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Nyere Underspgelser over biologisk
Kveaelstofbinding.

Af H. L. Jensen.

Indledning.

Blandt de syntetiske Processer 1 Planteverdenen — Opbyg-
ning af Kulhydrater ved Fotosynthese og af Proteinstoffer fra
Kulhydraterne -+ uorganiske Kvzlstofforbindelser — indgaar
nKvalstofbinding«: Anvendelsen af elementsert Kvelstof til Pro-
teindannelse, som et vigtigt Led af baade teoretisk og praktisk
Interesse i Naturens Husholdning. Evnen til Udnyttelse af frit
Kvalstof er med Sikkerhed kun kendt hos forholdsvis faa Orga-
nismer, nemlig: '

1: Symbiotiske Foreninger af Mikroorganismer og hejere
Planter. Blandt disse indtager Bazlgplanterne og de Bakterier, som
lever i deres Rodknolde, den mest fremtreedende Plads i Kraft af
deres store Artsrigdom og deres store landekonomiske Betydning.

2: Mikroorganismer der ikke eksisterer i egentlig Symbiose
med andre Planter og derfor almindelig betegnes som »fritle-
vende«, nemlig Bakterieslzegterne Azofobacter og Azolomonas, visse
anaerobe Bakterier (Clostridium butyricum og beslsegtede Arter)
samt enkelte blaagrenne Alger.

De paageldende Organismer har veaeret kendt og studeret i
henved 60 Aar (omend Beslgplanternes »jordberigende« Egen-
skaber har vaeret kendt i mere end to Aartusinder) siden Hellriegel
og Wilfarth’s endelige Bevisforelse for Balgplanternes kveelstof-
bindende Evne 1 1888, Beijerinck’s Rendyrkning af Knoldbakteri-
erne i 1889 og den hurtigt paafslgende Opdagelse af de fritlevende
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kvelstofbindende Bakterier ved Winogradsky og Beijerinck. Dog
har forst den sidste Snes Aars Undersogelser skabt en delvis Klar-
hed angaaende de fundamentale Processer, hvorved det frie Kvel-
stof overfores til Protein, medens paa den anden Side mange
vigtige Problemer henstaar ulest. I det felgende er det forsegt at
give en samlet Fremstilling heraf, saavidt vor nuvarende Viden
raekker®).

1. Symbioetisk Kvzelstofbinding hos Beelgplanterne.

Knoldbakteriernes Biologi. Disse Organismer udger en
ret veldefineret Gruppe, der i nyere systematisk Bakteriologi
almindelig opfattes som en sarskilt Slaegt Rhizobium. T Renkultur
paa kunstigt Substrat fremtraeder de som smaa Stavbakterier uden
Endosporer, bevaegelige ved polere Cilier, ikke farvelige efter
Gram’s Metode, og gennemlgbende en karakteristisk Udviklings-
cyklus: deres morfologiske og kulturelle Karaktertrek er indgaa-
ende beskrevet af Pefersen (88). Som Regel lader de sig let ren-
dyrke fra Rodknoldene og kan vokse i Substrater af forholdsvis
simpel Sammensztning. Mono- og Disaccharider (men ikke Poly-
saccharider), hejere Alkoholer (f.Ex. Mannit) og Salte af orga-
niske Syrer er tjenlige som Kulstofkilder, medens Kvalstofkravene
bedst dekkes af simple Forbindelser som Nitrater, Ammonium-
salte eller (iszer) Aminosyrer. Virkelig god Veekst opnaas dog i
Regelen kun paa Substrater, der indeholder Afkog af Plantedele
eller Geer. Nyere Undersegelser, af Nilsson o.a. (81), Nielsen og
Johansen (80) og Wilson og Wilson (131) har vist, at disse Ex-
trakters virksomme Bestanddel repraesenteres af Vakststoffet Bio-
tin, der er virksomt i overordentlig ringe Maengde; en Koncentra-
tion af 1 Del Biotin i 2000 Millioner Dele Substrat giver optimal
Vekst, og Virkningen af 1:100,000 Mill. er endnu kendelig. Den
svage Vakst, som kan finde Sted i biotinfrit Substrat, synes at
bero paa Knoldbakteriernes Evne til selv at synthetisere Biotin
i smaa Mangder, der imidlertid er utilstrekkelige for optimal

*) Meget udferlige Litteraturoversigter findes i to ypperlige Monografier af Fred,
Baldwin og McCoy (45) og Wilson (135). I den nzervaerende Oversigt, der ikke gor
Krav paa blot filnermelsesvis Fuldstendighed, er der i Hovedsagen kun medtaget de
vigtigste Arbejder fremkomne siden Fred og Medarbejderes Monografi (1932).
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Vakst (Nielsen og Johansen (80)). I Sammenligning med Biotin
har andre Vakststoffer (Thiamin, Pantothensyre, §-Alanin, etc.)
ret underordnet Betydning, da disse Stoffer synes at synthetiseres
i tilstreekkelig Meengde i Substrater af passende Sammensatning,

Viaekst finder kun Sted i Neerverelse af fri IIt, men dog ved
ret lavt Itiryk. Sukkerarter nedbrydes ofte under Dannelse af
organiske Syrer, men ikke af Luft, Aminosyrer under Frigerelse
af Ammoniak, hvorimod den proteolytiske Evne er svag eller
manglende. Veeksten er ledsaget af Dannelse af betydelige Maeng-
der Slim af hemicelluloseagtig Karakter og er som Regel kraftigst
ved neutral eller svagt alkalisk Reaktion. Felsomheden overfor
sur Reaktion varierer dog betvdeligt, og nogle, {. Ex. Klagverbakte-
rierne, synes at vokse bedst ved pH ca. 6 (Jensen (52)).

Spergsmaalet om Knoldbakteriernes Evne til Kvaelstofbinding
i Renkultur har veeret Genstand for megen Diskussion. Talrige
xldre Forskere har ment at kunne paavise en saadan Evne i be-
grenset Omfang. Imidlertid har Marie Léhnis (73) konstateret en
tidligere overset Fejlkilde (Tab af Kvealstof fra sterile Kontrolsub-
strater, men ikke fra selve Kuliurerne) i alle de Forseg, der pegede
i positiv Retning. Senere Undersggelser af Wilson o.a. (133),
Clark (36)., Winogradsky (139) og Rabotnova (93) har givet lignende
negative Resultater. En Angivelse fra nyeste Tid om Kvelstofbin-
ding under seerlige Betingelser (Substrat med Tilsetning af haemo-
globinholdig Rodknoldextrakt og Oxaleddikesyre) kunde ikke
bekraeftes ved fornyet Undersegelse (Virtanen o.a. (129)). Dog
beviser dette selviolgelig ikke, at Knoldbakterierne overhovedet
mangler Evne til Kvalstofbinding i Renkultur, men kun, at det
endnu ikke er lykkedes at skabe de nadvendige Betingelser herfor.
Winogradsky (139) fremsatte den meget plausible Anskuelse, at
Renkulturerne udviser en ikke med Sikkerhed paaviselig Kvzel-
stofbinding, som forst kommer til fuld Udfoldelse under Symbiose
med Belgplanterne.

Afgrensningen af Arter indenfor Slegten Rhizobium er ret
vanskelig og kan i Hovedsagen kun baseres paa de forskellige
Bakteriestammers Evne til at danne Rodknolde paa et begrznset
Antal Sleegter af Bealgplanter (de saakaldte »Krydspodningsgrup-
per«). Paa Grundlag heraf hetragtes i Almindelighed de felgende
Grupper af Knoldbakterier som veldefinerede »Arter«:
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Knoldbakterie-Gruppe: Danner Rodknolde paa:
Rhizobtum trifolii
(»Klgver-Gruppen«)......... Klgver
Rhizobtum meliloti
(»Sneglebalg-Gruppen«). . . .. Sneglebzlg, Stenklaver,
Trigonella.
Rhizobium leguminosarum
(»Arte-Gruppen«)........... Art, Vikke, Fladbelg, Linse.
Rhizobium phaseoli.......... Havebonne.
(»Bgnne-Gruppen«)
Rhizobium lupini............ Lupin, Serradel.
(»Lupin-Gruppen«)
Rhizobium japonicum......... Sojabgnne.

{»Sojabgnne-Gruppen«)

Hertil kommer et stort Antal af andre Stammer, hvoraf mange
danner Rodknolde hos tropiske Bezlgplanter. Denne Inddeling paa
Grundlag af Knolddannelsen viser langt fra nogen fuldkommen
Korrelation med Bakteriernes morfologiske, kulturelle eller bio-
kemiske Egenskaber, f. Ex. Forgzringen af Sukkerarter, eller med
deres serologiske Reaktioner. I den sidste Henseende kan man her
som hos andre Bakterier indenfor hver »Art« skelne mellem flere
serologiske Undergrupper, som bl.a. paavist af Vincent (116, 117)
og Kleczkowski og Thornton (62). Ligeledes gives der adskillige
Undtagelser fra den Regel, at hver Bakterieart kun danner Knolde
paa Planter indenfor Krydspodningsgruppen. Saaledes fandt
Allen og Allen (1) mange Bakteriearter, f. Ex. Rh. lupini, japonicum
og phaseoli 1 Stand til at danne Knolde paa Jordnedplanten
(Arachis hypogaea), og Kleczkowskq o.a. (60) har paavist Evne hos
visse Stammer af Klover- og Eriehakterier til at danne Knolde paa
hinandens Vertplanter, dog kun i ringe Antal og ude af Stand til
at binde Kwvelstof, ligesom i de fleste af Allen’s Forsog. Mange
andre Exempler paa saadan »Promiskuitet« hos Knoldbakterier
og Beelgplanter er fremdraget af J. K. Wilson (132), som af denne
Grund er tilbgjelig til helt at forkaste Klassificeringen paa Grund-
lag af Knolddannelse.

Ligesom hos mange andre Bakterier ser man hos Knoldbak-
terier ofte Forekomst af Bakteriofager — viruslignende ultra-
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mikroskopiske Organismer, der optrader som Parasitter i Bak-
teriecellerne og bevirker Henfald og Oplesning af disse. Fra Rod-
knolde eller Jord omkring Plantersdderne kan saadanne Bakteri-
ofager ofte isoleres. Nogle FForskere, f. Ex. Demolon og Dunez (39)
og Vandecaveye o.a. (115) har betragtet dem som en Aarsag til
»wLucernetrethed«; ifl. Kleczkowska (61) forekommer dette dog
usandsynligt, da kun et Mindretal af Bakteriestammer er modtage-
lige for Bakteriofag-Angreb, og ialtfald for Arte- og Klgverbakte-
riernes Vedkommende opstaar der let modstandsdygtige Varianter
af de modtagelige Stammer.

Ogsaa andre Eksempler paa Variation ses jeevnligt. Mutations-
lignende Fzenomener kan producere Varianter med afvigende
kulturelle Karaktertrek (Israilsky og Leonowitsch (50)), og ved
Dyrkning i Jord kan der i visse Tilfeelde forekomme Tab af Evnen
til Dannelse af normale, kveelstofbindende Rodknolde (Nutman
(85)) eller endog Tab af knolddannende Evne overhovedet (Almon
og Baldwin (10)). Lignende Feenomener som Felge af Bakteriofag-
Paavirkning omtales af Krasilnikov (64), som ogsaa (63, 65) an-
giver at kunne modificere den knolddannende Evne hos mange
Knoldbakterier ved Dyrkning i sterilt Kulturfiltrat (Ex.: Rh. meli-
loti bliver i Stand til at danne Knolde paa Klgver efter Dyrkning i
Filtrat fra Rh. trifolii), ja endog at kunne udvikle Knolddannelse
hos Ikke-Knoldbakterier; dette tiltreenger dog Bekreeftelse.

Rodknoldenes Opstaaen og Udvikling. Beiferinck’s
og Prazmowskr’s forste Beskrivelser af de Feenomener, der ledsager
selve Knolddannelsen, har stadig beholdt fuld Gyldighed. Infek-
tionen med Bakterier finder Sted gennem Rodhaarene, som synes
at udegve en kemotaktisk Tiltreekning paa Knoldbakterierne. Disse:
samler sig i smaa Hobe paa Rodhaarene, som undergaar en karak-
teristisk Krumning, hvorefter Bakterierne gennemtrszenger Celle-
vaeggen og vandrer i en ejendommelig strengformet Dannelse,
»Infektionstraaden«, gennem Rodhaarets Cytoplasma ind i Rod-
barkens og Pericyklens Celler, som stimuleres til hurtig Deling og
efterhaanden udvikler sig til de egentlige Rodknolde. Denne Sti-
mulation saavel som Rodhaarenes Krumning synes ifl. Thimann
(105) at skyldes et Vakststof, der dannes i stor Mzngde af Knold-
bakterierne i Renkultur. Man har ment at kunne identificere dette
Stof med det velkendte Heteroauxin f-Indoleddikesyre, omend
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noget afgerende Bevis herfor ikke foreligger. Rodknoldene udviser
steerkt varierende Storrelse og Bygning hos forskellige Planter, men
bestaar stedse af et ydre Lag af rodbarklignende Vaev, omgivende
det szerlige »Bakterievaev«. Dette er opbygget af sterkt hypertro-
fierede Celler, hvis Cytoplasma er fyldt med Knoldbakterier, som
her antager en Form, der afviger steerkt fra den i Renkulturerne
fremherskende: betydeligt forsterrede, uregelmsessigt opsvulmede,
ofte forgrenede Celler, der almindelig betegnes »Bakteroider« og
er karakteristiske for det Stadium, hvor Kvealstofbindingen finder
Sted. Det drejer sig dog ikke om nogen fuldkommen Korrelation,
da Bakteroiddannelse under visse Betingelser kan iagttages i
Renkulturer, hvor Kvzlstof ikke bindes, ligesom Bakteroider ogsaa
kan findes i uvirksomme, ikke-keevlstofbindende Knolde. Den
tidligere geengse Opfattelse af Bakteroiderne som en Art Degenera-
tionsfeenomener (»Involutionsformer«) kan nsppe opretholdes.
Overfert paa kunstigt Substrat viser de ganske vist meget ringe
Formeringsevne (Almon (9) ), hvorimod deres Stofskifte, maalt ved
Aandingsintensiteter, synes lige saa energisk som hos Bakterier
fra Renkulturer (Thorne og Burritt (107) ). Ogsaa Virfanen o. a.
(128, 129) mener, at Rodknoldenes Indhold i det aktive Kvalstof-
bindingsstadium repraesenterer en Population af »hvilende« Bak-
terier, d.v.s. Celler, som ikke formerer sig, men som er biokemisk
aktive. I det hele taget horer Spergsmaalet om DBakteroidernes
Formering og Livsleengde i Knoldvevet til de mindst undersopgte
og opklarede Afsnit af hele Problemet.

Et ejendommeligt Feenomen, iagttaget af Wipf (140), er en
konstant Fordobling af Antallet af Kromosomer (Polyploidi) i de
hakterieinficerede Cellers Kerner. Dette synes dog ikke at have
nogen direkte Sammenhzeng med Kvelstofbindingsprocessen, da
det ogsaa iagttages i uvirksomme Knolde og i saadanne, hvor
Kvelstofbindingen kunstigt er underlrykt. Ievrigt kan Polyploidi
ogsaa fremkaldes ved Infektion med plantepatogene Bakterier
eller ved Indvirkning af Giftstoffer (Colchicin).

Det er endnu ukendt, hvorfor hver Bakterieart kun er i Stand
til at inficere bestemte Plantearters Reodder, m. a. O. hvorpaa
Krydspodningsgruppernes Existens beror. Thorne og Brown (106)
har sogt en Forklaring derigennem, at sterilfiltreret Pressesaft af
Balgplanter ofte udever Giftvirkninger overfor andre Knoldbak-
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terier end de til den paagzldende Planteart svarende. Resultaterne
synes dog ikke omfattende nok til at tillade nogen almindelig
Slutning, og isvrigt er det bemerkelsesvaerdigt, at artsfremmede
Knoldbakterier, som paavist af McCoy (76), ikke er i Stand til at
gennemtreenge Rodhaarenes Cellevaeg, omend saavel selve Bak-
terierne som sterile Kulturfiltrater kan frembringe den karakteris-
tiske Deformering af Rodhaarene.

Tidspunktet for Bakteriernes Indtrengen i Rodderne og de
forste Rodknoldes Fremkomst falder i Regelen sammen med Ud-
viklingen af det forste egentlige Blad, paa hvilket Tidspunkt Kim-
radderne ifl. Thornston (108) begynder at udskille et Stof, der i
paafaldende Grad fremmer Bakteriernes Veakst. Det ligger neer at
formode, at dette Stof er Biotin, der ofte udskilles af Planteradder
{Wilson (135) ).

Antallet af Rodknolde pr. Plante kan variere indenfor over-
ordentlig vide Grenser, fra nogle faa til flere Tusinde, hvilket
afhszenger dels af Vartplantens og Bakteriestammens individuelle
Egenskaber, dels af ydre Faktorer. Knoldenes Antal viser imidler-
tid ringe eller ingen Korrelation med Kvelstofbindingens Inten-
sitet; der maa saaledes skelnes skarpt mellem Bakteriernes In-
fektionsevne (Evnen til at danne Rodknolde) og deres Effek-
tivitet (Evnen til at foranledige Kvelstofbinding). I langt hgjere
Grad end af Knoldenes Antal afhenger Kvelstofbindingens Om-
fang af Knoldvavets Masse, som varierer indenfor betydelig
snaevrere Granser, idet den sjzldent overstiger 7—8 pCt. eller gaar
under 1—2 pCt. af den samlede Tarstofvaegt hos en- eller toaarige
Bealgplanter, der udelukkende ernseres med frit Kvelstof. Ifl. Chen
(35) synes der for hver Bakteriestammes Vedkommende at eksi-
stere en vis Maksimalgranse for Antallet af Rodknolde pr. Vagt-
enhed Rodtorstof, men denne varierer staerkt og ligger i Alminde-
lighed heojest for de »ineffektive« Stammers Vedkommende
(hvorom senere). Ejendommeligt er det, at medens 4—5 pCt. af
alle Rodhaarene paa hver Plante kan findes inficerede med Bak-
terier, udvikler kun forholdsvis faa af disse Infektionscentrer sig
til Rodknolde (McCoy (76) ). En Forklaring herpaa er i nyeste
Tid givet af Nufman (86) i et hojst interessant Arbejde, som viser,
at Udvikling af Rodknolde kun finder Sted paa ganske bestemte
Steder i Rodveaevet, som svarer til Anleggene af Rodgrene. Rod-

43
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knoldene synes saaledes morfologisk at repraesentere modificerede
Rodgrene, et Spergsmaal, hvorom der hidfil har hersket meget
delte Meninger (sml, Fred o.a, (45) ).

Meget ofte finder man paa samme Plante Rodknolde dannede
af forskellige Typer af Knoldbakterier, som kan adskilles ved
serologiske Reaktioner eller kulturelle Forhold; derimod findes
der kun rent undtagelsesvis mere end een Type af Knoldbakterier
i samme Rodknold (Dunham og Baldwin (40); Hughes og Vincent
(49) ). Hos Planter, der er udsat for samtidig Infektion med for-
skellige Bakteriestammer, synes det Antal Knolde, som dannes
afl hver Stamme at afhenge af dennes Formeringshastighed. Nicol
og Thornton (79) fandt, at hurtigvoksende Stammer under visse
Betingelser var i Stand til at danne det maksimale Antal Knolde,
som Rodsystemet kunde bzere, inden de langsommere voksende
Stammer naaede at danne Knolde; derimod kunde de ikke be-
krafte tidligere Angivelser, at Infektion af Rodsystemet med virk-
somme Bakteriestammer skulde »immunisere« Planten mod senere
Infektion med andre Stammer.

Angaaende ydre Faktorers Indflydelse paa Knolddannelsen
er det velkendt, at Tilfersel af opleseligt Kvaelstof, iseer Nitrat,
virker neds@ttende paa Rodknoldenes Antal. Thornton (112)
viste, at dette dels skyldes en Formindskelse af Rodhaarenes Antal,
men navnlig en Ophaevelse af den Deformering af Rodhaarene,
som er en nadvendig Betingelse for Infektionen; derimod forhin-
dres Bakterierne ikke i at danne det Stof (Indoleddikesyre?), der
fremkalder Deformeringen. Omvendt ophaves Nitratels Hem-
ningsvirkning af Kulhydrater, enten disse tilferes udefra i steril
Agarkultur (Thornton (112)) eller dannes i Planterne ved for-
steerket Fotosynthese (Georgi (46) ). I Overensstemmelse med tid-
ligere Undersogelser fandt Thornton og Nicol (111), atikke alenc
Rodknoldenes Antal, men ogsaa deres Storrelse og serlig Bak-
terievevets Rumfang formindskedes i paafaldende Grad wved
Nitrattilfersel, som ogsaa paa anden Maade foraarsagede en ab-
norm Struktur af Knoldene, tydende paa Kulhydratmangel (Thorn-
ton og Rudorf (113) ). Ogsaa disse Virkninger af Nitrat kan mod-
virkes al en foreget Kulhydratforsyning gennem forbedrede Vil-
kaar for Fotosynthesen (forhajet Lysintensitet eller CO,-Tryk),
som diskuteret af Wilson (135). Disse Faenomener staar i ngje
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Forbindelse med den resulterende Kvelstofbinding, som narmere
omtalt nedenfor.

Voksemediets Reaktion har som venteligt en stor Indfly-
delse paa Knolddannelsen, dog i forskellig Grad hos forskellige
Plantearter. Som ovenfor navnt vokser de fleste Rhizobium-Arter
bedst ved neutral eller svagt alkalisk Reaktion, enkelte, som Rh.
trifolii, dog ved pH 5,5—6,5. Som Fpglge heraf finder man hos
Lucerne flest Rodknolde i Jord eller Sand af pH 7,0—7,5, medens
Antallet aftager ned til pH 4,5-—5,0, hvor Knolddannelsen omtrent
helt opherer. Hos Klaverarter kan man derimod finde hajere
Knoldantal ved pH 5,5—6,0 end ved pH 7,0—7,5 (Jensen (57) ).
Reaktionens Indflydelse paa Knoldsubstansens samlede Veagt er
langt mindre udpraseget, da et formindsket Antal Knolde ved sur
Reaktion ofte kompenseres gennem foreget Storrelse af de indivi-
duelle Knolde. Indenfor visse Graenser kan man finde en For-
ogelse af Knoldenes Vagt i pCt. af hele Plantens Terstofmasse,
saaledes som det fremgaar af felgende Tal (Jensen (57)) for
Lucerneplanter dyrkede i Sand af sur og alkalisk Reaktion.

Forsegstid, Dage 59 ‘ 74 I 88 102

7572 ]| 5558 | Tua-Tis ]| 5a-Boo | Ta-Tos | 6,060 | 707,

|
Knoldterstof, mg pr. o 1
Kar, Gost.......... 59 55 91 ‘ §2 136 95 172 129

pHiSandet......... 5.a-5.

;aegt af Knolde i pCt;
af total Terstof..... 2.7 l.os l.ea

AntalKnolde pr. Plante, | 100 | 26 | 150 | 400 | 284 | 411 | 463 | 501
Gnst. og Middelfejl. .. j|+1.s |F-2.28 || =2.00 | +8B.68 || 32 | =386 [ +4.21 | 508

1.3 1.7 l.as 1.se l.0s

N-Binding, mg pr. Kar‘
Gnst. ............ 60 90 | 160

171 230 225 || 359 307

Kvelstofbindingsprocessen. Kort efter Rodknoldenes
Fremkomst plejer deres kvalstofbindende Virksomhed at give sig
Udtryk i en hurtig Foroegelse af Planternes Teorstofmasse og Kvel-
stofindhold. Som ovenfor nevnt har Knoldbakterierne i Renkul-
tur hidtil vist sig ude af Stand til at binde Kveelstof, ligesom Belg-
planter uden Rodknolde. Enkelte Angivelser i den sidste Relning,
saavel som angaaende Kvalstofbinding hos Ikke-Bzelgplanter uden
Bakteriesymbiose, har vist sig at bero paa Forsegsfejl, som paavist
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bl.a. af Smyth og Wilson (98), Olsen (87), og Burris o.a. (26). Det
symbiotiske System af Balgplanter og Knoldbakterier reprasen-
terer saaledes en Livsform i Stand til at udfere en Funktion, hvortil
begge individuelle Partnere synes at mangle Evne. Det tor anses for
givet, at Kvelstofbindingen sker i Rodknoldene, men det er i sidste
Instans uvist, hvorvidt den udferes af selve Knoldbakterierne,
eller om disse smtter Veaertcellernes Protoplasma i Stand hertil. Et
afgerende Bevis for, at Kvelstoffet kun bindes i Rodsystemet, er
bragt af Burris 0.a. (26), som var de ferste til med Held at anvende
isotopisk Kvalstof til Forseg paa dette Omraade. Den radioaktive
Kvelstofisotop N2 egner sig paa Grund af sin meget korte Halve-
ringstid kun daarligt til langvarige Forseg, men Optagelse af meget
smaa Meengder Kvalstof kan paavises ved Anvendelse af den
stabile Isotop N% og massespektrografisk Bestemmelse heraf i
Plantematerialet. Ved denne Metode, som er smrdeles vanskelig,
men til Gengeld yderst fintmserkende, kunde Burris o.a. (20)
paavise tydelig Kvealstofbinding i Planter, hvis knoldberende
Rodder var i Berering med den N-holdige Atmosfere, men
ingen, naar kun de overjordiske Dele havde Adgang hertil. End-
videre kan afskaarne, hele (men ikke knuste!) Rodknolde under
visse Befingelser binde paaviselige Mengder Kvalstof. Angivelser
herom af Virtanen (125) kunde forst ikke bekrwseftes af Wilson
(135) og Allison 0. a. (6). Ved senere Anvendelse af Kvalstof-
isotopmetoden fandt Burris o. a. (27) noget variable Resultater
med isolerede Knolde (hvad ogsaa Virtanen (128) angiver at have
fundet i senere Forseg), men konstant og tydelig Kvzlstofbinding
i afskaarne, knoldbzrende Radder. Resultaterne med intakte,
isolerede Knolde synes saaledes at reprasentere det hidtil nserme-
ste Skridt imod selvsteendig Kvelstofbinding hos Knoldbakteri-
erne.

Hvad de fysisk-kemiske Forhold i Knoldvaevet angaar, tyder
adskillige Iagttagelser af Rabotnova (93), Thorne og Burritt (107),
Allison o. a. (4) og Frazer (44) paa et forholdsvis lavt Iltiryk og
lavt Redox-Potential i det levende Bakterievaev; Kvelstofbindingen
synes saaledes at finde Sted under delvis anaerobe Betingelser.
Bakterieveevets Reaktion ligger ifl. de fleste Iagtiagelser (Piefz (89),
Poschenrieder o. a. (92), Jensen (54) ) ret konstant omkring pH 6;
kun Rabotnova (93) har fundet en neutral til svagt alkalisk Reak-
tion (pH 7,0—7,3).
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Vort Kendskab iil selve Kvelstofbindingens biokemiske Me-
kanisme er blevet betydelig foreget gennem den sidste halve Snes
Aar, omend Spergsmaalet endnu langt fra er klarlagt. Winograd-
sky (139) fandt en hurtig Ammoniakdannelse i friske, afskaarne
Rodknolde og antog derfor, at Ammoniak repraesenterer det forste
paaviselige Kvalsiofbindingsprodukt; dog rummede disse Forsog
den Mulighed, at det fundne Ammoniak opstod ved Nedbrydning
af andre Kvelstofforbindelser. Paa Grundlag af en oprindelig af
Blom (15) opstillet Hypothese samt de nedenfor n@rmere omtalte
Undersggelser over Udskillelse af Kvalstofforbindelser fra Beelg-
plantergdder fremsatte Virtanen og Laine (124) folgende Teori for
den symbiotiske Kvalstofbinding: Elementsert Kvalstof overfores
gennem et ukendt Mellemled (muligvis Kvalstofforilte, N,0O, eller
Diimid, HN:NH) til Hydroxylamin (NH,OH), som momentant
reagerer med Oxaleddikesyre (COOH.CO.CH,.COOH, dannet
ved enzymatisk Nedbrydning af Glucose), under Dannelsc af
Oximinoravsyre (COOH.CNOH.CH,.COOH), som ved Reduk-
tion omdannestil/-Asparaginsyre (COOH.CHNH,.CH,.COOH);
denne kan enten anvendes til Proteinsynthese eller udskilles fra
Rodknoldene, eventuelt efter Decarboxylation til f-Alanin (CH,
NH,.CH,.COOH). 4

Denne Teori er i Hovedsagen baseret paa, at Virtanen og hans
Medarbejdere i deres forudgaaende Undersogelser udelukkende
havde fundet Asparaginsyre og f-Alanin som Ekskretionsproduk-
ter fra Rodknoldene, tillige med smaa Maengder Oximinoravsyre,
der neppe kunde tenkes at opstaa paa anden Maade end gennem
Reaktionen mellem Hydroxylamin og Oxaleddikesyre, hvilken
sidste Forbindelse ogsaa kunde paavises i ret anselige Maengder i
Plantesaften. Hvis det forste Kveelstofbindingsproduki var Ammo-
niak, som ogsaa ved Reaktion med Oxaleddikesyre vilde kunne
danne Asparaginsyre over Ravsyrens Imid (COOH.CNH.CH,.
COOH), skulde man vente tillige at finde Glutaminsyre (COCH.
CHNH,.CH,.CH,.COOH), da Ammoniak lige saa let som med
Oxaleddikesyre kan reagere med «-Ketoglutarsyre (COOH.
CO.CH,.CH,.COOH), der ogsaa forekommer i Planterne, men
hvormed Hydroxylamin reagerer langt vanskeligere end med Oxal-
eddikesyre.

Imidlertid var Wilson (135) og Medarbejdere ikke i Stand til
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at paavise mere end Spor af Oxaleddikesyre i Planter dyrkede
under andre geografiske Forhold. Wiison fremsatte derfor en kom-
bineret Hydroxylamin-Ammoniak-Teori, ifglge hvilken det frie
Kveelstof i Planter, der er rige paa Oxaleddikesyre (saaledes som i
Virtanen’s Forseg i Finland), kun reduceres til Hydroxylamin, der
reagerer med Oxaleddikesyren under Dannelse af Asparaginsyre,
medens det i Planter med lavt Oxaleddikesyreindhold reduceres
til Ammoniak, der kan reagere med baade Oxaleddikesyre og a-
Ketoglutarsyre. Denne Antagelse stottes stzerkt af en senere Iagt-
tagelse af Virtanen (128), at Glutaminsyre i visse Tilfzelde faktisk
optreder som Ekskretionsprodukt, hvorfor han opstillede et Skema
for Kvelstofbindingsprocessen, der i alt vesentlig stemmer over-
ens med Wilson's. Seerlig paa Grundlag af Undersogelser over
Azotobacter (se nedenfor) har Wilson og Burris (137) senere frem-
. sat en mere almen Kvealstofbindingsteori, efter hvilken det mest
~ sandsynlige forste stabile Kvelstofbindingsprodukt er Ammoniak,
der reagerer med a- Ketoglutarsyre under Dannelse af Glutamin-
syre, hvorfra Asparaginsyre kan dannes ved Overferelse af Amino-
gruppen (Transamination) til Oxaleddikesyre. I alle Tilf:elde
synes saaledes Ksernepunktet i det fri Kvelstofs Overgang til
organisk Form at bestaa i en Reaktion mellem en Amino-Gruppe
og Keton-Gruppen i en Dicarboxyl-Ketonsyre. Derimod staar det
endnu ulest hen, hvorledes den oprindelige Reduktion N, -~ NH,
kommer i Stand.

Et ejendommeligt redt Pigment, som konstant findes i virk-
somme Rodknolde, og om hvis Natur der hidfil har hersket nogen
Tvivl, er identificeret som Haemoglobin af Keilin og Wang (59)
og af Virtanen o.a. (126, 127, 129), der betegner det som »Leg-
haemoglobin«. Virtanen og Laine (127) fandt Pigmentet til Stede
dels som egentligt Haemoglobin (divalent Fe), dels som Methemo-
globin (trivalent Fe); i Planter med hejt Oxaleddikesyreindhold
fandtes hovedsagelig Hemoglobin, men fortrinsvis Methemoglo-
bin naar Oxaleddikesyrekoncentrationen formindskedes under lav
Lysintensitet. Ved fortsat Lysmangel omdannedes Methaemoglo-
binet il et gront Chromoprotein; denne Proces var irreversibel og
forbundet med Opher af Kvelstofbindingen. Virfanen og Laine
ansaa det for muligt, at Jernets Valensskifte i den reversible
Proces (Haemoglobin-Fe')~z(Methzemoglobin-Fe!'') staar i For-
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bindelse med det frie Kvelstofs Overgang til Hydroxylamin, idet
Ha=moglobinet som iltoverferende Agens muligvis kunde bevirke
en Iltning af Kvelstof til Kvelstofforilte (Fe'™! - N, — Fe!l 1
Ny0O) som Forstadium til Reduktionen til Hydroxylamin (eller
Ammoniak). Tildels som Folge af Hemoglobinindholdet er Knold-
veevet betydeligt rigere paa Jern end selve Rodsubstansen(Virtanen
o. a. (129)). Endvidere udmerker Rodknoldene sig ved et paa-
faldende hejt Indhold af Molybdan i Sammenligning med andre
Planteorganer (Bertrand (13); Jensen og Betty (53) ). Foruden at
veere et nodvendigt Mikroneringsstof for hgjere Planter i Alminde-
lighed synes Molybd®n tillige at vere af serlig Betydning for
Kvelstofbindingen. I australske Jorder, hvor Molybdenmangel i
de senere Aar har vist sig som et udbredt Fzenomen af ikke ringe
praktisk Betydning, fandt Andefson o. a. (11, 12) store Udslag for
Tilforsel af Molybdan til Klgver og Lucerne; dette viste sig at
skyldes en specifik Aktivering af Kvalstofbindingen, idet Molyb-
daneti havde ringe eller ingen Virkning paa Griesser og Belgplanter
godede med Natriumnitrat eller Ammoniumsulfat. Et relativt hejt
Indhold af Molybdaen i Knoldterstoffet (4—38 y/g i Klaver, 10—20
v/g 1 Lucerne) synes nedvendigt, for at Bakterievaevet kan udfolde
sin fulde kvalstofbindende Virksomhed (Jensen (55, 57) ), men
det er endnu uvist, hvori dets Funktion egentlig bestaar.
Rodknoldenes Virkningsgrad, udtrykt ved den bundne Kvzl-
stofmeengde pr. Tidsenhed og pr. Vagtenhed Knoldsubstans, kan
variere betydeligt hos forskellige Plantearter og paa forskellige Ud-
viklingstrin. Wozak (141) beregnede en Binding af 38 til 103 mg
Kvalstof pr. Dagn og pr. g Knoldtarstof hos forskellige Bzlgplan-
ter, mest hos Art og mindst hos Hestebonne. 1 mere detaillerede
Forssg fandt Bond (16) hos unge Sojabonne-Planter en daglig
Binding af 24—28 mg Kvealstof pr. g Knoldterstof, hvilket senere
faldt til 7—8 mg og endnu mindre. Wilson (135) fandt lignende
Tal hos Sojabenne. Hos flere andre Balgplanter synes de tilsva-
rende Tal at ligge betydelig hejere, saaledes hos Trifolium subfer-
raneum 14—53 (Gnst. 23—26) mg, og hos Lucerne 11—103
(Gnst. 56) mg (Jensen, (57) ): omregnet paa Basis af Kvzlstofind-
hold i Stedet for Teorstofvaegt udtrykker disse Tal, at Rodknoldene
hos Klever binder gennemsnitlig 33—35 pCt. og hos Lucerne 75—
80 pCt. af deres eget Kvelsiofindhold pr. Degn. Af det bundne
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Kveelstof ophobes kun en ringe Del, sjzeldent mere end 20 pCt.,
oftest langt mindre, i Knoldene, medens Resten kontinuerligt
overfores til de andre Planteorganer. Som paapeget af Bond (16)
gar den hurtige Kvalstofomseetning i Rodknoldene det usandsyn-
ligt, at Plantens Udnyttelse af det bundne Kvalstof skulde ske som
tidligere almindelig antaget, ved Fordejelse af dede Bakterier i
Knoldvaevet ved Hjelp af Veartcellernes proteolytiske Enzymer. I
Stedet herfor mente Bond, at Kvelstofbindingen er at betragte som
en Art Respirationsproces, hvorigennem der opstaar et kvaelstof-
holdigt Produkt, som under hele Knoldvavets aktive Livsperiode
afgives til Resten af Planten. Resultaterne af Undersogelserne over
Kveelstofbindingsmekanismen stotter i hgj Grad denne Anskuelse,
som ogsaa deles af Virtanen (128).

I ner Forbindelse med Kvelstofomsaetningen i Rodknoldene
staar det Spergsmaal, hvor meget af Plantens disponible Energi-
materiale (nemlig Kulhydrat dannet ved Fotosynthese) der anven-
des iil Kvalstofbindingen. Dette har hidtil kun kunnet besvares
tilnzermelsesvis, grundet paa Vanskeligheden ved at skelne mellem
de egentlige Rodders, Rodknoldenes og selve Bakterievaevets Re-
spiration. Allison (2) anslog, efter en ret skonsmsssig Beregning,
at Bakterierne kun forbruger ca. 3 til 6 p(Ct. af Vertplantens
Kulhydratproduktion. En mere direkte Bestemmelse blev udfert
af Bond (19) gennem Vandkulturforsgg, som tillod swrskilt Maa-
ling af Rodsystemets og de overjordiske Deles Respiration. Ved at
sammenligne Respirationen hos knoldbwrende og knoldfrie Rad-
der hos Sojabgnneplanter ernsrede med henholdsvis frit og bundet
Kvelstof kom Bond til det Resultat, at Knoldveaevet forbrugte ca.
16 pCt. af den samlede Kulhydratproduktion (altsaa betydeligt
mere end anslaaet af Allison), og at Knoldbakterierne sandsynligvis
brugte ca. 15 mg Kulhydrat til Binding af hvert mg Kvalstof. Hertil
er at bemserke, at Rodknoldenes Aktivitet 1 Bond’s Vandkultur-
forseg syntes ret lav, da der kun blev bundet ca. 4 mg Kvelstof
pr. g Knoldterstof pr. Degn. Yderligere har Allison o. a. (3) fundet,
at Rodknoldenes Respiration beregnet paa Basis af Kvalstofind-
hold er veesentlig lavere end paa Basis af Tarstof, hvilket tyder paa,
at Bakteriernes Respiration kun reprzesenterer en forholdsvis ringe
Del af hele Knoldvavets. Det er imidlertid let at paavise, at Kul-
hydratforsyningen er en af de vigtigste Betingelser for Knoldvavets
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Funktion. Paa Planier, hvis Fotosynthese standses ved Unddra-
gelse af Lys, holder Rodknoldene op at vokse og antager en ab-
norm Struktur, idet Bakterierne nu bliver rent parasitiske og angri-
ber Vericellernes Cytoplasma og Cellekerner (Thornfon (109)).
Under tilsvarende Forhold iagttog Virtanen o. a. (129), at Kvel-
stofbindingen standser, Bakterierne opireder som regelmasssige
Stave i Stedet for ‘Bakteroider, og Haemoglobinet omdannes til
gront Pigment. Dog synes ifl. Wilson (135) en begraznset Kvalstof-
binding at kunne finde Sted i Morke paa Grundlag af forud opho-
bet Kuthydrat.

Det er en almindelig Erfaring (se Fred o.a. (45) ) og Poschen-
rieder o.a. (92) ), at gunstige Vilkaar for Plantevekst og Fotosyn-
these i Almindelighed ogsaa begunstiger Kvealstofbindingen. Den
eneste Undtagelse herfra danner Tilfersel af bundet Kvalstof
(Nitrat og Ammoniak), der nedstemmer Kvelstofbindingen ved sin
hemmende Indflydelse paa Rodknoldenes Opstaaen og Vakst, som
diskuteret ovenfor. Aarsagen hertil synes forst og fremmest den, at
det disponible Kulhydrat nu anvendes til Proteinsynthese med det
optagne Nitrat eller Ammoniakkvalstof, hvorved Rodknoldenes
Forsyning med Kulhydrat indskrsenkes. Virfanen o.a. (129) ser
tillige en FForklaring i en svagerc Dannelse af Hemoglobin under
disse Forhold. Omfattende Undersogelser af Wilson (135) og Med-
arbejdere har dog vist, at den almindelige Regel om Kulhydrat-
forsyningens fremmende og det bundne Kvalstofs hemmende Ind-
flydelse paa Kvelstofbindingen kun geelder med visse Forbehold.
Dersom Fotosynthesen forsterkes ud over en vis Graense, gennem
forhgjet Lysintensitet eller Kuldioxydtryk, aftager Kvelstofbindin-
gen, og Nitrat virker nu fremmende paa Knoldenes Vakst og Virk-
somhed. En vis Balance mellem tilgsengeligt Kulhydrat og Kveel-
stof i Plantevievet synes saaledes nedvendigt for Knoldenes opti-
male Virksomhed. Den egentlige Aarsagssammenhzng mellem
disse Fanomener er endnu ret uklar. Virtanen (128) har segt en
Forklaring gennem en mulig ekscessiv Dannelse af Ascorbinsyre
(Vitamin C), der kan bevirke Ilining af Hazmoglobinet til det
inaktive greonne Pigment.

Atmosfzrens Kvalstof- og Ilttryk er indenfor ret vide Graenser
uden Indflydelse paa Kvezlstofbindingen, som ifl. Wilson (135)
aftager ved Partialtryk af Kvelstof paa under 0,1 Atm., medens
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varierende Partialtryk paa over 0,1—0,15 Atm. er uden kendelig
Virkning. Ligeledes synes Partialtryk af Ilt mellem 0,1 og 0,4 Atm.
ikke at paavirke Assimilationen af enten frit eller bundet Kvalstof;
udenfor disse Graenser indskraenkes Vaksten, men Kveaelstof kan
dog endnu bindes ved et Ilttryk saa lavt som 0,012 Atm.

En ejendommelig Virkning, ligeledes indgaaende diskuteret af
Wilson (135), har fri Brint, som i forholdsvis heje Partialtryk,
0,4—0,6 Atm., virker specifikt heemmende paa Kvalstofbindingen,
men ikke paa Vaksten med Ammoniak- eller Nitratkveelstof.
Denne Virkning optreder paa ethvert Udviklingstrin, opherer, saa
snart Planterne overfores til brintfri Atmosfere, og synes at vare
af kompetitiv Natur, idet Brinten fortreenger Kvelstoffet fra de
aktive Atomgrupper i det kvelstofbindende Enzymkompleks.
Wyss 0.a. (143) beregnede, at Brintens Affinitet til det paagseldende
Enzym hos Redklsver maa veare ca. en Trediedel af Kvalstoffets.

Kulilte har ifl. Lind og Wilson (69) en noget lignende Virk-
ning, men i langt lavere Koncentration, idet allerede 0,01—0,05
Atm. CO haammer Kvelstofbindingen, medens ferst 0,1 —0,3 Atm.
har en kendelig Virkning paa Vaeksten med Ammoniumnitrat. I
Modsetning til Brinfens Virkning synes Kuliltens at vere ikke-
kompetitiv og at bero paa ligefrem Inaktivering af det kvelstof-
bindende Enzym. Det kunde ligge neer at sege Forklaringen i en
Giftvirkning paa Rodknoldenes Hzemoglobin; dog har Kulilte
samme Virkning paa Azofobacter (se nedenfor), hvor Forekomst
af Haemoglobin ikke er paavist.

Udskillelse af bundet Kvalstof. Under visse Forhold
synes Kvealstoffet at bindes hurligere end det anvendes til Protein-
synthese. I saadanne Tilfzelde kan en Del af det bundne Kvzelstof
udskilles fra Rodknoldene, som forst iagttaget i wldre Forseg af
Lipman og i nyere Tid studeret indgaaende af Virtanen og Med-
arbejdere. Herom foreligger der allerede en meget omfattende
Litteratur. I indledende Forseg iagttog Virtanen og v. Hausen
(119), at Redklaver og Arter i Sandkultur afgav anselige Maengder
organisk Kvelstof til Substratet, og at en Del heraf kunde optages
af Havreplanter. Naesten alle Virtanens senere Forseg er udferte
med AErter. Hos Planter, der dyrkedes i sterilt Sand podet med
Renkulturer af Knoldbakterier, fandt Virtanen o.a (120) en saa
steerkt Udskillelse af Kvalstof, overvejende i Form af Aminosyrer,
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at Bygplanter dyrkede sammen med Afrterne kunde naa normal
Udvikling. Derimod fandtes ingen Kvelstofudskillelse i Vandkul-
turer. Senere Forseg (Virtanen og v. Hausen (121) ) viste, at Kveel-
stofafgivelsen begyndte paa et tidligt Tidspunkt og tiltog med de
anvendte Forsegskars Sterrelse, sandsynligvis paa Grund af den
bedre Luftadgang til Redderne. Ogsaa i steril Agarkultur fandtes
der, i Mods=tning til Vandkulturerne, nogen Kvzlstofudskillelse,
der saaledes synes at bero paa Substratets Absorpstionsevne. Dette
bekraeftedes yderligere af Virtanen o.a. (123) i Forseg med Vand-
kulturer under Tilssetning af Cellulose eller Kaolin. Fremdeles
fandt Virtanen o.a. (123), at Erter i steril Sandkultur kunde afgive
fra 36 til 83 pCt. af det bundne Kvzlstof, og at 16 til 52 pCt. heraf
kunde optages af DByg, Havre og Hvede. Det udskilie Kvalstof
kunde identificeres som overvejende Asparaginsyre og f-Alanin.
I ikke-sterile Sandkulturer kunde Byg, Hvede og Kartofler optage
adskilligt mere af det udskilte Kvalstof, sandsynligvis paa Grund
af mikrobiel Nedbrydning af Asparaginsyren, der kun daarligt
eller slet ikke udnyttedes af Byg og Hvede, hvorimod Byg voksede
godt med f-Alanin. Endelig fandt Virtanen og Laine (124) blandt
Ekskretionsprodukterne smaa Maengder Oximinoravsyre — som
ovenfor nzvnt et af de vigtigste Holdepunkter for Hydroxylamin-
Hypothesen.

Disse banebrydende Undersegelser gav hurtigt Anledning til
lignende Forseg andetsteds. Resultaterne heraf tyder imidlertid
steerkt paa, at under andre (fortrinsvis klimatiske) Forhold end
de i Finland fremherskende er Udskillelsen af Kvzlstofforbindel-
ser fra levende Balgplantersdder snarere en Undtagelse end en
Regel. Negative Resultater er saaledes fundne i Forseg med mange
Belgplantearter af Ludwig og Allison (71, 72), Wilson og Burton
(134) og Myers (78) 1 U.S. A., Trumble o.a. (114) og Swaby (104)
i Australien, og Engel og Roberg (41) i Tyskland; ogsaa Forseg
under Forhold, der mere ligner de finske, af Bjdlfve (14) i Sverrig,
og af Bond (17, 18, 20) i Skotland, har givet helt eller naesten
negative Resultater. Andre Forseg i England, af Thornton og Nicol
(110) med Lucerne og af Nowoetnowna (83) med XErter, Klover og
Serradel, tyder paa nogen Kvalstofudskillelse, dog i langt mindre
Maalestok end i Virtanen’s Forseg. Denne paafaldende Uoverens-
stemmelse med de finske Forsagsresultater, som ikke tillader
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nogen Tvivl om sterk Kvelstofudskillelse, synes tildels at kunne
forklares gennem Forseg i Wisconsin af Wilson og Medarbejdere.
Ved Gentagelse af tidligere Forseg, der havde givet negative Resul-
tater, fandt Wilson og Burton (134) en paaviselig, omend uregel-
meessig og gennemgaaende svag Kvaelstofudskillelse hos AErter, og
senere Underspgelser (Wilson (135) ) viste, at Feenomenet stod i
nzr Forbindelse med Betingelserne for Kulsyreassimilationen.
Under lav Lysintensitet er Fotosynthesen utilstreekkelig for Rod- -
knoldenes fulde Virkning. Omvendt opbygges der under hej Lys-
intensitet saa meget Kulhydrat, at alt det bundne Kvelstof fast-
lzegges som Protein. Endelig kan Kvelstoffet under moderat Lys-
intensitet, navnlig kombineret med lang Lysperiode og lav Tem-
peratur, bindes saa hurtigt, at Kulhydratproduktionen er utilstrzek-
kelig til Anvendelse af alle Kvelstofbindingsprodukterne til Pro-
teinsynthese, og Overskuddet af bundet Kvelstof udskilles.
Saadanne Forhold er netop fremherskende i Finland, og i Forbin-
delse hermed staar gjensynlig det hgje Indhold af Oxaleddikesyre,
som i serlig Grad skulde begunstige Dannelsen af Asparaginsyre.
I Overensstemmelse hermed fandt Sirong og Trumble (103) i
Australien, at Kvalstofudskillelse hos Arter, som normalt ikke
finder Sted under dervarende Forhold, kunde fremkaldes kun-
stigt ved delvis Beskygning. Wyss og Wilson (142) har iagttaget et
andet Feenomen, som bidrager til at forklare de negative Resulta-
ter, nemlig Planternes Evne til undertiden at resorbere det allerede
udskilte Kvaelstof.

Effektivitet og Vertplante-Specificitet. Som allerede
nsevnt ser man ofte en paafaldende Forskel paa forskellige Bak-
teriestammers Evne til foranledige Kvslstofbinding, idet visse
ngode« eller »effektive« Stammer danner »virksomme« Knolde,
der binder rigeligt Kvelstof, medens andre »daarlige« eller »in-
effektive« Stammer danner »uvirksomme« Knolde, der binder
lidet eller intet Kvielstof, Mellem disse Yderpunkter kan der findes
mange Gradsforskelle. Foruden af enkelte tidligere Forskere er
saadanne Fanomener iattaget i /Erte-Gruppen bl.a. af Virtanen
o.a. (129, 130), i Klaver-Gruppen af Dunham og Baldwin (40),
Marie Lihnis (74), Virtanen og v. Hausen (121) og Strong (102),
i Sneglebzlg-Gruppen af Burfon og Wilson (31), Burfon og Erdman
© (32) og Kroulik og Gainey (67), i Sojabenne-Gruppen af Ruf og
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Sarles (97) og Boyes og Bond (25), og i Lupin-Gruppen af Kalnins
(58). Som Regel danner udprzeget effektive Stammer et forholdsvis
lille Antal af store, veludviklede, heemoglobinholdige Knolde, der
fortrinsvis findes paa de gvre Dele af Rodderne, medens udpraeget
infektive Stammer danner meget talrige smaa Knolde spredte over
hele Rodsystemet og ifl. Virtanen o.a. (127, 129) ikke indehol-
dende Hazmoglobin. For de mellemliggende Stammers Vedkom-
mende synes Forholdet mindre klart; dog kunde Virtanen o.a.
(130) paavise en vis Korrelation mellem DBakteriestammernes
Effektivitet og deres Rodknoldes Hemoglobinkoncentration.
Neermere Undersggelser har vist, at disse Feenomener beror
ikke alene paa Bakteriernes, men ogsaa paa Vaertplanternes indi-
viduelle Egenskaber. Ikke sj®zldent ses det, at en og samme Bak-
teriestamme kan danne virksomme Knolde paa een Vartplante,
men optreede aldeles ineffektivt overfor en anden af neerstaaende
Art. Strong (102) fandt effektive Knoldbakterier fra Rod- og Hvid-
klever fuldkommen inffektive overfor Trifolium sublerraneum, og
omvendt; Undersogelser af Vincent (118) over et storre Antal
Bakteriestammer og Klaverarter viste dog langt mere indviklede
Forhold. Hverken Vincent eller Kleczkowski og Thornfon (62)
kunde paavise nogen tydelig Korrelation mellem Bakteriernes
serologiske Gruppering og deres Reaktion overfor forskellige Veert-
planter. I nogle Tilfeelde gelder Specificiteten ikke alene forskel-
lige Vartplante-Arter af samme Slegi, men ogsaa forskellige
Varieteter af samme Art. Saaledes fandt Boyes og Bond (25) en
Stamme af Rhizobium japonicum, hvis Effektivitet var meget ringe
overfor to Sorter af Sojabpnne, men serdeles god overfor to andre;
en anden Stamme var effektiv og en tredie ineffektiv overfor alle
fire Sorter. Hos tre Sorter af Lucerne fandt Burfon og Wilson (31)
nogen, omend ikke megen, Forskel paa Kvzalstofbindingen med 9
Stammer af Rhizobium meliloti. Mere udpraegede Forskelle er senere
omtalte af Wilson (135), men i det hele taget synes Dannelse af
egentlig uvirksomme Knolde hos Lucerne sjaeldent eller ikke at
forekomme, omend der kan paavises nogen Gradsforskel mellem
de forskellige Bakteriestammer (Kroulik og Gainey (67) ). Et ejen-
dommeligt Eksempel paa ensidig Vertplantespecificitet er frem-
draget af Burfon og Erdman (32), som fandt Bakteriestammer fra
Lucerne og Stenklover effektive overfor hinandens Vartplanter,
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men ineffektive overfor Medicago hispida og Trigonella foenum-
graecum; derimod var Bakteriestammer fra de to sidstnsevnte
Arter effektive overfor Lucerne og Stenklever saavel som overfor
deres homologe Vertplanter.

Den egentlige Aarsag til disse Forhold, hvis praktiske Betyd-
ning er indlysende, er meget lidt kendt. Et hgjst interessant Arbejde
af Chen og Thornton (33) viste, at Rodknolde dannede af ineffek-
tive Bakteriestammer hos Redklpver og Sojabenne kun indeholder
et meget lille Rumfang af hurtigt degenererende Bakterievev, som
imidlertid pr. Rumfangs- og Tidsenhed binder lige saa meget
Kvealstof som Bakterievaevet i virksomme Knolde, saaledes som
det fremgaar af folgende Tal:

mg N bundet pr. Degn og pr. em? Bakterievev

dannet af
Effektive Bakterier Ineffektive Bakterier
Redklpver.............. 3.90 4.59
Sojabenne.............. 1.7 1.g2

Sporgsmaalet om Effektivitet synes saaledes i sidste Instans
at dreje sig om, hvorfor Bakierievaevets Vakst saa hurtigt standser
i Knolde dannede af ineffektive Stammer. Paafelgende Underse-
gelser af Chen o.a. (34) viste, at sterilfilireret Pressesaft af Erte-
og Sojabennergdder med uvirksomme Knolde indeholdt et Stof
(ikke identisk med en Bakteriofag), der hemmede Vaksten af de
tilsvarende Bakterier paa Agarsubstrat. I Redder med virksomme
. Knolde fandtes intet saadant Hemningsstof. Chen o.a. (34) sluttede
heraf, at en »daarlig« eller »ineffektive Bakteriestamme ikke er en,
som i og for sig mangler Evnen til Kvalstotbinding, men en, som
i en bestemt Vertplante fremkalder Dannelse af Stoffer, der hem-
mer Bakterievaevets Vaekst. Hvis saadanne Stoffer ikke dannes i en
Vertplante af anden Art eller Sort, vil den paagzldende Bakterie-
stamme her optreede som effektiv. Dog synes i visse Tilfwelde, som
iagttaget af Virtanen o.a. (129), Ineffekiiviteten at vezere absolut,
idet overhovedet ingen Kvealstofbinding kunde paavises; Forskel-
len mellem effektive og ineffektive Stammer synes saaledes ikke
altid blot at vaere en Gradsforskel. Et hojst betydningsfuldt Arbejde
af Nutman (84) tyder paa, at Effcktivitetsforholdet bestemmes af
Arvelighedsanleg hos Veartplanten, som i visse Tilfzelde helt kan
udelukke Knolddannelse.
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Tidligere Angivelser, ifl. hvilke en Bakteriestamnmes Karakter
skulde kunne @ndres gennem fortsat Plantepassage, saaledes at
ineffektive Stammer gradvis vinder i Effektivitet, medens effektive
Stammer kan degenerere og blive ineffektive, kunde ikke bekreef-
tes i nyere Undersogelser af Nutman (85) og Virtanen (128).

Endelig bor nevnes et Fenomen af stor praktisk Interesse,
iagttaget af Nicol og Thornton (79), som i visse Jorder i Wales
fandt en ineffektiv Stamme af Rhizobium trifolii saa rigeligt fore-
kommende og i Besiddelse af saa stor Infektionsevne overfor Kla-
ver, at Podning med almindelige effektive Stammer var uden
Virkning. Derimod var seerligt hurtigvoksende Stammer af effek-
tive Bakterier i Stand til at konkurrere med den naturligt forekom-
mende ineffektive Stamme og forbedre Vaksten i betydelig Grad.

Symbiotisk Kvaelstofbinding hos Ikke-B=zlgplanter.
Et interessant Sidestykke til Bzlgplanterne udger visse andre
Plantefamilier, hos hvilke der forekommer lignende symbiotiske
Fenomener. Forskellige tropiske Planter, (Pavetta, Ardisiaj, hvis
Blade berer Bakterieknolde, synes ikke at veere studerede i nyere
Tid, og for flere andres Vedkommende staar Spergsmaalet om
kvelstofbindende Evne endnu aabent, saaledes Ericaceerne og
deres endotrofe Mykorhizer. Nogenlunde Klarhed er kun skabt for
en enkelt Slaegts Vedkommende, nemlig Elletreeerne (Alnus gluti-
nosa og incana). Tidligere Undersegelser af Hiltner har vist ret
utvivlsom Evne til Kvalstofbinding hos El, hvilke senere er fuld-
steendig fastslaaet gennem Forsog af Krebber (66), Roberg (95), og
Virtanen og Saastamoinen (122). Elle-Rodknoldene har veret Gen-
stand for mange cytologiske Undersagelser, som tyder paa, at den
symbiotiske Mikroorganisme er en Actinomycet. Forseg paa Ren-
dyrkning af Symbionten og Dannelse af Rodknolde med Renkul-
turer heraf har givet negative Resultater, indtil det lykkedes v.
Plotho (91) at isolere en som Actinomyces alni betegnet Organisme,
der dannede typiske Rodknolde paa Elleplanter i Vandkultur og
gav tydelig Kvalstofbinding. Ogsaa Slegterne FEleeagnus og Hip-
pophaé berer Rodknolde dannede af Actinomyceter og agjensynlig
i Stand til at binde Kvaelstof (Roberg (94) ). Endvidere findes der
utvivlsomt kvealstofbindende Rodknolde hos Slegten Casuaring
(Mowry (77)), men de paageldende Mikroorganismers Natur er
praktisk talt ukendt. Det maa overlades til fremtidige Underss-
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gelser at afgore dette saavel som Spergsmaalet hvorvidt de bio-
kemiske Processer ved disse Typer af biologisk Kvelstofbinding er
de samme som hos Balgplanterne.

2. Kvealstoibinding hos iritlevende Mikroorganismer,

For de kvalstotbindende Mikroorganismers Vedkommende,
som ikke lever i intracelluler Symbiose med hgjere Planter, er
Spergsmaalet gennem den sidste Snes Aars Undersoagelser for saa
vidt blevet simplificeret, som kun et forbolds ringe Antal Arter har
vist sig at besidde ubestridelig Evne til Kvelstofbinding. Angivelser
om saadanne Egenskaber hos et stort Antal almindeligt forekom-
mende Jordbundshakterier, som ofte treeffes i den tidligere Litte-
ratur (F. Lohnis o.a.), har ikke fundet Bekreaftelse; det forekom-
mer ret sandsynligt, at den af Marie Lihnis (73) paapegede Fejl-
kilde i Forsegene med Knoldbakierier ogsaa ligger til Grund for de
tilsyneladende positive Resultater med andre Organismer.

De aerobe kvezlstofbindende Bakterier repraesenterer saaledes
hovedsagelig af Slegten Azotfobacter, med Arternc A. chroococcum,
beijerinckii, vinelandii og agile, hvortil kommer den senere opda-
gede A. indicum, Starkey og De (101), en tilsyneladende ret sjzelden
Art, der adskiller sig fra de andre ved sin paafaldende Ufelsomhed
overfor sur Reaktion, idet den kan vokse og binde Kvalstof inden-
for et pH-Omraade fra ca. 3 til ca. 9, medens Kvelstofbindingen
hos de andre standser ved pH ca. 6,0.

En omtrent samtidig af Stapp (99) beskrevet kvzlstofbindende
Balkterie, ligeledes af vistnok ret sjzlden Forekomst, synes at re-
presentere en narstaaende Slegt Azofomonas, med en enkelt Art
A. insolita, der adskiller sig fra Azofobacter ved sin betydelig mindre
Sterrelse, sin gode Vakst 1 almindelige bakteriologiske Substrater
og sin kraftige Forgeering af talrige Kulstofforbindelser under Syre-
og Luftdannelse. '

Azotobacter-Arternes Biokemi er blevet serdeles indgaaende
studeret den sidste Snes Aar. Herigennem har man bl.a. klarlagt
et gammelkendt ejendommeligt Forhold, nemlig at Renkulturer i
rent, syntetisk Substrat som Regel kun udviser en ret beskeden
Kvalstofbinding, medens langt mere Kvelstof (10—12 mg eller
mere pr. g omsat Kuthydrat) bindes i Substrat med Tilsztning af
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Jord eller Humusstoffer. Som paavist af Bortels (21, 22), Horner
0.a. (48), m.fl., beror denne Virkning paa et Indhold af Molyb-
den, der fungerer som et udpraeget Mikro-Neringsstof af saerlig
Betydning for Kvelstofbindingen. Hos de fleste Stammer af Azofo-
bacter synes Molybdanet absolut nedvendigt, medens andre Stam-
mer synes at kunne binde Kvalstof uden Molybd®n, som dog
virker ret steerkt stimulerende. Virkningen af Molybden er kende-
lig i en Koncentration af 0,0002—0,001 mg Mo. pr. Liter Substrat
og naar sit Maksimum i en Koneentration af 0,1—1,0 mg pr. Liter,
hvor der kan bindes 16—20 mg Kvzlstof, og lejligsvis endnu mere,
pr. g forbrugt Sukker. Paa Vaksten med bundet Kvalstof (Ammo-
niak og Nitrat) har Molybd®net derimod ingen udprm:eget Virk-
ning; det virker altsaa som en specifik Katalysator for det kval-
stofbindende Enzym. Blandt mere end 40 Grundstoffer undersogte
af Boriels (21) synes alene Vanadium til en vis Grad at kunne
erstatte Molybden; en mindre Virkning af Wolfram, som Bortels
mente at have iagitaget, skyldes ifl. Horner o.a. (48) simpelthen
Vanskeligheden ved at fremstille fuldkommen molybdenfri Wol-
framsalte. Tidligereiagttagne Virkninger af andre Stoffer (Kiselsyre
Mangan, Titan, Uranium, etc.) beror sandsynligvis paa lignende
Aarsager.

Angaaende den kvelstofbindende Mekanisme hos Azotobac-
ter mente Winogradsky (138), at det primeere Kvalstofbin-
dingsprodukt er Ammoniak, dannet ved Reduktion ef elementzert
Kvalstof, da der under visse Betingelser kunde paavises en livlig
‘Ammoniakdannelse i unge Azofobacter-Kulturer; dog indeholdt
disse Forseg intet Bevis for, at det frigjorte Ammoniak ikke reprz-
senterede et sekundeert Nedbrydningsprodukt. Virtanen og Laine
(124) antog, at der forst dannes Hydroxylamin, som reagerer med
Oxaleddikesyre under Dannelse af Oximinoravsyre og derefter
Asparaginsyre, som kunde paavises i smaa Maengder i Azotobacler-
Cellernes Udskillelsesprodukter. Kveelstotbindingen hos Azolobac-
ter skulde saaledes vare fuldstendig analog med den tilsvarende
Proces hos Bealgplanterne. Sandsynligheden af denne Hypothese
sviekkes dog sterkt derved, at det aldrig er lykkedes at paavise
Udnyttelse af Hydroxylamin hos Azotobacter. I nyeste Tid har
Novak og Wilson (82) fundet, at ikke alene er frit Hydroxylamin
giftigt for Azolobacter selv i ganske smaa Maengder, men ogsaa dets

44
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Oximer med Oxaleddikesyre og a-Ketoglutarsyre er utjenlige som
Kvalstofkilder. Derimod er det en kendt Sag, at Ammoniak og
Urinstof undertrykker Kvealstofbindingen ved at udnyttes fremfor
det frie Kvalstof. Ved Anvendelse af isotopisk Kvelstof viste
Burris og Wilson (29), at Ammoniakkvzaelstof optages gjeblikkelig,
men Nitratkvelstof forst efter en forudgaaende Tilpasningsperiode,
hvor Cellerne har udviklet Evne til at reducere Niiratet til Ammo-
niak, og i det hele taget synes Azofobacter kun at kunne udnytte
Kvalstofforbindelser, der kan omdannes til Ammoniak. I andre
Forsag med den samme Mectodik viste Burris og Wilson (28), at det
assimilerede Kvzalstof, enten det stammer fra frit Kveelstof eller {ra
Ammoniak, forst optreeder i Form af Glutaminsyre, hvoraf Aspa-
raginsyre kan dannes ved Transamination. Det maa derfor anses
for sandsynligt, at det ferste paaviselige Kvelstofbindingsprodukt
hos Azotobacter er Ammoniak, som formodet af Winogradsky.
Bortset fra Speorgsmaalet om det primeere Kveelstofbindings-
produkts Identitet er imidlertid Analogien mellem Processerne hos
Azotobacter og Bzlgplanterne umiskendelig. Dicarboxylaminosyrer
(Glutaminsyre og Asparaginsyre) indtager en Centralstilling hos
begge, og som ovenfor nevnt har Molybdan hos Balgplanterne
ligesom hos Azofobacter en specifik Virkning paa Kvelstofbindin-
gen, omend det hos de forste ikke synes at kunne erstattes af Vana-
dium (Anderson o.a. (12) ). Hos Azofobacter ligesom hos Balg-
planterne virker fri Brint (Wyss 0.a. (143) og Kulilte (Lind og
Wilson (70) ) hemmende paa Kvelstofbindingen i langt hgjere
Grad end paa Assimilationen af bundet Kvelstof. Alt dette tyder
afgjort paa, at den bickemiske Mekanisme er veesentlig den samme
hos begge Organismegrupper. Paa den anden Side findes der visse
Forskelle, som dog tildels er mere af Grads- end af Vasenskarak-
ter. Saaledes maa Kvezlstofbindingen i Rodknoldene antages at
foregaa ved svagt sur Reaktion (pH ca. 6), hvilket er netop den
Grznse, hvor Kvelstofbindingen standser hos almindelige Azofo-
bacter-Arter; dette kan dog ikke tilleegges afgerende Betydning,
idet A. indicum er i Stand til at binde Kvelstof ved langt steerkere
sur Reaktion. I Rodknoldenc afgives endvidere, som ovenfor om-
talt, den langt overvejende Del af det bundne Kvalstof til Resten af
Planten (eventuelt Voksemediet), medens Kvalstofbindingen hos
Azotobacter er »vaekstbundet«, knyttet til Celleformering og hoved-
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sagelig bestaaende i Opbygning af nyt Cellemateriale uden Udskil-
lelse af opleselige Kveelstofforbindelser 1 Substratet. I en vis For-
stand drejer det sig kun om en (ganske vist meget udpra=get)
Gradsforskel, idet man ogsaa hos unge Azofobacter-Kulturer kan
finde Udskillelse af organisk Kvelstof, som paavist af Roberg (96),
Bortels (22) og Horner og Burk (47). Det afgivne Kvalstof kan
belsbe sig til ca. 10 til 35 pCt. af det totale, undertiden endnu mere,
og synes at bestaa delvis af Asparaginsyre, muligvis ogsaa Oxim-
forbindelser, ifl. Horner og Burk (47) (sml. dog Novak og Wilson
32)).

Dog er det muligt, at der ogsaa eksisterer en Vasensforskel,
idet det ikke er sikkert, hvorvidt den symbiotiske Kvelstofbin-
dingsproces kreever Formering af Knoldbakterierne; derimod kan
Azotobacter kun binde Kvelstof under aktiv Veekst og Formering.
Ogsaa paa et andet Punkt synes der at veere en virkelig Vesenfor-
skel, idet Azofobacter danner et Enzym (Hydrogenase), som er i
Stand til at ilte fri Brint, og som synes at staa i Forbindelse med
Kvalstoibindingsprocessen, idet det kun dannes paa kvalstoffrit
Substrat, men ikke under Ernaring med bundet Kvelstof (Lee og
Wilson (68) ). Et saadant Enzym findes derimod hverken i Ren-
kulturer af Knoldbakterier eller i Rodknolde (Wilson o.a. (136) ).
Endvidere ser man hos Azofobacter intet til det hos Bealgplanterne
iagttagne Fanomen, at assimilerbart bundet Kvelstof fremmer
Kvelstofbindingen under serlig hoj Kulhydratforsyning, ligesom
der ikke vides at forekomme noget hemoglobinlignende Pigment
hos Azotobacter.

Til Slut maa nsevnes, at Borfels (23) har observeret en tilsyne-
ladende Korrelation mellem Vejrliget og Vmksten af Azolobacler,
som angives at vere kraftig ved hejt eller stigende, men svagere
ved lavt eller faldende Luftiryk. Som den sandsynligste Aarsag
hertil antog Borfels en ukendt meteorologisk Faktor, muligvis en
s@rlig haard Straaling, hvis Intensitet stod i Forbindelse med Vejr-
liget. Om Berettigelsen af denne Hypothese synes det endou for
tidligt at demme.

Kvalstofbindingen hos anaerobe Bakierier (Clostridium
butyricum og den nerstaaende Cl. acelobutylicum) er i nyere Tid
kun studeret i ringe Udstreekning. Dog har det vist sig, at ogsaa
hos disse Organismer virker Molybd®n som et Mikronzringsstof,
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der s#rlig stimulerer Kvalstofbindingen, og som kun for visse
Stammers Vedkommende kan erstattes af Vanadium (Jensen og
Spencer (56) ).

Hos visse blaagrenne Alger, Nostoc, Anabaena og Cylin-
drospermum, er kvelsiofbindende Evne med Sikkerhed paavist,
bl.a, af Allison o.a. (3) og De (38). Ogsaa denne Kvzlstofbindings-
proces har Lighedspunkter med Azolobacfer og Bmzlgplanterne,
idet den stimuleres af Molybden og Vanadium (Borfels (24) ) og
hemmes af Kulilte (Burris og Wilson (30) ).

Andre fritlevende kvzalstofbindende Organismer kendes ikke
med Sikkerhed. Forseg med Skimmelsvampen Aspergillus niger
har givet hojst modstridende Resultater, hvilket Bortels (23) tilskrev
meteorologiske Faktorer. Det samme gwelder visse Geersvampe; i
de tilsyneladende bedst kontrollerede Forseg af Marie Lohnis (75),
fandtes dog ingen som helst Kvelstofbinding. I Renkulturer af
Actinomyces alni, den symbiotiske Organisme i Ellerodknolde,
angav v. Plotho (90) forst at have fundet en anselig Kvelstofbin-
ding, men udtrykte sig i et senere Arbejde (91) mere forbeholdent.
Med Hensyn til Arter af Phoma, der danner Mykorrhizer hos
Ericaceerne og ifl. ldre Forseg af Charlotte Ternefz binder store
Meaengder Kvelstof, synes Spergsmaalet endnu at staa aabent.

Den praktiske Betydning af de fritlevende kvzlstofbin-
dende Organismers Virksomhed er langt vanskeligere at fastslaa
end Bealgplanternes, iser paa Grund af de velkendte Vanskelig-
heder ved analytisk at paavise de forholdsvis smaa /Endringer i
Jordbundens Kvelstofindhold, hvorom der i Almindelighed er
Tale. Omend Azotobacter hyppigt forekommer i Jord af neutral og
alkalisk Reaktion og tilstrackkeligt Fosforsyreindhold, er Individ-
antallet gennemgaaende meget lavt (Hundreder eller Tusinder pr.
g Jord) i Sammenligning med andre Bakterier, hvis Antal maales
i Millioner eller Milliarder pr. g Jord (Jensen (51) ). De anaerobe
kvelstofbindende Bakterier forekommer vel mere udbredt og i
storre Antal, men er til Gengaeld mindre effektive, og ogsaa deres
Teaethed synes ringe i Sammenligning med det overvzeldende Antal
af ikke-kvalstofbindende Mikroorganisiner, der tager Del i Om-
setningen af det organiske Materiale, der reprasenterer Energi-
kilden for Kvealstofbindingen. I Agerjorder er disse Materialer
hovedsagelig indskrenkede til Rod- og Stublevninger samt Stald-
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og Grengedning, hvilke sidste dog normalt omsa®ttes under Fri-
gorelse af Ammoniak og Nitrat, som automatisk modvirker Kvzl-
stofbindingen; et vigtigt Moment er her utvivlsomt det organiske
Stofs C:N-Forhold. En Binding af 20—50 kg Kvelstof pr. Hektar
aarlig, som ofte angives, er sikkert en meget optimistisk Vurdering,
som vilde krseve, at mindst 1—2,5 Tons organisk Stof af samme
Neeringsveerdi som Glucose udnyttes af Azofobacter, hvilket ganske
indlysende ikke er Tilfaeldet. Noget anderledes ligger Sagen sand-
synligvis i udyrkede Jorder og muligvis ogsaa i vedvarende Gres-
marker, hvor sterre Meengder organisk Stof efterlades og undergaar
Senderdeling i Stedet for at bortferes med Afgroderne. Under
disse Forhold er de fritlevende kvzlstofbindende Organismers
Virksomhed rimeligvis en langsomt forlsbende Proces, som i
Lobet af lengere Tidsrum gradvis kan opbygge Kvelstofreserver
i Jordbunden. De kvelstofbindende Alger er naturligvis som
autotrofe Organismer ikke i Stand til Fotosynthese og Kvelstof-
binding paa selve Jordoverfladen. Hvorvidt deres Virksomhed i
almindelige Agerjorder er af Betydning i Sammenligning med Af-
gradernes Kvelstofkrav forekommer usandsynligt. Derimod tyder
adskilligt paa, at de kan veere af Vigtighed i Rismarker, hvor der
ofte under Vandingsperioden ses en kraftig Overfladevaekst af
Alger, deriblandt kvealstofbindende Arter (De (38)).

Da Meengden af organisk Stof almindeligt er den begrensende
Faktor for de fritlevende kvzlstofbindende Bakteriers Udvikling,
kan det ikke undre, at »Podning« af Jord med saadanne Organis-
mer (Azolobacter o.a.) regelmaessig har fort til Skuffelser. Ikke des-
mindre er »Bakterisering«, Podning af Fre af Ikke-Balgplanter
med industrielt fremstillede Kulturer af Azofobacter, i de senere
Aar praktiseret i stor Udstreekning i Rusland, tilsyneladende ofte
med sezerdeles gunstigt Resultat (se Referat af Allison (7) og
Fdhraeus 0.a. (42} ). Virkningen menes af de fleste russiske Forskere
at bero paa swzrlig gunstige Vakstbetingelser for Azotobacter i
Planteroddernes umiddelbare Noerhed (Rhizosfeeren), hvorved
Planternes Kvelstofforsyning skulde foreges; andre har ment, at
Produktionen af Vakststoffer skulde spille en sterre Rolle end
Kvalstofbindingen. Virkelige eksperimentelle Beviser herfor ses
dog ikke at foreligge, og lignende Forseg udenfor Sovjetunionen,
af Allison o.a. (8) i U.S.A. og Fdhraeus o.a. (42) i Sverrig, har
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hidtil givet negative Resultater®). Iovrigt har bl. a. Forseg af Starc
(100) og Clark (37) vist, at Rhizosfzeren som Helhed ikke frem-
byder swrlig gunstige Vilkaar for Azotobacter, omend mange andre
Bakterier her udvikler sig langt yppigere end i selve Jorden.

I Forbindelse hermed kan naevnes @ldre Forseg af Truffaut,
som angav at have faaet Majsplanter til at udvikle sig til Modenhed
alene med det Kvalstof, som kunde bindes af Azotobacter og visse
andre Bakterier paa Grundlag af organisk Stof udskilt fra Majsens
Radder. Disse Forseg synes forst 1 nyere Tid efterprovet af Stare
(100) og Fedorov (43), som fandt, at der i aseptiske Kulturer af
Majs podede med Azofobacter vel kunde bindes noget Kvelstof,
men i Fedorov's Forseg var Tarstofproduktionen dog kun svag i
Sammenligning med Planter, der fik fuld Nitratforsyning, og Starc
fandt kun lidt Kvalstofforegelse i Voksemediet (Sandkultur), men
ikke i Planterne.

Oversigt.

Hovedresuliaterne af det foregaaende kan i store Traek grup-
peres efter folgende Linier:

Selve Knoldbakteriernes Biologi er i Hovedsagen klarlagt og
viser, at disse Organismer ikke indtager nogen Serstilling i Sam-
menligning med andre Bakterier, idet deres eneste paafaldende
Egenskab, Evnen til Kvalstofbinding, forst kommer til Udfoldelse
under Symbiose med Vertplanten, Dog er der endnu meget tilbage
at udrede angaaende deres Udbredelse i forskellige Jorder, den
relative Hypighed af effektive og ineffektive Stammer og de Be-
tingelser, under hvilke Infektionen af Bzlgplanteredderne finder
Sted.

Den egentlige Kveelstolbindingsproces repraesenterer et af de
Afsnit, hvor der er naaet flest Resultater. Efter alt at demme
bestaar denne i en Reduktion af det frie Kvalstof til Ammoniak
eller under szrlige Betingelser Hydroxylamin, der reagerer med
Dicarboxyl-Ketonsyrer under Dannelse af Glutaminsyre og Aspa-

I to Aars omfattende Markforseg med Byg, Havre, Kartofler og Sukkerroer
fandt Féhraeus og Medarbejdere vel af og til smaa positive Udslag, men disse optraadte
saa sjzldent og uregelmassigt, at de ikke med Sikkerhed kunde tilskrives Azetobacter-
Behandlingen.
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raginsyre; disse kan enten oparbejdes til Protein eller i visse Til-
felde udskilles fra Rodknoldene og tjene som Kvalstofkilde for
Ikke-Belgplanter; den praktiske Betydning af det sidste Fenomen
er dog ejensynlig underkastet store Variationer og er vistnok
blevet noget overvurderet. Indhold af Hemoglobin i Rodknoldene
er en ngdvendig Befingelse for Kvaelstofbindingen, der ogsaa synes
at kreeve Molybdzn som en specifik Katalysator. Den langt over-
vejende Del af det bundne Kvalstof afgives kontinuerligt til
Veriplanten under Forlgbet af Bindingsprocessen, der kun synes
at legge Beslag paa en ringe Del af Plantens Kulsyreassimilations-
produkter som Energikilde.

Et vigtigt Resultat af den nyere Tids Forskning er Opdagelsen
af Effektivitets- og Vartplantespecificitets-Fseenomenerne og den
afgorende Rolle, som ikke alene Bakteriernes, men ogsaa Vert-
planternes individuelle Egenskaber har vist sig at spille herfor.
Dette aabner rige Muligheder for en foreget Produktion af Protein-
stoffer ved paa den ene Side at fremskaffe forszdlede Balgplante-
sorter med den sterst mulige Stofproduktionscvne og paa den
anden Side at anvende Kulturer af de med de paagmldende Sorter
mest effektive Bakteriestammer {il Podning under Forhold, hvor
disse ikke allerede er tilstraekkelig rigeligt repraesenterede i Jord-
bunden.

For de fritlevende kvalstofbindende Organismers Vedkom-
mende har de indvundne Resultater overvejende vaeret af teoretisk
(men som saadan af betydelig) Interesse. Hos Azofobacter synes
Kvelstofbindingsprocessen i sine Hovedtreek at veere analog med
den tilsvarende hos Belgplanterne, forlobende over Ammoniak
(men gjensynlig ikke Hydroxylamin) til Glutaminsyre, katalyseret
af Molybdeen (eller Vanadium) og specifikt hseemmet af fri Brint
og Kulilte, men i Modsatning til hvad der muligvis er Tilfeldet
med den symbiotiske Proces, uleselig forbundet med aktiv Celle-
formering og derfor resulterende i en langt svagere Kvalstofbin-
ding pr. Vaegtenhed forbrugt Energimateriale (10—20 mg Kveelstof
pr. g Sukker imod sandsynligvis 70—350 mg eller mere hos Bzlg-
planterne).

Processen hos Smasyrebakterierne og de blaagrenne Alger er
mindre velkendt, men udviser lignende Analogier med Hensyn til
Molybdeen og Kulilte.
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I Betragtning af de dybtgaaende kvantitative Forskelle paa de

symbiotiske og de ikke-symbiotiske Kvelstofbindingsprocessers
@konomi er det klart, at de sidstes Ydeevne i langt mindre Grad
kan kontrolleres og foreges undtagen ved at skabe gunstige Jord-
bundsbetingelser i Form af passende Luftadgang, Reaktion, Fosfat-
og Molybdenforsyning, m.v.; den begrensende Faktor vil almin-
deligt veere Forsyningen med organisk Stof i tilgsengelig Form,
hvoraf kunstig Tilforsel sjeldent vil veere praktisk gennemforlig.
De russiske Forsgg med Podning af Frg med Azofobacter-Kulturer
synes efter de i U1.S.A. og Sverrig hastede Erfaringer ikke at friste
til Efterligning,
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