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Voorwoord

G. J. VERVELDE

Het voortbestaan van het leven hangt af van produktiviteit van orga-
nismen. Welke beginselen de produktie beheersen is grotendeels reeds
in de vorige eeuw door biologische en landbouwkundige studies bloot-
gelegd. Vooral de factoren die inwerken op de produktic van het
beperkte aantal organismen die van belang zijn voor de landbouw
zijn, en worden, op ruime schaal onderzocht. Soortgelijke studies aan
andere organismen hebben nu echter aan belang gewonnen, daar we
gaan beseffen dat een ongestoorde voortgang van de produktie op het
ogenblik geen vanzelfsprekende zaak is. Veel organismen hebben in
het leven op aarde hun eigen specificke functie, maar in nauwe sa-
menhang met elkaar.

De studie van de biologische produktiviteit in het algemeen is daar-
door wenselijk geworden, maar ook de bestudering van het produktie-
peil van dit ogenblik als signaalmogelijkheid van wellicht sluipend
optredende versiechteringen. Dit is een van de redenen gewcest dat
onder meer dit thema is opgenomen in het Internationale Biologische
Programma, het IBP.

Dit IBP is een onderneming van de biologische vakwetenschappe-
lijke organisaties in de wereld, met name van de Internationale Unie
van Biologische Wetenschappen, in het Engels afgekort ais IUBS. De
TUBS heeft zich in het begin van de jaren *60 gezet tot het omschrij-
ven van een wereldomvattend onderzockprogramma. Verschillende
vakgenoten in alle werelddelen werden daarvoor geraadpleegd en na-
derhand aangemoedigd tot actieve medewerking. Het programma
kwam op gang in de jaren 1964-°65, de uitvoerende fase werd be-
eindigd in 1971-"72. Vervolgens werden de gegevens bijeengelegd en
geintegreerd. In 1974 is dit afgesloten, terwiji omstreeks het verschij-
nen van dit boek de uitkomsten in een reeks boekwerken wereldkun-
dig gemaakt worden.

Ooak is de produktiviteit in het IBP opgenomen omdat de produktie
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een essentiee]l kenmerk is voor het functioneren van de biosfeer. In-
dien bij de verwachte herhaling van het programma dan ook storin-
gen in de produktie worden gesignaleerd, waarbij wat nu is waarge-
nomen de maatstaf is, dan vormen deze even zovele waarschuwingen.

Het thema van de produktiviteit heeft ook binnen Nederland ver-
sterkte aandacht gekregen gedurende de looptijd van het IBP. Toen
de Biologische Raad, in zijn reeks symposia met een algemeen biolo-
gische strekking, het thema ‘Produktiviteit van Biologische Systemen’
aan de orde stelde, viel dat ongeveer samen met het teneinde lopen
van het IBP. De stof van het symposium kon dan ook ten dele geput
worden uit het IBP-materiaal dat in Nederland, maar ook elders in
de wereld, is verzameld.

Deze uitgave bevat de voor publikatie bewerkte inhoud van het
bewuste symposium, gehouden in april 1974. Niet alleen wordt hier
een beeld gegeven van de thans bereikte inzichten over de wetten
waaraan de biologische produktie gehoorzaamt, maar ook van de om-
vang van allerlei vormen van produktiviteit, de kwantitatieve zijde
dus. Enkele gedachtelijnen zijn doorgetrokken naar het terrein van de
voedselproduktic voor de mens, niet zozeer omdat dat onderwerp
biologisch een duidelijk andersoortig geheel zou vormen, maar omdat
het voor de mensheid in vele delen van de wereld van levensbelang is.

Moge deze verzameling bijdragen puttige kennis bevatten voor
velen die het organisch leven en zijn voortbestaan willen bevorderen.



Terrein- en begrippenaanduiding

G. J. VERVELDE

Produktie van biomassa

Inhoud van de gebruikte begrippen

De ruimtevaart heeft ons een kijkje verschaft op andere hemellicha-
men. Ze heeft aanschouwelijk het door ons tevoren al beredencerde,
zeer grote verschil tussen de buitenkant van deze materiaalbollen en
die van onze aarde met al haar levensvormen bevestigd. We hebben
nu de beclden voor ogen die de aarde zonder leven zou opleveren. Ze
zal er wellicht weer zo vitzien indien verlies van de produktiviteit dat
leven zou doen wegvallen.

De instandhouding van het leven berust op zijn vermogen tot pro-
duktie. In ons algemene spraakgebruik wordt produktie of voortbren-
ging opgevat als het ontstaan van iets nieuws of als het krijgen van
een nieuwe vorm; soms duidt men er ook het nieuw ontstane mee
aan, bijvoorbeeld ‘de produktie heeft een goede afzet gevonden’. Bij
de biologische produktie vormen levende organismen een bouwsel
van overwegend organisch-chemische stof. De weinige andersgeaarde,
maar toch onmishare bijbestanddelen worden kortweg wel mineralen
genoemd. Het voartbrengsel bestaat grotendeels uit levend weefsel, al
kan een deel ervan overgegaan zijn in weefsels die nauwelijks of geen
levensverschijnselen vertonen, zoals hout, kurk en haar.

Het geheel van de verbindingen die onderdee! vormen van het
levende organisme dat ze heeft voortgebracht, noemt men wel bio-
massa. Het is een nuttig begrip, maar het moet, net als zoveel andere
verzameltermen, met voorzichtigheid worden gebruikt en gelezen. Het
nestmateriaal van vogels, de lege schelpen op het strand of de plan-
ten- en dierenresten op en in de grond die geen deel uitmaken van
levende organismen, worden er niet onder begrepen. Maar waar legt
men de grens? Is het kernhout van een boom, immers dood, is het
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slakkenhuis van een weekdier en is de maaginhoud van dieren nu
biomassa of niet? Het is daarom verstandig er zich bij het aantreffen
van de term biomassa, ook in dit boek, goed van te vergewissen wat
hij op de betreffende plaats betekent. Termen als droge stof of orga-
nische droge stof kunnen al wat scherper gedefinieerd worden.

Men onderscheidt wel bruto van netto produktie om aan te geven
dat er bruto méér geproduceerd wordt dan er netto tot uiting of tot
waarde komt. De termen worden echter allerminst eensiuidend ge-
bruiki. Soms is de netto-produktie de gemakkelijk door weging vast
te stellen toename van biomassa, waarbij dan een beredepeerde of
geschatte correctie, bijvoorbeeld voor niet-bepaalde wortelhoeveelheid
of voor sterfte, de werkelijke of bruto-produktie moet opleveren. Ook
duidt men wel als netto-produktie aan het deel van de produktie dat
ten goede komt aan andere organismen, soms met name aan de mens.
Het overige deel van het bruto-predukt is dan ongenietbaar, onbe-
reikbaar, is reeds door het organisme zelf verbruikt of moet, in geval
van benutting door de mens, gespaard worden voor voortplanting,
voor instandhouding van de populatie dus.

Met het doorlopende verbruik door organismen van cen deel van
hun brutoprodukt voor onderhoud van hun lichaam is men al lang
vertrouwd. De hiervoor vereiste stofhoeveelheid neemt logischerwijze
toe met de heftigheid van de slijtage. Men heeft geleerd dit soort ver-
liezen naar de erachter liggende processen te onderscheiden. Daarvan
kunnen genoemd worden: het herstel! van bestanddelen van de weef-
sels, het op peil houden van temperaturen en zouiconcentraties, het
verrichten van bewegingen, het verplaatsen van stoffen en het maken
van intermediaire stofwisselingsprodukten die de diverse processen
mogelijk moeten maken doch ook wel eens ongebruikt blijven. De
grens tussen deze voor onderhoud geldende stofverliezen en de hoe-
veelheden voor groei, voor produktie, gebruikte stoffen wordt niet
steeds gelijk gelegd. Ook al zou men als onderhoud willen aanduiden
de stofverbruikende processen van het rustende, niet producerende
organisme, dan heeft men by de werkelijkheid toch vrijwel steeds te
maken met het naast elkaar verlopen van onderhoud enr produktie.
Doordat het dan niet zeker is of de onderhoudsprocessen bij voort-
gaande produktie gelijk zijn aan dic bij rustende organismen, staat de
onderverdeling van het stofverbruik naar de onderhoudsbehoefie en
naar de produkticbehoefte niet strikt vast. Men diene zowel de ter-
men bruto- en netto-produktie als de term onderhoud met zorgvuldig-
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heid te lezen of hun betekenis uit het verband af {e leiden.

Er zijn biologische produkticlijnen, waarbij sommige ontstane stof-
fen niet ais biomassa verschijnen. De produkfen blijven buiten het
lichaam van het producerende organisme, bijvoorbeeld melk die niet
rechtstreeks voor de jonge soortgenoten dient, alcohol ontstaand bij
de gisting en honing die bijeengebracht wordt door bijen. Daar dit
symposiumboek de vorming van biomassa voorop stelt, zullen derge-
lijke produktieliinen ten hoogste aan de orde komen als medebepalend
voor omzettingsrendementen.

Verdichting en afbraak

Vooral de plantaardige produktie verioont een sterke verdichting,
bijeenhalen in cen beperkte ruimte dus, van bestanddelen die over
een grote ruimte verdeeld waren. Zo verzamelen planten het in de
atmosfeer zeer verdund aanwezige koolzuur, terwijl ze bij groei in
het water ook de stikstof, het fosfaat en nog wel andere bestanddelen
uit een groot volume bijeenbrengen. Terwijl de verhoudingen waarin
zulke bouwstenen in de biomassa voorkornen vrij strak vaststaan, zijn
de verhoudingen waarin ze aanwezig zijn of toegevoegd kunnen wor-
den van plaats tot plaats en van medium tot medium erg verschillend,
waarbij ook de temperatuur en de watervoorraad nog cen grote rol
spelen. Elk van de bouwstenen kan dus een beperkende factor vor-
men en dat maakt het grote traject van verdichtings- en dus produk-
tiesnelheden op de ontmoetingsplaats van al deze groeifactoren be-
grijpelijk.

Het is een van de taken van de landbouw of van de technologische
microbiologie om voor de cultuurorganismen de beperkingen bij de
produktie te onderkennen en te verhelpen, opdat het verdichtings-
proces vlot blijft veriopen. De natuur werkt mee doordat per plante-
soort aanpassingen voorkomen die haar passend maken voor een
plaatselijk voorzieningspatroon waarbij andere soorten minder of niet
passen. Ook zijn hogere planten, met hun wortels en met hun bebla-
derde stengels, er op gebouwd om bestanddelen te bemachtigen die
zich op zekere afstand en in verschillende ruimten bevinden. Bij ar-
mere groeiplaatsen past diepere beworteling,

De dierlijke produktie is, op soortgelijke manier bekeken, een her-
schikking van de in het voedsel aanwezige bestanddelen die bij de
primaire, plantaardige produktie reeds verdicht zijn. Meer algemeen
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treedt zo’n herschikking op bij alle heterotrofe organismen, maar ook
bij de door Pieters te behandelen ‘heterotrofe’ fasen van de plant-
aardige produktie. Bij de herschikking wordt maar een deel van het
voedsel of van het substraat echt opnicuw gerangschikt. De verdich-
ting van de rest, vrijwel steeds meer of veel meer dan de helft, wordt
na energieonttrekking ongedaan gemaakt, zodat daarvan nu verdun-
ning optreedt. Produktie gaat dan dus steeds samen met afbraak, ver-
kleining en verdunning.

Ook van deze herschikkende, maar tegelijkertijd afbrekende orga-
nismen bestaat een grote verscheidenheid, met aanpassing aan velerlei
substraten en rantsoenen. Qok hierbij zijn beperkende factoren al
evenzeer werkzaam als bij planten.

De verhouding van produktiesnelheid en afbraaktempo in allerlei
organismen, onder uiteenlopende omstandigheden, krijgt veel aan-
dacht in de cerste helft van dit boek.

Organismen ontkomen er niet aan om, terwijl ze bestanddelen op-
nemen voor verdichting of herschikking, ook onnodige of zelis on-
gewenste stoffen toe te laten die dan in hun omgeving of in hun
voedselpakket voorkomen. Ze kunnen weliswaar sommige van zulke
bestanddelen weren, afbreken of selectief uitscheiden, maar dat ver-
mogen is beperkt. Allerlei hedendaagse bedrijvigheden van de mens
brengen steeds meer en telkens cok weer andere bestanddelen in om-
loop, die vroeger bijna of geheel ontbraken. Er zijn er bij die nadelig
zijn voor levensprocessen in het algemeen. Andere, gebruikt in bij-
voorbeeld de (dier)genceskunde of de landbouw, hebben nut voor be-
paalde organismen maar schaden sommige andere ook. Verder kun-
nen neven- of restprodukten van industrie, huishouden of verkeer
eveneens schadelijk zijn. Zo groeien de kansen op storingen en rem-
mingen in het netwerk van de biologische produktie. Enkele van zulke
storingen zullen in het verloop van dit boek wel eens worden ge-
noemd, maar er is niet naar gestreefd om ze naar voren te halen.
Daarvoor is het aantal stoorstoffen te groot. Hun werking is dikwijls
ook heel specifick, bijvoorbeeld het storen van de elekironenover-
dracht bij de fotosynthese door sommige herbiciden, beenbeschadiging
door fluoriden bij dieren of het sterk afrernmen van de nitrificerende
bacterién in de grond door grondontsmettingsmiddelen. Het weinige
aan gemeenschappelijks dat over zulke storingen gezegd kan worden
geeft dan ook nauwelijks houvast. Dit soort vragen zou op zichzelf
genoeg stof opleveren voor een afzonderlijk symposiumboek.
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Doelmatigheid van de biologische produktie

Doelmatigheidskenmerken

In vergelijking met de produktie die we als nijverheid aanduiden,
verloopt de biologische produktie, ondanks de menigte van produk-
ten, wel bijzonder glad, geruisloos en met minimale omvang van mid-
delen. Het valt op dat organismen tegelijk fabriek en produktenpakket
zijn, hetgeen het produktie-apparaat ogenschijnlijk kwetsbaar maaki.
Zal niet immers een organisme dat slecht op dreef is een kwijnende
fabriek betekenen, hetgeen een zwakke basis voor de toekomst is?
Doeltrefiend is het dan intussen dat fabriek en produkt elkaar, zo
nodig, kunnen vervangen. Schaars geworden individuen kunnen door
voortplanting weer fabriecken leveren, die het aantal organismen weer
op peil brengen. En niet zelden is ook een afgetakeld fabrieksgedeelte
nog bruikbaar; het vormt substraat voor recksen van organismen die
de ruines gladjes en geruisloos slopen en, geen puin achterlatend, de
verkleinde bestanddelen weer in circulatie brengen.

De doeltreffendheid van de biologische produktie, in theorie maar
ook in werkelijkheid, behoort eveneens tot de thema’s van de eerste
helft van dit boek. Ze moet in enkele representatieve grootheden be-
schreven kunnen worden, wil men de verscheidenheid van toestanden,
van produkten en van produktieroutes in algemene termen kunnen
behandelen. De droge stof en de daarin aanwezige energie kunnen
als zulke grootheden dienen. Men kan produkties en produktiesyste-
men dan kenmerken en vergelijken als stofstromen en energiestromen.
Beide wijzen van behandelen vinden steun in de algemene bevinding,
dat materie en energie sluitende balansen moeten opleveren, daar ze
beide onvergankelijk zijn. Zulke globale beelden van de produktie,
die in dit boek door een aantal auteurs voor verschillende biologische
systemen verschaft zullen worden, maken veel analyses en vergelijkin-
gen mogelijk,

De produktiviteit als vergelijkingsbasis
Vooral bij vergelijking komt het begrip ‘produktiviteit’ te pas. Het is
een relatieve maat die, al naar de bedoeling van de uiteenzeiting, tel-

kens op een andere basis betrokken kan zijn, het is dus een produktie
per eenheid. Die eenheid kan zijn: het individu, een oppervlakte- of
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een ruimteenheid, een eenheid van lichaamsgewicht, een eenheid
beschikbare energie of een eenheid van substraathoeveelheid, De pro-
duktiviteit hangt van allerlei omstandigheden buiten het organisme
af, maar ook van zijn erfelijk vermogen om op die omstandigheden
te reageren. Produktiviteit wisselt dus van grootte, net als produkfie.
Woldendorp zal viteenzetten dat grote produktiviteit niet nuitiger be-
hoeft te zijn dan kleine.

Kennis van de afhankelijkheden die voor de produktie gelden zou
het mogelijk maken produkties te voorspellen, al dan niet na ingrijpen
in de omstandigheden. Maar veelal zijn de onderlinge koppelingen en
de aantallen modificaties zo groot, dat slechts enige algemene wet-
matigheden ¢n daarop gebaseerde verwachtingen kunnen worden uit-
gesproken wanneer we alleen redeneertechnieken ter beschikking heb-
ben, Wil men verdere verbijzondering, dan kan dat soms nog met
behulp van modellen en krachtige rekentuigen die in staat zijn de be-
perkingen van ons geheugen en ons bevattingsvermogen te vermin-
deren. Welke modellen en werkwijzen dan in aanmerking komen zal
in een hoofdstuk door De Wit worden behandeld.

Gebruikte maten

Omdat in de geschriften over produkties en produktierendementen
verschillende maten en soms ook verschillende omrekeningsfactoren
zijn gebruikt, is het niet overbodig daaraan enige aandacht te schen-
ken.

Produkties worden, behalve in hoeveelheden droge (organische)
stof, ook wel uvitgedrukt in hoeveelheden C (koolstof), of bij planten
in hoeveelheden vastgelegd CO,, omdat koolstof een gemeenschappe-
lijk element is van de bestanddelen der biomassa. Bij planten is het
organische gedeelte van de biomassa overwegend in de vorm van
koolhydraten aanwezig, zodat de hoeveelheid of de stroom aan plant-
aardig produkt ook wel wordt aangegeven in hoeveelheden CH;O.
Dit cijfer verschilt namelijk weinig van de nog net wat juister ge-
achte hoeveelheid organische stof, die berekend kan worden met
de verondersielling dat de koolstof voor de helft aanwezig is als
hexose CgH;206 cn voor de andere helft als het polymeer daarvan
{CsH100s3),, doordat de betreffende omrekeningsfactoren maar weinig
verschillen (zie onderstaande vermeldingen van hulpgetallen). Doelt
men op het geheel van de droge stof van de plant, dan dient men
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heid dat in planten licht in chemische energie wordt omgezet, mee-
brengt, dat planten minder door de zon worden verwarmd dan dode
voorwerpen,

In meer recente tijd zijn soortgelijke beschouwingen ontwikkeld,
onder meer door Morowitz (1968). Deze stelt dat de biosfeer be-
schouwd kan worden als een intermediair systeem, waardoorheen
energie vloeit van een ‘source’ (bron) naar een sink’ (put). De ‘source’
is de zon, de ‘sink’ de ruimte die de aarde omgeeft. Op Zichzelf is
deze tocstand niet onmiddellijk gebonden aan levende organismen.
Een algemeen kenmerk van dergelijke intermediaire systemen is, dat
ze plaatselijk een entropievermindering kunnen ondergaan, dat wil
zeggen dat er een zekere ordening ontstaat, terwijl de totale entropie-
verandering 0 is. Zo komen de levende organismen, door absorptie
van fotonen, tot de produktie van energierijke verbindingen, met als
algemeen resultaat dat de biosfeer op een relatief hoog energetisch
niveau verkeert (fig. 1).

Schrédinger (vergelijk Morowitz l.c.} zei dat levende organismen
‘feed on negative entropy’; Morowitz drukt het zo uit, dat een organis-
me dat in een hoog-energetische ofwel onwaarschijnlijke toestand ver-

12»13000 km

wereldruimite

Fig, 1, Schema van de onderlinge grootteverhouding en de afstand van
zon en aarde en van de tijdelijke retentic van zonne-energie in de biosfeer.
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keert, antomatisch afdrijft naar waarschijnlijker toestanden, nadert tot
een evenwicht, en dat ‘maintaining order requires continuous work,
which can be supplied only by the flow of energy from a source to
a sink’. In de volgende bijdragen zal nog duidelijk worden dat deze
laatste uitspraak, die hier aangehaald is in relatie tot de autotroof
levende organismen, ook geldt voor de heterotroof levende.

In de gegeven beschouwing kunnen wij ‘order’ in hoge mate iden-
tificeren met de protoplasmatische ‘structuur’: energie is nodig voor
handhaving van de structuur, om de ordening hoog en de entropie
laag te houden, met andere woorden: de onwaarschijnlijke toestand
te behouden.

Het is wellicht de moeite waard te vermelden dat onderzoekers van
oude scheppingsverhalen ons vertellen dat de gedachte van het schep-
pen van orde uit chaos hierin een belangrijke rol speelt. Blijkbaar
werd de ordenende werking van de tijdelijke retentie van de zonne-
energie in het intermediaire systeem van de biosfeer reeds intuitief
ervaren,

Aansluitend kan nog worden opgemerkt, dat hetgeen boven voor
de biosfeer als geheel is gezegd, in wezen ook geldt voor elk afzon-
derlijk organisme. In elk organisme treedt een energiestroom binnen,
in de groene plant als lichtenergie, bij de heterotrofen als energetisch
hoogwaardige organische stoffen die als voedsel dienen. Deze energie-
stroom wordt door passende constructies tijdelijk opgehouden, afge-
tapt, gedeeltelijk in de structuren oppgeslagen en voor de rest, na een
rol gespeeld te hebben bij het instandhouden van de structuren, aan
de ‘omgeving’, in hoofdzaak als warmte, afgestaan. De analogie met
de biosfeer als geheel is treffend en het is vanuit dit gezichtspunt
opmerkelijk en toepasselijk, dat vroeger een organisme, in het bijzon-
der de mens, wel als ‘microkosmos’ werd aangeduid.

Fotosynthese

Het boven globaal aangeduide proces van energievastiegging in groene
planten noemen wij tegenwoordig fotosynthese. Het verloopt, zoals
gezegd, onder invioced van licht en onder reductie van koolzuur, in
hoofdzaak tot koolhydraten, en onder afscheiding van zuurstof. De
afscheiding van zuurstof door groene plantedelen in het licht was
reeds £ 70 jaar vd6r Robert Mayer in het bijzonder door Van Barne-
veld en Ingenhousz aangetoond (vgl. Wassink, 1958).
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ook rekening te houden met de daarin aanwezige minerale bestand-
delen (‘as’), Het gehalte daarvan wisselt, maar kan zeer grof op onge-
veer 10% van de totale droge stof gesteld worden, al wijkt het cijfer
in mineraalarm of in zoutrijk milicu uiteraard daarvan af.

Dierlijke organismen hebben meer spreiding in hun totale samen-
stelling; zie hiervoor Van Es, tabel 2, blz. 108,

Hanteert men de energie als uitdrukkingseenheid, dan maakt men,
al naar de schaal van het beschouwde object, gebruik van joules of
van de na 1977 niet meer erkende cal of kcal. De lichtbenutting kan
dan bijvoorbeeld worden opgegeven in J.cm 2 of J.m™2, naast opgaven
in cal.em™ of in kecal.m™.

Energie- of stofstromen per tijdseenheid drukt men bij laborato-
rinmproeven wel uit in J.em™2.571, respectievelijk in mg C per em?
per s. Processen in het veld zijn onderworpen aan een dagelijkse
cyclus en doorgaans ook nog aan een jaarlijkse cyclus, zodat daar de
seconde als eenheid weinig sprekend is, tenzij hoogstens bij een ietwat
gekunstelde gemiddelde waarde. Het getal voor de gehele cyclus heeft
dan meer inhoud; men krijgt dan Y.m2jaar1 of kg droge stof per ha
per dag.

Omrekeningen kunnen geschieden met de volgende hulpgetallen:

1 cal = 0,001 kcal = 4,1868 T

1 cl COg (bij 20°C en 1 atm) = 1,842.10°% g = 4,184.105 mol

1 g CO; levert bij het basisproces der fotosynthese 0,727 g Oq en
0,682 g CHO (waarin 0,273 g C) op

1 gCperm? = 10 kg C per ha = 36,62 kg CO; per ha

1 ton C = 2,5 ton CH0O =~ 2,38 ton droge organische stof (hexose +
polymeer) == 2,65 ton droge stof

1 g koolhydraat uit plantaardig voedsel bevat ongeveer 176 X 1027 =
4,2 keal

1 g eiwit bevat ongeveer 238 X 102 J = 5,7 keal

1 g vet bevat ongeveer 398 x 102 J == 9,5 keal

Verdere eenheden kan men vinden bij Sestak et al. (1971), p. 20-30.

Produktie als kringloop

De produktie vindt plaats in individuen, die onderdeel uitmaken van
populaties samen in een kleiner of groter aantal een systeem vor-
mend. Er is een verscheidenheid van zulke ‘ecosystemen’, elk aange-
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past aan telkens een bepaald samenstel van omstandigheden. De sa-
menhang binnen zulke ecosystemen zal, met een globale kenschets
van het produktieverloop en met enkele gegevens over de omvang
van de stofstroom, in de tweede helft van het boek aan de orde ko-
men. Het zijn de systemen die we in het veld zien en waaraan we de
processen kunnen waarnemen en de omvang ervan kunnen meten of
tellen. We stuiten daarbij haast onvermijdelijk op de vraag hoe het
mogelijk is vrijwel altijd enige of zelfs veel biomassa aan te treffen,
terwijl we weten dat er zoveel ‘slopers’ gereedstaan om die in letter-
lijke zin ‘weg te werken’. Kennelijk komen de producerende organis-
men dus niet gelijktijdig of niet op dezelfde plaats voor als hun con-
sumenten. Zonder twijfel speelt ook het feit mee, dat veel afbraak-
organismen (wel reducenten genoemd} betrekkelijk weinig vat hebben
op hun prooi- of gasthecrorganisme zolang dat zelf vitaal en actief
blijft. Toch komt het wel degelijk voor dat biomassa al vrijwel meteen
bij het ontstaan weer door een volgende schakel in het systeem wordt
afgebroken, bijvoorbeeld bij sommige epidemieén en ook bij overbe-
weiding, overbevissing en zeer krachtige vraat of predatie. Ook tekort
aan water, strenge vorst of grote branden leiden wel tot vernietiging
van haast alle biomassa.

De biomassa is daardoor soms maar een fractie van hetgeen in
een voorafgaand tijdvak is geproduceerd. Het aanwezige veldgewas
(‘standing crop’) samen met het aanwezige dicrenbestand (‘standing
stock’) stemt dan ook geenszins overeen met de produktie van het
Iopende seizoen. De verschillen zijn groter naarmate er meer bio-
massa uit voorgaande seizoenen aanwezig is of naarmate juist in
tegendeel e biomassa sneller opgernimd wordt. Slechts in tijden dat
weinig organisme door consumenten of verwerkers afgebroken wordt
ofwel door fysische oorzaken tot afsterven komt, kan de werkelijke
produktiesnelheid worden afgelezen uit de aangroei van biomassa.

De biomassa die we aantreffen mag dan het resultaat zijn van een
produktietermijn van zeer uiteenlopende duur, eigenlijk heeft bio-
massa toch een erg korte levensduur, Slechts bij uitzondering is bio-
massa het produkt van meer dan enkele tientallen jaren. Stagnatie in
de produktie zou voor een organisme dus al heel gauw op uitsterven
vitlopen. Wellicht zouden nog meer organismen al door zulke tijde-
lilke stagnaties verdwenen zijn als niet door overblijvende, latent
levende organen die tijd was overbrugd tot het aanbreken van een
periode die geschikt was voor herstel,
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De betekenis van produktie van biomassa voor de mens

Gesteld dat de mens geen biologisch materiaal zou behoeven ter dek-
king van zijn economische behoeften, dan is het nog onzeker of hij
zonder levende organismen om zich heen zou kunnen leven. Wellicht
zal deze vraag nooit beantwoord kunnen worden omdat het onmoge-
lijk blijft het antwoord te toetsen. Want organismen zijn van zo on-
misbaar belang voor het voortbrengen van voedsel en grondstoffen,
dat we alleen al daarom veel willen weten over aard en omvang van
hun produktie.

Wat Ieren ons voor dit doel de wetmatigheden van de biologische
produktie in het algemeen? Hoeveel kan er voortgebracht worden op
een landbouwareaal van ¢en omvang die daarbuiten ook nog ruimte
laat voor andere organismen en systemen, en voor de overige ruimte-
behoefte van allerlei sard? Kunnen we arealen in de produktie be-
trekken die totnogtoe weinig benut werden, bijvoorbeeld het water?
Is het beschikbare landbouwareaal van gebied tot gebied voldoende
voor de behoefte van de bevolking ter plaatse? Zo niet, welke aan-
passingen eist dat en welke gevolgen brengt dat met zich mee? Wat
kan gezegd worden over bij de voortbrenging toegepaste ingrepen en
kunnen we de gevolgen daarvan redelijk overzien? Kan een eenmaal
bereikt produktiepeil nog worden verhoogd? Kan dat peil dan ook in
de verdere tockomst worden gehandhaafd? Kan elk gewenst produkt
worden verkregen of gelden er beperkingen? Zijn er produktiemoge-
lijkheden beschikbaar waarbij geen beroep op levende oganismen no-
dig is?

Dit zijn vragen, die niet met korte, algemeen geldige, gemakkelijk
hanteerbare vitspraken kunnen worden afgedaan. Toch is het duide-
lijk dat vooral de biologische achtergronden van deze vragen duidelijk
te maken hebben met het algemene thema van de biologische produk-
tiviteit. Qok het Internationale Biologische Programma stelde zich ten
doel om de verworven kennis vooral ook te bezien op de betekenis
voor de mens. Dit boek wil dergelijke vragen niet onbeantwoord la-
ten, al kan de beantwoording verre van volledig zijn. De laatste twee
hoofdstukken gaan er dan ook, elk op hun eigen manier, op in.
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Autotrofe produktie

E. C. WaSSINK

Inleiding
Energiestroom en ordening

De grondslag voor alle biologische produktie is de vastlegging van
zonne-cnergie. Het verreweg grootste deel van dit proces geschiedt
door chlorofyl-a bevattende planten, zowel eencelligen als meercelli-
gen, zowe¢l in de oceanen als in het zoete water en op het land. Leest
u even met aandacht het volgende citaat:

‘Die Natur hat sich die Aufgabe gestelit, das der Erde zustrémende Licht
im Fluge zu haschen und die bewegligste aller Krifte, in starre Form
nmgewandelt, aufzuspeichern. Zur Erreichung dieses Zweckes hat Sie die
Erdkrusie mit Organismen iiberzogen, welche lebend das Sonnenlicht in
sich aufnehmen und unter Verwendung dieser Kraft eine fortlaufende
Summe chemischer Differenz erzeugen. Die Organismen sind die Pflanzen.
Die Pflanzenwelt bildet ein Reservoir, in welchem die fliichtigen Sonnen-
strahlen fixiert und zur Nutzniessung geschickt niedergelegt werden; eine
okonomische Fiirsorge, an welche die physische Existenz des Menschen-
geschlechtes unzertrennlich gekniipft ist. ..

Dit citaat lijkt mij ¢en goede inleiding voor het onderwerp van deze
bundel als geheel, het geeft de kern waarom het bij de vastlegging
van zonne-energie door groene planten bij de biologische produktie
gaat. Het zou ook goed passen in de inleiding van een pleidooi voor
betere winning van zonne-energie of in de inleiding van een verhan-
deling over milieuproblemen. Het aardige is, dat de geciteerde pas-
sages in 1845 door Robert Mayer werden opgeschreven, die hiermee
als eerste stelde dat de energie van het zonlicht op aarde door planten
als chemische energie wordt gefixeerd en aldus verder gebruikt kan
worden. Mayer zag ook in dat het hier om een reductie gaat die in
't donker niet verloopt, en stelde ook reeds de vraag of de omstandig-
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CO4 H,0+ X cal {lichtenergie) —» (CH,0) + O,+Y +Zcal
X = lichtenergie
Y —chemische energie
Z —warmte en andere verliezen
X=Y¥+2Z
Y7X (cal/cal) ~ energierendement
X(ho}/CO, {mol} of X(helOylmol)- quantengetal @
1/Q a2 @ - quantenrendement

Fig. 2. De basisvergelijking van het fotosyntheseproces en enkele daarmee
samenhangende begrippen.

Sachs is wellicht de eerste geweest die duidelijk uitsprak, dat de
afscheiding van zuurstof het nitwendig waarneembare teken is, dat in
de cellen brandbare stof wordt gevormd op kosten van koolzuur, wa-
ter en andere hoog-geoxydeerde verbindingen (vgl. Wassink, 1951).

De basisvergelijking van de fotosynthese is in zijn eenvoudigste
vorm de volgende:

CO; + H0 + lichtenergie — CH;O + Oz + 112 keal

waarin laatstgenoemd getal de verbrandingswarmte van het koolhy-
draat en tevens de hoeveefheid lichtenergie vertegenwoordigt dic bij
de omzetiing is vastgelegd. De verhoudling tussen deze hoeveelheid
en de hoeveelheid door de plant opgenomen, geabsorbeerde, licht-
energie is het energierendement van de omzetting. De vraag naar de
grootte van dit rendement en de factoren die het beinvloeden is een
kernvraag van de studic van de autotrofe biologische produktie. In
fig. 2 staan enige verdere details over het fotosyntheseproces in sche-
ma weergegeven.

Enkele opmerkingen over het mechanisme van de fotosynthese

Van het mechanisme van de fotosynthese is geleidelijk vrij veel be-
kend geworden. De studie van dit mechanisme is voor vragen van
biologische produktie niet onmiddellijk relevant, dit blijkt uit het in-
zicht dat bijvoorbeeld Robert Mayer zich reeds wist te verwerven.
Wat wel relevant is, is het rendement waarmee de lichtenergie uit-
eindelijk wordt omgezet in het fotosyntheseproces, en welke milieu-

21



factoren dit rendement beinvloeden. Ook dient er op gewezen te wor-
den dat het rendement van de fotosynthese niet met dat van de groei
geidentificeerd mag worden, daar bij de groei ook andere processen
betrokken zijn. Wel kan gesteld worden dat het rendement van de
fotosynthese in ’t algemeen hoger zal zijn dan dat van het totale
grociproces, daar onder meer de stofwisselingsprocessen van de plant
een zekere energie vergen. Deze processen kan men samenvatten als
het heterotrofe deel van de groei van de groene plant (ook de vor-
ming van reserveorganen en dergelijke hoort hiertoe); deze problema-
tiek behoort tot de materie waarover in de bijdrage van dr. Pieters in
groter detail zal worden gehandeld.

Strikt genomen kan men eenzelfde onderscheid maken bij het foto-
syntheseproces zelf, waarin een systeem van primaire lichtreacties en
een systeem van daarop onmiddellijk aansluitende donkerreacties
waarin CO:; wordt gereduceerd min of meer duidelijk onderscheiden
kunnen worden. Het is gewoonte beide systemen tot de fotosynthese
te rekenen. Geheel waterdicht zijn dit soort gewoonten niet; hoewel
de stikstofassimilatie meestal niet tot de fotosynthese wordt gerekend
kunnen bijvoorbeeld bij de reductie van nitraat lichtreacties betrokken
zijn.

In de tot de fotosynthese behorende lichtreacties worden reduce-
rend vermogen en energierijk fosfaat geproduceerd, als gevolg van
een door de lichtabsorptie in het chlorofyl op gang gehouden elek-
tronenstroom. Daarbij is de uiteindelijke elektronendonor water, dat
wordt geoxydeerd onder produktie van zuurstof (en H*). Het reduce-
rend vermogen wordt manifest in NADPH. Dit heeft een hoge redox-
potentiaal, is dus een krachtig reductans, en de samenwerking van
twee lichtreacties is er voor nodig om het uit water vrijgemaakte
clektron in deze verbinding vast te leggen, waarna deze als primair
reductans voor COs kan dienen. Tijdens de overdracht passeert het
elektron ¢en groot aantal stappen, de meeste met energieverlies, ter-
wijl twee & drie ervan gepaard gaan met de vorming van 1 mol ATP
uit ADP en anorganisch POy waarbij 7 & 10 kcal energie per mol

Hzo —e {3ysteem 2) —» @ —» cytochromen —s

—w p —» (systeem 1) —» Z ——p NADP——»CO;

Fig. 3a. Schema van de voornaamste stappen van de elektronenoverdracht
in de fotosynthese, met twee lichtreacties.

22



St PUIYIQUO 293P UIT ZOU ANNIDU P UDADDMN URIIYSIYODIPIZAOUIUGYI]? 2p ubaA uatuzuodwiod 7 uz 3 ‘Ud
‘viurnbiyal] uva sndiosgp p ua LOdSUPINIUONYA]I 13Y SUIPLH S1joA W) [prRuatodyopas ap uvs doojisa 1oy 05

& ua g o8 yf)adiag

‘NIVILIINUOP (LY U2 H HIAVN PWL0A33 134 upa dpnjaq 1214 IMN2100Y upd anonpsy “[q

"A upa Juuayyopq fo Sunmupds-A0) a8v] fig p1aagiooaliq ‘A <004 fanvudap Supaliofsoforof ayasyaky VA
IODISO[FPHOFINUIPANUIPRIUNONU = HITVN "Z 1uau

~0dUWos 2p4a2Inpsial YISIS 3P [OUDA JYIBIPIAAOUIUONY?]? 00P M HAIAVN Suvionpas adiyoaviy 13y uva Suniiod -4
‘PLaoas8do mndtudo 1pLosm WINSAS 19y UDA UISOWLIAA PUILAINPSL JAF]

SN (0 WDA URXDIUONdIOSqD U2 Pl DFYDIDYIL{OL0]YD UDA 40§d20IDUIN0NYA]R UsD Vg wlinvM J WRASAS010., "A]
IDpfSOftpAansouspy gy ‘wofsoflyauis

~ouapn (J LY 1onfsof yostupiiour s JIp MR putioads jpiom JLV [QI0pM USWOAYIOILI DIA JLOdSuDUIn0aN3lT [T
§1 WY Qg9 UDA WNWINDUAIOSqr U2 Jawt JAPIDYIL0I01D UDA JOIdRIIDUIUOIIY3)2 U "0 F uripDm JT wadisdsoroy, If
(1]) uaaadioop

1008 usuoqyapr (0.4 <) oy doop approxa upa a8joaa8ua; Y0g pipor uado] jppd Fp ‘anavas apuspraiagioc, 'f

U IYIIOASUDIIUIUOLIYID 2P UINLOA F A Wi T [ “3nInpat
200 IpuUANNSUDD 2 CISIYIUASOIO] P Ul IYIDIPIIAOUIUOLNI 3P UvA uIddpIS HSUWLIUIO0A ap upva pwaog 9 "8ig

glo—~ go- o~ Y0+ 0} © o~ g0~ %2
O+HOPHD w— aivs HZ 00 I (B A0S0 .Hu..ov BYISYIA2) "
100 H HJAYN #—,HZ .32 +,davN _ @ i div i P o+ofHeroz (s
@ dOVN-Z Oy = rmimoirs (04) #— D +132 + HOZ=:HOZ + L. 099w Zay 74089

&

: @ ME - HOZ=0%HzZ @

br, (153 on,t
a._.h,mi_....ﬂuaf @

=)

23



wordt gefixeerd. In fig. 3 is hierbij van de elektronenoverdrachts-
keten een beeld gegeven: een zeer eenvoudig schema in a, ecn icts
uitvoeriger in b.

Zowel het reductans als het aldus gevormde ATP vormen de drij-
vende krachten voor de reductie van koolzuur. Als zodanig is dit
proces een donkerproces, eigenschappen ervan zijn onder imeer ver-
antwoordelijk voor het bereiken van lichtverzadiging in de fotosyn-
these.

Als de stroom van elektronen gestremd wordt, als de acceptor
NADP niet in voldoende mate voorhanden is of geblokkeerd is, kun-
nen de elektronen een deel van hun weg via een ‘kortsluiting’ op-
nieuw afleggen, waarbij dan extra ATP wordt gevormd: cyclische
fotofosforylering. Zie voor een recent overzicht over het mechanisme
van de fotofosforylering bijvoorbeeld Van Rensen (1971).

Het is in de laatste jaren bekend geworden, dat het CO;y voor de
reductie op twee verschillende manieren kan worden voorbereid, en
wel:

1. door binding aan ribulosedifosfaat {een Cs-verbinding), gevormd
onder opname van ATP en met behulp van ribulosedifosfaatcarboxy-
lase omgezet in twee molekulen fosfoglycerinezuur (een Cs-verbin-
ding). Deze verbinding wordt, met behulp van NADPH onder ver-
dere opname van ATP, uiteindelijk tot koolhydraten gereduceerd (de
Calvin-Benson-cyclus). De planten waarin dit zo gebeurt worden
Cs-planten gencemd, omdat het eerste stabiele fixatieprodukt van
koolzuur, fosfoglycerinezuur, een Ca-verbinding is;

2. door binding aan fosfo-enolpyruvaat {cen Cz-verbinding), gevormd
ontder opname van ATP en welke met behulp van fosfo-enolpyruvaat-
carboxylase, de Cs-verbinding oxaalazijnzuur vormt, dat verder in
andere Cy-zuren overgaat.

Dit gebeurt in de mesofylcellen van een aantal plantesoorten. Van-
daar worden deze zuren naar cellen langs de vaatbundels getranspor-
teerd, die chloroplasten hebben die er anders uitzien. In deze cellen
worden de Cy-zuren enzymatisch gedecarboxyleerd, waarbij pyruvaat
(Cs) ontstaat, dat weer teruggaat naar de mesofyleellen en opnieuw
enzymatisch, en onder opname van ATP, in fosfo-enolpyruvaat (PEP)
wordt omgezet, waarna de cyclus opnieuw begint.

Het CO. dat in de cellen van de vaatbundelschede is vrijgemaakt
ondergaat hetzelfde lot als in de Cs-planten. Vanwege het initi€le
optreden van Cs-zuren worden planten waarin dit mechanisme voor-
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komt, Cy-planten genoernd. Deze hebben dus de weg via de Cy-zuren
als additionele inleidende fase. Vergelijk hiervoor bijvoorbeeld Bjork-
man & Berry, 1973. Fig. 4 en 5 geven een voorstelling, hoe de kool-
zuurbinding en -reductie in Cj- en Cy-planten verlopen.

€O,
~stoma epidermis
ribulose
ribulose dl!osfuut\
difosfeat
carboxylase '\ ATP
A

fosto keolhydraat

1ostaglycerine~
zuur [PGA)

ATP

NADPH fosfoglycer-
aldehyde

Fig. 4. Schema van de binding en reductie van CO, in de fotosynthese
van Cy-planten. Volgens Bidrkman & Berry (1973).

co,

stoma epidarmis
g ep L5 s
asparagine- e ({:‘) - PEP-curboxylose E?,?ni?.'y"
—ﬁ
C;-zuren Py VOt et TFaRSpOrt
ribulose
rlbulose difoataat \
difostaat
carboxylase N ATP
\ vaatbundel -
& schade-
f?sto - cellen
tosfoglycerine- gycer-
zuur [P GA) aldehyde
kooihydraat
NADPH fostol
treductie) & (S3ragcer-

Fig. 5. Schema van de binding en reductie van CO, in de fotosynthese
van Cgpianten. Voigens Bidrkman & Berry (1973).
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In 't algemeen wordt aangenomen dat de Cy-planten de zonne-
energie met hoger rendement kunnen verwerken, in 't bijzonder bij
sterk licht en lage COg-spanningen, zoals in de buitenlucht voorko-
men, Dit zou berusten op het feit dat fosfo-enolpyruvaatcarboxylase
ecn grotere affiniteit tot COz heeft dan ribulosedifosfaatcarboxylase,
waarbij de Cy-zuren Iater het CO, in hogere concentratie aan de
Calvin-cyclus zouden afleveren, Bij rendementsstudies onder veldom-
standigheden schijnen deze verschillen in efficiéntie niet altijd duide-
lijk te zijn.

QOok is geconstateerd dat de verschillen in efficiéntie tussen Cs- en
Cy-planten bij verlaagde Os-spanning geringer worden, doordat de
Cy-planten veelal een ‘lichtademhaling’ vertonen, waarin reeds ge-
fixeerd CO; weer vrijgemaakt wordt, welk proces bij lage Os-span-
ning wordt gerernd (zie onder meer Canvin, 1970).

Rendement van de Yichtenergie bij de fotosynthese

De vraag naar het rendement waarmee de lichtenergie in de fotosyn-
these wordt gefixeerd is belangrijk omdat dit het meest hanteerbare
criterivm vormt voor de mogelijke en actuele droge-stofproduktie
van de groene planten.

Fotosynthese is, als de meeste in eerste aanleg ‘fotochemische’ pro-
cessen een quanteus proces, dat wil zeggen dat het in eindige stapjes
verloopt, elk stapje met hulp van een heel aantal lichtquanta. De
primaire vraag is daarom hoeveel quanta er moeten worden opgeno-
men door het chlorofylapparaat voor de reductie van 1 mol COy tot
koolhydraat, Wij zagen reeds dat de energievastlegging hierbij ongeveer
112 kcal bedraagt. De energie-inhoud van de hichtquanta (hy), het
quantengetal, is omgekeerd evenredig met de golflengte van het licht
en verioopt van blauw naar rood van ongeveer 60 tot ongeveer 40 keal
per ‘mol quanta’ (Nhy, waarin N het getal van Avogadro is). In begin-
sel zouden dus twee a drie lichtquanten per mol COa voldoende zijn.
Om deze vraag experimenteel te bestuderen moet men onder meer
zorgen dat de lichtintensiteit zo laag is dat deze tijdens de meting als
beperkende factor fungeert, en bij voorkeur technisch eenvoudig te
hanteren systemen nemen, bijvoorbeeld suspensies van ééncellige al-
gen. Langs deze weg vond men dat onder deze omstandigheden acht
3 tien lichtquanta nodig zijn voor de reductic van één molekuul COs.
Dit betekent altijd nog een energierendement van 20-30% . Dit rende-
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ment is gemeten in verdunde algensuspensies onder condities van po-
sitieve fotosynthese, dat wil zeggen ruim boven het compensatiepunt
van fotosynthese en ademhaling. Essentieel is hierbij, dat voor vol-
doende COq-toevoer {meestal hogere concentraties dan in de lucht) en
voldoend hoge temperatuur wordt gezorgd, zodat het traject waarover
de lichttoevoer, de quantensiroom, de fotosynthesesnelheid beperkt,
dat is bepaalt, zich tot zo hoog mogelijke lichtintensiteiten nitstrekt.

Sommige onderzoekers hebben naar voren gebracht, dat bij licht-
intensiteiten beneden het compensaticpunt, die dus niet tot volledige
compensatiec van de ademhaling leiden, hogere energierendementen
en dus lagere quantengetallen worden gevonden. In sommige gevallen
bleek echter, dat de reactievergelijking gedurende de meestal korte
proeftijden niet volledig beantwoordde aan de boven weergegeven
bruto vergelijking voor het fotosyntheseproces; deze vergelijking kan
gekenschetst worden door een verhouding CO:/O. van ongeveer 1.
Indien afwijkingen van enig belang optreden, is de zuurstofontwikke-
ling als meer karakteristiek voor het energierendement te beschouwen
dan de CO:-opname, aangezien de energie van het licht essentieel een
reducerende werking heeft, in laatste instantie dus ontbinding van
zuurstof teweegbrengt.

Opgemerkt moet nog worden, dat in de normale fotosynthese van
intacte levende plantecellen de totale koolzuuropname en zuurstof-
ontwikkeling, over niet al te korte tijd gemeten, aan elkaar gekoppeld
zijn: zij verlopen continu ongeveer in ¢en verhouding van één staat
tot één. In partiéle systemen (bijvoorbeeld chloroplastensuspensies
onder bepaalde voorwaarden) is het mogelijk gebleken zuurstofont-
wikkeling uit water onder belichting te verkrijger met andere elek-
tronenacceptoren dan koolzuur (de zogenaamde Hillreacties: Hill,
1937, 1956);

HyO + X -» XHy + O

Het quanten- en energierendement dat uit de boven beschreven
proeven kon worden afgeleid bedroeg dus 1 molekuul CO; geredu-
ceerd voor minimaal 8-10 quanta, hetgeen overeenkorirt met 20-30%
energierendement. Hoewel het vraagstuk geen enkele principiéle
moeilijkheid lijkt in te houden, is het aantal experimentele complica-
ties zeer groot en heeft men zich er na jaren intensief onderzoek min
of meer bij neergelegd dit getal als het maximale rendement te moe-
ten beschouwen voor de positieve fotosynthese van groene plante-
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cellen. Men verlieze niet uit het oog, dat het hierbij gaat om geabsor-
beerde energie in het door het chlorofylapparaat absorbeerbare deel
van het spectrum, waarbij licht de beperkende factor is en er gecor-
rigeerd is voor de ademhaling.

Fotosyntheserendement en groeirendement bij de primaire produktie

Voor de biologische produktie is de vraag van belang in hoever het
maximale fotosyntheserendement door de stofproduktie van groeiende
planten kan worden benaderd.

De produktie door autotrofe planten wordt ook wel als primaire
produktie aangeduid, in tegenstelling tot vormen van secundaire pro-
duktie. Secundaire producenten maken hun produkt door opname
van in de primaire produktie gevormde organische stoffen en onder
verwerking van de daarin aanwezige energie. Hiertoe horen groepen
van heterotroof groeiende planten (vele bacterién, fungi, enkele ho-
gere planten) en de dieren. Opgemerkt moet nog worden, dat som-
mige gespecialiseerde, kleurloze organen van groene planten een
heterotroof stofwisselingstype vertonen. Toch is het gewoonte de in
deze organen gevormde droge stof tot de primaire of autotrofe pro-
duktie te rekenen.

Licht als beperkende factor

Een redelijke benadering van het rendement van de fotosynthese door
dat van de groei kan alleen worden verwacht als de primaire stof-
produktie door de fotosynthese de groei limiteert en niet bijvoorbeeld
de opname van minerale voedingsstoffen, of een andere factor, wat
onder natuurlijke omstandigheden vaak het geval is.

De vraag is gesteld, waarom fotosynthetici zich veelal concentreren
op het rendement van de zonne-energie als vergelijkingsbasis bij de
groei van planten en de opbrengst van gewassen. Een voor de hand
liggend antwoord op deze vraag is dat het licht de energie levert die
niteindelijk door de plant in organische stof wordt vastgelegd, welke
organische stof de basis vormt voor vrijwel alle overige leven op
aarde. Als zodanig wordt deze produktie uiteindelijk gelimiteerd door
de op een bepaalde plaats en in een bepaalde tijd beschikbare hoe-
veelheid zonne- respectievelijk lichtenergie.

Het rendement van deze energieomzetting is, zoals boven aange-
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duid, op thermodynamische gronden aan beperkingen onderhevig.
Verder werd reeds opgemerkt dat alleen bij strikte limitering van de
produktie door de intensiteit van de lichtfactor het maximale rende-
ment ten opzichte van het licht wordt verkregen. In de praktijk bilijkt
dat, zowel bij directe meting van de fotosynthesesnelheid, als bij die
van de groei (droge-stofopbrengst), boven een bepaalde lichtintensiteit
lichtverzadiging optreedt. Wanneer dit geschiedt, geven hogere licht-
intensiteiten geen verdere verhoging van de opbrengst en dus ver-
laging van het rendement van de toegevoerde grotere hoeveelheid
lichtenergie. Hieronder zal enigszins nader worden aangegeven welke
factoren bij de fotosynthese en nog in versterkte mate bij de groei
van planten voor het bereiken van lichtverzadiging verantwoordelijk
kunnen zijn.

Het refereren van opbrengstgegevens aan het rendement van de
lichtenergie heeft het voordeel dat men ~ gegeven dat voldeende be-
trouwbare gegevens over het optimaal bereikbare rendement bestaan
wat nog maar zeer onvolkomen het geval is — een indruk kan krijgen
in hoeverre verhoging van de intensiteit van andere factoren (kool-
zuurgehalte, temperatuur, minerale voeding en dergelijke) tot verbete-
ring van het rendement van de lichtenergie kan leiden. Wij zullen
verderop nog zien, dat men op deze wijze voor bepaalde plaatsen op
aarde, streefgetallen (‘potenti€le produkties’) heeft opgesteld, die een
optimale benutting van de aanwezige lichtenergie tot uitdrukking
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Fig. 6. De ‘net assimilation rate’ (g
\ I y  per m? per dag) als maat voor de
oy 1 - 1 produktie aan droge stof van een Gla-

diolus-gewas, in relatie tot de lichi-
L.Int. (100 %) intensiteit. Uit: Wassink, 1960.
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brengen. Zij kunnen de aanwezigheid van beperkingen signaleren en
leiden tot onderzoek om deze te boven te komen.

Met betrekking tot de lichtlimitering is het van interesse op te
merken dat bij de fotosynthese van een gehele plant, en meer nog
van een gewas, licht tot veel hogere ingestraalde lichtintensiteiten de
beperkende factor is dan bijvoorbeeld bij een enkel blad. Dit, het
eerst door Boysen Jensen {(1932) duidelijk beschreven verschijnsel
vindt zijn oorzaak in de opbouw van een plant of gewas uit meerdere
bladiagen boven elkaar, waardoor van boven naar beneden een ge-
leidelijke lichtverzwakking ontstaat en een gemiddeld lagere licht-
intensiteit heerst dan bijvoorbeeld in de bovenste bladlaag. De lager
gelegen bladlagen zullen ook bij hoge ingestraalde lichtintensiteit nog
positief op verhoging van de lichtintensiteit reageren. Fig. 6 demon-
streert de evenredigheid van de droge-stofproduktie met de lichtinten-
siteit voor een Gladiclus-gewas,

Onderzoek van Monsi, Saeki, Anderson, De Wit en anderen (zie
Acock et al., 1970 en Saeki, 1973) heeft aangetoond dat de vermin-
dering van de lichtintensiteit bij de passage van het licht door een
bladerkroon of cen gewas op complexe wijze samephangt met de
structuur van het gewas of het bladerdak. De studie van deze ver-
schijnselen is een specialisatie op zichzelf geworden; belangrijk zijn
onder meer de hoek waaronder de bladen staan en in 't algemeen hun
oriéntatie, de bladoppervlakindex, dat is de totale bladoppervlakte in
verhouding tot het grondoppervlak, directe doorgang van zonlicht
door gaten in het bladerdak, de frequentie en grootte van ‘zonne-
vlekjes’ (afbeeldingen van de zon door kleine gaatjes) en dergelijke.
In eenvoudige gevallen met weinig voorkeursrichting in de bladstan-
den volgt de lichtintensiteitsafname vrijwel een Lambert-Beer-relatie
{Acock, L.c.), dat wil zeggen: de intensiteit neemt af zoals die van door
een oplossing vallend licht in afhankelijkheid van de laagdikte.

Het resultaat van een en ander is, dat in ons klimaat de droge-
stofproduktie van een gewas als geheel in de meeste gevallen wel
positief op verhoging van de lichtintensiteit reageert, tenzij bijvoor-
beeld de mineraalvoorziening beperkend is, wat in natuurlijke vege-
taties kan voorkomen,

CO; vertoont, zoals begrijpelijk, ook concentratiegradiénten in een
gewas; ook dit is een speciaal veld van studie geworden, alsmede om
uit veranderingen van deze gradiénten gegevens af te leiden over de
fotosynthese-snelheid (zie onder andere Lemon, 1967).
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Verschijnselen bij de fotosynthese die met lichtverval samenhangen
kan men op enigszins vereenvoudigde wijze demonstreren aan algen
in gelijke laagdikten met oplopende suspensiedichtheid; in de natuur
zullen ze kunnen optreden in algenpopulaties van wellicht geringe
dichtheid maar grote Iaagdikte, De invioed van het lichtverval wordt
tevens in beginsel teruggevonden in de hogere lichtverzadigingsinten-
siteit van dikkere ‘zonnebladen’ tegenover dunnere ‘schaduwbladen’,
die in elk geval grotendeels uit een verschil in laagdikte kan worden
verklaard (Pieters, 1962, 1974).

Grenzen aan het groeirendement

Verzameling van gegevens over het rendement van de droge-stofpro-
duktie door landbouwgewassen ten opzichte van de ingestraalde ener-
gie, in een volledig groeiseizoen, onder voorwaarden van intensieve
landbouw, geeft waarden van ongeveer 1-2% rendement van het
fotosynthetisch verwerkbare deel van het zonnespectrum (dat is on-

Tabel 1. Rendement van de ingestraalde zonne-energie gedurende de vege-
tatieperiode voor enkele landbouwgewassen. Volgens Wassink, 1948,

Gewas Vegetatie- Droge-stof- Vast- Straling Rende-
periode opbrengst  gelegde (102 cal.cm™) ment
(maanden (t-ha™' =  energie ————eraeeee (%}
v.h jaar) 102g.cm?) (cal.-cm™?) totaal assimi-
leerbaar
Aardappel 49 9,6 357 581 290 1,23
Wintertarwe 11-8 10,5 386 610 305 1,27
Suikerbjet  5-10 16,0 595 544 272 2,20
Voederbiet 5-10 16,0 595 544 272 2,20
Koolraap  5-10 11,0 410 544 272 1,51
Wortel 5-1¢ 6,9 255 544 272 0,94
Ui 4-9 3,5 131 580 290 0,45
Cichorei 5-10 9,0 333 544 272 1,32
Stoppelknol 8-11 36 133 217 109 1,24
Westerwolds
raaigras 3-10 10,2 381 675 338 1,13
Mais 10/5-106/9 12,8 476 435 218 2,18
Suikerriet 4-3 33,0 12381 1200 600 2,05

1. Volgens gegevens nit Batavia (thans Djakarta).
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geveer de heift van de totale straling). Zie tabel 1, en vergelijk Was-
sink (1948). Dat dit getal (veel) lager uitvalt dan het onder optimale
condities gemeten fotosyntheserendement is niet verwonderlijk om
diverse redenen (Wassink, 1948, 1964):
1. Hier wordt gerekend met ingestraalde, niet met geabsorbeerde
energie.
2. Bij produktiemetingen kan niet eenvoudig worden gecorrigeerd
voor het verlies door de ademhaling. Deze omstandigheid weegt wel-
licht minder zwaar bij algenculturen, die veelal een lage ademhaling
hebben, dan bij hogere planten, vooral als deze veel heterotroof leven-
de delen zoals wortels, knollen, bollen en zaden, en veel laagstaande,
slecht belichte bladen hebben.

Verder spelen de volgende factoren een rol:
3. Op het veld kan een te hoge stralingsintensiteit heersen: bij maxi-
male fotosynthese in de onderste bladeren kan in de bovenste blad-
laag de lichtenergic dan niet optimaal worden benut.
4. Het COg-gehalte kan te laag zijn. Bij het gehalte zoals dat in de
lucht voorkomt, wordt de fotosynthesesnelheid reeds bij betrekkelijk
lage lichtintensiteiten door COg-tekort gelimiteerd. Zoals eerder reeds
werd opgemerkt, zijn de Cy-planten in dit opzicht wellicht in een wat
betere positie dan de Cg-planten daar hun primaire bindingsmecha-
nisme een grotere affiniteit voor COg heeft.
5. De temperatuur kan te laag zijn. Dit heeft tot gevolg dat enzyma-
tische reacties (bijvoorbeeld stappen uit de Calvin-cyclus) de totale
snetheid reeds bij een betrekkelijk laag elektronentransport (lage licht-
intensiteit} kunnen beperken, waardoor hogere lichtintensiteiten niet
meer rendabel kunnen worden verwerkt.
6. Er treedt lichtverlies op tussen de planten. Dit speelt in het begin
van 't seizoen een rol bij verschillende landbouwgewassen. Het ver-
laagt uiteraard het rendement van de lichtenergie, gemeten als instra-
ling op het ‘beteelde’ grondoppervlak, zoals in beschouwingen over
oogstgegevens gebeurt.
7. Andere grocibeperkende factoren kunnem een rol spelen. Deze
factoren interfereren niet direct met de efficiéntie van de fotosyn-
these, maar beperken de groei doordat gevormde assimilaten niet met
voldoende snelheid in protoplasmabestanddelen, in 't bijzonder eiwit-
ten, kunnen worden omgezet., Deze factoren werken wel indirect op
de fotosynthese van de gehele plant in, doordat de vorming van
nieuw fotosynthetisch werkzaam weefsel achterblijft (bijvoorbeeld on-
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voldoende snelle uitbreiding van het bladoppervlak). In dit verband
kunnen worden genoemd:

— te geringe stikstoftoevoer: de planten blijven dan klein; een ren-
dabele omzetting van primaire assimilaten in, waarschijnlijk, eiwit
schiet tekort;

- te geringe watervoorziening: deze belemmert eveneens de groei van
de planten, hierbij kunnen allerlei processen een rol spelen, bijvoor-
beeld sluiting van huidinondjes en verwelken. Weliswaar is water een
van de reagerende componenten van het fotosyntheseproces, maar de
waterinvlioed op de plant als geheel is wellicht in hoofdzaak indirect
(zie ook p. 47).

8. Er zijn verder nog een aantal moeilijk overzienbare factoren. Zo
kan het fotosyntheserendement gedurende de dag verlopen, waar-
bij ook tijdelijk watergebrek een rol kan spelen; het fotosynthetisch
rendement in latere fasen van het groeiseizoen kan afnemen, in 't
bijzonder indien reserveorganen gevormd en gevuld worden. In som-
mige gevallen gebeurt er dan in de plant fysiologisch nog veel, terwijl
het totale droge-stofgewicht weinig meer toencemt, Zodat het rende-
ment van de lichtenergie gemeten aan droge-stofproduktie laag is
(vergelijk onder meer Wassink, 1964).

Enkele cijfers

Enkele gegevens over het energierendement en over het verloop ge-
durende het groeiseizoen zullen nu nog iets nader worden beschouwd.

De groei van algenculturen werd onder verschillende omstandighe-
den in ons laboratorium bestudeerd. Onder gecontroleerde condities en
bij relatief lage lichtintensiteiten, in kleine culturen, werd in natrium-
licht een licht-groeirendement van ongeveer 20% bereikt. In grote
culturen buiten werden maximale rendementen van 8% bereikt, ter-
wijl deze zonder bijzondere voorzorgen in de orde van 2-4% lagen.

Voor de fotosynthese van bladschijfjes van verschillende planten
werden in natriumlicht, in het gebied waarin de lichtintensiteit de foto-
synthesesnelheid limiteert, quantengetallen van 10-15 per molekuul
0» gevonden, dat is ongeveer 20% energierendement. Met een andere
methode werd bij bladen van suikerbiet een maximaal quantenrende-
ment (het omgekeerde van het quantengetal) gevonden van 0,1 in
kwiklicht, overeenkomend met * 18% energierendement.

In kweekproeven met kiemplantjes onder kunstlicht in limiterende
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lichtintensiteiten werden rendementen voor de droge-stofproduktie
gevonden van 12-19%, in andere socortgelijke proeven van 7-11%;
(voor verdere details en literatuur: Wassink, 1964), Gaastra (1938)
vergeleek door Boonstra in 1942 gepubliceerde suikerbietenopbreng-
sten in periodieke oogsten met stralingsgegevens van Zuidhof en De
Vries (1940). Ten aanzien van het spectraalgebied van 400-700 nm
bedroeg het rendement in het midden van het groeiseizoen 7-9%,
belangrijk hoger dan het gemiddelde over het gehele seizoen; rede-
nen voor verlaagd rendement in de begin- en eindfasen van de
groeiperiode werden reeds aangegeven. Volgens Gaastra (1958) werd
80-90% wvan de totale droge stof geproduceerd in circa 45% van
het groeiseizoen (21/; maand). Deze rendementen werden verkre-
gen in een tijd toen het bladoppervlak juist gesloten was, terwijl
lichtintensiteit en temperatuur beide hoog waren. Het is goed zich
hierbij voor ogen te steilen dat de suikerbiet in het najaar nog lang
doorgroeit; voor de meeste landbouwgewassen en ook voor inheemse
wilde planten valt de periode van de biologische produktie ongeveer
van begin april tot eind september. In deze periode wordt in ons kli-

cal.em=2.uur-t
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Fig. 7. Dagelijkse gang der globale totale straling. 1, 3, 6, 9, 12: curves
voor de overeenkomstige maanden van het jaar, te Wageningen. Volgens
Reesinck, B: jaarlijkse amplitude van de gemiddelde straling te Djakarta.
Gedeeltelijk volgens gegevens van Boerema. Uit: Wassink, 1948.
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maat ook verreweg de meeste zonne-energie ontvangen, samen onge-
veer 80% van het jaarlijks totaal (vergelijk fig. 7).

De Wit (1959) en medewerkers hebben schattingen uitgevoerd van
wat zij noemen de potenti€le fotosynthese. Hieronder verstaan zij de
fotosynthese van een gesloten gewasoppervlak, waarbij aangenomen
is dat de bladen geen bepaalde richting hebben, en dat de fotosyn-
these van afzonderlijke bladen weergegeven kan worden door een
zuivere Blackman-kromme, dat wil zeggen een scherpe overgang tus-
sen lichtlimitering en lichtverzadiging. Tevens is vitgegaan van een
COs-gehalie van de atmosfeer van 0,03%, waarvoor Gaastra experi-
menteel heeft aangetoond dat dit gehalte veelal verantwoordelijk is
voor de lichtverzadiging.

De Wit c.s. berekenden zo potentiéle-fotosynthesewaarden van 45
ton droge stof per ha voor gras van april tot september, de netto
toename van het droog gewicht schatten zij op 20% minder (door
dissimilatie), dus op ongeveer 36 ton. Volgens aanvullende bereke-
ningen lopen de potentiéle-fotosynthesewaarden uiteen van 40-290 kg
CH;O per ha per dag van de donkerste tot de lichiste maanden, het
rendement varieert van 9,1 tot 6,1% in dezelfde richting. Voor pro-
dukticwaarden moeten deze bedragen met een vijfde worden vermin-
derd.

Vergelijkt men deze ‘potentiéle produktie’ met actuele produkties
{voor gras ongeveer 15 ton per jaar) dan blijven de laatste vooral in ’t
eind van 't seizoen bij de eerste achter, Redenen hiervoor zijn hier-
v60Or reeds aangeduid. Bij éénjarige gewassen blijft de actuele produk-
tie in 't begin van 't seizoen ook sterk achter. Maar bij gras kan de
actuele produktic in 't begin {april, mei) de potentidle zelfs overtref-
fen, waarbij wellicht mobilisatie van reserves uit de rhizomen een rol
speelt. In het midden van het seizoen komen de rendementen voor de
potentigle en de actuele produktie goed overeen. De besproken ge-
gevens zijn samengevat in de appendix, onder 1-4.

Veroudering en primaire produktie

Reeds werd in °t kort gewezen op de omstandigheid, dat de lage ren-
dementen tegen het einde van het groeiseizoen vaak samengaan met
het vullen van reserveorganen, Ook wijzigt zich de onderlinge ge-
wichtsverhouding van de organen.

In een proef met Gladiolus werd na 25 augustus weinig toename
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van het totaal droge-stofgewicht meer gemeten, terwijl de nieuwe knol
zich nog grotendeels vormde. lets soortgelijks is door Kamel (1959)
gevonden voor gerst, waar het drooggewicht na 65 dagen weinig
meer tocnam en het energierendement vrij abrupt daalde, terwijl de
ontwikkeling van de aar nog in het beginstadium was,

Men kan op verschillende manieren proberen deze verschijnselen te
verklaren. Als het drooggewicht ongeveer gelijk blijft kan men stelien,
dat fotosynthese en ademhaling gelijk zijn, wat mogelijk een sterke
tocname van de ademhaling betekent. Deze versterkte ademhaling
zou dan tot vergrote ATP-produktie kunnen leiden, waarmee afbraak
en transportprocessen kunnen worden gedreven, waarop de verschui-
ving tussen de relatieve orgaangewichten kan duiden. Ook zou de
fotosynthese zelf ten dele kunnen verschuiven van CQa-reductie naar
ATP-vorming, bijvoorbeeld door versterking van de cyclische foto-
fosforylering. Veel onderzoek is hierover nog niet gedaan; het lijkt
aantrekkelijk dit te entameren.

In 't algemeen is het trouwens de moeite waard er bij stil te staan
dat tijdens de ontwikkeling van de éénjarige planten het accent van
de groei achtereenvolgens op verschillende organen komt te liggen.
Kamel verzamelde hierover gegevens bij gerst. Uitgedrukt in percen-
tages van de totale droge stof bereiken de wortels hun maximum
(20%) voor de leeftijd van 20 dagen, de bladen (659%) na ongeveer
30 dagen, de stengels (ongeveer 65%) na 60 dagen en de aar na
100-120 dagen. Na 60 dagen had de aar nog slechts * 10% van het
totale drooggewicht. De meeste hier vermelde gegevens vindt men
uitvoeriger in Wassink (1964), alwaar ook verdere literatuturopgaven
te vinden zijn,

In een Engels onderzoek werd gevonden dat bij maisplanten de
sterkste relatieve groeisnelheid per dag in het drooggewicht lang voor
de aanleg van manlijke en vrouwelijke bloemen viel.

In de ontwikkeling van planten kunnen verschuivingen optreden
door uit- en inwendige factoren. Zo worden verouderende algencul-
turen rijker in koolhydraat- en vetgehalie, terwiji het energierende-
ment van de droge-stofproduktie sterk terugloopt. Dit verschijnsel
kan kunstmatig bevorderd worden door limitering van de stikstoi-
toevoer. Bij de cencellige alg Haematococcus pluvialis komt een rode
vorm voor, bijvoorbeeld op bladen in dakgoten, die deze kleur dankt
aan een door carotenoiden gekleurde vetdruppel; de jonge, eiwit- en
plasmarijke, actief delende vorm van deze alg is groen; in culturen
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op agar kan men deze ontwikkeling volgen en, eventueel, door N-toe-
voer regelen. Uit de rode (rust-)cellen ontstaan onder geschikte con-
dities zwermsporen, die zelf ook rood gekleurd zijn.

Een svortgelijk verschijnsel kan men waarnemen bij de vrucht-
rijping van tomaten. Gedurende de groei van de vrucht neemt het
koolhydraatgehalte geleidelijk toe, terwijl het ciwitgehalte afneemt
totdat de vrucht ongeveer zijn voile grootte heeft bereikt, Daarna
neermnt het caroteen- en lycopeengehalte snel en sterk toe (Aboe Aziz,
1968a). Ook de invloed van stikstoftoevoer aan de plant beinvloedt
deze verschijnselen op een manier die veel lijkt op die bij algencul-
turen (Aboe Aziz, 1968b),

Fotoperiodiciteit en primaire produktic

Een principieel ander verschijnsel dat de ontwikkeling van autotroof
groeiende planten beinvlcedt en daarmee de stofverdeling over hun
verschillende organen, zowel in de natuur als in de cultuur, is de
fotoperiodische gevoeligheid. Hieronder wordt verstaan de gevoelig-
heid voer de dagelijkse duur van de lichtperiode. Spinazie bijvoor-
beeld is ten aanzien van het in bloei komen een lange-dagplant.
In lange dag (18 uur) groeit de plant aanvankelijk snel maar stuit zijn
groei snel door bloei af, zodat het totaal bereikte droge-stofgewicht
vrij laag blijft; in kortere dagen worden uiteindelijk, doordat de bloei
vertraagd wordt of geheel witblijft, hogere droge-stofgewichten be-
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Fig. 8. Produktic aan droge stof bij spinazie als functie van de daglengte.
Voigens Van Oorschot, 1960.
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