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VOORWOORD 

Dit literatuuroverzicht is gemaakt in het kader van het extern (NOVEM, LBS, PVS) 
gefinancierde PBG-project 2214, getiteld: 'Mogelijkheden voor energiebesparing 
middels temperatuurintegratie bij siergewassen'. Het doel van dit overzicht is om na 
te gaan wat de mogelijkheden zijn om in de tuinbouw door toepassing van 
temperatuurintegratie bij het regelen van het kasklimaat te komen tot energiebespa­
ring, uiteraard met behoud van concurrentiekracht. De meeste energie wordt in de 
tuinbouw gebruikt voor het verwarmen van kassen (Welles et al., 1993), dat wil 
zeggen voor het handhaven van een voor het gewas gunstig geachte temperatuur. 
Als productiefactor heeft temperatuur een grote invloed op tal van fysische, 
chemische en biologische processen. In de komende hoofdstukken wordt getracht 
een overzicht op te bouwen op basis waarvan die effecten kunnen worden 
geïdentificeerd, die voor de doelstelling van dit project relevant zijn. 
Het accent ligt bij project 2214 op temperatuurintegratie over meerdere dagen. In 
dit literatuuroverzicht komen daarom het DIF-onderzoek en andere vormen van 
temperatuurintegratie binnen een etmaal slechts zijdelings aan de orde. 
Andere manieren om in de tuinbouw tot energiebesparing te komen, zoals warmte­
krachtkoppeling (WKK), warmteopslag en andere technische voorzieningen, evenals 
het zoeken naar verlaging van de warmtebehoefte van het gewas langs genetische 
weg (bijv. Zimmer & Preil, 1987), blijven buiten beschouwing. 

Mijn collega's José Vogelezang, Tjeerd Blacquière en Ad de Koning bedank ik voor 
hun constructieve kritiek op de concept-versie van dit rapport. 

OVERZICHT VAN DE INHOUD 

In het eerste hoofdstuk wordt ingegaan op de beheersing van productiefactoren in 
de tuinbouw en optimalisering van het teeltproces. Aangegeven wordt dat er geen 
uniek optimaal teeltrecept of -systeem bestaat; het optimum is afhankelijk van het 
gestelde teeltdoel en de randvoorwaarden. Verder wordt ingegaan op verschillende 
typen modellen die kunnen worden gebruikt in klimaatregelsystemen. 
Het tweede hoofdstuk gaat nader in op het begrip temperatuurintegratie: de 
geschiedenis ervan in de akkerbouw en de mogelijkheden om in de glastuinbouw 
temperatuurintegratie toe te passen voor energiebesparing. Ook wordt ingegaan op 
het definiëren van de grenzen aan de integratiecapaciteit. 
In het derde hoofdstuk komen algemene aspecten van de effecten van temperatuur 
op planten aan de orde: warmte- en koudetolerantie, adaptatie en 
temperatuureffecten op enkele fysiologische processen. 
De rol van de koolhydraathuishouding en de regulatie daarvan bij de groei 
(biomassatoename en -verdeling) is het onderwerp van het vierde hoofdstuk. 
In het vijfde hoofdstuk wordt een overzicht gegeven van de effecten van 
temperatuur op vegetatieve en generatieve ontwikkelingsprocessen van planten. 
Het zesde hoofdstuk gaat specifiek in op de effecten van wisselende temperaturen 
op groei- en ontwikkelingsprocessen in tuinbouwgewassen. 
Verschillende energiebesparende strategieën voor temperatuurregeling worden in het 
zevende hoofdstuk behandeld. Tenslotte komen in het achtste hoofdstuk 
conclusies, aanbevelingen en algemene opmerkingen aan de orde. 



1. BEHEERSING VAN PRODUCTIEFACTOREN EN 
OPTIMALISATIE 

De glastuinbouw is een zeer intensieve vorm van landbouw, waarbij het produc­
tieproces wordt gekenmerkt door een hoge mate van beheersing van productiefacto­
ren. In het wortelmilieu gaat het hierbij met name om de beschikbaarheid van 
verschillende mineralen, water en zuurstof en om mechanische steun voor de plant; 
randvoorwaarden worden o.a. bepaald door de concentratie aan ballastzouten, C02 

en ethyleen, de pH en de temperatuur. In het bovengrondse milieu zijn met name de 
factoren licht (intensiteit, fotoperiode, spectrale samenstelling), C02, 
luchtvochtigheid en temperatuur van belang. 

1.1. CRITERIA VOOR OPTIMALISATIE 

In de tuinbouw wordt geïnvesteerd in duurzame productiemiddelen, 
uitgangsmateriaal, grondstoffen, energie en arbeid. In het productieproces ontstaat 
hieruit een economisch waardevol product. Tevens komen vaak minder gewenste 
producten vrij zoals organisch en anorganisch afval en emissies van C02, 
buurmanlicht, mineralen, gewasbeschermingsmiddelen, etc. Individuen, organisaties 
of machines die deze functie vervullen zijn op te vatten als teeltsystemen. Voor het 
optimaliseren van teeltsystemen zijn verschillende criteria te gebruiken: 

a. Primaire (absolute) criteria hebben betrekking op het zo goed mogelijk realiseren 
van een gesteld doel: 

- Kwantitatief: zo veel mogelijk veilbaar product per ha per jaar; 
- Kwaliteit: nadruk op een kwalitatief zo goed mogelijk product; 
- Productieplanning: een gespecificeerd product op een vooraf bepaalde dag 

klaarhebben (moederdag, Valentijnsdag, etc.) 
- Gezondheid van de consument: weinig schadelijke residuen in of op het product 
- Milieutechnisch: zo weinig mogelijk uitstoot van ongewenste restproducten, bijv. 

C02, mineralen, pesticiden, etc. 
- Energietechnisch: energiegebruik (per hectare per jaar) 

b. Afgeleide (relatieve) criteria hebben te maken met de efficiëntie van het 
productieproces: 

- Bedrijfseconomisch: zo veel mogelijk rendement op investering 
- Milieubelasting: zo weinig mogelijk afval per eenheid product 
- Energie-efficiëntie: zo laag mogelijk energiegebruik per eenheid product 
- Arbeidsproductiviteit, etc. 

1.2 ENERGIEBESPARING 

Om een uitspraak te kunnen doen over de mogelijkheden om via een nieuw 
regelsysteem voor het kasklimaat te komen tot energiebesparing, moet eerst 
duidelijk zijn volgens welke definitie deze besparing moet worden afgemeten. 
Analoog aan het bovenstaande zijn er verschillende manieren om het energiegebruik 



uit te drukken, hetgeen leidt tot verschillende definities van energiebesparing: 
a. Energiebesparing door de tuinbouw als geheel is typisch een absolute 

benadering. Voor het vergelijken van milieu-effecten van verschillende typen 
economische activiteit wordt deze definitie soms gehanteerd. Een voorbeeld is de 
doelstelling om in het jaar 2000 te komen tot een absolute reductie van de 
uitstoot van C02 met 3 - 5% ten opzichte van 1989/1990, zoals verwoord in de 
Meerjarenafspraak Energiebesparing tussen de overheid (Ministeries van Eco­
nomische Zaken en LNV) en het bedrijfsleven (Landbouwschap). 

b. Energiebesparing per hectare glas, waarbij rekening wordt gehouden met 
eventueel optredende veranderingen in areaal. 

c. Energiebesparing per eenheid product. Deze relatieve definitie is gebruikt bij het 
formuleren van de hoofddoelstelling voor het jaar 2000 van de Meerjarenaf­
spraak Energiebesparing, n.l. een verbetering van de energie-efficiëntie met 50% 
ten opzichte van 1980 en met 30% ten opzichte van 1989. Een belangrijk 
aspect aan deze definitie is dat elke vorm van productieverhoging per hectare in 
principe kan leiden tot verbetering van de energie-efficiëntie, zelfs als hiervoor 
het energieverbruik per hectare zou toenemen (Van der Velden & Van der Sluis, 
1995). Recente voorbeelden van verbetering van het energie-rendement die niet 
primair met vermindering van het energieverbruik samenhangen zijn de overgang 
van grondteelt op substraat, met name in de sector glasgroenten (Welles et al., 
1993), het in gebruik komen van moderne kassen met een hoge lichttransmissie 
en de toepassing van assimilatiebelichting (bijv. Carpenter & Anderson, 1972; 
Roelofs, 1989; Bredmose, 1994; Van Rijssel et al., 1994). In dit opzicht kan veel 
werk aan teeltoptimalisering in principe worden gekwalificeerd als energiebe-
sparings-onderzoek. 

d. Optimalisering van het economisch rendement van energieverbruik. Bij deze 
definitie speelt de veilingprijs een belangrijke rol. Het rekenen in deze termen kan 
leiden tot een meer rationeel gebruik van energie en hoort in het rijtje definities 
van energiebesparing thuis omdat het voorkomen van verspilling door 
ondoelmatig gebruik van energie als een vorm van besparing kan worden gezien. 
Hoewel het tegengaan van verspilling niet altijd hoeft te leiden tot 
energiebesparing in de zin van de definities a, b of c, kwam Van Henten (1994) 
tot een schatting van 10% besparingspotentiëel voor het energiegebruik in de 
slateelt. Volgens van Straten (1994) geven voorlopige berekeningen van de 
Vakgroep meet-, regel- en systeemtechniek aan de LUW aan dat de mogelijkhe­
den om met dit type regelstrategie energie en C02 te besparen nog aanzienlijk 
groter zijn, terwijl ook een productieverhoging bleek te kunnen worden gereali­
seerd. 

1.3 STREEFWAARDEN: DE VRAAG NAAR HET OPTIMUM 

Door het beschikbaar komen van computers met een gunstige prijs / prestatiever­
houding zijn veel technische mogelijkheden om de productiefactoren te sturen 
binnen het bereik van de tuinder gekomen. Hierdoor ontstaat een doorlopende vraag 
naar kennis: welke streefwaarden dienen te worden gerealiseerd? 
Voor het bepalen van de gewenste waarden voor de diverse klimaatfactoren of het 
kiezen van het beste tijdstip voor het verrichten van teelthandelingen is in het 
algemeen informatie nodig over de toestand van het gewas. In principe kan deze 
informatie worden verkregen door directe waarneming door een expert (bijv. de teler 
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zelf, de teeltbegeleider of een voorlichter) of via een (geautomatiseerd) 
meetsysteem (de 'speaking plant' benadering). Voorbeelden hiervan zijn 
voornamelijk experimentele systemen die 'on line' regelen op basis van C02-opname 
(Takakura, 1975; Ceulemans, 1985; Hack, 1989; Seginer et al., 1991) of 
bladtemperatuur en watergehalte van de stengel (Hashimoto, 1980). Ook het sturen 
van teelthandelingen met behulp van beeldverwerkingssystemen, zoals het 
wijderzetten van potplanten (Dijkshoorn-Dekker, 1995) of het sorteren voor de 
oogst, valt in deze categorie. 
De tegenwoordig in de praktijk gebruikte klimaatregelsystemen maken echter geen 
gebruik van actuele informatie over de toestand van het gewas. In plaats daarvan 
wordt gewerkt met een teeltrecept, waarbij de gewenste instellingen worden 
gerealiseerd met behulp van eenvoudige meet- en regelkringen. Dit teeltrecept, en 
eigenlijk elke samenhangende set regels die wordt gebruikt om te komen tot een 
beslissing over de na te streven klimaatinstellingen, is in principe op te vatten als 
een gewasmodel (Seginer, 1993). Hoewel de diverse typen niet altijd duidelijk zijn te 
onderscheiden, worden modellen vaak ingedeeld volgens de volgende criteria: 
a. Statisch (blueprint): elke min of meer permanente regel, zoals een vaste streef­

waarde voor bijv. de temperatuur, het vochtdeficit of de nutriëntenconcentraties 
in het bemestingsrecept is op te vatten als een (onderdeel van een) statisch 
gewasmodel. 

b. Adaptief: elk systeem waarbij de streefwaarden volgens vaste regels afhankelijk 
zijn van bepaalde condities, bijv. de weersomstandigheden. 

c. Dynamisch: systemen die rekening houden met ontwikkelingen in de tijd. 

De manier waarop de regels worden verkregen kan ook verschillen: 
a. Empirische modellen: voor een of meerdere klimaatfactoren wordt in een 

teeltproef een relevante serie instellingen gerealiseerd en de reactie van het 
gewas daarop wordt bepaald. In een eenvoudig statisch model wordt de 
gevonden optimale waarde gebruikt als streefwaarde. Voor gebruik in meer com­
plexe regelsystemen kan een functie worden afgeleid die de beste 'fit ' geeft met 
de uitkomsten van de proef. 

b. Expertsystemen: kennis van experts (bijv. toptelers) wordt verzameld, hieruit 
wordt vervolgens een algemeen toepasbare set regels gedestilleerd. 

c. 'Black box' modellen worden gegenereerd door zelflerende computersystemen 
(neurale netwerken), en kunnen worden beschouwd als een bijzondere vorm van 
empirische modellen (Kurata & Eguchi, 1990). 

d. Mechanistische modellen worden geconstrueerd op basis van de kennis over de 
fysiologische processen, die verondersteld worden de reactie van de plant te 
bepalen. De respons van een modelplant, die wordt beschouwd als de resultante 
van alle deelprocessen, op veranderingen van klimaatfactoren vormt in het ideale 
geval een afspiegeling van de reactie van de plant in vivo. Voor het ontwikkelen 
van modellen in de categorieën a, b en c is in principe geen kennis nodig van de 
werkingsmechanismen van het betreffende productiesysteem. 

Challa (1985) gaf een andere indeling: regressiemodellen ('black box' genoemd 
omdat geen rekening wordt gehouden met werkingsmechanismen) en dynamische 
(verklarende) modellen. Modellen kunnen bestaan uit gespecialiseerde sub-modellen 
die modulair of hierarchisch zijn gerangschikt (Liebig & Lederle, 1985; Liebig, 1989). 
Verder kunnen planning- en regelmodellen (control models) worden onderscheiden 
(Liebig, 1989). 



1.4 DE TOEKOMST 

Op het gebied van kasklimaatregeling is de laatste jaren een enorme vooruitgang te 
zien geweest, met name op het gebied van de technische mogelijkheden om 
bepaalde (grotendeels statische) setpoints te realiseren. Geavanceerde 
regelsystemen gaan vaak uit van een kasklimaatmodel, waardoor een grotere 
nauwkeurigheid bereikt kan worden dan met regelkringen alleen. De informatie over 
de te realiseren waarden voor de relevante klimaatfactoren werden tot nu toe echter 
vooral ontleend aan vaste teeltrecepten (statische modellen). Recentelijk zijn er ook 
verschillende (deel)modellen voor gewasgroei beschikbaar gekomen die kunnen 
worden ingebouwd in regelsystemen. Verdere vooruitgang wordt hierdoor mogelijk 
met de invoering van verschillende dynamische regelstrategieën, waarbij de 
setpoints zelf voortdurend worden aangepast. Seginer (1993) ziet mogelijkheden 
voor verdere ontwikkeling op het gebied van: 
a. Optimale afweging (afhankelijk van de omstandigheden) van conflicterende 

eisen, zoals bijv. luchten en het handhaven van een hoge C02-concentratie, of 
droogstoken en het minimaliseren van energiegebruik. 

b. Gebruik maken van de integratiecapaciteit van het gewas, met name wat betreft 
temperatuur en licht, en wellicht ook transpiratie. Hierbij wordt het optreden van 
afwijkingen van het setpoint voor de betreffende factor getolereerd en wordt 
hooguit gestreefd naar het realiseren van de gewenste gemiddelde waarde over 
een bepaalde periode. Transpiratie kan in principe ook geïntegreerd worden: 
wanneer bijv. voor Ca-opname een minimum hoeveelheid verdamping nodig is, 
kan deze worden verschoven naar tijdstippen waarop dat het goedkoopst kan 
(Seginer, 1993). 

c. Gebruik maken van toekomstverwachtingen, zoals de weersverwachting en de 
verwachte veilingprijs. In principe zou ook het in aanmerking nemen van 
informatie uit het verleden de kwaliteit van beslissingen kunnen verbeteren. Voor 
de hand liggende voorbeelden hiervan zijn het bijhouden van de temperatuur- en 
lichtsom, mogelijke andere factoren zijn bijv. C02-verloop, vochtdeficit, 
waterverbruik, kunstmestdosering. 
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2. TEMPERATUURINTEGRATIE 

Temperatuur-integratiecapaciteit kan worden gedefinieerd als het vermogen van een 
plant of gewas om (zonder negatieve gevolgen) temperatuurafwijkingen te tolereren 
zolang die binnen een zekere tijd worden gecompenseerd door afwijkingen in de 
andere richting. 

2.1 HISTORISCHE ACHTERGROND 

Temperatuurintegratie is als concept bij het kwantitatief beschrijven van de 
ontwikkeling van planten in relatie tot omgevingsfactoren al eeuwenlang bekend 
(Wang, 1960). De Réaumur (1735) concludeerde dat elke plantesoort een specifieke 
temperatuursom (graaddagen) nodig had om een bepaald ontwikkelingsstadium te 
bereiken. Later is deze benadering verfijnd door alleen temperaturen boven het 
vriespunt mee te laten tellen (Adanson, 1750) en door rekening te houden met een 
bovenlimiet voor de temperatuur (Edwards & Colin, 1834). Ondanks allerlei 
beperkingen is het begrip warmte-eenheid in de landbouw ook in deze eeuw in 
gebruik gebleven (Bierhuizen, 1973). Het betreft hier echter temperatuurintegratie 
over een tijdspanne van maanden, gedurende welke de weersfluctuaties over het 
algemeen redelijk uitmiddelen. Veelal blijkt echter toch de voorspellende waarde af 
te nemen wanneer het weer gedurende een deel van de teelt sterk afwijkend is 
(Wang, 1960). Bij de gangbare berekening van temperatuursommen in de 
akkerbouw worden de volgende verfijningen toegepast: 
a. Het gebruik van een basistemperatuur, waar beneden het gewas wordt geacht 

niet actief te zijn (Arnold, 1959); 
b. Het gebruik van een bovenlimiet, waarboven de temperatuur ofwel niet meetelt, 

of juist negatief telt (Gilmore & Rogers, 1958; Cross & Zuber, 1972); 
c. Het berekenen van de temperatuursom uitsluitend over de lichtperiode (Bauer et 

al., 1984, Masle et al., 1989); 
d. Het fitten van niet-lineaire correlaties (Katz, 1952) of sinusfuncties (Baskerville & 

Emin, 1969). 
e. Onderscheid naar ontwikkelingsstadia: een modern model (bijv. Angus et al., 

1981) maakt gebruik van verschillende lineaire of niet-lineaire functies die de 
ontwikkeling van het ene stadium tot het volgende beschrijven in relatie tot de 
temperatuursom en de duur van de lichtperiode, beide boven een specifieke 
drempelwaarde. In een productiemodel voor bloemkool, gebaseerd op warmte-
eenheden (Pearson et al., 1994) wordt rekening gehouden met ontogenetische 
effecten door te veronderstellen dat de potentiële RGR (Relative Growth Rate = 
groei uitgedrukt in gram per gram per dag) lineair afneemt in de tijd. 

In de glastuinbouw is door de toename in technische mogelijkheden de nadruk 
komen te liggen op klimaatbeheersing ten behoeve van het realiseren van optimale 
teeltcondities. Toch blijkt met name uit recente modelstudies dat ook voor de 
beschrijving van de ontwikkeling van tuinbouwgewassen in de tijd het rekenen in 
warmte-eenheden een bruikbaar concept is (komkommer: Perry et al., 1986; roos: 
Berninger, 1994; Pasian & Lieth, 1994). Een verwante benadering is graphical 
tracking, waarbij het temperatuurregime in de kas wordt gebruikt om de 
ontwikkeling van het gewas (bij bepaalde potplanten) te sturen teneinde op een 
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vooraf bepaalde datum een product van vooraf vastgestelde planthoogte te kunnen 
oogsten (Heins & Carlson, 1990). Het verschil met de klassieke methode van 
rekenen met warmte-eenheden is dat bij graphical tracking de temperatuur als 
bepalende klimaatfactor ook wordt beïnvloed: niet alleen wordt de gemiddelde 
etmaaltemperatuur gebruikt om de ontwikkelingssnelheid te sturen, ook wordt met 
het verschil tussen dag- en nachttemperatuur (DIF) gemanipuleerd om de strekking 
van het gewas te beïnvloeden. Het rekenen met warmte-eenheden in de akkerbouw 
is te classificeren als een planning model; graphical tracking is eerder een control 
model (Liebig, 1989). 

2.2 ENERGIEBESPARING DOOR TEMPERATUURINTEGRATIE 

Conventionele klimaatregelsystemen worden gekenmerkt door min of meer vaste 
setpoints voor de dag- en nachttemperatuur. Onderzoek bij verschillende groente- en 
bloemisterijgewassen laat echter zien, dat veel processen in de plant meer op de 
gemiddelde temperatuur reageren dan op het precieze verloop van de temperatuur 
tijdens de periode in kwestie (o.a. Krug & Liebig, 1980; Cockshull et al., 1981; 
Slack & Hand, 1983; Van den Berg, 1987; Bakker & Van Uffelen, 1988; Karlsson et 
al., 1988; De Koning, 1988a, 1988b, 1990). Naar het vermogen van het gewas om 
de temperatuur over meerdere dagen te integreren is bij tuinbouwgewassen nog 
weinig onderzoek gedaan; er zijn experimenten gedaan met jonge komkommer-
planten (Van der Vlugt, 1983), poinsettia (Menne, 1987; Ludolph & Hendriks, 
1989), chrysant, poinsettia en begonia (Menne, 1986, 1987a,b), koolrabi (Liebig, 
1988), geranium (Ludolph & Hendriks, 1989) en tomaat (De Koning, 1990). 

Door het streven naar een constante kastemperatuur komt het regelmatig voor dat 
(gratis) zonne-energie wordt afgelucht, terwijl korte tijd eerder of later (dure) 
fossiele brandstoffen worden verstookt om de nagestreefde kastemperatuur te 
kunnen realiseren. Er zijn echter maar weinig voorbeelden bekend van 
omstandigheden, waarin een constante temperatuur met zekerheid noodzakelijk is. 
Met een integrerende klimaatregeling kan over een bepaalde periode een gewenste 
gemiddelde temperatuur worden gerealiseerd, waarbij de mogelijkheid bestaat om 
het temperatuurverloop, afhankelijk van de omstandigheden, zo gunstig mogelijk te 
kiezen. Een voor de hand liggende mogelijkheid om deze extra optimaliseringsruimte 
te benutten is het streven naar energiebesparing. 

Beperking van het energiegebruik in strikte zin (per ha glas) kan worden bereikt 
door: 
a. Reductie van warmteverliezen: een deel van de warmtebehoefte van de teelt kan 

worden verschoven van de dag naar de nacht, waarbij 's nachts wordt gestookt 
onder een isolerend scherm (Tantau, 1988; Bailey & Seginer, 1989). Ook kan het 
temperatuur-setpoint worden verlaagd onder omstandigheden dat hoge 
warmteverliezen te verwachten zijn, zoals bij veel wind (Bailey, 1985) of een 
lage buitentemperatuur (Krug, 1988). In principe kan ook rekening gehouden 
worden met het warmteverlies door uitstraling bij helder weer (met name 's 
nachts), maar voor zover bekend is hiernaar nog geen onderzoek gedaan. Bailey 
& Seginer (1989) berekenden in een modelstudie voor een windafhankelijke 
temperatuurregeling dat een energiebesparing tot 6% mogelijk was, afhankelijk 
van de integratiecapaciteit van het gewas (aantal graaduren dat een 
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temperatuurtekort of -overschot relatief tot de streeftemperatuur mag oplopen) 
en de temperatuurgrenzen (het maximaal toegestane verschil tussen actuele 
temperatuur en de nagestreefde gemiddelde temperatuur). 

b. Maximale benutting van zonnewarmte: door het lichtafhankelijk verhogen van 
het temperatuursetpoint (Bailey & Seginer, 1989) ontstaat een temperatuurover-
schot, waarmee de warmtebehoefte in een andere periode kan worden beperkt. 
Met een lichtafhankelijke temperatuurregeling (die integreerde over een periode 
van meerdere dagen) bleek bij de teelt van potplanten in de maanden oktober-
november een energiebesparing van 20% te kunnen worden gerealiseerd 
(Ludolph & Hendriks, 1989). Ook de warmte die door assimilatiebelichting wordt 
geproduceerd kan optimaal worden gebruikt (Tantau, 1988). De lichtverhoging 
die momenteel op grote schaal in klimaatregelingen wordt gebruikt heeft weinig 
met temperatuurintegratie te maken, omdat niet wordt gecompenseerd in een 
andere periode en ook de invloed van de verhoogde temperatuur op de 
ontwikkelingssnelheid niet wordt verdisconteerd. 

c. Spreiding van piekbelastingen (Tantau, 1988) geeft meer mogelijkheden voor de 
benutting van laagwaardige warmte en restwarmte (De Koning, 1988a). 

d. Tevens ontstaat door toepassing van temperatuurintegratie meer vrijheid om 
andere teeltfactoren te optimaliseren, zoals luchtvochtigheid en C02 (Challa et 
al., 1988; Cockshull, 1988; Jones et al., 1989), wat door productieverhoging 
kan leiden tot vermindering van het energiegebruik per eenheid product of tot 
verhoging van het economisch rendement van energiegebruik (Seginer, 1993; 
van Straten, 1994). 

2.3 GRENZEN AAN DE INTEGRATIECAPACITEIT 

De processen die bepalend zijn voor teelt van gewassen, van stek of zaaigoed tot 
veilingrijp product, zijn in twee categorieën te onderscheiden: groei (toename van 
biomassa of droge stof) en ontwikkeling (bladafsplitsing, vertakking, verhouting, 
vorming van opslagorganen, knopvorming, bloei, vruchtzetting, rijping, etc.). Elk van 
deze processen kan in principe een karakteristieke temperatuurrespons vertonen. 
Om te bepalen onder welke voorwaarden temperatuurintegratie mogelijk is, wordt 
het begrip integratiecapaciteit gedefinieerd: dat gebied waarbinnen met de gemiddel­
de in plaats van de actuele temperatuur kan worden gerekend, zonder dat dit 
gevolgen heeft voor de teelt. Het is dus van belang de grenzen van dit gebied goed 
te definiëren, omdat deze bepalend zijn voor de integratiecapaciteit. Belangrijke 
aspecten zijn in dit verband: 
a. Behalve met kwantitatieve aspecten (productie van kilo's of aantallen per m2 per 

tijdseenheid) moet ook rekening worden gehouden met effecten op kwaliteit 
(vorm, kleur, gaafheid, stevigheid, sierwaarde, houdbaarheid, e tc) . 

b. In principe kan de integratiecapaciteit van groei en ontwikkeling per deelproces 
verschillen. De integratiecapaciteit van een gewas als geheel is het gebied 
waarbinnen voor géén van de deelprocessen kritische grenzen worden 
overschreden. 

c. Analoog aan de in paragraaf 1.1 beschreven definities van het optimum kunnen 
ook voor de grenzen aan de integratiecapaciteit verschillende definities worden 
gehanteerd. Worden de grenzen bijv. bepaald door effecten op de productie 
(teelttechnisch / gewasfysiologisch) of door gevolgen voor het netto 
bedrijfsresultaat? In het laatste geval kan een beperkte vermindering van het 
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teeltresultaat worden gecompenseerd door een besparing op bijv. energiekosten. 
d. Het is niet te verwachten, dat de grenzen aan de integratiecapaciteit 

symmetrisch rond de gewenste gemiddelde temperatuur zullen liggen. Op 
fysiologisch niveau zullen de boven- en ondergrens waarschijnlijk door 
verschillende processen worden bepaald. 

e. Evenals bij het rekenen met temperatuursommen in de akkerbouw (zie paragraaf 
2.1) kan ook voor temperatuurintegratie in kasteelten blijken dat een lineair 
model voor het berekenen van temperatuuroverschotten en -tekorten te simpel 
zal zijn. Ook kan blijken dat extra factoren (bijv. licht; Berninger, 1994) in het 
model moeten worden opgenomen om de gevonden temperatuurrespons te 
beschrijven. In dat geval bestaat de grenswaarde niet uit een vast getal, maar 
heeft de vorm van een functie van de extra factor(en). 

f. Er kan een tijdsfactor nodig zijn in de berekening van het temperatuurbudget van 
een teelt: het is denkbaar dat niet alleen de lengte van de integratieperiode en de 
grootte van de afwijking van de gemiddelde temperatuur van belang zijn, maar 
dat de integratiecapaciteit ook afhangt van de tijd die verloopt tussen het 
ontstaan van een temperatuuroverschot of -tekort en de compensatie daarvan 
(Hurd & Graves, 1984). 

g. Omdat verschillende processen in de plant een endogeen ritme vertonen is het 
denkbaar dat de grenzen voor periodieke fluctuaties (bijv. op etmaalbasis) eerder 
zullen worden bereikt dan voor random optredende afwijkingen. 

h. Een belangrijke vraag is of de grenzen constant zijn, of dat ze afhankelijk zijn van 
andere factoren zoals: 
- ontwikkelingsstadium: De Koning (1990) vond, dat de groei van jonge tomaten­
planten door temperatuurwisselingen volgens een regelmatig patroon van 
meerdere dagen werd geremd, terwijl oudere planten minder gevoelig waren. Bij 
poinsettia blijkt met name de bloei-inductie een zeer temperatuurgevoelig proces 
te zijn, zodat voor dit gewas waarschijnlijk per ontwikkelingsstadium een ander 
temperatuurregime nodig zal zijn (Ludolph & Hendriks, 1989). 
- overige kasklimaatfactoren zoals lichthoeveelheid, C02 en de luchtvochtigheid 
(zie hoofdstuk 4). 
- interne plantfactoren, zoals sink-effecten en opslagcapaciteit voor assimilaten, 
de voedingstoestand, de waterstatus en de voorgeschiedenis (of er bijv. 
adaptatie heeft plaatsgevonden). 
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3. EFFECTEN VAN TEMPERATUUR (ALGEMEEN) 

3.1 TEMPERATUUR ALS MILIEUFACTOR: KOUDE- EN WARMTETOLERANTIE 

Temperatuur is een van de milieufactoren die van grote invloed zijn op het 
functioneren van planten, en sterk bepalend voor de geografische verspreiding van 
soorten op aarde (Berry & Björkman, 1980). Tussen de poolgebieden en de tropen 
bestaan grote verschillen in temperatuurniveau, verder kan de temperatuur 
aanzienlijke periodieke fluctuaties vertonen (de seizoenen, de opeenvolging van 
hoge- en lagedrukgebieden, dag/nacht). De meeste planten bezitten van nature een 
grote tolerantie voor temperatuurschommelingen. Effecten van extreme 
temperaturen op de fotosynthese zijn over het algemeen reversibel in het gebied van 
10-35°C, daarbuiten treedt echter bij veel soorten al snel beschadiging op van het 
fotosynthetisch apparaat (Berry & Björkman, 1980). 

Bijzonder temperatuurgevoelige processen zijn de celdeling en -strekking, de 
ademhaling en het transport van assimilaten; processen die in het gematigde 
temperatuurbereik een relatief geringe temperatuurrespons vertonen zijn 
celdifferentiatie en fotosynthese (Larcher, 1984; Menne, 1992). 

Worden de tolerantiegrenzen voor extreme temperaturen overschreden, dan kan 
schade optreden. In het geval van koude treedt beschadiging op als een integrerend 
effect, dus als functie van de blootstellingsduur en de intensiteit (Larcher & Bodner, 
1980). Aangenomen wordt dat dit samenhangt met een opeenstapeling van 
effecten op deelprocessen: remming van verschillende syntheseprocessen 
(chlorophyll, ribosomen), fasescheiding van membranen in gevoelige soorten, 
denaturatie van eiwitten, irreversibele remming van de fotosynthese (Berry & 
Björkman, 1980). Dit integrerende effect heeft als consequentie dat een absolute 
minimumtemperatuur moeilijk is te definiëren: veel (sub)tropische gewassen 
verdragen bijvoorbeeld zonder schade temperaturen onder het vriespunt, mits de 
blootstelling hoogstens enkele uren duurt (Zimmer, 1987). Schade door te hoge 
temperaturen treedt meestal op als gevolg van een toenemende irreversibele 
inactivatie van verschillende processen in chloroplasten en de denaturatie van 
enzymen (Berry & Björkman, 1980). 

De koudegevoeligheid van de respiratie (Rmax) bij tomaat kon zichtbaar gemaakt 
worden met behulp van een Arrhenius-plot, dat een knik vertoonde bij 11°C (Gary, 
1988). Dit verschijnsel is vaker beschreven, maar lang niet altijd is duidelijk of het 
plot met twee rechte lijnen en een knik een statistisch betrouwbaar betere fit geeft 
dan een niet-lineair verband zonder duidelijke overgang (Graham & Patterson, 1982). 
In een aantal gevallen is echter gevonden dat dit type knik samenvalt met een fase­
overgang van de membraanlipiden. 

Niet - of traag reversibele remming van de fotosynthese wordt vaak aangeduid als 
fotoinhibitie (zie ook 4.6.2). Het verschijnsel treedt vooral op bij hoge 
lichtintensiteit, terwijl de gevoeligheid toeneemt bij lage temperatuur (Berry & 
Björkman, 1980). Bij Chlorella bleek het effect van koude op het gehalte aan 
Chlorophyll a, b en xantophyll overeen te komen met het effect van hoog lichtniveau 
bij normale temperatuur (Maxwell et al., 1994). Het lijkt erop, dat in beide gevallen 
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de capaciteit tekortschiet om de opgevangen hoeveelheid lichtenergie te verwerken. 
Wanneer de fotosynthetische pigmenten lichtenergie absorberen, komen ze in een 
hogere energietoestand. Als deze energie niet (op tijd) verwerkt kan worden, 
ontstaan destructieve fotochemische reacties die de onomkeerbare remming van de 
fotosynthese veroorzaken (Osmond, 1981). Bij komkommer trad onder 12°C 
chlorose op; dit effect werd toegeschreven aan geremde vervanging van pigment 
(Berry & Raison, 1981; Kleinendorst & Veen, 1983). Er zou gezien het voorgaande 
ook sprake geweest kunnen zijn van een versnelde fotochemische afbraak van 
chlorophyll door een te trage verwerking van de ingevangen lichtenergie (Demming-
Adams & Adams, 1992). Verder kan bij koude door ophoping van zetmeel in de 
chloroplasten fysieke schade ontstaan (Forde et al., 1975). Ook wordt vaak 
accumulatie van suikers waargenomen (Levitt, 1980). Op biochemisch niveau wordt 
vaak aangenomen dat de effecten van koude overeenkomst vertonen met de 
effecten van zuurstoftekort, omdat membraangebonden processen van de 
ademhalingsketen gevoeliger zijn dan de cytoplasmatische processen van de 
glycolyse (Graham & Patterson, 1982). 

Overigens mag uit het feit dat extreme temperaturen schade kunnen veroorzaken 
niet worden afgeleid dat constante temperaturen optimaal zijn: sommige planten 
hebben dagelijkse temperatuurschommelingen nodig voor bijv. kieming of maximale 
groei, op een wat langere tijdschaal zijn er veel soorten die een koudeperiode 
(vernalisatie) nodig hebben om bijv. in bloei te kunnen komen (Evans, 1963). 

3.2 BIOCHEMISCHE ACHTERGRONDEN VAN TEMPERATUUROPTIMA 

De temperatuurreactie van biologische processen volgt over het algemeen een 
optimumcurve. Volgens Sharpe & DeMichelle (1977) is dit verschijnsel toe te 
schrijven aan fundamentele eigenschappen van enzymen: een exponentiële toename 
van de reactiesnelheid bij stijging van temperatuur bepaalt het stijgende deel van de 
curve (bijv. de Q1 O-regel); geleidelijk toenemende inactivatie van de enzym-eiwitten 
bij hogere temperaturen door conformatieverandering en uiteindelijk denaturatie zou 
het dalende deel bepalen. Naar deze voorstelling van zaken wordt in de literatuur 
regelmatig verwezen, hoewel de relevantie ervan voor intacte planten waarschijnlijk 
beperkt is. Naast de specifieke activiteit van enzymen (katalytisch vermogen 
uitgedrukt op basis van de hoeveelheid eiwit) zijn er n.l. nog verschillende andere 
factoren van invloed op de snelheid waarmee enzymreacties verlopen: 
a. De aanwezige hoeveelheid enzym (enzymcapaciteit) wordt op transcriptieniveau 

gereguleerd. Niet alleen kan de regulatie van genexpressie leiden tot 
veranderingen in enzymcapaciteit (wat als een adaptatie kan worden opgevat), 
ook vertonen veel enzymen turnover (gelijktijdig verlopende synthese en 
afbraak), waarbij syntheseprocessen anders op temperatuur kunnen reageren dan 
de afbraak. Inderdaad is bekend dat enzymniveaus in de plant kunnen veranderen 
door blootstelling aan afwijkende temperaturen (Graham & Patterson, 1982). Dit 
betekent echter nog niet altijd dat dit ook effect heeft op het functioneren van de 
plant: er zijn schattingen gemaakt waaruit bleek dat sommige enzymen in de cel 
een meer dan 100-voudige overcapaciteit hebben (Stulen & De Kok, 1993). 

b. Een ander regulatieniveau is de modulatie van de katalytische eigenschappen (Km 

en Vmax) van enzymen in de cel (Salisbury & Ross, 1992). 
c. Beschikbaarheid van de ingrediënten van de gekatalyseerde reactie en de 

16 



snelheid waarmee het reactieproduct wordt verwijderd kunnen de enzymactiviteit 
beperken, 

d. Verder is van enzymen bekend dat de Km over het algemeen temperatuur-
afhankelijk is (Dixon et al., 1979), een effect waarmee volgens Graham & 
Patterson (1982) in het temperatuuronderzoek niet altijd rekening wordt 
gehouden. 

Op grond van het bovenstaande lijkt het waarschijnlijk dat de temperatuuroptima 
van geïsoleerde enzymen in vitro en van complexe biologische organismen op 
verschillende mechanismen berusten, waarbij een simpel oorzakelijk verband tussen 
de twee reactiepatronen niet voor de hand ligt. 

3.3 ADAPTATIE 

De temperatuurkarakteristiek van een plantesoort wordt enerzijds bepaald door 
genetische eigenschappen, anderzijds door acclimatisering (waarbij planten hun 
temperatuurrespons aanpassen aan de heersende omstandigheden). Voor 
fotosynthese, respiratie en groeiprocessen zijn als reactie op blootstelling aan 
contrasterende temperaturen verschillende typen aanpassingen gevonden: 
verandering in enzymcapaciteit, verschuiving van temperatuuroptimum en 
verschuiving van grenswaarden, dat wil zeggen tolerantie voor extreme 
temperaturen (Berry & Raison, 1981). 

Bij tijdelijke blootstelling aan hoge temperaturen bleek in Nerium oleander binnen 10 
dagen het temperatuuroptimum van de fotosynthese 10°C te kunnen verschuiven in 
het gebied tussen 25 en 35°C (Björkman & Badger, 1979). Hierbij ging een 
verbetering van de capaciteit bij hoge temperatuur ten koste van de capaciteit bij 
lagere temperatuur en omgekeerd. Deze effecten waren gecorreleerd met 
veranderingen in thermo-stabiliteit en lipidensamenstelling van de chloroplast-
membranen (Berry & Raison, 1981). Ook aan de andere kant van het 
temperatuurspectrum kan dit type adaptatie plaatsvinden in de vorm van koude-
afharding. Al na enkele dagen blootstelling aan lage temperaturen kan de 
koudetolerantie van planten sterk toenemen. Een belangrijk mechanisme hierbij is 
een stijging van het gehalte aan linoleenzuur in de membranen, waardoor de 
overgangstemperatuur van een vloeibare naar een kristallijne structuur wordt 
verlaagd (Kuiper, 1983). Gemeten veranderingen in lipidensamenstelling na 
blootstelling aan koude kunnen in het algemeen worden opgevat als een 
compensatie voor effecten van koude op de membraanfluïditeit, hoewel op dit punt 
nog controverse heerst (Graham & Patterson, 1982). 

Een andere vorm van adaptatie is de 'overshoot'-reactie (Evans, 1963). Dit type 
adaptatie kan optreden als gevolg van enzymatische veranderingen op transcriptie-
en regulatieniveau. De plastochron-index (= reciproke van de 
bladafsplitsingssnelheid) van chrysant vertoont dit type reactie op temperatuur: het 
plastochron bij 17°C werd bepaald op 2.8 d, na verlaging tot 5°C nam de waarde 
toe tot 9.4 d in de eerste week, terwijl in de tweede week 4.6 d werd gevonden. 
Na herstel van de oorspronkelijke temperatuur van 17° bleek de index tijdelijk 
versneld tot 1.9 d, terwijl in de tweede week weer 2.7 d werd gemeten (Schwabe, 
1957). Ook de respiratiesnelheid kan een 'overshoot'-reactie op 
temperatuurwisselingen vertonen, waarbij de reactie op een verhoging van de 
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temperatuur niet altijd complementair hoeft te zijn aan die op een verlaging (Evans, 
1963). 

Het totaal aan aanpassingsreacties aan veranderende temperaturen zal de plant 
volgens Larcher (1987) altijd extra energie kosten, en dus per definitie leiden tot 
productievermindering ten opzichte van planten bij constante temperatuur (Menne, 
1992). Hierbij wordt echter het hiervoor genoemde inhaal-effect over het hoofd 
gezien: een aanpassing aan minder gunstige omstandigheden kan na herstellen van 
normale teeltcondities leiden tot een tijdelijke super-prestatie van de plant. 
Het is niet duidelijk of bij de inductie van adaptaties bepaalde perioden in het etmaal 
gevoeliger zijn dan andere, en hoe groot het effect van temperatuurwisselingen op 
een tijdschaal van enkele uren tot dagen is (vooral: wisselende temperaturen in 
kasteelt bij integrerende klimaatregeling). Wel blijkt uit de literatuur dat in veel 
gevallen niet kan worden gesproken van 'de' reactie van plantprocessen op 
temperatuur; het is essentieel om effecten op korte en langere termijn te 
onderscheiden, waarbij van belang is of er adaptatiereacties hebben plaatsgevonden 
of niet. Dit betekent dat niet zonder meer voorspellingen kunnen worden gedaan 
over het gedrag van planten bij wisselende temperaturen op grond van verbanden 
die bij constante temperaturen worden gevonden. 

3.4 BODEMTEMPERATUUR EN WORTELFUNCTIES 

In hun natuurlijke omgeving bevinden zich de wortels van de meeste plantensoorten 
in de bodem. Door de warmtecapaciteit van de grond zullen fluctuaties in 
bovengrondse temperatuur slechts een beperkt effect hebben op de temperatuur 
van de wortels. Het is niet bekend of dit gegeven evolutionair gezien heeft 
geresulteerd in een relatief geringere tolerantie van wortelfuncties voor extreme 
temperaturen of temperatuurschommelingen. Verder is nooit onderzocht of 
wortelfuncties in staat zijn tot temperatuurintegratie. Integratiecapaciteit van 
wortelfuncties is relevant bij de teelt op substraat of op water, omdat in die 
gevallen de warmtecapaciteit van het wortelmilieu relatief klein is, waardoor bij 
veranderingen in stookregime voor de kasluchttemperatuur ook de wortels met een 
betrekkelijk groot deel van de optredende temperatuurveranderingen te maken 
krijgen. De toepassing van tabletverwarming bij de teelt van potplanten levert 
meestal geen problemen op (Vogelezang, 1993), wat erop duidt dat plantewortels 
tot ca. 25-30°C tolerant zijn voor hoge (en waarschijnlijk fluctuerende) 
temperaturen. 

De opname van nutriënten kan worden gestimuleerd door verhoging van de 
worteltemperatuur (Rudd-Jones & Winsor, 1978; Adams, 1980; Graves, 1986). Bij 
komkommer werd echter relatief weinig effect van worteltemperatuur gevonden 
(Kleinendorst & Veen, 1983). Bij tomaat in het vegetatieve stadium leidt over een 
traject van 15-30°C een hogere worteltemperatuur tot een hogere 
spruit/wortelverhouding, lagere koolhydratenstatus en hogere N-status. Volgens de 
theorie van het functioneel evenwicht tussen spruit en wortel (Brouwer, 1962) wijst 
dit op een positieve correlatie in dit traject tussen worteltemperatuur en het 
functioneren van de wortels. In dit geval bleek de groei sterk te zijn gecorreleerd 
met het product van de koolhydraten- en N-status (Cooper & Thornley, 1976). Dit 
werd bevestigd door Wilson (1988). Volgens het model van Thornley (1976) gaat 
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dit alleen op zolang de mineralenopname niet beperkend is. 

Bij lage temperaturen kunnen wortelfuncties geremd worden. Zo bleek de opname 
van N03" bij Lolium sterk af te nemen beneden 14°C, terwijl de opname van NH4

+ 

pas beneden 5-10°C verminderde (Clarkson & Warner, 1979). Temperatuurverlaging 
leidde ook tot een vermindering van de exudatie-activiteit van afgesneden wortels 
(Clarkson, 1976) en de geleidbaarheid voor watertransport (Kuiper, 1964). Beide 
processen vertoonden een duidelijke kritische temperatuur, waar beneden de 
remming door koude plotseling sterk toenam. Door acclimatisering kan deze 
kritische temperatuur verschuiven (Kuiper, 1964; Berry & Raison, 1981). Een 
verminderde metabolische activiteit van de wortels bij een substraattemperatuur 
onder de 10°C kan bij chrysant aanleiding geven tot sterke groeiremming en een 
hoog gehalte aan droge stof, ook al bleef de luchttemperatuur gehandhaafd op 18°C 
(Mortensen, 1982). Aan de andere kant kan een remming van het metabolisme 
leiden tot een grotere tolerantie voor zuurstoftekort in het wortelmilieu (Barclay & 
Crawford, 1982). 

Bij de teelt op systemen met een hoge doorspoeling van het wortelcompatiment, 
zoals NFT en eb/vloed, bestaat de mogelijkheid om op betrekkelijk eenvoudige wijze 
de worteltemperatuur te regelen, onafhankelijk van de luchttemperatuur. Voor 
tomaat (Rudd-Jones & Winsor, 1978), roos (Takano, 1988) en chrysant (Moustafa 
& Morgan, 1981) is onderzocht of een verhoging van de temperatuur in het 
wortelcompartiment de effecten van een verlaging van de kasluchttemperatuur 
tijdens de nacht kan compenseren. Volgens Morgan & O'Haire (1978) kan hierdoor 
tot 30% op stookenergie worden bespaard. Bij tomaat bleek echter de 
bovengrondse ontwikkeling geremd te worden door de koude luchttemperatuur 's 
nachts, waardoor de eerste pluk enkele weken werd verlaat (Moss, 1983). Vanuit 
het oogpunt van energiebesparing zou het wellicht ook interessant zijn om 
onderzoek te doen naar de integratiecapaciteit van de ondergrondse delen van 
gewassen waarbij grond- of substraatkoeling wordt toegepast, zoals Alstroemeria 
en Freesia. Wanneer zou blijken dat het gewas reageert op de gemiddelde 
temperatuur in plaats van op het precieze verloop van de temperatuur (binnen een 
etmaal of over een langere periode), dan zou vooral gekoeld kunnen worden op 
tijdstippen waarop lage temperaturen met een relatief gering energieverbruik 
gerealiseerd kunnen worden (Wertwijn, pers. comm.). 
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4. GROEI EN KOOLHYDRAATHUISHOUDING 

4.1 GROEI 

Planten bestaan over het algemeen voor ca. 90% uit water; de overige 10% droge 
stof bestaat weer voor ca. 90% uit koolhydraten en N-houdende verbindingen 
(eiwitten, aminozuren en nucleïnezuren) en voor 10% uit een reeks verschillende 
mineralen (Penning de Vries et al., 1979). Groei, in de strikte zin van toename van 
biomassa of droge stof, is afhankelijk van de aanvoer van deze ingrediënten: water 
en nutriënten via de wortels, koolhydraten uit de fotosynthese. De verhouding 
tussen water, koolhydraten en de verschillende mineralen in de plant ligt (binnen 
bepaalde marges) vast; de snelheid waarmee opname- en syntheseprocessen 
verlopen moet dan ook worden gereguleerd (water: Hsiao, 1973; Hsiao et al, 1976; 
mineralen: Clarkson, 1985; Chapin, 1991; fotosynthese: Farquhar & Sharkey, 
1982; Geiger & Servaites, 1994). Behalve wanneer de verwerkingscapaciteit zelf 
beperkend is, kan op grond hiervan worden verwacht dat de groei het sterkst zal 
reageren op veranderingen in beschikbaarheid van de meest beperkende factor (wet 
van het minimum - Wallace & Wallace, 1993). Tenzij uitdrukkelijk anders vermeld, 
wordt in dit overzicht aangenomen dat factoren in het wortelmilieu de groei niet 
beperken. Zolang deze aanname opgaat, wordt de groei voornamelijk bepaald door 
de koolhydraat-huishouding (synthese, opslag, transport en verwerking van 
assimilaten) en het verdelingspatroon van de nieuw gevormde biomassa (Lambers, 
1987). Volgens Gent & Enoch (1983) reageert de relatieve groeisnelheid op 
temperatuur volgens een algemeen patroon: een exponentiële stijging van 5-20°C, 
een plateau van 20-30°C (Rajan & Blackman, 1975) en een afname boven 30-35°C 
(Went, 1957; Harsema, 1977). Zolang er geen invloed van beperkingen optreedt en 
het allocatiepatroon constant blijft, verloopt de groei in principe exponentieel 
(Leopold & Kriedemann, 1975; Hunt, 1978). In de praktijk zijn langere perioden van 
exponentiële groei echter zeldzaam. Naarmate de afmeting en het gewicht 
toenemen gaan planten doorgaans relatief meer in structuur en stevigheid 
investeren (Hunt, 1978). Verder neemt de fotosynthetische efficiëntie van bladeren 
meestal af door zelfbeschaduwing of in een gewassituatie door de vorming van een 
gesloten bladerdek. Ook wanneer de beschikbare hoeveelheid mineralen of 
bewortelbaar volume beperkt is zal exponentiële groei op den duur niet meer 
mogelijk zijn. Het patroon van allocatie van nieuw gevormde biomassa kan in de 
loop van een teelt sterk veranderen, met name bij de overgang van de vegetatieve 
naar de generatieve fase (bijv. Hurd et al., 1979). 

4.2 FOTOSYNTHESE 

De groei van gewassen wordt in hoge mate bepaald door de fotosynthese. Bij 
constante temperatuur wordt een recht evenredig verband gevonden tussen groei 
en fotosynthese (Hansen, 1977; McCree, 1974; Thornley & Hurd, 1974). De 
fotosynthese ondervindt relatief weinig invloed van temperatuur (Gaastra, 1959; 
Went, 1944). Armitage et al. (1981) vonden dat de temperatuur weinig effect heeft 
op de fotosynthesecurve (Pn vs. quantum flux density) van geranium tussen 15 en 
32°C. De fotosynthese neemt toe met stijging van temperatuur volgens een 
'verzadigings'kromme met een plateau boven 15°C (Enoch & Hurd, 1977; Hofstra & 
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Hesketh, 1969). Bij extreem hoge temperaturen is echter toch een afname van de 
fotosyntheseactiviteit te verwachten vanwege de fundamentele eigenschappen van 
complexe organische moleculen (Sharpe & DeMichelle, 1977). Voorbeelden van 
optimumcurves voor netto assimilatie tegen de temperatuur zijn te vinden bij bijv. 
Berry & Raison (1981) en Gijzen (1995). Forde et al. (1975) merken op dat de groei 
over het algemeen gevoeliger lijkt te reageren op temperatuur dan de fotosynthese. 
Het effect van temperatuur op fotosynthese vertoont een sterke interactie met 
andere milieufactoren zoals licht en C02: hoe meer licht en hoe hoger de C02 

concentratie, hoe hoger het temperatuuroptimum van de fotosynthese (Berry & 
Björkman, 1980; Mortensen, 1987). Hetzelfde effect werd door Enoch & Hurd 
(1977) en Mortensen & Moe (1983) vastgesteld voor de bladfotosynthese van 
chrysant. 

Op het niveau van assimilatie door intacte planten vond Warren Wilson (1966) 
optimumcurves voor de netto assimilatiesnelheid per eenheid bladoppervlakte (NAR 
= Net Assimilation Rate of ULR = Unit Leaf Rate) van koolraap, zonnebloem en 
mais. Voor elk van deze gewassen is een gebied rond het optimum met een breedte 
van ca. 15°C aan te wijzen waarin de NAR minder dan 10% verandert in reactie op 
temperatuur. 

Behalve effecten op de fotosynthese of de NAR zijn ook effecten van temperatuur 
op de ontwikkeling van de plant van belang. Op dit onderwerp wordt in het 
volgende hoofdstuk nader ingegaan. In het kader van dit hoofdstuk is wel relevant 
dat temperatuur relatief meer effect blijkt te hebben op de bladgroei (LAR = Leaf 
Area Ratio = hoeveelheid bladoppervlakte per gram plant) dan op de NAR (Leopold 
& Kriedemann, 1975; Warren Wilson, 1966)). Ondanks een gering effect op de 
assimilatie kan de temperatuur dus toch de groei beïnvloeden doordat de LAR 
toeneemt met stijging van temperatuur. Deze reactie is echter alleen bij vrijstaande 
planten of gewassen met een lage LAI (Leaf Area Index = bladoppervlakte per 
eenheid bodemoppervlakte) van belang; in een gewas met een gesloten bladerdek 
maakt de relatieve bladgrootte van individuele planten weinig uit (Heuvelink, 1989). 

4.3 RESPIRATIE 

De respiratiesnelheid van plantaardig weefsel neemt doorgaans toe met stijging van 
temperatuur. De donkerademhaling van geraniumbladeren bleek tussen 10 en 27°C 
een Q10 te hebben van 2.2 (Armitage et al., 1981). Bij de verwerking van 
assimilaten in de respiratie wordt onderscheid gemaakt tussen groei- en 
onderhoudsademhaling (Penning de Vries, 1972, 1974; Thornley, 1977). 
Groeiademhaling wordt gedefinieerd als het verbruik van koolhydraten dat direct 
samenhangt met de productie van nieuwe biomassa; onder onderhoudsademhaling 
worden verstaan de koolstof-kosten van onderhoudsprocessen zoals eiwit-turnover 
en reparatie van membranen, floeembelading en overige translocatieprocessen, en 
verder het handhaven van electrochemische potentialen. De groeiademhaling neemt 
exponentieel toe met stijging van temperatuur tot 25°C en neemt daarna weer af, 
terwijl de onderhoudsademhaling blijft doorstijgen (McCree, 1974; Penning de Vries 
et al., 1979; Gent & Enoch, 1983). Marcelis et al. (1995) vonden dat de 
onderhoudsademhaling van komkommer toenam bij stijging van temperatuur met 
een Q10 van 2; de groeiademhaling bleef even efficiënt (g biomassa geproduceerd 

21 



per g koolhydraat; Penning de Vries (1972), Penning de Vries et al. (1974)). 
Szaniawski & Kielkiewicz (1982) vonden dat bij zonnebloem de groeirespiratie en de 
onderhoudsrespiratie in de wortels hoger waren dan in de bovengrondse delen. 
Onderhoudsademhaling van de wortels en (in mindere mate) de spruit namen toe 
met stijging van worteltemperatuur, de efficiëntie van de groeirespiratie bleef 
constant. Vogelezang (1992) merkte hierbij op dat de verhoogde onderhouds­
ademhaling in de spruit (bij een constante bovengrondse temperatuur) als gevolg 
van een hogere worteltemperatuur niet strookt met het algemene beeld. Ook bij 
bacteriën werd gevonden dat de conversie-efficiëntie van de groeiademhaling 
onafhankelijk was van de temperatuur, terwijl de onderhoudsademhaling sterk 
temperatuurafhankelijk was (Topewalla & Sinclair, 1971). 

4.4 FOTORESPIRATIE 

De algemeen geconstateerde afname van de netto assimilatie (NAR) bij hoge 
temperaturen hoeft niet direct op beschadiging te wijzen. Een van de processen die 
tot dit effect kan leiden is een toename in fotorespiratie-activiteit (Keys et al., 1977; 
Farquhar & Sharkey, 1982). Van fotorespiratie is sprake wanneer in de 
biochemische route, die normaal betrokken is bij de C02-fixatie, 0 2 wordt gebonden 
in plaats van C02. In de meeste (C3-)planten komen fotosynthese en fotorespiratie 
gelijktijdig voor. De C3-plant Encelia californica vertoont een negatief verband 
tussen quantum yield (netto assimilatie van C02, uitgedrukt op basis van de 
ingevangen hoeveelheid PAR-licht) en temperatuur, terwijl bij de C4-plant Atriplex 
rosea geen effect werd gemeten (Ehleringer & Björkman, 1977). De afnemende 
quantum yield bij hogere temperaturen wordt in dat geval veroorzaakt door een 
toenemende energiebehoefte van de fotorespiratie (Osmond, 1981; Berry & Raison, 
1981). Deze toename van de fotorespiratie bij stijging van temperatuur wordt 
toegeschreven aan veranderende kinetische eigenschappen van het C02-bindende 
enzym RUBISCO en aan het verschil in temperatuureffect op de oplosbaarheid van 
0 2 en C02 (Berry & Raison, 1981; Artus et al., 1986). Uit modelstudies blijkt echter 
dat in een gesloten gewassituatie de afname van de fotosynthetische efficiëntie bij 
stijging van temperatuur vooral wordt bepaald door een toegenomen respiratie­
activiteit (Gijzen, 1995). 

4.5 ONDERLINGE AFSTEMMING VAN PROCESSEN: DE KOOLHYDRATEN-
BUFFER 

De productie van assimilaten in de fotosynthese en de verwerking ervan in de 
respiratie moeten op elkaar afgestemd zijn. Hoe strikt deze koppeling moet zijn 
hangt af van het vermogen van de plant om assimilaten tijdelijk op te slaan in een 
buffer (reservoir) tijdens perioden dat de fotosynthese de respiratie-activiteit 
overtreft, en de mogelijkheid om de gevormde reserve weer aan te spreken wanneer 
de respiratie de overhand heeft over de fotosynthese. De opgeslagen reservestoffen 
dragen wel bij aan het gewicht van de plant, maar zijn niet ingebouwd in functionele 
structuren. Vaak wordt daarom de groei uitgedrukt als de toename van structurele 
droge stof. De reservestoffen vormen in dat geval de niet-structurele droge stof; 
deze fractie bestaat in de meeste planten voornamelijk uit suikers (glucose, 
fructose, sucrose) en zetmeel (amylose en amylopectine). In sommige families 
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komen fructanen (o.a. inuline en levaan) voor als reservestof (Meier & Reid, 1982), 
onder andere bij verschillende composieten, zoals chrysant (Trusty & Miller, 1991). 

Het algemeen voorkomen van een koolhydraten-buffer in planten blijkt uit het feit 
dat alle planten in staat zijn een normale nacht, waarin geen assimilatie plaatsvindt, 
zonder negatieve effecten door te komen (alleen CAM-planten kunnen 's nachts C02 

assimileren waarbij malaat wordt gevormd als tussenproduct). Bij bladverliezende, 
meerjarige planten moet de buffer zelfs groot genoeg zijn om het enkele maanden 
durende winterseizoen te overbruggen en de plant in staat te stellen vervolgens 
weer uit te lopen, voordat aanvulling van de assimilatenvoorraad kan plaatsvinden. 
De bufferfunctie van de voorraad niet-structurele koolhydraten blijkt uit 
waarnemingen dat het gehalte aan vrije koolhydraten toeneemt in het licht en 
afneemt in het donker (Darbyshire et al., 1979; Gordon et al., 1979; Ross, 1978) 
en ook een positief verband vertoont met de dagelijkse lichtsom (Moldau & Karolin, 
1977; Hansen, 1978; Ho & Thornley, 1978; Yamaguchi, 1978; Gordon et al. 1982; 
White & Warrington, 1988; Kuehny et al., 1991) en de COyconcentratie (Mauney 
et al., 1979; Kuehny et al., 1991). Omdat de groei gevoeliger reageert op 
temperatuur dan de fotosynthese neemt het gehalte aan niet-structurele 
koolhydraten toe bij lage teelttemperatuur (Alberda, 1965; Penning de Vries, 1979, 
White & Warrington, 1988). 

Ook groeiremming als gevolg van een sub-optimale voorziening van het wortelstelsel 
met water, zuurstof (Benjamin & Greenway, 1979; Limpinuntana & Greenway, 
1979; Atwell et al., 1985; Barrett-Lennard et al., 1986; Setter et al., 1987) of 
nutriënten (Buwalda & Kim, 1994) leiden tot een ophoping van niet-structurele 
koolhydraten. 

4.6 ONDERLINGE AFSTEMMING VAN PROCESSEN: REGULATIE 

Naast de bufferfunctie in de vorm van de tijdelijke opslag van niet-structurele 
koolhydraten zijn verschillende regulatieprocessen betrokken bij de onderlinge 
afstemming van fotosynthese en respiratie. 

4.6.1 Feedback-remming van de fotosynthese 

Door eindproductremming van de fotosynthese wordt de gewasgroei niet direct 
verminderd. Een deel van de potentiële productie wordt echter niet gerealiseerd, 
doordat er voor een gegeven hoeveelheid licht minder assimilaten worden 
geproduceerd en dus de efficiëntie van lichtgebruik (g nieuwe biomassa per mol 
PAR-fotonen) afneemt. Er zijn vrij veel aanwijzingen dat de fotosynthese een zelf-
limiterend proces is. Remming van de fotosynthese werd in verband gebracht met 
een hoge koolhydraten-status (feed-back- of eindproductremming) door Moldau & 
Karolin (1977), Hansen (1978), Guinn & Mauney (1980), Moldau & Sober (1981), 
Khayat & Zieslin (1986), Foyer (1988), Acock et al. (1990), Goldschmidt & Huber 
(1992). De laatstgenoemde auteurs vonden dat gewassen kunnen verschillen in de 
mate van fotosyntheseremming door accumulatie van koolhydraten, wat mogelijk 
samenhangt met de vorm waarin opslag voornamelijk plaatsvindt (zetmeel, sucrose 
of hexose). Gewassen die suikers opslaan zoals suikerbiet, suikerriet, shorgum 
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(Guinn & Mauney, 1980) en spinazie (Goldschmidt & Huber, 1992) accumuleren 
geen zetmeel en laten geen eindproductremming zien, terwijl zetmeelvormers zoals 
alfalfa, katoen, soja en tomaat dat wel doen (Guinn & Mauney, 1980). Verder 
bleken toename van de huidmondjesweerstand en verlaging van de 
fotosynthesecapaciteit in de onderzochte gewassen in verschillende mate bij te 
dragen aan de verminderde C02-assimilatie (Goldschmidt & Huber, 1992). 
Fotosyntheseremming door een hoge koolhydraten-status bij boneplanten werd 
verklaard door een toename van de huidmondjesweerstand (Moldau & Karolin, 
1977). Door Peet et al. (1986) werd een afname van de fotosynthese bij 
acclimatisering aan hoge C02-concentraties toegeschreven aan een verminderde 
enzymactiviteit. 

4.6.2 Fotoinhibitie 

In het geval van remming van de fotosynthese door interne regulatieprocessen zal 
een kleiner deel van de ingevangen lichtenergie worden vastgelegd in assimilaten. 
Het overschot aan lichtenergie in de fotosynthetische pigmenten zal hierdoor 
toenemen. Door dit overschot ontstaat de kans op foto-oxydatieve schade in de 
chloroplasten. Planten blijken echter een aantal mechanismen te bezitten, waarmee 
de capaciteit van het fotosynthetisch apparaat reversibel kan worden aangepast aan 
de behoefte van de plant. Over de precieze werking van dit verschijnsel, dat 
fotoinhibitie wordt genoemd, is nog discussie (Long et al., 1994). Wel is in 
praktijksituaties de fysiologische relevantie van fotoinhibitie aangetoond (Farage & 
Long, 1991). Volgens Demming-Adams & Adams (1992) zijn de volgende 
mechanismen van belang wanneer planten het hoofd moeten bieden aan een 
overschot aan lichtenergie: 
a. Het afvoeren van het energieoverschot in de pigmenten in de vorm van warmte 

met behulp van xanthophyll, dus nog voordat de energie wordt overgedragen aan 
de fotosystemen (Gilmore & Yamamoto, 1993; Adams et al., 1994; Demming-
Adams et al., 1995); 

b. Het wegvangen van schadelijke vormen van zuurstof die ontstaan als gevolg van 
over-excitatie van de fotosynthetische pigmenten; 

c. Regeneratie/tumover van het fotosynthetisch apparaat, met name fotosysteem 

4.6.3 Regulatie van de respiratie 

Een verband tussen de respiratie-activiteit en de koolhydratenstatus blijkt onder 
meer uit de effecten van verhoging van de C02-concentratie (Azcon-Bieto & 
Osmond, 1983; Azcon-Bieto et al., 1983; Hrubec et al., 1985; Williams et al., 
1992; Poorter et al., 1992). Extra C02 leidt vaak tot een verhoogd 
koolhydraatgehalte door onderdrukking van de fotorespiratie. Verschillen in gehalte 
aan reserve-koolhydraten, veroorzaakt door variaties in licht en C02-niveau, gingen 
gepaard met verschillen in respiratiesnelheid bij tomaat (Ludwig et al., 1974). Gary 
(1988) beschreef dat de donkerademhaling bij vegetatieve tomatenplanten volgens 
een hyperbolische ('verzadigings-') kromme afhangt van de koolhydraten-status. 
Wel merkte Beevers (1969) op dat de respiratiesnelheid van plantenweefsels in veel 
gevallen eerder wordt bepaald door de vraag (het verbruik van ATP en gereduceerde 
nucleotiden) dan door de respiratiecapaciteit. Dit blijkt uit de reactie op het 
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behandelen van het weefsel met ontkoppelaars, die de koppeling van het 
electronentransport met de ATP-productie verbreken, waardoor vaak buitengewoon 
hoge respiratiesnelheden kunnen worden geïnduceerd. De rol van de alternatieve 
(CN-resistente) ademhalingsketen bij het consumeren van een overschot aan 
koolhydraten is nog onduidelijk (Wullschleger, 1994). Het lijkt er dus op dat de 
respiratie lang niet altijd op volle toeren hoeft te draaien, en de activiteit in principe 
wordt afgestemd op de behoefte. De beschikbaarheid van assimilaten heeft 
daardoor alleen invloed op de respiratie-activiteit bij een lage koolhydraten-status. 
Bij een tekort aan assimilaten blijken planten eerder op groei dan op onderhoud te 
bezuinigen, terwijl bij een ruime beschikbaarheid van koolhydraten relatief veel in de 
productie van structurele biomassa wordt geïnvesteerd (Hansen & Jensen, 1977; 
McCree & Amthor, 1982; Penning de Vries et al., 1974; Gent & Enoch, 1983). 
Door het opstellen van een koolstofbudget voor Lolium op basis van fotosynthese 
en respiratie bij een regelmatige wisseling van lichtintensiteit liet Hansen (1978) 
zien dat respiratie en groei niet direct met de assimilatiesnelheid waren gecorreleerd, 
maar eerder met het niveau van reserve-koolhydraten. 
De afname van het aandeel van de groeirespiratie in de totale ademhaling bij een 
lage koolhydraten-status leidt tot een vermindering van de efficiëntie van 
lichtgebruik (gram nieuwe biomassa gevormd per mol PAR-fotonen), omdat een 
groter aandeel van de gevormde assimilaten wordt besteed aan onderhoud en niet 
wordt geïnvesteerd in nieuwe biomassa. Een lage koolhydratenstatus bij een lage 
dagelijkse lichtsom of C02-beperking bleek inderdaad gepaard te gaan met een 
afname van de groei (Imai & Murata, 1976; Welbank et al., 1973). Het gegeven dat 
de optimumtemperatuur voor groei bij sla evenredig bleek te zijn met de dagelijkse 
lichthoeveelheid (Verkerk & Spitters, 1973) kan zijn bepaald doordat bij een hoog 
aanbod van assimilaten groeiremming door uitputting van koolhydraten pas bij een 
hogere temperatuur optreedt (de productie is dan source limited). 

Ook het omgekeerde effect kan zich voordoen: bij drie bladplanten (Dieffenbachia, 
Nephrolepis, Syngonium) nam in de winter (in Scandinavië!) met natuurlijk licht de 
biomassaproductie toe met stijging van temperatuur tot 27-30°C (Mortensen, 
1992). Assimilatiebelichting met een hoge intensiteit had alleen bij hoge 
temperaturen een positief effect (wel moet worden opgemerkt dat de plantdichtheid 
in dit experiment lager was dan normaal en de planten dus meer licht beschikbaar 
hadden). Alle drie onderzochte soorten zijn van oorsprong tropische 
schaduwplanten. Het is voorstelbaar dat bij van nature langzaam groeiende planten 
het lichtaanbod onder normale kweekomstandigheden niet beperkend is voor de 
groei (de groei is dan sink-limited). Bij hogere temperatuur neemt de sink-activiteit 
toe, wat dan een positief effect heeft op de efficiëntie van lichtgebruik. 

4.7 Hele plant-niveau: transport en allocatie 

Terwijl alle levende cellen in de plant assimilaten consumeren, vindt de productie 
ervan uitsluitend plaats in fotosynthetisch actieve cellen. Transportprocessen 
vormen dus een essentieel onderdeel van de koolhydraten-huishouding van de plant. 
Assimilatentransport vindt plaats via de zeef vaten of floëemvaten. Bij de 
interpretatie van groeigegevens uit proeven met relatief lage temperaturen moet het 
effect van temperatuur op de translocatie van assimilaten apart in ogenschouw 
worden genomen; floëemtransport wordt bepaald door actieve processen en is 
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daardoor temperatuurgevoelig (Salisbury & Ross, 1991). Het transport van 
assimilaten vanuit de bladeren naar de knoppen van roos werd sterk geremd door 
een lage nachttemperatuur (Khayat & Zieslin, 1986). De hieruit voortvloeiende 
accumulatie van assimilaten in het blad bleek te leiden tot feedback-remming van de 
fotosynthese. Niet duidelijk is of het transportproces zelf wordt geremd of dat een 
te lage activiteit van de sink-organen ervoor zorgt dat de bladeren hun assimilaten 
niet kwijt kunnen. Remming van de fotosynthese door vermindering van de sink-
activiteit is wel duidelijk aangetoond bij pindaplanten door specifiek de temperatuur 
van de peulen te verlagen (Bagnall et al., 1988). De geleidende eigenschappen van 
de floëemvaten zelf bleken in de meeste gevallen niet erg sterk afhankelijk van de 
temperatuur; alleen bij tropische planten kan beneden een kritische 
(onder)temperatuur van ca. 10°C een sterke daling van de geleidbaarheid optreden, 
mogelijk als gevolg van afsluiting van de zeefplaat-poriën (Berry & Raison, 1981). Bij 
tomaat bleek de verdeling van assimilaten over de hele plant efficiënt plaats te 
vinden: het bleek bij een tomatenplant met twee scheuten niet uit te maken of aan 
de ene scheut alle generatieve delen werden verwijderd terwijl de andere scheut 
volledig vrucht droeg, of dat elk van de scheuten de helft van de trossen droeg 
(Heuvelink, 1995a). Effecten van temperatuur op allocatie van assimilaten bij 
tomaat bleken in het temperatuurtraject van 18 tot 24°C te kunnen worden 
verklaard door effecten op de importerende organen (Heuvelink, 1995b), waaruit 
blijkt dat (in ieder geval bij tomaat) het transportproces zelf onder deze condities 
niet beperkend was. Tussen organen die assimilaten importeren (sinks) kan 
concurrentie worden aangetoond, bijv. bij tomaat tussen bloei en vegetatieve groei 
(Kinet, 1977) of tussen uitgroeiende trossen en groei van wortels en jonge bladeren 
(Hurd et al., 1979). De concurrentiekracht van de importerende organen wordt sink 
strength genoemd (Ho, 1988). Afhankelijk van de vraag of van een gewas de hele 
plant naar de veiling gaat of slechts een bepaald onderdeel (vruchtgroenten, 
meermalig oogstbare snijbloemen) zijn in de tuinbouw verschillende technieken 
ontwikkeld om de concurrentieverhoudingen binnen de plant te beïnvloeden 
(snoeien, pluizen, inbuigen, etc). Door veredeling is in de loop van de tijd het 
investeringspatroon van gevormde biomassa (de 'harvest-index') sterk verbeterd in 
het voordeel van oogstbare plantedelen (Gifford & Evans, 1981). 

Bij verschillende gewassen leidt het verwijderen van de vruchten tot een verhoogd 
gehalte aan suikers en zetmeel en een vermindering van fotosynthese en respiratie 
(zie bijvoorbeeld Wibbe & Blanke (1995) en daarin geciteerde literatuur). 

Overigens is bij het transport van assimilaten niet alleen de rol van de sinks van 
belang, ook aan de aanvoerkant {source) spelen actieve processen een rol, met 
name bij het transport van suikers vanuit de bladcellen in de floëemvaten (Salisbury 
& Ross, 1991). Bij de interpretatie van productiegegevens in termen van allocatie 
van biomassa is het dan ook van belang om te bepalen of de productie of juist de 
verwerking van assimilaten beperkend is geweest (Heuvelink, 1995a). 
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