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Oecofysiologische aspecten ten aanzien van
kalkminnende en kalkmijdende planten:
een theoretische beschouwing

JOOP SCHAMINEE, Johannes Vijghstraat 70, Nijmegen
STEPHAN HENNEKENS, Graadt van Roggenstraat 30, Nijmegen

De Zuidlimburgse krijthellinggraslanden genieten de laatste jaren terecht
een grote belangstelling. Ten aanzien van de publicaties kunnen onder an-
dere genoemd worden: de heruitgave van "’De Sint-Pietersberg’’ door Ir.
D.C. van Schaik met een aanvullend gedeelte over de periode 1938-1983,
de bundel ’Kalkgraslanden: beheren voor de toekomst’’, verslag van een
symposium gehouden te Maastricht op 23 april 1983, '’De Bemelerberg’’,
een reeks artikelen over de natuur- en cultuurhistorische betekenis van dit
schraallandreservaat, en de dissertaties ’Limestone grasslands in North-
West Europe’’ door Jo Willems en *’On the ecology of short-lived forbes in
chalk grasslands” door Bram Schenkeveld en Dick Verkaar. Alleen al in het
Natuurhistorisch Maandblad verschenen sinds 1980 meer dan 50 artikelen
die "’onze’’ kalkgraslanden tot onderwerp hadden.

Het is opmerkelijk dat binnen al deze beschouwingen weinig aandacht
besteed wordt aan de vraag, waarom de vegetatie van kalkgraslanden flo-
ristisch gekenmerkt wordt door juist die soorten die er voorkomen, of de
vraag anders geformuleerd, welke factoren ten grondslag liggen aan de
voorkeur die bepaalde plantesoorten vertonen voor kalkbodems. In het
hiernavolgende willen we trachten dit hiaat enigszins aan te vullen, en wel
aan de hand van een theoretische beschouwing over de oecofysiologische
aspecten betreffende kalkminnende en kalkmijdende planten *).

Als voornaamste bronnen hebben de
recente literatuurstudie van KINZEL
(1982) en een aantal Engelse onder-
zoekingen (0.a. GRIME, 1965) gediend.
Het mag duidelijk zijn dat wanneer
men inzicht wil verkrijgen in de pro-
cessen die de relatie van de plant met
het substraat bepalen zowel planten-
fysiologisch als bodemkundig onder-
zoek noodzakelijk zijn. De bodem

schept condities waaraan de plant
zich evolutionair gezien heeft aange-
past; vanuit een benadering van de
plant kan gesteld worden dat deze uit
een scala aan mogelijkheden die
de bodem haar aanbiedt een keuze
maakt.

Allereerst zal beknopt de geschie-
denis worden belicht die betrekking
heeft op het onderzoek dat aan de

kwestie "'kalkminnend - kalkmijdend”
is gewijd. Vervolgens zal voor een
aantal bodemfactoren ingegaan wor-
den op de verschillen in fysiologische
mechanismen waarmee planten die
op kalkrijke (basische) en planten die
op kalkarme (zure) bodems voorko-
men uitgerust zijn. Tenslotte zal de
vraagstelling waarom bepaalde plan-
ten wel en andere niet op kalkbodems
groeien toegespitst worden op het fy-
topathologisch verschijnsel kalkchlo-
rose, de gevolgen voor de plant en de
oecologische betekenis hiervan.

Historisch overzicht

Reeds in 1789 stelde LiNK vast, dat op
droge kalkbodems andere plantesoor-
ten voorkomen dan op vochtige klei-
houdende bodems. Wat betreft de
werkelijke vraagstelling over kalkarme
en kalkrijke bodems was het UNGER
(1836), die als eerste zich met uitge-
breid onderzoek heeft beziggehou-
den. Hij concludeerde, dat de chemi-
sche eigenschappen van calciumcar-
bonaat bepalend waren en dat deze
verbinding een onontbeerlijke voe-
dingsstof was voor kalkminnende
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planten; bij de silicaatgesteenten zou-
den juist de fysische eigenschappen
de plant beinvioeden. In dezelfde tijd
waren er echter ook onderzoekers
(0.a. THURMANN, 1849), die de ver-
schillen volledig toeschreven aan de
fysische eigenschappen van de bo-
dem: bodems op kalksteen zijn droger
en warmer dan bodems op silicaat-
gesteenten, zodat planten op kalkhou-
dende bodems altijd xerofiele en/of
thermofiele planten zouden zijn. Dit
denkbeeld hield echter niet lang
stand, en ook de hypothese dat kalk-
minnende planten veel kalk nodig
hebben en kalkmijdende planten veel
silicium werd verworpen. JOHNSON &
SENDTNER (1854) ontdekten bij as-
analysen, dat een kalkmijdende vari-
ant van Pinus mugo op kalkrijke bo-
dems letterlijk met het element calci-
um overspoeld werd. Uit deze en ana-
loge resultaten trok men de belangrij-
ke conclusie, dat een plant (die niet al-
tijd de mogelijkheid heeft die bodem
op te zoeken waar hij optimaal kan
groeien) zich niet kan handhaven op
een bodem waar hij schade oploopt.
Als schadelijke factor beschouwde
men de kalk zelf. Vanuit deze be-
schouwing zijn de begrippen calcicole
(kalkminnend) en calcifuge (kalkmij-
dend) ontstaan. De gedachte dat niet
het element calcium naar het calcium-
carbonaat schadelijk werkte werd be-
vestigd door experimenten die werden
uitgevoerd met diverse soorten
Sphagnum, waaruit bleek dat calcium-
carbonaat wel maar calciumsulfaat
niet schadelijk was voor de planten
(KINZEL, 1982).

Aan het begin van deze eeuw werd
het begrip zuurgraad (pH) ingevoerd
en werden ook methoden ontwikkeld
om deze eenvoudig te meten. Ten
aanzien van de invioed van kalk op
hogere planten was CHRISTENSEN
(1909) een van de eerste onderzoe-
kers die van mening was, dat niet de
kalk zelf maar diens invioed op de pH-
waarde van de bodem doorslagge-
vend is. Middels experimenten is deze
mening later door een aantal onder-
zoekers bevestigd. In 1923 maakte
OLSEN een uitvoerige studie naar de
relatie tussen de pH-waarde van de
bodem en de verspreiding van plan-
ten. Zijn vele navolgers hebben de

planten ingedeeld naar zuurgraad of
minder gedetailleerd in acidofiele en
basifiele planten (0.a. ELLENBERG,
1974).

Meer recent is de opvatting, dat aan-
gaande de relatie plant-bodem het
idee dat één bepaalde bodemfactor
als zijnde de belangrijkste aangewe-
zen kan worden verworpen dient te
worden. Onderzoek heeft aangetoond
dat dergelijke monocausale verban-
den, zo ze al voorkomen, uiterst uit-
zonderlijk zijn. De verschillende facto-
ren blijken met elkaar te interfereren,
zowel in de bodem als in de plant (KIN-
ZEL, 1982). Thans wordt ten aanzien
van de relatie plant-bodem dan ook
veel meer een multicausale samen-
hang verondersteld.

Bodemfactoren en fysiolo-
gie van de plant

In de hiernavolgende bespreking zul-
len de volgende factoren aan de orde
komen: zuurgraad en opname van
voedingsstoffen, bicarbonaat, calci-
um, magnesium, kalium, aluminium,
ijzer, mangaan en enkele andere spo-
renelementen, stikstof en fosfaat.

Zuurgraad en opname van voe-
dingsstoffen: De zuurgraad van de
bodem heeft een directe en een indi-
recte invioed op de bodemeigen-
schappen en daarmee op de in de bo-
dem wortelende planten. Van de di-
recte  werkingen is de pH-
afhankelijkheid van ionenopname het
best onderzocht; de opname van anio-
nen wordt in basisch, die van kationen
in zuur milieu geremd. Indirect heeft
de pH bijvoorbeeld invioed op de
oplosbaarheid van fosfaat, ijzer en
aluminium, op de stikstofmineralisatie
en op het bicarbonaatgehalte (KINZEL,
1982).

Een goed onderzochte invioed van de
pH is de in basisch milieu optredende
competitieve remming tussen nitraat-
ionen en bicarbonaat-ionen, zoals on-
der andere aangetoond is in een expe-
riment van OLSEN (1953) met rogge-
planten, waarbij de nitraatopname ge-
meten werd bij verschillende pH-
waarden. De bicarbonaat-ionen ont-

staan als gevolg van koolzuurafschei-
ding van de plant in de wortelzone,
waarbij de concentratie ervan zal toe-
nemen naarmate de pH stijgt. De
bicarbonaat-ionen bezetten de actieve
centra van het enzymatisch transport-
systeem dat de ionenopname regelt,
waardoor dus minder nitraat-ionen op-
genomen kunnen worden.

Bicarbonaat: Het gehalte aan bicar-
bonaat van een kalkrijke bodem is ge-
woonlijk veel hoger dan dat van een
kalkarme bodem. Een overmaat aan
bicarbonaat in de bodem veroorzaakt
een vergelijkbare reactie in planten
als welke optreedt bij opname van een
overmaat kationen: er worden organi-
sche zuren gesynthetiseerd.
Calcifuge planten reageren hierop
met een sterke remming van de wor-
telgroei, welke plaatsvindt in de
celstrekkingszone. Bij calcicole plan-
ten treedt deze remming niet op. Zij
worden vaak door een kleine verho-
ging van het bicarbonaatgehalte zelfs
in de groei bevorderd; bij hoge con-
centraties treedt slechts een zwakke
remming op (LEE & WOOLHOUSE,
1969).

De producten die ontstaan na het fixe-
ren van carbonaat zijn, zoals gezegd,
organische zuren. Zowel bij calcicole
als calcifuge planten stijgt het gehalte
aan malaat; in calcicole planten stijgt
bovendien het gehalte aan citraat. Dit
duidt erop dat bij calcicole planten het
gevormde malaat opgenomen wordt
in de celstofwisseling, aangezien ci-
traat na malaat de volgende stap in de
citroenzuurcyclus is. In calcifuge plan-
ten gebeurt dit niet; het malaat wordt
opgeslagen in aparte ''pools’’, waar-
door (op een nog onbekende manier)
de celstrekking negatief wordt bein-
vloed (KINZEL, 1982).

Calcium: Het calciumgehalte van de
bodem is afhankelijk van het calcium-
gehalte van het moedergesteente. Bo-
dems op kalkgesteenten bevatten ge-
woonlijk veel calcium; silicaatgesteen-
ten zijn meestal arm aan calcium. Het
element calcium is voor planten on-
ontbeerlijk, onder andere voor het
goed functioneren van de membraan-
systemen. Hoewel er verschillen in be-
hoeften kunnen bestaan, is de behoef-
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te aan calcium ook bij een veeleisen-
de plant toch gering. Calciumgebrek
treedt dan ook alleen maar op onder
tamelijk specifieke omstandigheden,
zoals bijvoorbeeld in kalkarme bo-
dems tijdens natte en koude weerspe-
rioden (KINZEL, 1982). Een overvioed
aan calcium komt vaker voor. De reac-
ties die planten hierop vertonen zijn
fysiologisch in te delen in drie catego-
rieén (KINZEL, 1982): De eerste groep
planten, de zogenaamde calcifobe
planten, zijn die van het “oxalaatty-
pe’’. Zij vormen bij een overmaat aan
calcium als tegenion oxaalazijnzuur.
Calcium slaat tezamen met het oxaal-
azijnzuur neer, zodat deze stoffen niet
meer werkzaam zijn. Omdat oxaal-
azijnzuur echter een onderdeel is van
de citroenzuurcyclus en noodzakelijk
is voor het in balans houden van de
pH en het op peil houden van de os-
motische waarde, dient de plant extra
arbeid te verrichten om er voor te zor-
gen dat de pH en de osmotische waar-
de niet veranderen. Dit houdt in dat
deze planten op kalkbodems een rela-
tief zwakke concurrentiepositie bezit-
ten, zodat ze ecologisch gezien dan
ook gerekend moeten worden tot de
calcifuge planten. Een tweede groep
van planten, de zogenaamde calcitro-
fe planten, vormt als tegenionen voor
calcium appelzuur, citroenzuur en iso-

Figuur 2. Connemara, West-lerland: extreem voorbeeld van een veenlandschap. Als een deken overdekt
het veen het onderliggende gesteente, slechts doorbroken door uitstekende granietrotsen en (tientallen)
meertjes.

Figuur 1. De Burren, West-lerland: extreem voorbeeld van een kalklandschap. De bloeiende struikjes

op de voorgrond betreffen Potentilia fruticosa.

citroenzuur. Deze zuren blijven met
het calcium in oplossing en kunnen
daardoor hun fysiologische werking
blijven uitoefenen. Hierdoor heeft de-
ze groep van planten, vooral op de
vaak drogere kalkgronden, waar de
osmotische waarde van de planten ex-
tra belangrijk is, een voordeel. Tot de-
ze groep behoren dan ook veel kalk-
minnende planten. De derde groep

van planten zijn de zogenaamde gra-
minoiden (Poaceae, Cyperaceae, Jun-
caceae). Deze hebben de gemeen-
schappelijke eigenschap dat ze in
staat zijn hun ionengehalte in hoge
mate onafhankelijk van de omgeving
te houden. Dit zou kunnen liggen aan
een efficiénte waterhuishouding; het
is echter waarschijnlijker dat het te
maken heeft met een bijzonder hoge
selectiviteit van het opnamesysteem.

Magnesium: Kalkbodems bevatten
meestal meer magnesium dan kalkar-
me bodems. Met betrekking tot het
vraagstuk van de calcicole en calcifu-
ge planten is echter wat betreft mag-
nesium tot nu toe nog maar weinig on-
derzoek verricht (KinzEL, 1982). Coo-
PER & ETHERINGTON (1974) hebben als
eerste (vegetatiekundig) vastgesteld,
dat de soorten Helianthemum nummu-
larium, Plantago media en Koeleria
cristata wel op zuivere kalkbodems
groeien, maar niet op gedolomitiseerd
kalkgesteente, dat magnesiumcarbo-
naat-houdend is. Uit laboratoriumex-
perimenten bleek dat deze planten
door toevoeging van magnesium aan
de voedingsoplossingen sterk bescha-
digd werden en symtomen van calci-
umgebrek vertoonden. KINZEL (1982)
veronderstelt blijkens experimenten
van COOPER (1976), dat het wel of niet
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gevoelig zijn voor magnesium te wij-
ten is aan het verschil in gevoeligheid
van enzym- en membraansystemen
voor dit element. Het magnesium-ion
liikt veel op het calcium-ion en kan
daardoor plaatsen op het membraan
bezetten die gewoonlijk door calcium
worden ingenomen, welk ion zoals
eerder vermeld onontbeerlijk is voor
het goed functioneren van de (semi-
permeabele) membranen.

Kalium: Kalkgesteenten bevatten re-
latief weinig kalium, silicaatgesteen-
ten daarentegen relatief veel kalium.
Door de hoge zuurgraad van de bo-
dems op silicaatgesteenten kunnen
kalium-ionen uit het bodemcomplex
verdreven worden en gemakkelijk uit-
spoelen, waardoor het uiteindelijke
kaliumgehalte van bodems op kalk- en
silicaatgesteenten echter niet zoveel
verschilt (KINZEL, 1982). De kaliumver-
zorging van een plant hangt derhalve
vooral af van de bodemfactoren die
het opnamesysteem beinvioeden. Een
belangrijke factor is het calciumgehal-
te. Bij een overmaat van calcium kan
het zogenaamde Ehrenberg-effect op-
treden, dat gekenmerkt wordt door
een daling van het kaliumgehalte
(EPsTEIN, 1972). Bij een gebrek aan
calcium gaan de membranen lekken
en zal de plant eveneens kalium ver-
liezen. De gevoeligheid van planten

Figuur 3. Scabiosa columbaria: een kalkminnen-
de plant (Uit CLapHam et al., 1963).

hiervoor wordt verhoogd door een la-
ge pH. Bij een laag calciumgehalte en
een lage pH verliezen planten volledig
de controle over de kaliumopname,
waarbij de kritische grens door calci-
cole planten veel eerder bereikt wordt
dan door calcifuge planten. GHORBAL
et al. (1978) en GHORBAL & SALSAC
(1979) concluderen hieruit dat de wij-
ze waarop calcium aan de membra-
nen gebonden is bij calcicole planten
gevoeliger is voor zuur dan bij calcifu-
ge planten; ecologisch is dit van be-
lang omdat een laag calciumgehalte
meestal samengaat met een lage pH.

Aluminium: Het gehalte aan alumini-
um in de bodem is gewoonlijk groter
naarmate de bodem =zuurder is
(SCHEFFER & SCHACHTSGHABEL, 1979).
De schadelijke werking van zure bo-
dems op calcicole planten berust veel-
al op de toxische werking van alumini-
um (welk element dergelijke planten
blijkbaar niet onwerkzaam kunnen
maken) en bijvoorbeeld niet op de ge-
voeligheid voor waterstof-ionen, zoals
door onderzoek is aangetoond. RORI-
SON (1960a en 1960b) bijvoorbeeld
constateerde dat de calcicole plant
Scabiosa columbaria (fig. 3) in een
voedingsoplossing met een pH-waar-
de van 4,8 even goed gedijde als in
een oplossing met een pH-waarde van
7,6. Een extract van een zure bodem
bleek echter wel schadelijke gevolgen
te hebben voor de planten. Hij schreef
dit toe aan de toxische werking van
het aluminium-ion, dat in het extract
wel maar in de voedingsoplossingen
niet aanwezig was.

Uit experimenten van CLAKSON (1969)
met Allium cepa bleek dat aluminium
een remmende werking had op de ont-
wikkeling van de worteltop. Verdere
onderzoekingen wezen uit dat de aan-
wezigheid van aluminium-ionen een
daling van het aantal mitosen tot ge-
volg had, als gevolg van de remmen-
de werking op de nucleinezuursyn-
these.

RANDALL & VOSE (1963) constateerden
dat aluminium ook de opname van
fosfor kan beinvioeden. Bij experi-
menten met Lolium perenne bleek dat
de fosfaatopname toenam in de wor-
tels bij planten die met aluminiumfos-
faat waren behandeld. Het transport

van de wortels naar de scheuten toe
werd echter geremd. Het is waar-
schijnlijk dat het fosfaat dat in de wor-
tels wordt opgenomen op de een of
andere manier gefixeerd wordt, waar-
door een fosfaatgebrek ontstaat in de
scheuten.

In de literatuur worden verschillende
mogelijkheden geopperd ten aanzien
van de resistentie van planten tegen
aluminiumvergiftiging, waarbij ook
combinaties van de verschillende mo-
gelijkheden  voorkomen  (KINZEL,
1982). het opslaan van aluminium-
ionen in de vacuole waardoor deze io-
nen afgeschermd worden van de stof-
wisseling van de plant, het produce-
ren van stoffen die aluminium inbou-
wen in een grotere verbinding (chela-
teren), het verhogen van de pH in de
directe omgeving van de wortel waar-
door aluminium-ionen buiten de wortel
neerslaan in de vorm van bijvoorbeeld
aluminium-hydroxiden, het hydrolyse-
ren van aluminium-ionen aan de bui-
tenkant van de wortel door middel van
hydroxylgroepen aan het wortelopper-
vlak, en het binden van aluminium-
ionen aan een complexeringsmecha-
nisme.

IJzer: Het voorkomen van ijzer in de
bodem is niet alleen afhankelijk van
de zuurgraad, maar ook van de redox-
potentiaal van de bodem. In tegenstel-
ling tot bijvoorbeeld aluminium is ijzer
een onontbeerlijke voedingsstof voor
de plant. Een toxische werking van ij-
zer komt weinig voor; ijzergebrek
daarentegen is wel een veel voorko-
mend verschijnsel.

Wat betreft de behoefte aan ijzer
bestaan grote verschillen tussen plan-
ten, evenals ten aanzien van de moge-
lijkheid om ijzer op te nemen. In basi-
sche bodems blijkt ijzer om een aantal
redenen moeilijk voor de plant ver-
krijgbaar te zijn. Men onderscheidt ge-
woonlilk twee groepen van planten,
namelijk de ijzer-efficiénte en de ijzer-
inefficiénte planten (KiNzeL, 1982). De
ijzer-efficiéntie betreft twee aspecten,
namelijk de efficiéntie van de opname
en de efficiéntie van de stofwisseling.
Omtrent de opname van ijzer is zowel
het functioneren van een transport-
systeem in de celmembraan van be-
lang als ook het gunstig beinvioeden
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van de ijzeropname door het uitschei-
den van stoffen door de wortels, die
het ijzer beschikbaar maken voor de
plant. Ten aanzien van het verdere
transport van ijzer in de plant wordt
door Kinzel (1982) vermeld, dat bij
ijzer-inefficiénte planten het ijzer in de
vorm van een nog onbekende chemi-
sche verbinding blijft steken’ in de
wortels.

Bij onderzoek aan calcifuge planten,
die op kalkbodems ijzergebrek (chlo-
rose; zie verderop) vertoonden, bleek
dat ze in veel gevallen niet minder ij-
zer bevatten dan de op dezelfde
standplaats groeiende calciole plan-
ten.

Mangaan en andere sporenelemen-
ten: De vorm waarin mangaan in de
bodem voorkomt is evenals bij ijzer af-
hankelijk van de zuurgraad en de re-
doxpotentiaal van de bodem. In zure
bodems komt het als gemakkelijk
oplosbaar tweewaardig mangaan-ion
voor, terwijl het in neutrale en basi-
sche bodems in moeilijk oplosbare
vormen aanwezig is. Ook mangaan is
onontbeerlijk voor planten, maar kan
daarnaast ook teveel voorkomen.

De gevoeligheid van planten voor een
te hoge concentratie aan mangaan-
ionen wordt versterkt bij gebrek aan
calcium en magnesium. Resistentie
tegen mangaan-vergiftiging komt
waarschijnlijk niet tot stand door ver-
minderde opname van dit element,
maar doordat sommige planten in
staat zijn mangaan in de cel te isole-
ren van plaatsen die gevoelig zijn voor
dit element; resistente planten bezit-
ten namelijk in verhouding evenveel
mangaan als op dezelfde bodem
groeiende niet-resistente  planten
(TURNER, 1969). Gebrek aan mangaan
komt alleen voor in basische bodems.
TURNER vermeldt ten aanzien hiervan
dat er grote verschillen bestaan in
mangaan-behoeften van afzonderlijke
planten. Omtrent de mechanismen die
de plant ter beschikking staan om
mangaan uit de bodem vrij te maken
is vooralsnog weinig bekend.

Van de sporenelementen koper, zink,
molybdeen en boor kan gezegd wor-
den dat ze, evenals mangaan, giftig
zZijn wanneer ze in overmaat voorko-
men in de bodem. De gevoeligheid

van planten ten aanzien van deze ele-
menten verschilt aanzienlijk; planten
die resistentie vertonen zijn waar-
schijnlijk in staat om deze elementen
op eenzelfde wijze te isoleren als dat
bij mangaan gebeurt (TURNER, 1969).

Stikstof: Stikstof kan in verschillende
vormen in de bodem voorkomen,; de
voor de plant op te nemen verbindin-
gen zijn nitraat en ammonium. Het
verschil tussen kalkrijke en kalkarme
bodems is vooral gelegen in de omzet-
ting van ammomium via nitriet naar ni-
traat, die wordt uitgevoerd door een
aantal soorten autotrofe bacterién. In
cultuur blijken deze organismen al-
leen onder neutrale tot zwak basische
omstandigheden te kunnen functione-
ren. In zure bodems zou derhalve
geen nitrificatie kunnen plaatsvinden
en zou voor de plant vrijwel uitsluitend
ammonium beschikbaar zijn (KINZEL,
1982). Onderzoek van KRIEBITZSCH
(1976) heeft echter uitgewezen de
pH-waarden en nitrificatie nauwelijks
met elkaar samenhangen. Nitraatvor-
ming treedt volgens hem wel degelijk
op in zure bodems, alleen wordt hier
de nitrificatie uitgevoerd door hetero-
trofe mico-organismen, waarbij wel als
voorwaarde geldt dat het voedings-
stoffengehalte van de bodem niet te
laag is; in tegelijkertijd zure en voed-
selarme bodems komt stikstof alleen
voor in de vorm van ammonium (zie
ook KINZEL, 1982).

Ten aanzien van de vraagstelling van
de calcicole en calcifuge planten is
van belang, dat nitraat en ammonium
verschillende fysiologische procesen
veroorzaken bij de opname door de
wortels en de verdere verwerking in
de stofwisseling. Deze verschillen zijn
het gevolg van verschil in oxidatie-
toestand en electrische lading tussen
beide ionen (KINZEL, 1982). Het oxida-
tiegetal van stikstof bedraagt in nitraat
+5, in ammonium - 3. Planten heb-
ben stikstof vooral nodig voor de syn-
these van aminozuren; hierin heeft
stikstof het oxidatiegetal —3. Planten
die ammonium als stikstofbron gebrui-
ken hoeven dus niet meer te reduce-
ren. Wordt nitraat als stikstofbron ge-
bruikt, dan dient dit eerst te worden
omgezet in ammonium. Bij deze om-
zetting komen hydoxide-ionen vrij.

Een pH-stijging wordt in dicotyle plan-
ten voorkomen, doordat als compen-
satie organische zuren gesyntheti-
seerd worden; bij monocotyle planten
wordt waarschijnlijk een gedeelte van
de hydroxide-ionen door de wortels
uitgescheiden (KIRKBY & KNIGHT,
1977).

Wat betreft de verschillen in electri-
sche lading tussen nitraat en ammoni-
um zijn vooral de gevolgen voor de op-
name van andere ionen van belang,
omdat de totale lading van de opgeno-
men ionen nul moet zijn. In dit geval
levert ammonium meer problemen op
dan nitraat, aangezien er in een oplos-
sing van de belangrijkste voedings-
stoffen met ammonium een minder
evenwichtige verhouding bestaat dan
in een oplossing van de belangrijkste
voedingsstoffen met nitraat (KINZEL,
1982).

Fosfaat: Het fosfaat-ion onderscheidt
zich in een aantal opzichten van alle
andere ionen. Zo kan fosforzuur als
zwak zuur in verschillende ionenvor-
men voorkomen, afhankelijk van de
zuurgraad. Een ander onderscheid is
dat fosfaat in de bodem allerlei moei-
lijk oplosbare verbindingen kan vor-
men: in zuur milieu met aluminium en
ijzer, in basisch milieu met calcium.
Dit alles brengt met zich mee dat fos-
faat in het neutrale bereik het meest
beschikbaar is voor de plant (KINZEL,
1982).

Voor de fosfaatopname bestaat een
actief transportsysteem dat op zeer
geringe concentraties in het bodem-
vocht is ingesteld. Dit systeem functio-
neert optimaal in het zwak zure tot
neutrale bereik. In basische bodems
hangt dit waarschijnlijk samen met het
feit dat de opname van fosfaat-ionen
gekoppeld is aan de uitwisseling van
hydroxide-ionen. Bij een hoge bodem-
pH (dus een hoge concentratie aan
hydroxide-ionen in het milieu) wordt
de uitscheiding van hydroxide-ionen
bemoeilijkt en daarmee ook de opna-
me van fosfaat (LiN, 1979). Daartege-
nover staat, blijkens onderzoekingen
van NAsseRY & HARLEY (1969), dat de
fosfaatopname onder invloed van
calcium-ionen verhoogd kan worden.
in zure bodems wordt de fosfaatopna-
me geremd (onder andere) door de
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Figuur 4. Deschampsia flexuosa: een kalkmijden-
de plant (Uit CLapHam et al., 1965).

aanwezigheid van aluminium-ionen.
Het vermoeden bestaat dat niet de ei-
genlike opname, maar de verdere
verwerking in de stofwisseling geblok-
keerd wordt, doordat in de wortels een
neerslag van aluminiumfosfaat ge-
vormd wordt (KINZEL, 1982).

Ten aanzien van het lage gehalte
plantenbeschikbaar fosfaat wordt
door KINzEL (1982) opgemerkt dat,
vanwege de verschillende fosfaatbe-
hoeften van afzonderlijke planten,
hierin een belangrijke ecologische
factor schuilt. Diverse onderzoekin-
gen hebben aangetoond dat planten
die voorkomen op fosfaat-arme bo-
dems in staat zijn deze voedingsstof
veel efficiénter op te nemen dan plan-
ten die van nature groeien op rijkere
bodems. Uit onderzoek van RORISON
(1968) blijkt bijvoorbeeld dat de cal-
cifuge (acidofiele) soort Deschamp-
sia flexuosa (fig. 4) nog bij zeer la-
ge fosfaatconcentraties kan groeien.
Urtica dioica daarentegen kwijnt bij
lage concentraties aan fosfaat, maar
kan bij steeds groter wordend fosfaat-
aanbod zeer fors in productie toene-
men. Op deze wijze is Deschampsia
flexuosa op zure, voedselarme bo-
dems in het voordeel, Urtica dioica
daarentegen op neutrale, voedselrijke
bodems.

Kalkchlorose

Het ziektebeeld dat als kalkchlorose
(’lime-induced chlorosis’’) bekend
staat wordt regelmatig waargenomen
wanneer calcifuge planten op bodems
groeien die aanzienlijke hoeveelhe-
den calciumcarbonaat bevatten. De
ziekte wordt gekenmerkt door een ver-
storing van de chlorophylsynthese,
die in meer of mindere mate leidt tot
vergeling van de bladeren. Gezien het
grote landbouwkundige belang (kalk-
chlorosis veroorzaakt veel schade met
name in de fruitteelt) is vooral in de ja-
ren vijftig veel onderzoek gedaan naar
de mogelijke oorzaken van deze ziek-
te. Tekorten of overmaat aan een
groot aantal voedingsstoffen, maar
ook toxische werkingen van zware
metalen en zelfs virussen bleken chlo-
rotisch te werken.

Eensgezindheid bestond en bestaat
hierover dat ijzer een belangrijke fac-
tor in het geheel is. Men kwam tot de-
ze overweging doordat de ziekte zich
goed laat bestrijJden door het besproei-
en van de onder chlorose lijdende
planten met ijzeroplossingen. lJzer is
noodzakelijk voor de plant, enerzijds
voor de synthese van chlorophyl, an-
derzijds voor het laten functioneren
van chlorophyl bij de fotosynthese. De
verstoring van de chlorophylsynthese
zou derhalve terug te voeren zijn op
een tekort aan fysiologisch werkzaam
ijzer in de plant (KINzeL, 1982). Uit on-
derzoekingen van onder andere MEN-
GEL (1979) bleek, dat niet het totale ge-
halte aan ijzer maar inderdaad het ge-
halte aan fysiologisch werkzaam ijzer
bij chlorose-inducerende omstandig-
heden sterk vermindert. Met andere
woorden, ijzer wordt op de een of an-
dere wijze inactief gemaakt in de
plant, hetgeen ook bevestigd werd
door experimenten van RORISON
(1968). Hierbij bleek dat het ijzerge-
brek niet ontstond door een tekort bij
de opname: individuen van De-
schampsia flexuosa (kalkmijdend) en
Scabiosa columbaria (kalkminnend)
werden gedurende zeven weken op
een rendzina-bodem gekweekt; na
analyse bleken beide soorten onge-
veer evenveel ijzer te bevatten.

De verminderde beschikbaarheid van
ijzer-ionen in de plant blijkt samen te
hangen met een aantal factoren.
Waarschijnlijik wordt onder invloed
van een verhoogd bicarbonaat-,
fosfaat- en eventueel ook calciumge-
halte een verbinding gevormd die in
staat is ijzer te inactiveren. Omtrent de
chemische structuur van deze inacti-
vator bestaat vooralsnog geen duide-
lijkheid (KiNzeL, 1982). Bij een ver-
hoogde fosfaatconcentratie ontstaat
een verhoogd ijzergehalte in de sten-
gels en de wortels, en een verlaagd ij-
zergehalte in de bladeren. TusalL
(1974) schrijft dit toe aan het ontstaan
van onoplosbare ijzerfosfaatverbindin-
gen. Oserkowskl heeft echter al in
1933 aangetoond dat ijzerfosfaat goed
oplost in organische zuren, waaruit
geconcludeerd mag worden dat de im-
mobilisering van ijzer berust op de
vorming van andere verbindingen
(KiNzer, 1982). Ook bicarbonaat
speelt met zekerheid een rol in het tot
stand komen van ijzertekorten. Aan-
vankelijk dacht men zelfs dat het op-
treden van chlorose direct terug te
voeren was op de werking van het
bicarbonaat-ion (KINZEL, 1982).
BROWN ET AL. (1959) hebben echter
aangetoond dat er altijd meer factoren
in het geding zijn. Uit een door hen uit-
gevoerd experiment, waarbij de in-
vloed van natriumchloride en natrium-
bicarbonaat op de opname van ijzer
en fosfaat werd gemeten, bleek dat
toevoeging van bicarbonaat aan de
oplossing van fosfaat een verlaagde ij-
zeropname en een verhoogde fosfaat-
opname tot gevolg had. Een oplossing
met bicarbonaat maar zonder fosfaat
kon geen chlorose induceren.

GRIME & HODGSON (1969) vermoeden
dat de verbinding die ijzer inactiveert
in de plant tevens verantwoordelijk is
voor de resistentie van calcifuge plan-
ten voor aluminium. Dit zou volgens
hen een verklaring kunnen zijn voor
het feit dat Scabiosa columbaria, die
deze stof niet bevat (of niet kan vor-
men), zeer gevoelig is voor alumini-
umvergiftiging en daardoor niet op
kalkarme, zure bodems kan groeien.
GRrIME & HODGSON stellen dat kalk-
chlorose gezien moet worden als een
expressie van fysiologische adaptatie
aan zure bodems, alsmede een belang-
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rijke ecologische factor bij het uitslui-
ten van bepaalde planten van
kalkbodems.

*) Het verschijnsel dat bepaalde planten als ge-
volg van morfologische aanpassingen in staat
zijn te groeien op periodiek uitdrogende (kalk-}bo-
dems, zal niet besproken worden. SmiTH (1980;
naar Sauissury, 1921) maakt in dit kader on-
derscheid tussen zogenaamde ''physical calcico-
les’” en "chemical calcicoles’’; de "physical cal-
cicoles’’ betreft die soorten die morfologisch aan-
gepast zijn, de "chemical calcicoles’ betreft die
soorten die fysiologisch aangepast zijn.

Summary

Ecophysiological aspects with
respect to calcicole and calcifuge
plants: a theoretical discussion.

Chalk grasslands of the alliance Mesobromion in
the South of Limburg receive much attention;
from 1980 on more than 50 papers on this eco-
system have been published in ’"Natuurhistorisch
Maandblad’ only. Nevertheless it is remarkable
that in all these studies little or no attention has
been paid to the questions why floristicly the ve-
getation of chalk grasslands is characterized by
those very species that occur, and which underly-
ing factors determine the preference of specific
species for calcareous soils.

In the article a theoretical discusion on the eco-
physiological aspects regarding calcicole and
calcifuge plants is presented. The literature study
by Kinzel (1982) and several English papers pro-
ved to be of great interest. Both plant physiologi-
cal and pedological investigations are necessary
to elucidate the processes that determine the re-
lation between plant and substrate. On the one
hand the soil creates conditions to which the
plant has adapted evolutionary, on the other hand
the plant makes a choice from a range of possibi-
lities offered by the soil.

In the first place a historical overview regarding
the research that has been devoted to the questi-
on "calcicole-calcifuge” is given. Next, the diffe-
rences in physiological mechanisms existing be-
tween plants growing on basic or acid soils are
discussed for a number of soil factors, viz. acidity
and absorption of nutritious substances, bicarbo-
nate, calcium, magnesium, potassium, alumini-
um, iron, manganese and other trace elements,
nitrogen, and finally ‘phosphate. Lastly, the sub-
ject "calcicole-calcifuge’ focuses on the phyto-
pathological phenomenon lime-chlorosis. The
consequences of limechlorosis for the plant and
its ecological impact are considered.
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