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VOORWOORD 

In de EG is het koolzaadareaal, vooral dankzij een richt- en interventie
stelsel voor koolzaad (vanaf 1968) sinds 1963 voortdurend groter geworden. 
Om bij de thans afnemende EG-steun en dalende prijzen het gewas financieel 
aantrekkelijk te houden, is echter een opbrengststijging noodzakelijk. 
Eenvoudige berekeningen duiden op een potentiële zaadopbrengst van 5500 kg 
/ha, terwijl de jaarlijkse gemiddelden tussen 2500 en 3500 kg/ha liggen. 
Door het Centrum voor Agrobiologisch Onderzoek (CABO) is in samenwerking 
met de vakgroep Theoretische Produktie-ecologie (TPE) van de 
Landbouwuniversiteit te Wageningen (LUW) en met steun van het Nederlands 
Graan-Centrum (NGC) een project van drie jaar gestart voor onderzoek naar 
de opbrengstvorming bij winterkoolzaad. Doelstelling van het onderzoek is 
te komen tot meer inzicht in de opbrengstbepalende factoren, resulterend in 
adviezen voor de veredeling en de teelt van winterkoolzaad met betrekking 
tot opbrengstverhoging en -stabiliteit. Gebruik zal worden gemaakt van 
literatuurgegevens en aanvullend experimenteel onderzoek. Voor de interpre
tatie van de literatuurgegevens en experimenteelonderzoek zal een reeds 
bestaand gewasgroei-simulatiemodel verder ontwikkeld worden. 
Het onderzoek wordt ter zijde gestaan door een begeleidingscommissie met de 
volgende leden: dhr. W.J.M. Meyer (CABO), dhr. J. Goudriaan (TPE), dhr. 
C.J.T. Spitters (Stichting voor Plantenveredeling, SVP), dhr. M. Pustjens 
(Van der Have), dhr. C.E.L. Bonn (Proefstation voor Akkerbouw en Groenten-
teelt in de Vollegrond, PAGV) en mw. M.L. Jorna (NGC). 
Onderhavig rapport is het resultaat van een eerste verkenning van litera
tuurgegevens. De behandelde onderwerpen zijn gericht op de opbrengstvorming 
van winterkoolzaad onder optimale groeiomstandigheden met voldoende 
nutriënten- en vochtvoorziening en op specifieke onderwerpen voor de model
ontwikkeling. Deze eerste verkenning vormt een basis voor de planning van 
experimenten. In aansluiting op deze literatuurstudie zal aandacht besteed 
worden aan de modelontwikkeling en aan de uitvoering van experimenteel 
onderzoek. 
Dank is verschuldigd aan de leden van de begeleidingscommissie en dhr. S.C. 
van de Geijn voor het kritisch doorlezen van het verslag. 

Wageningen, 15 oktober 1988 
Ir. B. Habekotté 
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SAMENVATTING 

In de EG is het koolzaadareaal, vooral dankzij een richt- en interventie
stelsel voor koolzaad (vanaf 1968) sinds 1963 voortdurend groter geworden. 
Om bij de thans afnemende EG-steun en dalende prijzen het gewas financieel 
aantrekkelijk te houden, is echter een opbrengststijging noodzakelijk. Door 
het Centrum voor Agrobiologisch Onderzoek (CABO) is in 1988 in samenwerking 
met de vakgroep Theoretische Produktie-ecologie (TPE) van de 
Landbouwuniversiteit te Wageningen (LUW) en met steun van het Nederlands 
Graan-Centrum (NGC) een project van drie jaar gestart voor onderzoek naar 
de opbrengstvorming bij winterkoolzaad. Doelstelling van het onderzoek is 
te komen tot meer inzicht in de opbrengst bepalende factoren, resulterend 
in adviezen voor de veredeling en de teelt van winterkoolzaad met betrek
king tot opbrengstverhoging en -stabiliteit. Gebruik zal worden gemaakt van 
literatuurgegevens en aanvullend experimenteel onderzoek. Voor de interpre
tatie van de literatuurgegevens en experimenteel onderzoek zal een reeds 
bestaand gewasgroei-simulatiemodel (Sucros, Van Keulen et al, 1982) verder 
ontwikkeld worden. 

In deze eerste verkenning van de literatuur worden onderwerpen behandeld, 
die betrekking hebben op de opbrengstvorming van winterkoolzaad (voorname
lijk onder optimale teeltomstandigheden met voldoende vocht- en nutriënten
voorziening en afwezigheid van ziekten en plagen) en op enkele specifieke 
onderwerpen voor de modelontwikkeling. 
Ten aanzien van de gewasontwikkeling (hoofdstuk 1) is naar voren gekomen, 
dat onder genoemde teeltomstandigheden vooral vernalisatie, daglengte en 
temperatuur bepalend zijn voor de snelheid van gewasontwikkeling (gewasont
wikkeling naar primaire ontwikkelingsstadia). In mindere mate spelen de 
plantdichtheid en de stikstofgift een rol. Verder worden behandeld een 
beschrijvend model voor de ontwikkeling van winterkoolzaad en verschillende 
ontwikkelingsschalen. 
In hoofdstuk 2 worden enkele aspecten van de assimilatie en translocatie 
van assimilaten behandeld. Door verschillende onderzoekers is aangetoond, 
dat gedurende de vegetatieve fase tot en met begin bloei of begin van de 
hauwvorming de bladeren bij winterkoolzaad (variëteit Jet Neuf) de belang
rijkste assimilatenbron zijn. Gedurende de fase van snelle hauwgroei of 
begin van de rijpingsfase wordt deze rol overgenomen door de stengel. In de 
fase van begin of late zaadrijping zijn de hauwwanden de belangrijkste 
assimilatenbron. 
Metingen aan de translocatie van assimilaten tonen, dat in de groeiperiode 
van volle bloei tot volle rijpheid van het zaad, de reproduktieve organen 
de belangrijkste assimilatenimporteurs zijn. Rond begin bloei, wanneer nog 
stengelgroei optreedt, vertoont de stengel een sterkere sink-activiteit 
dan de reproduktieve organen. Verder zijn er aanwijzingen dat reservestof
vorming en -translocatie een rol spelen bij de opbrengstvorming. 
In hoofstuk 3 wordt ingegaan op de drogestof-accumulatie, -verdeling en de 
verhoudingen tussen plantorgaangewichten en totaal plantgewicht. Opgemerkt 
wordt, dat aanvullende gegevens van vooral bladafsterving, reservestofvor
ming en -reallocatie en van de drogestofverdeling naar de hauwwanden en 
zaden nodig zijn voor berekening van de drogestofverdeling naar de 
verschillende plantorganen. Opvallend is het constante verloop van de 
plantorgaangewichten/totaal plantgewicht bij winterkoolzaad (variëteit Jet 
Neuf), berekend op basis van experimentele data van twee veldexperimenten 
met verschillen in zaaitijdstip en plantdichtheid. 

In hoofdstuk 4 wordt ingegaan op enkele aspecten van de plastochronindex. 
De vorming van aantallen bladeren bij winterkoolzaad wordt onder andere 



beïnvloed door de zaaidata (vroeg of laat in de herfst), variëteit en 
plantdichtheid. Verder worden enkele methodes genoemd voor beschrijving van 
de bladoppervlakte-ontwikkeling in modelstudies. Op basis van de experimen
tele data van de reeds genoemde experimenten is het verloop van zowel de 
LAI (Leaf Area Index) en de SLA (Specific Leaf Area) uitgezet tegen het 
ontwikkelingsstadium van het gewas. De LAI's en SLA's vertonen een relatief 
vergelijkbaar verloop in de verschillende behandelingen en experimenten. 
Absoluut gezien zijn de verschillen groot. 
Bij de drogestof-accumulatie van de hauwen en de zaden (hoofdstuk 5) kunnen 
drie fasen onderscheiden worden op basis van de snelheid van drogestof-
accumulatie, relatief zaad- en hauwgewicht en verschuivingen in de zaadsa
menstelling. Aangetoond is , dat de ontwikkelingssnelheid van de zaden 
beïnvloed wordt door de omgevingstemperatuur. 
Bij bestudering van de verschillende opbrengstcomponenten van winterkool
zaad in verschillende seizoenen en bij verschillende zaaitijden blijkt, dat 
het potentiële aantal hauwen (»bloemen en hauwen in aanleg) niet beperkend 
is voor het uiteindelijke aantal hauwen bij de eindoogst. De hauw- en 
zaadzetting worden bepaald in de fase van begingroei van de hauwen (ca. 
300 °C.dagen vanaf begin bloei) en lijken sterk samen te hangen met de 
assimilatenvoorziening van de hauwen. Niet duidelijk is, in hoeverre ook 
andere factoren en planthormonen een rol spelen bij de hauw- en zaadzet
ting. 
Wat betreft de opbrengstvorming (hoofdstuk 6) is naar voren gekomen, dat de 
variatie in zaadopbrengst van winterkoolzaad (in gewicht/ha) veel samenhang 
vertoont met het gemiddeld aantal zaden per hauw en het aantal hauwen per 
oppervlakte-eenheid. 
Bij uiteenlopende plantdichtheden (30-100 pl/m2) zijn vergelijkbare eind-
opbrengsten (zaadgewicht/ha) mogelijk. Dit is vooral een gevolg van de 
vorming van een groter aantal hauwen per plant bij afname van de 
plantdichtheid. Ook de mate van vertakking van de planten speelt een rol 
bij de opbrengstvorming. Bij toename van de vertakkingsorde nemen het 
aantal hauwen per vertakking, het aantal zaden per hauw en het duizendkor-
relgewicht af. Bij vergelijking van zaadopbrengsten bij vroeg en laat 
gezaaide gewassen (eind augustus- begin november) valt op, dat bij de 
vroege zaai weinig variatie in opbrengst (2,0-3,6 ton zaad/ha) en bij de 
late zaai een grote spreiding in opbrengst (1,2-4,5 ton zaad/ha) gevonden 
wordt (de gebruikte plantdichtheden zijn 30-50 pl/m2). De variatie in 
opbrengst bij de late zaai hangt vooral samen met een sterke variatie in 
aantal zaden per hauw ( 7-22 z/h). Verder valt op, dat bij latere zaai het 
aantal hauwen/m2, het aantal vertakkingen en de gemiddelde bovengrondse 
biomassa (voornamelijk blad rond volle bloei) afnemen. Alleen onder 
gunstige groeiomstandigheden (vroeg en koel voorjaar met relatief late 
bloei) is een laat gezaaid gewas in staat tot vorming van voldoende bladop
pervlak (LAI > 3) voor een goede assimilatenvoorziening van de hauwen, 
resulterend in veel zaden/hauw, een hoge oogstindex (2 33 Z) en een rela
tief hoge opbrengst (> 4 ton zaadgewicht/ha). 
De meest stabiele opbrengsten worden verkregen bij plantdichtheden > ca. 50 
pl/m2 en zaai tot half september. 
In hoofdstuk 5 en 6 wordt verder nog ingegaan op de stikstofopname, -gift 
en translocatie in het gewas. De stikstofbehoefte van winterkoolzaad is het 
grootst in het voorjaar, wanneer de biomassa van het gewas snel toeneemt. 
Een eenmalige stikstofgift kan dan ook het beste vroeg in het voorjaar 
gegeven worden. Soms kan een deling van de stikstofgift nodig zijn om 
voldoende ontwikkelde planten na de winter te krijgen. 
Bij een totale N-gift van 180-285 kg/ha worden maximale zaadopbrengsten 



verkregen. Bij toename van de stikstofgift van 0 tot 300 kg/ha gaat het 
oliegehalte van het zaad maximaal 5 % achteruit. 
In het begin van de afrijpingsperiode heeft een verplaatsing van stikstof 
plaats van de bladeren naar de jonge stengeldelen , hauwwanden en zaden. In 
een latere fase worden ook de hauwwanden een stikstofbron voor de zaden. 
Ten aanzien van de opbrengstvorming wordt op basis van de bestudeerde 
literatuur verondersteld (hoofdstuk 7), dat bij optimale groeiomstandighe-
den de assimilaten beschikbaarheid in de fase van begingroei van de hauwen 
in sterke mate bepalend is voor de hauw- en zaadzetting en daarmee voor de 
mogelijke eindopbrengst. Bepalend voor de assimilatenvoorziening per hauw 
zijn de aanwezigheid van aantallen hauwen en overige plantorganen en de 
concurrentie van deze plantorganen om assimilaten. De assimilatenvoorzie
ning komt tot stand door lichtinterceptie en fotosynthese van blad, stengel 
en hauwen en mogelijk de reallocatie van reservekoolhydraten. 

Summary 

The area of rapeseed in the EC has increased since 1963, especially as a 
result of EC-guaranteed prices (since 1968). However, with the present, 
decreasing prices, the yield of rapeseed must be raised to ensure profita
bility to farmers. A research project of 3 years has been started at the 
Centre for Agrobiological Research (CABO) to study yield formation and 
yield stability of rapeseed. The ultimate target of the project is to get a 
better understanding of the yield determining factors and to come to some 
guidelines for breeding and culture of rapeseed with respect to optimizing 
yield level and yield stability. The research was started with a review of 
literature. Attention paid is to the development of the crop, assimilation 
and translocation of assimilates, dry matter accumulation and distribution, 
leaf area, growth and development of seeds and pods and yield formation 
with respect to yield components, plant density and date of sowing. 
Variations in seed yield are related to variations in number of pods per 
unit area and seeds per pod. High yielding crops ( > 4 ton seed/ha) have 
relative many seeds per pod and the harvest index is high (£ 33 %). The pod 
and seed setting are influenced by the assimilates supply in the stage of 
begin growth of the pods. 

Various research data suggest, that under optimal growth conditions the 
potential seed yield is strongly determined by the supply of assimilates 
and by the competition for assimilates between pods and other plantorgans, 
especially in the beginning of pod growth. The assimilation supply is 
determined by light interception and fotosynthesis of leaves, stem and pods 
and possibly by the reallocation of reserves. 
The research will be continued with additional experimental work and with 
an improvement of an existing crop growth simulation model (Sucros, Van 
Keulen, 1982). The simulation model will be used for the interpretation of 
research data. 



1. DE ONTWIKKELING VAN WINTERKOOLZAAD 

1.1. Inleiding 

De ontwikkeling van een plant wordt gekarakteriseerd door het verschijnen 
van vegetatieve en reproduktieve organen. De snelheid van ontwikkeling 
wordt bepaald door genetische eigenschappen en omgevingsfactoren als dag-
lengte, lichtintensiteit, soort straling, nutriënten- en vochtvoorziening 
en plantdichtheid. Van de omgevingsfactoren spelen de temperatuur en de 
daglengte de belangrijkste rol (Penning de Vries & Van Laar, 1982). 
Verschillende processen zoals drogestof-verdeling, verschijning en afster
ving van plantorganen hangen samen met het ontwikkelingsstadium van de 
plant. Voor inzicht in, en simulatie van gewasgroei is daarom een heldere 
beschrijving van de ontwikkelingsstadia en kennis van de invloed van 
milieu-factoren op de ontwikkelingssnelheid van groot belang. 

1.2. Beschrijving van de ontwikkeling 

Vanaf het kiembladstadium tot het moment van bloeminductie wordt de ontwik
keling van winterkoolzaad gekenmerkt door de vorming van bladeren. Het 
moment van bloeminductie ligt bij de de meeste variëteiten nog voor de 
winter, indien gezaaid is tussen half augustus en half september (Daniels, 
Scarisbrick & Smith , 1986). 
Op het moment van bloeminductie is het maximale aantal bladeren aan de 
hoofdas bepaald en daarmee ook het maximale aantal zijtakken (eerste orde) 
in de oksels van de bladeren. 
Na aanleg van de bloemknoppen gaat de reproduktieve ontwikkeling door in de 
winter met lage snelheid. Rond het begin van de stengelvorming (ca. maart) 
zijn de bloemknoppen duidelijk gedifferentieerd. Op dat moment zijn ook al 
een aantal zijassen (eerste orde) in aanleg aanwezig. Rond eind april is 
het maximale aantal aangelegde zijassen bereikt. Dit aantal is veelal meer 
dan 20 en wordt nauwelijks beïnvloed door de standdichtheid van het gewas. 
De verdere uitgroei wordt sterk beïnvloed door de plantdichtheid (Geisler, 
1982). 
De aanleg van de tweede orde zijassen begint als de eerste zijassen ca. 5-6 
mm lang zijn. De aanleg van de derde orde zijassen begint pas tijdens de 
volle bloei van het koolzaadgewas (Makowski, 1979). 
De bloei begint rond eind april/begin mei en kan enkele weken ( 3 - 5 
weken) duren. Analoog aan de ontwikkeling van de zijassen in de tijd, zijn 
voor de verschillende vertakkingen verschillende bloeifasen aan te geven. 
De bloei begint later met toename van de vertakkingsorde, met als gevolg 
een verlenging van de totale bloeiduur en afrijpingsperiode. De bloeifase 
van hogere vertakkingsorden is veelal korter dan van lagere vertakkingsor-
den (Brune, Pleines & Marquard, 1987). 
Bij zomerkoolzaad vormen slechts ca. 45 % van de geopende bloemenknoppen 
hauwen, die niet aborteren. Daarbij worden meer hauwen gevormd aan de 
hoofdas dan aan een van de zijassen. En bij de zijassen worden de meeste 
hauwen gevormd aan de bovenste zijassen. Ongeveer 75 X van de hauwen komt 
voort uit bloemknoppen die zich in de eerste helft van de bloeiperiode 
openen (Tayo & Morgan, 1975). 
In de beginperiode van hauwvorming is een goede assimilatenvoorziening 
essentieel voor het kunnen voldoen aan het grote sink-potentieel van de 
ontwikkelende hauwen en zaden. Het feit, dat juist rond deze periode het 



bladoppervlak sterk afneemt en het hauwoppervlak relatief langzaam toeneemt 
( zie fig.1) maakt deze periode tot een kritische periode voor de uiteinde
lijke opbrengst (Grosse, Diepenbrock & Geisler, 1987). 
Het aantal zaden per hauw wordt ook juist in deze periode van begingroei 
van de hauwen bepaald (bij winterkoolzaad 300°C.dagen vanaf begin bloei, 
Leterme, 1983). Bij zomerkoolzaad wordt binnen de eerste acht dagen na de 
bestuiving van de bloemen het oorspronkelijke aantal aangelegde zaden per 
hauw (ca. 25) sterk gereduceerd, waarna het aantal constant blijft tot 
afrijping (Grosse, Diepenbrock & Geisler, 1987). 
De duur en snelheid van de zaadgroei worden o.a. beïnvloed door respectie
velijk de temperatuur en assimilatenvoorziening (Mendham, Shipway & Scott, 
1981-a). 
Diepenbrock & Geisler (1979) geven aan, dat de zaden aan de zijassen zich 
sneller ontwikkelen dan de zaden aan de hoofdas. De zaden aan de hoofdas 
blijven mogelijk langer in een fase van opslagcel-vorming, met als re
sultaat, dat deze zaden een grotere opslag-capaciteit hebben en uiteinde
lijk ook wat zwaarder zijn dan de zaden aan de andere assen (zie H.5.4.1.) 
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Fig.l-a. : Bijdrage van verschillende plantorganen aan de drogestofac-
cumulatie van winterkoolzaad (variëteit Jet Neuf) na de winter. 

Fig.l-b : Bladoppervlakindex (BFI) en hauwoppervlakindex (SFI) bij winter
koolzaad na de winter. 
(Naar Grosse & Geisler,1987; uit Grosse, Diepenbrock & Geisler, 
1987) 

1.3. Ontwikkeling en omgevingsfactoren. 

1.3.1. Bloeminductie, stengelstrekking en bloei 

1.3.1.1. Vernalisatie. 

Bloeminductie door lage temperaturen wordt vernalisatie genoemd en speelt 
een rol bij onder ander winterannuellen. Na het vormen van een vegetatief 
rozet in de herfst wordt onder invloed van temperaturen tussen 1°C en 10°C 
de aanleg van bloemknoppen geinduceerd. In eerste instantie wordt de groei 
en bloemknopvorming geremd door lage temperaturen. Pas na afloop van de 
koude periode zijn de planten instaat tot bloemknopvorming en doorschieten. 



De vorming van bloemen volgt niet altijd onmiddelijk op het moment van 
aanleg van de bloemknoppen. Speciaal bij koudebehoeftige planten kan een 
tijdsverloop optreden tussen de bloemknopaanleg en de realisatie van de 
bloei. Weliswaar verloopt de bloemvorming veelal sneller en beter naarmate 
de inductie vollediger is, doch in principe zijn inductie en realisatie van 
de bloei twee afzonderlijke processen, die zelfs verschillende uitwendige 
omstandigheden kunnen behoeven (Bruinsma, 1983). 
Onderscheid kan gemaakt worden in kwalitatieve en kwantitatieve 
koudebehoefte. In het eerste geval blijven de planten zonder koude vegeta
tief, in het tweede geval gaan de planten ook zonder koude uiteindelijk 
bloeien, echter wel vertraagd. (Van Dobben, 1977). 
De apex is het perticiperend orgaan voor vernalisatie (Bruinsma,1983). 

Verschillende onderzoekers (Myers et al,1982; Hodgson, 1978; Hiddema & 
Koster, 1976) hebben een kwantitatieve vernalisatiebehoefte bij winterkool
zaad aangetoond met betrekking tot de snelheid van ontwikkeling tot bloei. 
De minimum temperatuur voor vernalisatie in relatie tot het optreden van 
bloei, gevonden door deze genoemde onderzoekers zijn niet eenduiding en 
lopen uiteen van 1°C tot 8°C. Uit de onderzoeksresultaten van Hodgson 
(1978) blijkt, dat 1°C minder effectief is dan de wat hogere temperaturen. 
Wisselende dag- en nachttemperatuur heeft mogelijk ook een sterker vernali-
serend effect (Hodgson,1978). 
De koudebehoefte lijkt vooral betrekking te hebben op de verdere uitgroei 
en ontwikkeling van bloemknoppen en niet op de aanleg van de bloemknoppen 
(Diepenbrock & Geisler, 1985; Hodgson, 1978; Mendham et al, 1981-a; Geisler 
& Henning, 1981-b). Mendham et al (1981) geeft aan, dat mogelijk een mi
nimum aantal bladprimordia (> 12) de aanleg van bloemknoppen bepaalt. Geis-
ler Se Henning (1981-a) veronderstellen op basis van het feit, dat de aanleg 
van bloemknoppen al in oktober kan plaatsvinden, dat lage temperaturen geen 
invloed hebben op de aanleg van de bloemknoppen. 
Mendham & Scott (1975) geven aan, dat voor de bloeminductie mogelijk wel 
een vernalisatiebehoefte bestaat, echter met een vrij hoge minimumtempe-
ratuur (15-20°C). Hierdoor is het mogelijk, dat winterkoolzaad gezaaid in 
het voorjaar (tot in maart) wel tot bloei komt. 
Een andere mogelijkheid is, dat wel sprake is van een vernalisatie-behoefte 
met lage temperaturen, en dat aan deze behoefte voldaan wordt door lage 
temperaturen 's nachts. De gemiddelde dagtemperatuur geeft dan niet 
voldoende informatie over de werkelijke temperatuurbehoefte. 
Door Remmelzwaal & Habekotté (1986) is op basis van literatuur-gegevens en 
een groot aantal veldwaarnemingen een relatie afgeleid tussen de ontwikke
lingssnelheid (op basis van primaire ontwikkelingsstadia) en de vernalisa
tie-behoefte (zie H.I.4.). 
Hiddema & Koster (1976) vonden bij de meeste door hen onderzochte koolzaad
variëteiten (waaronder winterkoolzaad), dat deze na een koudebehandeling in 
eerste instantie achter bleven in lengtegroei. Vanaf een stengellengte van 
ca. 30 cm werd deze achterstand omgezet in een voorsprong 

1.3.1.2. Daglengte 

Naast vernalisatie speelt de daglengte ook een belangrijke rol bij het 
induceren van bloei. De gevoeligheid voor daglengte speelt voornamelijk in 
de periode van opkomst tot de aanleg van bloemknoppen (in de praktijk vaak 
rond begin stengelstrekking). Van de interactie tussen daglengte en 
vernalisatie is weinig bekend (Goudriaan, 1988). 



De daglengte-reaktie is per soort verschillend en zelfs per standplaats 
binnen de soort, afhankelijk van de geografische breedtegraad. 
Voor de daglengte zijn de bladeren perciperend. De daar gegenereerde 
prikkel wordt vervolgens naar de apex geleid (Bruinsma, 1983). 
Onderscheid wordt wel gemaakt in korte en lange dagplanten. Bij korte 
dagplanten treedt sneller bloei op bij korte dagen (8-16 uur). Bij lange 
dagplanten is de reaktie andersom (Van Dobben, 1977). 

Bij verschillende koolzaadvariëteiten (waaronder winterkoolzaad) is een 
kwantitatieve reaktie in ontwikkelingssnelheid tot bloei op de daglengte 
aangetoond (Myers et al, 1982; Hiddema & Koster, 1076; Major,1980). 
De onderzochte variëteiten verschillen in gevoeligheid voor daglengte en 
interactie met vernalisatie. 
Uit verschillende onderzoeksresultaten (Geisler & Henning, 1981-a, Mendham 
et al, 1981-a) blijkt, dat zowel met het korten van de dagen (in oktober) 
als met het langer worden van de dagen (vroeg in het voorjaar) aanleg van 
bloemknoppen kan optreden. Blijkbaar heeft de daglengte weinig invloed op 
de bloemknopaanleg. 
Gezien de invloed van de daglengte op de ontwikkelingssnelheid tot de 
bloei, heeft de daglengte gevoeligheid waarschijnlijk vooral betrekking op 
het uitgroeien van de in aanleg aanwezige bloemknoppen. 
Remmelzwaal & Habekotté (1986) hebben op basis van een groot aantal 
veldwaarnemingen een kwantitatieve relatie afgeleid voor de invloed van de 
daglengte op de ontwikkeling van winterkoolzaad, variëteit Jet Neuf (zie H 
1.4.) 

1.3.1.3. Temperatuur 

In het algemeen is temperatuurverhoging de belangrijkste factor, die de 
ontwikkelingssnelheid stimuleert. Indien sprake is van een vernalisatiebe-
hoefte zal pas na een koudeperiode de stimulerende werking tot uiting 
komen. De ontwikkeling kan vervolgens bij gevoeligheid voor daglengte nog 
geremd worden tot de optimale daglengte is bereikt. 
Indien voldaan is aan de vernalisatie- en daglengtebehoefte is de 
ontwikkelingssnelheid veelal evenredig met de temperatuur over een bepaald 
temperatuurtraject (Goudriaan, 1988). 
In de literatuur is, naast de beschreven relatie in een model van de 
ontwikkeling van winterkoolzaad (zie H.l.4.) geen quantitatieve informatie 
gevonden over de relatie temperatuur en ontwikkeling van winterkoolzaad. 

1.3.1.4. Stikstof 

In verschillende veldexperimenten van de RIJP (Rijksdienst IJsselmeer Pol
ders) werd de invloed van het stikstofaanbod op de ontwikkeling van winter
koolzaad gevolgd. Bij een N-gift van 250 kg/ha werd een bloeivertraging van 
een tot vijf dagen en een vertraging van het bereiken van de zwadmaai-
rijpheid van vier tot acht dagen waargenomen ten opzichte van een onbemest 
gewas. Geconcludeerd wordt, dat een hoog stikstofaanbod de vegetatieve 
ontwikkeling stimuleert, de bloei vertraagt en de afrijpingsperiode ver
lengt. (Remmelzwaal & Habekotté, 1986). 
Vergelijkbare resultaten werden gevonden door Scott et al (1973). 
Mendham et al (1981-b) vonden bij vroege zaai (25 augustus) en verschillen
de herfstikstofgiften (0, 50 en 100 kg/ha), dat de bladgroei werd gesti-



muleerd door een hoger stikstofaanbod. Op het moment van bloeminitiatie 
werden meer bladeren in aanleg gevonden, vooral bij het hoogste stikstofni-
vo. Het moment van bloemaanleg was daarbij ook iets vervroegd. Bij relatief 
late zaai ( 6 oktober) werd geen invloed van de stikstof waargenomen op het 
aantal bladeren op het moment van bloemaanleg. Dit is waarschijnlijk een 
gevolg van een te lage temperatuur als meest groei-bepalende factor. Alleen 
bij de hoogste N-gift werd bij de late zaai een vervroeging van bloemaan
leg van 5 dagen waargenomen. 

1.3.1.5. Plantdichtheid 

Uit waarnemingen van een groot aantal experimenten van de RIJP aan winter-
koolzaad blijkt, dat de plantdichtheid , van 25 tot 80 pl/m2 nauwelijks 
invloed heeft op het verloop van de ontwikkeling (gevolgd aan de hand van 
primaire ontwikkelingsstadia,volgens de ontwikkelings schaal van Habekotté, 
1978; zie bijlage 2). De planten werden in oktober gedund tot de gewenste 
dichtheid. 

1.3.1.6. Zaaitijdstip 

Evans & Ludeke (1987) vonden bij verschillende winterkoolzaad-variëteiten 
een langere periode ( in tijd) van opkomst tot het moment van bloemaanleg 
en zaadrijpheid bij latere zaai ( 6 aug., 4 sept, en 15 okt.). 
Tevens nam de bloem- en hauwproduktie af bij latere zaai. 
Ook Mendham et al (1981-a) vonden een langere periode tussen zaai en bloe-
minductie bij latere zaai. De lage temperaturen lijken de ontwikkeling tot 
bloemaanleg te vertragen. 
Indien vroeg gezaaid wordt, kan in de herfst al enige strekking van de 
stengel optreden. Deze strekking wordt gestimuleerd door een dichte stand 
en een stikstofgift in de herfst van het gewas. Door de stengelstrekking en 
de optredende concurrentie bij een dichte stand van het gewas is de gevoe
ligheid voor uitwintering groter. Als optimale standdichtheid in de herfst 
wordt 80-100 pl/m2 aangeraden (Vreeke, 1987). 

1.4. Modelmatige beschrijving van de ontwikkeling van winterkoolzaad 

Op basis van gegevens van verschillende rassenproeven met verschillende 
zaaidata met winterkoolzaad in Zuidelijk Flevoland is een beschrijvend 
model ontwikkeld van de fenologische ontwikkeling van het ras Jet Neuf 
(Remmelzwaal & Habekotté, 1986). 
In het model wordt de ontwikkeling in vier perioden verdeeld: van zaai tot 
opkomst, van opkomst tot schieten, van schieten tot volle bloei en van 
volle bloei tot zwadmaairijpheid. In de eerste, derde en vierde periode 
wordt de ontwikkeling afhankelijk gesteld van de temperatuur. Over deze 
perioden worden de gemiddelde etmaaltemperaturen, gerekend vanaf een basis-
temperatuur van resp. 0, 2 en 6°C, gesommeerd. In de periode van opkomst 
tot schieten worden voor sommatie, de gemiddelde etmaal temperaturen minus 
een basistemperatuur van 2°C vermenigvuldigd met een daglengte- en een 
vernalisatiefactor, beide kleiner of gelijk aan 1. 
De vernalisatie is optimaal (vernalisatie-factor=l) bij 3-5°C. Van 0°C tot 
3°C neemt de vernalisatie-factor lineair toe (van 0 tot 1) en van 5°C tot 
8°C neemt de vernalisatie-factor lineair af (van 1 tot 0). De daglengte-



factor wordt beschreven met daglengte/24. 
Goede resultaten werden bereikt met simulatie van de stadia volle bloei en 
zwadmaairijpheid (Remmelzwaal & Habekotté, 1986). 

1.5. Ontwikkelingsschalen 

Voor het gewas koolzaad (Brassica Napus L.) zijn een aantal verschillende 
ontwikkelingsschalen beschreven (Harper & Berkenkamp, 1975 (Canada); Habe
kotté, 1978 (Nederland); Schütte et al,1982 (Duitsland), Sylvester-Bradley, 
1984,85 (Engeland) en een Franse schaal). De schalen verschillen vooral in 
detaillering en accentuering van bepaalde ontwikkelingsfasen. De 
Canadese, Nederlandse en Engelse Ontwikkelingsschalen zijn in de bijlagen 
weergegeven (resp. bijlage 1, 2 en 3). 

Door Sylvester-Bradley (1984) zijn de veel toegepaste kriteria voor een 
gecodeerde beschrijving van de ontwikkeling van granen (Zadoks, Chang & 
Konzak, 1974) aangepast voor beschrijving van de ontwikkeling van koolzaad 
en als uitgangspunt genomen voor het opstellen van de Engelse 
ontwikkelingsschaal voor koolzaad. Aan de hand van deze kriteria zullen de 
genoemde ontwikkelingsschalen voor koolzaad besproken worden. De kriteria 
zijn: 
1- Zoveel mogelijk dient de beschrijving van de ontwikkelingsstadia van de 
plant gebaseerd te zijn op de verschijningsvorm van de plant en niet op 
afmetingen van bepaalde plantorganen. 
2- De ontwikkelingsstadia moeten zonder optische hulpmiddelen makkelijk 
herkenbaar zijn in het veld. 
3- Voor globaal gebruik van de ontwikkelingsschaal zijn negen of tien 
primaire ontwikkelingsstadia voldoende. 
4- De onderscheiden ontwikkelingsstadia moeten beschreven zijn in volgorde 
van verschijning. De verschillende ontwikkelingsstadia hoeven elkaar niet 
uit te sluiten. 
5- Primaire ontwikkelingsfasen moeten verdeeld worden in secundaire 
ontwikkelingsstadia om een meer gedetailleerd gebruik mogelijk te maken. 
6- De primaire en secundaire ontwikkelingsstadia moeten zodanig gecodeerd 
zijn, dat veldwaarnemingen makkelijk verwerkt kunnen worden. 
7- De beschrijving van de ontwikkelingsstadia dient helder te zijn en 
toepasbaar voor verwante soorten en variëteiten groeiend in verschillende 
werelddelen. 
8- De verschillende ontwikkelingsstadia dienen geïllustreerd te zijn. 
9- De beschrijving van de ontwikkelingsstadia dient betrekking te hebben 
op enkele planten. De ontwikkeling van een gewas kan vervolgens door de 
gebruiker beschreven worden op basis van bijvoorbeeld het gemiddelde of de 
mediaan van aanwezige ontwikkelingsstadia van de verschillende planten in 
het gewas. 

De ontwikkelingsschaal van Harper & Berkenkamp (1975, zie bijlage 1) be
staat uit een numerieke code met een korte beschrijving van primaire (1-5) 
en secundaire ontwikkelingsstadia. De schaal is vooral gericht op de be
schrijving van zomerkoolzaad (Brassica napus annua L.) en zomerraapzaad 
(Brassica campestris L.). Hoewel de schaal veel is gebruikt, is hij voor 
huidige toepassing niet gedetailleerd genoeg (Sylvester- Bradley,1984). 
De Franse schaal (EPPO, 1987) maakt gebruik van een lettercode voor be
schrijving van de primaire ontwikkelingsstadia ( A t/m F). De beschrijving 
van de secundaire ontwikkelingsstadia is beperkt; deze is voor beschrijving 



van de bladontwikkeling onvolledig en ontbreekt voor stengelstrekking en 
zaadrijping. Bij de beschrijving wordt geen onderscheid gemaakt in hoofdas 
en zijassen. Vanwege de variabele spreiding in ontwikkeling van genoemde 
assen is een ruime interpretatie mogelijk voor onderscheiden van de stadia, 
hetgeen in strijd is met genoemde kriteria (no. 7) 
De ontwikkelingsschaal van Schütte, Steinberger & Meier (1982) is veel 
gedetailleerder dan de Canadese schaal en Franse schaal en voldoet voor een 
groter gedeelte aan de genoemde kriteria. Beperkingen van de schaal zijn de 
onvolledige beschrijving van de bladontwikkeling en het gebruik van een 
lengte maat (in cm.) voor beschrijving van de stengelstrekking. Bovendien 
wordt ook bij deze schaal geen onderscheid gemaakt in beschrijving van de 
hoofdas en de zijassen. 
De Engelse schaal (Sylvester-Bradley, 1984; EPPO, 1987) voldoet het beste 
aan de genoemde kriteria (zie bijlage 3). Onderscheid is gemaakt in 9 
primaire ontwikkelingsstadia, die overlap in ontwikkeling vertonen en naast 
elkaar gebruikt kunnen worden. Vanwege het variabele verschil in ontwikke
ling van de hoofdas en de zijassen, wordt bij de beschrijving van de 
ontwikkelingsstadia de ontwikkeling van de hoofdas gevolgd. Het is de enige 
schaal, waar de afsterving van blad, stengel en hauwen in aparte stadia 
worden beschreven, hetgeen voor koolzaad van belang is voor bepaling van 
het oogsttijdstip. Met het onderscheiden van secundaire ontwikkelingsstadia 
is een meer gedetailleerde beschrijving mogelijk. Voor de bladproduktie en 
stengelstrekking is hierbij afstand gedaan van een indeling in 9 of 10 
stadia, zodat de beschrijving van blad- en stengelstrekking eenvoudiger en 
vollediger wordt. 
De Nederlandse schaal (Habekotté, 1978) is een groot aantal jaren toegepast 
in Nederland en alleen daarom al van grote waarde voor de bestudering van 
de ontwikkeling van winterkoolzaad (zie bijlage 2). Bij het opstellen van 
de codering met bijbehorende korte beschrijving van de groeistadia werd 
uitgegaan van de werkwijze bij de alom bekende Feekes-schaal voor tarwe. De 
kern van de schaal bestaat uit een beschrijving van 16 primaire 
ontwikkelingsstadia. Secundaire stadia worden als een mogelijke uitbreiding 
aangegeven, maar niet uitgebreid beschreven. 



2. ASSIMILATIE EN TRANSLOCATIE VAN ASSIMILATEN 

2.1. 14C-fixatie en -translocatie 

Verschillende onderzoekers hebben source-sink relaties bij koolzaad onder
zocht met behulp van 14C. Experimenten zijn uitgevoerd met verschillende 
koolzaad variëteiten (winter- en zomerkoolzaad) en raapzaad, bij zowel in 
het veld groeiende als in de kas groeiende planten. Na blootstelling aan 
14C02 van gehele planten of plantorganen gedurende een periode van ca. 0,5-
1,0 uur werden de 14C-gehaltes van verschillende plantorganen direct geme
ten, gevolgd door metingen na langere perioden ( 24 uur tot 60 dagen). Deze 
experimenten geven voornamelijk kwalitatieve informatie over de 
assimilatenbronnen en translocatie binnen de planten. 

2.1.1. 14C-fixatie 

Alle plantorganen van koolzaad bevatten chlorofyl en huidmondjes (Major, 
1975) en zijn in staat tot fotosynthese. Uit verschillende literatuurbron
nen ( zie tabel 1, blz.12) blijkt, dat gedurende de vegetatieve fase tot en 
met begin van de bloei (ontwikkelingsstadium 4.1, naar Harper & Berkenkamp 
1975, zie bijlage 1) of begin van de hauwvorming (ontwikkelingsstadium 4.2-
4.4) de bladeren bij winterkoolzaad (variëteit Jet Neuf) de belangrijkste 
assimilatenbron zijn. Gedurende de fase van snelle hauwgroei (4.2-4.4) of 
in het begin van de rijpingsfase, wanneer de zaden hun uiteindelijke groot
te hebben bereikt maar nog doorzichtig of groen zijn, wordt deze rol over
genomen door de stengel. In de fase van begin tot late zaadrijping (5.1-
5.5) zijn de hauwen de belangrijkste assimilatenbron (Chapman, Daniels, 
Scarisbrick, 1984; Addo-Quaye, Daniels, Scarisbrick, 1985; Brar & Thies, 
1977). 
Uit metingen van 14C02-fixatie aan raapzaad (Br.campestris: Span) blijkt, 
dat eenzelfde verschuiving in assimilatenbronnen optreedt (Rood, Major & 
Charnetski, 1984). 
Bij zomerkoolzaad (Br. napus: Oro) is tijdens de fase van begin zaadrijping 
(5.1-5.2) het blad nog steeds de belangrijkste assimilatenbron (Brar & 
Thies, 1976). 

Addo-Quaye et al (1985) toonden aan met C02-fixatie metingen aan verschil
lende hoogtes van de plant, dat in het begin van de bloei (ontwikkelings
stadium 4.1.) de lagere plantdelen, zowel de bladeren als de stengel de 
meeste 14C fixeren (zie fig 2). Chapman et al (1984) vonden eenzelfde 
patroon in twee verschillende experimenten (exp 1, fig 4 en exp 2 fig 3). 
Bij experiment 1 werd tevens de lichtintensiteit waargenomen op 
verschillende hoogtes in het gewas (zie fig 4). Hierbij valt op, dat rond 
het begin van de bloei het blad voor de meeste lichtuitdoving zorgt en 
tijdens de fase van begin zaadrijping de reproduktieve organen in het gewas 
(ontw. st. 5.2). Dit sluit aan bij het feit, dat na de begingroei van de 
hauwen (na ca. ontw.st.4.4) de hauwen de belangrijkste C02-bron worden (zie 
tabel 1). 
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Fig.2 : 14C-fixatie rond het begin van de 
bloei bij winterkoolzaad. Ontwikkelings
stadium 4.1.(ontwikkelingsschaal van Harper 
& Berkenkamp,1975). 
(naar Addo-Quaye et al ,1985) 
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Dissection of plant, 1980-1. R, root»; M(a), main 
stem below leaf 2; M(b), main stem between leaf 1 and 
leaf 2; M(c), proximal half of terminal raceme; M(d), 
distal half of terminal raceme ; B„ branch 1 [(a) proxi
mal half]; B„ branch 2 [(b) distal half]; L„ leaf sub
tending B,; L,, leaf subtending B t ; B,, branch 3; B„ 
branch 4: B„ branch S. 

Fig. 3 : 14C-fixatie rond begin van de bloei 
bij winterkoolzaad. Ontwikkelingsstadium 4.1. 
(ontwikkelingsschaal van Harper & Berkenkamp, 
1975). 

(naar Chapman et al, 1984) 
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Fig.4 : 14C-fixatie (gemeten na een half uur) en lichtverdeling (percentage 
fotosynthetish actieve straling PAR) in het gewas winterkoolzaad 
rond begin bloei (a,ontwikkelingsstadium 4.1.) en rond begin van de 
rijpingsfase (b,ontwikkelingsstadium. 5.2.) (Chapman et al,1984). 

2.1.2. 14C-translocatie 

Experimenten, waarbij opgenomen 14C door de plant is gevolgd gedurende 
volgende ontwikkelingsstadia van koolzaad en raapzaad geven inzicht in de 
translocatie van assimilaten van de C02-assimilaten bronnen (sources) naar 
de assimilaten-importeurs (sinks). Resultaten van dergelijke metingen zijn 
weergegeven in tabel 1. De resultaten zijn weergegeven in percentages 14C-
activiteit van verschillende plantorganen ten opzichte van de activiteit 
van de gehele plant. Geen rekening is gehouden met afname van absolute 
activiteit door bladval en respiratie. 
Resultaten van metingen aan winterkoolzaad en raapzaad tonen, dat in de 
groeiperiode van volle bloei (ontw.st.4.2-4.4) tot volle rijpheid (ontw. 
st. 5.5) van het zaad, de reproduktieve organen de belangrijkste assimila
ten importeurs zijn (Rood et al, 1984; Chapman et al, 1984). Rond begin 
bloei (ontw.st. 4.1), wanneer nog stengelgroei optreedt, is bij winterkool
zaad (Jet Neuf) de stengel ook een belangrijke sink voor assimilaten. In 
dit stadium heeft de stengel een sterkere sink-activiteit dan de reproduc
tieve organen (Chapman et al, 1984; Addo-Quaye et al, 1985). Bij raapzaad 
zijn in dit stadium zowel de wortel en hauwen belangrijke importeurs van 
assimilaten (Rood et al, 1984) 
Op basis van metingen aan raapzaad en winterkoolzaad kan verondersteld 
worden, dat assimilaten die bij het begin van de bloei gevormd zijn, later 
gedurende de fase van snelle hauwgroei (ca. 4.2-4.4) en afrijpingsfase (> 
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5.) gedeeltelijk ten goede komen aan de reproductieve organen of zaden (zie 
tabel 1, A en C). Hetgeen kan duiden op een tijdelijke opslag van assimi-
laten in stengel en/of blad. 
Quillere & Triboi (1987, uit Borm, 1987) geven op basis van hun onderzoeks
resultaten aan, dat alle plantorganen een rol kunnen spelen als tijdelijk 
opslagorgaan voor assimilaten. Bladeren en wortels verliezen vooral 
gedurende de bloei de opgeslagen assimilaten, terwijl bij de stengels, 
bloeiwijzen en hauwwanden dit na het einde van de bloei gebeurd. Vooral de 
redistributie van reservestoffen in de hauwwanden draagt bij aan de uitein
delijke zaadopbrengst. Daarentegen vonden Bilsborrow & Norton (1987, uit 
Borm, 1987) geen aanwijzingen, dat remobilisatie van assimilaten van belang 
is voor de zaadgroei. 

2.2.Assimilerend oppervlak en opbrengst 

Zoals beschreven in H 2.1.1. zijn de bladeren de belangrijkste bron voor de 
assimilaten voorziening tot en met het begin van de bloei of hauwvorming. 
In volgende fasen wordt deze rol over genomen door resp. de stengel en de 
hauwen. 
Clark & Simpson (1978) toonden een positieve correlatie aan tussen de 
maximale LAI (Leaf Area Index m2/m2) en zaadopbrengst en LAD (Leaf Area 
Duration) en zaadopbrenst. Een veel zwakkere relatie werd gevonden tussen 
hauwoppervlak en opbrengst (zomerkoolzaadvariëteit Tower). 
Zij concluderen, dat de grotere invloed van het bladoppervlak op de uitein
delijke opbrengst een gevolg is van de invloed van de assimilaten voorzie
ning op de vorming van de totale sinkcapaciteit in de vorm van aantal 
hauwen en zaden. Deze resultaten sluiten aan bij het feit, dat de hauwen 
pas de belangrijkste bron voor de assimilaten worden na de kritische fase 
voor hauw- en zaadabortie (zie H.l.2. en H.5.3.) 
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Tabel 1 :Fixatie en translocatie van 14C, gemeten na blootstelling van 
koolzaad- en raapzaadplanten aan 14C02, gedurende 0,5 - 1,0 uur. De 
gehaltes (in percentages van het totale gehalte van de gehele plant) aan 
14C in de verschillende plantdelen zijn gemeten direct na de blootstelling 
aan 14C02 en na 24 uur tot 60 dagen. 

A : Raapzaad (Br. Camp..variëteit Span; Rood et al, 1984) 
Veldexperiment 

Ontwikkelings uren/dagen perc. radioactiviteit 
stadium na behandeling wortels stengel blad hauwanden zaad 

4.1 
4.3 
5.5 

4.3 
5.1 
5.5 

5.1 
5.2 
5.5 

1 uur 
14 dagen 
60 dagen 

1 uur 
14 dagen 
60 dagen 

1 uur 
14 dagen 
31 dagen 

7,9 
15,3 
22,8 

2,2 
4,6 
5,0 

3,0 
5,2 
8,6 

45,5 
46,6 
54,6 

43,3 
28,5 
33,5 

29,0 
11,8 
17,0 

41,1 
22,9 

o, 

18,6 
8,7 
o, 

17,1 
6,4 
o, 

5,5 
15,3 
11,9 

32,4 
35,1 
37,5 

46,0 
38,2 
30,1 

o, 
0, 

10,7 

3,5 
23,1 
24,1 

4,9 
38,4 
44,3 

B : Winterkoolzaad (Br.Napus»variëteit Jet Neuf; Chapman et al,1984) 

Veldexperiment 1 (79/80) 
4.1 0,5 uur 

24 uur 

4.2-4.4 

5.2 

5.3-5.5 

0,5 uur 
24 uur 

0,5 uur 
24 uur 

0,5 uur 
24 uur 

Veldexperiment 2 (80/81) 
4.2 0,5 uur 

24 uur 

4.3-4.4 

4.4-5.1 

5.2 

0,5 uur 
24 uur 

0,5 uur 
24 uur 

0,5 uur 

30,2 
43,7 

51,7 
43,6 

40,8 
25,9 

43,5 
35,7 

29,4 
45,0 

28,1 
38,4 

50,5 
43,3 

30,2 

66,8 
41,9 

34,1 
28,4 

12,6 
12,2 

10,8 
4,6 

69,2 
45,0 

69,3 
51,2 

30,7 
27,8 

14,7 

2,1 
6,9 

13,9 
23,5 

47,5 
60,2 

51,7 
52,0 

1,7 
7,2 

2,4 
9,0 

18,2 
28,0 

55,4 
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Tabel 1: vervolg 

C : Winterkoolzaad (Br. Napus, variëteit Jet Neuf, Addo-Quaye et al, 1985) 
Veldexperiment 

Ontwikkelings 
stadium 

dagen/uren 
na behandeling wortels 

perc. radioactiviteit 
stengel blad hauwanden zaad 

1 (iets later) 
2-4.3 
4 
2-5.3 

0,82 
1,09 
2,40 
2,54 
3,8 

37,55 
50,17 
60,53 
72,74 
80,88 

57,58 
41,72 
29,17 
17,75 
2,82 

4,06 
7,20 
7,76 
7,10 

13,12 

Zomerkoolzaad (Br.napus,variëteit Oro.Brar & Thies,1976) 
Kasexperiment 

ca. 5.1 0 uur 
4 uur 

0,0 
0,8 

24,6 
17,2 

48,9 
40,0 

25,4 
17,7 

1,1 
24,3 
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3. DROGESTOF-ACCUMULATIE, -VERHOUDINGEN EN -VERDELING 

3.1. Inleiding 

In de literatuur zijn vele voorbeelden te vinden van correlaties tussen 
afmetingen en gewichten van verschillende onderdelen van planten. Bij 
gelijk blijvende milieu-omstandigheden als temperatuur, daglengte, lichtin
tensiteit, nutriënten- en vochtvoorziening wordt elke fase van ontwikkeling 
van planten gekenmerkt door vaste verhoudingen in toename van drogestof-
gewicht van verschillende plantorganen. Deze verhoudingen maken onder gege
ven milieu-omstandigheden een optimale groei mogelijk (Brouwer, 1983). De 
wijziging in drogestof-distributie is daarbij meer gekoppeld aan overgangen 
in de ontwikkeling gebaseerd op veldkenmerken, dan aan botanisch gedefi
nieerde overgangen (zoals de overgang van vegetatieve naar generatieve 
fase, Goudriaan, 1988) 
In simulatie-studies wordt de verdeling van assimilaten over de 
verschillende plantorganen veelal gebaseerd op deze vaste verhoudingen in 
toename van drogestofgewicht per ontwikkelingsfase. Onder optimale groei-
omstandigheden met voldoende nutriënten- en vochtvoorziening en vergelijk
bare lichtintensiteit en daglengte wordt weinig variatie in drogestof-
verdeling gevonden. (Penning de Vries & Van Laar, 1982). 
De vaste verhoudingen in drogestof-verdeling naar de verschillende plantor
ganen sluiten aan bij source-gelimiteerde groei van de organen. Andere 
mogelijkheden zijn een verdeling van drogestof volgens prioriteit en sink-
gelimiteerde groei van plantorganen. Een voorbeeld van drogestof-verdeling 
volgens prioriteit is het gebruik van assimilaten voor onderhouds-processen 
van de plant (Van Keulen & Seligman,1987). Pas als aan deze behoefte is 
voldaan, worden de resterende assimilaten gebruikt voor de groei van de 
verschillende plantorganen. Een voorbeeld van sinkgelimiteerde groei is de 
zaadvulling van granen. De sinksterkte is bij veel zaadgewassen gecorre
leerd aan het aantal zaden en de groeisnelheid van deze zaden in achtereen
volgende ontwikkelingsstadia. Een teveel aan koolhydraten in het begin van 
de zaadvullingsfase wordt hierbij in de vorm van reserve stoffen opgesla
gen in de stengel. In latere groeistadia komen deze reservestoffen ten 
goede aan de zaadvulling (Spiertz, 1982). 

3.2. Drogestof-accumulatie bij winterkoolzaad 

In figuur 1-a (zie H.I.2.; Grosse & Geisler,1987) is de drogestof-accumula-
tie van de verschillende plantorganen van winterkoolzaad cumulatief uitge
zet tegen de tijd. Het verloop van de drogestof-accumulatie toont, dat in 
het begin van de groei het blad het voornaamste aandeel van de totale 
hoeveelheid drogestof inneemt. Met de strekking van de stengel neemt het 
drogestof-aandeel van de stengel toe en het aandeel van het blad af. Vanaf 
ongeveer volle bloei neemt het absolute bladgewicht af en het hauw- en 
zaadgewicht neemt sterk toe. 
Opvallend is, dat rond de volle bloei nog maar de helft van de totale 
hoeveelheid drogestof is gevormd. Vanaf dat moment neemt het assimilerende 
bladoppervlak af en in een iets later stadium neemt het hauwoppervlak pas 
sterk toe (zie figuur 1-b, zie H.2.I.). In de tussen liggende fase speelt 
de stengel een belangrijke rol in de assimilaten-voorziening (zie ook 
H.2.1.1.). 
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3.3. Drogestof-verdeling en -verhoudingen bij winterkoolzaad 

Experimentele data van twee veldexperimenten met verschillende zaaidata en 
dichtheden, uitgevoerd in de jaren 1983 en 1984 (Backx & Duivenvoor
den,1984; De Boer & Langenhuysen,1985) zijn gebruikt voor berekening van de 
verhoudingen van de orgaangewichten ten opzichte van het totale drogestof-
gewicht en de drogestof-verdeling. In de figuren 5-a t/m 5-g zijn de 
verhoudingen plantorgaangewichten/totaalgewicht uitgezet tegen het ontwik
kelingsstadium. Voor berekening van de verhoudingen blad/-, stengel-/ en 
wortel/totaalgewicht zijn data van beide experimenten gebruikt, voor de 
overige alleen de data van het laatste experiment. Opvallend is, dat de het 
verloop van de verhoudingen met het ontwikkelingsstadium van bladgewicht-
/totaalgewicht, stengelgewicht/totaalgewicht, bloemgewicht/totaalgewicht 
en (hauwwand- + zaadgewicht)/totaalgewicht in de verschillende behandeling
en en jaren vrij constant zijn. De verhoudingen van afzonderlijk hauwwand-
gewicht/totaalgewicht en zaadgewicht/totaalgewicht vertonen een grote 
spreiding. Wanneer deze verhoudingen bij elkaar opgeteld worden, verdwijnt 
een groot deel van de spreiding (zie fig. 5-g). 
De berekende drogestof-verdelingen naar de verschillende plantorganen ver
tonen grote schommelingen (zie fig. 6 drogestof-verdeling naar het blad, op 
basis van data van De Boer & Langenhuysen,1985). Deze schommelingen zijn 
(waarschijnlijk) voornamelijk het gevolg van de heterogeniteit van het 
plantmateriaal, wat betreft het totale drogestof-gewicht en de droge-
stofgewichten van de plantorganen. Verder zijn de schommelingen mogelijk 
een gevolg van variërende milieuomstandigheden op het proefperceel. 
In de experimenten werd geen aandacht besteed aan de vorming en reallocatie 
van reserve-stoffen en aan de drogestofgewichten van afzonderlijk oude en 
jonge stengeldelen. Bovendien waren de metingen aan de bladafsterving niet 
volledig en de metingen van de drogestofgewichten van de hauwen en zaden 
niet gedetailleerd. De experimentele gegevens zijn dien ten gevolge niet 
volledig genoeg voor berekening van een verdeling van assimilaten , te 
gebruiken in een simulatie-model. Hiervoor zijn aanvullende waarnemingen 
nodig. 

Opgemerkt dient te worden, dat een vaste distributie van drogestof per 
ontwikkelingsfase (zie H.3.1.) niet samengaat met een vast verloop van 
verhoudingen van plantorgaangewichten/totaal plantgewicht met het ontwikke
lingsstadium (zoals de figuren 5-a t/m 5-g suggereren). Dit wordt geïl
lustreerd in de figuren 7-a, -b en -c. Uitgaande van een vast verloop van 
plantorgaangewicht/totaalgewicht (V) met toename van de ontwikkeling van 
een plant zullen tussen twee achtereenvolgende ontwikkelingsstadia (0S1 en 
0S2) met verschillende V (VI en V2) bij wisselingen in totale drogestof-
toename ( Tl en T2) verschillende drogestofverdelingen (al en a2) gevonden 
worden (zie fig. 7-a). Uitgaande van een vast verloop van drogestof-verde
ling met toename van de ontwikkeling van een plant, zullen bij wisselingen 
in totale drogestof-toename tussen achtereen volgende ontwikkelingsstadia 
verschillende verhoudingen gevonden ( V2,l en V2,2) worden van plantorgaan-
/totaalgewicht per ontwikkelingsstadium (zie fig. 7-b). Alleen als de 
verhouding in plantorgaangewicht/totaalgewicht en de drogestof-verdeling 
constant blijven gedurende de gehele ontwikkeling van de plant, kan er 
sprake zijn van zowel een vaste verdeelsleutel van drogestof als van vaste 
verhoudingen in plantorgaangewichten/totaalgewicht (zie fig. 7-c). 
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Fig. 5: Verhoudingen van plantorgaangewichten/totaalgewicht uitgezet tegen 
het ontwikkelingsstadium van winterkoolzaad. De verhoudingen zijn 
berekend op basis van experimentele data van een veldexperiment 
met verschillende zaaidata en plantdichtheden (experimentele data 
van : exp.1 : Backx & Duivenvoorden, 
Langenhuysen, 1985). 
Exp.1: 

Exp.2 : 
* 
O 
A 
a 
o 
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zaai 25-8-*82, 15 pl/m2 
, , , 8 0 pl/m2 
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,, , 4 0 pl/m2 
, , , 8 0 pl/m2 

zaai 15-9-'83, 25 pl/m2 
,, ,80 pl/m2 

1984; exp2: De Boer & 

+ : zaai 6-9-*82, 15 pl/m2 
* 
• 
A 
* 

,, ,80 pl/m2 
zaai 5-9-»83, 25 pl/m2 
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Fig. 6: Drogestofverdeling naar het blad, berekend op basis van 
experimentele data van een veldexperiment met verschillende 
zaaidata en plantdichtheden (zie voor legenda fig.6 ; experimentele 
data van De Boer & Langenhuysen, 1985). 
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Fig. 7: Plantorgaangewicht uitgezet tegen het totale plantgewicht voor 
achtereen volgende ontwikkelingsfasen van een plant (0S1 en 0S2). 

a- De drogestof-verdelingen ( al en a2 ) zijn niet gelijk bij 
verschillen in totale drogestof-toename (ATI enAT2) tussen de 
achtereen volgende ontwikkelingsstadia bij verandering van de 
verhouding in plantorgaan/totaalgewicht (VI en V2). 

b- De verhoudingen in plantorgaan/totaalgewicht bij een volgend 
ontwikkelingsstadium (0S2, 1 en 2) zijn niet gelijk bij 
gelijkblijvende drogestofverdeling (al) tussen achtereen volgende 
ontwikkelingsstadia en wisselingen in totale drogestof-toename 
(ATI en AT2 ). 

c- Verhouding in plantorgaan/totaalgewicht blijft gelijk bij 
achtereenvolgende ontwikkelingsstadia (0S1 en 0S2). De drogestof
verdeling (al) blijft nu constant bij wisseling in totale droge
stof toename (ATI enAT2). 
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4. BLADAANTAL, BLADOPPERVLAK (LAI) EN SPECIFIEK-BLADOPPERVLAK (SLA) 

4.1. Bladaantal 

4.1.1. Inleiding 

Naast de primaire toestandsvariabelen van ontwikkeling (zie H.l.5.) kan het 
bladaantal als secundaire toestandsvariabele worden bijgehouden voor be
schrijving van de ontwikkeling. Op deze wijze is een meer gedetailleerde 
beschrijving van de ontwikkeling in het vegetatieve stadium mogelijk. Bij 
het uitvoeren van experimenten, waarbij bijvoorbeeld groeiparameters geme
ten worden, kunnen nu planten met verschillen in chronologische leeftijd, 
maar met hetzelfde ontwikkelingsstadium met elkaar vergeleken worden. 
Voor de beschrijving van de ontwikkeling aan de hand van aantallen bladeren 
wordt veel gebruik gemaakt van de plastochron-index, ontwikkeld door Erick-
son en Michelini (1957). Met de plastochron-index wordt de bladverschijning 
beschreven ten opzichte van een referentie-lengte (RL). Het totale aantal 
bladeren (n) wordt geteld en de lengte van het laatste blad, dat de de 
referentie-lengte heeft gepasseerd (Ln) en de lengte van het blad dat deze 
lengte nog niet heeft gepasseerd (Ln + 1) worden gemeten. De ontwikkeling 
wordt beschreven met de formule : 

e e 
log (Ln) - log (RL) 

PI = n + e e 
log (Ln) - log (Ln + 1) 

Deze methode is alleen geschikt voor planten met een hoofdas waaraan de 
bladeren zich ontwikkelen. Voorwaarden voor de methode zijn: 
- De periode tussen verschijnen van achtereenvolgende bladeren is constant 

aan dezelfde plant (bij gelijk blijvende milieu-omstandigheden). 
- De begingroei van een blad verloopt exponentieel. 
- De begingroei van achtereenvolgende bladeren aan dezelfde plant vertonen 

eenzelfde relatieve groeisnelheid. 
Wanneer de ontwikkeling van een plant globaal gevolgd wordt over een 
langere periode kan het voldoende zijn alleen het aantal bladeren te 
tellen, dat de referentie-lengte is gepasseerd. Afwijkingen in de metingen 
beperken zich dan tot decimale fracties van de plastochron-index (Vendeland, 
1982). 
De bladaanleg stopt meestal met de aanvang van bloemknopvorming (Bruinsma, 
1983; Dale, 1982). De afsplitsingssnelheid van bladeren is, afhankelijk van 
plantensoort of variëteit, gerelateerd aan de omgevingstemperatuur, 
daglengte en lichtintensiteit (Goudriaan, 1988 ;Milthorpe & Moorby, 1974, 
Horie et al,1979). 
De temperatuurafhankelijkheid van de bladafsplitsingssnelheid en van de 
bloeiinductie is vaak hetzelfde, maar de daglengte gevoeligheid niet. Het 
gevolg is, dat het aantal bladeren bij bloei niet afhangt van de 
temperatuur, maar wel van de daglengte (Goudriaan, 1988). 

4.1.2. Bladaantal bij winterkoolzaad 

Daniels et al (1986) geven aan, dat het uiteindelijke aantal bladeren aan 
de hoofdstengel bepaald wordt in de periode tot initiatie van de bloem-
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knoppen aan de hoofdstengel begint. Het maximale aantal bladeren wordt 
beïnvloed door zaaidatum en koolzaadvariëteit (zie tabel 2, Daniels et al, 
1986) . 

tabel 2 : De invloed van variëteit winterkoolzaad en zaaidatum 
maximale aantal bladeren en datum van bloeminitiatie 
et al, 1986). 

op het 
(Daniels 

Variëteit zaaidatum aantal bladeren 
aan de hoofdstengel 

datum van bloeminitiatie. 

Victor 
Victor 
Rafal 
Jet Neuf 
Bienvenu 
Bienvenu 

13 sept.1975 
13 okt.1975 
19 aug.1981 
25 aug.1982 
24 aug.1983 
26 sept.1983 

23 
13 
26 
23 
22 
15 

30 nov.1975 
15 feb.1976 

4 nov.1981 
9 nov.1982 

10 nov.1983 
20 nov.1983 

Geisler & Henning (1981-a) onderzochten de invloed van standdichtheid op 
onder andere het bladaantal in een aantal veldexperimenten (1975-1977) bij 
de winterkoolzaad variëteiten Diamant en Quinter. De bladeren werden geteld 
als de differentiëring in bladoppervlak en bladsteel voltooid was. De 
resultaten zijn weergegeven in tabel 3. Opmerkelijk is, dat de standdicht
heid al in de herfst invloed heeft op het aantal bladeren aan de hoofdas. 
Bij een stand van 50 planten/m2 is een maximaal aantal in de herfst al half 
oktober bereikt, terwijl bij de lagere dichtheden de bladvorming nog door
gaat tot minstens eind oktober. Het aantal bladeren is bij de hoge dicht
heid lager dan bij de lage dichtheden. Dit is mogelijk een gevolg van 
versnelde afsterving van de onderste bladeren. In het voorjaar wordt ook 
een hoger maximaal aantal bladeren bereikt bij de lage dichtheden. 

tabel 3 : Bladontwikkeling (aantal bladeren/plant) voor en na de winter in 
relatie tot de standdichtheid (Geisler & Henning, 1981-a). 

datum 

26- 9-'76 
5-10-*76 

15-10-'76 
25-10-'76 

11- 3-'77 
25- 3-*77 

8- 4-'77 
22- 4-'77 

6- 5-'77 
20- 5-*77 

3- 6-'77 
27- 6-'77 

Sti 

9 

12,9 
16,1 
18,5 
20,1 

17,7 
19,6 
22,1 
23,3 
23,0 
20,0 
15,6 
11,4 

inddichtheid ( 
18 

12,5 
15,3 
17,6 
18,8 

16,9 
16,4 
18,2 
22,6 
21,6 
17,8 
14,4 
10,7 

pl/m2) 
50 

11,5 
13,3 
15,0 
14,9 

14,3 
14,6 
16,2 
18,4 
18,7 
15,2 
13,7 
9,5 

GD 5Z 
(kritieke waarde) 

0,8 
0,3 
0,3 
0,2 

0,6 
0,7 
0,6 
0,7 
0,5 
0,4 
0,5 
1,2 

23 




