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I INLEIDING

De leverscyclus van een éénjarige zaadplant kan men met BALLARD en P&TRIE (1936),
PETRIE (1937) en WiLLIAMS (1955) verdelen in de jeugdfase, het stadium van de vol-
wassen plant en de afrijping. Tijdens de jeugdfase nemen zowel de afmetingen ais
het gewicht van de plant sterk toe. Van de volwassen plant veranderen de afmetingen
niet of nauwelijks meer maar neemt het gewicht nog wel toe. Tijdens de afrijping
vindt afbraak van bladgroen en eiwitten in de vegetatieve delen plaats, welke leidt
tot afsterving van deze organen. Een deel der assimilaten wordt naar de reserve-or-
ganen, de zaden, geleid, waarmee de kringloop is gesloten. Door de bemesting kan
de grootie en de levensduur van de plant worden beinvloed.

In een jong stadium nemen de planten intensief voedingszouten op, terwijl na de
afrijping de opneming hiervan geheel is opgehouden. In de daartussen gelegen periode
moet de snelheid van de zoutopneming dus sterk dalen. In de literatuur is herhaalde-
lijk beschreven, dat de opneming van voedingsstoffen door granen in potproeven
(0.a. WAGNER, 1932) en veldproeven (0.a. VAN ITALLIE, 1937) na het schieten vrijwel
ophoudt, waarna soms zelfs een daling van de hoeveelheid in de plant aanwezige
voedingsstoffen gevonden wordt. Naar aanleiding hiervan rijst de vraag: houdt de
ionenopneming op, doordat het substraat wordt uitgeput of verliest de plant bij het
ouder worden het vermogen om ionen op te nemen of is er sprake van een wissel-
werking?

Al in het beginy van de dertiger jaren is uit doorstromingsproeven van PAXINOS
(1933) en het werk van SELKE (1938), dat is gevolgd door een stroom van Duitse onder-
zoekingen, gericht op het vullen van de ,,Eiweissliicke” van het derde rijk, gebleken,
dat graanplanten in een laat ontwikkelingsstadium nog ionen kunnen opnemen.

Echter nog in 1953 meende de bekende Britse plantenfysioloog F. G. GREGORY,
dat een graanplant na het schieten niet meer in staat zou zijn voedingszouten op te
nemen, ook indien deze in ruime mate in het milieu aanwezig zijn. Hieruit blijkt,
dat de hierboven gestelde vragen nog steeds actueel zijn en dat een onderzoek naar
in- en uitwendige factoren, die het opnemend vermogen van de énjarige plant be-
palen (in dit onderzoek de graanplant) van belang kan zijn voor een beter inzicht
in het effect van bemestingsmaatregelen.

Opzet van het onderzoek

Uitgangspunt van het onderzoek was het bestuderen van het gedrag van haver bij
een voortdurend ruime voorziening met voedingszouten en water (watercultuur),
Daar het gedrag van de haver verband hield zowel met het optreden van de bloei als
met de toevoer van voedingszouten, werd een uitvoerig literatuuronderzoek ingesteld
naar het effect van de ontwikkeling, blaei en afrijping op de stofverdeling in de plant.
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De stikstothuishouding bleek hierbij een overwegende rol te spelen, reden, waarom
in het vervolg van het onderzoek alle aandacht werd gericht op de stikstofvoeding
van de plant. Daarom werden in potprocven het verloop van stikstofopneming en
droge-stofproduktie van granen, vooral van haver, en de invloed van enige milieu-
factoren bestudeerd. Tenslotte werden de resultaten van de potproeven vergeleken
met veldproefresultaten, welke werden ontleend aan de literatuur.



2HET VERLOOP VAN DE DROGE-STOFPRODUKTIE
EN IONENOPNEMING DOOR HAVER
OP VOEDINGSOPLOSSINGEN

Uitgangspunt van het onderzoek was het bepalen van de groeicurve van haver onder
omstandigheden van een voortdurend ruime beschikbaarheid van voedingszouten en
water. Hiertoe werden de planten gekweekt op voedingsoplossingen, waardoor de
voorziening met ionen en water voortdurend in de hand gehouden kan worden en
eventueel op elk gewenst tijdstip kan worden afgebroken.

Voorts werd nagegaan, hoe haver reageert op de in latere ontwikkelingsstadia
opgenomen ionen. In een speciale opstelling werd het verband tussen ionenopneming
en waterverbruik bestudeerd in samenhang met de ontwikkeling van het gewas.

Daar verwacht kan worden, dat de ontwikkeling van de bloeiwijzen een belang-
rijke invloed heeft op het verloop van de levensprocessen van de plant, werden van
een aantal planten de bloeiwijzen stelselmatig verwijderd. Van deze planten werden
de droge-stofproduktie, de opneming van ionen en de wortelademhaling vergeleken
met die van ongestoord groeiende planten.

Tenslotte werden de droge-stofproduktie en ionenopneming van blociende en
vegetatieve graanplanten vergeleken.

2.1 BESCHRIVING VAN DE PROEVEN

De proeven werden uitgevoerd met haver var. Marne. Na ontsmetting werd het zaad
in vochtig kwartszand ter kieming gelegd, aanvankelijk onder afsluiting van het licht.
Na 9 dagen werden de kiemplanten met leidingwater afgespoeld en met behulp van
vette watten in de gaatjes (diameter 1 cm) van witgeschilderde hardboard deksels
bevestigd. Deze deksels pasten op glazen cilinders van ruim 2,4 liter inhoud. Het
aantal plantjes bedroeg 12 per cilinder.

De cilinders werden gevuld met 2,25 liter voedingsoplossing volgens HoAGLAND,
welke als volgt was samengesteld: 0,0025 M KNOj3, 0,0025 M Ca(NOg,) 0,001 M
MgS0; 2n 0,0005 M KH2PO;, per liter. De zouten {gradatie chemisch zuiver) werden
opgelost in leidingwater. De voorraadoplossing MgS0O, was zodanig met HzS04
aangezuurd, dat de pH van de voedingsoplossing {gemeten met de glaselectrode)
een waarde van omstreeks 5,0 bereikte. Fe werd gegeven in de vorm van Fet++*EDTA
tot een concentratic van ongeveer 5 dpm. Verder werden geen sporenelementen toe-
gediend. In enige potten werd een HoAGLAND-oplossing van dubbele sterkte gebruikt
om het effect hiervan op het suikergehalte van de haver na te gaan, De planten werden
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eens per week van een verse oplossing voorzien, Indien nodig, werd extra water ge-
geven om het door de planten verdampte water aan te vullen.

De oplossingen werden aanvankelijk tweemaal, later driemaal per dag, telkens ge-
durende een half uur, geaéreerd.

De cilinders werden ter afscherming van het licht in houten kistjes gezet en twee
aan twee radiaal op de draaiende schijf in de kas geplaatst.

2.1.1 Ongestoorde groei

Om het verloop van droge-stofproduktic en ionenopneming door de haverplanten
te kunnen volgen, werden telkens twee potten gecogst op: 24, 31 mei, 7, 14, 21,
28 juni, 5, 12 juli, 2 augustus en 5 september (gezaaid 1 mei, overgeplant 9 mei).

Van het gewas werden de bovengrondse delen en de wortels, (na afgespoeld te zijn
met leidingwater), afzonderlijk geoogst, bij 105°C gedroogd, gewogen, gemalen en
geanalyseerd op N, P2Os en K20. Van het laatste monster werden korrels en stro
afzonderlijk geoogst en geanalyseerd.

Het materiaal werd met behulp van geconcentreerde HaSO, en HoQO2 gedestrueerd.
De totaal-N bepaling geschiedde volgens LINDNER, het P2Os-gehalte in het destruaat
werd colorimetrisch bepaald met behulp van de molybdeenblauw-methode volgens
SNFLL en SNELL (1949). De bepaling van KO werd uitgevoerd met de vlamfotometer.
Zowel in de wortels als in de bovengrondse delen werd het gehalte aan oplosbare
suikers, uitgedrukt als glucose, bepaald volgens vAN DER PLANK (1936).

In het voorafgaande jaar was een soortgelijke proef met haver op voedingsoplos-
singen genomen, slechts met dit verschil, dat de planten twee weken eerder waren
gezaaid en geen aératie van de voedingsoplossingen was toegepast. De resultaten
worden ten dele tegelijk vermeld met die van de hierboven beschreven proef.

2.1.2 Het afbreken van de ionenvoorziening op achtereenvolgende data

Om na te gaan, in hoeverre de ionenopneming in de latere ontwikkelingsstadia nog
bijdraagt tot de droge-stofproduktie, werd op achtereenvolgende data telkens aan 2
potten de voedingsoplossing onthouden en tot afrijpen resp. cogsten vervangen door
water, te weten vanaf: 14 juni, 12 juli en 2 augustus. Na deze data groeiden de planten
door tot afrijpen, waarna wortels, stro en korrels afzonderlijk werden geoogst en
geanalyseerd.

2.1.3 Het verwijderen van de bloeiwijzen

Bij 8 potten werden systematisch alle bloeiwijzen van de haverplanten verwijderd,
zodra ze te voorschijn gekomen waren. Het effect van deze behandeling op het verloop
van de droge-stofproduktie kon worden nagegaan, door van deze serie telkens 2 potten
tussentijds te cogsten: 5, 12 juli, 2 augustus en 5 september. Van deze planten werden
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wortels, stro en bloeiwijzen afzonderlijk geoogst, gewogen en geanalyseerd. In stro
en wortels werd het gehalte aan oplosbare suikers bepaald.

2.1.4 Eet effect van het verwijderen van de bloeiwijzen op de wortelademhaling

Verder werd de invloed van het verwijderen van de bloeiwijzen op de worteladem-
haling nagegaan. Hiertoe werden de benodigde haverplanten, na te zijn voorgekiemd
in zand, met vette watten in doorboorde rubberstoppen bevestigd, welke pasten in
wijdmondse stopflessen van 500 ml inhoud. Het aantal planten bedroeg drie per fles.
Evenals bij de andere proeven werden de planten gekweekt op Hoagland-oplossingen
welke eens per week werden ververst. Voor de proef werd een aantal flessen uitge-
zocht, waarvan de planten ongeveer dezelfde wortelademhaling vertoonden.

Het meten van de wortelademhaling geschiedde als volgt: met behulp van een
waterstraalpomp werd via natronkalk gezuiverde COs-vrije lucht door de voedings-
oplossing gezogen. Het door de plantenwortels ontwikkelde COs werd in vier achter
elkaar verbonden erlenmeyers, voorzien van gasverdeelbuisjes en gevuld met een
bekende hoeveelheid bariectwater, geabsorbeerd en als BaCOs neergeslagen. Aan het
einde van de proef, dic meestal 6-7 uur duurde, werd de resterende hoeveelheid
Ba(OH)z met HCI getitreerd.

Met behulp van vette watten en vaseline konden de planten meestal zonder al te
veel moeite luchtdicht in de rubberstoppen bevestigd worden. Verder was de contréle
op eventuele lekkage vrij eenvoudig. Het is echter niet zeker, dat met deze opstelling
het door de wortels ontwikkelde COg kwantitatief is geabsorbeerd doch voor een
kwalitatieve vergelijking van de wortelademhaling van wel en niet gedecapiteerde
haverplanten lijkt dit geen bezwaar. De ademhalingsproeven werden genomen in een
0,0075 M KNOgz-oplossing. Buiten de proefperioden stonden de planten op leiding-
water. De proeven begonnen vlak voor de bloei van de haver en werden tot na het
afriipen van de korrels voortgezet.

2.1.5 Waterverbruik en ionenopneming

Om het verloop van het waterverbruik en de ionenopneming afzonderlijk te kunnen
bepalen, werd gebruik gemaakt van de in figuur 1 aangegeven opstelling, waarmee
het niveau van de voedingsoplossing in de cilinders met planten constant gehouden
kan worden. Zodra door waterverbruik van de planten het niveau van de voedings-
oplossing daalt beneden het uiteinde van waterstandsbuisje A, wordt via buis B water
uit het reservoir (een 2 liter-maatkolf) aangevoerd, totdat het oorspronkelijke niveau
bereikt is.

Aan het begin en einde van elke wekelijkse verversingsperiode werden ionencon-
centratie en waterverbruik bepaald. Met behulp van deze gegevens kan men, uitgaande
van een bekende beginconcentratie en een bekend waterverbruik, de eindconcentratie
berekenen in het geval, dat de planten water en voedingszouten niet selectief opnemen
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(passieve ionenopneming). Deze relatic kan worden uitgedrukt door de volgende
formule:

o — L—wvin e

"TLUL

waarin L = de totale constante hoeveelheid vloeistof in de cilinders, uitgedrukt
in liters,
v = de hoeveelheid vloeistof, uitgedrukt in liters, die telkens door water
wordt vervangen,
¢ = de beginconcentratie van het betreffende ion, uitgedrukt in milli-
aequivalenten per liter,
¢y = de concentratie in de voedingsoplossing van hetzeifde ion, nadat n.v liters
voedingsoplossing door water zijn vervangen.

FiG. 1. Opstelling voor het vergelijken van de opnemingssnelheid van water en zouten uit voedings-
oplossingen

Fig. 1. Design to compare the rate of water and sait uptake by plants from nutrient solutions
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De formule geldt, indien het uit de voorraadkolf afkomstige water geheel met de op-
lossing vermengd wordt. Doordat het toevioeien met vrij veel turbulentie gepaard
ging en de cilinders op een ietwat schoksgewijs draaiende schijf voortdurend in be-
weging waren, terwijl bovendien de oplossing enige malen per dag werd geaéreerd,
kan word:n aangenomen, dat de menging wel voldoende geweest is.

Door de berekende eindconcentratie voor passieve ionenopneming te vergelijken
met de gevonden eindconcentraties, kan worden bepaald of het betreffende ion dan
wel het water sneller door de plant werd opgenomen.

Van de 4 cilinders met planten werden aldus wekelijks de ionenopneming en het
waterverbruik bepaald gedurende de periode van 17 mei tot 13 oktober. Bij twee
cilinders werden van de haverplanten de¢ bloeiwijzen verwijderd, zodra ze te voar-
schijn gekomen waren. Op 27 september werden de planten van de twee buitenste
cilinders van plaats verwisseld met de twee binnenste in de rij van vier, om aldus een
“plaats”-effect op het waterverbruik en de ionenopneming na ie Kunnen gaan.

2.1.6 Vergelijjking van de generatieve en de vegetatieve groei van graanplanten

Yoor deze vergelijking werd gebruik gemaakt van potproeven, waarvan de details
gegeven worden in 2.2.5.

2.2 RESULTATEN EN BESPREKING

2.2.1 Ongestoorde groei

Resultaten

De haverplanten groeiden snel op en begonnen eind mei te schieten; op 14 juni was
het laatste blad geheel zichtbaar en op 28 juni kwamen de bloeiwijzen tevoorschijn,
waarna onmiddellijk de bloei begon, die duurde tot ongeveer 12 juli. Na de afrijping
der bloeiwijzen ontstonden veel vegetatieve unitlopers, terwijl de oudere halmen met
nitzondering van de pluimen groen bleven tot de oogst op 5 september.,

In figuur 2 is het verloop van de hoeveelheid droge stof van de boven- en onder-
grondse delen uitgezet tegen de tijd.

Na een aanloopperiode nam de hoeveelheid droge stof tot aan de oogst in september
vrijwel rechtlijnig toe. Opmerkelijk was echter een tijdelijke vermindering in de
droge-stoftoeneming in de periode van 28 juni tot 12 juli, welke samenviel met de
bloei. Het wortelgewicht nam regelmatig toe tot ongeveer eind juni en bleef daarna
vrijwel constant,

Evenals de produktie van droge stof, verliep ook de opneming van stikstof, fosfaat
en kaliom zeer regelmatig (figuur 3). Na de bloei en afrijping der bloeiwijzen, bleef de
opnemingssnetheid voor kalium en stikstof vrijwel gelijk, terwijl de fosfaatopneming
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FiG, 2, Verloop van de droge-stofproduktie door haver op regelmatig ververste voedingsoplossingen
bij ongestoorde groei en bij regelmatig verwijderen der bloeiwijzen

Fic. 3. Verloop van de ionenopneming door haver op regelmatig ververste voedingsoplossingen
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Fi1G. 2. Growth curve of oals on regularly renewed nutrient solutions (no treatment and inflorescences
continuounsly removed)

F1G. 3. Curves aof ion aprake by oats from regularly renewed nutrient solutions

vrij duidelijk terugliep. Niettemin was ook de hoeveelheid na de bloei opgenomen
fosfaat, aanzienlijk,
Het verloop van het gehalte aan oplosbare koolhydraten in de bovengrondse delen
en in de wortels gedurende de ontwikkeling van de haver is weergegeven in figuur 4.
Na een aanvankelijke daling steeg het suikergehalte in bladeren en stengels in
enkele dagen snel tot een maximum en liep daarna weer vrijwel even snel terug. Het
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Fia. 4. Verloop van het gehalte aan oplosbare koolhydraten (procenten van de droge stof) in haver
(1956) bij ongestoorde groei, bij regelmatig verwijderen der bloeiwijzen en in een oplossing van
dubbele concentratie
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FiG. 4. Changes irn total soluble carbohydrates (percentage of dry weight) in oats during the growing
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scherpe maximum in het suikergehalte viel samen met het begin van het doorschieten
van het gewas. Verder vond na de bloei in de wortels een duidelijke stijging van het
suikergehalte plaats.

Het verloop van het suikergehalte in boven- en ondergrondse delen van haver kan
nog beter worden geiliustreerd met behulp van gegevens, ontleend aan ¢en eerder
genomen proef met haver op voedingsoplossingen, die op dezelfde wijze was uit-
gevoerd als het hierboven beschreven experiment, slechts met dit verschil, dat geen
adratie was toegepast terwijl de ionentoediening kort na de bloei was gestaakt. Het
in figuur 5 weergegeven verloop van de suikergehaltes vertoont grote overeenkomst
met dat in figuur 4. Ook hier werd na een aanvankelijke daling een scherpe top in het
suikergehalte waargenomen, welke eveneens samenviel met het begin van het schicten,
Deoor het grotere aantal waarnemingspunten komt in figuur 5, duidelijker dan in
figuur 4, de grote kwalitatieve overeenkomst in het verloop van de snikergehaltes van
boven- en ondergrondse delen tot uiting.



Fic. 5. Verloop van het gehalte aan oplosbare koolhydraten (procenten van de droge stof)in haver
(19535)
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Bespreking

Uit de zojuist beschreven proeven blijkt, dat haver bij cen voortdurende voorziening
van water en ionen in staat is, om ver na de bloei en afrijping van het zaad in vrijwel
onverminderde mate voedingszouten op te nemen, wat gepaard gaat met een voort-
durende toeneming van de hoeveelheid droge stof (figuren 2 en 3).

Deze waarnemingen stemmen overeen met de resultaten van doorstromingsproeven
van Paxivos (1933) en UNGERER (1934, 1935). Zij lijken echter in strijd met de op-
vattingen van CROWTHER (1934) en GREGORY (1953) nl,, dat katoen, eveneens een
éénjarig gewas, en granen in een bepaald ontwikkelingsstadium ondanks een ruime
hoeveelheid mineralen in het milieu niet meer in staat zijn deze op te nemen. Waar-
schijnlijk wordt deze tegenstrijdigheid veroorzaakt door het verschil in omstandig-
heden, waaronder de genoemde auteurs hun proeven hebben gedaan. Immers het
verloop van de ontwikkeling van haver op watercultures wijkt sterk af van die van een
gewas te velde of in potproeven met grond. Op de mogelijke oorzaak van deze ver-
schillen wordt later (hoofdstuk 10) nader ingegaan.

De tijdelijke vertraging in de droge-stofproduktie, welke samenviel met de bloei,
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is ook door BROUWER (1939) bij erwten geconstateerd. Door deze schrijver werd de
mogeljjicheid van een tijdelijke stagnering van de fotosynthese door gebrek aan afvoer-
mogelijkheid van de assimilaten geopperd. Daarnaast is het ook mogelijk, dat tijdens
de bloei een versterkte ademhaling optreedt (oudere onderzoekingen, geciteerd door
VAN DE SANDE BAKHUYZEN, 1937).

Het wortelgewicht nam regelmatig toe tot vlak voor de bloei en bleef daarna
ongeveer constant (figuur 2), wat overeenstemt met de resultaten van JONKER (1958)
voor de: gewichtstoeneming van de wortels van granen en éénjarige tweezaadlobbigen
in veldproeven en ook met de veronderstelling van CROWTHER (1934), dat de wortelgroei
van katoen ten tijde van de bloei ophoudt. CROWTHER’s opvatting echter, dat wortels
dan niet meer in staat zouden zijn ionen op te nemen tengevolge van het ophouden
van de toevoer van assimilaten, is in elk geval voor haver onjuist gebleken.

Na de afrijping van het zaad werden enige nieuwe witgekleurde wortels waarge-
nomen, die echter tot het totale wortelgewicht nauwelijks bijdroegen (figuur 2);
de toeneming van het gehalte aan oplosbare koolhydraten in de wortels na de af-
rijping van het zaad (figuur 4) zou kunnen wijzen op een hernieuwd transport van
assimilaten naar het wortelstelse] en doet denken aan het gedrag van meerjarige
gramineeén (ALBERDA, 1957). _ ‘

De wortelmassa was in verhouding tot die van de bovengrondse delen vrij gering:
omstreeks de bloei bedroeg het spruit-wortelquotiént ongeveer 10 en bij het einde
van de proef ongeveer 20. Voor veldproeven met wintertarwe waren deze verhou-
dingen 3, resp. 10 voor de wortels in de grondlaag van 0-30 cm (JONKER, 1958).

Al verschilden de hoeveelheden wortels, welke in watercultures en veldproeven
werden pgevormd relatief vrij sterk van elkaar, de kwalitatieve overeenkomst in de
wortelgroei is opmerkelijk,

Het suikergehalte in de bovengrondse delen en wortels verliep op overeenkomstige
wijze, zj het op een verschillend niveau (figuren 4 en 5). De top in het gehalte aan
oplosbare suikers tijdens het begin van het schieten is klaarblijkelijk inhaerent aan de
ontwikkeling van de haver (ARCHBOLD en DATTA, 1944). Hoewel het suikergehalte van
een plant in sterke mate door de stikstofvoorziening wordt beinvioed (ALBERDA, 1960),
bleef de top in het suikergehalte ook bij een zeer ruime stikstofvoorziening van de
plant aanwezig, al werd in dit laatste geval de hoogte van de top geringer (figuur 4).
De sterke daling in het suikergehalte zal voor een belangrijk deel geweten moeten
worden aan de omzetting van de oplosbare suikers in polymere koolhydraten, o.a.
celstof (WAITE en GORROD, 1959).

Overigens betekent de sterke stijging van het suikergehalte een verandering in de
samenstelling van de droge stof van het gewas in de richting van de niet-stikstof-
houdende verbindingen, welke leidt tot een geleidelijke daling van het N-gehalte,
Reeds door vaN DE SANDE BAKHUYZEN (1937) is gewezen op het feit, dat vanaf een
tijdstip, dat ongeveer samenvalt met de aaraanleg, tarwe per opgenomen hoeveelheid
stikstof meer droge stof produceert dan in de voorafgaande periode. Deze waarne-
meningen zijn door vaN DoBBEN (1959) herhaaldelijk bevestigd. In figuur 6 is voor
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haver op watercultures bij ongestoorde groei het verband tussen droge-stofproduktie
en stikstofopneming uitgezet. Dit verband vertoont goede overeenkomst met de be-
vindingen van VAN DE SANDE BAKHUYZEN en vaN DoBBeN. Bovendien komt in deze
figuur tot witing, dat omstreeks de bloei de stikstofopneming door het gewas relatief
groter is dan de droge-stofproduktie, wat in het bovenstaande al in verband werd ge-
bracht met een mogelijk tijdelijke stagnatie van de fotosynthese of met een versterkte
adembhaling van de plant (of delen daarvan) tijdens de bloei.

Fi6. 6. Het verband tussen droge-stofproduktie en stikstofopneming door haver op voortdurend
ververste voedingsoplossingen
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2.2.2 Invloed van het op achtereenvolgende data afbreken van de voeding op de
droge-stofproduktie en ionenverdeling

Resultaten

De planten, waaraan na resp. 14 juni, 28 juni en 12 juli ionen waren onthouden,
rijpten normaal af; het tijdstip van afrijping viel samen met het ophouden van de
wateropneming. Alleen de planten, die vanaf 2 augustus geen ionen meer gekregen
hadder, bleven grotendeels groen met uitzondering van de pluimen.

Het effect van het afbreken van de voeding op de droge-stofproduktie is weer-
gegeven in figuur 7.

F1G. 7. Het effect van het afbreken van de ionentoevoer (watercultuur) op enige achlereenvolgende
data (14, 28 juni, 12 juli, 2 augustus) op de korrel- en stroproduktie van haver bij de afrijping resp.
bij het beéindigen van de proef
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Het blijkt, dat de toediening van ionen gedurende de perioden van 14 tot 28 juni
en van 28 juni tot 12 juli geleid heeft tot een verhoging van korrel- en stro-opbrengst.
Na 12 juli had het toedienen van ionen geen effect meer op de korrelopbrengst doch
kwam wisluitend aan de stro-opbrengst ten goede.
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Een soortgelijk beeld vertoonde de opneming van voedingsstoffen door korrel
en stro (figuur 8). De ionen, die na 12 juli door het gewas waren opgenomen, kwamen
vrijwel geheel in het stro terecht.

F1. 8. Het effect van het afbreken van de ionentoevoer (zie fig. 7) op de viteindelijke ionenverdeling
tussen korrel en stro bij haver

WATERCULTUUR HAVER

NUTRIENT SOL. 0ATS 028

CPNEMING

a0 | UPTAKE a/bat

36 /

2,8 /

STRO
STRAW

KORREL
GRAIN

STRQ

2 STRAW
KORREL
GRAIN

a, 5TRO
z-8 STRAW
KORREL
GRAIN

[}
)
o

2,0

1
el

of ]
5

P S i (it | E—

>
»
;o
o]
W

o 4
rd

NN I

L
04 =
, — =
|1 A A
o )::..4 I
o a1
7 21 5 19 2
3 3 A

1& 30 13 27
S
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Bespreking

Uit bovengenoemde resultaten blijkt, dat na een gegeven tijdstip door een voortzet-
ting van de zoutopneming door de plant geen verhoging van de korrelopbrengst meer
kan worden bercikt. De mogelijkheid voor de korrels om assimilaten en zouten op te
nemen, wordt blijkbaar bepaald door de mate van afrijping.
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Volgens gegevens, geciteerd door VAN DE SANDE Baxnuyzen (1937, p. 250) houdt
het transport naar de korrels op, zodra het vochtgehalte van de korrels daalt beneden
een waarde van 42 tot 45%. De snelheid, waarmee de korrels hun vocht verliezen,
wordt in belangrijke mate bepaald door de uitwendige omstandigheden. De bij zonne-
schijn hoge temperaturen in de kas en de daarmee gepaard gaande lage relatieve voch-
tigheid moeten de snelle afrijping van de haverkorrels hebben bevorderd.

Het al of niet afrijpen van de vegetatieve delen van de plant werd blijkbaar bepaald
door hzt ontwikkelingsstadium, waarin de ionentoevoer was afgebroken. Werd deze
afgebroken védr het afrijpen van de pluimen, dan rijpten de vegetatieve delen wel af;
werd de voeding echter voortgezet tot na de afrijping der blociwijzen, dan rijpten de
bladeren en stengels niet meer af, ook niet, indien de voeding alsnog werd afgebroken.
De bloeiwijze enerzijds en de beschikbaarheid van ionen anderzijds lijken dus op de
afrijping van de vegetatieve delen een belangrijk effect te hebben. In verband met wat
over de herverdeling van assimilaten in éénjarige planten bekend is (WILLIAMS, 1955),
kan het effect van de bloeiwijze voorlopig worden beschreven als een “zuigkracht”
op de assimilaten in de vegetatieve delen van de plant. Blijkbaar was het effect van de
zuigkracht, die tijdens de ontwikkeling van de bloeiwijzen kon worden gecompen-
seerd door ¢en voortdurend aanbod van ionen en water, na de afrijping verdwenen.

Daar bij éénjarige planten de herverdeling van de assimilaten en de daarmee ver-
band houdende veroudering en afrijping van de vegetatieve organen wordt beheerst
door de bloei, zal aan de factoren, die de verondering en afrijping van de vegetatieve
organen bepalen, in hoofdstuk 3 een afzonderlijke bespreking worden gewijd.

2.2.3 Het effect van het verwijderen van de bloeiwijzen op droge-siofproduktie
en wortelademhaling

Resultaten

Vanaf ongeveer 28 juni werden van de haver der betreffende cilinders stelselmatig de
bloeiwijzen afgeknipt, zodra ze tevoorschijn gekomen waren. Deze behandeling leidde
tot een voortdurend uitlopen van zijknoppen en de vorming van nieuwe bloeiwijzen,
welke telkens weer werden verwijderd. Het effect van het voortdurend afknippen der
pluimen op de droge-stofopbrengst is weergegeven in figuur 2,

Bij de eerste cogst op 5 juli was de droge-stofproduktie der ““geknipte’ planten,
inclusief de bloeiwijzen, geringer, op 12 juli daarentegen duidelijk groter dan die van
de ‘““niet geknipte” planten. Bi de latere oogsten op 2 augustus en 5 september
bleken de geknipte planten minder droge stof te hebben gevormd dan de ongestoord
gegroeide,

Het verwijderen van de bloeiwijzen leek de wortelgroei iets te hebben gestimuleerd,
al waren de verschillen niet sprekend (figuur 2).

Door het afknippen van de pluimen werd het suikergehalte in boven- en onder-
grondse delen duidelijk verhoogd.

Het effect van het verwijderen van de bloeiwijzen op waterverbruik en ionenop-
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neming kan in de proef, beschreven onder 2.2.4, in detail worden gevolgd. Bij de
bespreking van deze proef zal hierop nader worden ingegaan.

De wortelademhaling nitgedrukt in m.e. COz per pot gedurende een aantal proef-
perioden in het tijdsbestek van eind juni tot eind juli is weergegeven in tabel 1.

TaseL 1 Heteffect van het verwijderen der bloeiwijzen op de wortelademhaling (m.e. CO4 per pot)!

datum/date 26/6 29/6 30/6 /T 5/7 977 127 16/7 Y77 21/7 247 26/T 307
gem. temp. ... 27 21 27 21 22 34 16 25 25 30 20 32 29
mean.temp. O
proefduur (in uren) 54 7 6 6 6% 6 T 5% 6 6 6% 6% 6
exp. peried (in hrs)
Pot
P 2,94 2,78 3,58 1,88 2,16 2,03 1,00 0,97 1,001 1,32 0,86 1,04 097
Q 2,72 295 2,78 2,17 2,24 2,45 0,84 0,75 1,15 1,32 0,86 0,65 0,80
Rz 247 2,70 346 2,23 2,60 2,86 1,79 1,45 1,07 — 1,48 168 085
T2 2,80 2,82 3,55 2,07 2,24 2,64 1,60 1,41 1,22 1,74 1,15 0,97 0,55

1 De bepalingen van de wortelademhaling werden gedaan in een 09,0075 M KNOg-oplossing, bebalve op 16 en 24 juli, toen
werd gemeten in leidingwater resp. ¢en Hoaglandoplossing [ Roor respiration was estimated in 0,0075 M KNOg-solution,
onr 18 July in tap woter and on 24 July in a Hoagland-solution

2 Van de potten R en T werden vanaf 28 juni de pluimen geknipt { From 28 June the inflorescences on pats R en T were
continuously remo

3 Gemiddelde van 4 waarnemingen | daily mean of 4 observations

TABLE 1 Roo! respiration (m.e. COz per pot) as affected by continuous removal of inflorescences

Bij de potten P en Q werden de pluimen niet geknipt, bij de potten R en T werden
de pluimen vanaf 28 juni geknipt. In een aantal proeven tussen 5 en 24 juli was de
wortelademhaling der “geknipte” planten duidelijk hoger dan die der “‘ongeknipte”
planten. Het algemeen niveau van de wortelademhaling was eind juli gedaald tot
ongeveer een derde van de aanvankelijk geregistreerde COq-produktie.

Bespreking

Het lag oorspronkelijk in de bedoeling na te gaan of door het verwijderen van de
pluimen de afrijping van het gewas kon worden vertraagd en zodoende de duur van
de ionenopneming kon worden verlengd. Daar echter de ongeknipte planten op de
watercultures ook groen bleven, waren de witeindelijke verschillen in droge-stof-
produktie (figuur 2) gering.

De grotere droge-stofproduktie van de geknipie planten tijdens de bloer der onge-
knipte kan eveneens in verband worden gebracht met de mogelijkheid van een ver-
sterkte ademhaling van de bloe¢iwijzen of een geremde fotosynthese van de onge-
stoord gegroeide planten. Het feit, dat op de latere oogstdata de totale droge-stof-
produktic van de geknipic planten iets kleiner was dan die van de ongestoord

16



gegrogide planten, is waarschijnlijk toe te schrijven aan het voortdurende verwijderen
van ezn deel der assimilerende organen.

De versterking van de wortelgroei door het verwijderen van de bloeiwijzen is ook
bij tabak gevonden. WATSON en PETRIE (1940) beschrijven, dat door decapiteren het
gewicht van de wortels en de jonge bladeren toeneemt klaarblijkelijk als gevolg van
het feit, dat de assimilaten naar deze organen in plaats van naar de bloeiwijzen geleid
worden. Dat het verwijderen van de bloeiwijzen bij de hierboven beschreven proeven
met haver ook tot een versterkt transport van assimilaten naar de wortels heeft geleid,
blijkt it een vergelijking van de suikergehaltes in de wortels van geknipte en onge-
knipte planten (figuur 4). Aan het hogere suikergehalte in de bovengrondse delen van
de geknipte planten kan niet veel betekenis worden gehecht, omdat hierbij de pluimen
niet in de analyses betrokken zijn. De sterkere wortelademhaling der geknipte planten
(tabel 1) kan een direct gevolg zijn van de grotere toevoer van suikers of indirect de
afspiegeling van een grotere activiteit van het wortelweefsel (b.v. celdelingen, eiwit-
synthese). De wortclademhaling na de bloei was tot zeer lage waarden gedaald,
vooral indien men de toeneming van het aantal spruiten in aanmerking neemt, Het
is zelfs de vraag in hoeverre hier nog sprake was van “wortelademhaling” dan wel
van ademhaling van micro-organismen op het wortelstelsel.

Op het effect, dat het verwijderen van de bloeiwijzen heeft op de zoutopneming door
de planten, wordt in 2.2.4 nader ingegaan.

In de bovenstaande proeven is de invloed, die de bloei heeft op een aantal processen
in de plant, bestudeerd, door het gedrag der gedecapiteerde planten te vergelijken
met dat van ongestoord groeiende planten. Het voortdurend verwijderen van de bloei-
wijzen had tot gevolg, dat zich steeds nieuwe generatieve uitlopers vormden. In de
planten die verhinderd werden te bloeien bleef de bloeistimulus aanwezig. Indien de
plant de gelegenheid kreeg ongehinderd te bloeien en af te rijpen, werden nadien
uitsluitend vegetatieve spruiten gevormd, een teken dus, dat de bloeistimulus ver-
dwenen was,

Daar het waarschijnlijk lijkt, dat in een plant, waarin de bloeistimulus aanwezig is,
de stofverdeling anders verloopt dan in een plant, waarin deze volkomen ontbreckt,
werden het verloop van droge-stofprodukiie en zoutopneming bij generatief en vol-
komen vegetatief groeiende gewassen met elkaar vergeleken. De resultaten van deze
proeven worden besproken in 2.2.5.

224 Waterverbruik en ionenopneming

Resultaten

In de bijlagen Ia, Ib en Ic zijn voor de 4 cilinders A, B, C en D afzonderlijk van week
tot week (lste kolom) weergegeven: het waterverbruik (2de kolom), de begincon-
centratie (3de kolom) en de gemeten eindconcentratie (4de kolom). De eindconcen-
traties, berekend voor het geval van passieve ionenopneming zijn cursief weergegeven.
De bijlagen Ta, Ib en Ic hebben betrekking op resp. nitraat, fosfaat en kalinm.

17



Voor de beschrijving van het groeiverloop kan worden verwezen naar 2.2.1,

Het waterverbruik nam uiteraard met de groei van de planten toe en bereikte in
juli een totaal van ruim 4 liter per cilinder per week. De planten op de twee buitenste
cilinders (A en D) van de rij van 4 cilinders verdampten meer water dan de planten
van de binnenste cilinders (B en C). Het afknippen van de pluimen op 18 juni (cilin-
ders C en D) leidde tot een sterke daling in de verdamping ten opzichte van die van
ongeknipte planten. Na begin augustus echter verdampten de geknipte planten meer
water. Naarmate het seizoen vorderde, daalde het waterverbruik. Op 27 september
werden de cilinders A en B, resp. C en D van plaats verwisseld, zodat de volgorde
werd B, A, D, C. Tijdens de laatste week van de proef verdampte de haver op cilinder
C meer water dan op cilinder D. Het waterverbruik in cilinder B was tegen het einde
van het seizoen abnormaal sterk gedaald, waarschijnlijk als gevolg van verslijming
van het wortelstelsel; de voor deze cilinder na eind augustus gevonden waarden wijken
daardoor vrij sterk af van die der andere cilinders.

Wat de ionenopneming betreft kan in het algemeen gezegd worden, dat tot in het
begin van juni de oplossingen door de planten in één week niet volledig werden uit-
geput. Uit een vergelijking van de gemeten eindconcentraties aan nitraat, fosfaat en
kalium met de concentraties, berekend voor een passieve opneming, blijkt, dat de
drie voedingsstoffen sneller dan het water werden opgenomen.

In de daaropvolgende periode werden de drie ionen in een week tijds volledig uit
de oplossing opgenomen; deze periode duurde voor nitraat verreweg het langst nl. van
7 juni tot 6 september, voor fosfaat van 7 juni tot 9 augustus en voor kalium slechts
van 7 juni tot 12 juli. In figuur 9 is het verloop van de ionenconcentraties ten opzichte
van de berekende passieve opneming schematisch weergegeven. Na de periode van
volledige uitputting liep het gedrag van de drie ionen onderling vrij sterk uiteen.

Het is opmerkelijk, dat in september de planten op de buitenste cilinders meer ritraat
opnamen dan die op de binnenste cilinders, hoewel het waterverbruik slechts weinig
niteenliep. Dit wijst op een sterk ““plaatseffect™. In de laatste weken daalde de nitraat-
opneming sterk en was in de laatste waarnemingsperiode ongeveer gelijk aan de
berekende “passieve” opneming. De invloed van het afknippen der pluimen was in
de periode na 6 september niet (meer?) merkbaar,

Nadat de periode van volledige fosfaatuitputting voorbij was, bleek door de ge-
knipte planten tot 27 september meer fosfaat opgenomen te zijn dan door de onge-
knipte planten; bovendien was de fosfaatopneming door de geknipte planten groter
dan de berekende ““passieve” opneming, terwijl de fosfaatopneming door de ongeknip-
te planten ongeveer even groot was als de “passieve” opneming. Na 27 september
namen de ongeknipte planten relatief meer fosfaat op dan water, terwijl daarentegen
de fosfaatopneming door de ongeknipte planten gelijk was aan die voor een berekende
“passieve” opneming. Anders dan bij nitraat was er van een z.g. “‘plaatseffect”
nauwelijks sprake.
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F1G. 9. Scematische vergelijking van de gevonden ionenopneming t.o.v. de, uit het waterverbruik
berekende, passicve ionenopneming uit voedingsoplossingen door intacte en gedecapiteerde haver-
planten gedurende de proefperiode

O A O planten van de *‘buitenste” cilinders @ A [ rlanten van de “‘binnenste” cilinders
P GEBIED TOTALE UITPUTTING
m ZONE OF TOTAL EXHAUSTION
'll GEBIED GEDEELT. WITPUTTING
) ZONE OF PARVIAL EXHAUSTION
[ng GEBIED VAN UITSLUITING
ZOKE OF EXCLUS!IGN

HAVER WATERCULTUUR 0ATS WATER CULTURE 1956

7. 7
77/

FI1G. 9, Schematical representation of ion upleke by intact and decapitated cat plants from nutrient
solutions during growing period as compared with hypothetical, passive ion uptake (calcilated from
waterconsumption}

O A [ plants from “exterior” cylinders ® A W pianis from “interior” cylinders
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Na de betrekkelijk korte periode van volledige kaliumuitputting namen de geknipte
planten aanvankelijk relatief meer kalium op dan water, terwijl de ongeknipte planten
al spoedig relatief meer water opnamen dan kalium. Evenals in het geval van fosfaat
was na 27 september de kalivmopneming door de ongeknipte planten relatief groter,
door de geknipte planten relatief kleiner dan de wateropneming, Ook voor de kalium-
opneming kon geen plaatseffect worden geconstateerd.

Bespreking

Het beschikbare feitenmateriaal over de relatie tussen de water- en de zoutopneming
door de plant is samengevat door ScoTT RUSSELL en BARBER (1960). Kenmerkend voor
een aan de stofwisseling gekoppelde ionenopneming is, dat deze meestal plaats vindt
tegen een concentratiegradient in, met andere woorden een energievragend proces is.
Voor ionenopneming is zuurstof nodig en verder is dit proces temperatuur-athankelijk.
Bij een niet aan de stofwisseling gekoppelde ionenopneming denkt men aan *“mass-
flow”, d.w.z. aan niet selectieve opneming van de zoutoplossing door de plant uit het
milien. Hoewel de meeste onderzoekers er wel van overtuigd zijn, dat de ionenop-
neming een aan de ademhaling gekoppeld proces is, werd door HyLmo (1955, 1958)
enige jaren geleden de opvatting verdedigd, dat de ionenopneming een passief proces
zou zijn; hij grondde deze veronderstelling op de door hem dikwijls gevonden vrij
goede correlatie tussen transpiratie en ionenopneming. SCOTT RUSSELL en SHORROCKS
(1959) hebben in proeven, waarbij de ionenopneming plaats vond it oplossingen
met hoge en lage zoutconcentraties en bij geringe en sterke transpiratie, de concentra-
tie in het vaatsap der proefplanten met die der omringende oplossing vergeleken. Bij
een lage concentratie in het milien was de concentratie in de vaten vele malen hoger
dan in de voedingsoplossing. Werden de proeven gedaan in een meer geconcentreerde
voedingsoplossing, dan verschilden de zoutconcentraties in de vaten en in het milieu
niet veel van elkaar, Dit leidt tot een ogenschijnlijke correlatie tussen water- en zout-
opneming. Ook in de proeven van HYLMD, die in vrij geconcentreerde oplossingen
werden gedaan, werd deze correlatie gevonden. ScoTT RUSSELL wijst er echter op, dat
bij ionenopneming uit oplossingen van lage- en hoge zoutconcentraties sprake kan
zijn van eenzelfde actief proces. In het eerste geval ligt de beperkende factor bij de
snelheid, waarmee de zouten via de weefsels naar de vaten worden getransporteerd
en in het tweede geval bij de snelheid, waarmee de transpiratiestroom de in de vaten
afgescheiden zouten kan afvoeren.

Bij de interpretatie van onze proefresultaten moet hiermee rekening worden ge-
houden. De haverplanten namen de zouten op uit een oplossing, waarvan de concen-
tratie voor elke periode tussen de verversingen sterk daalde, Uit de vergelijking van
de gevonden eindconcentraties en de berckende eindconcentraties voor passieve
opneming (bijlagen Ia, Ib en Ic) kan worden afgeleid, dat nitraat, fosfaat en kalium
tot na de afrijping van het zaad preferent ten opzichte van water waren opgenomen.
Dit wijst erop, dat er gedurende deze periode sprake moet zijn geweest van een ‘“‘ac-
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tieve™, aan de stofwisseling gekoppelde, zoutopneming. Bij de beschrijving van de
resultaten is er al op gewezen, dat in de nazomer het verloop van de opneming van
de drie onderzochte ionen vrij sterk uiteenliep.

Het voor nitraat gevonden “plaatseffect™ zou kunnen worden verklaard uit de ster-
kere beschaduwing van de plant op de binnenste cilinders, die de assimilatie van nitraat,
en daarmee de opneming, heeft belemmerd (BURSTRGM, 1942, 1946 ; BATHURST, 1938).

In hoeverre de fosfaatopneming door de ongeknipte planten in de nazomer wer-
kelijk passief was, zou, gezien de resultaten van ScorT RUSSELL, in korter durende
proeven hij uiteenlopende concentraties moeten worden nagegaan.

Hetzelfde geldt voor de interpretatic van de resultaten voor de kaliumopneming
door ongeknipte haverplanten, waarvoor gedurende de nazomer een preferente op-
neming van water ten opzichte van kalium geconstateerd was. Dit zou kunnen wijzen
op een zekere kaliumverzadiging van de plant, wat echter niet uitsluit, dat de kalium-
opneming, althans gedeeltelijk, “actief” kan hebben plaatsgevonden.

Het gedrag van de ionen is hier afzonderlijk besproken. Er moet echter rekening
mee worden gehouden, dat er ook een relatie tussen de opneming van kationen en
anionen bestaat. De sterke nitraatopneming kan bijvoorbeeld een “meeslepen” van
kalium tengevolge hebben gehad (0.a. DyksHOORN, 1960).

Uit de gemeten eindwaarden van de fosfaat- en kaliumconcentraties kan worden
afgeleid, dat de geknipte planten een grotere activiteit van ionenopneming hadden
dan de ongeknipte planten. Hiermee wordt opnieuw bevestigd, dat het verwijderen
van de bloeiwijzen tot een grotere activiteit van het wortelstelsel geleid heeft. Dit
komt ook tot uiting in de iets sterkere wortelgroei, het hogere suikergehalte en de
grotere wortelademhaling van de geknipte planten (2.2.3). Hoewel er tussen de sterkere
ionenopneming en de grotere wortelademhaling waarschijnlijk verband bestaat, is
het zeer de vraag of deze als ionenademhaling, volgens LUNDEGARDH (1935) en Ro-
BERTSON (1951) nodig om de energie voor de ionenopneming te leveren, kan worden
beschreven. Veeleer lijkt de grotere wortelademhaling, die bovendien in gen nitraat-
oplossing gemeten werd, een afspiegeling te zijn van een in het algemeen grotere
intensiteit der levensprocessen in het wortelstelsel van de geknipte planten, Proeven
om de ionenadembhaling in sirikte zin te meten, kunnen beter worden gedaan in op-
lossingen van zouten, die een minder ingrijpend effect hebben op de stofwisseling dan
stikstof bevattende zouten.

Of tenslotte de algemeen dalende lijn in de water- en zoutopneming het gevolg is
van de geringere daglengte en lichtintensiteit met het vorderen van het seizoen of
mede toegeschreven zal moeten worden aan een achtervitgang van de “vitaliteit”
van de plant, is zonder nader onderzock niet uit te maken.

2.2.5 Vergelijking van de generatieve en de vegetatieve groei van graanplanten

In aansluiting op de proeven, beschreven in 2.2.3 en 2.2.4, waarin het effect van de
bloeiwijzen op de opneming van ionen door haver werd bestudeerd, door intacte en
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gedecapiteerde planten te vergelijken, werden enige proeven genomen, waarin granen
met een generatieve groei (haver) en een zuiver vegetatieve groei (wintertarwe) werden
vergeleken.

Beschrijving van de proef

Haver (var. Marne) en wintertarwe (var, Carsten V} werden begin april in geémailleer-
de cultuurpotten gezaaid, gevuld met 7 kg zandgrond (pH water 6,0). Per pot werd
toegediend: 2 g NHyNQOg, 4 g Ca(H2PO4)2 en 2 g patentkali,

Het vochtgehalte werd op ongeveer 65% van de watercapaciteit gehouden. De
potten stonden gedurende de gehele groeiperiode in de kas,

Om het verloop van de droge-stofproduktie en ionenopneming te kunnen volgen,
werden van de haver en van de tarwe telkens 2 potten geoogst op: 11, 22, 29 mei,
5,12, 19, 26 juni, 3, 10, 24 juli en 28 augustus. Boven- en ondergrondse delen werden
afzonderlijk geoogst. De wortels werden uitgespoeld, gedroogd en daarna zo goed
mogelijk van zand en steentjes ontdaan. In het geoogste plantenmateriaal werden de
N-, P2Os- en K20-gehaltes bepaald volgens de in 2.1 beschreven methoden.

Fia. 10. Verloop van de droge-stofproduktie (x 100) en zoutopneming (g/pot) door haver ge-
durende de groei
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F1G. 10. Dry matter production { X 100) and salt uptake {gjpot) by oats during growing period
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Resuliaten
Het verloop van de droge-stofprodukiie en van de ionenopneming is zowel voor de
boven- en ondergrondse delen afzonderlijk, als voor de gehele plant weergegeven in
de figuren 10, 11 en 12.

De droge-stofproduktie van de bovengrondse delen van hgver vertoonde de nor-
male 3-vormige curve en bereikte een opbrengst van 90 g per pot. De maximale

Fic. 11. Verloop van de droge-stofproduktie (x 100) en zoutopneming (g/pot) door vegetatief
groeiende wintertarwe
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Fic. 11. Dry matter production { x 100} and salt uptake (g/pot) by non-vernalised winter wheat during
growing period

wortelopbrengst (10 g per pot) werd medio juni al bereikt. Dit resulteerde in een
spruit-wortelquotiént van 9 bij de oogst. De maximale ionenopneming werd voor
stikstof al eind mei, voor kalium begin juni en voor fosfaat eind juni bereikt. Bij de
oogst bevond het overgrote deel van de opgenomen voedingszouten zich in de boven-
grondse delen.

Bij de wintertarwe was het verloop geheel anders. De planten stoelden in sterke
mate uit, schoten niet en vertoonden na verloop van tijd duidelijke symptomen van
stikstofgebrek. De snelheid van gewichistoeneming van de bovengrondse delen werd
geleidelijk minder en bereikte een eindwaarde van ongeveer 40 g per pot; de wortel-
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groei vertoonde een overeenkomstig verloop, wat bij een wortelproduktie van bijna
30 g resulteerde in een spruit-wortelquotient van ruim 1 bij de laatste oogst. De
hoeveelheden stikstof, kalium en fosfaat in de bovengrondse delen namen na het
bereiken van de maximale waarde af, zij het in verschillende mate, maar bleven in de
wortels nog enige tijd stijgen, hetgeen wijst op een neerwaarts transport uit de boven-
grondse organen.

Fi1G. 12. Vergelijking van het verloop van de totale droge-stofproduktie (% 100) en zoutopneming
(g/pot) voor haver en vegetatief groeicnde wintertarwe gedurende de proefperiode

1956 POTPROEF W.TARWE HAVER
POT EXPERIMENT W IWHEAT 0ATS
1,0 ;
DS LAt [N
o.M
.8 u/
“,{é. — 5
o6 Aot ____Tj;_ sy .
" 5g &,
2 Ly
Q
0.4 Jg o
Lyl [ ~o
0/./. ]
C2 —LL, 2
LJ
c
O .
| P05 KO
o8 . o %
Jad i e ‘fé 'ﬂ‘s-o\\\ =3
0,6 ,‘,F y > e
, r <
oozt | /
0.4 ¥ o
P
j [
02|
g l ema HAVER DATS |
— | C 0 & WTARWE W.WHEAT |
|

(o]
I 15 29 12 26 10 24 7 24 4 | 15 29 |2 26 10 24 7 24 4
M J J A S M J J

Fic. 12, Total dry matter production ( < 100) and total salt uptake {g[pot) by oats and non-vernalised
winter wheat during growing period

Uit figuur 12 blijkt, dat aanvankelijk de totale droge-stofproduktic van winter-
tarwe groter was dan die van haver. Tijdens het schieten haalde de haver de achter-
stand in en overtrof uiteindelijk de totale droge-stofproduktic van de wintertarwe
ruimschoots. Een tweede belangrijk verschil is, dat de totale hoeveelheden voedings-
stoffen in de plant na het bereiken van de maximale waarde in de haver nagenoeg
constant bleven, maar bij wintertarwe vooral voor stikstof en kalium vrij sterk
afnamen. Tenslotte valt het op, dat de haver aanzienlijk meer fosfaat heeft opgenomen
dan de wintertarwe.
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Uit ceze resultaten blijkt dus, dat de stofverdeling in een bloeiende graanplant
totaal anders is dan in een vegetatief blijvend gewas. Het is bekend, dat gedurende de
vegetatizve fase het aandeel van de wortels in de droge-stofverdeling groter is dan in
de laters ontwikkelingsstadia (JONKER, 1958 ; BRoUWER, 1962; DiLz, 1956). Dat de la-
gere spruit-wortelverhouding niet per se tot een geringere totale produktie hoeft te lei-
den, bewijst het feit, dat deze voor wintertarwe aanvankelijk duidelijk hoger was dan
voor haver. Dat de wintertarwe tenslotte bij de haver achterbleef, kan liggen aan het
feit, dat de dichte massa vegetatieve spruiten sterker aan onderlinge beschaduwing on-
derheviy was dan de doorschietende haver, Verder kan het fzit, dat de wintertarwe bij
het intredende stikstofgebrek reageerde met een afvoer van stikstothoudende ver-
bindingen naar beneden, de koolzuurassimilatie ongunstig hebben beinvloed. Uit de
resultaten van talrijke nog niet gepubliceerde proeven ¢.a. met behulp van N-15
(WOLDENDORP en D117, i.v.} is inmiddels gebleken, dat ook bij grassen een afvoer van
stikstofhoudende verbindingen optreedt, zodra het gras aan stikstofgebrek lijdt.

Als verklaring voor de negatieve mineralenbalans van de wintertarwe bij het ouder
worden van de plant, lijkt uitioging en bladafval, zoals voor veldproeven dikwijls
wordt aangenomen, gezien de proefomstandigheden, onwaarschijnlijk. Verliezen bij
het oogsten van de wortels zijn onvermijdelijk. Het verloop van de ionenbalans sugge-
reert, dat de verliezen bij de oogst, hetzij door een sterkere uitloging van de wortels,
hetzij door relatief grotere wortelverliezen in oudere planten groter waren, In speciaal
daartoe genomen uitspoelproeven met wortels van Engels raaigras, werden echter uit
jongere wortels grotere uitspoelverliezen geconstateerd dan uit oudere. Dat de oogst-
verliezen bij de oudere wortels relatief zoveel groter worden, dat hierdoor de sterke
daling, vooral van de hoeveelheid stikstof in de plant, verklaard zou kunnen worden,
lijkt evenmin erg waarschijnlijk. Andere mogelijkheden voor het ontstaan van ver-
liezen zjn: excretie van ionen uit intacte wortels of het vergaan van wortels. Dat
plantenwortels stoffen afscheiden is uit de omvangrijke literatuur over de rhizosfeer
(FRENZEL, 1957, 1961 ; ROVIRA, 1962 ; STARKEY, 1958 ; WOLDENDORP, 1363) wel bekend.
Hoewel het in de meeste gevallen om zeer kleine hoeveelheden gaat, is vit de proeven
van HARMSEN en JAGER (1962 )gebleken, dat soms aanzienlijke hoeveelheden N-hou-
dende verbindingen kunnen worden afgescheiden. Het zal echter onder niet steriele
condities moeilijk zijn excretie te onderscheiden van verliezen door het vergaan van
wortels. In potproeven is ons dit niet gelukt, terwijl in waterculturen evenmin excretie
van N-houdende verbindingen kon worden aangetoond, zodat de aard van de ionen-
verliezen niet is vastgesteld, Tenslotte moet bij het opmaken van ionenbalansen in de
plant, althans voor stikstof, de mogelijkheid van vervluchtiging uit de plant niet
worden uitgesloten, gezien de resultaten van PEARSALL en BILLIMORIA (1937) en FRANK
(1954).

Het constant blijven van de hoeveelheid ionen in de bovengrondse delen van de
haver stemt overeen met de ervaringen van Paxinos (1933), RrepeL (1927), WAGNER
(1932) en Faust (1960) met éénjarige gewassen in potproeven. In veldproeven echter
(van ITALLIE, 1937; vax RooN, 1939) worden in de laatste ontwikkelingsfase van één-
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jarige gewassen dikwijls belangrijke zoutverliezen geconstateerd, welke waarschijnlijk
niet alleen aan bladafval en uitloging kunnen worden toegeschreven.

Een proef om in watercultuur een verschil in excretie tussen een generatieve zomer-
tarwe en een vegetatieve wintertarwe aan te tonen, leverde geen verschil op. Het is
de vraag of met behulp van proeven in voedingsoplossingen de aard van het ionen-
verlies uit planten in de grond kan worden gevonden. De verschillen in groei-omstan-
digheden zijn daarvoor waarschijnlijk te groot.

Hoewel aangetoond is, dat de aanwezigheid van een bloeistimulus in de plant een
ingrijpend effect heeft op de stofverdeling in de plant, rest de vraag of er omstreeks
of na de bloei een verschil is in ionenopnemend vermogen tussen generatief en vege-
tatief groeiende planten. De hierboven beschreven proef geeft hierop geen antwoord,
daar de beschikbare voedingszouten al ruimschoots voor de bloei waren opgenomen.

In 1962 werd daarom cen proef genomen met zomertarwe (var. Peko) en winter-
tarwe (var. Capelle Desprez) op Hoagland-oplossingen, welke regelmatig werden
ververst {(voor de beschrijving zie 2.1). Gedurende één verversingsperiode na de bloei
van de zomertarwe, werd voor beide granen het verloop van de nitraatconcentratie
in de voedingsoplossing nagegaan (tabel 2).

TaBer. 2 Het verloop van de nitraat-concentratie {mg N/4 L) in voedingsoplossingen van zomer-
tarwe resp. wintertarwe

datum/date 29/8 31/8 3/9 5/9 7/9 16/9
z. tarwe/s. wheat 400 364 269 231 202 168
w. tarwe/w. wheat 400 179 18 2 0 0

TaBLE 2 Decrease of nitrate concentration (mg N/4 L) in nutrient solutions of spring wheat and
winter wheat respectively

Gedurende de betreffende proefperiode nam de vegetatieve wintertarwe veel snelfer
nitraat op dan de generatieve zomertarwe, De grotere activiteit van de wintertarwe
hield waarschijnlijk verband met het grotere aantal groene bladeren. Hoewel het ook
in deze proef mogelijk is gebleken de éénjarige cyclus van de zomertarwe door een
ruime voorziening met water en zouten te doorbreken, bleek de generatieve plant
duidelijk aan vitaliteit te hebben ingeboet ten opzichte van de vegetatieve, zonder dat
het mogelijk bleek een direct aanwijsbaar effect van de bloeiwijze vast te stellen,

2.3 SAMENVATTENDE BESPREKING
In een proef met haver op een voedingsoplossing, die wekelijks werd ververst, bleek,
dat de droge-stofproduktie, behoudens een tijdelijke stagnatie tijdens de bloei, regel-

matig voortgang vond tot het einde van de proef in begin oktober (figuur 2). De
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planten bleven gedurende deze periode grotendeels groen met uitzondering van de
bloeiwijzen, die normaal afrijpten. De droge-stofproduktie kwam na de bloei in
hoofdzaak tot stand door de vorming van vegetatieve spruiten. Ook de ionenopneming
ging tot ver na de afrijping van het zaad regelmatig door (figuur 3), maar kwam na de
afrijping uitsluitend aan het stro ten goede (figuur 7).

Uit hat feit, dat de korrels onathankelijk van het stro afrijpten, blijkt, dat bij een
voortdurend ruime ionen- en watervoorziening de grootte van de korrelproduktie
bepaald wordt door het tijdstip van afrijping der zaden.

De wortelgroei kwam omstreeks het begin van de bloei tot stilstand (figuur 2)
en hoewel na de afrijping van het zaad nog wel enige nieuwe wortels gevormd werden,
was dit van weinig invloed op het totale wortelgewicht, Vooral gezien het vrij grote
aantal vegetatieve spruiten, dat na de afrijping van het zaad werd gevormd, was de
hoeveelheid nieuw gevormde wortels zeer klein. Het ophouden van de wortelgroei
omstreeks de bloei is ook door anderen voor een aantal éénjarige gewassen te velde
geconstateerd. Dit moet worden toegeschreven aan een verminderde toevoer van
assimilaten naar de wortels. Het houdt blijkbaar verband met de ontwikkeling van
éénjarige gewassen.

De verminderde toevoer van assimilaten naar de wortels en het ophouden van de
wortelgroei waren op zichzelf geen beletsel voor een actieve — dat wil zeggen aan de
stofwisseling gekoppelde — ionenopneming, zoals blijkt uit de zoutopneming en het
waterverbruik tijdens en vlak na de bloei (bijlagen Ia, Ib en Ic; figuur 9).

De ontwikkeling van de bloeiwijzen is van invloed op de toevoer van assimilaten
naar de wortels. Het atknippen der bloeiwijzen leidde namelijk tot een iets sterkere
wortelgroei (figuur 2), een verhoging van het suikergehalte in de wortels (figuur 4),
een vergroting van de wortelademhaling (tabel 1) en een relatief grotere fosfaat- en
kaliumopneming ten opzichte van water, dan bij de ongesneden planten het geval was
(bijlagen Ia, 1b en Ic). Toch waren de verschillen tussen wel en niet geknipte planten
veel geringer dan werd verwacht. Dit houdt verband met het feit, dat ook de ongestoord
gegroeide planten groen bleven. Het verschil tussen de twee behandelingen zou waar-
schijnlijk groter geweest zijn, indien de toevoer van zouten vlak véor of omstreeks
de bloei was opgehouden.

Uit een vergelijking van generatief (haver) en vegetatief (wintertarwe} groeiend
graan bleek, dat in het vegetatief groeiende gewas het spruit-wortelquotient veel
kleiner was dan in het generatief groeiende. In het vegetatieve gewas vond spoedig
na het ophouden van de stikstofopneming een neerwaarts transport van ionen uit de
bladeren naar de wortels plaats. Verder bleek de totale hoeveelheid opgenomen ionen
in de haver nagenoeg constant te blijven maar in de wintertarwe na verloop van tijd
vrij sterk af te nemen. Bij cen vergelijking van generatief groeiende zomertarwe met
vegetatief grociende wintertarwe in watercultuur (tabel 2), bleek dat in de periode,
die valt na de bloei van de zomertarwe, de opnemingsactiviteit voor nitraat bij
wintertarwe verreweg het grootst was. De bloei beinvloedt niet alleen de stofdistributic
in de plant maar blijkbaar ook de algehele “vitaliteit™,
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