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Inleiding 

De zaadopbrengst van graszaadgewassen blijkt in de praktijk van jaar tot jaar en tussen 
percelen sterk te variëren. Voor Engels raaigras (Lolium perenne) kan de opbrengst variëren 
tussen ongeveer 750 en 2000 kg/ha, waarbij het gemiddelde rond de 1300 kg/ha ligt 
(Anonymus, 1980). Deze variabiliteit in opbrengst wordt veroorzaakt door externe omstan
digheden (weer, bodemgesteldheid, teeltomstandigheden) en de sterke reactie van 
L perenne daarop. Soms zijn opvallende verhogingen van de opbrengst gevonden na toe
diening van groeiregulatoren of fungiciden. 

Graszaad is een gewas waarvan de veredeling overwegend gericht is op versterking van de 
vegetatieve eigenschappen; bloei en zaadvorming zijn negatief voor alle bestemmingen. Om
dat toch zaad geproduceerd moet worden zoekt de veredelaar naar aangrijpingspunten om 
zeldzame combinaties te vinden van hoge gebruikskwaliteit met voldoende reproduk-tieve 
eigenschappen. 

In het teeltonderzoek wordt getracht de reproduktieve eigenschappen te versterken en de 
vegetatieve te onderdrukken. In de laatste decennia is door verbeterde teeltmethoden de 
zaadopbrengst met circa 30 % toegenomen (Nordestgaard & Andersen, 1991). Naarmate teelt 
en veredeling op een hoger niveau bedreven worden, is er een toenemende behoefte aan 
inzicht in de fysiologie van plant en gewas. Het zwakste gebied in de kennis betreft de zaad
vulling en de factoren die invloed hebben op de assimilatenverdeling. 

Dit literatuuroverzicht heeft tot doel de aanwezige literatuur en kennis omtrent zaadvorm
ing bij grassen en omtrent onderzoeksmethodieken te rangschikken en het dient als basis 
voor verder onderzoek. 



2. Bloei-inductie, bloei-initiatie en bloei-

realisatie bij grassen 

2.1 De verschillende ontwikkelingsstadia bij grassen 

De uitgebreide reviews over dit onderwerp, waarop dit hoofdstuk gebaseerd is. zijn 
geschreven door Calder (1966) en Evans (1964). Hoewel deze artikelen ook grassen uit andere 
klimaatzones behandelen, zal de beschrijving hier beperkt blijven tot de grassen uit de 
gematigde gebieden. 

De grassen (Gramineaé) kennen over het algemeen in hun ontwikkeling drie te onderschei
den stadia of fasen, hoewel niet bij alle soorten al deze fasen voorkomen (Calder, 1966). 
Deze fasen zijn: 
1) Juveniele fase 
2) Inductiefase 
3) Realisatiefase (initiatie, bloei en zaadontwikkeling) 

In Figuur 2.1 zijn de ontwikkelingsfasen uitgebreid weergegeven. De juveniele- en inductie
fase vormen samen de vegetatieve fase. De realisatiefase is de generatieve fase. 
Canode et al. (1972) merken op dat er in de literatuur verwarrend gebruik gemaakt wordt 
van de termen inductie , initiatie en ontwikkeling van de bloei. De hier gevolgde indeling 
van Calder is gebaseerd op de fysiologische toestand van de plant. Initiatie is hierbij de eerste 
zichtbare verandering van de apex op weg naar zaadproduktie (Calder, 1966). Blondon 
(1972) introduceerde de termen primaire en secundaire inductie, die duidelijk de twee stap
pen aangeven die tot bloei leiden. Deze termen geven niet de fysiologische toestand van de 
plant aan, maar de externe stimuli die vereist zijn voor bloeiontwikkeling. 

1) De juveniele fase 
Tijdens de juveniele fase is de plant ongevoelig voor bloei-inducerende factoren, zoals koude 
of korte dag. Het is niet bekend wat precies de lengte van deze fase bepaalt (Calder, 1966). 
Mogelijk spelen het bereiken van een minimum bladoppervlak, een bepaald aantal bladeren 
(Gregory, 1948) of een minimum volume van de apex een rol. Bij de dicotyle soort Lunaria 
biennis verkortte een hoge lichtintensiteit de juveniele fase (Wellensiek & Higazy, 1961). Wel
licht speelt de accumulatie van koolhydraten een rol. Het is niet bekend of juveniliteit bij 
grassen een eigenschap van de spruit is of van de gehele plant (Evans, 1964; Calder, 1966). 

2) De inductie fase 
Tijdens inductie wordt de plant in een toestand gebracht waarin deze kan reageren op facto
ren die bloei initiëren, de 'ripe to flower stage' (Napp-Zin, 1961). Inductie gaat niet gepaard 
met een morfologische verandering en kan alleen worden vastgesteld door de plant bij een 
daglengte te plaatsen waarbij bloei-initiatie plaatsvindt. Elke spruit dient geïnduceerd te 
worden aangezien deze toestand niet overdraagbaar is (Calder, 1966). 
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Figuur 2.1 De ontwikkelingsstadia van een grasplant van zaad tot zaad. De getallen geven het 
ontwikkelingsstadium van de apex weer. Bron: Kleinendorst, 1974. 

Inductie vindt plaats bij lage temperatuur en/of korte dag. Veel grassen uit de gematigde 
zone hebben een koudebehoefte teneinde geïnduceerd te worden. Inductie door middel van 
koude wordt vernalisatie genoemd (Evans, 1964). Vernalisatie kan kunstmatig bereikt worden 
bij temperaturen van -6 °C tot +14 °C, hoewel die tussen 0 °C en +10 °C het meest effectief 
zijn (Evans, 1960a). Over het algemeen geldt voor deze soorten dat hierbij een interactie met 
korte dag een rol speelt, waarbij sommige soorten daglengteneutraal worden bij lage tem
peraturen (Bernier et al., 1981; Heide, 1986). Vaak is het optreden van lage temperaturen sa
men met korte dag effectiever dan een van beide factoren afzonderlijk (Evans, 1964; 
Calder, 1966). In hoeverre korte dag en lage temperatuur elkaar kunnen vervangen is niet 
duidelijk en de mate van interactie is sterk afhankelijk van de soort (Kleinendorst, 1974). Het 
lijkt erop dat korte dag en lage temperatuur slechts binnen een bepaalde temperatuurrange 
uitwisselbaar zijn (Booij, pers. comm.). Bij Alopecurus pratensis bijvoorbeeld is boven 24 °C 
korte dag (8h) niet meer inducerend (Heide, 1986), hetzelfde geldt voor Dactylis glomerata 
(Heide, 1987). 

Inductie door alleen lage temperatuur of korte dag (korte-dag vernalisatie) is gevonden bij 
o.a. Secale cereale (Purvis & Gregory, 1937), Dactylis glomerata (Blondon, 1972), Poa pratensis 
(Heide, 1980), Alopecurus pratensis (Heide, 1986) en Lolium perenne (Evans, 1960a). In geval 
van Poa pratensis zijn de meningen echter wel verdeeld. Onder andere Canode & Perkins 
(1977) zijn van mening dat Poa pratensis een obligate behoefte heeft aan zowel koude als 
korte dag. 

Het fysiologische proces van inductie door koude of korte dag is niet precies bekend. Voor 
daglengte is het blad het receptieve orgaan terwijl koude via de apex werkt (Evans, 1964; 
Calder, 1966; Sachs, 1972). Kleinendorst (1969) vond echter dat vernalisatie alleen optrad 
wanneer de temperatuur rond het blad laag was. 

Wanneer tijdens de periode van kou of vlak daarna hoge temperaturen voorkomen kan 
devernalisatie optreden (Purvis & Gregory, 1952; Lindsey & Peterson, 1962). 



3) De realisatiefase 

Initiatie 
Wanneer een plant geïnduceerd is kan zich bij de juiste daglengte een bloeiwijze ontwikke
len. Grassen uit de gematigde streken behoren voornamelijk tot de subfamilie Festucoideae. 
Alle leden van deze subfamilie zijn of lange dagplanten of zijn daglengteneutraal. Het laat
ste is een uitzondering (o.a. Poa annua) (Evans, 1964). Niet bij alle soorten begint initiatie on
der lange dag omstandigheden. Bij Poa pratensis vindt de omslag naar 'double ridge' al t i j
dens korte dag plaats (Canode & Perkins, 1977). Lange dag cq. secundaire inductie is in dit 
geval nodig voor de verdere ontwikkeling van de bloeiwijze. Bij het begin van de initiatie 
vertoont de apex eerst strekking en de bladprimordia groeien niet verder uit. Vervolgens 
ontstaan in de oksels van de bladprimordia de secundaire primordia, het zgn ' double-ridge' 
stadium. Deze secundaire primordia groeien uit tot pakjes (aar) of vertakkingen (pluim) van 
de bloeiwijze (Kleinendorst &ten Hove, 1957; Bommer, 1959; Sachs, 1972). 'Double-ridge' for
matie begint in het midden van de apex en gaat van daar naar boven en beneden. Differenti
atie van de bloempakjes verloopt evenzo. Binnen een bloempakje echter, differentiëren de 
bloempjes in acropetale richting (Latting, 1972). 

Na initiatie strekken de internodiën zich en vormt zich een bloeihalm. De kritische daglengte 
waarboven initiatie plaatsvindt verschilt per soort en per genotype (Langer, 1972). Lange dag 
lijkt vooral nodig voor de volledige ontwikkeling van de bloeiwijze. Wanneer bloei onder 
minder gunstige omstandigheden plaatsvindt en de plant onvolledig geïnitieerd is, kan vivi-
parie optreden. Dit wil zeggen dat er vegetatieve doorgroei (proliferatie) optreedt in de 
bloeiwijze, bijvoorbeeld de lemma groeit uit tot blad (Latting, 1972). 

Het stimulerend effect van daglengte wordt waargenomen door het blad en zeer waarschijn
lijk speelt fytochroom hierbij een rol (Sachs, 1972; Kleinendorst, 1974). Ook is de rol van het 
hormoon gibberelline bij het stimuleren van de bloei beschreven (Lang, 1965). Bij Poa praten
sis en Bromus inermis bleek GA3, op het blad gesproeid, echter geen vervanger te zijn voor 
de rol van lange dag bij initiatie (Heide et al., 1987). 
Naast daglengte is ook de temperatuur van belang bij de initiatie. Wanneer de nachttemper-
atuur te hoog is treedt geen bloei op. Volgens Cooper (1960) is dit een algemeen verschijnsel 
bij grassen uit de gematigde gebieden. Wellicht is dit een vorm van devernalisatie. In tropis
che korte dag grassen lijkt de bloei juist gestimuleerd te worden door hoge nachttempera-
turen (Evans, 1964). 

Bloei en zaadontwikkeling 
Dit deel is vooral gebaseerd op een literatuuroverzicht over het effect van milieufactoren op 
bloei en zaadontwikkeling bij Engels raaigras door Anjo Elgersma (1989, ongepubliceerd) en 
beperkt zich dan ook tot deze soort. Een uitgebreide review over dit onderwerp is gegeven 
door Hill (1980). De verschillende stadia die besproken zullen worden zijn: bloei, bestuiving, 
bevruchting en zaadontwikkeling. 

Bloei en bestuiving 
Binnen de bloei kunnen twee niveau's in de tijd worden onderscheiden: 
1. het dagelijkse bloeiritme (tijdstip van openen en sluiten, bloeiduur van een bloem). 
2. de bloeiperiode (tijd dat een halm/ plant/ gewas bloei vertoont). 
Wanneer een bloempje gaat bloeien gaan de kroonkafjes open staan doordat de lodiculae 
opzwellen. De antheren en stigma's komen gelijktijdig naar buiten (Beddows, 1931). 



De antheren springen open en het pollen komt vrij (anthesis). Na bestoven te zijn sluit het 
bloempje zich. Bloembewegingen worden zeer waarschijnlijk veroorzaakt door herverdeling 
van water tussen de verschillende bloemdelen (Evans, 1964). 

Het dagelijkse bloeiritme verschilt per soort (Evans, 1964) en wordt vooral beïnvloed door de 
temperatuur (Bennett, 1959; Hill, 1971) en de lichtintensiteit (Emecz, 1961). Hill (1971) vond 
in een ras van L perenne dat beneden de 14 °C de bloeiduur werd verlengd en soms geheel 
niet optrad. Op de meeste dagen begond de bloei pas nadat de temperatuur was opgelopen 
tot 18 °C. Uit meerdere bronnen blijkt dat de bloei dagelijks optreedt tussen ongeveer 8.30 
uur en 11.30 uur (Anslow, 1963). Anslow (1963) vond dat binnen een gewas de bloei 
circa tien dagen duurde (Figuur 2.2). 

De bestuiving is dagelijks dan ook tot een korte periode beperkt. Het omvat het vrijkomen 
van de pollen, de verspreiding (wind) en het landen op een stempel. Pollen zijn niet lang 
levensvatbaar. Bij hoge relatieve luchtvochtigheid en lage temperatuur zijn de pollen maxi
maal enkele dagen levensvatbaar (Anslow, 1963). Ook zonlicht verkort de levensduur 
(Jones & Newell, 1946). Stigma's blijven ongeveer twee dagen receptief (Elgersma, pers. 
comm.). 
Uit onderzoek met tarwe bleek dat vlak voor anthesis de bloem het meest gevoelig is voor 
schade door te hoge ofte lage temperaturen, welke resp. de stijl of de meeldraden beschadi
gen (Single, 1966; Olugbemi, 1968). 

De relatieve luchtvochtigheid heeft waarschijnlijk geen direct effect op de bloei en de bestui
ving, zolang het maar niet regent. Regen spoelt de pollen uit de lucht (Lambert, 1966; 
Vough, 1975). 

Bij L perenne begint de bloei in de centrale pakjes van de aar en verloopt dan naar boven en 
naar beneden. Onderin treedt bloei het laatst op. Binnen een pakje verloopt de bloei van on
der naar boven. Onder kasomstandigheden begint de bloei soms in het bovenste pakje van 
de aar of tegelijkertijd in het midden en de top van de aar. 

Bevruchting 
Nadat pollen op de stempel is geland groeit de pollenbuis uit tot in de embryozak. Vervol
gens fuseren de twee spermacellen met resp. de centrale cel en de eicel. Wanneer er meer 
pollen op de stempel landen is de kieming beter (Brewbaker & Majumber, 1959) en de kans 
op bevruchting hoger. 

Hampton & Hebblethwaite (1983a) vonden dat de minimumtemperatuur rond de bloei 70 % 
van de variatie in zaadaantal kon verklaren. Hoewel er voor de snelheid van pollenbuisgroei 
bij L perenne een interactie is aangetoond tussen genotype van de moeder en temperatuur 
(Elgersma et al., 1989b), is het niet duidelijk in hoeverre trage pollenbuisgroei bij lage tempe
ratuur een belangrijke remmende factor is voor hoge zaadopbrengsten. 
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Figuur 2.2 Het bloeipatroon in een raaigrasgewas van vroege, intermediair en laat verschenen aren. 
Bron: Anslow, 1963. 

Zaadontwikkeling 
Hyde et al. (1959) onderscheidden drie fasen in de zaadontwikkeling (Figuur 2.3a): 
1. Groeifase (± 10 dagen); snelle groei met een hoog vochtgehalte. Niet levensvatbaar 

(kiemkrachtig) zaad. 
2. Zaadvullingsfase (±14 dagen); toename drooggewicht tot maximum. Hoeveelheid 

vocht in het zaad veranderd weinig, maar het vochtgehalte daalt sterk, het zaad 
wordt levensvatbaar. 

3. Afrijpingsfase (3-7 dagen); vochtgehalte daalt sterk. Drooggewicht blijft ongeveer 
constant. 

Het maximale drooggewicht werd bereikt na circa 28 dagen bij een vochtgehalte van 44 %. 
Veertien dagen na bloei (bestuiving) was het zaad kiemkrachtig. Dit is bepaald na vier maan
den opslag (Figuur 2.3b). Deze resultaten zijn bevestigd door onderzoek van Pegier (1976). 
Stoddart (1964) vond dat de toename van de kiemkracht veel geleidelijker verliep, bepaald 
na vier weken drogen. 

Stoddart (1964,1968) volgde gedurende de bloei en zaadontwikkeling het koolhydratenver-
loop. Er vond een gestage toename plaats van het gehalte aan water oplosbare koolhydraten 
(WOK) tot circa 18 dagen na bloei (einde zaadvullingsfase). Een afname van dit WOK-gehalte 
ging samen met een toename van het zetmeel gehalte en het harder worden van het en
dosperm. 
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Figuur 2.3 A) Het gewichtsverloop van de caryopsis gedurende de ontwikkeling. B) Het verloop van 
de kiemkracht van Engels raaigraszaad tijdens de ontwikkeling. Bron: Hyde et al., 1959. 

2.2 Inductie en intitiatie bij Lolium perenne 

L perenne kent geen juveniele fase. Inductie kan reeds optreden in geïmbibeerd zaad 
(Cooper, 1951; Bommer, 1961), hoewel de inductie effectiever is bij zaailingen (Evans, 1960a). 

Vernalisatie verloopt sneller bij toenemende temperatuur tussen 4 en 10 °C onder korte dag. 
Evans (1960a) vond dat vernalisatie optrad bij een dagtemperatuur van 23 °C, mits de nacht-
temperatuur maar lager dan 10 CC was. Er bestond een minimale koudebehoefte van twee 
weken bij 4 °C Maximale inductie, gerelateerd aan het zo snel mogelijk in de aar komen na 
overplaatsing naar hoge temperatuur en continue licht, trad op na ruim drie maanden verna
lisatie. Aarverschijning vond na ongeveer 30 dagen plaats (Figuur 2.4). Kleinendorst (1974) 
vond bij een vroege kloon ook een maximale inductie na een vernalisatieduurvan drie maan
den. Er bestond hier echter een groot verschil tussen de onderzochte klonen. Een late kloon 
was pas na ongeveer 20 weken volledig geïnduceerd. 

Zoals reeds eerder genoemd, is inductie mogelijk gebleken door zowel lage temperatuur 
(0-14 °C) bij lange dag als door korte dag (8h) bij hogere temperaturen (Evans, 1960a,b). In 
het eerste geval (lage temperatuur) trad na verloop van t i jd ook bloei op, aangezien er 
sprake was van lange dag omstandigheden. Het verschijnen van de aar bi j lage temperatuur 
verliep sneller bij continu licht dan bij 16 uur licht. Ook bleken fluctuerende temperaturen 
(bij een zelfde gemiddelde) het proces te versnellen. In het tweede geval (korte-dag vernali
satie) waren de planten na 16 weken geïnduceerd, waarbij een hoge lichtintensiteit rem
mend werkte (Evans, 1960a). 
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Het effect van de vernalisatieduur, bij 4 °C en korte dag, op het aantal dagen tot bloei in 

continue licht. Bron: Evans, 1960a. 

Kleinendorst (1974) heeft laten zien dat vernalisatie in het licht sneller verloopt dan in het 
donker. Twee klonen stierven in het donker af. Een hoog water oplosbare koolhydraten 
(WOK) gehalte bleek de vernalisatie te versnellen en meer bloeiwijzen op te leveren. Over 
een absoluut gehalte was niet veel te zeggen omdat er veel variatie tussen de klonen be
stond in het WOK-gehalte waarbij de klonen afstierven. Uit het artikel wordt niet duidelijk of 
het hier gaat om het WOK-gehalte van de spruit alleen of van spruit en wortel samen. 

Omslag van de vegetatieve naar de generatieve fase (initiatie) vindt bij L perenne plaats on
der lange dag omstandigheden (Evans, 1960a). Bij een vroege kloon bleken drie dagen van 
continue licht voldoende voor initiatie, terwijl voor een late kloon acht dagen nog niet vol
doende waren (Kleinendorst & Sonneveld, 1965a). 

2.3 Invloed van externe factoren op de aargrootte 

bij Loliurn perenne 

Kleinendorst & Sonneveld (1965a,b, 1966) hebben veel onderzoek verricht naar de invloed 
van externe factoren tijdens inductie en vooral initiatie op de morfologie van de bloeiwijze 
van L perenne. 

Naast de grootte cq. lengte van de apex (leeftijd spruit) is de periode tussen het eind van de 
inductie en het verschijnen van de aar bepalend voor het aantal bloempjes per aar (Ryle, 
1966). Deze periode kan in twee delen worden gesplitst (Figuur 2.5). 
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Kleinendorst & Sonneveld (1965, 1966) noemen de periode tussen het einde van de inductie 
en het 'double ridge' stadium de 'change over period'. Tijdens deze periode vindt de strek
king van de apex plaats. In Figuur 2.1 is dit de 'transition period' genoemd. 

Er is een positief verband tussen het aantal vegetatieve primordia op de apex op het moment 
van 'double ridge' en het uiteindelijke aantal pakjes per aar (Kleinendorst & ten Hove, 1957; 
Ryle & Langer, 1963; Kleinendorst & Sonneveld, 1965b, 1966; ). Hoe langer de apex op dat 
moment is, des te meer pakjes kunnen er worden aangelegd. 
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Figuur 2.5 Schematische weergave van de verkortende invloed (bij toename) van enkele externe fac
toren op de duur van de 'change over period' en de periode tussen 'double ridge' en 
aarverschijning. 

De lengte van de apex en daarmee het aantal vegetatieve primordia neemt toe met de lengte 
van de 'change over period'. Wanneer de spruit onvolledig geïnduceerd is neemt de lengte 
van deze 'change over period' toe (Kleinendorst & Sonneveld, 1965b; Kleinendorst, 1974). De 
apex li jkt dan minder gevoelig voor bloei-inititiërende omstandigheden. De inductieduur 
beïnvloedt de periode tussen 'double ridge' en 'heading' niet (Evans, 1960b; Kleinendorst & 
Sonneveld, 1965b). 

De lengte van de 'change over period' wordt onder natuurlijke omstandigheden bepaald 
door de daglengte. Naarmate de inductie eerder in het seizoen voltooid is, zal de periode 
totdat de kritische daglengte voor initiatie bereikt is langer zijn en des te groter zal het aan
tal pakjes per aar zijn (Hertzsch et al., 1964). 

Zowel de 'change over period' als de periode tussen 'double ridge' en 'heading' worden 
verkort door een hogere temperatuur, welke de ontwikkeling van de bloeiwijze versnelt 
(Figuur 2.5). Het resultaat is een kleinere bloeiwijze. Kleinendorst & Sonneveld (1966) vonden 
geen effect van de temperatuur (15 of 25 °C) op de aanlegsnelheid van vegetatieve blad-
primordia tijdens de 'change over period'. Bij een hogere temperatuur werd deze fase eerder 
afgesloten en 'double ridge' eerder bereikt. Bij 25 °C verliep de afsplitsing van secundaire 
primordia (pakjes) blijkbaar sneller dan bij 15 °C. Wellicht was de temperatuur-range te smal 
om ook de afsplitsingssnelheid van primaire bladprimordia te beïnvloeden. 

Ook een grotere daglengte versnelt de ontwikkeling van de bloeiwijze (Evans, 1960a,b; 
Kleinendorst & Sonneveld, 1966; Langer, 1972). Een groter aantal dagen continue licht na 
inductie versnelt de ontwikkeling van de bloeiwijze en de 'heading' (Evans,1960b; Kleinen
dorst & Sonneveld, 1965a). 
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Tussen daglengte en temperatuur treden interacties op ten aanzien van het effect op de aar
grootte (Cooper,1952; Ryle,1965). Naast L perenne zijn deze effecten ook beschreven bij 
Phleum pratense en L. temulentum (Ryle & Langer, 1963) en Poa pratensis (Evans, 1960a; 
Heideetal., 1987). 

En hogere lichtintensiteit tijdens initiatie verkort de periode tussen 'double ridge' en 
'heading'. Wellicht als gevolg van de grotere assimilatenbeschikbaarheid is ondanks de kor
tere periode het aantal bloempjes per pakje groter en de aar zwaarder. Ook bloeien meer zij-
spruiten (Kleinendorst & Sonneveld, 1965b). 

2.4 Ecologische aangepastheid van de bloei 

Voor een plant is het van belang de levenscyclus aan te passen aan de klimaatcondities. 
De bloei dient plaats te vinden tijdens een gunstige periode. Ongunstige klimaatomstandig
heden (kou, warmte, droogte, te nat) vormen de selectiekrachten die het seizoensgebonden 
patroon van groei en reproductie van de plant controleren via fysiologische mechanismen 
(Calder, 1966). 

De meest geschikte controlerende factor voor de bloei is de daglengte, aangezien deze van 
jaar tot jaar hetzelfde verloop vertoont (Evans, 1964). Wanneer echter alleen de daglengte 
van belang zou zijn, zou initiatie over een groot deel van het jaar plaats kunnen vinden. Een 
beperking wordt gevormd door een juveniel stadium of een vernalisatiebehoefte, zodat er 
geen initiatie optreedt in de herfst, wanneer de temperatuur te laag is en een eventuele 
bloeiwijze beschadigd zou worden. Omdat er al voor het einde van de winter in de vernalisa
tiebehoefte voorzien is (Figuur 2.6) lijkt deze behoefte vooral van belang om bloei in de 
herfst tegen te gaan, in plaats van het stimuleren ervan in het voorjaar (Evans, 1964). Een 
lange-dag behoefte voor bloei-initiatie verhindert te vroege bloei in het voorjaar en een 
mogelijke beschadiging van de zich ontwikkelende bloeiwijze door koude (Calder, 1966). 
Binnen een soort kunnen ecotypen voorkomen die aanzienlijk verschillen in hun bloeireacties 
(Calder, 1966; Heide, 1984). 
Een fijnregeling van het bloeitijdstip, haast daglengte, vindt plaats door de invloed van tem
peratuur, lichtintensiteit en nutriëntenvoorziening op de ontwikkelingssnelheid van de bloei
wijze (Evans, 1964). Wilson (1959) vond dat een lage beschikbaarheid van stikstof de bloei 
van L perenne vertraagde. Kleinendorst (1974) vond bij planten op voedings-oplossing dat 
stikstof absoluut noodzakelijk was voor de produktie van bloeiwijzen. 

Behalve aanpassing van het bloeitijdstip kennen grassen ook een aanpassing van het voort-
plantingssysteem (vegetatief, generatief). Bij veel lange-dag grassen bijvoorbeeld leidt onvol
ledige initiatie tot vegetatieve proliferaties (Evans, 1964; Kleinendorst & Sonneveld, 1965a; 
Latting, 1972). Evans (1960b) beschrijft meerdere misvormingen van de bloeiwijze die bij o.a. 
Lolium kunnen voorkomen. En noemt als oorzaak hiervoor het optreden van hogere tempe
raturen na vernalisatie onder korte-dag omstandigheden. 

Opvallend bij de bloei van grassen is de conservatieve reactie op temperatuur en daglengte 
bij de eerste stap in de reproductie (inductie en initiatie) en de grote flexibiliteit in de latere 
stadia (ontwikkeling bloeiwijze) waarin het voortplantingssysteem bepaald wordt (Evans, 
1964). 
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Figuur 2.6 Het verband tussen de datum waarop planten van vier verschillende typen Engels raaigras 

bij lange dag geplaatst zijn en het aantal dagen tot aarverschijning. Bron: Kleinendorst, 

1974 



13 

Opbrengstvorming bij Lolium perenne 

3.1 De opbrengstcomponenten van Lolium perenne 

De verschillende componenten die de opbrengst van een graszaadgewas bepalen zijn: aantal 
bloeihalmen c.q. aren per oppervlakte-eenheid, aantal pakjes per aar, aantal bloempjes per 
pakje, 'floret site utilization' (FSU) en het zaadgewicht CTabel 3.1). 

Tabel 3.1 De verschillende opbrengstcomponenten van een graszaadgewas en de processen die 
deze bepalen 

Proces(sen) Opbrengstcomponent Grootheid 

1) 
2) 
3) 
4) 

5) 

Uitstoeling, Inductie, Initiatie 
Ontwikkeling apex 
Ontwikkeling apex 
Bestuiving, Bevruchting, 
Zaadontwikkeling, Uitval, 
Oogst, Schoning 
Zaadvulling 

Aren per m2 

Pakjes per aar 
Bloempjes per pakje 

Floret Site Utilisatior 
Zaadgewicht 

Bloempjes per m2 

Opbrengst (kg/m2) 

De eerste vier componenten bepalen samen het aantal zaden per oppervlakte-eenheid. Ver
reweg het grootste deel (60-98 %) van de variatie in zaadopbrengst wordt hierdoor verklaard 
(Hampton & Hebblethwaite, 1983b; Elgersma, 1990). De laatste opbrengstcomponent, het za
adgewicht, is relatief constant onder verschillende omstandigheden en draagt het minst bij in 
opbrengstvariaties (Spiertz & Ellen, 1972; Marshall, 1985). Wel bestaan voor zaadgewicht 
rasverschillen (Elgersma et al., 1989a; Elgersma, 1990). Elgersma (1990) merkte op dat een re
den voor het relatief constante zaadgewicht is, dat tijdens de zaadschoning de lichtste zaden 
uitgeschoond worden. Het zaadgewicht van een gewas wordt bepaald na schoning. 

Het aantal zaden per oppervlakte-eenheid wordt volgens Langer (1980) en Field-Dodgson 
(1971) vooral bepaald door het aantal aren per oppervlakte-eenheid. Spiertz & Ellen (1972) 
vonden een zeer hoge positieve correlatie (r=0,95) tussen het aantal aren en de zaadop
brengst in één jaar, het jaar daarop in het geheel niet. Elgersma (1990) vond ook geen ver
band tussen het aantal aren en de opbrengst. Dit aantal varieerde hierbij tussen 1706 en 2375 
per m2. Hebblethwaite & Hampton (1981) stelden, mede op basis van eigen onderzoek, dat 
het aantal aren niet beperkend is voor de opbrengst wanneer di t tussen de 2000 en 4000 per 
m2 l igt. Bij een te hoog aantal bloeihalmen wordt de opbrengst negatief beïnvloed als 
gevolg van onderlinge concurrentie, vooral om licht. 

Tussen het aantal pakjes per aar of het aantal bloempjes per pakje en de opbrengst vond El
gersma (1990) geen significante correlatie. Ook bij Westerwolds raaigras (L multiflorum var. 
Westerwoldicum) werd die correlatie niet gevonden, hoewel er wel significante verschillen 
tussen de rassen voor deze opbrengstcomponenten bestonden (Elgersma et al., 1989a). Het 
aantal pakjes per aar kan bij L. perenne variëren tussen 16 en 30 en het aantal bloempjes per 
pakje tussen 4 en 14 (Ryle, 1964; Elgersma & Sniezko, 1988). 
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Wanneer er voldoende halmen aanwezig zijn dan is de belangrijkste opbrengstcomponent 
de floret site utilization (FSU) (Spiertz & Ellen, 1972; Elgersma, 1985). Elgersma (1985) onder
scheidde een biologische en een economische FSU. De biologische FSU is dat deel van het 
aantal bloempjes, aanwezig bij de bloei, dat een kiemkrachtig zaad levert. Wanneer ook de 
oogst en zaadschoning erbij betrokken worden komt men tot de economische FSU; dat deel 
van de bloempjes dat een oogstbaar zaad levert. 

Het aantal bloempjes per oppervlakte-eenheid dat bloeit vormt het opbrengstpotentieel 
(Hebblethwaite et al., 1980). De mate waarin dit potentieel gerealiseerd kan worden (FSU) 
hangt af van het succes van de bestuiving, bevruchting, zaadontwikkeling, zaaduitval, oogst 
en schoning (Tabel 3.1). Zowel granen als grassen hebben als kenmerk dat er veel meer 
bloempjes aangelegd worden dan zaden gevuld (Hebblethwaite et al., 1980; Marshall, 1985). 
In de volgende twee paragrafen zal verder worden ingegaan op de factoren die vorming en 
benutting van het opbrengstpotentieel het sterkst bepalen. 

3.2 De vorming van het opbrengstpotentieel 

Willen er zich voldoende aren kunnen ontwikkelen dan is het allereerst van belang dat er 
voldoende spruiten ontstaan, die gevernaliseerd kunnen worden. Spruiten geproduceerd in 
de nazomer en herfst leveren in de zomer daaropvolgend de grootste bijdrage aan het aan
tal bloeihalmen en de zaadopbrengst (Griffiths et al., 1973; Hill & Watkin, 1975a). Spruiten 
die in het voorjaar gevormd worden dragen vooral bij aan de vegetatieve groei van het 
gewas gedurende de zomer en vroege herfst. Deze spruiten sterven meestal af voor de vol
gende winter (Anslow, 1963; Hill & Watkin, 1975a). 

De uitstoeling in een raaigrasgewas volgt een karakteristiek patroon (Figuur 3.1). In het voor
jaar, na een stikstofgift, neemt de uitstoeling sterkt toe tot een maximum rond aarverschijn
ing. Tijdens de stengelstrekking sterven veel spruiten af. Nieuwe zijspruiten ontstaan weer 
rond het moment van de bloei (Hebblethwaite et al., 1980; Parsons & Robson, 1981). Het ver
loop van het aantal spruiten in een jaar vertoont twee pieken, één in het voorjaar en één in 
de nazomer, herfst. 

Een verhoging van het spruitaantal in de herfst door middel van bijvoorbeeld extra licht 
(Spiertz & Ellen, 1972) of stikstofbemesting (Evans, 1954) leidde niet altijd tot een verhoging 
van het aantal bloeihalmen. Bijbelichting in het voorjaar, vanaf het 'double ridge'-stadium, 
verhoogde de opbrengst door het aantal halmen te verhogen (Spiertz & Ellen, 1972). 
Competitie in het gewas om licht lijkt een belangrijke invloed te hebben op het ontstaan en 
het afsterven van generatieve spruiten (Lambert, 1963; Ryle, 1967; Ong, 1978). 
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Figuur 3.1 Schematische weergave van het verloop van het totale aantal en het aantal fertiele sprui
ten in een graszaadgewas Lolium perenne. A = totaal, B = aantal fertiele spruiten, EE = 
aarverschijning. Bron: Hebblethwaite et al., 1980. 

Van belang voor een goede uitstoeling is de beschikbaarheid van voldoende stikstof. Een te 
hoge gift echter (> 90 kg/ha), verhoogde de concurrentie tussen de generatieve spruiten en 
een sterk toegenomen aantal vegetatieve spruiten. Een te late gift, veel later dan het mo
ment van double ridge, bijvoorbeeld bij aarverschijning, stimuleerde slechts vegetatieve groei 
en remt het aantal aren (Hebblethwaite et al., 1980). 

Gedurende het grootste deel van het jaar ontstaan nieuwe zijspruiten die voor een deel 
vernalisatie en initiatie ondergaan. De populatie bloeiende halmen zal dus opgebouwd zijn 
uit spruiten van verschillende leeftijden, met elk hun eigen opbrengstpotentieel (Marshall, 
1985). De aren van spruiten ontstaan in de zomer en herfst hebben iets meer pakjes per aar, 
maar vooral meer bloempjes per pakje dan aren van spruiten ontstaan gedurende de winter 
en het voorjaar (Anslow, 1963; Ryle, 1964; Hill & Watkin, 1975a; Colvill & Marshall, 1984). 
Dit is een gevolg van het fei t dat de apex van oudere spruiten in het voorjaar, op het mo
ment van generatief worden, langer is. 

Als gevolg van deze relaties tussen leeftijd van de spruit en de aargrootte zal iedere ingreep 
die de leeftijdsopbouwvan het spruitenbestand beïnvloedt, hiermee ook het aantal bloemp
jes (het opbrengstpotentieel) beïnvloeden (Hebblethwaite et al., 1980). 

Het effect van de hoogte van de stikstofgift in het voorjaar op het aantal pakjes en bloemp
jes per pakje in de aar is weergegeven in Figuur 3.2. Een verhoging van de gift heeft weinig 
invloed op het aantal pakjes per aar maar verhoogt vooral het aantal bloempjes per pakje 
(Griffiths et al., 1973; Hill & Watkin, 1975a; Hebblethwaite & Ivins, 1977/1978). 
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Figuur 3.2 Het effect van de stikstofgift op het gemiddelde aantal pakjes per aar en bloempjes per 
pakje. 1972 en 1973. Bron: Hebblethwaite et al., 1980. 

3.3 De benutting van het opbrengstpotentieel 

Niet alle bij de bloei aanwezige bloempjes leveren een zaad. Daarvoor blijken meerdere 
oorzaken aan te wijzen. 

Allereerst is een deel van de bloempjes niet vruchtbaar als gevolg van morfologische afwij
kingen of ziekten (Johnston, 1960; Hill, 1980). Verder zal een deel van de bloempjes niet met 
succes bestoven of bevrucht worden. Van dat deel dat wèl bevrucht wordt aborteert een 
deeL Tenslotte kan van de zaden die zich verder ontwikkelen niet alles geoogst worden, om
dat een deel verloren gaat door zaaduitval en een deel tijdens de oogst en schoning. 

Zaadzetting (FSU) 
Hoeveel bloempjes d et na de bloei zaad kunnen zetten is niet vaak bepaald. Martins (1990) 
vond een FSU van 84 Vu twee dagen na bloei. Tabel 3.2 geeft waarden voor de FSU die onge
veer drie weken na bloei bepaald zijn. Zaaduitval speelt dan nog geen rol van betekenis 
(Anslow, 1964; Elgersma et al., 1988; Marshall & Ludlam, 1989). 
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Tabel 3.2 Gemeten waarden voor de biologische Floret Site Utilization (FSU) 

Referentie Biologische Floret Site Utilization 

Anslow(1963) 65% 

Burbidgeetal.(1978) 60% 

Elgersma (1990) 73, 77,83 % 

Elgersma & Sniezko (1988) 8, 63, 72, 73 % 

Marshall & Ludlam (1989) 50 % 

Uit de tabel blijkt dat ongeveer 50-80 % van de bloempjes na de eerste drie weken zaad 
heeft gezet. De waarde van 8 % betreft een zeer laag opbrengend genotype. Hill (1980) ver
stond onder zaadzetting de eerste groei van het embryo en het endosperm, welke volgen op 
een succesvolle bevruchting. Wanneer bevruchting niet plaatsvindt zal de eicel afsterven. 

Abortie en zaad uitval 
Na een geslaagde bevruchting kan door abortie de zaadontwikkeling alsnog mislukken. 
Uit enkele veldproeven waarin de invloed van legering werd bestudeerd, concludeerden Bur-
bidge et al. (1978) dat abortie van zich ontwikkelende zaden een belangrijke oorzaak was 
voor een vermindering van de FSU. Zij vonden dat een FSU van 60 % op drie weken na de 
bloei, afnam tot 20-30 % vlak voor de oogst. 

Burbidge et al. (1978) stelden dat deze sterke afname van de FSU na drie weken niet waste 
wijten aan zaad uitval. Dit wordt niet met getallen ondersteund, hoewel om de drie à vier da
gen bloempjes en zaden per pakje geteld zijn. Uit onderzoek van Anslow (1964), Marshall & 
Ludlam (1989), en Elgersma et al. (1988) kwam duidelijk naar voren dat vanaf ruim drie 
weken na bloei zaaduitval begint op te treden. Anslow (1963/1964) vond dat zaaduitval met 
een constante snelheid plaatsvond en bovenin een pakje begon. Martins (1990) rapporteerde 
al na 6-8 dagen na bloei uitval van bloempjes met zaad. 

Volgens Burbidge et al (1978) zou abortie van zaden veroorzaakt worden door een assimila-
ten-/nutriënten tekort als gevolg van legering en concurrentie met nieuwe zijspruiten 
(Hebblethwaite et al., 1980; Hampton & Hebblethwaite, 1984). Volgens Hill (1971) vond abor
tie plaats tot drie weken na de bloei. Marshall & Ludlam (1989) volgden de abortie tot drie 
weken na de bloei. Ongeveer 50 % van de zaden aborteerde. Een derde deel van de onpro-
duktieve bloempjes bevatte vruchtbeginsels en twee derde deel bevatte zaden in het begin 
van hun ontwikkeling. Deze zaden zagen er verschrompeld uit. 

Onderzoek bij maïs heeft laten zien dat een beperking van de assimilatenproduktie door het 
stilleggen van de fotosynthese (met droogte- of lichtstress) rond het moment van bestuiving, 
de zaadzetting bijna volledig remde. Er vond ophoping van assimilaten plaats in stengel en 
blad, maar geen allocatie naar de vruchtbeginsels. De auteurs stelden dat niet de concentra
tie, maar de importsnelheid van assimilaten naar de vruchtbeginsels toe van belang was 
(Schussler & Westgate, 1991a,b). Boyle et al. (1991a,b) slaagden erin, met behulpvan infusie 
via de stengel, een medium met o.a. sucrose in de maïsplant te brengen, wat vervolgens het 
nadelige effect van droogte op de zaadzetting voor 70 % ophief. Dit onderzoek laat zien dat 
tijdens droogte de assimilatentoevoer naar de zich ontwikkelende zaden beperkend kan zijn. 
In hoeverre dit in een graszaadgewas in ons klimaat een rol speelt is zeer de vraag. 
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Elgersma & Sniezko (1988) en Meijer (1985) waren van mening dat abortie bij L. perenne 
zelden later dan 10 dagen na bloei voorkwam en dat abortie in een later stadium nauwelijks 
een rol speelde bij lage opbrengsten. Meijer (1985) vond een FSU van 53-68 % vlak voor de 
oogst. Martins (1990) vond dat de FSU tussen twee dagen na bloei en tien dagen na bloei af
nam van 84 % naar circa 63 %. Abortie kwam vaker onderin de aar voor. Elgersma & Sniezko 
(1988) vonden echter geen patroon in de abortie. Uit onderzoek door Elgersma & Sniezko 
(1988), Marshall & Ludlam (1989), Elgersma (1990), en Martins (1990) kwam naar voren dat 
legering de bestuiving niet beperkte en geen abortie induceerde. Cytologische en genetische 
oorzaken zouden verantwoordelijk zijn voor abortie en een mislukte zaadontwikkeling. 

Patroon zaadzetting 
De taadzetting neemt van de onderste pakjes in de aar naar de bovenste pakjes iets af. 
Binnen een pakje is er echter een sterk afnemende zaadzetting van de onderste naar de 
bovenste bloempjes (Anslow, 1963; Burbidge et al., 1978). De onderste zaden in een pakje 
worden zwaarder dan de bovenste (Anslow, 1964). Marshall(1985) was van mening dat dit 
patroon erop wijst dat concurrentie tussen bloempjes onderling om assimilaten en nutriënten 
een rol speelt. Er zouden aanwijzingen zijn dat pakjes met weinig bloempjes een hogere za
adzetting hebben dan pakjes met veel bloempjes. 

Wellicht zijn de onderste zaden echter zwaarder als gevolg van een langere vullingsduur van 
deze zaden. De onderste bloempjes in een pakje bloeien eerder en rijpen later af dan de 
bovenste bloempjes (Elgersma & Sniezko, 1988). Een aar rijpt van boven naar onderen af 
(Anslow, 1964). Een precies afrijpingspatroon, per bloempje, is echter nooit bepaald. 

Groeiregula toren 
Tegengaan van legering door toepassing van groeiregulatoren verhoogde soms de op
brengst, meestal door een verhoogd aantal zaden per pakje (Hebblethwaite et al., 1982). 
Afhankelijk van welke groeiregulator gebruikt werd was het effect op de opbrengst zeer 
wisselend. Ancymidol, PP333 (paclobutrazol) en fluprimidol gingen legering tegen of ver
traagden deze (Hampton et al., 1987; Hebblethwaite, 1987; Martins, 1990). CCC, dat bij gra
nen goed de legering tegengaat, heeft bij grassen veel minder effect (Hebblethwaite & Bur
bidge. 1976). 

Veel onderzoek is gedaan met paclobutrazol, een triazool die de gibberelline synthese remt 
(Martins, 1990). Het heeft een fungicide werking en vertaagt de veroudering van het blad 
(Davis et al., 1988; Halmann, 1990). Het verhoogt de concentratie chlorofyl in het blad. Of dit 
het gevolg is van meer chlorofyl of het kleinere blad is niet duidelijk (Martins, 1990). 

Hampton & Hebblethwaite (1985) vonden dat de import van 14C-assimilaten door de aar toe
nam. Hampton et aL (1987) vonden dat in planten behandeld met paclobutrazol het vlag-
blad meer naar de aar en de stengel exporteerde en minder naar de zijspruiten. 
Uitgebreid veldonderzoek door Martins (1990) heeft laten zien dat paclobutrazol soms de 
mate van abortie verminderde. Het had geen effect op de zaaduitval. Voor wat betreft de 
zaadopbrengst was er sprake van onvoorspelbare interacties met het weer en het 
ontwikkelingsstadium van het gewas. 

Oogst- en schoningsverliezen 
Van de vlak voor de oogst aanwezige zaden kan slechts een deel na oogst en schoning 
gewonnen worden (Tabel 3.3). Het verlies rijdens de oogst bedraagt minimaal 5-10 % 
(Andersen & Andersen, 1975), de rest wordt uitgeschoond. 
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Het juiste oogsttijdstip wordt bepaald door de balans tussen een toenemende zaaduitval en 
toename van het aantal afgerijpte zaden (Hill & Watkin, 1975b; Hebblethwaite et al., 1980). 

Tabel 3.3 Hoeveelheid zaad die gewonnen wordt na oogst en schoning, uitgedrukt in procenten 
van de hoeveelheid aanwezig vlak voor de oogst 

Referentie Percentage gewonnen zaad 

Burbidgeetal.(1978) 40-50 
Elgersma (1990) 25-33 
Horeman(1989) 25 
Meijer (1985) 40-70 

Bron: Elgersma (1991) 

De zaden die verloren gaan bij oogst en schoning zijn uitgevallen of uitgeschoond. Veel van 
de uitgeschoonde zaden zijn te licht. Dit als gevolg van onvoldoende zaadvulling door een te 
korte vullingsduur (onrijp) en/of onvoldoende importsnelheid van assimilaten door het zaad. 
De zaadvullingsduur is niet alleen afhankelijk van de leeftijd van het zaad bij de oogst, ook 
de positie in de aar bepaalt deze. 

Meijer (1985) gaf als belangrijke oorzaak van te licht zaad, leeftijdverschil tussen de spruiten 
aan. Dit leidt tot ongelijke afrijping tussen aren. Anslow (1964) vond voor vroege aren een 
zaadgewicht van circa 2 mg en voor aren die twee weken later verschenen een zaadgewicht 
van circa 1,2 mg. Binnen een pakje bleek de variatie in zaadgewicht groter. In het onderste 
pakje nam het zaadgewicht af van het onderste naar het bovenste bloempje van circa 2,5 tot 
circa 1,4 mg. De afname van onder naar boven in de aar bleek minder groot. Het lijkt erop 
dat de grote variatie in zaadgewicht voor het grootste deel bepaald wordt door variatie bin
nen een pakje. 

Een late stikstofgift verhoogde het zaadgewicht, bepaald na schoning, iets (Hebblethwaite & 
Ivins, 1977; Meijer & Vreeke, 1988). Een gift tijdens de bloei verhoogde het gewicht van de 
zaailingen afkomstig van dat zaad (Ene & Bean, 1975). In veldexperimenten is een positief ef
fect gevonden van irrigatie op het zaadgewicht (Hebblethwaite, 1977; Wright, 1978). 
De beschikbaarheid van stikstof wordt hierdoor ook verhoogd. 
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4. De assimilatenverdeling 

4.1 Het vegetatieve stadium 

De vegetatieve grasplant bestaat uit een hoofdspruit, één of meer zijspruiten en wortels. 
De bladeren van elke spruit assimileren C02 en een deel van deze assimilaten kan vervolgens 
geëxporteerd worden. 

De in dit hoofdstuk genoemde gegevens over import en export van assimilaten door plante-
delen zijn verkregen met de 14C02-labellingstechrViek. De hoeveelheid die uit een blad geëx
porteerd wordt is afhankelijk van de leeftijd en de positie van dat blad. Uit onderzoek met 
P. pratense is bebleken dat bladeren assimilaten beginnen te exporteren wanneer ze vol
groeid zijn (Williams,1964). Bladeren aan de hoofdspruit van Lolium temulentum en 
L perenne exporteerden het meest een week na volledige strekking. Op dat moment was de 
bladschede ook volledig gestrekt (Ryle,1970). Powell & Ryle (1972) vonden dat volledig ge
strekte bladeren van L temulentum binnen 24 uur na labelling 65 % van het label exporteer
den en 1 week later 80-85 %. Marshall & Sagar (1968) vonden 24 uur na labelling een export 
van 60 %. Gestrekte bladeren aan een reproduktieve spruit exporteren meer van het label 
dan vergelijkbare bladeren aan een vegetatieve spruit (Ryle, 1970,1972; Ryle & Powell, 1972). 
Jonge bladeren aan een hoofdspruit exporteren naar de zich ontwikkelende bladeren, zij-
spruiten en de wortels. Oudere bladeren exporteren vooral naar de wortels en de zijspruiten 
(Williams, 1964; Ryle, 1970; Ryle & Powell, 1972). 

Bladeren van verschillende spruiten aan jonge vrijstaande planten van Lolium multiflorum 
bleken te exporteren naar de spruit waartoe ze behoorden en naar de wortels (beide 45 % 
van de export). De rest ging naar de andere spruiten (Marshall & Sagar, 1968). De export naar 
de wortels in jonge vrijstaande planten is erg hoog in vergelijking met planten in een zode. 
Bij L perenne planten in een 'mini-zode' in de kas bedroeg de export naar de wortels vanuit 
de hoofdspruit circa 10 % (Colvill & Marshall, 1981) en in het veld circa 5 % van de gepro
duceerde assimilaten (Ong et al., 1978b). 

Bij toenemende leeftijd van de vegetatieve spruit bij vrijstaande L perenne en L. temulentum 
planten nam dat deel van de export dat vanuit de jongste bladeren naar de wortels ging 
sterk af (van 50 % naar 10 %) en de import door de stengel (knopenstapel) toe (Ryle, 1970). 
Op een bepaald moment zijn er voldoende wortels aangelegd en worden assimilaten in de 
stengel (knopenstapel) opgeslagen. 

Zijspruiten van L multiflorum exporteerden naar de hoofdspruit en de wortels. De eerste zij-
spruit exporteerde relatief meer naar de wortels (60 % van de export) dan de tweede (50 %) 
en derde zijspruit (25 %). De derde, jongste zijspruit exporteerde 40 % van de gevormde 
assimilaten naar de hoofdspruit, dit was meer dan de eerste en tweede zijspruit. Netto expor
teerde elke spruit ongeveer evenveel als deze importeerde. De hoeveelheid getransporteerde 
assimilaten was het grootst bij de hoofdspruit en het kleinst bij de eerste zijspruit. De hoofd
spruit bleek het meest onderling afhankelijk en de eerste zijspruit het meest onafhankelijk 
van de andere zijspruiten (Marshall & Sagar, 1968). 
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De mate van export van de hoofdspruit naar de zijspruiten is mede afhankelijk van de groot
te van de zijspruit. Hoe groter de zijspruit, des te minder is de import vanuit de hoofdspruit 
(Marshall & Sagar, 1968; Nyahoza et al., 1973; Clémence & Hebblethwaite, 1984). Dit geldt 
ook voor zijspruiten van generatieve spruiten (Figuur 4.1). Colvill & Marshall (1981) stelden 
dat de eerste vegetatieve zijspruit onafhankelijk wordt van de import vanuit de hoodfspruit 
bij een drooggewicht van circa 25 mg. De import bedraagt op dat moment nog 10 % van de 
totale export vanuit de hoofdspruit. 
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Figuur 4.1 Het verband tussen het zijspruitgewicht en de import van gelabelde assimilaten uit de 
hoofdspruit. Bron: Clémence & Hebblethwaite,1984. 

Samenvattend kunnen we stellen dat tussen de zijspruiten en de hoofdspruit en de zijsprui
ten onderling transport plaatsvindt van assimilaten. De im- en export van assimilaten van elke 
zijspruit zijn in evenwicht. Dit geeft aan dat de vegetatieve grasplant een georganiseerd en 
geïntegreerd systeem van onderling verbonden spruiten is (Marshall & Sagar, 1968; Clifford 
et al., 1973; Colvill & Marshall, 1981). 

4.2 Opslag van niet-structurele koolhydraten 

Evenals bij de meeste andere plantesoorten vindt bij grassen het transport van assimilaten 
plaats in de vorm van sucrose. Bij een overschot aan sucrose vindt opslag plaats. In de vegeta
tieve plantedelen voornamelijk in de vorm van fructanen, een fructosylpolymeer opgebouwd 
vanuit sucrose. In de zaden wordt vooral zetmeel opgeslagen (Pollock, 1986). Het fructaan-
polymeer dat in grassen en granen uit de gematigde gebieden voorkomt is levan. Binnen de 
cel vindt opslag plaats in de vacuole (Pollock, 1986; Bucher et al., 1987). Levan is een poly-
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meer waarin aan sucrose via ß-(2,6)-verbindingen fructose-monomeren zijn gekoppeld. Ter 
vergelijking; bij inuline zijn dit ß-(2,1)-verbindingen. Pollock (1986) noemt fructaangehalten 
in het blad van 15 % bij L perenne en 22 % bij Phleum pratense als percentage van de totale 
niet-structurele koolhydraten. 
Synthese van zetmeel in de vegetatieve delen komt voor, maar de gehalten zijn laag. Bij 
L perenne maakt zetmeel 1 à 2 % uit van de totale niet-structurele koolhydraten in het blad 
(Pollock, 1986). Voor Festuca pratensis vonden Bucher et al. (1987) hogere percentages. In het 
blad circa 16 %, in de stoppel circa 12 % en in de wortel circa 9 %. 

In vegetatieve planten vindt lange-termijn-opslag van reserve koolhydraten vooral plaats in 
de stoppel (knopenstapel en bladscheden) (Bucher et al., 1987; Prud'homme et al., 1992). Ko
rte-termijn-opslag van sucrose gebeurt vooral in het blad. De wortels bevatten weinig niet-
structurele koolhydraten (Pollock, 1986; Bucher et ai., 1987; Prud'homme et al., 1992). 

4.3 Het generatieve stadium 

4.3.1 De fase van stengelstrekking 

Wanneer een grasspruit generatief geworden is, zal onder geschikte omstandigheden de 
stengel zich gaan strekken. De stengel heeft daarvoor assimilaten nodig. 

In vrijstaande planten van L perenne nam, na overgang naar het generatieve stadium, de ex
port vanuit het jongste blad aan de hoofdspruit naar de stengel toe van 3 % tot 52 % van de 
totale export uit dat blad (Ryle, 1970). Hierbij is vanaf bladstadium 7 (het zevende blad 
volledig gestrekt) tot en met stadium 10 telkens het jongste blad gelabeld. Deze toename 
van export naar de stengel ging ten koste van export naar de zijspruiten en vooral de wor
tels. Deze namen af van resp. 39 % en 35 % naar 20 % en nihil op het moment van aarver
schijning (bladstadium 12) (Ryle, 1970; Parsons & Robson, 1981). De assimilatenstroom vanuit 
het jongste blad naar het apicaal meristeem (zich ontwikkelende aar) nam vanaf bladstadium 
7 geleidelijk en vanaf bladstadium 10 snel toe tot 66 % van de export bij aarverschijning. 
Op dat moment bedroeg de export naar de stengel nog 20 % (Ryle, 1970) 

Dit patroon van assimilatenverdeling tot aarverschijning bij L perenne komt sterk overeen 
met dat van L temulentum. Verder onderzoek met vrijstaande planten van deze laatste soort 
liet zien dat de grote import door de strekkende stengel vooral verzorgd werd door het jong
ste gestrekte blad (ook: Colvill & Marshall, 1984). Het nog groeiende blad droeg nauwelijks 
bij. De import door de zich ontwikkelende aar was vooral afkomstig van de twee jongste 
bladeren en het nog groeiende blad. De eerste twee exporteerden 15-20 % van de geprodu
ceerde assimilaten. Het groeiende blad exporteerde 70-80 % van de geproduceerde assimi
laten. De rest van de bladeren exporteerde 5-10 % naar de zich ontwikkelende aar. 

De export naar de wortels nam ook bij L temulentum geleidelijk af; van circa 16 % tot 
circa 3 % van de export bij aarverschijning. Gedurende de hele ontwikkeling tot aarverschijn
ing vond er een export uit de bladeren van 20 % tot 35 % naar de zijspruiten plaats, hoewel 
vanaf circa 3 weken voor aarverschijning de uitstoeling al gestopt was (Ryle, 1970/1972; Ryle 
& Powell, 1972). 
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Evenals in vegetatieve spruiten is ook in generatieve spruiten sprake van een verandering in 
de voornaamste exportbestemming van de jongste naar de oudste bladeren. De jongste bla
deren voorzien vooral de bovenste delen en de oudere bladeren de lagere delen (Ryle, 1972; 
Clifford & Langer, 1975; Ong & Marshall, 1975; Clémence & Hebblethwaite. 1984). Toch levert 
elk blad aan de hoofdspruit wel iets aan de meristemen in de hele plant (Ryle, 1972). 

4.3.2 Na aarverschijning 

Uit veldonderzoek met L perenne is gebleken dat de aar het belangrijkste assimilerend or
gaan aan de reproduktieve spruit is (Ong et al., 1978a; Clémence, 1982; Clémence & 
Hebblethwaite, 1984; Colvill & Marshall, 1984). Figuur 4.2 laat dit zien. Veertig dagen na het 
verschijnen van de aar wordt 50 % van het totaal aan assimilaten gefixeerd door de aar 
(Ong et al., 1978a). Clémence & Hebblethwaite (1984) vonden dat de aar 14 dagen na de 
bloei evenveel assimileerde als het vlagblad en 37 dagen na de bloei het meest. Bij zowel 
Poa annua als L perenne kwam de fixatie door de bloeiwijze voor 40-50 % voor rekening van 
de lemma's en de palea's. De kelkkafjes droegen circa 20 % bij en de aarspil de rest. Tegen 
het eind van de zaadontwikkeling nam het relatieve belang van de aarspil voor de fotosyn
these sterk toe, vooral bij Lolium. (Ong et al., 1978a). Het belang van de aar als producent 
van assimilaten neemt vooral toe tegen het eind van de zaadvulling, wanneer de bladeren 
verouderen. De aar blijft het langst groen van alle groene organen. 

Na afrijping exporteerde de bloeiwijze van Poa annua 50 % van haar assimilaten naar sten
gel, zijspruiten en wortels (Ong & Marshall, 1975). Colvill & Marshall (1984) vonden bij 
L perenne dat tijdens de bloei en ook nog een maand later gedurende de afrijping, de aar 
20-30 % van het gefixeerde C02 exporteerde. Eerst vooral naar het bovenste internodium 
(circa25 %) en later ook naar de rest van de stengel, wortels en zijspruiten (circa15 %). De au
teurs stellen dat het lijkt alsof de aar zelfvoorzienend is en de groei van de zaden relatief 
onafhankelijk is van de bladeren. Ondersteuning hiervoor komt van Elgersma & van Hateren 
(1991), die hebben laten zien dat vlak voor de bloei afgesneden pakjes en aren op water nor
maal bloeien en kiemkrachtig zaad leveren. 

Clémence & Hebblethwaite (1984) vonden, in tegenstelling tot Colvill & Marshall (1984), een 
afnemende export vanuit de aar gedurende de zaadontwikkeling. Deze bedroeg 37 dagen na 
bloei ruim 5 % van het totaal aan geproduceerde assimilaten. Netto was de aar al importe
rend. In beide onderzoeken betrof het een veldgewas. De proeven zijn in verschillende jaren 
uitgevoerd en dit laat zien dat de invloed van externe factoren op de sterkte van bepaalde 
sinks en sources en daarmee op de assimilatenverdeling groot is. Dit blijkt ook uit het artikel 
van Clémence & Hebblethwaite (1984), waarin twee jaren zijn vergeleken. Het experiment 
van Colvill & Marshall (1984) vond plaats in een gewas waar weinig stikstof aan was toegedi
end en tijdens een droog jaar. Clémence & Hebblethwaite (1984) bestudeerde een gewas, 
ruim voldoende voorzien van stikstof (Marshall, 1985). 

De invloed van externe factoren is ook terug te vinden in de import door de zijspruiten. 
In het onderzoek van Clémence & Hebblethwaite (1984) vormen deze een belangrijke sink. 
Op 14 en 37 dagen na bloei exporteerde de stengel resp. 10 % en 24 % naar de zijspruiten. 
Uit de gegevens van Colvill & Marshall (1984) komt dit nauwelijks naar voren. Ook Ong et al. 
(1978b) vonden op het moment van bloei geen export vanuit de bloeihalm naar de zijsprui
ten. 
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De verschillende experimenten, waarbij gelabeld is na aarverschijning, zijn niet onder gecon
troleerde omstandigheden uitgevoerd. Duidelijk wordt dat de aar het belangrijkste assimile
rende orgaan is, maar de precieze invloed van het patroon van uitstoeling op de zaadvorm
ing is nog onduidelijk. 
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Figuur 4.2 De koolstoffixatie van verschillende delen van de bloeihalm van Lolium perenne tijdens 
reproduktieve ontwikkeling. Bron: Ong et al.,1978a. 

4.3.3 Redistributie vanuit de stengel 

Colvill & Marshall (1984) vonden dat na het verschijnen van de aar het blad voornamelijk 
naar de stengel exporteerde, die op haar beurt aan de aar en aan de zijspruiten leverde. De 
belangrijkste importbron voor de aar bleek de stengel. Deze werd tussen 14 en 37 dagen na 
bloei van netto importeur to t netto exporteur. De stengel importeerde op 37 dagen na bloei 
voor het grootste deel uit de bladeren (vlagblad) (Clémence & Hebblethwaite, 1984). Colvill & 
Marshall (1984) vonden ook dat tijdens de bloei het grootste deel van export door de blade
ren naar de stengel ging. Dit laat zien dat de stengel een tijdelijke opslagfunctie vervult. 

In veldonderzoek met P. pratense, F. pratensis en L perenne bleek de stengel de belangrijk
ste opslagplaats van fructanen te zijn. De grootste hoeveelheid bevond zich in de onderste 
internodiën (Pollock & Jones, 1979). Griffith (1992) vond dat in vrijstaande plan-ten van 
L. multiflorum het fructaangehalte in de stengel gedurende de zaadontwikkeling afnam en 
suggereert dat dit ten gunste van de zaadvulling gebeurt. 
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Ook bij granen blijkt de stengel de belangrijkste tussenopslagplaats te zijn voor niet-structu-
rele koolhydraten en bevindt op het moment van bloei ruim de helft daarvan zich in de sten
gel. Tijdens de zaadvulling nemen het gehalte en de hoeveelheid af (Spiertz & Ellen, 1978; 
Stoy, 1979; Judel & Mengel, 1982). Bij maïs is de stengel ook de belangrijkste plaats voor 
accumulatie van niet-structurele koolhydraten (Daynard et al., 1969; Cliquet et al., 1990). 

De bijdrage aan de zaadvulling van de uit de stengel afkomstige, voor de bloei gevormde, 
koolhydraten bedraagt bij tarwe onder normale omstandigheden 10-15 %. Onder droogte
stress kan deze bijdrage oplopen t o t 27 % (Bidinger et al., 1977). De bijdrage wordt vooral 
geleverd tegen het eind van de zaadvulling (Kühbauch & Thome, 1989). Dit laatste geldt ook 
voor gerst (Bonnet & Incoll, 1992) en L multiflorum (Griffith, 1992). Remobilisatie van niet-
structurele koolhydraten vanuit de stengel speelt een grotere rol naarmate de activiteit van 
de groen delen tijdens de zaadvulling lager is. De stengel vormt zo een buffer voor de 
assimilât oevoer naar de zaden (Kühbauch & Thome, 1989; Griffith, 1992). 

4.3.4 Concurrentie tussen verschillende sinks 

Tijdens stengelstrekking is de stengel van L perenne de meest overheersende sink en dit gaat 
ten koste van de export naar de wortels en de zijspruiten. De import door de zich ontwikke
lende aar neemt vlak voor aarverschijning sterk toe. Dit zou kunnen betekenen dat de sten
gel en de zich ontwikkelende aar competitieve sinks zijn (Ryle, 1970). Een interessante 
waarneming in dit verband is dat de import door de stengel vanuit de bladeren met circa 
66 % toenam op het moment van aarverschijning (L temulentum). Van het totaal aan door 
de bladeren tijdens labelling gefixeerde 14C02 ging vlak na aarverschijning 39 % naar de 
stengel (Ryle, 1972). De aar kon op dat moment zelf fotosynthetiseren. 

Na aarverschijning, tijdens bloei en afrijping, is er mogelijk sprake van concurrentie tussen de 
aar en nieuwe zijspruiten. Colvill & Marshall (1984) vonden dat de uitstoeling na de bloei 
weer toenam. Clémence & Hebblethwaite (1984) vonden in 1979 minder sterke groei van zij
spruiten dan in 1980 en tevens een sterkere groei van stengel en aar. In 1979 begon de her-
groei van zijspruiten rond de bloei, terwijl deze in 1980 al voor de bloei begon. De mate van 
zijspruitgroei wordt sterk beïnvloed door externe omstandigheden, zoals de lichthoeveelheid 
in het gewas (dichtheid, legering) (Ryle, 1967; Spiertz & Ellen, 1972; Wright & Hebblethwaite, 
1979) en de nuriëntenbeschikbaarheid, vooral stikstof (Langer, 1966; Griffiths et al., 1973; 
Hebblethwaite et al., 1980). 

Naast milieufactoren spelen ook genetische factoren een roL De sterk op zaadproduktie ge
richte granen vertonen minder de neiging tot uitstoeling dan de grassen en de reallocatie 
naar de zaden is bij granen veel hoger (Mohamed & Marshall, 1979). De Harvest Index van 
granen ligt rond 50 % (Gifford et al., 1984, die van Engelsmaaigras tussen de 10 en 16 % 
(Elgersma, pers.comm.)). Bij grassen wordt echter vooral veredeld op de vegetatieve 
eigenschappen. 

Tenslotte zou er concurrentie binnen de bloeiwijze tussen bloempjes plaats kunnen vinden 
(Marshall, 1985). Bij tarwe is vastgesteld dat bij uitgestelde of verhinderde bestuiving van de 
oudste bloempjes, de zaadzetting in de jongere bloempjes hoger was. Er vond compensatie 
plaats. Het korrelaantal was hoger en soms ook het aargewicht (Rawson & Evans, 1970; Evans 
et al., 1972; Bremner & Rawson, 1978). Het lijkt alsof de oudere reproduktieve organen een 
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remmende invloed uitoefenen op de jongere. Deze vorm van compensatie is ook gevonden 
bij Vicia faba (Auf hammer et al., 1987) en bij Zea mays (Struik, ongepubliceerde gegevens). 
Publikaties betreffende assimilatenverdeling binnen de bloeiwijze van grassen zijn niet ge
vonden. 

Tijdens bloei en zaadvulling zijn als belangrijkste sinks aanwezig; de aar, de zijspruiten en 
mogelijk de stengel. Het is onduidelijk in welke mate er concurrentie tussen de verschillende 
sinks optreedt en wat de invloed van externe omstandigheden hierop precies is. Ook de sink-
verhoudingen binnen de aar zijn niet bekend. 

4.4 De invloed van sinkeigenschappen 

In een gewas kan op verschillende momenten tijdens het groeiseizoen de produktie zowel 
source- als sinkgelimiteerd zijn. De assimilatenproduktie door de sources kan soms hoger of 
soms lager zijn dan de opslagcapaciteit van de sinks (Ho, 1988). Uit de literatuur komen veel 
aanwijzingen dat in het veld de assimilatenhoeveelheid niet beperkend is voor de zaad-
produktie bij L perenne (Ong et al., 1978a; Colvill & Marshall, 1984; Marshall & Ludlam, 
1989). Wanneer dit zo is zal de beperking van de zaadproduktie vooral liggen in de verdeling 
van de assimilaten. En die verdeling van assimilaten wordt zeer waarschijnlijk bepaald door 
de sinkeigenschappen in relatie tot de afstand tussen source en sink (Gifford & Evans, 1981; 
Gifford et al., 1984). Uit studies met tarwe, waarin twee aren met een verschillend aantal kor
rels zich op gelijke afstand van eenzelfde blad bevonden, bleek de aar met de meeste korrels 
onevenredig veel meer assimilaten aan te trekken (Cook & Evans, 1978). 

Bij sinkeigenschappen valt onder meer te denken aan sinksterkte, sinkgrootte en sinkactivi-
teit, waarbij geldt; sinksterkte = sinkgrootte x sinkactiviteit. Sinksterkte is het vermogen van 
een sinkorgaan om assimilaten te importeren. Een maat voor de sinkgrootte is bijvoorbeeld 
het aantal cellen. Met sinkactiviteit wordt de metabolische activiteit van het sinkorgaan be
doeld. De importsnelheid van een sinkorgaan kan veranderen door de sinksterkte van dat or
gaan te veranderen of die van concurrerende sinks (Ho, 1988). 

De rol die hormonen zouden spelen bij de assimilatenverdeling, doordat deze de sinkgrootte 
en -activiteit zouden reguleren, is reeds lang in onderzoek, vooral die van auxinen en cytoki-
ninen (Thomas, 1974; Clifford & Langer, 1975; Phillips, 1975; Clifford, 1977). Over de precieze 
invloed van hormonen op processen die een rol spelen bij het transport van source naar sink 
is nog weinig bekend (Gifford & Evans, 1981). 

Het wegnemen van sinks heeft een regulerend effect op de verdeling van de assimilaten. 
Daarnaast is er bij veel gewassen ook sprake van een afnemende fotosynthesesnelheid 
(King et al., 1967; Mondai et al., 1978; Gifford & Evans, 1981). Ong & Marshall (1975) namen 
korrels weg uit de bloeiwijze van Poa annua en dit verminderde de C02-fixatie door de bloei
wijze en het vlagblad. De hoeveelheid geëxporteerde assimilaten vanuit het vlagblad nam af, 
maar die vanuit de bloeiwijze nam toe en wel naar stengel, zijspruiten en wortel. 

Verder lijkt het effect op de assimilatenverdeling af te hangen van het type sink dat wegge
nomen wordt. Wanneer de korrels (generatieve sink) als sinkorgaan wegvallen hopen assimi
laten zich op in de stengel. Ook bij tarwe (Kühbauch & Thome, 1989) en maïs (Prioul & 
Schwebel-Dugué, 1992) is dit waargenomen. Wanneer zaden weggenomen zijn kunnen deze 
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niet weer opnieuw aangelegd worden. De sinksterkte is daar tot nul gedaald. Griffith (1992) 
nam zijspruiten (vegetatieve sink) weg bij vrijstaande planten van L multiflorum ten tijde 
van de bloei. Dit had een ophoping van assimilaten in de bovenste internodiën van de sten
gel tot gevolg en verlaagde stengel- en aar versgewicht. Het wegnemen van de zijspruiten 
een week voor de bloei reduceerde bij L perenne het aantal bloempjes per pakje (Martins, 
1990). Na het wegnemen van de zijspruiten vond Griffith (1992) weer nieuwe vorming van zi
jspruiten uit andere okselknoppen. Deze hielden de sinksterkte in stand. 
Het wegnemen van de zijspruiten bij tarwe verhoogde echter de zaadopbrengst (Mohamed 
& Marshall, 1979). Dit laat nogmaals de invloed van genetische factoren op de assimilatenver-
deling zien. 
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5. Onderzoekstechnieken 

5.1 Beïnvloeding van de koolstof stromen 

Bij het onderzoek naar de assimilatenverdeling in de plant wordt veel gebruik gemaakt van 
manipulaties van de plant. Dit houdt in dat plantedelen weggenomen worden, hetzij source-
hetzij sinkorganen. Ook het variëren van externe omstandigheden zoals temperatuur, licht
intensiteit en -kwaliteit zijn mogelijkheden om de sink-source relaties te beïnvloeden. Het 
doel van dergelijke ingrepen is het beïnvloeden van óf de assimilatenbeschikbaarheid óf de 
sinksterkte. 

Het variëren van de assimilatenbeschikbaarheid kan gebeuren door het wegnemen van bla
deren (o.a. Clifford & Langer, 1975; Prioul & Schwebel-Dugué, 1992) of beschaduwing c.q. 
bijbelichting (o.a. Spiertz, 1977; Spiertz & Ellen, 1972). Thorpe & Lang (1983) remden het 
assimilatentransport uit bladeren door de stengel af te koelen en beïnvloedden zo de assimi
latenbeschikbaarheid in de plant. Van één jong blad werd de stengel niet gekoeld. De richt
ing van de assimilatenstroom van en naar dit blad varieerde. Tijdens de afkoeling expor
teerde dit jonge blad assimilaten, anders importeerde het. 

Thorne & Koller (1974) vonden bij soja dat de fotosynthesesnelheid van een 'source'-blad 
met 50 % toenam, nadat de rest van de bladeren gedurende 8 dagen beschaduwd was. 
Dit geeft aan dat wanneer een deel van de bladeren beschaduwd of weggenomen wordt, de 
assimilatenbeschikbaarheid niet evenredig sterk zal afnemen. 

Jenner (1980) vond dat beschaduwing bij tarwe de beschikbare hoeveelheid sucrose voor de 
zaden deed afnemen, maar geen effect had op oplosbare amino-verbindingen in het zaad. 
Andere factoren naast koolhydraten spelen wellicht een rol bij de effecten van beschadu
wing op de zaadontwikkeling. 

Uit de literatuur komen sterke aanwijzingen dat licht niet alleen de assimiiatenproduktie 
beïnvloedt, maar ook de sinksterkte van zich ontwikkelende zaden. Evans et al. (1972) ver
meldden ongepubliceerde resultaten van Rawson waaruit bleek dat beschaduwing de zaad
zetting bij tarwe sterk remde, terwijl volledige remming van de fotosynthese van de aar met 
DCMU geen nadelig effect op de zaadzetting had. Niet vermeld wordt hoe intensief de 
beschaduwing was. Heindl & Brun (1983) concludeerden uit experimenten met soja dat licht 
(zowel rood als wit) een regulerende rol speelt bij de abscissie en het vermogen van bloemen 
en jonge peulen om assimilaten op te nemen. Dit zou dan een fotomorfogenetisch effect 
betreffen, omdat toediening van zeer lage dosis licht het nadelige effect van beschaduwing 
onderin het gewas al konden opheffen. De auteurs hebben de spectrale samenstelling van 
het licht in het gewas niet gemeten. Bekend is echter dat door blad gefilterd licht een lagere 
roodrverrood verhouding heeft (Kasperbauer, 1971; Ballaré et al., 1990). Toediening van 
rood of wit licht brengt deze rood:verrood verhouding weer omhoog. Wellicht dat fyto-
chroom een rol speelt bij het assimilatentransport naar en de abscissie van zaden. 

Bij het wegnemen van sinkorganen, zoals zaden, wordt verondersteld dat daarmee de hoe
veelheid beschikbare assimilaten voor de resterende sinks toeneemt. Compensatie door een 
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verhoogde zaadzetting in overgebleven bloempjes is bij meerdere soorten gevonden (3.3.4). 
Het wegnemen van pakjes uit de aar bij tarwe verhoogde weliswaar de assimilatenbeschik-
baarheid voor de resterende zaden, maar verhoogde de import van sucrose en het zetmeel-
gehalte in de zaden niet. Wel bevatten de zaden meer amino verbindingen (Jenner, 1980). 
Verder is een afnemende fotosynthesesnelheid na het wegnemen van sinks is bij meerdere 
gewassen waargenomen (3.4). 

Beïnvloeding van de sinksterkte via de sinkactiviteit is mogelijk door de temperatuur van het 
sinkorgaan te veranderen. De metabolische activiteit van dat orgaan neemt af met afnemen
de temperatuur (Ho, 1988). Een verhoging van de aartemperatuur bij tarwe verhoogde in 
eerste instantie de groeisnelheid van de aar, maar versnelde de veroudering. Het zaadge
wicht en de opbrengst waren lager (Ford et al., 1976; Spiertz, 1977). 

Bovenstaande voorbeelden laten zien dat beïnvloeding van óf de assimilaten-beschikbaar-
heid óf de sinksterkte via manipulaties mogelijk is, maar dat de resultaten zorgvuldig beoor
deeld moeten worden. 

5.2 Vastleggen van koolstof stromen met 13C02-la-

belling 

Het volgen van de koolstofstromen in de plant is mogelijk door de plant gelabeld C02te 
laten fixeren. Een beproefde techniek is de labelling met radioactief 14C02. Nog relatief 
nieuw is de methode waarbij gebruik gemaakt wordt van 13C02.

13C is een niet-radio-ac-
tieve, stabiele koolstofisotoop. Hoewel de detectie van 13C minder gevoelig is dan die van 
14C, zijn verschillen tussen monsters van 0,7 promille (0,03 umol) 13Cte detecteren. Het voor
deel is dat 13C stabiel is en geen risico's voor de gezondheid met zich meebrengt (Svejcar et 
al.,1990). 
In de natuur maakt 12C 98,89 % van alle koolstof uit en 13C 1,11 %. De 13C/12C ratio in 
natuurlijke materialen schommelt dicht rondom dit gemiddelde als gevolg van discriminatie 
tijdens fysische, chemische en biologische processen. De 13C/12C ratio in de atmosfeer is niet 
constant. Deze daalt langzaam als gevolg van het gebruik van fossiele brandstoffen. Ook is 
er een jaarlijkse fluctuatie die verband houdt met de hoeveelheid biomassa op de velden 
(Farquhar et al., 1989). 

De plant fixeert zowel 13C02 als 12C02. Tijdens het labellen wordt de verhouding tussen 
13C02 en 12C02 in de omringende lucht iets veranderd. Dit leidt tot een geringe verandering 
van de 13C/12C ratio in de plant. Deze kleine verschillen zijn te meten met een gas isotoop ra
tio massa spectrometer (GIRMS). Deze meet het verschil in 13C/12C ratio tussen het monster en 
een standaard met een bekende 13G12C ratio. Dit geeft de zgn. delta 13C waarde, uitgedrukt 
in promille (Boutton, 1991). 

Er wordt vanuit gegaan dat de 13C zich in de plant net zo gedraagt als de 12C. Tijdens de 
fotosynthese vindt echter al enige discriminatie plaats tegen 13C. Voor C3 planten bedraagt 
deze circa 20 promille en voor C4 planten circa 5 promille. Dat wil zeggen dat de 13C/12C ra
tio in de plant respectievelijk 20 en 5 delen per duizend lager is dan in de omringende lucht. 
Naast discriminatie tijdens de fotosynthese vindt ook discriminatie plaats tijdens andere 
biochemische processen (transport, membraanpassages) in de plant (Farquhar et al.,1989). 
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Tijdens labelling is het zaak om de delta 13C waarde in de plant voldoende te veranderen, 
omdat er tussen labelling en oogst weer 'verdunning' optreedt van het gefixeerde 13C02. 
Ook verdwijnt er 1 3C02 via de ademhaling. Kouchi & Yoneyama (1984a) vonden 48 uur na la-
belling een verademingsverlies van 27-32 % en Svejcar et al. (1990) 29 % na 24 uur. 
Yamagata et al. (1987) maten dat het meeste verlies optrad in de eerste vier dagen na label
ling. Op 54 dagen na labelling bevond zich nog 40 % van het label in de plant. Kouchi & 
Yoneyama (1984a,b) en Yamagata et al. (1987) hebben bij soja laten zien dat met 13C02 la-
belling zeer goed de koolstofstromen vanaf bloei to t afrijping in kaart te brengen zijn. 

Er zijn grofweg twee labelingstechnieken te onderscheiden; pulse-chase- en steady-state-la-
belling. Bij de pulse-chase-methode wordt gedurende enige t i jd aan de plant 13C in de vorm 
van C02 aangeboden. De labelling duurt enkele tientallen minuten (Svejcar et al., 1990). Tij
dens labelling volgens de steady-state methode worden de C02-concentratie in de be-
gassingskamer en de 13C/12C ratio constant gehouden. De labelling kan net zo lang volge
houden worden als men nodig acht. In vergelijking met pulse-chase vereist deze methode 
een technisch meer geavanceerde opstelling (Kouchi & Yoneyama, 1984a,b; Yamagata et 
al.,1987; Cliquet et al., 1990). 
Bij beide methoden zijn na labelling vanuit de delta 13C waarde te berekenen; 

de absolute ratio 13C/12C in het monster (plantedeel/ inhoudsstof). R. 
de fractie 13C t.o.v. C totaal in het monster. F, fractional abundance = R/R+1 

de totale hoeveelheid 13C in het monster. F x mg C. 
de verrijking van 13C in het monster in vergelijking met een ongelabelde controleplant: 
atom excess = F monster - F controle. 

Een voordeel van steady-state-labelling is dat niet alleen de fractie nieuw gefix
eerde 13C berekend kan worden, maar ook de fractie nieuw gefixeerde 12C en dus 
het totaal aan nieuw vastgelegde C. Deze grootheid wordt de relatieve specifieke 
activiteit/allocatie (RSA) genoemd. 

- RSA = (F monster - F controle plant) / (F gas - F controle gas) 

Dit is de ratio van het 'atom excess' in het monster en het 'atom excess' in het toegediende 
gas. Wanneer een plantedeel geheel nieuw is aangelegd zal de RSA de waarde 1 hebben. 
De verhoging van de 'fractional abundance' in het monster ten opzicht van een controle
plant is dan evenhoog als in het toegediende gas. Dit geldt echter alleen wanneer alle C02 

gefix-eerd is, er treedt dan geen discriminatie op (Farquhar et al., 1989). Wanneer er een 
onbegrensde toevoer van C02 is, zal voor de discriminatie gecorrigeerd moeten worden. De 
RSA vermenigvuldigd met de massa C geeft het totaal aan nieuw vastgelegde C in de 
plant/orgaan/inhoudsstof (Cliquet et al.,1990). 

Een voordeel van steady-state-labelling is verder dat alle C-pools na verloop van t i jd in ge
lijke mate gelabeld worden. Dit maakt het mogelijk koolstofstromen direct te kwantificeren 
en bijvoorbeeld te bepalen wat de bijdrage aan een bepaalde C-pool is van reservesten op
zichte van actuele fotosynthese. 

Voor accurate berekeningen is het noodzakelijk een groeianalyse parallel aan de labelling 
u i t te voeren, om de drooggewichten en hoeveelheid C in de plantedelen nauwkeurig vast 
te stellen. 
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