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Lijst van gebruikte afkortingen en symbolen. 

ABA = Abscissic Acid (abscissinezuur) 

ADP = Adenosine Di Phosphate 

ATP = Adenosine Tri Phosphate 

BNYW = Beet Necrotic Yellow Vein Virus 

CABO = Centrum voor Agrobiologisch Onderzoek 

cv. = cultivar 

et al. = et aléas (en anderen) 

ELISA = Enzyme Linked Immuno Sorbent Assay 

EXP = EXPonent (in FORTRAN) 

f.sp. = forma specialis 

ha = hectare 

IAA = Indol Acetatic Acid (indolazijnzuur) 

IB = Instituut voor Bodemvruchtbaarheid 

IPO = Instituut voor Planteziektenkundig Onderzoek 

1RS = Instituut voor Rationele Suikerproduktie 

kg = kilogramme 

kJ = kiloJoule 

LBO = Laboratorium voor Bloembollenonderzoek 

LUW = Landbouwuniversiteit Wageningen 

m = meter 

NRLO = Nationale Raad voor Landbouwkundig Onderzoek 

NUR = Net Uptake Rate 

OBS = Ontwikkeling Bedrijfssystemen 

PD = Planteziektenkundige Dienst 

PED = Potato Early Dying (Verticillium) 

pi = plant 

RAD = Root Area Duration 

RAI = Root Area Index 

ref = referentie 

RIJP = Rijksdienst voor IJsselmeerpolders 

RWR = Root Weight Ratio 

SLA = Specific Leaf Area 

sp(p) . = species 

SRA = Specific Root Area 

SVP = Stichting Voor Plantenveredeling 

TRV = Tobacco Rattle Virus 

WCS = Willy Commelin Scholten 

WUE = Water Use Efficiency 
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SAMENVATTING 

De biotische-stressfactoren in de bodem en hun invloed op de groei van gewas

sen, hoewel laatstelijk meer in de belangstelling komend, vormen nog geen 

middelpunt van onderzoek. Dit in tegenstelling tot abiotische stress zoals 

droogte, gebrek aan bepaalde plantevoedingsstoffen en temperatuurseffecten en 

biotische stress in de bovengrondse delen door ziekteverwekkers en onkruiden. 

Uit de hoeveelheden literatuur voortgebracht door de verschillende onderzoeks

gebieden blijkt dat vooral binnen de eigen discipline onderzoek wordt verricht. 

Zo lijkt de planteziektenkunde zich meer met de biologie van de ziekteverwek

ker, schade en bestrijding op te houden en zich minder te bekommeren om het 

fysiologisch functioneren van de plant of het gewas na aantasting. De plant- en 

gewaskunde van hun kant neigen er ook sterk toe de zieke planten en gewassen 

buiten de beschouwingen te laten. 

Met de sterke bouwplanvernauwing tot enkele winstgevende gewassen in de 

akkerbouw en het optreden van monocultures bij maïs en een aantal volle-

grondsgroenten treden biotische bodemstressfactoren meer op dan voorheen 

terwijl hun bestrijding een niet steeds gerechtvaardigde belasting voor de 

natuurlijke omgeving vormt, zeker als marktfactoren als overproduktie in 

aanmerking worden genomen. Deze eerste verkenning van de literatuur en andere 

bronnen gaat eerst in op het vruchtopvolgingsonderzoek, -effecten en -verliezen 

in Nederland vooral, omdat de materie nogal plaatsgebonden is. Dan, in de 

hoofdstukken 2 en 3 wordt enige recente achtergrondinformatie aangaande de 

wortel en interacties met het bodemleven aangedragen. Hierbij wordt verhou

dingsgewijs iets uitvoeriger ingegaan op de aard van de plantengroeibevorderen-

de bodemactiviteit (anti-stressoren) dan op grond van het onderwerp, biotische 

stress, verwacht zou worden. Dit omdat het zou kunnen zijn dat bepaalde vrucht

opvolgingen deze positieve activiteit verminderen, wat bij vergelijking van de 

opbrengst als stress zou kunnen worden aangemerkt, terwijl het in wezen een 

verminderde anti-stress betreft. Hoofdtuk 4 tabuleert de betrokken schadeverwek

kers bij de vruchtopvolgingscomplexen bij de "grote vier" gewassen, aardappel, 

suikerbieten, granen en snijmaïs. In Hoofdstuk 5 wordt ingegaan op de mecha

nismen van schadeverwekking en de daarbij betrokken waarnemingen in het onder

zoek. Hoofdstuk 6 ten slotte vat het voorgaande samen en tracht richting te 

geven aan de discussie over de rol van de gewasfysiologie bij het onderzoek 

naar biotische bodemstressfactoren. 
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1. INLEIDING 

1.1. Vruchtopvolgingsonderzoek 

Gedurende de laatste 20 jaar heeft een sterke vernauwing van het bouwplan op 

het Nederlandse akkerbouwbedrijf plaatsgevonden. De arealen met rogge en haver 

zijn vrijwel verdwenen en die met snijmaïs zijn zeer in omvang toegenomen 

(figuur 1). In 1987, volgens gegevens van het LEI, bedroegen de oppervlaktes 

geteeld met de vier grootste akkerbouwgewassen: maïs, 197.000 ha; aardappelen, 

167.000 ha; suikerbieten, 127.000 ha en granen (tarwe, haver, gerst), 165.000 

ha ; ofwel 83% van het totale bouwlandareaal van 783.000 ha. 

De verschillen binnen de regio's zijn groter dan in figuur 1 staan aangege

ven als in aanmerking wordt genomen dat snijmaïs vaak 1:1 en fabrieksaardap

pelen vaak 1:2 worden geteeld. De teelt van vollegrondsgroenten is ook sterk 

gebonden aan bepaalde streken gespecialiseerd in het voortbrengen van bepaalde 

Produkten. Sla en kool komen in monocultures voor, evenals traditioneel in 

monocultuur geteelde gewassen als bollen of de overblijvende gewassen als gras, 

appels en asperges. Het voordeel van de waargenomen intensivering is het 

winstgevend houden van de bedrijfstak (Cevaal, 1981). Als nadelen gelden de 

soms lagere opbrengsten (Hoekstra, 1981; Schölte & Kupers, 1977 en 1978), de 

hogere kosten voortvloeiende uit de bestrijding van vruchtopvolgingsgebonden 

ziekten (PAGV, 1987) en de belasting van de natuur en natuurlijke hulpbronnen 

(Garner et al., 1986; Hoogsteen, 1986). 

Figuur 1 
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Het vruchtopvolgingsonderzoek in Nederland vindt met name plaats op bedrij

ven beheerd door het PAGV (de ROC's), Het IB en de LU (figuur 2). Onderzoeks

instellingen die zich op enigerlei wijze bezighouden met de vruchtopvolgings-

problematiek en door de bodem overdraagbare ziekteverwekkers zijn opgenomen in 

tabel 1. Binnen de NRLO zijn de volgende taakgroepen, waaronder de diverse 

werk-, project-, contact- en discussiegroepen vallen, van belang voor het 

onderhavige onderwerp: bodembiologie, grasland- en ruwvoederproduktie, geïnte

greerde plantaardige produktie, bouwplanvraagstukken, gewasbescherming, planten

veredeling en werking en bijwerking van bestrijdingsmiddelen. 

Figuur 2. Proefbedrijven met vruchtopvolgingsproeven (niet noodzakelijker

wijze complete lijst). 

Proefbedrijf teelten 

1 Feddemaheerd pootgoed, bieten, granen 
2 Borgerswold (OBS, Smith, 1987) 
3 Veendam OBS (ontwikkeling bedrijfssystemen) 
4 Valthermond fabrieksaardappelen 
5 Zwaagdijk kool 
6 De Waag groente, waspeen, bollen 
7 Lovinkhoeve granen 
8 Nagele OBS 
9 de Schreef aardappelen, granen 

10 PAGV-Lelystad handelsgewassen, snijmais 
11 Heino snijmais 
12 Wageningen-H. aardappelen 
13 Achterberg snijmais 
14 Wejtmaas aardappelen, bieten, granen 
15 Breda sla 
16 Kranendonk gras, snijmais 
17 Vredepeel OBS, suikerbieten 

18 Horstmetering asperges 

Ook in de buurlanden vindt vruchtopvolgingsonderzoek plaats, beschreven door 

Steinbrenner et al. (1985) in Muencheberg in de DDR met granen, aardappelen , 

suikerbieten en lucerne (gewasopbrengst en -ontwikkeling); door Obenauf & Roth 

(1985) ook in Muencheberg over de invloed van vruchtwisseling op het voorkomen 

van onkruiden in rogge; door Götz et al. (1985) in Berlijn over de invloed van 

vruchtwisseling op het optreden van onkruiden in snijmais, gras, aardappelen en 

granen. In de BRD rapporteerden Graf (1983) en Schaeufele (1981) vruchtwisse-

lings- en voorvruchteffecten op het optreden van rhizomanie in bieten en 

Bischoff (1985) meldde de opbouw van aaltjes bij de teelt van suikerbieten in 

nauwe rotaties. Ambolet (1983) en Cure et al. (1986) beschreven tarwemonocul-

tuur en vruchtwisselingsproeven (met suikerbiet) in Frankrijk terwijl de 

Woburn- en Broadbalkproeven in het Verenigd Koninkrijk over bemesting en 

vruchtopvolging uitvoerig zijn beschreven door Widdowson et al.(1982) en Dyke 

et al. (1983) in de jaarverslagen van het proefstation in Rothamsted. 
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1.2. Vruchtopvolgingseffecten 

Een verhoudingsgewijze opbrengstdaling van gewassen bij een bepaalde vruchtop

volging kan het gevolg zijn van abiotische factoren als een verminderde bodem

vruchtbaarheid (Widdowson et al., 1982; Dyke et al., 1983 en Hoekstra, 1986), 

een verslechterde structuur door reductieplekken (Groenwold & Breeuwsma, (1986) 

of door verdichting van de bouwvoor (van Loon et al., 1985) en door toenemende 

droogtestress, reden waarom in de Canadese prairies granen worden afgewisseld 

met braak om in het laatste geval water te sparen. Bepaalde vruchtopvolgingen 

kunnen leiden tot een toename van onkruiden en dan, ofwel door concurrentie met 

Tabel 1. Onderzoeksinstellingen werkend aan biotische stress 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

CABO 
Hilbrandlab 
IB 
IPO 
1RS 
I TAL 
LBO 
LUW Bodemkunde 
LUW Bodemkunde 

Wageningen 
Assen 
Haren 
Wageningen 
Bergen op Zoom 
Wageningen 
Lisse 

e & geologie 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 

e & plantevoedingl8 

LUW fytopa thologie 
LUW landbouwplantenteelt 
LUW microb 
LUW nemato 
LUW VPO 
PAGV 
StiBoKa 
SVP 
WCS 

iologie 
logie 

Lelystad 
Wageningen 
Wageningen 
Baarn 

het gewas om ruimte, licht, water en voedingsstoffen tot opbrengstvermindering 

aanleiding geven (Obenauf & Roth, 1985; Götz et al., 1985), dan wel door 

allelopathische reacties de opname van voedingsstoffen en groei verstoren als 

het geval schijnt te zijn bij kweek (Agropyron repens) in maïs (Rice, 1983). 

Vaak is de oorzaak van de opgetreden opbrengstdaling bepaald onduidelijk 

gebleven en wordt deze aan nog onbekende pathogenen (Schölte & Kupers, 1977; 

Schippers et al., 1985) bij respectievelijk de zelfonverdraagzaamheid van rogge 

op lichte zandgrond en bij aardappel in de Flevopolder, of aan allelopathische 

reacties als bij aspergemoeheid (Rice, 1983) toegedicht. De enigma's blijken 

soms bij het lezen van verschillende artikelen van dezelfde auteurs als Schölte 

& Kupers (1977, 1978) bij het beschrijven van zelfonverdraagzaamheid van rogge 

op het proefveld in Wageningen-Hoog stellen dat: "...neither fungi nor 

nematodes caused yield depression...", terwijl dezelfde auteurs in 1984 gewagen 

van:"...soil fungi appeared to be the major factor..." Ook verschillende 

auteurs werkend aan dezelfde proef op "De Schreef" (Hoekstra, 1981) als 

Schirring (1987), Schölte et al. (1984) en Schölte (1987) wijten de opbrengst

daling van aardappel voornamelijk aan het optreden van Verticillium 
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dahliae, Colletotrichum coccodes en Streptomyces scabies, terwijl Schippers et 

al. (1986, 1987) en Bakker et al. (1986, 1987) het optreden van Pseudomonas 

spp. grotendeels verantwoordelijk stellen. 

Tabel 2. Belangrijke bodemziekten per gewas (naar:Mulder, 1987) 

<£- ^ v <r ̂  ^ -<r^ y 
• • o O Voetziektencomplex 

O Wortelbrandcomplex 
O Colletotrichum coccodes 

O O G O O G G Fusarium spp. 
• • • Gerlaghia nivalis 

• • • • Helicobasidium purpureum 
° ° O G G Q Pythium spp. m 

O Plasmodiophora brassicae 
O Phytophthora spp. . 

• • • • O Rhizoctonia solani 
• • • • • • • •Sclerotinia sclerotiorum 

• • Streptomyces scabies 
O Sclerotium cepivorum 

• • • • • • • Verticillium spp. 

O Ratelvirus 
O Rhizomanievirus virus 

a 
O O O • O • O Cysteaaltjes a 

• • • • • • • • Nrd.wortelknobbelaaltjes 1 
« « « Graswortelknobbelaaltjes t 

• • • • • • Wortellesieaaltjes j 
O o o • • • » »Vrijlevende wortelaaltjes e 

s 
O niet gemeenschappelijke, • gemeenschappelijke primaire en 
G gemeenschappelijke doch secundaire pathogenen 

Toch ondervindt het betoog, dat ziekteverwekkers die in versterkte mate 

optreden bij bepaalde gewassen (tabel 2) in vernauwde vruchtwisselingen (bio-

tische stressfactoren) verantwoordelijk zijn voor het grootste gedeelte van de 

opbrengstdaling, weinig weerstand. Dit ook omdat andere vormen van stress als 

onkruiden en onderbemesting sneller worden onderkend en ook gemakkelijker zijn 

te bestrijden. 

1.3. Verliezen 

Verliezen in samenhang met vruchtopvolging zijn van velerlei aard. De aandui

dingen van Zadoks en Schein (1979) volgend, kunnen potentiële verliezen, 

optredend in afwezigheid van bestrijding, van belang zijn daar waar bestrijding 

technisch of economisch niet mogelijk is of geen effect sorteert en waar 
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verandering van bouwplan finacieel niet voordelig is. Bovendien wordt de schade 

ook niet altijd onderkend en waardoor geen bestrijding plaatsvindt. Actuele 

verliezen bestaan uit primaire directe verliezen als de opbrengstvermindering 

door het handhaven van te nauwe rotaties (bijvoorbeeld: 27% bij aardappel 

(O'Sullivan, 1978), 21% bij suikerbiet (Bischoff, 1985), 30% bij rogge (Schölte 

& Kupers, 1977,1978), 20% bij erwt, 19% bij veldboon, en 12% bij maïs 

(Huiskamp, 1987) en tot 20% bij tarwe (Ambolet, 1983). De figuren 3 en 4 tonen 

voor twee gewassen een typisch verloop in de tijd. Volgens Hoekstra (1981) 

handhaaft de opbrengstvermindering bij aardappelen zich in de Flevopolder door 

de 1:3 teelt op 15%, iets meer in droge en iets minder in natte jaren, wat 

meteen aanduidt dat biotische stress belangrijker is in samenhang met abio-

tische stress. Bij continue teelt van tarwe wordt vaak een sterke daling van de 

opbrengst in het tweede en derde jaar gevonden die weer ten dele verdwijnt bij 

voortzetting van de continue teelt. Dit verschijnsel, ook waargenomen door de 

RIJP bij aanvang van de verbouw van tarwe na drooglegging schijnt te zijn te 

wijten aan het optreden van hyperparasieten en ook wel insekten (Chet & Henis, 

1985; Curl et al., 1985) van de verantwoordelijke ziekte, met name van 

Gaeumannomyces graminis var, tritici (tarwehalmdoder). Kwaliteitsverlies als 

het optreden van rhizoctonia Sclerotien op aardappel (Jager,1986), de kosten 

voor bestrijding voor of tijdens de groei (PAGV, 1987, Heijbroek et al, 1985) 

en het vervangen van een meer winstgevende cultivar als Bintje door een minder 

winstgevend AM ras als Gigant zijn ook primaire directe verliezen. Secundaire 

directe verliezen zijn verliezen die voortkomen uit het verhogen van het 

inoculumpotentiaal van pathogène bodemorganismen (die in een vervolgseizoen 

voor opbrengstderving zouden kunnen zorgen) en de bestrijding daarvan. 

7o aardappelopbrengst van 1:6 teelt 

100 Ç C < > « > } * ^ « H > < M * « M « K < ^ ^ 1 : 6 

90 

80 

1:4 

1:3 

Figuur 3. 

Verhoudingsgewij ze 

aardappelopbrengsten 

(> 35 mm) op "De Schreef" 

(naar Schippers et a l . , 

1987) 

' 65 *70 75 •80 ' 8 5 j a a r t a l 
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Indirecte verliezen, optredend in de sociale sfeer niettegenstaande een min 

of meer geslaagde bestrijding, zijn bijvoorbeeld verliezen die optreden als het 

Verenigd Koninkrijk als quarantainemaatregel aardappelpootgoed uit die gedeel

ten van Nederland weert waar besmetting met het rhizomanievirus bij suikerbie

ten voorkomt. Vervuiling van oppervlaktewater door bodemontsmettingsmiddelen 

zijnde verliezen toegebracht aan de natuurlijke omgeving alsook de kosten 

verbonden aan het hier geschrevene zijn evenzovele voorbeelden van indirecte 

verliezen veroorzaakt door biotische bodemstressfactoren. 

Figuur 4. 

Verhoudingsgewij ze 

tarweopbrengst en 

bij wisselbouw en 

continue teelt in 

Aulnay-aux-Planches 

(Frankrijk, Ambolet, 

1983) 

7o van tarwe in vruchtwisseling 

-o o o o o- wisselbouw 

continue teelt 

jaar 

2. DE WORTEL 

2.1. De rhizosfeer 

Bodemziekten infecteren de plant via de wortel en vele ziekteverwekkende en 

niet ziekteverwekkende organismen hebben parasitaire en symbiotische relaties 

met de plantewortel. Die relaties vinden voornamelijk plaats in de niet ver-

kurkte delen van de wortel, het wortelpuntje, de wortelharen en de rhizosfeer 

(figuur 5). De rhizosfeer, zo genoemd door Hiltner (1904) laat zich als volgt 

indelen (Balandreau & Knowles, 1978): 

- het wortelslijm (mucigel), bestaande uit waterbindende Polysacchariden; 

- de (kale) epidermis waar het slijm minder wordt geproduceerd en verdwijnt 

door toedoen van de rhizosfeerbacteriën; 

- de endorhizosfeer waar bacteriën en schimmels het wortelweefsel binnen

dringen; 

- de rhizosfeergrond met meer micro-organismen dan in de rest van de bodem. 
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Figuur 5 . Schematische weergave van de wor te lpun t ( v r i j naar Balandreau & 

Knowles, 1978; Rovira e t a l . , 1983 en S co t t , 1987). 

wortelmutsjeslijm 
wortelmutsje 

apicaal meristeem 

bac t e r i ëe l s l i jm 

losgelaten 
ce l len en 
cytoplasma 

wondjes of 
schijnkomen van 
secundaire wort 

floeem en xyle 

haarwortel t jes 

ermis 

ergrond 

izosfeer 

endodermis 

ericykel 

Naast de produktie van groeistoffen voor de plant als auxines, gibberellines, 

cytokinines alsook remstoffen als abscissines en IAA gestimuleerde ethyleen-

synthese (Street et al. 1978), scheiden de wortels materiaal af ten behoeve van 

de microbiële activiteit in de rhizosfeer (Haie et al., 1978) door: 

- afscheiding, afhankelijk van de membraanpermeabiliteit als beïnvloed door de 

pH, ionenconcentratie, zuurstof, watervoorziening en temperatuur van de 

bodem, alsook van de toestand van de plant als beïnvloed door licht, groei-

stofregulatie en biotische factoren waaronder virussen; 

- lekken als aangetoond met 14-C fotosynthaten; 

- losgelaten cellen en stukjes weefsel; 

- verwonding door micro- en macrobiële activiteit, cultuurmaatregelen en 

schuren veroorzaakt door groeien en omgevingsfactoren als krimpen en rekken 

door temperatuur en vochtverschillen. 

Naast een directe opname van dit materiaal, afkomstig van de wortels, door 

bodemmicroflora en -fauna aangetoond met 14-C verdeling naar spruit, wortel, 

bodem en microbiële biomassa door Merckx et al. (1985, 1988), vindt ook exuda-

tie plaats van stoffen die ertoe dienen plantevoedingsstoffen in de nabijheid 

van de wortel meer beschikbaar te maken (Clarkson, 1985): 
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- Polysacchariden, die het contact tussen wortel en bodem verhogen en tevens 

gronddeeltjes doen samenklonteren, wat erosie helpt bestrijden in droge 

streken; 

- zuren waardoor lupines en koolsoorten met protonen fosfaat oplossen in 

fosfaatarme gronden; 

- enzymen zoals fosfatase dat uit de celwand kan lekken en in de grond kan 

bijdragen aan de hydrolyse van fosfaatesters. 

In de grond maken deze wortelexudaten deel uit van de reeds aanwezige orga

nische bestanddelen in de humus, bestaande uit aminozuren, purines, 

pyrimidines, aromaten, uronzuren, suikers en organische zuren (Alexander, 1977) 

en dienen zij ook als substraat voor de bodemmicro-organismen. 

2.2. De wortelfunctie 

Wortels treden op als de belangrijkste bemiddelaar tussen de bron van voedings

stoffen en water (de bodem) en de andere delen van de plant; zij verlenen steun 

en opslagorganen om periodes van stress te overbruggen en zij dienen als waard 

voor parasitaire en symbiotische micro-organismen (Warembourg & Morall, 1978). 

Van de energie, in de vorm van koolhydraten getransporteerd van de bovengrondse 

delen naar de wortels, worden gedeelten gebruikt voor respiratie, exudatie 

(soms tot 10% van de geproduceerde drogestof), koolstofallocatie naar organis

men in de rhizosfeer (Rhizobium, mycorrhizae en ziekteverwekkers) en voor de 

wortelgroei. Nog steeds volgens dezelfde auteurs is aangetoond dat de ademha

ling in het wortelmilieu toeneemt wanneer aan steriele potgrond micro-organis

men worden toegevoegd. Dit duidt op C-allocatie naar deze organismen. Naast 

ademhaling voor de groei en het onderhoud dient een deel van de energie (onder 

normale omstandigheden ongeveer 60% van de totale wortelademhaling, Veen 

(1981)) voor de ionenabsorptie door plantecellen. Dragers zorgen hierbij voor 

het transport van ionen door membranen die een barrière vormen voor diffusie 

(Clarkson, 1974). Onder gunstige omstandigheden kan de verhouding tussen de 

concentraties van zouten binnen en buiten de cel een factor 10.000 of meer 

bedragen. Een minimale waarde voor de benodigde energie om zout in een richting 

te pompen die thermodynamisch "bergopwaarts" is, is ruim 22 kJ/mol, wat in 

dezelfde orde van grootte is als de 29 kJ/mol die bij de verademing van 1 mol 

ATP naar ADP + P vrijkomt (Epstein, 1972). 

De grootte van het wortelstelsel zou worden bepaald door het functioneel 

evenwicht dat bestaat tussen de spruit en de wortel in afhankelijkheid van 

omgevingsfactoren en het ontwikkelingsstadium van de plant (Brorwer, 1983). 

Figuur 6 illustreert dit verschijnsel bij maïs voor het temperatuur- en stik

stofeffect. Brouwer neemt aan dat bij ongestoorde groei wortel en spruit om 
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koolhydraten en mineralen concurreren en dat het meest wordt voldaan aan de 

vereisten van het orgaan dat het dichtst bij de bron is gelegen. Zo leidt de 

vermindering van de hoeveelheid blad of licht meer de groei van de wortels en 

leiden nutriënten- en droogtestress alsook de verwijdering van wortels de groei 

Spruit versgewicht (g/plant) 

+N, 25 °C 
100 

10 

o 

o, + N, 14 W C 

o--o- -N 

1 10 100 g/plant 
Wortel versgewicht 

Figuur 6. 

Spruit/wortel-verhoudingen 

van normaal opgroeiende 

maïsplanten en planten 

waaraan periodiek N werd 

onthouden of waarbij het 

groeipuntje tot 14 graden 

werd gekoeld (naar Brouwer 

1983). 

van de spruit het meest. Een andere verandering van het wortelmilieu, zoals de 

toegenomen weerstand, leidde tot kortere, maar dikkere wortels (Veen, 1982), 

waarbij het totale wortelgewicht bij potproeven niet veranderde, maar het 

negatieve effect van P- en K-tekort op de spruitgroei wel toenam (Boone & Veen, 

1982). Onder optimale omstandigheden hebben planten een overcapaciteit van 

wortels welke gedeeltelijke bescherming biedt tegen stress (Veen, 1977); dit 

blijkt ook uit het feit dat nog voldoende voedingsstoffen voor normale groei 

worden opgenomen als ze slechts aan een deel van het wortelstelsel worden 

aangeboden (de Jager, 1982). De bewortelingsgraad en -diepte varieert in 

afhankelijkheid van gewas, groeistadium, grondsoort en de nutriënten- en 

waterstatus van de grond. Vos en Groenwold (1986) vonden een voortschrijdende 

bewortelingsdiepte tot 80-100 cm bij rijpheid van de aardappel waarbij het 

afsterven van de wortel 50 tot 60 dagen na opkomst vanaf de bovenste bodemlaag 

inzette. Een heterogene verdeling van de wortels kan onder meer het gevolg zijn 

van onregelmatigheden in de bodem als reductieplekken (Groenwold & Breeuwsmaj 

1986), compactie van ploegzolen (van Loon et al., 1985) of juist door afwezig

heid daarvan (Bakermans & de Wit, 1972). 
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3. BEDRIJVIGHEID IN DE BODEM 

3.1. Indeling van micro-organismen 

Alexander (1977) classeerde het bodemleven in vijf groepen: 

- bacteriën, die talrijker zijn dan de 4 andere groepen samen, maar minder dan 

de helft van de microbiële biomassa van de bodem uitmaken; zo is onder een 

grasmat tot een diepte van 30 cm tussen 32 en 76 g/m.m drogestof afkomstig 

van bacteriën gevonden en tussen 84 en 117 g/m.m van schimmels (Parkinson, 

1973); bacteriën, hoewel moeilijk te lokaliseren (Foster, 1985) zijn vooral 

geconcentreerd rond de wortel waar 10(EXP)10 bacteriën per g grond zijn 

waargenomen terwijl een vijf maal zo lage concentratie normaal zou zijn in 

die zelfde grond (Clarke, 1967); 

- actinomyceten, een levensvorm tussen bacterie en schimmel, eencellig dun 

mycelium producerend; 

- schimmels vormen de grootste massa van het microbiële bodemleven; 

- algen, komen voor waar voldoende vocht en licht is voor foto-autotrofie; 

- protozoën, de eenvoudigste vorm van dierlijk leven, zich voedend met 

algen, protozoën en bacteriën. 

De virussen met bacteriën, actinomyceten, planten en dieren als waard worden 

hier buiten beschouwing gelaten. 

Er bestaan diverse systemen voor de relaties tussen de verschillende micro

organismen en plantewortels, ervan afgezien of de betreffende rhizosfeer-micro

organismen heilzaam (symbiotisch), schadelijk (pathogeen) dan wel geen effect 

op de plant hebben (Dommergues, 1978): 

- symbiose met wortelknolletjes bij leguminosen waarbij de rhizobiumbacterie 

als endofyt stikstof bindt; 

- symbiose met actinomyceten als endofyten bij niet-leguminosen als de els 

(Alnus sp.) waarbij ook stikstofbinding plaatsvindt; 

- ectomycorrhizae voorkomend bij boomsoorten (Marx et al., 1978); 

- endomycorrhizae voorkomend bij de meeste plantesoorten; 

- symbiose tussen wortel en algen (Cycas, Macrozamina); 

- rhizosfeersystemen die plantengroeibevorderende en schadelijke micro

organismen kunnen bevatten; 

- invasie door pathogenen zoals vele schimmelsoorten, bacteriën (Agrobacterium, 

Corynebacterium, Erwinia, Pseudomonas en Xanthomonas) en door een 

actinomyceet (Streptomyces spp.). 
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3.2. Plantengroeibevorderende micro-organismen 

Een heilzame werking van micro-organismen in de bodem kan berusten (Lynch, 

1976; Gaskins et al., 1985) op het oplosbaar maken en ter beschikking stellen 

van de wortel van mineralen, op de stikstofbinding, op het voortbrengen van 

groeibevorderende hormonen en het onderdrukken van ziekteverwekkers. 

Het verhogen van concentraties van slecht oplosbare ionen en verbindingen 

zoals fosfaat-ijzerzouten door vrij levende rhizosfeer-micro-organismen wordt 

niet van groot belang geacht, omdat de plant zelf deze concentraties ook kan 

verhogen in de rhizosfeer (Tinker, 1980). Inoculaties met Azospirillum (Gaskins 

et al., 1985) hebben dan ook zeer wisselend succes gehad. Wanneer niet gesteri

liseerde grond werd vergeleken met gesteriliseerde grond (Barber, 1978) bleek 

de fosfor- en zwavelopname door de plant gereduceerd te zijn vanwege een 

gedeeltelijke opname van deze stoffen door de micro-organismen. Nitraatopname 

nam er door toe, maar de ammoniakopname nam weer af door hun aanwezigheid. 

Mycorrhizaschimmels zijn meer betrokken bij inorganische plantevoeding. Er zijn 

drie hoofdtypes (Gerdemann, 1975): 

- ectotropische mycorrhizae van de Pinaceae, Myrtaceae en Fagaceae; 

- ericamycorrhizae van de Ericaceae en de Epacidaceae; 

- vesiculaire-arbusculaire (VA) mycorrhizae (Phycomyceten van de familie 

Endogonaceae) op de meeste andere planten behalve Brassicaceae. 

Mycorrhizae nemen koolhydraten op van de plant, maar kunnen de fosfaatopname 

van de plant bevorderen, zoals aangetoond met 32-P-opname (Hayman, 1983), 

mogelijk door vergroting van het externe absorberende oppervlak van de wortel 

en door vergrote beschikbaarheid van het element. De auteur suggereert voorts 

dat stikstofbindende bacteriën door mycorrhizae gestimuleerd kunnen worden of 

in geval van orchideeën zelfs kunnen worden verteerd. Schoenbeck (1979) vond 

dat celwanden versterkt werden door mycorrhizae, wat meer bescherming bood 

tegen schimmels en nematoden, maar dat door de verhoogde fosfaatopname, de 

plant gevoeliger werd voor schimmels en virusziekten in het blad. 

Bothe et al. (1983) tabuleerden de vrijlevende stikstofbindende bacteriën 

waaronder Azospirillum, Azotobacter, Baccillus, Clostridium, Derxia en 

Klebsiella. Bij inoculatieproeven met dit soort materiaal werden echter geen of 

inconsistente resultaten behaald (Gaskins et al., 1985). Bothe et al. (1983) 

vervolgden met de symbiotisch stikstofbindende systemen en associaties welke de 

benodigde energie (Beevers & Hageman, 1983) geleverd krijgen van de waardplant, 

zoals de Rhizobium bij leguminosen, actinomyceten bij een aantal boomsoorten en 

blauw-groene algen (Nostoc) bij korstmossen. In het review van Bothe cum suis 

staan tevens schattingen van de hoeveelheden gebonden stikstof. Dit varieert 

van 40-160 kg/(ha jaar) voor rhizobiumsymbiose, 50-180 kg/(ha jaar) voor 
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Symbiose van actinomyceten, 80-120 kg/(ha jaar) voor de vrij levende blauwgroene 

algen en minder dan 1 kg/(ha jaar) voor de vrij levende Azotobacter, Clostridium 

en andere vrij levende stikstofbinders. 

Denitrificatie in de rhizosfeer kan heilzaam zijn waar plaatselijk toxisch 

hoge concentraties voorkomen en het kan geschieden door Alcatigenes, Baccillus 

en Pseudomonassoorten volgens Gamble et al. (1977) aangehaald door Gaskins et 

al. (1985). De rol van groeibevorderende hormonen is nog weinig begrepen 

(Gaskins et al., 1985) en is nog niet aangetoond te velde, hoewel toevoeging 

van door hitte gedode bacteriën de groei van zaailingen bevorderde, wat er op 

duidt dat er sprake kan zijn van stoffen die de groei beïnvloeden, naast een 

activiteit in samenhang met microbiële aanwezigheid. 

De onderdrukking van ziekten door bodemmicro-organismen lijkt te berusten op 

drie mechanismen gebaseerd op 1) competetitieve interacties, 2) antibiotische 

werking en 3) hyperparasitisme. Als voorbeeld van competitieve interactie geldt 

kolonisatie van tarwewortels door bacteriën van de genus Pseudomonas (Schroth & 

Hancock (1982), die ijzerchelaterende verbindingen produceren (sideroforen) die 

een grote affiniteit voor F3+ ionen hebben. Daarmee zou ijzer beperkend worden 

voor de ontwikkeling van Gaeumannomyces graminis en inderdaad trad dit 

organisme meer op bij toediening in de vorm van FelII-EDTA. Succesvolle koloni

satie van de wortels door deze bacteriën zou (Dijkstra et al., 1987) minder 

afhangen van actieve migratie en dispersie naar en op het worteloppervlak, maar 

meer van het vermogen om zich snel te vermeerderen op de wortel na de passieve 

verplaatsing van het wortelpuntje en strekkende cellen. Bacterisatie van 

aardappels met geselecteerde isolaten van Pseudomonas putida en P. fluorescens 

met antibiotische werking tegen Erwinia carotovora resulteerde in een geslaagde 

kolonisatie waarbij Pseudomonas na twee maanden het overheersende bacterie werd 

in de rhizosfeer van de aardappel, leidend tot een verbeterde opkomst en groei 

(Logan & Cooke, 1985) en opbrengstverhogingen tot 30% (Burr et al., 1978; Xu & 

Gross, 1986). Howie & Echandie (1983) rapporteerden 23 - 100% gewichtstoename 

van de spruit en 23-178% van de wortel in kasproeven. Op het veld werd als 

gevolg van Erwinia onderdrukking slechts in twee van de drie proeven een 

significante opbrengstverhoging gevonden. Bij de vruchtopvolgingsproeven op "De 

Schreef" (Hoekstra, 1981) zouden volgens Geels & Schippers (1983), Geels et al. 

(1986), Schippers et al. (1985, 1986, 1987), Bakker et al. (1986) en Bakker & 

Schippers (1987) aardappelgroeiremmende pseudomonaden optreden die door planten-

groeibevorderende Pseudomonasisolaten (die de schadelijke soort ijzer onthoudt 

door siderofoorproduktie) worden verdrongen. Bacterisatie van pootgoed heeft op 

het veld soms geleid tot verhoogde opbrengst bij pootgoedrooiingen en nog niet 

bij latere oogsten van consumptieteelt. Miller et al. (1987) vonden dat voor 

bepaalde bodemziekten gevoelige gewassen (bijvoorbeeld) maïs voor Fusarium 
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spp.) gevoelige cultivars de ontwikkeling stimuleerden van bacteriën in de 

rhizosfeer met een dergelijke samenstelling (Baccillus, Pseudomonas 

fluorescens, Coryneform en Actinomyceten) dat de ziekteverwekkers in de buurt 

van de wortel gestoord werden in hun ontwikkeling. 

Antibiotische werking en infectie van pathogenen met een hyperparasiet als 

mechanisme van plantengroeibevordering wordt vaker waargenomen. Zo leidde 

inoculatie van potten met een isolaat van Pseudomonas fluorescens (BIO van Wadi 

& Easton, 1985) tot een verhoogde drogestofproduktie, maar had deze geen effect 

op Verticillium dahliae, terwijl de isolaten 4 en 45 een negatief effect hadden 

op de schimmel en de drogestofopbrengst nog meer verhoogde. Deibel- van 

Schijndel (1983) vond iets minder omval en een iets betere beginontwikkeling 

bij biet als negatief gevolg van twee Pseudomonas isolaten, een dat een 

antibioticum en een ander dat siderofoor produceerde, op de bodemschimmels 

Aphanomyces sp. en Pythium spp.. Jager & Velvis (1984, 1985,1986), van den 

Boogert en Jager (1984) en Jager (1986), Velvis (1985) en Velvis & Jager (1983) 

testten rhizoctoniabestrijding op aardappel met verschillende hyperparasietaire 

schimmels waarbij gevonden werd dat een poterbehandeling met Gliocladium roseum 

en Trichoderma hamatum geen bescherming boden onder veldomstandigheden, 

Hormiactus fimicola had enig effect bij lagere temperaturen en Verticillium 

biguttatum bij hogere temperaturen. De sclerotia-index daalde tot de helft bij 

inoculatie met V. biguttatum terwijl het gecombineerd met een toepassing van 

20% van de aanbevolen dosis Pencycuron het resultaat nog aanzienlijk 

verbeterde. 

Hyperparasitisme van bodemschimmels op meercellige organismen (aaltjes) 

vindt reeds commerciële toepassing bij de bestrijding van wortelknobbel- en 

cysteaaltjes door Paecilomyces lilacynus (Davide & Zorilla, 1984). Ook in 

onbehandelde velden kunnen schimmels de aaltjespopulaties in bedwang houden: 

Verticillium clamidosporum en Cilindrocarpon destructans hielden het biete-

cysteaaltje (Heterodera schachtii) op een bepaald aanvaardbaar niveau in een 

18-jarige continue bietenteelt (Heijbroek, 1983). 

3.3. Schadelijke bodemmicro-organismen 

Schadelijke bodemmicro-rganismen worden wel "minor pathogens" (Suslov & 

Schroth, 1982) genoemd als ze verhoudingsgewijs weinig symptomen en geringe 

schade teweegbrengen, deel uitmaken van de microflora van de rhizosfeer en niet 

licht zijn aan te wijzen. Dit in tegenstelling tot "major pathogens", ziekte

verwekkers die duidelijke symptomen en schade bij het gewas te zien geven en 

gemakkelijker als veroorzaker zijn aan te wijzen. Deze laatste komen ter sprake 

in Hoofdstuk 4: vruchtopvolgingscomplexen. Salt (1979) definieert minor patho

gens als schimmels die geen ziektebeeld geven en geïsoleerd kunnen worden van 
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ogenschijnlijk gezonde worteldelen, in tegenstelling tot major pathogens die de 

endodermis binnendringen en weefsel ten gronde richten. Minor pathogens: 

- beperken zich tot juveniel weefsel als wortelharen, wortelpuntjes en 

cortexcellen (Olpidium, Rhizophydium, Polymixa); 

- hebben een wijdverbreid waardplantbereik; 

- veroorzaken een schade aan de waard die afhangt van de omgevingsomstandighe

den en van de groeikracht van de waard (Fusarium spp., Pythium arrhenomanes); 

- duidelijke symptomen ontbreken als bijvoorbeeld Pythium, Rhizoctonia cylin-

drocarpon en Fusarium optreden als minor pathogen. 

Het is waarschijnlijk dat vele schadeverwekkers reeds als minor pathogen in 

de rhizosfeer aanwezig zijn en op latente wijze schade toebrengen zoals tot 

uiting komt bij de opbrengstderving bij nauwe vruchtwisselingen. Tot grote 

schade en uitdrukking van de ziekte kan het komen als de externe omstandigheden 

drastische wijzigingen ondergaan: (a)biotische stress. Grondontsmetting heeft 

bij het optreden van minor pathogens wel enig effect, maar het leidt wel vaak 

tot herkolonisatie door vervanging met een voor de biocide tolerantere soort of 

type (Bollen, 1979) waarbij de aard van de bodem een belangrijke rol speelt 

(Griffin, 1985). 

Gaskins et al. (1985) redeneerden dat door microbiële activiteit geprodu

ceerde fytotoxische concentraties van ammonia, waterstofsulfide, kooldioxide, 

organische zuren, groeiregulerende stoffen, aminozuren en antibiotica (stoffen 

met een cryptisch effect) schade toebrengen wanneer voor de plant ongewone 

omstandigheden als hoge temperaturen of wateroverlast de bacterie aanzetten tot 

de produktie van extra hoge concentraties van deze schadelijke stoffen en 

bijdragen aan een verminderd vermogen van de wortels om de bodem te detoxifi-

ceren. Van de Geijn en van Maaren (1986) ontwikkelden een biotoets op een 

voedingsbodem in een petrischaaltje om zulke stoffen op (sub)toxisch niveau aan 

te tonen met een effectief bereik van complete remming van de wortelgroei tot 

normale ontwikkeling. De produktie van HCN (blauwzuur) door pseudomonaden, 

mogelijk verantwoordelijk voor een deel van de opbrengstderving bij aardappelen 

in een te nauwe vruchtwisseling (Schippers et al. 1978), hoort waarschijnlijk 

ook thuis in de opsomming van Gaskins et al. (1985). 

De aanwezigheid van een minor pathogen dat in potentie een duidelijk ziekte

beeld kan geven, zoals Verticillium dahliae, kan onder goede omstandigheden 

voor gewasgroei weinig schade doen (Schirring, 1987) , maar onder droge omstan

digheden tot volledige expressie komen en schade veroorzaken doordat het 

aanleiding geeft tot een vervroegd afsterven van het gewas. Ten slotte heet het 

Verticillium syndroom in Amerika PED (potato early dying syndrome, Perry & 

Evert, 1983). Het omgekeerde komt ook voor: Aphanomyces als major pathogen in 
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het begin van het groeiseizoen waarbij symptoomexpressie zichtbaar is als 

uitval van kiemplantjes, maar de plantjes die het juveniele stadium te boven 

komen, groeien ogenschijnlijk gewoon door, maar dragen de schimmel wel mee als 

minor pathogen (Schaeufele, 1981). Aan de rol van schadelijke rnizobacteriën 

als vermindering van de groei van het gewas bij suikerbiet is gewerkt door 

Suslov & Schroth (1982) . Zaadinoculatie met Enterobacter, Klebsiella, 

Citrobacter, Flavobacterium en de fluorescerende pseudomonaden P. chicorii en 

P. vividiflava. Op het veld werd verminderde kieming, wortelvergroeiingen, 

-lesies en -groeivermindering alsook een toegenomen aantasting door pathogène 

schimmels gevonden. Schirring (1987) veronderstelt dat een onbekende micro-

biële activiteit op "De Schreef" de fosforopname verstoort en het gewas daar

door gevoeliger maakt voor aantasting door Verticillium dahliae. Mogelijk 

spelen fluorescerende pseudomonaden (Schippers et al., 1987) hier de rol van de 

onbekende microbiële activiteit. 

3.4. Meercellige bodemorganismen: aaltjes 

De vier groepen aaljes, cysteaaltjes (Globodera en Heterodera), wortelknobbel-

aaltjes (Meloidogyne), stengelaaltjes (Dytilenchus) en vrijlevende aaltjes 

(Pratylenchus spp., Rotylenchus spp. en Trichodorus spp.), tasten gewassen aan 

(tabel 3). De mate van aantasting komt kwantitatief tot uitdrukking in de 

vergelijking van Seinhorst (1965) Y=Ymin+(Ymax-Ymin)Z(EXP)(Pi-T) waarin Y de 

opbrengst is bij de aanvangstdichtheid van de nematoden Pi, Ymax de opbrengst 

in afwezigheid van nematoden, Ymin de laagste opbrengst bij de grootste nema-

todendichtheid, T de tolerantiegrens. Z is een constante kleiner dan 1 en 

vertegenwoordigt het aandeel van groeivermindering van de plant veroorzaakt 

door een nematode. Het is hierbij niet duidelijk welke rol interacties met 

abiotische stressfactoren spelen en later zal Seinhorst (1981) dan ook ver-

Tabel 3. Vermelding van schade door aaltjes in de literatuur 

Aard
appel 

X 
X 

X 

X 

X 
X 

X 

X 

Suiker
biet 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

X 

Tarwe 

X 

X 

X 

X 
X 

Mais 

X 

X 
X 

X 
X 

Gras
land 

X 

X 

X 
X 

X 

X 
X 

Heterodera trifolii 
Heterodera sohachtii 
Heterodera avenae 
Globodera rostoahiensis 
Globodera pallida 
Meloidogyne naasi 
Meloidogyne hapla 
Ditylenchus dipsaci 
Ditylenchus spp. 
Pratylenchus spp. 
Paratylenchus spp. 
Rotylenchus spp. 
Trichodorus 
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schillende mechanismen van schadeverwekking door aaltjes bespreken. Een meer 

kwalitatieve relatie tussen aaltjes en waardplanten, waarbij de agressiviteit 

van het aaltje en de gevoeligheid van de waard tot uitdrukking worden gebracht 

(Dropkin & Nelson, 1960, aangehaald door Wallace, 1963) in "goede" en "slechte" 

groei, leidde tot het indelen van soorten en cultivars in tolerante en vatbare, 

resistente en intolerante populaties. Resistentie zou ten dele kunnen berusten 

op factoren in de wortel, maar ook in van het blad naar de wortel getranspor

teerde stoffen (Trudgill, 1987). Bij tolerantie en zelfs bij resistentie zou er 

sprake kunnen zijn van een minor-pathogen-activiteit en zou verholen schade 

kunnen optreden in afhankelijkheid van de mate van doorworteling van de grond 

(Rawsthorne & Brodie, 1986; Tuitert & Molendijk, 1987) nodig als substraat, 

maar ook dienend ter lokking van bijvoorbeeld het aardappelcysteaaltje (Ward et 

al., 1985). 

Het besmettingsniveau van het geel en wit aardappelcysteaaltje, respectieve

lijk Globodera rostochiensis en G. pallida in de veenkoloniën is sterk gedaald 

tussen 1968 en 1972, maar het neemt sinds 1978 weer toe (figuur 7) vanwege het 

op de voorgrond treden van de pathotypen Pa-2 en -3 waartegen geen resistentie 

was ingekruisd (Mulder & Veninga, 1986). Deze situatie wordt nog verergerd door 

een versnelde opkomst van het noordelijk wortelknobbelaaltje (Meloidogyne sp.) 

volgens Brussaard (1987). Bij suikerbieten doet zich een eendere situatie voor 

(Heijbroek et al., 1985) met de opkomst van het geel bietecysteaaltje 

(Heterodera trifolii f.sp. betae) naast het wit bietecysteaaltje (Heterodera 

schachtii). Bovendien is resistentie tegen beide aaltjes niet licht voorhanden 

(Heijbroek, 1977) en worden ook aaltjes die vrij levende bieten aantasten steeds 

wijder verbreid. 

Figuur 7. 
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Vrij levende aaltjes komen onder andere voor bij snijmaïs. Maenhout et al. 

(1983) vonden bij 242 monsters van verschillende teeltgebieden dat bij maïs het 

optreden van Pratylenchus, in volgorde van belang P. crenatus, P. fallax en P. 

penetrans, afhing van de teeltfrequentie, terwijl het voorkomen van 

Tylenchoridae minder afhankelijk was van de teeltfrequentie. In een kwart van 

de monsters kwam Trichodorus, Rotylenchus, Heterodera en Meloidogyne voor. 

Overigens werd geen relatie gevonden tussen aaltjesdichtheid en het optreden 

van wortelnecrose. Schölte & s'Jacob (1983) vonden geen verhoging van de 

opbrengst van mals in potproeven en ten Hag et al. (1983a) niet op het veld na 

toediening van een nematicide, dus na aaltjesdoding, erop duidend dat bij 

snijmaïs aaltjes zelfs niet van belang waren als minor pathogen. Wel vonden ten 

Hag et al. (1983b) dat toediening van drijfmest de wortelaantasting veroorzaakt 

door pathogène bodemschimmels, bij continue maïsteelt verminderde. Vrij levende 

aaltjespopulaties (Pratylenchus) bij aardappel verminderden van A00 tot 20 

nematoden per 100 g grond in 7 jaar in de vruchtwisselingsproef met aardappel, 

maïs en bieten; meloidogyne populaties bleven echter op een hoog niveau van 

1000 nematoden per 100 g grond, een dichtheid die niet verminderde door afwis

seling met granen in de vruchtwisselingsproef op Wageningen-Hoog (Leijdens & 

Hofmeester, 1987). 

Bestrijding van aaltjes vindt voornamelijk plaats door vruchtwisseling, 

waarbij bij aardappel ook rekening moet worden gehouden met de bestrijding van 

opslag (Aarts, 1981). Voor aardappel geldt een rotatiefrequentie van minimaal 

twee tot vier jaar, afhankelijk van de bestemming, rasgevoeligheid en toepas

sing van grondontsmetting (Hijink, 1972; Gewasbeschermingsgids, 1987). Ook bij 

suikerbieten, waarbij grondontsmetting in opkomst is, wordt deze geïntegreerd 

met andere gewasbeschermingsmethoden (Heijbroek 1975, 1979 en 1980). 

4. VRUCHTOPVOLGINGSCOMPLEXEN 

4.1. Aardappel 

In de veenkoloniën is het aardappelcysteaaltje verantwoordelijk voor opbrengst

daling en grote kosten van bestrijding (Mulder & Veninga, 1986) terwijl een 

complex van schimmels, een actinomyceet en bacteriën (Schippers et al.,1985; 

Schirring, 1987 en Schölte, 1985) de opbrengsten doen dalen als gevolg van een 

nauwe vruchtwisseling in de Flevopolder. Dergelijke vruchtwisselingsgebonden 

complexen zijn ook elders gemeld (Emmond & Ledingham (1972) 
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Tabel 4. De belangrijkste bodempaChogenen van de aardappel 

Naam ziekte Verwekker Bestrijding (naast rotatie) Belangrijkste referenties 

Aardappelmoeheid Resistente rassen, grond- ^ .j 26 27 41 48 51-54 57 64 
geel cysteaaltje Clobodera rostochienaia ontsmetting Qi .-,'„, !,„',, c'1Q, ' , „ , ,ln ' 
Sit cysteaaltje Clobodera pallida 86,87,96,130,145,181-184,199 

Destructor aaltje Ditylenchus destructor Vrij pootgoed,minder vatbaar 57 64 86 96 148 
ras, onkruidbestrijding ' ' ' ' 

Noordelijk wortel- Meloidogyne hapla Graan en gras als voorvrucht 26,27,41,86,96,190 

knobbelaaltje 

Stengelaaltje Ditylenchua dipsaci Vrij pootgoed 57,64,86,96,198 

Vrijlevende Trichodoridae Resistente rassen, grond 57,64,86,96,198 
wortelaaltjes ontsmetting 
WorCellesieaaltje Pratylenchus penetrans Biet en kruisbloemigen als 57,64,86,96,198 

voorvrucht 
Lakschurft Rhizoctonia eolani Blank pootgoed,pootgoed ont- 20,26,27,33,48,57,64,86,92,93,96 

smetten, grondbehandeling 100-103,111,160,189,190 

Poederschurft Spongospora subterranea Gezond pootgoed 33,57,64,86,96 

Sclerotien rot Sclerotinia sclerotioru/nLoofvernietiging, granen 33,48,57,64,86,96 
Verwelkingsziekte Verticillium dahliae Aaltjesbestrijding, gezond 16,33,50,57,64,86,96,107,108,110,111, 

Verticillium albo-atrum pootgoed, rasverschlllen 142,143,157,168,197 
Zwarte spikkel Colletotrichum coccodea Bewaring, rasverschlllen 57,64,76,86,96,168 

Natrot Eruinia carotovora Hygiene, bewaring, beschadig- 32,33,48,57,64,86,96,123,207 
Erwinia chryaanthemi ing voorkomen 

Schurft Streptomycea acabiea Lage pH, beregening 33,57,64,86,96,124,164,168 

Kri-ngerigheid Tabaksratelvirus Bestrijding Trichodoridae 57,64,86,96 
Stengelbont J ° ' * * 

in Canada en Hausvater et al. (1986) op de Balkan. Tabel 4 geeft de diverse 

aaltjes-, schimmels- en bacterieziekten weer die een rol kunnen spelen bij het 

aardappelvruchtwisselingscomplex. Van belang zijn de interacties tussen de 

verschillende organismen welke ziektes (biotische stress) kunnen verergeren 

(synergisme) dan wel verminderen (antagonisme). Het eerste schijnt het geval te 

zijn bij vrijlevende aaltjes waarvan bestrijding tevens leidt tot een vermin

derde aantasting met Verticillium spp. (Hofman, 1987); hierbij wordt aangenomen 

dat aaltjes het wortelstelsel verwonden en/of afzwakken waardoor Verticillium 

meer kans krijgt. Als voorbeeld van antagonisme moge het effect gelden dat 

vrijlevende aaltjes voor doding door nematiciden hadden op het verminderd 

optreden van Rhizoctonia (Schölte et al., 1985); hierbij wordt aangenomen dat 

aaltjes het mycelium "afgrazen". Hyperparasitaire schimmels en aaltjes veroor

zaken bij enkele ziektes het effect dat bij continue teelt de ziekte minder 

sterk optreedt dan in wisselbouw (Schölte 1987a), doordat de hyperparasiet en 

het pathogeen elkaar in evenwicht houden. Van dit beginsel wordt ook gebruik 

gemaakt bij de biologische bestrijding door bacteriën en bij de bestrijding van 

Rhizoctonia solani bij de aardappel met hyperparasitaire schimmels (Jager & 

Velvis, 1984, 1985 en 1986). 
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4.2. Suikerbiet 

Drie vruchtopvolgingsziektes zijn van bijzonder belang bij de suikerbiet: 

cysteaaltjes, wortelbrand en rhizomanie (table 5). Met name in de zuid-ooste

lijk gelegen zandgebieden komt het geel bietecysteaaltje steeds veelvuldiger 

voor (Heijbroek et al. 1985; Maas & Heijbroek, 1982). In tegenstelling tot 

Globodera spp., die slechts een generatie per seizoen voortbrengt, vermenig

vuldigen de Heteroderae zich wel 2-3 keer per jaar, maar zelfs in afwezigheid 

van waardplanten als Betae, Cruciferae en Chenopodiaceae komt een gedeelte van 

de cysten uit (waterlokking) en drukken de cystenpopulatie (van der Werf et 

al., 1986), zodat een ruime vruchtwisseling zeer effectief is. Voorts treden 

natuurlijke ei-parasieten op (Verticillium chlamidosporum en cylyndrocarpon 

destructans (Heijbroek, 1983), die naast grondontsmetting, het gebruik van 

resistente rassen en het gebruik van crucifère groenbemesters als vanggewassen 

in een geïntegreerde bestrijding kunnen worden toegediend (Heijbroek, 1987). 

Aphanomyces cochlioides (Schaeufele & Winner, 1979; Schaeufele, 1981, Zoon, 

1985 en Winner, 1986) veroorzaakt met Rhizoctonia solani, Phoma betae en 

Pythium spp. het wortelbrandsyndroom bij suikerbiet ("afdraaiers"). Waardplan

ten naast biet, van Aphanomyces sp. zijn spinazie, vlas, ganzevoet en klaproos. 

De schimmel treedt voorts op in gronden met een lage pH en bij late zaai 

vanwege de vergezellende hogere temperaturen, die verhoudingsgewijs gunstiger 

zijn voor de ontwikkeling van de schimmel. Interacties met Heterodera spp. 

zouden eruit kunnen bestaan dat de aaltjes de toegang voor de schimmel helpen 

verschaffen, maar Aphanomyces zou ook de weefsels kunnen vernietigen die anders 

de aaltjes tot voedsel zouden hebben gediend. Kiemplantjes die de gevoelige 

periode bij 3 tot 5 echte blaadjes overleven, raken mogelijk chronisch besmet 

met de schimmel, waarbij water- en nutriëntenopname blijvend zouden worden 

verstoord. 

Een andere schimmel, Polymixa betae is van belang als vector van het BNYVV, 

ofwel het Beet Necrotic Yellow Vein Virus (Graf, 1983; Mueller, 1983; Winner, 

1986). In Nederland is eerst in 1983 vastgesteld dat een aantal percelen aange

tast waren (Heijbroek, 1986) en met ELISA wordt thans door de PD de ziekte, die 

epicentra heeft in de Noordoost-Polder en op Tholen, in kaart gebracht. 

Schimmel en virus reiken tot 60 cm diep in de grond, waardoor geen effectieve 

ontsmetting mogelijk is, temeer daar het virus ook via het oppervlaktewater 

overdraagbaar zou zijn. 
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Tabel 5. De belangrijkste bodempathogenen van de suikerbiet 

Naam ziekte Verwekker Bestrijding (naast rotatie) Belangrijkste referenties 

Bietemoeheid 
wit bietecysteaaltje Heterodera schachtii 
geel bietecysteaalt^Heterodera trifolii 

Graswortelknobbel-
aaltje 

Stengelaaltje 

Vrijlevende wortel-
aaltjes 

Rhizoctoniaziekte 

Verwelkingsziekte 

Wortelbrand 

Gordelschurft 

Rhizomanie -virus 
-vector 

Meloidogyne naasi 

Dilylenchus dipsaci 

Trichodoridae 

Rhizoctonia solani 

Vertioillium albo-atrum 
Verticillium dahliae 

Aphanomyces cochlioides 
Pleospora betae 
Pythium spp. 

Streptomyces scabies 

BNYVV 
Polymixa betae 

Geen kruisbloemigen, grond-
ontsmetting, rijenbehandelen 64,77-80,82,83,112,118,151,198, 

201 

G r o n d o n d e r z o e k , - o n t smet t e n , 47,65,151,198 
r i j e n b e h a n d e 1 i n g 

64,151,198 

Grondontsmetten, rijenbehan- 64,151,198 
deling 

Bodemdoorluchting 

Bodemdoorluchting 

33,40,44,64,151,152,206 

33,50,64,151,152,206 

Z a a i z a a d o n t s m e t t i n g 12,33,42,64,151,152,206,210 
b o d e m s t r u c t u u r v e r b e t e r e n 

B o d e m s t r u c t u u r v e r b e t e r e n 33,64,124,151,152,206 

B e d r i j f s h y g i e n e , o n t w a t e r i n g , 28-31,64,66,81,88,151,152,203 
g r o n d o n t s m e t t e n 

4 .3 . Granen en maïs 

Het optreden van het voetziektenschimmelcomplex van granen ( tabel 6a) i s 

afhankelijk van de vruchtopvolging (Ambolet, 1983) en wordt bestreden door 

naast een ruime r o t a t i e , to lerantere rassen te gebruiken, het zaaizaad te 

ontsmetten, de toepassing van schimmeldodende middelen (Gewasbeschermingsgids, 

1987) en een aangepaste NPK-bemesting (Troldenier, 1985). Schroth & Hancock 

T a b e l 6 . De b e l a n g r i j k s t e b od empa t hogenen v a n d e g r a n e n ( a ) en ma i s ( b ) 

Naam z i e k t e Ve rwekke r B e s t r i j d i n g (naast r o t a t i e ) Be langr i jks te r e f e r en t i e s 

a G r a s w o r t e l k n o b b e l a a l t j e 

H a v e r c y s t e a a l t j e 

S t e n g e l a a l t j e 

W o r t e l l e s i e a a l t j e 

K i e m p l a n t z i e k t e 

V o e t z i e k t e c o m p l e x 
- halmdoder 
- oogvlekkenziekte 
- Fusariutnvoetziekte 
- sneeuwschimmel 
- scherpe oogvlekkenz. 

Meloidogyne naasi 

Heterodera avenae 

Ditylenchus avenae 

Pratylenchus spp. 
Fusarium culmorum 
Gibberella avenacea,zea 

Gaeumannomyces graminis 
Pseudocercosporella herp 
Fusarium culmorum 
Monographella nivalis 
Rhizoctonia cerealis 

Mais als vanggewas 

Grondontsmetten van aard. 

Tarwe (aaltje alleen op 
rogge) 

Aardappel en biet 

Zaaizaad ontsmetten 

64,162,198 

64,162,198 

64,162,198 

64,162,198 

64,106,162,165-167,198 

Ondiep zaaien,goede bodem- 3,33,39,40,47,55,64,93 
structuur, late zaai in 129,165-167,180 
herfst, fungicide in voor
jaar, zaaizaadontsmetten 

b aaltjes 

Builenbrand 

Kiemplantziekte 

Kolfsteel, -spil en 
stengelrot 

Stengelrot 

Ustilago maydis 

Pythium spp. 
Pythium arrhenomanes 

Fusarium spp. 

Erwinia spp. 

Zie granen 84,119,162,163 

Rasverschillen, brandbuilen 33,64,204 
vernietigen 

Late zaai, bodemstructuur, 33,64,84,204 
zaaizaadbehandeling 
Rasverschillen 33,64,84,158,204 

33,64,204 



- 22 -

(1982) brachten het voorkomen van ziekte-onderdrukkende grond in verband met de 

daarin voorkomende wortelkoloniserende pseudomonaden en Moen & Harris (1985) 

vonden dat een isolaat van Pseudomonas de voetziekteschimmel Rhizoctonia 

cerealis (die ook aardappels aantast, evenals R. solani tarwe kan aantasten; 

Hollins et al., 1985) kon onderdrukken, terwijl een complex van bacteriën 

(Baccillus, Erwinia) en schimmels (Fusarium spp., Cochliobolus sp, Trichoderma 

sp., Altemaria sp. en andere) de aantasting bevorderden. In de 

vruchtopvolgingsproef op "De Schreef" leidt het handhaven van 50% tarwe in de 

vruchtwisseling tot een opbrengstdaling van gemiddeld 9%, voornamelijk te 

wijten aan Pseudocercosporella herpotrichoides en Gaeumannomyces graminis var. 

tritici (Schippers et al., 1985); bacterisatieonderzoek heeft hierbij nog niet 

tot eensluidende conclusies geleid. 

Hoewel lang is gedacht dat continue teelt van snijmaïs niet van invloed was 

op de opbrengst, heeft onderzoek de laatste jaren (Hellinga et al., 1983) 

aangetoond dat het tot hevige wortelverbruiningen en -rot en tot opbrengstda

lingen aanleiding geeft op zandgrond. Ook op klei in de Flevopolder leidde 

continue teelt tot opbrengstderving (12% van de drogestof en tot 30% in het 

versgewicht), maar niet tot wortelverbruining (Huiskamp, 1987). Hellinga et al. 

(1983) vonden dat toediening van schimmeldodende middelen aan de bodem in 

potproeven de verschillen tussen continue teelt een vruchtwisseling geheel 

wegvaagden en concludeerden dat de schimmels Pythium spp. en Fusarium spp. (de 

laatste droegen voornamelijk in de latere stadia van de groei bij aan het 

optreden van wortelrot) verantwoordelijk waren voor het complex. Schimmeldoding 

leidde wel tot een toename van de aantallen waargenomen aaltjes (Pratylenchus 

sp. en Tylenchorynchus sp.), mogelijk doordat ook doding van nematofage schim

mels plaatsvond. Het gebruik van een nematicide leidde wel tot een aanvankelijk 

betere ontwikkeling door doding van Pratylenchus sp. maar het had geen invloed 

op op het optreden van wortelrot en op de eindopbrengst (Schölte & s'Jacob, 

1983ab). In de Corn Belt van de Verenigde Staten wordt Gibberella zea wel 

aangewezen als veelvuldig veroorzaker van stengelrot naast Diplodia zea en de 

meer wijd verbreide Fusarium roseum en F. moniliforme. Deze laatste is een 

gewone parasiet op maïs, die slechts schade veroorzaakt onder bijzonder averse 

omstandigheden (Kommedahl & Windels, 1985). 
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5. VERSTOORDE PLANTFUNCTIES 

5.1. Wortelgroei 

Met elektronenmicroscopie toonden Perry & Evert (1983a) aan dat hyphen van 

Verticlllium dahliae de epidermiscellen van de wortel binnendrongen en daar 

callus vormden, waardoor de groei van het apicale meristeem stopte, wat resul

teerde in gedrongen wortelpuntjes (Perry & Evert, 1983b). Verwelkingssymptomen 

traden eerst twee dagen na penetratie op; dit zou meer een gevolg zijn van 

blokkering van het vaatweefsel door de schimmel dan van een verkleind en 

inadequaat geworden wortelstelsel (Kotcon & Rouse, 1984); deze blokkering 

leidde vervolgens tot een verminderde wortelgroei (Kotcon et al., 1984), 

resulterend in een kleinere gemiddelde worteldiameter en een geringere doorwor-

teling van de grond (figuur 8). Trudgill et al. (1975ab) en Evans et al. (1977) 

vonden soortgelijke effecten op de wortelgroei (verminderde worteldichtheid, 

wateropname en groei) door aantasting met aaltjes en namen tevens een sterk 

afgenomen spruit/wortel-verhouding waar, en een versnelde veroudering. Dit 

ondanks het in ruime mate voorhanden zijn van bodemvocht. De auteurs conclu

deerden hieruit dat mogelijk toxines een rol speelden. 

wortellengte (m/plant) Figuur 8, 

800 

400 

0 

• gelnoculeerd 
° onbehandeld 

juni juli augustus 

Wortellengte van al dan 

niet door V. dahliae 

aangetaste aardappel-

planten cv. Russet 

Burbank (naar Kotcon et 

al., 1984). 

Om de groei van plantewortels te kunnen volgen en vergelijken, dient in het 

veld de bewortelingsdichtheid te worden bepaald, waarbij een bemonsterings

schema in de veldjes van de proef moet worden gehanteerd (van Noordwijk et al., 

1985) om de spreiding zo klein mogelijk te houden. De bemonsteringsmethode kan 

bestaan uit (Boehm, 1979): 

- een cilindervormig boormonster waarvan de wortels worden vrij gewassen (even

tueel met oxaalzuur, uitgelegd, gefotografeerd en gescanned ter kwantifice

ring (Heringa et al., 1980); 
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- met de hand gebroken boormonsters, waarbij het aantal wortels op de breuk

vlakken wordt geteld; 

- blokken grond met een penbord opgelicht waarbij verticale sneden van het 

wortelstelsel worden gespoeld; 

- het spoelen van kleinere blokken grond, direct of uit opdelen van de grotere 

blokken verkregen; 

- het tellen van wortels op horizontale of verticale vlakken in de grond 

(profielen), direct of na het in kaart brengen op plastic vellen. 

Later is daarnaast nog een methode gepubliceerd waarbij met perspexbuizen in de 

grond, fragmenten bodem worden gefotografeerd (Vos en Groenwold, 1983) waarvan 

de gemeten wortellengte voor tarwe (x in cm/cm.cm) goed correleerde met de 

worteldichtheid (y in cm/cm.cm.cm) als waargenomen met de boormethode 

(y=0.29x+0.04 met n=37 en r=0.76). De auteurs merkten op dat endoscopische 

waarnemingen bij aardappel de worteldichtheid neigden te onderschatten. 

De volgende waarnemingen kunnen per monster (Boehm, 1979) worden verricht: 

wortellengte (m/plant), worteldichtheid (cm/cm.cm.cm; ook wel km/m.m.m; zo 

vonden Vos en Groenwold (1983) bij aardappel 7 km/m.m.m in de Flevopolder en 

concludeerden dat dit een lage waarde was vergeleken met andere gepubliceerde 

waarden van tot 20 km/m.m.m, worteldrooggewicht (g/plant), specifieke wortel

lengte (m/g), worteldiameter (mm) en bewortelingsdiepte (cm). Hoewel niet 

steeds even relevant, kan naar analogie van het gebladerte een volgende analyse 

worden gemaakt (de Willigen & van Noordwijk, 1987): RWR, root weight ratio 

(g/g), SRA, specific root area (m.m/g), NUR, net uptake rate (mol.m.m./day, 

RAI, root area index (m.m/m.m) en RAD, root area duration (1/day). 

5.2. Wateropname en fotosynthese 

De wateropname bij infectie met nematoden (Fatemy et al., 1985; Fatemy & Evans, 

1986) neemt af (figuur 9) en dit resulteert in kleinere spruit/wortel-verhou-

dingen en een geringere knolopbrengst bij aardappelen waarbij de stomataire 

weerstand toenam, ruim voordat het vocht in de bodem beperkend werd. De auteurs 

wijten dit aan een mogelijke toename van abscissinezuur (ABA), dat zou leiden 

tot het sluiten van huidmondjes. Rassen die gevoelig zijn voor het aardappel-

cysteaaltje als Pentland Dell vergeleken met Maris Piper vertoonden bij aantas

ting met aaltjes een grotere stomataire weerstand, een meer negatieve waterpo

tentiaal en een snellere veroudering (Evanset al., 1975). Seinhorst (1981), 

werkend aan Heterodera avenae en H. trifolii, vond geen effect op de watercon

sumptie en drogestofinhoud (hoewel wel een groeivertraging optrad) bij lagere 

dichtheden van nematoden (lager dan 25 x de tolerantielimiet), en verdergaande 

toename van aaltjesdichtheden leidde wel tot verminderde wateropname. Dit zou 
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in verband kunnen worden gebracht met toxineproduktie door nematoden. Overigens 

hangt de mate van schade en aantallen nematoden sterk af van de uitwendige 

omstandigheden. Zo vonden Been & Schomaker (1986) geen schade bij 35 eitjes per 

g grond in potten in de klimaatkamer en al wel aantoonbare schade bij slechts 2 

eitjes per g grond in kas- en veldproeven, ten gevolge van een groter waterge

bruik in de laatste twee gevallen, een watergebruik dat door de aantasting werd 

geremd. 

Waterverbruik (g/dag) 

40 

30 

20 

10 

0 
39 43 47 

onaangetast 
bewaterd °~ 

onaangetast 
droog gezet ~~* 

aangetast _..0„. 
bewaterd 

aangetast 

ABA behandeld""*"" 

dagen na planten 

Figuur 9. Dagelijks waterverbruik van door Globodera rostochiensis 

(on)aangetaste aardappelplanten cv. Cara (naar Fatemy et al., 

1985). 

Diverse mechanismen voor het optreden van schade, naast het verstoren van de 

water- en nutriëntenopname komen voor bij schimmel- en bacterieziekten. Zo 

rapporteerden Misaghi et al. (1972) een vermindering van het cytokininegehalte 

bij katoen en Ayres (1978) een toename van ethyleen bij tomaat ten gevolge van 

aantasting met Verticillium sp., beide een versnelde veroudering inducerend. 

Schippers et al. (1987) opperden dat een door droogte aanleiding gegeven 

toename van prolineproduktie bij aardappel (Levy, 1983) door exudatie tot sub

straat van HCN (blauwzuur) producerende pseudomonaden zou dienen en zodoende 

door een minder doelmatige verademing schade zouden verwekken. Extra gevoelige 

cultivars voor droogte zouden dit ten dele zijn door hun relatief hoge proline

produktie. Dergelijke zichzelf perpetuerende situaties (waarbij men zich licht 

de vraagstelling wat het eerst was, de kip of het ei, in herinnering roept) 

doen zich ook voor bij tarwehalmdoder bijvoorbeeld, dat floëemtransport, als is 

aan getoond met verminderd 14-C transport naar de wortels, bemoeilijkt nadat 

een groot gedeelte van de wortels is gekoloniseerd en daardoor gevoeliger wordt 
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voor aantasting (Fitt & Hornby, 1978). Het effect van een vroegtijdige tijde

lijke droogtestress was een aantasting van 60,3% met Fusarium moniliforme op de 

wortels van maïs (Schneider & Pendery, 1983) terwijl dit na de bloei tot 

slechts 7,7% leidde. De oorzaak hiervan is dat F. moniliforme alleen ouder 

wortelweefsel aantast en dat droogtestress de veroudering van wortelweefsel 

bevorderde. 

Een verminderd waterverbruik door aantasting van wortels door schimmels is 

geïllustreerd in figuur 10 met Aphanomyces bij biet; de ermee samenhangende 

droogtestress, welke tot uitdrukking komt in een meer negatieve waterpoten

tiaal, is getoond in figuur 11 voor Verticillium aantasting bij tomaat. Bij 

virusaantasting, voor zover zij van invloed is op de ontwikkeling van het 

wortelstelsel, zoals bij rhizomanie bij suikerbiet, werd bij een potproef 

(Buercky et al., 1986) een afname van 16,4 g beetwortel gevormd per 1 water tot 

4,9 g/l bij aantasting van een relatief tolerant ras (Dora). Voor een gevoeli

ger ras (Kaweduca) waren deze getallen respectievelijk 8,2 en 1,2 g/l. In 

dezelfde proeven liep de hoeveelheid winbare suiker per liter verbruikt water 

terug van 1,4 tot 0,3 g/l bij Dora en van 1,6 tot 0 g/l bij Kaweduca. 

Figuur 11. 
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Naast drogestofproduktie en -distributie kan ook de kwaliteit van gewassen 

worden aangetast door droogte (Fox, 1978), al dan niet (Van Loon, 1985) in 

samenhang met ziekteverwekkers. Zo speelt bij de aardappel als vegetatief 

vermeerderd gewas de gezondheidstoestand een belangrijke rol en is voor poot-

goed, naast sortering, het belangrijkste kwaliteitskenmerk; voorts kan mede 

onder invloed van pathogenen tot stand gekomen droogtestress doorwasverschijn-

selen teweegbrengen als vormverandering (scheuren, popperigheid), grootteverde

ling (kleinere sortering), gehaltes aan reducerende suikers (chipskwaliteit) en 

glazigheid. Bij biet daalt bijvoorbeeld het suikergehalte en stijgt de tarra 

bij rhizomanie. 

De gevolgen van aantasting van gewassen op ziekteverwekkers voor de fotosyn

these en ademhaling verlopen voornamelijk via de invloed die de aantasting 

heeft op de waterhuishouding en veroudering. Vos en Oyarzun (1987) vonden een 

afnemende fotosynthesecapaciteit bij afnemende (meer negatieve) waterpotentiaal 

en een geringere fotosynthese (bij lichtverzadiging) en geringere stomataire 

geleiding bij oudere bladeren van overigens gezonde planten. Met Verticillium 

sp. aangetaste peperplanten (Zazzerini, 1975) vertoonden een verhoogde ademha-

lings- en een verlaagde fotosynthesesnelheid, vooral bij een gevoeliger culti-

var. Iets dergelijks werd door Krishnamani & Lakshmanan (1976) gevonden bij met 

Fusarium vasinfectum aangetaste katoenplanten (Gossypium arboreum). De laatsten 

veronderstelden dat fusarinezuur en andere ongeïdentificeerde toxines de 

fotosynthese remden,gemeten aan 02-evolutie en 14C-fixatie, meer dan dat do or 

de waterhuishouding gestuurde remming plaatsvond. Bij besmetting met virus kan, 

naast de gestoorde waterhuishouding, als het geval is bij het rhizomanievirus, 

minder suiker en aminozuren worden aangetroffen in het blad en vindt een 

verhoogde ademhaling plaats ten gevolge en behoeve van de virussynthese 

(Matthews, 1981). 

Hoewel droogte het watergebruik, transpiratie en fotosynthese van gewassen 

beïnvloedt, zijn in afwezigheid van aantoonbare bodemziekteverwekkers, geen gr 

ote cultivarverschillen bij aardappel gevonden (Bodlaender, 1985; Bodlaender et 

al., 1985; Vos, 1985ab). Waarschijnlijk bestaan er grotere genetische verschil

len ten aanzien van ziekteresistentie berustend op minder genen dan droogte

tolerantie die volgens van Loon (1985) berust op: handhaving van de fotosyn

these bij droogte, een dieper en uitgebreider wortelstelsel, een verbeterde 

anatomische bouw van het blad, het vermogen om op te brengen onder relatief 

droge veldomstandigheden en om zich te herstellen van verwelking na hevige 

droogtestress. 
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Overzichten (Haverkort,1981 ; Vos, 1985) van plant-water-relaties die, hoewel 

op gezonde planten betrokken zijn, evenwel voor de beschrijving van planten 

onder biotische en abiotische stress van toepassing zouden kunnen zijn, bevat

ten onder andere de volgende parameters: 

- Pplant,cel,blad = Posmose + Pturgor (Psi in bar of Pascal) 

- RWC = 100(Wf-Wd)/Wt-Wd) (dimensieloos) 

- Sc = l/SR (cm/s) 

waarin, P (of Psi) = waterpotentiaal, RWC = relative water content, Wf = het 

versgewicht van het planteorgaan, Wd zijn drooggewicht en Wt zijn gewicht bij 

volledige turgescentie na waterverzadiging, SC = stomatal conductance, SR = 

stomatal resistance = water vapour density gradient (in g/cm.cm.cm) gedeeld 

door de transpiratiesnelheid (in g/c,.cm/s). De waterpotentiaal wordt voorname

lijk gemeten met de drukkamer, thermokoppelpsychrometer en de "J-14" mecha

nische pers; de stomataire weerstand wordt met diffusieporometers gemeten. 

5.3. Opname van voedingsstoffen 

De opname van nutriënten en de rol van micro-organismen daarbij is reeds ter 

sprake gekomen in 3.2. Een van de negatieve gevolgen van plantengroeiremmende 

bodemmicro-organismen zou kunnen zijn dat in de rhizosfeer concurrentie op

treedt met organismen die bijdragen aan het beschikbaar maken van minerale 

elementen, waarvan de functie in de plant is beschreven door Marchner (1983). 

Trudgill et al. (1975b) vonden dat aaltjesinfectie bij aardappels leidde tot 

een toename van het percentage drogestof in de bovengrondse delen en tot een 

daling van het percentage as in de drogestof, resulterend in een gelijkblijvend 

percentage mineralen op basis van het versgewicht. Er vond echter een verschui

ving plaats eruit bestaande dat de gehaltes van ongeveer en Na toenamen en die 

van K en P daalden; gemeten naar gehaltes in de drogestof daalden N, P, K en 

Mg. Toediening van NPK-bemesting bracht verhoogde opbrengsten teweeg (Trudgill 

et al. 1975c), maar de relatieve verliezen, namelijk 30%, bij 10 eitjes per g 

grond, bleven op hetzelfde niveau omdat NPK-bemesting de aantallen aaltjes ook 

deed toenemen. Bij schimmels werd het tegengestelde waargenomen; Hafez et al. 

(1975) stelden vast dat bemesting, met name van K, de aantasting met 

Verticillium sp. deed afnemen en dat K-deficiëntie in het blad van katoen kon 

worden opgeheven door toediening van K en door grondontsmetting met chloor-

picrine dat schimmeldoding tot gevolg had. Een dalende K-opname en een stijgen

de Ca-opname na aaltjesbesmetting bij aardappel werd ook gemeld door Been & 

Schomaker (1986), Evans (1987) en Fatemy & Evans (1986), waarbij de laatsten 

opmerkten dat droogtestress vaak het tegengestelde te zien gaf, namelijk een 

dalend Ca-gehalte. 
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De gevolgen van aantasting met het door Polymixa betae verspreide BNYW 

virus dat rhizomanie bij suikerbieten teweegbrengt voor de gehaltes van minera

len, aminozuren, suiker en drogestof van blad en beetwortel, zijn beschreven 

door Buercky et al. (1986), Buercky & Beiss (1986), Buercky & Buettner (1985, 

1987) en Wieniger & Roesner (1983). Er werd een sterke toename van [Ca] in het 

blad waargenomen gepaard aan een daling van[P]en[K], vooral bij voor rhizomanie 

gevoelige cultivars (Kawemono). Dit gold zozeer dat met zekerheid van rhizoma-

nie-aantasting kon worden gesproken wanneer het quotiënt [Ca]/[P]x[K] > 4 werd 

waargenomen (figuur 12). Bij gevoelige rassen trad dit eerder op en het ver

schijnsel zou als selectiecriterium kunnen worden gebruikt. Voorts nam het 

gehalte aan alfa-amino-N sterk af alsook de drogestof- en suikergehaltes van de 

beetwortel. Ten slotte deed de aantasting de gehaltes van invertsuiker en vrij 

nitraat sterk toenemen. 
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6. ANALYSE VAN BIOTISCHE STRESS 

6.1. Waarnemingen 

Uit het literatuuroverzicht blijkt een lacune aangaande de kennis van het 

tot-stand-komen van biotische stress in plant en gewas. Bovendien moet niet 

uitgesloten worden geacht dat een deel van de opbrengstderving bij een nauwe 

vruchtwisseling erin gelegen zou zijn dat er competitie optreedt in de rhizo-

sfeer tussen plantengroeibevorderende organismen en andere. De werking van de 

bodempathogenen lijkt op (een aantal van) de volgende factoren te berusten: 

- vernietiging van een deel van het wortelstelsel; 

- intoxicatie van de plant; 

- allocatie van koolstof naar het pathogeen; 

- verstopping van de wortels (in aanvang hindering van xyleemstroom); 

- verstopping van de stengel (hindering van sapstromen); 

- verandering van de membraanpermeabiliteit (selectieve mineraalopname). 

Daarbij kunnen de volgende veranderingen in het gewas optreden (tussen haakjes 

de meest waarschijnlijke richting van de verandering): 

- verandering van de spruit/wortel-verhouding (vergroting); 

- verandering van het drogestofgehalte (verhoging); 

- verandering van de ademhalingssnelheid (verhoging); 

- verandering van de fotosynthesesnelheid (verlaging); 

- verandering van de fysiologische leeftijd (veroudering); 

- verandering van de kwaliteit (verlaging). 

Om verandering door een aantasting te kunnen vaststellen staan onder andere de 

volgende elementen van de gewasanalyse ter beschikking: 

- waterstatus (orgaan, celwand, osmose); 

- RWC; 

- waterverbruik (g ds/l water); 

- minerale samenstelling van drogestof en pers- en/of bloedingssap; 

- fotosynthese en ademhaling; 

- C-allocatie naar pathogeen (14-C); 

- bovengrondse gewasanalyse:- drogestofverdeling naar stengel, blad.... 

- LAI, SLA,LAD 

- grondbedekking 
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ondergrondse gewasanalyse:- drogestofverdeling naar hoofd-, zij-, opslag-

wortels 

- bewortelingspatronen 

- worteldichtheid, diameter, lengte.... 

- RAI, SRA, RAD 

Biotische stress doet zich voornamelijk gevoelen in combinatie met abiotische 

stress, welke beide bij onderzoek gedoseerd en gemeten zouden moeten worden. Er 

valt te denken aan: 

- droogtestress (te meten in pascal, pF, watergehalte); 

- temperatuurstress (hoge en/of lage wortel- en/of spruittemperaturen); 

- nutriëntenstress (N-, P-, K-, Ca-, Mg-, Mn-deficiënties, pH-stress); 

- bodemverdichtingen; 

- zuurstofgebrek. 

De dynamiek van de te beschrijven suboptimale processen vereisen intensieve 

waarnemingen om zoveel mogelijk repeteerbare effecten te vinden op een zoveel 

mogelijk verklarend niveau. Behalve de temperatuur, die vrij nauwkeurig te 

beïnvloeden en te meten is in klimaatkamers en waarbij het technisch mogelijk 

is om bodem- en luchttemperaturen onafhankelijk in te stellen, is het niet goed 

mogelijk om andere stressoren, biotische zowel als abiotische, constant te 

houden bij voortschrijdende groei. Beide soorten stress zullen er, veelal in 

onderlinge afhankelijkheid, toe neigen zich in de loop van de ontwikkeling te 

verhevigen. Water- en nutriëntendepletie schrijden voort zonder ingrijpen, 

terwijl ook de ziekteverwekker na inoculatie of vanuit de initiële waarde door 

vermeerdering toenemende druk zal uitoefenen. De respons van veroudering van de 

plant op de ontwikkeling van het pathogeen zou zowel positief uit kunnen pakken 

(Verticillium spp.) als negatief (Aphanomyces sp.). In zoveel mogelijk 

gecontroleerde bodemomstandigheden (rhizotron) zou droogtestress mogelijk 

constant gehouden kunnen worden, maar de concentratie van de nutriënten zal 

door de bufferende werking van de bodem reeds moeilijker op een bepaald niveau 

te handhaven zijn. Bij de bepaling van de aard en de hoeveelheid van het 

pathogeen organisme tijdens de groei zal de gewasfysiologie competentie bij de 

ziektenkunde moeten laten, materie die in dit bestek vooreerst buiten 

beschouwing wordt gelaten. 
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6.2. Prioritering van onderzoek 

Het gewasfysiologisch onderzoek betreffende biotische bodemstressoren zou 

gediend zijn met onderzoek aan een aantal specifieke stressverwekkende bodem

organismen en hun interactie met de meest voorkomende abiotische stressfactor: 

droogte. Voorbeelden van in te stellen experimenten met verhoudingsgewijze 

eenvoudige middelen zijn: 

- Aardappelplanten geïnoculeerd met Verticillium sp. in verrijdbare bakken; 

door gecontroleerde vochttoedienlng door het wegen van de bakken kan naast de 

waterstatus zo ook nauwkeurig het watergebruik (WUE) worden bepaald bij 

verschillende bewateringsregimes. 

- Suikerbiet geïnoculeerd met het bietecysteaaltje in verrijdbare bakken omdat 

het bietecysteaaltje geen quarantaineziekte is, kan dit in proefopstellingen 

her en der gebeuren. 

- Suikerbiet in het veld geïnoculeerd met het rhizomanievirus, met en zonder 

beregening; dit dient op een veld te gebeuren in een gebied waar reeds 

besmetting voorkomt om geen nieuwe haarden te vormen; grondontsmetting heeft 

geen of nauwelijks zin om verschillende niveaus van aanvangsinoculum te 

bereiken in reeds besmette grond. 

- Aardappels in het veld, met en zonder grondontsmetting, met en zonder berege

ning; om gevaar voor besmetting met het aardappelcysteaaltje in niet besmette 

gebieden te voorkomen en omdat grondontsmetting effectief is, kunnen veld

proeven op besmette percelen gebeuren. 

Zo zou begonnen kunnen worden met een paar belangrijke akkerbouwgewassen die 

fors te lijden kunnen hebben van enige belangrijke bodempathogenen, vooral in 

samenhang met droogte. In de veldproeven en proefopstellingen zal uit oriënte

rend onderzoek een geschikt aanvangsinoculum toegediend of opgebouwd moeten 

worden. De besmettingsdichtheid dient dusdanig te zijn dat zonder toegevoegde 

abiotische stress de plant geen of slechts lichte symptomen vertoont en het 

vooral bij het optreden van droogte, hitte en uitputting van de grond tot 

uitdrukking van het ziektebeeld komt. Met name de aard en de opbouw van het 

inoculum zijn van belang voor de bestudering van de schadebetrekkingen tussen 

pathogeen en gewas. Bij suikerbieten kunnen uitgespoelde en getelde cysten of 

zelfs larven worden toegediend of besmette grond; bij het rhizomanievirus 

alleen besmette grond. Bij veldproeven met cysteaaltjes is ontsmetting waar

schijnlijk het beste middel om de aanvangsbesmetting te doseren. 

Voor de droogte geldt ook dat in de proefopstellingen de stress gedoseerd en 

gefaseerd moet worden in overeenstemming met op het veld voorkomende toestan

den. Dit in verband met het verzamelen van de in 6.1 opgesomde kwantitatieve 
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gegevens die voor het begrip van, en ten behoeve van een model van, schaderela

ties bij abiotische en biotische stress in gewassen van belang zijn. 

6.3. Formulering en toetsing van concepten 

Uitgaande van de symmetrie die bestaat tussen de bovengrondse en ondergrondse 

delen van de plant (figuur 13) zouden beide helften van het schema van even 

groot belang zijn voor het gewas. Toch wordt geconstateerd dat er minder 

onderzoek lijkt te zijn gedaan naar de invloed van pathogenen op de onderste 

helft van het schema dan op de bovenste helft. Met aaltjes is er wel al een 

begin gemaakt met simulatiestudies (Ward et al., 1985; van der Werf et al., 

1986) . De studie van biotische stress bij gewassen zou zich om een aantal 
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redenen verder van systeemanalyse en simulatie kunnen bedienen: omdat de 

dynamiek die in 6.1 ter sprake is gebracht een andere aanpak dan dynamische 

simulatie nauwelijks rechtvaardigt, ook omdat de toepassing van simulatiemodel

len voor integratie van processen het inzicht in het gedrag van systemen 

vergroten (Rabbinge, 1986) en ten slotte ter verwijdering van scepsis en 

lacunes waarvan reviewers als Clarkson (1985) getuigen "...models tell us what 

we could predict if we knew more about the rhizosphere than we do..." of even 

verderop in het zelfde overzichtsartikel "...it is plain to everyone that input 

data involve guess work in most cases..." Bestaande concepten die gebaat zouden 

zijn bij aanvullend biotisch-stressonderzoek en waarbij aansluiting gezocht zou 

kunnen worden, zijn gewasgroei en epidemiologische modellen, dynamische 

(Penning de Vries & van Laar, 1982), zowel als lineaire (Johnson et al., 1986; 

Haverkort & Harris, 1987). De eerste bedienen zich van gewasspecifieke modellen 

(SUCROS van Keulen et al., 1982) gekoppeld aan een submodel voor de ontwikke

ling van het pathogeen (Ward et al., 1985; van der Werf et al., 1986), de 

tweede behoeven aan gewas en pathogeen aangepaste efficiëntie- en distributie

coëfficiënten. Voor de aanpassing van de simulatiemodellen, die specifiek op de 

wortelgroei gericht reeds een aanvang namen met ELCROS (Brouwer & de Wit, 

1968) , dient de dynamiek van de rhizosfeerbiologie gericht op de groei van 

micro-organismen (Bowen, 1979) en nutriëntenopname (van Noordwijk & de 

Willigen) verder verklaard en gekwantificeerd te worden. Ook is er meer behoef

te aan strategische kennis (opbouw van het pathogeen van jaar tot jaar bij 

bepaalde vruchtopvolgingen) om de ziektedruk beter te kunnen voorspellen, en 

aan tactische kennis om op een bepaald moment in te kunnen grijpen om schade 

aan het gewas te vermijden. Ook hierbij is tot nu toe meer aandacht besteed aan 

de programmering van economische schadedrempels bij het optreden van "ontblade

rende" pathogenen (Onstad & Rabbinge, 1985) dan aan "ontwortelende" pathogenen. 

Het biotisch stressonderzoek op boven- en ondergronds gewasniveau zou een 

bijdrage kunnen leveren aan een verbeterd begrip van aan schade ten grondslag 

liggende mechanismen en zo praktische ideeën aandragen voor toepassing in de 

veredeling en de teelt. 
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