacteriën deze eerste stap óók verloren gaat, en zelfs reducerend vermo

gen kost. Voor de oxydatie van methaan is namelijk een 'mixed function' 

oxygenase nodig, waarbij methaan samen met reducerende equivalenten 

direct met moleculaire zuurstof reageert, zonder tussenkomst van de elek-

tronentransportketen, waardoor de oxydatie-energie afkomstig uit methaan 

• niet benut kan worden. In de praktijk blijkt dan ook dat de celopbrengst 

per mol methaan ongeveer gelijk is aan die op methanol. 
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WATERSTOF- EN KOOLMONOXYDE-OXYDERENDE BACTERIEN 

Zoals reeds in tabel 3 werd aangegeven bestaat er een grote diversiteit 

van waterstofoxyderende bacteriën, variërend van aëroob tot strikt anaë

roob . De tot nu tot beschreven aërobe en denitrificerende waterstofoxy

derende bacteriën gebruiken vrijwel alle de Calvincyclus voor CO „-fixa

tie. De route in autotroof groeiende waterstofoxyderende sulfaatreduce-

rende bacteriën is nog niet definitief opgehelderd. In de methaanproduce-

rende autotroof Methanobacterium thermoautotrophicurd is de route evenmin 

in detail opgehelderd, maar vast staat dat deze route specifiek is voor 

methaanproduceerders, en via C -intermediairen verloopt. 

De aërobe, of facultatief aërobe, waterstofoxyderende bacteriën bestrij

ken een groot aantal geslachten en soorten. Voorbeelden zijn Alcaligenes 

eutrophus en Paracoccus denitrificans, die beide zowel 0„ als NO„ kunnen 

gebruiken voor de oxydatie van waterstof, vele Pseudomonas-soorten, 

Xantobacter autotrophicus, Nocardia opaca en Pseudomonas carboxidovo-

rans, die naast H„ ook CO kunnen gebruiken als energiebron. Het vermo-
ù 

gen tot waterstofoxydatie is zeer wijd verspreid. Pas zeer onlangs zijn er 

aanwijzingen verkregen dat er zelfs obligaat „chemolithoautotrofe water-

stofoxydeerders zijn. Maar de meeste zijn facultatief chemolithoautotroof 

of chemolithohete-rotroof. Waterstof is een zeer veel voorkomend eindpro-

dukt van de anaërobe fermentatie van suikers, en waterstofoxydeerders 

treft men dan ook wederom aan in de grenslaag van aëroob en anaëroob. 

Interessant is dat een aantal autotrofe waterstofoxyderende bacteriën kun

nen groeien op koolmonoxyde. De energie die vrijkomt bij oxydatie van 

deze verbinding is vergelijkbaar met die van de waterstofoxydatie. 

Waterstofoxyderende bacteriën spelen zeer vaak een rol in futuristische 

beschouwingen. Als men fotolytisch water kan hydrolyseren (hetzij via 

een voltai'sch chemisch proces, hetzij biochemisch, zie de bijdrage van 

Slater), dan zou men over knalgas beschikken dat door de 'knalgasbacte-

riën' kan worden gebruikt. Een uitvoerig onderzochte mogelijkheid is het 

kweken van knalgasbacteriën in ruimtevaarttoestellen voor de voeding van 

astronauten. Men zou dan op bovengenoemde wijze waterstof kunnen pro

duceren en vervolgens 'single cell protein' kunnen kweken. In de prak

tijk blijkt echter dat bacterieel celmateriaal niet erg geschikt is voor de 

menselijke consumptie, met name door het hoge gehalte aan nucleihezuren. 
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De koolmonoxydebacteriën spelen mogelijk een belangrijke rol bij de ver

wijdering van koolraonoxyde uit onze atmosfeer. Zij worden collectief als 

carboxydobacteriën aangeduid. Hun substraat, koolmonoxyde, is afkom

stig van onvolledige verbrandingsprocessen (uitlaatgassen) maar ook van 

de atmosferische oxydatie van methaan (Vogels, 1979). Zowel voor deze 

organismen als ook voor de waterstofoxyderende bacteriën geldt dat de 

tot nu toe bekende stammen een onvoldoende oxydatiesnelheid bezitten om 

bij de in de atmosfeer gemeten concentraties van H„ en CO de verdwijning 

van deze gassen te kunnen verklaren (Conrad, 1984). 

CONCLUSIES 

De bacteriën die in staat zijn energie te verkrijgen uit de oxydatie van 

anorganische verbindingen spelen een essentiële rol in de kringloop der 

elementen. Mondiaal worden bijvoorbeeld tonnen ammonium en zwavelwater

stof omgezet. Omdat vele van deze chemolithotrofe organismen ook auto-

troof zijn, treedt tijdens deze oxydatie koolzuurassimilatie op, resulteren

de in de produktie van biomassa. Deze biomassa kan dienen als voedsel in 

voedselketens ('secundaire produktie'). Een bijzonder geval is de primai

re produktie van biomassa door sulfideoxyderende microben in onderzeese 

zwavelbronnen. Op deze produktie blijken complete oecosystemen in het 

absolute donker te kunnen functioneren. 

De economisch belangrijke aspecten van chemolithotrofe bacteriën zijn 

zeer divers. Ammonium- en nitrietoxyderende bacteriën spelen enerzijds 

een schadelijke rol in de landbouw omdat ze nitraat produceren, dat dan 

verloren kan gaan door denitrificatie. Anderzijds zijn de nitrificerende mi

croben essentieel bij de verwijdering van ammonium uit afvalwater, omdat 

daar het proces van nitrificatie/denitrificatie juist gewenst is om ammoni

um in stikstof gas te kunnen omzetten. De rol in detoxificatie van het gif

tige sulfide (H„S) van de sulfideoxyderende bacteriën is in afvalwaterzui

veringsinstallaties zeker net zo belangrijk als in het milieu. Problematisch 

is dat deze organismen vaak zwavelzuur produceren, waardoor milieuver

ontreiniging, en ook corrosie, kan optreden. 

De economisch belangrijke activiteiten van pyrietoxyderende bacteriën 

zijn eveneens zeer verschillend. Aan de ene kant zijn deze organismen 

verantwoordelijk voor het ontstaan van het zeer schadelijke zure mijnwa-
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t e r . Aan de andere kant levert de toepass ing van deze organismen bij de 

koperwinning belangrijke energ iebespar ingen o p . Een toekomstige t oepas 

s ing van hetzelfde pr incipe zou tot een economisch aantrekkeli jke voor re i 

niging van zwavelhoudende s teenkool kunnen le iden. 

In vrijwel alle toepassingen van chemolithotrofe bac ter iën hebben we 

niet te maken met r e incu l tures van deze bacter iën doch met complexe oe-

cosystemen waarvan deze organismen een essentieel deel u i tmaken. 

Fundamentele kennis nodig voor de toepass ing moet zich dan ook niet 

alleen u i t s t r ekken tot de biochemie en fysiologie van deze bac te r i ën , maar 

ook tot hun oecologie in min of meer complexe microbenpopulat ies . 
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Bio-energie uit organisch afval 

G.D. Vogels 

INLEIDING 

In eerdere hoofdstukken is de vorming van plantaardige verbindingen 

bij de fotosynthese aan de orde geweest. De gevormde biomassa blijft niet 

onbeperkt bestaan, maar wordt via de voedselketens uiteindelijk weer ge-

oxydeerd tot koolzuur en water. 

De reacties waarbij het plantaardige materiaal in de fotosynthese wordt 

vastgelegd zijn uiterst complex, maar zij laten zich wel beschrijven als 

eenduidige en in één organisme te lokaliseren energie- en koolstofbronnen. 

Aan de afbraak van het plantaardig materiaal neemt een zeer groot aan

tal heterotrofe organismen deel. In de meeste gevallen vindt de afbraak 

bovendien stapsgewijs plaats, waarbij meerdere groepen van organismen 

betrokken zijn,' die elk een deel van het proces uitvoeren. 

Men kan drie afbraakroutes onderscheiden : 

(1) De geblokkeerde route, waarbij organisch materiaal na een gedeelte

lijke afbraak, die meestal in afwezigheid van zuurstof verloopt, uiteinde

lijk als fossiel materiaal opgeslagen wordt. Beukema heeft er in zijn bijdra

ge op gewezen dat slechts een zeer kleine fractie van het organisch mate

riaal aldus aan het hergebruik onttrokken wordt. De conclusie die hieruit 

getrokken moet worden, is dat vrijwel al het plantaardige materiaal afge

broken wordt. 

(2) Dierlijke voedselketen. De herbivoren eten plantaardig materiaal; een 

gedeelte van het voedsel wordt als organisch materiaal in het lichaam van 

het dier opgeslagen en dient eventueel als voedsel voor de carnivoren. In 

het spijsverteringskanaal van al deze dieren wordt het voedsel tijdelijk in 

een nat milieu gestapeld en anaërobe micro-organismen voeren daar samen 

met de spijsverteringsenzymen een afbraakproces uit. De gastheer neemt 
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afbraakprodukten van deze microbiële stofwisseling tot zich. Deze vormen 

het voedsel van het dier, de rest is afval en wordt als uitwerpselen uitge

scheiden. 

(3) Directe microbiële afbraak. Afgestorven plantaardig materiaal wordt 

door schimmels, eencellige eukaryoten en bacteriën omgezet. Daarbij moet 

een belangrijk onderscheid gemaakt worden tussen het aërobe en het an

aërobe proces. 

Bij de drie routes is sprake van een tijdelijke produktie van afval in de 

vorm van fossiel materiaal, dierlijke uitwerpselen of dood plantaardig ma

teriaal. Maar dit afval is in principe slechts een fase in het volledige af

braakproces en in het natuurlijke systeem verdient het de naam 'afval' 

niet. 

Anders wordt het wanneer de mens en vooral de samenlevende mens gaat 

ingrijpen in het natuurlijk systeem. De afvalstoffen die dan ontstaan, le

veren problemen door: 

- opeenhoping van de eigen uitwerpselen en die van de dieren die hij fokt, 

- teelt van planten, waarvan hij slechts een gering gedeelte benut voor de 

directe consumptie of voor de bereiding van kleding, gebruiksvoorwerpen, 

genotmiddelen of biochemicaliën, 

- produktie van materialen, zoals plastics en andere organische componen

ten, uit fossiele grondstoffen. 

De afvalstoffen zijn hinderlijk door hun volume en vereisen een vervoer 

via de natte weg van de rioolsystemen en oppervlaktewateren dan wel via 

de droge weg naar het land, de stortplaatsen en verbrandingsovens. 

Het afvalmateriaal is slechts gedeeltelijk afgebroken en vormt het voed

sel voor ongedierte en micro-organismen. Deze veroorzaken rotting en 

stank, en zijn een mogelijke bron voor infectieziekten. De afbraak van de 

afvalstoffen dient door de mens verzorgd te worden. Naast zijn verdere 

afbreekbaarheid is organisch afval gekenmerkt door een negatieve econo

mische waarde. De negatieve economische waarde komt onder meer tot uit

drukking in de vorm van zuiveringslasten, reinigingsrechten en andere 

belastingen die we betalen voor de verwijdering van het afval. 

Hierbij moet wel aangetekend worden dat : 

- wat bij ons tuin- en plantsoenafval i s , in Tanzania als sprokkelhout een 

relatief hoge economische waarde vertegenwoordigt en de energiebehoefte 

voor 96 % dekt, 
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Tabel 1. Organisch vast afval van Nederland in 1975. 

rundveemest 

varkensmest 

kippenmest 

organisch huishoudelijk-afval 

organisch materiaal in afvalwater 

Mil ioen ton 
per jaar 

33 

11 

1 

1 

2 

3 

2 

3 

- wat bij ons een mestprobleem geeft, in India als de brandstof fungeert 

voor de bereiding van de dagelijkse maaltijd. 

Hergebruik van organisch afval voor energiedoeleinden moet daarom in 

relatie met de plaatselijke economie bezien worden. De omvang van het af

valprobleem in Nederland is in tabel 1 kort samengevat. 

WAARDEVOLLE PRODUKTEN UIT ORGANISCH AFVAL 

Organisch afval' bevat nog een gedeelte van de structurele, elementen 

van het plantaardige uitgangsmateriaal en in de meeste gevallen een zeer 

aanzienlijk gedeelte van de energie die bij de fotosynthese vastgelegd i s . 

Hergebruik, van de structurele elementen van het afval vindt plaats bij ge

bruik van oud papier, kleding en dergelijke. 

Beoogt men de afbraak van het organisch materiaal of het gebruik van 

de energie-inhoud van het afval, dan kan men het materiaal verbranden 

of omzetten door middel van een microbieel proces. Afhankelijk van het 

feit of bij de afbraak al dan niet zuurstof gebruikt wordt spreken we over 

een aëroob of anaëroob proces (figuur 1). 

In het aërobe proces wordt het organisch materiaal omgezet in CO en 

water. Deze produktën zijn niet interessant voor verder gebruikt door de 

mens en de opgeslagen energie gaat grotendeels als warmte verloren, waar

bij een klein gedeelte door de afbrekende organismen benut wordt om zich 

te vermenigvuldigen. Deze organismen kunnen op hun beurt , als gevolg 
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aëroob 

C 6 H 12°6 + 6 0 : 
-> 6 C0 2 + 6 H20 - 2844 kJ 

(+ veel celmateriaal) 

anaëroob 

C 6 H 12°6 
-> 3 C0 2 + 3 CH^ - 404 kJ 

(+ weinig celmateriaal) 

Figuur 1. Aërobe en anaërobe afbraak. 

van deze groei, een afvalprobleem geven als overtollig slib dat ontstaat 

bij aërobe afbraakprocessen. 

Veel meer perspectieven biedt in het algemeen het anaërobe proces. Het 

anaërobe proces is in de evolutie het oudste (zuurstof is pas laat ontstaan!) 

en is ook momenteel nog, gemeten naar de omvang van de koolstofstroom, 

vergelijkbaar met het aërobe systeem. Het anaërobe proces is het natuur

lijke proces van de spijsverteringsstelsels van de dieren en het is zeer be

langrijk in het verloop van de afbraak in organisch zwaar belaste opper

vlaktewateren, sedimenten, toendra's en moerassen. Bij de anaërobe af

braak ontstaan uit de polymeren van het organisch materiaal allereerst de 

monomeren, die op hun beurt de substraten vormen voor de gistingspro

cessen, waarbij zuren en alcoholen gevormd worden. In het spijsverte

ringskanaal van de dieren worden deze tussenprodukten van de anaërobe 

afbraak via de darm- of penswand weggevangen. Maar ook elders in de 

natuur hopen zich de zure en alcoholische eindprodukten van de anaërobe 

gistingen vrijwel niet of slechts zeer tijdelijk op. Zij worden namelijk om

gezet in azijnzuur en waterstof, die op hun beurt de substraten vormen 

van de methaanbacteriën (figuur 2). 

De gecombineerde werking van de gistende en methaanvormende bacte

riën resulteert in een volledige afbraak van het organische materiaal tot 

methaan en CO„ (Vogels, 1983). De methaanvormende bacteriën spelen 

hierbij een zeer wezenlijke rol. De natuurlijke neiging van het anaërobe 

systeem tot verzuring wordt tegengegaan door de omzetting van het - bij 

de gisting gevormde - relatief sterke zuur, azijnzuur, in het zwak zure 

COg, en CH.: de methaanbacteriën vervullen aldus een bufferende werking. 
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C 6 H
1 2 ° 6 

2 H20 

-> 2 CH3COOH 

azijnzuur 

+ i ) H . 

methaanvorming 

T 2 CH 4 + 2 C 0 2 

2 CO. 

CH„ + CO. 

•2 H20 

C 6 H 1 2 ° 6 " 
-> 3 CH4 + 3 C0 2 

Figuur 2 . Anaërobe totaalafbraak van o rganisch materiaal . 

Zij nemen bovendien waterstof uit het systeem weg; de waterstof wordt 

door andere organismen gevormd, die p ro tonen van het water r educeren 

door e r e lekt ronen op over te "dragen. De p ro ton reduc t i e , oftewel e lek t ron

ove rd rach t , s tel t deze organismen in s taat om onder anaërobe omstandig

heden oxydat ies uit te voeren met o rganische . subs t ra ten en a ldus energie 

te winnen. Methaanvormende bac ter iën maken, door het wegnemen van de 

waterstof, het anaërobe leven van een groot aantal van deze p r o t on r edu -
t 

cerende micro-organismen mogelijk. 

Bij een n ade re beschouwing van het anaërobe volledige a fbraakproces 

( f iguur 2) blijkt dat 2/3 deel van het gevormde methaan via acetaat on t 

s taat en 1/3 via waterstof . Deze ve rhoud ing is door vele onderzoekers g e 

r appo r t e e rd voor sedimenten en v e rg i s t i ngs t anks van aëroob s l ib . 

In de n a t uu r wordt het bij de anaërobe afbraak gevormde methaan weer 

geoxydeerd tot CO„ door middel van methaanoxyderende bacter iën of door 

fotochemische p rocessen en r ad icaa l reac t ies , die p laa tsv inden in de ozon

laag (Vogels , 1979). Hiermee wordt dan de kringloop van koolstof gesloten 

en komt C 0 0 wederom beschikbaar voor de fo tosynthese . 

METHAAN ALS HET PRODUKT VAN DE ANAEROBE AFBRAAK 

Methaan is een aantrekkeli jk en waardevol p r o d u k t . De energie die bij 
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de fotosynthese in het plantaardig materiaal opgeslagen werd, wordt voor 

meer dan 85 % teruggevonden in dit produkt van de anaërobe afbraak. 

Het methaan heeft bovendien een hoge energetische waarde (55 kJ /g) in 

vergelijking met bijvoorbeeld ethanol (30 k J / g ) . Methaan is een gas en is 

daardoor gemakkelijk te winnen, terwijl miljoenen kilometers pijpleidingen 

zijn ingericht op het transport van het gas. Het is verder een bekend pro

dukt in de vorm van aardgas, direct bruikbaar als verwarmings- en stook-

bron, toepasbaar voor de verlichting en geschikt voor het gebruik als 

brandstof voor auto's. Momenteel zijn zo'n 400 000 auto's aangepast voor 

het gebruik van methaan. De vorming van biogas (methaan gemengd met 

CO„) en het gebruik ervan als brandstof gaan niet gepaard met een be

lasting van het milieu, omdat hierbij recente produkten van de fotosynthe

se als CO„ naar de atmosfeer teruggevoerd worden en weer beschikbaar 

komen voor de koolstofkringloop. In feite wordt hierbij de kringloop enigs

zins versneld, waarbij een netto verhoging van het CO„-gehalte van de 

atmosfeer optreedt. 

TOEPASSING VAN HET ANAEROBE AFBRAAKPROCES 

De procesopzet van het anaërobe afbraakproces wordt bepaald door de 

doelstelling, de te gebruiken grondstoffen en het microbiologische systeem. 

De doelstelling van de toepassing is in het algemeen zeer duidelijk: 

- de afbraak van afvalmaterialen ; een zuiveringsproces, 

- de produktie van biogas als energiebron, of 

- (meestal) de combinatie van beide. 

Bij de aanpassing van de anaërobe procesopzet aan de grondstoffen 

speelt de toegankelijkheid van het af te breken materiaal een belangrijke 

rol. Terwijl opgeloste stoffen gemakkelijk toegankelijk zijn voor de micro-

biële afbraak, is gesuspendeerd of vast afval, waarin polymeren, en met 

name ligninehoudende celbestanddelen, aanwezig zijn, moeilijker toeganke

lijk. Voor de afbraak van dergelijke componenten zal dan ook meer tijd 

vereist zijn en wordt een andere procesopzet vereist. 

De grondstoffen kunnen op vrij arbitraire wijze in vier categorieën on

dergebracht wordt op grond van de verhouding van de hoeveelheden aan

wezig water, opgeloste stof, gesuspendeerd materiaal en vast materiaal, 

te weten rioolwater, industrieel afvalwater, waterig vast afval en vast af-
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val. De samenstelling van de eerste twee grondstoffen is in tabel 2 weer

gegeven. Bij rioolwater hebben we te maken met een verdunde oplossing, 

die relatief weinig organisch materiaal en winbare energie bevat. Industri

eel afvalwater bevat in het algemeen aanzienlijk meer organisch materiaal. 

Voor de zuivering van rioolwater kan men kiezen uit twee mogelijkheden: 

het aërobe en anaërobe proces (figuur 1). 

Het aërobe proces wordt op dit moment op zeer grote schaal in Neder

land toegepast in de vorm van sijpelbedden, actfef-slib-installaties of an

dere beluchtingssystemen, die ten doel hebben de voot het proces noodza

kelijke zuurstof aan te voeren. Het organisch materiaal wordt door de zui-

verende micro-organismen benut voor de groei en de produktie van over

tollige slib. Het aërobe proces kan snel verlopen, hetgeen een positief ef

fect heeft op de benodigde ruimte. 

Het anaërobe proces biedt op zijn beurt enkele markante voordelen. De 

kostbare, energievereisende beluchting is niet nodig en er wordt zelfs een 

energierijk produkt verkregen in de vorm van methaan. Door de geringe 

celgroei is het subprobleem beduidend geringer en behoeven anorganische 

groeistoffen slechts in geringe mate aanwezig te zijn in het rioolwater. Bo

vendien is het anaërobe microbiële systeem een stabiel systeem, dat onbe

last bewaard kan worden, op een start/stop basis gebruikt kan worden 

zonder enten en onder anaërobe omstandigheden niet wegrot of door bij

voorbeeld insekten aangetast wordt. Dit alles is met name ven groot be

lang voor campagnebedrijven, die het systeem slechts enkele maanden per 

jaar nodig hebben. Een aëroob systeem zal bij onbelast bewaren anaëroob 

wegrotten." 

Tabel 2. Samenstelling afvalwater. 

water (1) 

opgeloste stof (g) 

gesuspendeerd materiaal (g) 0,2 

Rioolwater 

1 

0,2 

0,2 

Industrieel 
afvalwater 

1 

3 

0,3 
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De keuze tussen het aërobe en het anaërobe systeem is bij verdund af

valwater , zoals rioolwater, tot dusver ten gunste van het aërobe systeem 

uitgevallen, vooral omdat de ontwikkeling van het anaërobe systeem pas 

in de laatste jaren goed op gang gekomen is met name door het werk van 

Lettinga et al. (1980). 

Bij industrieel afvalwater, dat een aanzienlijk grotere hoeveelheid opge

lost materiaal bevat dan rioolwater, valt de keuze al gauw uit ten gunste 

van het anaërobe proces. De kosten voor het geforceerd beluchten bij het 

aërobe proces nemen aanzienlijk toe, terwijl de mogelijke baten van het an

aërobe proces in de vorm van biogas daar in toenemende mate tegenover 

staan. 

Een derde categorie grondstoffen wordt gevormd door waterig vast af

val met vaste-stofgehaltes van enkele tientallen grammen per liter. Als 

voorbeelden kunnen genoemd worden drijfmest, het slib van aërobe zuive

ringsinstallaties en afval verkregen bij de papierbereiding en bij de ver

werking van aardappelen, suikerbieten, vruchten, druiven, rubberlatex 

enz. 

De keuzen die bij de verwerking van dit afvalmateriaal gemaakt worden, 

zijn divers en betreffen een structuurbehoudend hergebruik na drogen, 

gebruik als veevoeder, verbranding, stort met of zonder compostering, 

anaërobe bezinking en uitrotting in septic-tanks en anaërobe afbraak met 

biogasvorming. 

Deze laatste mogelijkheid wordt uitgebreid en met veel succes gebruikt 

voor de uitrotting en stabilisatie van het uit micro-organismen bestaand 

slib dat verkregen wordt bij de aërobe zuivering. Het slib wordt 20 à 25 

dagen bij 30-35 °C anaëroob vergist en het hierbij gevormde biogas voor

ziet veelal ruimschoots in de energiebehoefte van het zuiveringsbedrijf. 

Voor de biogasbereiding uit andere soorten waterig vast afval wordt op 

dit moment onderzoek verricht bij de industrie en TNO en aan de Land

bouwschool te Wageningen en de Universiteit van Nijmegen. Voor een ef

ficiënte toepassing van dit proces met moeilijk toegankelijk materiaal zal 

een anaërobe ontsluiting van dat materiaal vereist zijn. 

De laaste categorie grondstoffen betreft het vaste organische afval. 

Hierbij moet gedacht worden aan mest, oogst- en maaiafval en huishoude

lijk afval. Dit materiaal kan men storten op het land, al dan niet composte-

ren bij de vuilstort, verbranden, dan wel gebruiken voor de biogasberei-
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d ing . Voor dit laats te proces t ref t men op dit moment aanzienlijke verschi l 

len aan t u s sen de s i tuat ies in China, Ind ia , Korea en Nederland ( tabel 3 ) , 

waarbij aangetekend kan worden dat de 25 grootste Nederlandse g i s t ings -

t anks een totale inhoud van 4600 m3 h e bben . De hoeveelheid biogas die 

bij het proces gewonnen word t , levert een wezenlijke b i jdrage in de e ne r 

giebehoefte van de p la t te landsbevolking in China en I nd ia . Daarenboven 

zijn e r belangri jke hygiënische voordelen v e rbondea aan het t e r p laatse 

afbreken van het afval van mens en d ie r , omdat op deze wijze de v e r sp r e i 

d ing van z iektekiemen' tegengegaan word t . De ui tgebotte massa die uit de 

biogasinstallaties v e rk regen wordt , kan zeer goed voor de bemesting van 

het land gebruikt worden, maar wordt ook gebruikt als voer voor k a r p e r s . 

Berekeningen hebben geleerd dat de mest van de 220»miljoen koeien en 

buffels van India in pr incipe de helft van de energiebehoefte op het p la t -

te land kan dekken en 30 % be spa r ing kan geven op de kuns tmes t r eken ing . 

F iguur 3 geeft een t ekening van een Chinese biogasinstallatie die gevoed 

wordt met de afval van mens en d i e r . Het Chinese succes is gelegen in de 

eenvoud in de bouw van de g i s t i ngs t anks , de toepass ing van adequate en 

goedkope materialen en het geduld bij het a fbraakproces . 

Bij de evaluatie van de mogelijke b iogaswinning uit huisvuil moet opge

merkt worden, dat dit materiaal toch al verzameld wordt . De geschat te mo

gelijke opb rengs t en aan methaan bedragen 280 m3 p e r ton droog afval. 

Gaswinning uit vu i ls tor ten vindt r eeds op verschi l lende p laatsen p laats en 

voor een goede p rodukt ie blijken met name het wa te rgeha l te , de s t o r td i ch t -

heid en de t empera tuur in de s tor t van groot be lang te zijn. Het onde r -

Tabel 3 . Biogas uit mest. 

China 

India 

Korea 

Nederland 

Aantal in 

7 000 000 

80 000 

30 000 

25 

stallaties 

(1978) 

(1979) 

(1977) 

(1983) 

m3 gas per dag 
m3 r eactor 

0,15-0,20 

0 ,2-0,5 

0,7 
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Figuur 3. Chinese installatie voor de vorming van biogas uit menselijk en 

dierlijk afval. 

zoek in deze sector staat echter pas in de kinderschoenen. 

De nu behandelde stoffen hebben een negatieve economische waarde. 

Een gedeelte van het onderzoek richt zich momenteel ook op biogaswinning 

uit materialen die hiervoor speciaal gekweekt worden ; men spreekt dan 

over 'energy-farming' (zie de bijdrage van Boeringa) of, in het geval van 

zeeplanten, over 'ocean-farming' of marinecultuur. De aandacht van het 

onderzoek gaat hierbij vooral uit naar de kweek en het gebruik van cyano-

bacteriën (o.a. Spirulina maxima, Samson & LeDuy, 1982), algen en water

planten, zoals waterhyacinth (Eichorrda crassipes) en zeewieren (Macro-

cytis pyrifera en Gracilaria tihvahiae) en naar de biovergassing van hout

soorten , zoals populier, plataan en els. Een belangrijk voordeel van de 

marinecultuur kan gelegen zijn in het feit dat hierbij geen beslag gelegd 

wordt op het landbouwareaal voor de voedselproduktie. Het onderzoek op 

dit gebied bevindt zich echter nog in een beginfase, waarbij de bemesting 

van de marinecultuur - eventueel met nitraat en fosfaat uit diepe oceaan-

lagen - en de verankering van het biomateriaal tegen de invloed van stor

men nog zeer veel studie zullen vereisen (zie de bijdrage van Beukema). 
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Bij het onderzoek naar de biovergassing van houtsoorten valt het op, 

dat hoge opbrengsten aan methaan (320 m3 CH. per ton vaste stof voor 

populier- en plataansoorten) gerapporteerd worden voor houtsoorten die 

circa 25 % lignine bevatten (Jerger et a l . , 1982). Hieruit is mogelijk af te 

leiden dat een anaërobe afbraak van het ligninecomplex met andere cel-

wandpolymeren mogelijk i s . 

HET MICROBIOLOGISCHE SYSTEEM 

Voor een goede opzet-van het anaërobe afbraakproces is een goede ken

nis van de bij het proces betrokken micro-organismen en van de bioche-

mie van het proces van belang. Dit is een les die të leren valt uit elk mi

crobiologisch proces dat tot dusver in toepassing is gebracht. Het is ech

ter opvallend, hoe weinig er bekend"is over de identiteit en eigenschappen 

van de micro-organismen die in het toegepaste anaërobe afbraakproces 

deelnemen aan de omzetting van de zuren en de vorming van methaan. De

ze processen worden uitgevoerd door een combinatie van H „-vormende en 

H„-gebruikende micro-organismen; aan de noodzakelijk innige interacties 

tussen deze organismen is tot dusver slechts terloops aandacht besteed. 

De procesvoering geschiedt microbiologisch gezien op een 'op-hoop-van-

zegen'-basis. 

Voor een goede procesvoering moet het leefklimaat van de micro-orga

nismen geoptimaliseerd worden om de groei en biologische activiteit te be

vorderen. Bovendien moeten de noodzakelijke interacties tussen de micro

organismen onderling en tussen de micro-organismen en hun omgeving be

vorderd worden om aldus een dichte, zeer actieve populatie te krijgen. 

Daarenboven is een grondige kennis van de biochemie van het proces ver

eist om dit te kunnen s turen, om te voorspellen welke groeistoffen beper

kend zouden kunnen zijn en om remmingen te onderkennen en op te hef

fen. Toepassing van deze microbiologische en biochemische kennis zal lei

den tot verbetering van de werking en stabiliteit van het gistend systeem 

en tot verhoging van de dichtheid en biologische activiteit van de daarbij 

betrokken biomassa. 
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PROCESOPZET 

Het anaërobe afbraakproces moet plaatsvinden in afwezigheid van zuur

stof. Hiertoe is een gasdicht afgesloten reactieruimte vereist, die het ook 

mogelijk maakt om het gevormde biogas te winnen (figuur 4). De inhoud 

van een dergelijk systeem kan ongemengd blijven, maar dan kan de vor

ming van drijflagen en sedimenten het proces vertragen en verstoren. 

Door menging van het reactiemengsel kunnen deze problemen ondervangen 

worden. Anderzijds hebben menging van het reactorvat en de meestal daar

mee gekoppelde continue voeding en doorstroming van het systeem als ge

volg , dat een verlies van de actieve biomassa in de uitstroom van het sy

steem optreedt. Voor een goede procesvoering is het noodzakelijk de ac

tieve biomassa in de reactor te houden. Hiervoor kan gebruik gemaakt wor

den van een natuurlijke eigenschap van vele micro-organismen, te weten 

van hun vermogen om zich aan oppervlakten te hechten. Dit geldt met na

me ook voor methaanbacteriën. Voorbeelden hiervan zijn methaanbacteriën 

die zich al hechtend in de natuur handhaven op de gesteenten waarlangs 

=59 

Figuur 4. Principes van enkele biogas-reactoren. A en B : Biogas-reacto

ren zonder en met menging. C: Anaëroob filterbed. D : Anaërobe slibde-

kenreactor. E : Wervelbed-reactor met gesuspendeerd zand als drager van 

de biomassa, i: Inlaat, u : Uitlaat, g: Gasafvoer. 
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kokend geyserwater stroomt en op het oppervlak van Hervormende proto-

zoën in de pens (figuur 5). 

Van dit hechtingsvermogen van micro-organismen kan men bij de anaë

robe zuivering van afvalwater gebruik maken door een hechtingsmateriaal 

aan te bieden. Hiertoe lenen zich onder andere zand, stenen, steenkool, 

plastics, harsen, poreus aluminium en actieve kool. Men past de materia

len toe als een filterbed, waardoorheen de vloeistof op- of neerwaarts 

stroomt, of men houdt het materiaal in suspensie door een opwaarste 

stroom van afvalwater (figuur 4). Dit laatste principe wordt toegepast bij 

het door Gist/Brocades ontwikkelde anaërobe zuiveringsproces voor het 

industriële afvalwater van het bedrijf in Delft (Heijnen,-1983). De bacte

riën bevinden zich daarbij als een 50 y m dikke laag op zandkorreltjes van 

0,2 tot 2 mm, in een wervelbedreactor. 

Ook kan men helemaal geen drager toepassen en zich verlaten op het 

vermogen van de anaërobe micro-organismen om in opstromend water vlok-

~»és*£fs<p>« 

2CUJm 

Figuur 5. Hechting van methaanbacteriën aan de protozoën in de pens van 

een herkauwer. De methaanbacteriën zijn op de rechterfoto als ketens 

zichtbaar. Zij zijn zichtbaar gemaakt op grond van de karakteristieke au

tofluorescentie van deze organismen. 
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jes en korrels te vormen en zich aldus in een oecosysteem te handhaven. 

Dit wordt toegepast bij de reactoren met een opwaarts doorstromende ana

erobe slibdeken (UASB, upflow anaerobic sludge blanket), die door Lettin

ga et al. (1980) en de CSM ontwikkeld zijn. Al meer dan 20 van dit type 

reactoren met inhouden van 100 tot 5000 m3 zijn momenteel commercieel in 

gebruik voor de anaërobe afbraak van verzuurd industrieel afvalwater. 

PERSPECTIEVEN 

Het succes dat in Nederland bereikt is bij de anaërobe afbraak van in

dustrieel afvalwater vormt een stimulans om verder te gaan met de toepas

sing van het anaërobe proces voor de zuivering van rioolwater en de bio-

vergassing van vast afval. Het anaërobe afbraaksysteem leent zich ook 

voor bepaalde toepassingen in een opbouwende zin. Naast biogas zijn er 

namelijk andere interessante produkten met het methaangistingssysteem 

te maken. Twee voorbeelden volgen hier. 

Methaanbacteriën zijn erg rijk aan B.. „-verbindingen (Pol, 1983). In het 

verleden heeft men de winning van deze, als vitamine zo belangrijke, ver

bindingen uit anaërobe modder reeds toegepast. Zo beschreven Szontagh 

et al, (1972) de bereiding van B1 „-verbindingen met methaanbacteriën 

die gekweekt werden op methanol; hij verkreeg 10 mg B1 „-verbindingen 

per liter medium. In de Sovjetunie worden deze stoffen op industriële 

schaal met behulp van daartoe gekweekte methaanbacteriën verkregen. 

De biomassa die bij het anaërobe afbraakproces gewonnen wordt, kan voor 

hetzelfde doel gebruikt worden. 

Een tweede voorbeeld is de vorming van grondstoffen voor de chemische 

industrie. In de toekomst zal aardolie opraken. Dit zal niet alleen een pro

bleem geven rond de energievoorziening, doch ook rond de grondstoffen 

voor de chemische industrie. Daarbij zal de vraag ontstaan naar alterna

tieve koolstofverbindingen voor de chemische syntheses. Ook aardgas is 

slechts in beperkte mate voorradig en daarom zal gebruik gemaakt moeten 

worden van steenkool. Dit materiaal is te vergassen. Met behulp van me

thaanbacteriën zijn de vergassingsprodukten om te zetten in methaan (fi

guur 6). De hierbij bedoelde reacties zijn reeds door Fischer et al. (1930) 

beschreven met als achtergrond de mogelijke ontgifting van lichtgas door 

omzetting van CO in CH. met methaanbacteriën. Recente onderzoekingen 
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cokesoven- methaan-
proces gist ing 

kolen > CO.,, CO + Hn > CH, 

grondstoffen chemie 

Figuur 6. Toepass ing methaangis t ing bij de syn these van grondstoffen 

voor de chemische i ndus t r i e . 

hebben aangetoond dat bij mesofiele (30-40 °C) t empera tu ren omzet t ings-

snelheden van 4 1 gas pe r 1 l i ter cu l tuur pe r uu r bereikt worden en bij 

60 °C zelfs 10 1 pe r l i ter c u l t uu r . Omdat we s inds kort de beschikking 

hebben over methaanbacter iën die bij nog hogere t empera tu ren groeien en 

die zeer snel (met een delingstijd van, s lechts 26 minuten) kunnen groeien, 

is het de moeite waard om ook deze mogelijke toepass ing van de methaan

gis t ing v e r d e r te onderzoeken . 
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Energiegewassen in Nederland 

R. Boeringa 

INLEIDING 

Er is en wordt heel wat afgeschreyen over 'energy-farming', de teelt 

van gewassen voor energiedoeleinden'. Niet alkjen internationaal - denk 

aan de produktie van alcohol uit suikerriet in Brazilië en die uit tarwe na 

het graanembargo van de Verenigde Staten tegen Rusland - maar ook na

tionaal. Opeenvolgende Ministers van Landbouw en Visserij stelden zich 

in kamerdebatten kritisch op-; 'uit een oogpunt van landbeslag kan 'ener

gy farming' voor ons land slechts van beperkte betekenis zijn', 'de pro

cesgang van de winning van alcohol vraagt ongeveer evenveel energie als 

er aan alcohol wordt gewonnen', 'intensieve houtteelt met snelgroeiende 

boomsoorten in korte omlopen biedt mogelijk perspectief' (laatstgenoemde 

uitspraak zonder cijfermatige onderbouwing). Dergelijke standpunten heb

ben de discussie eerder aangewakkerd dan doen verstommen en de duide

lijkheid over de perspectieven van energiegewassen in ons land niet ver

groot. Daarom heeft de NRLO (Nationale Raad voor Landbouwkundig On

derzoek) getracht de zaken eens kwantitatief op een rijtje te zetten (Ano

niem, 1982). 

Van verbreding van het onderwerp tot het buitenland, en met name de 

derde wereld, is doelbewust afgezien. Een dergelijke opzet vergt namelijk 

een aparte inleiding met een benadering per land of regio, waarin thema's 

als 'rijke landen versus arme', 'rijke boeren versus arme boeren en land

lozen', 'dichtbevolkte gebieden versus dunbevolkte', 'high input teelten 

versus low input teelten met aangepaste technologie', 'voedselgewas ver

sus energiegewas' met daaraan gekoppeld het thema 'agroforestry' (de com

binatie van landbouw en bosbouw). Alleen de thema's die relevant zijn 

voor de Nederlandse situatie worden behandeld. 
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MOGELIJKE ENERGIEGEWASSEN 

"eel t technische merites 

In tabel 1 wordt een overzicht gegeven van gewassen die voor ' ene rgy -

farming' in aanmerking komen. Mai's is niet in het onderzoek b e t r okken . 

De maïskor re l s , waaruit alcohol gewonnen kan worden , r i jpen in ons kl i

maat moeilijk af; dit kan worden onde rvangen door de verbouw van v r oe 

gere r a s s e n , maar dat gaat t en koste van de p r oduk t i e . Gebruik van het 

volledige gewas voor bijvoorbeeld v e r b r and i ng is door het hoge voch tge 

halte niet aantrekkel i jk . Ter vermijding van misvers tanden wordt e rop ge

wezen dat het bij hout teel t niet gaat om conventionele bosbouw, m-aar om 

snelbosbouw met kor te omlopen (oogst na c irca 5 jaar in p laats van t i en

tallen j a ren) en om g r iendcu l tu res met een oogst om de twee j aa r . 

Naast de p roduk t i e die t hans in de p rakt i jk wordt gehaald of mogelijk 

wordt geach t , wordt ook de potentiële p rodukt ie genoemd, dat wil zeggen 

Tabel 1. Mogelijke energie ge was sen en de huidige en 

potentiële p r oduk t i e s . 

Gewas Oogstbaar ( ton d . s . / h a ) 

hu id ig potentieel 

Suiker rijk 

Zetmeelrijk 

Olierijk 

Celluloserijk 

Groene massa 

: a a rdpee r 

su ikerb ie ten 

: f abr ieksaardappelen 

t a rwe 

: koolzaad 

: h ennep 

hout 

r ie t 

: g r a s ( v e r s , ku i l , 

hooi) 

<14* 

11 

10 

9* 

8* 

10 

10 

<10 

10-14 

>20* 

13 

19 

13* 

11* 

15 

15-20 

15 

12-16 

*Inclusief s t r o . 
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de opbrengst onder optimale praktijkomstandigheden met hoogproduktieve 

rassen en geoptimaliseerde teelttechniek. Bij dit laatste is uitgegaan van 

berekeningen aan hypothetische fysiek-biologische groeimodellen en van 

proefveldonderzoek. De ervaring leert dat bij teelt onder optimale prak

tijkomstandigheden het produktieniveau waarschijnlijk op zo'n 80 % van dat 

op proefvelden zal komen te liggen. 

De hoogte van de produktie wordt door allerlei factoren bepaald. Bij

voorbeeld de snelheid waarmee het gewas het veld bedekt, de teeltduur, 

de samenstelling van het gewas (het rendement van de. omzetting van foto-

syntheseprodukt, d . i . glucose, in eiwit, vet en hogere koolhydraten als 

disacchariden, zetmeel en cellulose bedraagt respectievelijk 40, 33 en 80 %). 

Het blijkt dat vele gewassen potentieel een opbrengst van 15 à 20 ton 

droge stof ( d . s . ) per hectare en zelfs méér kunnen bereiken. Dit bete

kent soms een verdubbeling ten opzichte van de-'huidige produktie. Hier

bij is géén rekening gehouden met de mogelijkheid om door genetische ma

nipulatie van het fotosyntheseproces zelf de produktie nog verder te ver

hogen, omdat hier vooralsnog geen zicht is op praktische toepassingen. 

Het energierendement van de teelten 

Het energierendement van een teelt is te omschrijven als de energetische 

waarde van het geteelde produkt gedeeld door die van de ingezette fossie

le energie, met andere woorden de" verhouding tussen energieopbrengst 

en energieverbruik. Bij het energieverbruik blijft de ingestraalde zonne-

energie als niet-eindige en gratis energiebron buiten beschouwing. Men

selijke arbeid en dierlijke trekkracht spelen in ons land nauwelijks een 

rol; hun aandeel in het energieverbruik is kleiner dan 1 % en daarom te 

verwaarlozen. Ook het aandeel van kernenergie is te verwaarlozen. 

Het energieverbruik kan worden onderscheiden in directe energie - t rek

kerolie, elektriciteit en dergelijke - en indirecte energie, namelijk de ener

gie die is geïnvesteerd in bouw/produktie (en onderhoud) van machines, 

gebouwen, kunstmest en bestrijdingmiddelen. Meestal wordt in energie

analyses de energie-investering in machines wèl en die in gebouwen niet 

meegerekend. Gebouwen worden namelijk over zo'n lange periode afge

schreven dat de jaarlijkse energetische kostenpost te verwaarlozen is; dit 

geldt eveneens voor investeringen in de grond in de vorm van aanleg drai-
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nage, profielverbetering door diepploegen en dergelijke. 

Van sommige teelten was in de literatuur een vrij groot aantal gegevens 

over het energierendement beschikbaar, van andere niet. Deze zijn bere

kend door het Milieukundig Studiecentrum Groningen. In dit verband moet 

erop worden gewezen dat er nog geen genormaliseerde aanpak van derge

lijke berekeningen beschikbaar is , wat ertoe leidt dat de resultaten uit de 

diverse bronnen voor hetzelfde gewas aanzienlijk kunnen verschillen (tot 

meer dan een factor 2). Dit is als een ernstige handicap ervaren. 

De resultaten van het speurwerk in de literatuur en het rekenwerk van 

het Milieukundig Studiecentrum zijn samengevat in tabel 2. Bij gras speelt 

de behandeling na de oogst een belangrijke rol; de lagere cijfers van het 

traject 3-7 hebben betrekking op geventileerd en niet-geventileerd hooi. 

Droging van hooigras met behulp van zonnewarmte (hete-luchtcollectoren) 

is mogelijk; dit procédé is in ons land niet meer in onderzoek vanwege de 

overschakeling van hooi op kuilgras als wintervoer. De hoge rendementen 

bij de celluloserijke gewassen worden voor een deel verklaard doordat ge

oogst wordt in perioden dat het blad is afgevallen, waardoor een belang-

Tabel 2. Energierendementen van de teelt van mogelijke energiegewassen. 

Het energierendement van de teelt is de energetische waarde van het ge

teelde produkt gedeeld door die van de ingezette (fossiele) energie. 

Hoofdprodukt Hoofdprodukt 
+ bijprodukt (stro) 

Suikerrijk 

Zetmeelrijk 

Olierijk 

Celluloserijk 
; 

Groene massa 

: aardpeer 
suikerbieten 

: fabrieksaardappelen 

tarwe 

: koolzaad 

: hennep 

hout 

riet 

: gras (vers ,kuil,hooi) 

7 

9 

5 

5 

3 

13 

10 

10 

3-7 

10 
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rijk deel van de plantevoedingsstoffen wordt teruggevoerd naar de bodem 

en de bemesting dus beperkt kan blijven. Voor hennep geldt dit minder 

dan voor hout en riet, aangezien bij de oogst een derde deel van het blad 

nog aan de plant zit. 

Nabeschouwing 

Door het campagnekarakter van de verwerking van het geoogste pro-

dukt zijn aardpeer, suikerbieten en fabrieksaardappelen,-minder geschikt 

voor energieteelt ten behoeve van alcoholproduktie. Technisch gezien is 

het uitgesloten dat een fabriek die in de wintermaanden en het voorjaar een 

van deze knolgewassen als grondstof benut, de rest van" het jaar bijvoor

beeld tarwe als grondstof inzet. Deze suboptimale inzet is voor 'energy-

farming' een handicap, aangezien de hieruit resulterende hogere produk-

tiekosten in de prijzen verrekend worden. 

De conclusie is dat uit een oogpunt van jaarrond-energiewinning en ener

getisch rendement de celluloserijke gewassen het meest in aanmerking ko

men als energiegewas. 

CONVERSIE VAN ENERGIEGEWASSEN IN SECONDAIRE ENERGIEDRAGERS 

Energiegewassen kunnen op velerlei wijzen worden omgezet'in secondai

re energiedragers: verbranding ten behoeve van warm water, stoom en 

elektriciteit, vergassing naar stookgas, vergisting naar biogas, vergisting 

naar alcohol èn extractie van olie (tabel 3). Het zal duidelijk zijn dat niet 

alle conversiesystemen voor alle soorten energiegewas in aanmerking ko

men. Globaal kan gesteld worden dat relatief droge produkten (zoals tar

we, koolzaad, hooi, hennep, hout en riet) het meest geschikt zijn voor 

verbranding en vergassing en natte produkten (gras, aardpeer, suiker

bieten en aardappelen) het meest voor vergisting. Voor de onderhavige 

studie is er van uitgegaan dat tarwe als zetmeelrijk produkt tevens ver

gist wordt naar alcohol. Voor koolzaad is alleen extractie ten behoeve van 

de oliewinning aangehouden. 

Het voert in het kader van deze bijdrage te ver om uitvoerige overzich

ten te presenteren van de thermische rendementen van de diverse conver

sieroutes. Met betrekking tot de veel publiciteit trekkende winning van 
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Tabel 3. Systemen voor conversie van energiegewas in 

secondaire energiedragers. 

warm water 

verbranding stoom 

elektriciteit 

energiegewas vergassing stookgas 

extractie olie 

ver gisting biogas 

vergisting ethanol 

alcohol is echter een opmerking op zijn plaats. Bij dit procédé is één fac

tor van doorslaggevende betekenis voor het procesrendement, namelijk het 

wel of niet beschikbaar zijn van stro (van het energiegewas), dat benut 

kan worden voor procesenergie. Een voorbeeld : bij tarwe verandert door 

de inzet van stro het rendement van een van de beschouwde procesgangen 

van -40 % naar +35 %. Het zal duidelijk zijn waarom men in Brazilië de ba

gasse (= uitgeperste suikerrietstengels) gebruikt om de alcoholfabriek te 

stoken. 

ENERGIEBALANSEN VAN DE PRODUKTIE VAN BIO-ENERGIE 

Nu is het voor 'energy-farming1 niet zozeer van belang het energetisch 

rendement van alléén de teelt of alléén de omzetting van het energiegewas 

te kennen als wel dat van de gehele produktieketen, dus teelt, t ransport, 

opslag, omzetting in secondaire energiedrager, verwerking afval/bijpro-

dukt. Met betrekking tot de verwerking van afval/bijprodukt is er van 

uitgegaan dat de as van verbrandingsinstallaties en vergassers, evenals 

het slib van biogasinstallaties, als meststof wordt teruggevoerd naar het 

land. Dit is recycling en het spaart wat energie. 

Tabel 4 geeft als voorbeeld een overzicht van energieverbruik en -op

brengst van de alcoholwinning uit tarwe. Het is duidelijk dat de proces

energie van de alcoholfabriek aan de verbruikszijde de overheersende fac

tor is . Het hierboven geschetste belang van het beschikbaar zijn van stro 
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Tabel 4. Energiebehoefte en energie-opbrengst van alcohol

winning uit tarwe (in GJ/ha). 

In 

teelt 

transport (10 km) 

opslag 

procesenergie : 95 % alcohol 

100 % alcohol 

19,6 

0,7 

1,6 

91,5 

102,7 

Uit 

alcohol 53,4 

veevoeder 39,4 

stro (nuttige verbrandingswarmte) 68,4 

as uit stro 0,6 

om de alcoholfabriek te stoken, is eveneens duidelijk. In het gegeven voor

beeld kan de nuttige verbrandingswarmte van het stro 70-80 % van de e-

nergiebehoefte van de fabriek dekken. 

In tabel 5 en 6 zijn de energiebalansen van alle gewassen en alle conver-

sieprocédé's samengevat. Uitgedrukt als quotiënt van de energieopbrengst 

en de energiebehoefte (tabel 5) variëren de balansen van 0,7 voor de al

coholwinning uit fabrieksaardappelen tot 10,5 voor de produktie van stoom 

uit hennep. Een cijfer groter dan 1 betekent energiewinst. Geconcludeerd 

kan worden dat de winning van bio-energie energetisch gezien meestal een 

gezonde zaak i s . Met behulp van energie in fossiele vorm kan in vele ge

vallen een veelvoud daarvan aan zonne-energie worden vastgelegd in aller

lei aantrekkelijke energiedragers. 

Uitgedrukt als netto energie-opbrengst per ha (tabel 6) variëren de e-
Q 

nergiebalansen van -50 GJ/ha (1 GJ = 10 J) voor de alcoholwinning uit 

fabrieksaardappelen tot 190 GJ/ha voor de produktie van stoom uit hout. 

De gegevens van deze tabel zijn van belang als men het landbeslag van 

een bepaalde vorm van bio-energiewinning wil berekenen. 

Dat tabel 5 en 6 elkaar niet geheel dekken, komt doordat een hoog quo-

126 



tient niet per se een vergelijkbaar hoge netto energie-opbrengst per hec

tare betekent. 

Tabel 5. Energiebalansen van de produktie van bio-energie, 

als opbrengst : verbruik. 

Verbranding: 

Vergassing: 

Extractie : 

Vergisting: 

warm water 

stoom 

elektriciteit 

stookgas 

olie 

biogas 

alcohol 

Laagste 

waarde 

1,4 

2 

0,8 

1,3 

4,4 

1,4 

0,7 

Hoogste 

waarde 

9,3 

10,5 

3,8 

6,3 

4,4 

3,7 

1,4 

Tabel 6. Energiebalansen van de produktie van bio-energie, 

als netto energie-opbrengst (GJ) per ha. 

Verbranding: 

Vergassing: 

Extractie : 

Vergisting: 

warm water 

stoom 

elektriciteit 

stookgas 

olie 

biogas 

alcohol 

Laagste 

waarde 

35 

90 

-20 

35 

110 

25 

-50 

Hoogste 

waarde 

165 

190 

55 

120 

110 

130 

50 
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PRODUKTIEKOSTEN VAN BIO-ENERGIE 

Behalve door het energetisch rendement van de winning van bio-ener-

gie wordt de haalbaarheid van 'energy-farming' ook bepaald door de pro

ductiekosten van de bio-energie in vergelijking met fossiele energie (ko

len , gas , olie ) . 

Allereerst zijn de prijzen van de energiegewassen-zelf bekeken. Bij de 

akkerbouwgewassen en het gras is de telersprijs'( 'prijs af boerderij') aan

gehouden of de telersprijs plus de kosten van het transport ( 'prijs aan fa

briek ') . Peiljaar 1981. Voor hout is gewerkt met de toenmalige marktprij-

zen voor populierehout en dennehout (S 155 en S 215/ton d . s . ) . Het ging 

hier niet om hout afkomstig van 'energy-farming', maar bepaalde bereke

ningen hadden uitgewezen dat een prijsniveau van zo'n S 200/ton d . s . 

voor 'energy-farming' haalbaar moest zijn. In een vervolgstudie (Anoniem, 

1983) is dit bevestigd, maar is óók gebleken dat bij een andere opzet -

geen teelt van wilgen in griendcultuur maar teelt van populieren in een 

miniomloop - de houtprijs bijna S 400/ton d . s . zal bedragen. De prijs van 

riet werd gebaseerd op schattingen voor de Zweedse situatie. In de ver

volgstudie is gebleken dat, deze prijs wel zeer optimistisch ingeschat is en 

alleen kan gelden voor riet in ontginningsteeït in droogvallende IJsselmeer-

polders. Voor riet in normale landbouwkundige exploitatie moet de prijs 

verdubbeld worden. _ » 

Bij de kostprijsberekening van de secondaire energiedragers is uitge

gaan van thans beschikbare conversietechnieken. Voor verbranding ten be

hoeve van warm water en voor bibgaswinning zijn twee situaties doorgerekend: 

kleinschalig op de boerderij en grootschalig in de regio. Bij de overige 

procédés is alleen gerekend met grootschalige produktie. 

In tabel 7 zijn de resultaten van de produktiekostenberekeningen sterk 

vereenvoudigd weergegeven in de vorm van de concurrentiekracht van 

bio-energie ten opzichte van fossiele energie. Het overzicht spreekt voor 

zich: opnieuw zit het meeste perspectief bij de celluloserijke gewassen. 

Meer toegespitst gaat het om de verbranding ten behoeve van warm water 

en stoom. 

Alcohol, biogas en plantaardige motorolie vragen een aparte toelichting. 

De produktiekosten van deze energiedragers zijn 3,5 tot 5 maal zo hoog 

als die van benzine, aardgas en dieselolie. Als aangenomen wordt dat over 
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langere termijn de prijzen van fossiele energie reëel (dus bovenop de in

flatie) nog met een factor 2 zullen stijgen - in een van de volgende para

grafen wordt hier nader op ingegaan - dan moet worden vastgesteld dat 

Tabel 7. Concurrentiekracht van bio-energie. 

Verbranding: warm water of 

stoom 

Verbranding: elektriciteit 

Vergassing: 

Extractie : 

Vergisting: 

Vergisting: 

stookgas 

olie 

biogas 

alcohol 

riet 
hout 
hennep 

gras 

tarwe 

riet 

hout 

riet 

+ 

f 

9 

9 

9 

9 

9 

9 

+ : Secondaire energiedrager uit energiegewas goed concurre

rend met die uit meer soorten fossiele energie. 

+ : Idem minder goed concurrerend. 

?: Secondaire energiedrager uit energiegewas enkele tiental

len procenten duurder dan die uit de fossiele energiebronnen. 

- : Idem meer dan 100 % duurder. 

Bij riet is de linker kolom betrokken op ontginningsteelt, de 

rechter kolom op normale landbouwkundige exploitatie. 

Biogas wordt niet alleen in eigen beheer gewonnen maar ook 

toegepast. De produktiekosten van biogas zijn daarom verge

leken met de verbruikersprijs van aardgas (op basis van ge

lijke verbrandingswaarde) Alcohol en koolzaadolie worden via 

de tankstations verkocht en zijn daarom onderhevig aan hef

fing van accijns, BTW en dergelijke. De produktiekosten van 

benzine en dieselolie bedragen globaal de helft van de prijs 

'aan de pomp'. 
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de produktie van deze drie vormen van bio-energie ook op termijn niet e-

conomisch rendabel zal worden. Deze conclusie geldt ook voor stookgas 

uit andere grondstoffen dan riet. 

Tenslotte moet erop worden gewezen dat bij de verbranding en vergas

sing van tarwe de korrels en het stro afzonderlijk en gecombineerd zijn 

bekeken. Hierbij is gebleken dat stro sterk concurrerend i s . Stro is ech

ter , afzonderlijk beschouwd, een bijprodukt van de graanproduktie. Hoe

wel benutting van bijprodukten volgens de definitie geen 'energy-farmiixg' 

i s , wordt dit aspect toch onder de aandacht gebracht omdat hier interes

sante mogelijkheden liggen. Gewezen kan worden op bijvoorbeeld koolzaad-

stro, dat vaak als afval wordt beschouwd. 

HET LANDBESLAG VAN 'ENERGY-FARMING' 

To idle Nederlandse energiebehoefte 

De toepassing van 'energyrfarming' op grote schaal om daarmee een aan

zienlijk deel van onze nationale energiebehoefte te dekken, is geen reële 

optie. Uitgaande van snelbosbouw met een rendement van 0,7 % voor de 

omzetting van de ingestraalde zonne-energie in plantaardig materiaal bij 

een produktie van 15 ton d . s . /ha per jaar, is voor onze huidige totale e-

nergiebehoefte 4 maal het Nederlandse landoppervlak van 3,4 miljoen hec

tare nodig. 

Ook in de situatie dat buiten onze kustlijn via grootschalige inpoldering 

grond beschikbaar zou komen, is de optie niet reëel. Een extreem voor

beeld, zonder ons te bekommeren om oecologische consequenties, is het 

volgende: een ingepolderd IJsselmeer (exclusief vaarwater en recreatie-

plassen in totaal 150 000 ha nieuwe polder), een ingepolderde Waddenzee 

(200 000 ha) en een ingepolderd stuk Noordzee voor onze kust (500 000 ha) 

levert op deze 850 000 ha bij een produktie van 15 ton d . s . /ha per jaar 
15 bruto 250 PJ/jaar (1 PJ = 10 J ) , wat slechts 9 % van onze huidige totale 

energiebehoefte van 2800 PJ is . Netto - dus rekening houdend met de e-

nergie nodig voor teelt, transport en verwerking tot secondaire energie

drager - is deze bijdrage nog kleiner. 
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Behoefte van bepaalde sectoren 

Ook de inzet van 'energy-farming' ter dekking van de behoefte van spe

ciale sectoren in ons land, is niet reëel te noemen. De volgende voorbeel

den (tabel 8) mogen dit verduidelijken. 

(1) 'Gasohol' (benzine met 10 % alcohol) vraagt op basis van alcoholwinning 

uit aardpeer en tarwe arealen van meer dan 300 000 ha, ofwel rond 40 % 

van ons akkerbouwland. Het energieverbruik van het wegtransport verte

genwoordigt 6 % van het totale Nederlandse energieverbruik. 

(2) Elektriciteit uit energiegewassen vraagt 4,6 miljoen ha snelbosbouw 

(15 ton d . s . /ha per jaar) , ofwel 1,4 maal het gehele Nederlandse landop

pervlak. Het energieverbruik van al onze centrales vertegenwoordigt 20 % 

van het totale Nederlandse energieverbruik. Een ingepolderde Marker

waard (50 000 ha) met snelbosbouw kan een kleine centrale van 150 MW la

ten draaien. 

Het zal duidelijk zijn dat in Nederland te veel mensen met een hoge ener

giebehoefte op een te klein stuk grond wonen. Voorbeeld: Nederland heeft 

7 inwoners per hectare landbouwgrond, de Verenigde Staten waar men per 

inwoner (nog) meer energie verbruikt dan in ons land, heeft 0,5 inwoner 

per hectare landbouwgrond (op wereldschaal gaat het om 1 inwoner per 

hectare landbouwgrond). Nu kunnen we de bio-energie-opbrengst per hec

tare nog wel wat opvoeren en onze energiebehoefte verlagen, maar dit ver

andert aan bovenstaande conclusies niet zo erg veel. 

Tabel 8. Landbeslag van 'energy-farming' in Nederland. 

gasohol 360 000 ha aardpeer of 

310 000 ha tarwe 

elektriciteit 4600 000 ha hout 

150 MW-centrale Markerwaard met hout 

(50 000 ha) 
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Kleinschalige inzet 

Een gedecen t ra l i see rde , kleinschalige inzet van ' energy-farming ' t e r dek

king van de behoefte van een (groep van ) boerder i j (en) of i ndus t r i e ( ën ) 

geeft een ander beeld te z ien. Voor een boerdjsrij met een warmtebehoefte 

van 200 GJ effectief pe r jaar kan worden be rekend dat een areaal van 1,3 

ha snelbosbouw nodig i s . 

'Energy-farming' of andere vormen van zonne-energieM>inning 

De grote oppervlakten die veelal nodig zijn voor ' energy-farming ' r oe 

pen de v r aag op of op dergelijke arealen op andere wijzen niet méér zon-

ne -energ ie kan worden gewonnen. Hierbij wor_dt gedacht aan fotovoltai'sche 

en fotokatalytische zonnecollectorsyétemen waarmee de zonne-energie 

wordt omgezet in elektriciteit respectieveli jk waterstof wordt g ep rodu

ceerd door sp l i t s ing van wa te r . Wordt via energiegewassen de zonne-ener 

gie vas tge legd in s econdai re -energ iedragers met een ne t to rendement van 

minder dan 1 %, bij fotovoltai'sche en fotokatalytische systemen wordt op 

lange termijn gerekend met een net to omzett ingsrendement van 15 %. Zou

den we, om weer een extreem te noemen, de h iervoor genoemde 300 000 ha 

voor de alcoholwinning gebruiken voor dergelijke zonnesystemen, dan kun 

nen we ruim 50 % van onze huidige totale energiebehoefte d ekken . Waarbij 

nog niet wordt gerekend met de mogelijkheid om het deel van de i nges t raa l 

de zonne-energie dat omgezet, wordt in warmte als l agetemperatuur-warmte 

te benu t t en in woningen, gebouwen, bepaalde t akken van de i ndus t r i e 

(zoals conserven en melk) en land- en tu inbouw. Met andere woorden, 

warmte /krachtkoppel ing op basis van de zon. Enkelvoudige zonnecollecto

ren voor warmwaterprodukt ie hebben momenteel een ne t to rendement van 

35 %. Stel n u dat we met warmte/kracht niet 15 % halen bij e lektriciteit of 

waterstof, maar 10 % en niet 35 % maar 20 % bij warm wa te r . Dan dekt 300 000 

ha met een gecombineerd net to rendement van 10 + 20 = 30 % volledig onze 

totale energiebehoefte ( tabel 9 ) . 

Over igens zijn fotovoltai'sche en fotokatalytische systemen lange-termijn

op t ies , zowel technisch als economisch. Voor het p r incipe van het fotokata-

lyt isch systeem wordt verwezen naar de b i jdrage van S la te r . Betreffende 

de kostpri jzen geeft tabel 10 op basis van een andere NRLO-studie (Ano-
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Tabel 9. Het l andbes lag van d i recte en indirecte zonne-

energ iewinning . 

Indi rect Direct 

Energy-farming Fotovoltaisch /Fotokatalyt isch 

R = < 1 % 

R = 15 % 

R bij W/K = 30 % 

300 000 ha tarwe 300 000 ha W/K 

gasohol totale Nederlandse energ iebe
hoefte 

R : Netto omzet t ingsrendement van zonne-energie in 

secondaire e ne rg i ed r age r . 

W/K: Warmte /krachtkoppel ing . 

niem, 1980) een beeld van de mogelijke ontwikkeling van de pr i js van e lek

tr ici tei t en waters tof uit zonnecent ra les , in vergel i jking met die op basis 

van kolen. De volgende aannames zijn hierbij gedaan . Door de on twikke

ling van de technologie stijgt het ne t to omzet t ingsrendement van de zonne-

systemen tot 15 %, terwijl de pri js van deze systemen zeer s t e r k daa l t . 

Voor de pr i js van fossiele energie is de volgende ( reële) s t i jging aangeno

men: per iode 1978-1985 factor 2, per iode 1978-2000 factor 4, periode 1978-

na 2000 factor 5. De ve rdubbe l ing van de pri js t en opzichte van 1978 is 

inmiddels voor zowel olie als s teenkool al b e r e i k t . Of e r n u over de pe r io 

de tot na 2000 een s t i jging met factor 2,5 zal p l aa t sv inden , zal u i t e raa rd 

de tijd moeten uitwijzen. Er moet op worden gewezen dat e r nog s t eeds 

kne lpunten op de oliemarkt worden voorspeld en dat in het r appor t 'Gas 

en e lektr ici tei t in Neder land ' (Anoniem, 1978) aangegeven wordt dat op de 

kolenmarkt s t r a k s dezelfde problemen zullen gaan op t reden als op de olie-

markt . 
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Tabel 10. Lange-termijnontwikkeling van de kostpri js (in centen p e r kWh 

of m3 wa ters tof) van elektriciteit en waterstof uit zonnecent ra les , v e r g e 

leken met die op basis van kolen. De aangenomen pr i jss t i jging van fossie

le energie in 1978-1985 is 2 maal, in 1978-2000 4 maal en in 1978- >2000 5 

maal. 

1978 1985 2000- > 2000 

Elektriciteit : 

zon* 

kolen 

Waterstof: 

zon, ka ta lyt isch 

zon, vol taisch 

kolen 

570 

6 

-
2100 

18 

590 

10 

50 

'18 

* 

• 3600 

2200 

25 

230 

220 

40 

20 

22 

160 

110 

47 

*Er is van u i tgegaan dat de zonnecentrale zijn elektriciteit levert aan het 

landelijk n e t . Dit be tekent dat f luctuaties in het aanbod van zonne-elek-

tr ici tei t door f luctuaties in de zonnest ra l ing niet gebufferd worden in spe

ciale opslagsystemen maar door conventionele c en t r a l e s . In een dergelijke 

s i tuat ie be tekent aanbod van zo.nne-elektriciteit besparing>op de b r a n d 

stofkosten en kosten van rookgaszuiver ing in de conventionele centrale 

( ko lenges took t ) . De kWh-prijs van zonne-elektr ici tei t dient dan v e rge l e 

ken te worden met de brandstof- + rookgaszuiver ingskos ten p e r kWh van 

de conventionele e lektr ic i te i t . In 1978 waren de kosten aan b rands tof 

S 0,04/kWh en aan rookgaszuiver ing gemiddeld S 0,015/kWh (op een to ta 

le kostpri js af centrale van S 0 ,09/kWh). 

Een tweetal opmerkingen is op zijn p l aa t s . Men dient zich niet blind te 

s t a ren op de cijfers van tabel 10; ze geven meer een t r e nd aan , namelijk 

een daling van de pri js van zonne-energie en een s t i jging van de prijs 

van fossiele ene rg ie , waarbij de lijnen e lkaar op lange termijn naderen of 

k r u i s en . Het g ing in de NRLO-studie bij de zonnecentrales om enkelvou

dige sys temen, dus niet om de h iervoor genoemde warmte /k rach tcen t r a l e s . 
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Waterstof uit een warmte /k rach t -zonnecent ra le komt op een lagere kos t 

pri js u i t . 

ENERGIEGEWASSEN OF VOEDSELGEWASSEN 

Indien wordt u i tgegaan van het blijven bes taan van internat ionale h an 

del , kan voor de afweging energ ieprodukt ie of voedselprodukt ie de v r a ag 

worden gesteld wat nationaal-economisch aantrekkel i jker i s : het p r oduce 

ren van b io-energie of het p roduce ren van expo r tp roduk ten waarmee op 

de in ternat ionale markt energie wordt aangekocht . Er wordt in dit v e rband 

wel geschreven van 'groene o l ie ' . De volgende rekenvoorbeelden mogen 

dit keuzeprobleem verduidel i jken. 

(1) In de I Jsselmeerpolders wordt bij een bouwplan met 27,5 % t a rwe , 

2.5 % h ave r , 7 % pootaardappelen , 20 % consumpt ie-aardappelen , 30 % su i 

kerb ie ten , 8 % uien en 5 % erwten een gemiddelde h ec t a r e -opb rengs t b e 

haald die ene rge t i sch gelijk is aan c i rca 170 GJ. Uitgaande van de t e l e r s -

pr i jzen, v a r i ë r end van S 2800/ha voor haver tot S 14 500/ha voor poo taard

appelen , komt de gemiddelde h ec t a r e -opb rengs t van gewassen t en behoe

ve van de voedselvoorziening in dit gebied nee r op S 6330. Stel n u dat de 

t e le rs in p laa ts van voedselgewassen energ ie gewas sen zouden gaan t e len , 

bijvoorbeeld hout met een p rodukt ie van 15 ton d . s . / h a . In dat geval 

wordt een gemiddelde ene rg ie -opbrengs t v e r k r egen van 280 GJ /ha , d u s 

bedu idend hoge r . Deze b r u to opb rengs t is ene rge t i sch gezien gelijk aan 

6.6 ton ruwe olie of 9,6 ton s teenkool of 8830 m3 a a r dga s . Bij een pri js 

van S 620/ton olie, S 195/ton s teenkool en S 420/1000 m3 a a rdgas kan de 

waarde van de b io-energie p e r ha worden gesteld op respectieveli jk S 4090, 

S 1870 en S 3710. Een ha g rond lever t als voedse lproducent dus beduidend 

meer op dan als energ ieproducent ( tabel 11) . 

(2) In de zeer energ ie- in tens ieve glasteel ten werd rond 1982 c i rca 2,5 

miljard m3 a a rdgas v e r b r u i k t , ofwel ongeveer 6 % van het nationaal g a sve r -

b ru ik of 3 % van het totale e ne rg i eve rb ru ik . Er werd 65 % van de p r oduk 

t ie in deze bedr i j fs tak g eëxpor t ee rd . De waarde van deze expor t b ed roeg 

ongeveer S 3,5 miljard. Uitgaande van een gaspri js (voor t u i nde r s ) van 
9 

r ond S 0 ,35/m3 werd in de g las tee l tprodukten 0 , 6 5 x 2 , 5 x 1 0 x S 0 , 3 5 = 

S 570 miljoen aan aa rdgas g eëxpor t ee rd . Globaal werd hiermee dus S 2 ,9 

miljard ' ve rd iend ' . Met dit b ed r ag kon op de wereldmarkt 8,3 miljard m3 
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Tabel 11 . Energiegewassen v e r su s voedselgewassen. 

I Jsselmeerpolders I Jsselmeerpolders 

huidige akkerbouw EF-houtteel t 

170 GJ /ha b ru to -ene rg ie 280 GJ /ha b ru to -ene rg ie 

S 6330/ha voedselwaarde S 1900-4100/ha energiewfaarde 

a a rdgas of 4,7 miljoen ton olie of 14,9 miljoen ton s teenkool worden aange

kocht ( tabel 12) . 

De conclusie uit het voorgaande is duideli jk. Gezien de p r i j sverhoudin

gen is het nationaal-economisch voor.lopig veel aantrekkel i jker om voedsel 

en grondstoffen te p roduce ren en daarmee energ ie aan te kopen dan om 

zelf op grote schaal gewassen voor energiedoeleinden te t e l en . Maar nog

maals: u i tgaande van het blijven bes taan van in ternat ionale h ande l . 

Nu zou het verwijt kunnen zijn dat deze u i t sp raak s t e r k be le idsbeves t i -

gend i s . Maar zo ligt het wel onder de huidige economische v e rhoud ingen . 

Toch zal ook in een milieuvriendelijker en energiezuiniger samenleving, 

zoals in aanzet geschets t is in het milieuscenario van het Centrum voor 

Tabel 12. Energiegewassen v e r su s voedselgewassen. 

Glastuinbouw: Expor twaarde 1982 S 3,5 miljard 

Verlies aan aa rdgas 

(1 ,6 miljard m3) S 0,57 miljard 

Nationaal ' verd iend ' S 2,9 miljard 

Met S 2,9 miljard kan op de wereldmarkt gekocht worden 

- 8,3.10 m3 a a rdgas 

- 4 ,7 .10 6 ton olie 

- 14 .9 .10 6 ton s teenkool 
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Energ iebespa r ing t en behoeve van onze Brede Maatschappelijke D iscus

sie , de v r a ag aan de o rde zijn wat we met onze kos tba re g rond doen : 

voedsel en grondstoffen p roduce ren of ook e ne rg i e . Stel dat we ons zo

veel mogelijk zouden gaan r i ch ten op voedselzelfvoorziening (een gezond 

p r inc ipe dat door elk land behoort gehan teerd t e wo rden ) . Momenteel is 

Nederland in feite al zelfver zorgend op voedse lgebied , met andere woor

den we kunnen de g renzen s luiten zonder gevaar voor de huidige con

sumptie . Maar het be tekent ook dat er in die s i tuat ie bij de huidige p r o -

dukt ies in de landbouw géén grond over i s . In een milieuvriendelijker s a 

menleving is de landbouw minstens in bepaalde gebieden geëx tens iveerd 

in v e rband met n a t u u r - en l andschapsbeheer ; dat be tekent e x t r a bes lag 

op de g rond . Anderzijds zal de door voed ingsdeskundigen bepleite en via 

de voedingsvoor l icht ing gestimuleerde ve r schu iv ing in de voedsélconsump-

tie van dierlijke p roduk t en naar p lan taard ige P roduk t en , g rond vri jkomen. 

Stel dat het ne t to r esu l taa t is dat grond vrijkomt voor ander gebru ik dan 

de teelt v an voedselgewassen. Dan is ook h ier de v r a ag aan de o r d e : ge 

b ru iken we deze grond voor grondstoffen - alleen al de claim van de hou t -

veze lverwerkende i ndus t r i e b ed raag t t en minste 50 000 ha - of gebru iken 

we hem ook voor ene rg i ep roduk t i e . Als we voor energie k iezen, komt o p 

nieuw de v r a a g : met welk ne t to omzet t ingsrendement? Minder dan 1 % door 

teelt van energiegewassen of op lange termijn 15 %, en meer , door inzet 

van fotovoltaische en misschien ook fotokatalytische sys temen? 

NABESCHOUWING 

De aanbevel ing om op het gebied van de energ ie -ana lyses de gewenste 

duidelijkheid t e s cheppen en een uniforme aanpak uit te we rken , is geho

no r e e rd . Sinds september 1982 functioneert een Werkgroep Energ iekenge

ta l len . 

Rekening houdend met de conclusie dat ' energy-farming ' alleen gedecen

t ra l i see rd en kleinschalig een b i jdrage zal kunnen leveren aan onze e n e r 

gievoorziening, zijn aan hou t , hennep en r ie t ve rvo lgs tud ies u i tgevoerd 

(Anoniem, 1983). 

Bij r ie t is gebleken dat l andbouwkundige p rodukt ie niet alleen 2 maal 

zo d uu r uitkomt als in de hoofdstudie is aangenomen, maar ook t ee l t t ech-

nisch zeer gecompliceerd i s . Men moet hierbij denken aan een soort sawa-
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cultuur. Het zou goed zijn als het idee van een medewerker van de Rijks

dienst voor de IJsselmeerpolders werd opgepakt om ergens een klein 

proefobject aan te leggen en daarbij tevens na te gaan of een deel van de 

produktie geschikt is voor afzet als dakdekkersriet. Deze 'multi-purpose' 

benadering zou de rentabiliteit van de teelt misschien kunnen verbeteren. 

Bij hennep is thans de vraag aan de orde of produktie ten behoeve van 

de papierindustrie niet interessanter is dan de als eco"homisch marginaal 

bestempelde produktie voor energiedoeleinden. 

Bij hout is onder andere de vraag aan de orde of met Jioogproduktieve 

wilgerassen van Zweedse herkomst in Nederland in een griendcultuur 15 

ton d . s . /ha per jaar gehaald kan worden. Als dat zo is , dan is er zicht 

op een met fossiele energie tamelijk concurrerende vorm" van bio-energie. 

De met zeer veel publiciteit aangekondigde plannen om bij Bergen op Zoom 

een energieplantage van een paar honderd hectares aan te leggen, zijn in

middels ingekrompen tot een klein project van enkele hectares. Dit lijkt 

verstandig, gezien de grote scepsis bij houtteeltkundigen over de te ver

wachten produktie op de betreffende lokatie en de grote financiële risico's. 

De plannenmakers sloegen stappen over. Eén aspect van het project wekt 

verbazing. Men wilde naast hout afkomstig van 'energy-farming' ook goed

koop snoeihout van elders in de verbrandingsinstallatie verstoken (ver

houding 60-40 %) om daarmee de te hoog geachte prijs van het 'energy-

farming' hout tot een acceptabel niveau te verlagen. Omgekeerd zou ook 

het volgende gesteld kunnen worden: met het hout van 'energy-farming' 

(S 13/GJ) wordt aantrekkelijk, goedkoop snoeihout (S 3/GJ) duur gemaakt. 

Waarom niet het voorbeeld gevolgd van andere steden, waar men een op 

het aanbod van snoeihout aangepast formaat verbrandingskachel heeft aan

geschaft? Maar ook bij de teelt van hout is de vraag aan de orde of pro

duktie voor de vezelverwerkende industrie niet een aantrekkelijker optie 

is . 
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Bio-energie uit water 

E.C. Slater 

INLEIDING 

Aangezien de mens, evenals alle levende wezens, niet in evenwicht is 

met zijn omgeving, moet hij aan deze omgeving energie onttrekken en hij 

doet dat in eerste instantie door verbranding Van voedsel in de cellen van 

zijn weefsels. Dit voedsel is direct of indirect van planten afkomstig en 

de energie in de planten is afkomstig van de zonnestraling, vastgelegd 

door de fotosynthese. Daar de levende cel energie op efficiënte wijze om

zet, heeft de gemiddelde mens slechts ongeveer 75 J /s - dit is gelijk aan 

het vermogen van één gloeilamp - nodig om in evenwicht te blijven, dat 

wil zeggen om naakt in een vriendelijk klimaat te overleven. Als wij deze 
g 

75 vermenigvuldigen met het aantal mensen op aarde - 4.10 - krijgen wij 
een totale voedselbehoefte van 3.10 W of 0,3 terawatt. Dit is gelijk aan 

1 fi ' 

10 kJ per jaar, of een driehonderdste deel van de totale hoeveelheid 

door middel van fotosynthese vastgelegde organische stof (tabel 1). De 

bossen vormen het grootste gedeelte van de organische stof die niet ge

bruikt wordt als voedsel (zie de bijdrage van Beukema). 

Alhoewel 75 W voldoende is voor de mens om naakt in een vriendelijk kli

maat te overleven, wil hij (of zij) om van het leven te genieten kleren en 

een huis - liefst met verwarming - hebben en ook gereedschappen om het 

vergaren van voedsel mogelijk te maken. Tot zeer onlangs - gezien in de 

tijdschaal van de geschiedenis van deze aardbol - heeft hij hiervoor ook 

Produkten van de fotosynthese gebruikt (met name het hout) , waarbij het 

evenwicht goed bewaard bleef. Organische verbindingen die w.aren vast

gelegd door de fotosynthese, werden geoxydeerd doordat zij opgegeten 

werden of door verbranding of verrotting van verouderde bomen en plan

ten in de overvolle bossen. Deze verrotting vond echter gedeeltelijk plaats 
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Tabel 1. Energiestroom op het aardoppervlak. 

zonnestraling (bruikbaar voor fotosynthese) 

organische stof vastgelegd door fotosynthese 

menselijke voedselbehoefte (75 W per mens) 

menselijk energieverbruik (2200 W per mens) 

TW 

30 000 

100 

0,3 

8,8 

kjyjaar 

1021 

3 x 1018 

1016 

17 
3 x 10 

in een omgeving waar de zuurstofconcentratie laag was, omdat zuurstof 

verbruikt werd voor de oxidatie van organisch materiaal. Bij afwezigheid 

van zuurstof werd een gedeelte van het organische materiaal geoxydeerd 

door een ander gedeelte, welk gedeelte daarbij gereduceerd werd tot ver

bindingen die alleen koolstof (steenkool) of koolstof en waterstof bevatten 

(aardgas en olie). Een klein gedeelte van deze sterk gereduceerde verbin

dingen stapelde zich op onder de aardkorst; dit zijn de fossiele brandstof

fen, eigenlijk fossiele zonne-energie, die de basis vormen van onze ener

gie-economie van de 20e eeuw. 

Thans verbruikt de mens gemiddeld over de gehele wereld ongeveer 30 

keer zo veel energie als hij nodig heeft om naakt in leven te blijven; in de 

rijkere landen is dit meer dan 100 keer zo veel, grotendeels in de vorm 

van fossiele brandstoffen. Met andere woorden, wij verbruiken in de rijke

re landen meer dan 100 keer zo veel fossiele zonne-energie (ons energie

kapitaal), als wij aan hedendaagse zonne-energie in ons voedsel (onze e-

nergie-inkomsten) gebruiken. Wanneer men zich realiseert dat slechts een 

zeer kleine fractie (ongeveer een miljoenste deel) van de zonne-energie in 

het verleden vastgelegd werd in fossiele energie in een proces dat miljar

den jaren duurde, is het zonneklaar dat wij geen kans zullen zien om deze 

voorraden zonne-energie op dezelfde wijze weer op het oorspronkelijke ni

veau terug te brengen. Binnenkort zullen de voorraden op zijn. Of dit in 

het jaar 2020, 2050 of 2100 zal gebeuren, daarover valt te twisten; dat de

ze brandstoffen uiteindelijk vervangen moeten worden is onbetwistbaar. 

De fotochemische reactie is in wezen een splitsing van water in zuurstof, 

elektronen en protonen (zie de bijdrage van Amesz). In chloroplasten gaan 
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hv ,hv . „ 
CO, H 2 ° ^ ^ _ ^ f p » F d ^ N A D P + ^ 
CCH20)n 

hv hv 

2 V^Jn]-E->[f]-£>Fd-Mf 

OfV V 

Figuur 1. Elektronenoverdracht in chloroplasten (boven) en het proton-redu

cerend systeem in cyanobacteriën (onder), e: elektron, hv: lichtenergie. 

Fd : ferredoxine. NADP : nicotinamide-ademne-dinuclQOtide-fosfaat, II: 

fotochemisch systeem II. I : fotochemisch systeem I. 

de elektronen uiteindelijk naar NADP en het gereduceerde produkt -

NADPH - reduceert in een donker-reactie, koolzuur tot koolhydraat (fi

guur 1). De fotosynthese in planten is dus het onttrekken van elektronen 

(een oxydatie) aan water. Water wordt in feite als brandstof gebruikt om 

uit koolzuur een andere brandstof (voedsel of hout) te maken. Voedsel en 

hout zijn echter reeds te ver geoxydeerd om efficiënt verbrand te kunnen 

worden in bijvoorbeeld auto's. Verder geven de winning en het vervoer 

van hout problemen. Kunnen de elektronen in de fotosynthese keten niet 

gebruikt worden om een meer bruikbare brandstof te maken? 

\ 
't WATERSTOFPRODUKTIE DOOR GROENWIEREN EN BACTERIEN 

Onder bepaalde omstandigheden kunnen sommige groenwieren of bacte

riën (cyanobacteriën) inderdaad een meer bruikbare brandstof maken. Be

halve koolzuur kunnen zij ook protonen als elektronacceptor gebruiken (fi

guur 1). Het eindresultaat is de splitsing van water, onder invloed van 

licht, in zuurstof en waterstof - een biofotolyse van water dus . In vele 

opzichten is waterstof een ideale brandstof: het enige verbrandingspro-

dukt ervan is water - en wat kan milieuvriendelijker zijn? In vele industri

ële processen is het even goed te gebruiken als aardgas of olie en als men 

het aan koolstof moet hechten - om aardgas of olie te maken - dan kan de 

chemische industrie dat doen. 

Kunnen groenwieren gebruikt worden om het energieprobleem op te los

sen door grote vijvers vol groenwieren te laten groeien en de waterstof 
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te 'vangen'? Ongelukkigerwijs is het niet zo simpel. 
In de eerste plaats hebben groenwieren - evenals andere levende orga

nismen - organisch materiaal nodig. Dit krijgen zij door reductie van kool

zuur, zoals in groene planten, of uit de omgeving. In het eerste geval ont

staat geen waterstof; in het tweede geval wel, maar dit gaat ten koste van 

organisch materiaal dat op een of andere wijze moet worden aangevoerd. 

Dit kan een nuttig gebruik van organisch afval zijn (zie de bijdrage van 

Vogels). Een tweede beperkende factor bij het gebruik van algen voor de 

biofotolyse van water is de inactivering van het enzym hydrogenase door 

zuurstof dat gevormd wordt in de biofotolyse. 

Cyano-bacteriën (ook wel bekend onder de naam blauw-groene algen) 

kunnen eveneens waterstof uit water produceren, daar in deze bacteriën 

het enzym nitrogenase (normaal gebruikt voor de reductie van 'stikstof 

tot ammoniak) ook als hydrogenase fungeren kan. Het proces is ingewik

kelder dan in groenwieren - de twee fotochemische reacties vinden plaats 

in verschillende cellen. 

Met het cyanobacterium Anabaena cylindrica hebben Benemann en zijn 

medewerkers gedurende een periode van 18 dagen 40 ml H„ per uur per 

liter kweekvloeistof kunnen maken met een thermodynamisch rendement 

van de lichtenergie van 1,2 % (Benemann et a l . , 1977). Een produktie van 

40 ml (3,6 mg) H„ per uur is echter gelijk aan slechts 0,14 W, zodat 15 m3 

kweek nodig is om aan de energiebehoefte van één mens te voldoen. Wij 

zijn duidelijk nog zeer ver van ons doel verwijderd. 

WATERSTOFPRODUKTIE DOOR CHLOROPLASTEN EN GEZUIVERDE 

HYDROGENASE 

Hoewel het wellicht mogelijk is groenwiersoorten of cyanobacteriën te 

ontdekken of te selecteren, of zelfs met behulp van de recombinant-DNA-

techniek te 'maken', met gunstiger eigenschappen voor de waterstofpro-

duktie, vindt de biochemicus het aantrekkelijker uit te gaan van een een

voudiger systeem dan van een geheel organisme. Het is op laboratorium

schaal mogelijk protonen met behulp van water tot waterstof te reduceren, 

door in hetzelfde vat chloroplasten (geïsoleerd uit groene planten) samen 

te brengen met het enzym hydrogenase (geïsoleerd en gezuiverd uit be

paalde micro-organismen) en een kleurstof zoals methylviologeen (of de na-
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tuurlijke elektronenoverdrager ferredoxine), die de elektronen van de 

chloroplasten naar het hydrogenase overbrengen (figuur 2) . 

Technische problemen hierbij zijn: 

de isolatie van voldoende chloroplasten, 

de isolatie van voldoende gezuiverd hydrogenase, 

de instabiliteit van de biokatalysatoren, 

de gevoeligheid voor zuurstof van een aantal hydrogenases en van geschik

te elektronenoverdragers (met een redoxpotentiaal d'ie^voldoende laag i s ) . 

Het laatstgenoemde probleem is misschien op te lossen door de zuurstofont

wikkelende reactie fysisch te scheiden van de verdere reacties, een twee-

stapsproces dus, zoals in cyanobacteriën. 

De andere problemen zijn veel ernstiger van aard en zijn eigenlijk met de 

hedendaagse technologie niet op te lossen. Maar gelukkig hoeven wij ze niet 

vandaag of morgen op te lossen; wij hebben minstens nog vijftig jaar en 

misschien wel honderd jaar de tijd. Aangezien het lastige problemen zijn, 

is het verstandig om nu al te beginnen. 

Tot nu toe is de maximale snelheid van waterstofontwikkeling uit een sy

steem bestaande uit chloroplasten, ferredoxine en hydrogenase 94 pmol wa

terstof per mg chlorofyl per uur (Hall et a l . , 1971). Dit komt overeen met 

slechts 0,007 W per mg chlorofyl en er is 300 g chlorofyl of 9 kg chloroplas

ten nodig om in de energiebehoefte van één mens te voorzien, waarbij het 

hv. 

chloroplasten elektronenoverdrager £ - hydrogenase 

Figuur 2. Biofotolyse van water gekatalyseerd door chloroplasten, een ge
schikte elektronoverdrager en hydrogenase. e - : elektron, hv: lichtener-
gie. 
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hydrogenase en het materiaal van de reactor buiten beschouwing worden 

gelaten. Wij hebben derhalve nog een grote reis voor de boeg. 

HYDROGENASE 

De opdracht is stabiele systemen ter beschikking te krijgen die dezelfde 

reacties kunnen uitvoeren als fotosysteem I, fotosysteem II en hydrogenase. 

In principe zijn er twee benaderingswijzen: 

- de isolering en stabilisering van de in organismen voorkomende katalysa

toren , 

- het fabriceren van kunstmatige katalysatoren die de werking van de na

tuurlijke katalysatoren kunnen nabootsen. 

De bioloog voelt zich misschien meer aangetrokken door de eerste bena

deringswijze, de chemicus door de tweede. Beide benaderingswijzen eisen in 

eerste instantie een veel grotere kennis van structuur en werkwijze van 

de natuurlijke katalysatoren. Gezien het grote wetenschappelijke en econo

mische belang van de fotosynthese had het onderzoek op dit gebied, hele

maal los van de hedendaagse energieproblematiek, prioriteit moeten krij

gen. Hydrogenase was echter in 1973 een nog weinig bestudeerd enzym. 

De energiecrisis van 1973 gaf aan de bestudering van hydrogenase een di

recte impuls, ook in Nederland, waar in het kader van de Werkgemeen

schap Bioenergetica van de Stichting Scheikundig Onderzoek Nederland, 

oorspronkelijk vier (thans vijf) laboratoria hun activiteiten samenbunde

len - drie met betrekking tot het hydrogenase en één (thans twee) met 

betrekking tot de fotosynthese. 

De grote vooruitgang in onze kennis van de deelreacties van de fotosyn

these blijkt uit de bijdrage van Amesz. Er is ook een aanzienlijke voort

gang geboekt in het onderzoek over hydrogenase. 

De aanwezigheid van hydrogenase in de purperbacterie Chromatium vi

no s urn werd 50 jaar geleden aan de Koninklijke Nederlandse Akademie van 

Wetenschappen medegedeeld door P.A. Roelofsen. Roelofsen (1934) heeft 

aangetoond dat waterstof opgenomen wordt door deze organismen, vooral 

in het licht. Weliswaar zijn wij in waterstofontwikkeling en niet in water

stofopname geïnteresseerd, maar een enzym katalyseert een reactie in bei

de richtingen. Voor ons doeleinde was het enzym van deze bron toch aan

trekkelijk, want uit de literatuur bleek dat het slechts één elektronover-
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dragend centrum bevat, namelijk een cluster met 4 atomen ijzer en 4 ato

men zwavel. 

Het voert buiten het bestek van deze bijdrage om op alle interessante 

eigenschappen van dit enzym in te gaan. Kort gezegd hebben Albracht et 

al. (1983), koersend op aanwijzigingen van Thauer uit Marburg (Duits

land), aangetoond dat het enzym niet alleen ijzer bevat, maar ook nikkel, 

en dat het nikkel betrokken is bij de reactie met waterstof (figuur 3). De 

omgeving van het nikkel, dat wil zeggen die atomen die naast het nikkel 

de cluster vormen, is niet bekend. Wel kan worden afgeleid dat de ijzer

en nikkelclusters vrij dicht bij elkaar - binnen 1,2 nm -"moeten liggen. 

Kort daarna hebben Amerikaanse en Engelse groepen nikkel, in een aantal 

verschillende hydrogenases van andere bronnen gevonden. In sommige 

hydrogenases, bijvoorbeeld het zeer actieve enzym uit Desulfovibrio, blijkt 

nikkel niet aanwezig te zijn. In plaats van nikkel, bevat dit enzym extra 

ijzer-zwavel clusters (Grande et a l . , 1983). 

Ondanks de schijnbaar uitermate simpele reactie die het hydrogenase ka

talyseert [ 2 H + 2e -> H„] , blijkt het enzym vrij gecompliceerd te zijn. 

Het is wellicht voorbarig te spreken over de mogelijkheden een kunstma

tige katalysator te fabriceren met de eigenschappen van een hydrogenase, 

dat naast nikkel- en ijzercentra enige honderden aminozuren bevat. Hier

voor moeten wij eerst weten wat de structuur van het nikkelcluster is en enig 

inzicht hebben in de vraag waarom twéé metaalclusters - in interactie met 
t 

elkaar- nodig zijn om die reactie t'e katalyseren. Over de mogelijkheid van 
succes in de volgende 10 of zelfs 20 jaar ben ik niet optimistisch; 50 jaar 

is wellicht meer reëel. 

.SR 
S F e ^ 

/ 
S 

/ S J^L iv 
L ^ T L b s'—Fé 

? X S R 
H,-bindingsplaats elektronenoverdrager-

1 bindingsplaats 

Figuur 3. IJzer-zwavel- en nikkelclusters in hydrogenase van Chromatium 

vinosum. L , L, en 1 zijn onbekende liganden. a b J & 

146 



Hoewel hydrogenasen vrij labiele enzymen zijn, is het mogelijk gebleken 

om ze te stabiliseren door ze aan vaste dragers te binden. Een andere me

thode die interessante mogelijkheden biedt, is het hydrogenase in een zo

genaamde omgekeerde micel te brengen (figuur 4). Deze methode is met 

succes op het hydrogenase uit Desulfovibrio toegepast. Een waterige op

lossing van het enzym en methylviologeen wordt ingespoten in ongeveer 

10 volumen van een chloroform/octaan-mengsel, dat een oppervlaktespan

ning-verlagende stof (cetyltrimethylammoniumbromide) bevat, een lichtge

voelige rutheniumverbinding en een elektrondonor (Hilhorst et a l . , 1982). 

Een omgekeerde micel wordt gevormd met een diameter van ongeveer 6 nm, 

waarin het hydrogenase zich in waterige oplossing bevindt. Onder invloed 

Ce(Me)3NBr 

l icht 

7 O-S-SO + H* 

HS<2> 

chloroform / octaan 

Figuur 4. Fotoproduktie van waterstof door hydrogenase in een omgekeer-
2 + 3+ 

de micel. MeV : geoxydeerd resp. gereduceerd methylviologeen. Ru / 
Ru : geoxydeerd resp . gereduceerd tris(2,2'-bipyridine)ruthenium 

Ce(Me)„NBr: cetyltrimethylammoniumbromide. (Overgenomen van Hil 

et a l . , 1982, met vriendelijke toestemming van de auteurs .) 
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van licht verhuist een elektron van ruthenium via methylviologeen naar 

het hydrogenase onder vorming van waterstof. Een extra donor - thiofe

nol - is nodig voor de reductie van ruthenium III terug tot ruthenium II. 

De reactievergelijkingen zijn als volgt : 

2 R 

2e~ 

II 
u 

h v 

+ 2 MeV 

2 M e V t 

E 2 " 

2 <)>-

2 <j>-

+ 2 

-SH 

-SH 
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+ H 2 

+ 2 H^ 

+ 

2 + 
waarbij geldt, dat hv = lichtenergie, MeV = B>ethylviologeen, E = hydro
genase en <])-SH = thiofenol. 

Als wij, in plaats van de lichtgevoelige rutheniumverbinding, een ver

binding met de eigenschappen van fotosystemen I en II van chloroplasten 

of algen kunnen gebruiken, kan water als elektrondonor dienen, en dat 

is ons einddoel. 

PERSPECTIEVEN 

Als het over 50 of 100 jaar wel lukt op een of andere wijze stabiele hy-

drogenases en fotochemische centra in een reactor te bouwen, kan daaruit 

dan voldoende energie gehaald worden? Tabel 1 toont dat er voldoende 

zonlicht aanwezig is : ongeveer vier- of vijfduizend keer ons totale ener

gieverbruik . 

In 1972 heeft men berekend dat 20 g waterstof per dag per vierkante 

meter gemaakt zou kunnen worden in het zuidwesten van de Verenigde 

Staten (Hollaender et a l . , 1972). Dit is gelijk aan 33,4 W. Thans produce

ren de OPEC-landen 17 miljoen vaten olie per dag, elk van 159 1, met een 

totale verbrandingswarmte van 1,15 TW. Op grond van deze berekening 

zou 35 000 km2 nodig zijn om de equivalente hoeveelheid energie te produ

ceren. Verschillen in energieverbruik nodig voor een biofotolyse-techno-

logie, inclusief vervoer van de waterstof, in vergelijking met het tegen

woordige verbruik bij de olietechnologie heb ik buiten beschouwing gelaten. 
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Vijfendertigduizend vierkante kilometer is een groot oppervlak - onge

veer gelijk aan de oppervlakte van Nederland, maar er is elders voldoen

de ruimte te vinden in woestijnen die niet gebruikt kunnen worden voor 

de voedselproduktie of 'energy-farming'. Bovenstaande berekening is ge

baseerd op een maximale efficiëntie van 10 % bij de omzetting van de ener

gie van het zonlicht. Hoewel dit veel groter is dan de efficiëntie die nor

maal bereikt wordt in de landbouw, zou het misschien mogelijk zijn die 

10 % te benaderen in een in principe eenvoudige biofotolysereactor. Er is 

ruimte genoeg in de woestijnen van Arabië, Afrika of Australië (zie figuur 

5) om voldoende reactoren te bouwen met minder dan die efficiëntie, maar 

in verband met de kosten lijkt een rendement van 10 % noodzakelijk. 

Als een mogelijke oplossing van de energieproblematiek blijft de biofoto-

lyse van water toekomstmuziek, of misschien een toekomstdroomC maar een 

noodzakelijke droom. Tenzij het lukt water als brandstof als bron van ener

gie-inkomsten te gebruiken - hetzij door biofotolyse hetzij door gecontro

leerde versmelting van deuteriumkernen - of de zonne-energie op andere 

wijze te benutten (bijvoorbeeld fotovoltai'sche cellen), is de toekomst van 

Figuur 5. Oppervlakte nodig voor waterstofproduktie met dezelfde ener

gie-inhoud als de olieproduktie in januari 1984 door de OPEC-landen (17 

miljoen vaten per dag) . Twee alternatieven zijn aangegeven. 
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de mensheid lang vóór de laatste d ruppe ls olie v e r b r and zijn of de laatste 

grammen uranium gesple ten , een nach tmerr ie . 
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