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1.8 Een‘lang zal ze leven’ voor planten
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Samenvatting van de lezing

Bij bloeiende planten onderscheiden we grofweg
twee belangrijke levensstrategieén. Enerzijds zijn er
de langlevende zaadplanten die na elk groei- en
bloeiseizoen de winter doorstaan in een sluime-
rende toestand. In het daaropvolgende seizoen
hervatten zij hun groei en bloei. Deze planten wor-
den polycarpisch genoemd, omdat ze meerdere
keren in hun leven bloeien. Anderzijds zijn er zaad-
planten — waaronder veel landbouwgewassen — met
een tegenovergestelde strategie: zij bloeien slechts
één keer (monocarpisch) en sterven daarna af. Hun
voortbestaan is volledig afhankelijk van de produc-
tie van zaden.

Recent hebben we een genetische eigenschap
geidentificeerd die het verschil bepaalt tussen deze
twee levensstrategieén. Hier bespreek ik hoe we
deze eigenschap ontdekt hebben, hoe deze bij-
draagt aan levensverlenging bij planten en hoe de
nieuwe kennis perspectief biedt voor een duurza-
mere land- en tuinbouw.

Inleiding

Bloeiende planten vertonen een indrukwekkende
variatie in levensduur: sommige leven slechts enkele
weken, terwijl andere duizenden jaren oud kunnen
worden. Een van de fundamentele vragen in mijn
onderzoek is: hoe kan het dat sommige planten zé
uitzonderlijk oud worden? Een fascinerend voor-
beeld is de Methuselah-boom, een bijna 5000 jaar
oude Pinus longaeva die groeit in de White Moun-
tains van Californié. Deze conifeer behoort tot de
oudste levende organismen op aarde.

In mijn onderzoeksgroep proberen we te ontrafelen
hoe planten een zo lange levensduur kunnen berei-
ken. We richten ons op de rol van ontwikkelingsfasen
in de levenscyclus van planten en hoe deze bijdra-
gen aan veroudering. Interessant is dat dit proces in
sommige gevallen omkeerbaar blijkt. Bepaalde plan-
tenhormonen, zoals auxine, kunnen onder specifieke
omstandigheden verjonging opwekken.

Voor dit onderzoek maken we gebruik van Arabidop-
sis thaliana (kortweg Arabidopsis), een veelgebruikt
genetisch modelorganisme in de moleculaire plant-
kunde [1]. Arabidopsis (zandraket) is een eenjarige
plant die in de vegetatieve fase een compacte rozet
van bladeren vormt. Na de overgang naar de repro-
ductieve fase ontstaan er lange, vertakte bloeiwijzen
met talloze bloemen. Elke bloem vormt, na bevruch-
ting, een droge vrucht met meerdere zaden.

Arabidopsis heeft eigenschappen die hem bijzonder
geschikt maken voor genetisch onderzoek: een korte
levenscyclus (ongeveer twee maanden van zaad tot
zaad), zelfbestuiving (waardoor genetische eigen-
schappen consistent behouden blijven), een hoge
zaadproductie en een grote beschikbaarheid van
zowel natuurlijke varianten (ecotypen) als mutanten.
Bovendien was het in 2000 de eerste bloeiende plant
waarvan het volledige genoom werd ontrafeld, mede
dankzij de relatief kleine omvang ervan (ongeveer een
tiende van het menselijke genoom). Daarnaast is Ara-
bidopsis relatief eenvoudig genetisch te modificeren.



Regulatie van veroudering en verjonging

In ons onderzoek richten we ons op de genetische
regulatie van veroudering en verjonging. Daarbij
onderscheiden we twee belangrijke elementen bin-
nen een gen: de promotor en de coderende (of over-
geschreven) regio. De promotor is een regulerend
stuk DNA dat bepaalt of een gen actief is, in welke
cellen, en onder welke omstandigheden. Repressor-
eiwitten kunnen binden aan de promotor en het gen
‘uitschakelen; terwijl activatoreiwitten het gen juist
‘aanzetten; wat leidt tot productie van RNA (figuur 1).

Dit RNA is een kopie van de coderende regio van het
gen. In veel gevallen wordt dit RNA door ribosomen
vertaald naar een eiwit, maar soms is het RNA zelf het
functionele eindproduct. Zowel eiwitten als RNA's
fungeren als de moleculaire ‘werkkrachten’ die pro-
cessen in de cel aansturen en reguleren (figuur 1).

Tot slot kunnen er mutaties ontstaan in zowel de pro-
motor als de coderende regio van een gen. Een
mutatie in de promotor kan de binding van regule-
rende eiwitten verstoren, waardoor een gen niet juist
tot expressie komt. Mutaties in de coderende regio
kunnen leiden tot foutief RNA of defecte eiwitten, of
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zelfs tot volledig verlies van genfunctie (figuur 1).
Dergelijke genetische veranderingen liggen aan de
basis van de diversiteit in levensduur en veroude-
ringsmechanismen die we binnen het plantenrijk
waarnemen.

Ontwikkelingsprincipes bij bloeiende
planten

De manier waarop planten zich ontwikkelen verschilt
fundamenteel van die van dieren. Bij dieren wordt
tijdens de embryonale ontwikkeling al een vrijwel
volledig lichaamsplan aangelegd. Een jong dier lijkt
in bouw al sterk op het volwassen dier; verdere ont-
wikkeling bestaat voornamelijk uit groei en rijping
van organen.

Bij planten verloopt dit anders. Tijdens de embryo-
nale fase ontstaat slechts een basisstructuur: een
embryonale wortel, een stengel en één of twee zaad-
lobben (de eerste, embryonale bladeren). De uitein-
delijke vorm van de plant ontstaat pas na de kieming,
doordat er gedurende het hele leven voortdurend
nieuwe organen worden gevormd - zoals bladeren,
zijwortels, stengels en bloemen. Dit proces heet
post-embryonale organogenese.

Gen staat uit: geen expressie

Gen staat aan: wel expressie

Genproducten: /' \/\./"\ — Eiwit
RNA

mutatie: DNA insertie

mutatie:
EMS/CRISPR

NONNRFVGIOR

*x

Gen gemuteerd: geen of juist
veel expressie of geen
functioneel RNA of eiwit

Figuur 1: Regulatie van genexpressie (productie van RNA en meestal ook eiwit)
en het effect van mutaties op genfunctie.

Created in BioRender. Offringa, R.

(2025) https://BioRender.com/11ip408
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Dankzij deze continue vorming van nieuwe organen
kunnen planten zich flexibel aanpassen aan verande-
rende omgevingsomstandigheden, zoals lichtinten-
siteit, temperatuur, beschikbaarheid van water of
mechanische schade. Deze zogeheten ontwikke-
lingsplasticiteit is kenmerkend voor planten en van
groot belang, omdat ze zich - in tegenstelling tot
dieren - niet kunnen verplaatsen.

Een centrale rol in deze flexibiliteit wordt vervuld
door meristemen - zones met stamcellen die al vroeg
in de embryonale ontwikkeling ontstaan en tijdens
het hele plantenleven actief blijven. Vanuit het
scheutmeristeem ontstaan bovengrondse structuren
zoals bladeren, stengels en bloemen. De basiseen-
heid van deze groei is het fytomeer, dat bestaat uit
een stengelstuk, een blad en een meristeem in de
bladoksel (het okselmeristeem), dat zich later kan
ontwikkelen tot een zijtak of bloem.

Voor de wortelgroei is het wortelmeristeem verant-
woordelijk. Dit meristeem maakt verschillende
gespecialiseerde cellagen aan, waaronder de pericy-
kel, een binnenste laag van de wortel waaruit de zij-
wortels ontstaan. Deze zorgen voor de vertakking
van het wortelstelsel.

Door de aanhoudende activiteit van meristemen
kunnen planten hun lichaamsbouw voortdurend uit-
breiden en aanpassen aan de omgeving. Deze unieke
ontwikkelingsstrategie ligt aan de basis van hun
overlevingsvermogen en diversiteit in uiteenlo-
pende ecosystemen.

Levenscyclusstrategieén van bloeiende

planten

Bij bloeiende planten zijn er twee hoofdstrategieén

te onderscheiden in hun levenscyclus [2].

- Monocarpische planten bloeien slechts één keer
in hun leven. Na zaadzetting sterft de plant volle-
dig af. Deze strategie komt vaak voor bij kortle-
vende, kruidachtige soorten. Arabidopsis is hier-
van een goed voorbeeld, met een levensduur van
slechts 2 tot 9 maanden, afhankelijk van de groei-
omstandigheden.

- Polycarpische planten daarentegen zijn in staat
om meerdere bloeicycli door te maken. Na een
eerste bloeiperiode behouden ze een deel van
hun meristemen in vegetatieve toestand, waar-
door ze kunnen blijven groeien en later opnieuw
kunnen bloeien. Deze planten zijn vaak langle-
vend en verhout. Een extreem voorbeeld zijn de
reusachtige sequoia-bomen in Californig, die dui-
zenden jaren oud kunnen worden.

De centrale vraag is: welke genetische factoren

bepalen of een plant monocarpisch en kortlevend is,

of polycarpisch en langlevend? Met andere woorden,
hoe weten sommige planten veroudering te vertra-
gen of zelfs tijdelijk stil te zetten?

Bij een monocarpische soort zoals Arabidopsis
thaliana is veroudering gekoppeld aan overgangen
tussen ontwikkelingsfasen. Tijdens embryogenese
wordt het basale bouwplan aangelegd en na kie-
ming produceert de juveniele plant de eerste fyto-
meren. Daarna volgt de volwassen vegetatieve fase,
waarbij de bladeren van vorm en functie veranderen

Figuur 2: Voorbeelden van somatische embryogenese, spontaan op de bladrand van Kalanchoé daigremon-
tiana (A) of auxine-geinduceerd op zaadlobben van onrijpe Arabidopsis-embryo’s (B). De rechter foto in B
toont een detail van een scanning-elektronenmicroscopische opname van somatische embryo’s op een
zaadlob.



en efficiénter worden in fotosynthese. Vervolgens
schakelt de plant over naar de reproductieve fase:
het scheutmeristeem en de okselmeristemen veran-
deren in bloeimeristemen. Deze produceren bloei-
wijzen, die op hun beurt bloemen vormen. Na
bestuiving en zaadvorming stopt de groei definitief
en sterft de plant af.

Polycarpische planten doorbreken deze cyclus. Bij
hen wordt de omzetting van okselmeristemen naar
bloeimeristemen deels onderdrukt. Een deel van de
meristemen blijft in een vegetatieve toestand, zodat
de plant ook na de bloei kan doorgroeien. Hierdoor
ontstaat de mogelijkheid tot herhaalde bloei en dus
tot een langere levensduur. Dit principe is fraai zicht-
baar bij Arabidopsis lyrata, een nauwe verwant van
de monocarpische Arabidopsis thaliana. Tijdens de
bloei van Arabidopsis lyrata blijft een deel van de
plant vegetatief, wat ervoor zorgt dat zij de bloei-
periode overleeft en zich daarna kan herstellen en
verder groeien. De sleutel tot langlevendheid bij
polycarpische planten ligt dus in hun vermogen tot
structurele verjonging: ze behouden delen van hun
lichaam in een jeugdige, niet-verouderende toe-
stand.

De ontdekking van een verjongingsgen

De ontdekking van een gen dat het verschil helpt te
verklaren tussen monocarpische en polycarpische
planten kwam voort uit onderzoek naar een bijzon-
der fenomeen bij planten: somatische embryoge-
nese. Dit is een proces waarbij een volledig nieuw
embryo ontstaat uit een gewone lichaamscel van de
plant, dus zonder bevruchting of voortplantingscel-
len. Sommige planten, zoals Kalanchoé daigremonti-
ana, doen dit van nature. Aan de bladranden van
deze plant ontstaan spontaan embryo's die uit-
groeien tot genetisch identieke jonge plantjes. Zo
kan Kalanchoé zichzelf klonen - een voorbeeld van
natuurlijke vegetatieve voortplanting (figuur 2A).

In het laboratorium kan somatische embryogenese
kunstmatig worden opgewekt, bijvoorbeeld via
weefselkweek. Hierbij worden stukjes plant, zoals
blad, wortel of jonge zaailingen, onder specifieke
omstandigheden op een voedingsmedium geplaatst.

Natuurkundige voordrachten | Nieuwe reeks 103

1.8 Een’lang zal ze leven’voor planten

Dit lukt vooral goed met jonge, nog niet volledig
gespecialiseerde weefsels, die nog de potentie heb-
ben om zich te ontwikkelen tot verschillende celty-
pes.

Bij Arabidopsis kan somatische embryogenese wor-
den opgewekt door onrijpe embryo’s in vitro (buiten
de plant) te laten groeien op een medium dat het
plantenhormoon auxine bevat. Normaal gesproken
zouden deze embryo’s gewoon uitgroeien tot een
zaailing, maar door auxine toe te voegen ontstaan
extra embryonale structuren op ongebruikelijke
plaatsen, zoals op de zaadlobben of nabij het scheut-
meristeem (figuur 2B). Deze structuren gedragen
zich als nieuwe embryo’s: ze kunnen worden losge-
sneden, overgeplaatst naar een medium zonder hor-
monen, en uitgroeien tot zelfstandige plantjes. Dit is
een krachtige vorm van verjonging op het niveau
van individuele cellen.

Binnen dit onderzoeksveld ontdekte collega dr. Bert
van der Zaal uit onze onderzoeksgroep een gen dat
cruciaal bleek voor dit proces. Het gen codeert voor
een eiwit dat bekend staat als AHL15 (AT-hook motif
nuclear localized 15). De naam verwijst naar de struc-
tuur en functie van het eiwit: het bevat een zoge-
noemd AT-hook-motief, een domein dat specifiek
bindt aan DNA-sequenties die rijk zijn aan de basen
adenine (A) en thymine (T). Daarnaast bevat AHL15
een zogenaamd PPC/DUF-domein, dat betrokken is
bij de vorming van complexen van drie AHL-eiwitten
(zogeheten trimeren). Deze trimere eiwitcomplexen
kunnen het DNA binden via de AT-hook-motieven en
tegelijkertijd andere regulerende eiwitten aantrek-
ken via het PPC/DUF-domein. Zo beinvloedt AHL15
de activiteit van andere genen - waarschijnlijk door
op te treden als chromatine-regulator, een eiwit dat
de structuur van het DNA en de toegankelijkheid
ervan voor andere regulatiefactoren verandert.

Om de biologische functie van AHL15* beter te begrij-

* De naam van een gen (genotype) wordt cursief weer-
gegeven; de naam van het overeenkomstige eiwit (feno-
type) in normaal schrift. Normale (wildtype) genen en
eiwitten worden aangegeven met hoofdletters; mutan-
ten met kleine letters.
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pen, werd een genetisch construct gemaakt waar-
mee het gen kunstmatig kon worden geactiveerd in
delen van de plant waar het normaal nauwelijks
actief is. Deze zogenaamde ‘overexpressie’ gebeurde
door het gen te koppelen aan een sterke promotor
(p35S:AHL15). De resultaten waren opvallend: bij
jonge Arabidopsis-zaailingen waarin AHL15 tot over-
expressie werd gebracht, ontwikkelden zich spon-
taan somatische embryo’s [3]. Met andere woorden,
AHL15 kon het programma voor embryonale ontwik-
keling opnieuw activeren in volwassen, niet-repro-
ductieve weefsels — een overtuigend voorbeeld van
geinduceerde verjonging.

Van somatische embryogenese naar
langlevendheid en polycarpie

Na deze eerste belangrijke ontdekking werd het
onderzoek voorgezet door Omid Karami, een promo-
vendus in mijn onderzoeksgroep. Aanvankelijk
gebruikte hij de AHL15-overexpressielijnen om het
proces van somatische embryogenese verder te
bestuderen. Tijdens dit onderzoek merkte hij echter
iets onverwachts op: deze planten bleven uitzonder-
lijk lang groen, en ontwikkelden aan de basis van
hun bloeiwijzen geen bloemen, maar nieuwe bladro-
zetten (figuur 3).

Zelfs nadat de zaden waren gevormd en rijp waren
geworden, bleef het onderste deel van de plant
levend en groen. Wanneer de bloeiwijzen werden

afgeknipt om de zaden te oogsten, dan groeiden uit
de overgebleven okselmeristemen nieuwe rozetten.
Deze rozetten konden vervolgens opnieuw bloeien
en zaden produceren. Door de planten regelmatig te
verpotten en verzorging te blijven bieden, slaagde
Omid erin om deze cyclus meerdere keren te herha-
len, iets wat bij wildtype Arabidopsis niet voorkomt:
daar sterft de gehele plant na zaadzetting af [4].

Een nadeel van de AHLT5-overexpressie was echter
dat het verouderingsproces zodanig werd afgeremd
dat de zaailingen zich traag ontwikkelden. De plan-
ten bleven lang in de juveniele fase en gingen pas
laat bloeien. Bovendien rees de vraag of de vorming
van bladrozetten op bloeiwijzen - de zogenaamde
luchtrozetten - ook zou optreden als AHL15 pas tij-
dens de bloei geactiveerd werd.

Om dit te testen werd een genetisch construct ont-
worpen waarin het AHL15-gen gefuseerd werd met
het menselijke gen voor de glucocorticoidereceptor
(GR), onder controle van een sterke, constitutieve
promotor (p35S:AHL15-GR). In Arabidopsis-planten
met dit construct blijft het AHL15-GR-eiwit inactief in
het cytoplasma zolang ze niet met het hormoon
dexamethason worden behandeld. Wanneer echter
tijdens bloei dexamethason werd toegevoegd, werd
het AHL15-GR-eiwit geactiveerd zodat het in de kern
aan DNA kon binden (figuur 4), wat leidde tot de vor-
ming van luchtrozetten net als bij de oorspronkelijke

Figuur 3: Detail van een bloeiwijze van (A) wildtype Arabidopsis waarbij zich
een secundaire bloeiwijze uit het okselmeristeem heeft ontwikkeld, en van (B)
een AHL15-overexpressieplant (p355:AHL15) waarbij het okselmeristeem een

bladrozet (luchtrozet) vormt.



overexpressielijnen. Met deze aanpak konden de
planten, mits ze regelmatig met dexamethason wer-
den behandeld, maandenlang in leven worden
gehouden. De conclusie was duidelijk: verhoogde
expressie van AHL15 is in staat om de monocarpische
Arabidopsis om te zetten in een polycarpische, meer-
jarige plant.

Maar was dit effect specifiek voor Arabidopsis, of zelfs
beperkt tot de Brassicaceae-familie? Om dat te
onderzoeken introduceerde een andere promoven-
dus, Majid Khan, hetzelfde p35S:AHL15-GR-construct
in tabaksplanten (Nicotiana tabacum), een soort uit
de nachtschadefamilie (Solanaceae). Deze planten
werden eerst normaal tot bloei gebracht, waarna de
zaden werden geoogst en de bladeren verwijderd.
Vervolgens werd de overgebleven hoofdstengel met
dexamethason behandeld, wat leidde tot hernieuwde
groei vanuit de okselmeristemen. Eerst ontwikkel-
den zich vegetatieve scheuten die vervolgens gin-
gen bloeien. Door dit proces van bloei, zaadoogst en
dexamethasonbehandeling telkens te herhalen, wist
Majid de transgene tabaksplanten drie jaar in leven
te houden. Dit terwijl normale tabaksplanten na één
bloeicyclus afsterven.

Onze conclusie uit dit onderzoek was dat het AHL15-
gen veroudering tegengaat door de overgangen tus-
sen ontwikkelingsfasen, zoals van embryo naar
zaailing of van vegetatieve naar reproductieve fase,
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te vertragen of zelfs om te keren. Dit mechanisme
maakt het mogelijk om de levensduur van planten
aanzienlijk te verlengen en hun levensstrategie te
veranderen van monocarpie naar polycarpie.

De overlappende rol van AHL-genen in
natuurlijke polycarpie

In Arabidopsis behoort het AHL15-gen tot een familie
van dertien verwante genen. Promovendus Omid
Karami ontdekte dat ook de overexpressie van vier
andere AHL-genen in Arabidopsis leidt tot een ver-
lengde levensduur en het vermogen om meerdere
keren te bloeien en zaden te vormen. Dit wees erop
dat meerdere leden van de AHL-genfamilie een ver-
gelijkbare, verjongende functie hebben. Dit verklaart
tevens waarom het uitschakelen van het AHL15-gen
slechts een bescheiden effect heeft op de ontwikke-
ling van de plant.

Toch zagen we subtiele veranderingen in de ahl/15-
mutant: deze planten gingen iets eerder over tot
bloei en vormden minder rozetbladeren per oksel-
meristeem. Deze effecten kwamen overeen met het
normale expressiepatroon van AHL15, dat vooral
actief is in het scheutmeristeem en in de okselmeri-
stemen. Wanneer echter meerdere AHL-genen tege-
lijk werden uitgeschakeld, traden de ontwikkelings-
veranderingen sterker op: de planten bloeiden nog
vroeger en vormden nog minder bladeren per oksel-
meristeem. Dit bevestigde dat andere AHL-genen de

Constitutieve AHL15-GR
35S promotor @ overgeschreven regio
p35S:AHL15-GR

Hormoon (DEX) @
[ I

ve Ty S

actief
(kern)

inactief
(cytosol)

AHL15 targetgen

AHL15-hormoonreceptor (GR) fusie

Figuur 4: Hormoon-geinduceerde activering van AHL15-GR. Toevoeging van
dexamethason (DEX) tijdens bloei leidt tot activering van het AHL15-GR-eiwit.
Created in BioRender. Offringa, R. (2025) https://BioRender.com/99bafuv
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functie van AHL15 deels kunnen overnemen wan-
neer dit gen ontbreekt.

De volgende stap in het onderzoek was om te achter-
halen hoe AHL-genen bijdragen aan het ontstaan
van polycarpie in de natuur. We onderzochten daar-
toe de expressiepatronen van AHL-genen in Arabi-
dopsis en vergeleken deze met die in een nauw ver-
wante, van nature polycarpische soort: Arabidopsis
lyrata. Wat bleek? In Arabidopsis thaliana zijn AHL-ge-
nen vooral actief in het zaailingstadium, maar hun
expressie wordt sterk onderdrukt zodra de plant
begint te bloeien. In Arabidopsis lyrata zagen we juist
het omgekeerde patroon: hier was de expressie van
AHL15 gelijkwaardig (ortholoog) en van vier andere
AHL-genen juist verhoogd tijdens de bloeifase.

Deze bevindingen bevestigen dat AHL-genen funge-
ren als cruciale moleculaire schakelaars tussen mono-
carpie en polycarpie. Het verschil tussen deze levens-
strategieén lijkt vooral te worden gestuurd door
verschillen in de regulatie van de expressie van deze
genen tijdens ontwikkeling. Met andere woorden: het
zijn niet zozeer de genen zelf die verschillen, maar het
moment waarop en de mate waarin ze actief zijn, dat
bepalend is voor de levenscyclus van de plant.

AHL15 wordt onderdrukt door
bloeifactoren in Arabidopsis

De ontdekking dat AHL-genen betrokken zijn bij
polycarpie riep de vraag op hoe de expressie van
AHL15 precies gereguleerd wordt. Arabidopsis is een
zogenaamde langedagplant: wanneer zij groeit
onder een lichtregime van 16 uur licht en 8 uur don-
ker (lange dag), dan gaat de plant snel bloeien.
Onder korte dagen (8 uur licht en 16 uur donker)
wordt deze overgang juist sterk vertraagd.

Opmerkelijk was dat planten die onder korte dagen
bloeiden, luchtrozetten vormden aan de basis van de
bloeiwijzen, een fenotype dat we al zagen bij planten
waarin AHL15 tot overexpressie wordt gebracht. Bij
de ahl15-mutant trad dit verschijnsel echter niet op,
wat erop wijst dat AHL15 essentieel is voor de vor-
ming van luchtrozetten, ondanks de gedeeltelijke
overlap in functie met andere AHL-genen.

Verdere analyse toonde aan dat de expressie van
AHL15 aanzienlijk verhoogd is in okselmeristemen
van planten die onder een kortedagregime groeien,
terwijl de expressie daar onder lange dagen nauwe-
lijks detecteerbaar is. Dit patroon, samen met het feit
dat ahl15-mutanten eerder bloeien en AHL15-over-
expressieplanten juist later, suggereerde dat AHL15
gereguleerd wordt door bloeigerelateerde transcrip-
tiefactoren.

Een eerdere studie beschreef een Arabidopsis-mutant
waarin genen die coderen voor twee van zulke tran-
scriptiefactoren, SUPPRESSOR OF CONSTANST (SOCT)
en FRUITFUL (FUL), uitgeschakeld zijn [5]. Deze soc1
ful-dubbelmutant bloeit laat en vormt luchtrozetten
die opnieuw uitgroeien tot bloeiende scheuten, net
als bij de AHL15-overexpressieplanten. SOCT en FUL
zijn bekend als schakelaars in de bloei-inductie,
waarbij ze reageren op signalen van daglengte, leef-
tijd en temperatuur.

Om de relatie tussen deze factoren en AHL15 verder
te onderzoeken, kruisten we de soc1 ful-mutant met
de ahl15-mutant. De resulterende soc? ful ahl15-tri-
pelmutant vormde significant minder luchtrozetten
en had zijn polycarpische fenotype verloren. De
planten stierven na de eerste bloei, net als wildtype
Arabidopsis. Dit wees erop dat AHL15 essentieel is
voor de polycarpische levensstrategie van de soc?
ful-mutant.

Daarnaast viel op dat zowel de soc? ful-mutant als
AHL15-overexpressieplanten verhouting vertoonden
aan de basis van hun bloeiwijzen, een kenmerk dat
normaal gesproken geassocieerd is met meerjarige
planten zoals struiken en bomen. Verhouting ont-
staat wanneer stamcellen in het vaatweefsel, het
zogenaamde cambium, zich gaan delen en een cam-
biumring vormen. Door verdere deling produceert
deze cambiumring naar binnen toe extra houtvaten
(xyleem) en naar buiten toe extra zeefvaten (floéem),
wat leidt tot secundaire groei en verhouting.

In wildtype Arabidopsis is deze secundaire groei
beperkt, en bij de ahl/15-mutant zelfs verder geredu-
ceerd. In contrast hiermee is de verhouting sterk



ontwikkeld in zowel socl ful-mutanten als AHL15-
overexpressieplanten. De socT ful ahl15-tripelmutant
vertoont daarentegen slechts beperkte secundaire
groei, vergelijkbaar met wildtype Arabidopsis, wat
verder bevestigt dat AHL15 cruciaal is voor het soc1
ful-mutante fenotype.

Deze bevindingen leidden tot de hypothese dat
SOC1 en FUL in wildtype Arabidopsis de monocarpi-
sche levensstrategie bevorderen door de expressie
van AHL15 te onderdrukken. Analyse van de soc1 ful-
mutant toonde inderdaad een verhoogde AHL15-ex-
pressie in de okselmeristemen. In samenwerking met
Marian Bemer (Wageningen Universiteit) konden we
aantonen dat de SOC1- en FUL-transcriptiefactoren
direct binden aan specifieke DNA-sequenties (zoge-
naamde CArG-boxen) nabij het AHL15-gen.

Hieruit ontstond het volgende model: in wildtype
Arabidopsis houdt AHL15 jonge weefsels lang in een
onrijpe toestand, vooral tijdens de embryo- en
zaailingstadia. Naarmate de plant ouder wordt,
onderdrukken onder andere de bloeigerelateerde
transcriptiefactoren SOC1 en FUL de expressie van
AHL15, waardoor de vegetatieve ontwikkeling en
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secundaire groei stoppen, en snelle bloei en zaadzet-
ting - kenmerkend voor monocarpie - mogelijk wor-
den. In socT ful-mutanten of in AHL15-overexpressie-
planten blijft de expressie van AHL15 hoog, wat leidt
tot polycarpische eigenschappen zoals late bloei,
vorming van luchtrozetten en verhouting (figuur 5).

Toepassing voor een duurzamere
landbouw

Na de eerste publicatie van ons onderzoek in Nature
Plants [4] was er veel media-aandacht. Daarbij kwam
al snel de vraag: wat kunnen we nu eigenlijk met
deze resultaten? In onder meer een artikel in Trouw
en een interview op BNR Nieuwsradio heb ik toege-
licht waarom deze bevindingen relevant zijn voor de
verduurzaming van de landbouw.

Veel van de belangrijke voedselgewassen, zoals rijst
en tarwe, zijn monocarpisch of worden als zodanig
geteeld. In de landbouw worden deze gewassen elk
groeiseizoen opnieuw gezaaid en geplant. Dit brengt
diverse nadelen met zich mee: het is arbeidsinten-
sief, vereist elk seizoen een investering in zaaigoed,
en jonge planten zijn kwetsbaarder voor omgevings-
stress. Hun kleine wortelstelsel en scheut maakt ze
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Wildtype p35S::AHL15 socT ful
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Figuur 5: Schematisch overzicht van het verschil tussen monocarpische Arabidopsis (wildtype), waar de
bloeifactoren SOC1 en FUL de AHL15-expressie onderdrukken, en de polycarpische varianten p35S:AHL15 en
socl ful, waar respectievelijk door AHL15-overexpressie of door afwezigheid van SOC1 en FUL deze onder-

drukking niet plaatsvindt.
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gevoeliger voor droogte en minder weerbaar tegen
concurrentie van onkruid. Hierdoor zijn intensieve
maatregelen nodig, zoals wieden, het gebruik van
herbiciden en het omploegen van de bodem na elke
groeicyclus, met negatieve gevolgen zoals bodem-
erosie en verstoring van het bodemmicrobioom.

Daartegenover staan polycarpische gewassen die,
doordat ze meerdere keren bloeien, niet voor elke
groeicyclus opnieuw gezaaid en geplant hoeven te
worden. Dit maakt het proces niet alleen minder
arbeidsintensief en kostenefficiénter, maar de plan-
ten zijn ook weerbaarder. Ze leven langer, ontwikke-
len diepere wortels en zijn daardoor bestand tegen
droogte en concurreren door hun grootte effectiever
met andere planten. Bovendien is het herhaaldelijk
omploegen overbodig, wat de bodemkwaliteit ten
goede komt.

In het artikel in Trouw gaf ik aan dat rijst bij uitstek
een gewas is waarbij polycarpie veel voordelen zou
bieden. Het planten van rijst, vaak in overstroomde
velden of wadi’s, is zeer bewerkelijk. Het langdurig
onder water zetten van deze velden voorkomt welis-
waar onkruidgroei, maar bevordert ook de uitstoot
van methaan door anaérobe bacterién. Een polycar-
pische rijstvariant zou hier zowel ecologische als eco-
nomische voordelen kunnen opleveren.

Drie jaar later verscheen een artikel in Nature Sustain-
ability, waarin een Chinees consortium gedurende
vijf jaar de teelt van een monocarpische rijstcultivar
heeft vergeleken met die van een polycarpische vari-
ant [6]. De resultaten zijn veelbelovend: de polycarpi-
sche rijstteelt bleek minder arbeidsintensief, leidde
tot een hogere nettowinst voor boeren en ging
gepaard met een verbeterde bodemkwaliteit. De
rijstopbrengst was gedurende de eerste vier jaar ver-
gelijkbaar met die van de traditionele monocarpi-

sche variant. Ook in Bangladesh werden vergelijk-
bare resultaten geboekt door collega-wetenschapper
Abed Chaudhurry van de Krishan Foundation, die
daar een eigen polycarpische rijstvariant heeft ont-
wikkeld en getest [7].

De logische vervolgvraag is nu: hoe kunnen wij onze
kennis over het AHL15-gen inzetten voor de ontwik-
keling van polycarpische gewassen? Als eerste stap,
een zogenoemde proof of concept, onderzoeken we
momenteel of we met behulp van moderne CRISPR-
Cas-technologie de CArG-boxen waaraan SOC1 en
FUL binden nabij het AHL15-gen, kunnen verwijde-
ren in Arabidopsis. In theorie zou dit de onderdruk-
king van AHL15 tijdens bloei opheffen en kunnen
resulteren in een polycarpische plant. Als dit experi-
ment slaagt, dan kan het een relatief eenvoudige
methode zijn om momenteel monocarpische gewas-
sen om te vormen tot polycarpische varianten.

Binnen het door NWO gesubsidieerde WOODLIG-
consortium [8] onderzoeken we bovendien of deze
genetische aanpassing leidt tot verhouting van de
plant, een eigenschap die mogelijk samenhangt
met verhoogde droogtetolerantie. Eerder onder-
zoek wees namelijk al uit dat soc? ful-mutanten en
planten met overexpressie van AHL15 beter bestand
zijn tegen droogte dan wildtype Arabidopsis [9].

Met deze inzichten hopen we bij te dragen aan de
ontwikkeling van robuustere, duurzamere gewassen
voor een toekomstbestendige landbouw. De CRISPR-
Cas proof of concept in Arabidopsis zou daarbij een
veelbelovende eerste stap zijn. Wel is het belangrijk
om te beseffen dat een succesvolle introductie van
polycarpische gewassen ook vraagt om een herzie-
ning van bestaande teeltmethoden, aangezien deze
er momenteel niet op gericht zijn de planten in het
veld te behouden.
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