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Samenvatting 

Dit rapport kan worden beschouwd als een oriëntatie in de literatuur over 

de vorming, opslag en benutting van niet-structurele koolhydraten in de 

vegetatieve delen van de plant tijdens bloei en zaadvulling bij 

verschillende zaadgewassen. Achtereenvolgens komen aan de orde: 

* Verloop van het gehalte en de absolute hoeveelheid aan 

reservekoolhydraten tijdens bloei en zaadvulling bij enkele 

zaadgewassen. 

* Invloed van milieufactoren en voeding op de opslag en benutting van 

niet-structurele koolhydraten. 

* De bijdrage van tussentijds opgeslagen koolhydraten aan de 

uiteindelijke zaadopbrengst. 

* Invloed van de accumulatie van niet-structurele koolhydraten op de 

fotosynthesesnelheid. 

* De invloed van enkele processen op de potentiële groeisnelheid van de 

zaden. 

* Invloed van het gehalte aan niet-structurele koolhydraten op de zaad

zetting. 
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1. Inleiding 

De bij het fotosyntheseproces gevormde assimilaten worden in de plant aan

gewend voor groei- en onderhoudsademhaling en als substraat gebruikt voor 

de vorming van eiwitten, lipiden, lignines en structurele koolhydraten 

((hemi)cellullose). Is de produktie van assimilaten hoger dan de benutting 

ervan bij de zojuist genoemde processen dan zullen de op dat moment niet 

benutte assimilaten worden opgeslagen in de vegetatieve delen van de plant. 

De mate van accumulatie van deze reservekoolhydraten zal afhangen van 

enerzijds de vraag naar assimilaten (sinkomvang) en anderzijds van de 

produktie van assimilaten (fotosynthetische aktiviteit van groene delen). 

Dit is schematisch weergegeven in figuur 1.1. 

rZADEN-

BRUTO-FOTOSYNTHESE-

RESPIRATIE 

- NETTO-FOTOSYNTHESE-

rSTRUCTURELE GROEI 

RESPIRATIE 

LOPSLAG 

rSTRUCTURELE GROEI 

VEGETATIEVE + RESPIRATIE 
DELEN 

•-(TUSSEN) OPSLAG 

Figuur 1.1. Schematische weergave van produktie en gebruik van 
assimilaten bij zaadgewassen. 

Bij het schema weergegeven in figuur 1.1 kunnen de volgende opmerkingen 

worden geplaatst. Met "groei" wordt hier bedoeld de structurele groei, 

d.w.z. de vorming van structurele koolhydraten. In feite kan ook de opslag 

worden beschouwd als groei (toename in gewicht). Bij de opslag van niet-

structurele koolhydraten in de vegetatieve delen is er veelal sprake van 

een tussenopslag, omdat deze koolhydraten voor een groot deel uiteindelijk 

terecht komen in de zaden. 

De niet-structurele koolhydraten kunnen worden onderscheiden in de compo

nenten zetmeel en wateroplosbare koolhydraten. De wateroplosbare kool

hydraten kunnen onderverdeeld worden in Polysacchariden enerzijds en mono-



en disacchariden (saccharose, fructose en glucose) anderzijds. Vindt de 

extractie plaats met ethanol dan worden hoofdzakelijk de laag-gepolymeri-

seerde suikers geëxtraheerd. Indien water als extractiemiddel wordt 

gebruikt dan worden eveneens de Polysacchariden geëxtraheerd (Smith & 

Grotelueschen, 1966). Hierbij moet worden opgemerkt, dat dit alleen het 

geval is wanneer de extractie plaatsvindt met heet water. De Poly

sacchariden (met name de fructanen) zijn slechts matig oplosbaar in water 

bij kamertemperatuur. Het is dus van belang duidelijk onderscheid te maken 

tussen ethanol-oplosbare en water-oplosbare koolhydraten. 

Het doel van dit rapport is een overzicht te geven wat in de literatuur 

bekend is over de vorming, opslag en benutting van niet-structurele 

koolhydraten in de vegetatieve delen van de plant tijdens bloei en 

zaadvulling bij verschillende zaadgewassen. Met nadruk dient vermeld te 

worden, dat het hier gaat om een globaal overzicht, d.w.z. dat het niet 

volledig is. Het moet dan ook meer beschouwd worden als een oriëntatie. 
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2. Gehalte en absolute hoeveelheid aan niet-structurele koolhydraten in de tijd 
bij enkele zaadgewassen 

In dit hoofdstuk wordt het verloop van het gehalte aan niet-structurele 

koolhydraten besproken bij de zaadgewassen: granen, maïs, koolzaad en 

erwten. De periode, die hierbij in acht wordt genomen is de periode rondom 

bloei en zaadvulling. 

GRANEN 

In figuur 2.1 is het verloop van respectievelijk het gehalte en de absolute 

hoeveelheid aan niet-structurele koolhydraten (exclusief zetmeel) 

weergegeven in verschillende plantedelen bij verschillende tarwe- en 

haverrassen. 
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!^J. I ! ..Ĵ '-"*'̂ ! 

23 30 M 40 43 SO 33 M «9 TO Ti M IS »0 
O W Alter 3 M « I « « 

0 

230 

. 0-

, i : - . i 

: —* — ' » - ~* ~=SBrt*=ŒSIUa 

19 10 39 40 49 90 99 TO 79 CO 99 

Figuur 2.1. Verloop gehalte (A) en absolute hoeveelheid (B) aan niet-
structurele koolhydraten (exclusief zetmeel) in verschillende 
plantedelen bij twee tarwe- en haverrassen. Het pijltje geeft 
het tijdstip aan van bloei. (Bron: McCaig & Clarke, 1982). 

Tijdens de periode van vlak voor de bloei tot aan de fase van snelle zaad-

groei neemt het gehalte en de absolute hoeveelheid sterk toe in de stengel. 

Dit is niet het geval in het blad. Op het tijdstip van bloei blijkt onge

veer de helft van de maximale hoeveelheid niet-structurele koolhydraten 

aanwezig te zijn in de stengel. Dit bleek eveneens het geval te zijn in 

andere experimenten met tarwe (Stoy, 1979; Judel & Mengel, 1982). Tijdens 
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de zaadvullingsperiode nemen zowel het gehalte als de absolute hoeveelheid 

af als gevolg van translocatie naar de zaden. Er is sprake van duidelijke 

gewas- en rasverschillen in absolute hoeveelheid opgeslagen koolhydraten en 

snelheid en tijdstip van translocatie in de periode na de bloei. 

Rasverschillen in hoeveelheden opgeslagen koolhydraten in de vegetatieve 

delen werden eveneens waargenomen door Lopatecki et al. (1962) en Stoy 

(1965). De stengel lijkt in het algemeen de belangrijkste plaats te zijn 

van tussenopslag van koolhydraten (Spiertz & Ellen, 1978; Spiertz & van de 

Haar, 1978; McCaig & Clarke, 1982; Judel & Mengel, 1982; Drossopoulos et 

al., 1987). Het gehalte in bladeren is vrij constant gedurende de periode 

van bloei en zaadvulling. Judel & Mengel (1982) en Vos (1981) vonden een 

toename van het gehalte aan wateroplosbare koolhydraten in het blad aan het 

eind van de zaadvullingsperiode. De auteurs concludeerden, dat dit mogelijk 

een gevolg was van het op dat moment nog fotosynthetisch aktief zijn van de 

bladeren in combinatie met een afname van de zaadgroeisnelheid. Vos (1981) 

bepaalde ook de gehalten in de wortels van tarwe en nam een duidelijke 

toename waar van het gehalte aan wateroplosbare koolhydraten tijdens de 

zaadvullingsperiode. Ellen (pers. comm.) nam echter een afname waar in de 

wortels van gerst. De waargenomen toename door Vos (1981) is mogelijk een 

gevolg van hernieuwde wortelgroei van doorwasspruiten. 

Judel & Mengel (1982) bepaalden de samenstelling van de niet-structurele 

koolhydraten bij tarwe en vonden, dat het aandeel van respectievelijk 

zetmeel, fructanen, saccharose, fructose en glucose respectievelijk 18, 48, 

30, 3 en 1 % bedroeg in de stengel. Het merendeel van de niet-structurele 

koolhydraten bestaat dus uit hoger gepolymeriseerde sacchariden. Dit werd 

eveneens gevonden door Thome & Kühbauch (1985) en ßlacklow et al. (1984) 

bij tarwe. Met betrekking tot de samenstelling van de niet-structurele 

koolhydraten bij andere graansoorten als gerst, haver en rogge kan opge

merkt worden, dat hierover minder eenvoudig gegevens waren te achterhalen 

in de literatuur. 

MAÏS 

Bij maïs is het van belang onderscheid te maken tussen de teelt van 

korrelmaïs en snijmaïs. In Nederland is de teelt van snijmaïs belangrijk. 

Bij deze teeltwijze wordt de maïs onrijp geoogst en vervolgens ingekuild. 

Het belang van reservekoolhydraten voor de korrelopbrengst zal bij snijmaïs 

waarschijnlijk minder groot zijn dan bij korrelmaïs, daar bij de eerste de 
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korrelvulling wordt onderbroken. Met name in het laatste deel van de 

korrelvullingsperiode zal de koolhydratenreserve van belang zijn, omdat op 

dat moment de fotosyntheseactiviteit in het algemeen snel afneemt. Bij 

snij maïs is het gehalte aan niet-structurele koolhydraten tevens van 

invloed op de verteerbaarheid van de stengel. Hoe hoger het gehalte, hoe 

hoger de verteerbaarheid. Daarnaast zijn als gevolg van de hogere gehalten 

aan niet-structurele koolhydraten de inkuilverliezen vaak hoger als gevolg 

van uitspoeling van de wateroplosbare koolhydraten. 

In figuur 2.2 is het verloop van respectievelijk het gehalte en de absolute 

hoeveelheid aan wateroplosbare koolhydraten weergegeven in de verschillende 

plantedelen bij snijmaïs. 
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Figuur 2.2. Verloop gehalte (A) en absolute hoeveelheid aan water
oplosbare koolhydraten (B) in de verschillende plantedelen 
bij maïs in 1973 (Bron: Sibma, pers. com.). 

Het gehalte was het laagst in de bladeren en bleef vrij constant gedurende 

de ontwikkeling van de plant. Dit werd eveneens gevonden door Ceppi et al. 

(1987) en Bunting (1976). Hogere gehalten werden waargenomen in blad

scheden, stengels en vooral de schutbladen. Tijdens de beginontwikkeling 

van de kolven is er sprake van een toename van het gehalte aan water

oplosbare koolhydraten in de meeste plantedelen behalve de bladeren. 



Tijdens de korrelvulling nemen de gehalten af. Ceppi et al. (1987) vonden, 

dat de omvang van de afname afhankelijk was van het gebruikte ras. Allison 

(1969) vond een sterkere afname van het stengelgewicht bij een toenemende 

populatiedichtheid. Uit figuur 2.2B blijkt, dat rondom het tijdstip van 

bloei ongeveer de helft van de maximale hoeveelheid wateroplosbare kool

hydraten in de vegetatieve delen aanwezig is, wat overeenkomt met gewassen 

als tarwe en gerst. Bij maïs is de stengel veruit de belangrijkste plaats 

van accumulatie van niet-structurele koolhydraten (Daynard et al., 1969; 

Bunting, 1976; Deinum & Knoppers, 1979). Hoewel de gehalten ook in de 

schutbladen hoog kunnen zijn is door het veel lagere aandeel van de schut

bladen in de totale hoeveelheid drogestof de hoeveelheid opgeslagen 

koolhydraten van minder belang (Deinum en Knoppers, 1979). Bij de bepaling 

van de totale hoeveelheid niet-structurele koolhydraten kan onderscheid 

gemaakt worden tussen wateroplosbare koolhydraten en zetmeel. Deinum & 

Knoppers (1979) vonden, dat het aandeel zetmeel in de totale hoeveelheid 

niet-structurele koolhydraten voor bladschijven, bladscheden, stengels en 

schutbladen respectievelijk 40, 46, 12, 42 % bedroeg op het moment van 

maximale hoeveelheid opgeslagen niet-structurele koolhydraten. In de 

stengel wordt dus relatief minder zetmeel opgeslagen. 

KOOLZAAD 

In figuur 2.3 is het gehalte en de absolute hoeveelheid aan niet-

structurele koolhydraten weergegeven voor het koolzaadras Jet Neuf tijdens 

het groeiseizoen. 

In tegenstelling tot de kleine granen en maïs liggen de gehaltes aan niet-

structurele koolhydraten voor de verschillende plantedelen niet ver uiteen 

(max. 30 à 35 % ) . Na half maart is er sprake van een sterke afname van het 

gehalte. In het geval van de stengel is dit vooral een gevolg van een 

verdunning door de sterke groei van de stengel. De absolute hoeveelheid 

niet-structurele koolhydraten in de stengel neemt toe in deze periode. Op 

het moment, dat de absolute hoeveelheid in de stengel toeneemt, neemt deze 

af in de bladeren en de wortels, wat een aanwijzing kan zijn voor redistri

bute van niet-structurele koolhydraten vanuit de bladeren en wortels naar 

de stengels. Bij koolzaad hebben naast de stengels eveneens de hauwwanden 

een belangrijk aandeel in de totale hoeveelheid aanwezige niet-structurele 

koolhydraten in de vegetatieve delen van de plant (Quillere, 1986a/b/ 

1987a). Tijdens de zaadvullingsperiode is er sprake van een duidelijke af-



name van de absolute hoeveelheid niet-structurele koolhydraten in de 

vegetatieve delen. Afgezien van ademhalingsverliezen zal dit waarschijnlijk 

een gevolg van redistributie naar de zaden zijn. 
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Figuur 2.3. Verloop gehalte (A) en de absolute hoeveelheid (B) aan niet-
structurele koolhydraten (inclusief zetmeel) in verschillende 
plantedelen bij het koolzaadras Jet Neuf tijdens het groei
seizoen (Bron: Quillere, 1987b). 
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ERWTEN 

In figuur 2.4 is de absolute hoeveelheid aan niet-structurele koolhydraten 

weergegeven voor het erwteras Finale gedurende de periode van bloei en 

zaadvulling. 
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Figuur 2.4. Verloop van de absolute hoeveelheid aan niet structurele 
koolhydraten in verschillende plantedelen bij het erwteras 
Finale gedurende de periode van bloei en zaadvulling (Bron: 
van Heemst & Smid, 1988). 

In de periode vlak voor en na de bloei is er sprake van een toename van de 

hoeveelheid niet-structurele koolhydraten in de vegetatieve delen van de 

plant met name in de stengels en peulwanden. Tijdens de periode van snelle 

zaadgroei neemt deze hoeveelheid snel af. Maximaal was er ca. 2500 kg ds/ha 

aan niet-structurele koolhydraten aanwezig in de vegetatieve delen. Het 

grootste deel ervan bevond zich in de stengel en de peulwanden. Het aandeel 

van zetmeel in de totale hoeveelheid niet-structurele koolhydraten in 

respectievelijk blad, stengel en peulwanden bedroeg respectievelijk 27, 23 

en 34 %. In tegenstelling tot gewassen als tarwe en maïs is het aandeel van 

zetmeel in de totale hoeveelheid niet-structurele koolhydraten relatief 

hoog. 

Stoy (1979) stelde, dat de accumulatie van niet-structurele koolhydraten in 

de vegetatieve delen van de plant gerelateerd is aan de overgang van de 

vegetatieve naar de generatieve fase. In dit stadium van de ontwikkeling 
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van de plant is de groei en de ontwikkeling van de vegetatieve delen 

vrijwel ten einde, terwijl de zaadgroei nog op gang moet komen. Tijdens 

deze periode is de vraag naar assimilaten relatief laag, zodat er sprake is 

van een overschot aan assimilaten, welke worden opgeslagen in stengels, 

wortels en aren. Gallagher et al. (1975) vergeleken bij gerst de groei van 

het totale gewas en van de aren tijdens de zaadvullingsperiode. De resul

taten van dit experiment zijn weergegeven in figuur 2.5. 
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Figuur 2.5. Verloop van het stengeldrooggewicht (A) en toename droog-
gewicht van de aren en het totale gewas (B) vanaf bloei 
tijdens de zaadvullingsperiode bij gerst. Bij bloei is het 
drooggewicht van de aar en het totale gewas op nul gesteld 
(Bron: Gallagher et al., 1975). 

Tot 5 juli is de aargroeisnelheid lager dan de gewasgroeisnelheid, wat 

duidt op een accumulatie van koolhydraten in vooral de stengel (figuur 

2.5A). Vanaf 5 juli is de aargroeisnelheid hoger dan de gewasgroeisnelheid. 

Dit houdt in, dat er extra assimilaten nodig zijn, daar de fotosynthese

snelheid te laag is om te voldoen aan de behoefte van de aar. Om toch aan 

de assimilatenbehoefte te voldoen op dat moment vindt er redistributie 

plaats vanuit de vegetatieve delen met name de stengel. Dit is te zien aan 

de afname van het stengelgewicht. In de laatste fase van de zaadvullings

periode (vanaf eind juli) neemt het totale gewicht van het gewas vrijwel 

niet meer toe, terwijl het aargewicht nog wel toeneemt. Dit duidt erop, dat 

op dat moment de aargroei vrijwel volledig een gevolg is van redistributie 
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van reeds eerder gevormde assimilaten. Uit deze figuur valt niet te achter

halen of de afname van de aargroeisnelheid een gevolg is van een uitputting 

van de voorraad niet-structurele koolhydraten in de stengel of van een 

afname van de activiteit van bepaalde processen, die zich afspelen in de 

zaden. Hierop wordt nader ingegaan in hoofdstuk 6. 
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3. Invloed van milieufactoren en voeding op opslag en benutting van niet-
structurele koolhydraten 

De opbouw en benutting van tussentijds opgeslagen koolhydraten in de vege

tatieve delen van de plant is tevens afhankelijk van milieufactoren. In 

figuur 3.1 is de invloed van lichtintensiteit en temperatuur weergegeven op 

de hoeveelheid opgeslagen koolhydraten in stengel en blad tijdens de bloei

en zaadvullingsperiode bij tarwe. 
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Figuur 3.1. Hoeveelheid niet-structurele koolhydraten in stengel en blad 
bij vier verschillende temperaturen en drie verschillende 
lichtintensiteiten (Bron: Spiertz, 1977). 

Uit de figuur blijkt, dat hoe hoger de lichtintensiteit hoe meer assimi-

laten worden opgeslagen in de stengel. De opgeslagen hoeveelheid in de 

bladeren is laag en wordt niet wezenlijk beïnvloed door de verschillende 

licht- en temperatuurbehandelingen. Judel & Mengel (1982) en Spiertz (1974) 

vonden eveneens hogere gehalten aan niet-structurele koolhydraten bij 

hogere lichtintensiteiten. Bij hogere temperaturen blijkt het gehalte aan 

niet-structurele koolhydraten in het algemeen lager te zijn (Spiertz, 

1974/1977; Winzeler & Nosberger, 1980; Vos, 1981). Allen et al. (1988) 

onderzochten de invloed van CO2-concentratie van de omringende lucht op het 

gehalte aan de totale hoeveelheid niet-structurele koolhydraten in bladeren 

van soja. Het bleek, dat er sprake was van een positief significant verband 

tussen CO2-concentratie en gehalte aan totale hoeveelheid niet-structurele 

koolhydraten. De veranderingen in dit gehalte als gevolg van verandering 

van CO2-concentratie waren vooral een gevolg van een verandering in het 

zetmeelgehalte. Het gehalte aan oplosbare suikers bleef vrij constant. 
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Dergelijke resultaten werden eveneens gevonden door Finn & Brun (1982) en 

Nafziger & Koller (1976) bij soja en door Madsen (1968) bij tomaten. 

Spiertz & Ellen (1978) en Spiertz & van de Haar (1978) onderzochten even

eens de invloed van stikstofbemesting. In het algemeen waren de gehalten 

aan wateroplosbare koolhydraten hoger bij een tekort aan stikstof. Deze 

verschillen waren vooral duidelijk tijdens en vlak na de bloei. 

Voor de verklaring van bovenstaande effecten kan uitgegaan worden van de 

volgende vergelijking: 

opbouw reserves - source (fotosynthese) - sink(structurele groei) (I) 

Bij de structurele groei is hier eveneens de zetmeelaccumulatie in de zaden 

inbegrepen. Wat betreft de temperatuur kan gesteld worden, dat deze rela

tief weinig invloed heeft op de fotosynthesesnelheid. Wel heeft een verho

ging van de temperatuur in het algemen een verhoging van de respiratie-

snelheid tot gevolg (Spiertz, 1974/1977; Vos, 1981). Een veel belangrijker 

effect is echter, dat de potentiële structurele groeisnelheid sterk wordt 

verhoogd bij hogere temperaturen (Spiertz, 1974/1977; Dekhuijzen & 

Verkerke, 1986). Het gevolg hiervan is een sterk verminderde opbouw van 

reserves. Een verhoging van de lichtintensiteit geeft een tegenovergesteld 

effect. De potentiële groeisnelheid wordt in dit geval niet beïnvloed, 

terwijl de fotosynthesesnelheid bijna lineair toeneemt met de lichtintensi

teit. Het gevolg hiervan is een toename van de hoeveelheid reservekool

hydraten in de vegetatieve delen van de plant. Stress (i.e. droogte en 

stikstofgebrek) heeft als gevolg, dat de structurele groei sterker geremd 

wordt dan de fotosynthesesnelheid met als gevolg eveneens een toename van 

de hoeveelheid reservekoolhydraten in de vegetatieve delen van de plant. 
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4. De bijdrage van tussentijds opgeslagen niet-structurele koolhydraten voor 
de uiteindelijke zaadopbrengst 

De bijdrage van de hoeveelheid opgeslagen koolhydraten kan worden uitge

drukt in het aandeel van deze koolhydraten in de zaadopbrengst. De bepaling 

hiervan kan op de volgende manier plaatsvinden: 

* Bepaling van het verschil in drooggewicht van de vegetatieve delen voor 

en na de zaadvullingsperiode en deze hoeveelheid delen door de zaad

opbrengst. 

* Bepaling van het verloop van de absolute hoeveelheid aan niet-

structurele koolhydraten in de vegetatieve delen van de plant tijdens de 

zaadvullingsperiode. 

* De planten gemerkte CO2 laten opnemen en op latere tijdstippen de ver

deling ervan over de plant bepalen. 

Bij de zojuist genoemde methodes zijn de volgende kanttekeningen te plaat

sen. Wat betreft de eerste methode kan gesteld worden, dat een eventuele 

gewichtsafname niet alleen een gevolg is van redistributie van koolhydra

ten. Dit kan eveneens een gevolg zijn van respiratie, redistributie van 

stikstof en verlies van delen van het vegetatieve apparaat met name de 

bladeren. Dit laatste is vooral het geval bij het optreden van ziektes of 

slechte weersomstandigheden (rotting). Evenals bij de eerste methode moet 

bij de tweede methode rekening gehouden worden met het feit, dat een afname 

van de hoeveelheid aanwezige niet-structurele koolhydraten voor een deel 

een gevolg kan zijn van respiratieverliezen. Opgemerkt dient te worden, dat 

de tweede methode nauwkeuriger is dan de eerste. Bij de derde methode kan 

opgemerkt worden, dat de gemerkte koolstof ook wordt ingebouwd in eiwitten 

in de vegetatieve delen. Een deel van de gemerkte koolstof, die terug

gevonden wordt in de zaden zal dan waarschijnlijk aanwezig zijn in 

eiwitten. 

Een ander probleem bij de bepaling van het aandeel van de reserve-

koolhydraten in de zaadopbrengst is de tijdsperiode waarin de afname van de 

hoeveelheid niet-structurele koolhydraten wordt bepaald. Door sommige 

onderzoekers wordt alleen aandacht besteed aan het belang van vóór de bloei 

gevormde niet-structurele koolhydraten, terwijl door andere onderzoekers 
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ook de na de bloei gevormde reservekoolhydraten worden meegenomen. Dit is 

schematisch weergegeven in figuur 4.1. 

Stoy (1979) stelde, dat het beter is te kijken naar het belang van voor de 

zaadgroei gevormde niet-structurele koolhydraten (Z) inplaats van voor de 

bloei gevormde niet-structurele koolhydraten (B). Tussen het tijdstip van 

bloei en snelle zaadvulling is er in veel gevallen nog sprake van een 

aanzienlijke toename van de hoeveelheid reservekoolhydraten in de vege

tatieve delen van de plant ten gevolge van een geringe sinkactiviteit 

(stengelgroei beëindigd, terwijl korrelgroei nog op gang moet komen) (zie 

figuur 2.1 t/m 2.4). Het criterium is echter helemaal afhankelijk van het 

doel waarvoor men het wil gebruiken. Van belang is wel, dat duidelijk wordt 

vermeld welk criterium is gebruikt. 

Hoeveelheid niet-structurele koolhydraten 
— Zaadgewicht 

Figuur 4.1. 

Tijd 

Schematische weergave van het verloop van de absolute hoe
veelheid niet-structurele koolhydraten en zaadgewicht in de 
periode van bloei tot afrijping. 

In het algemeen is gebleken, dat de bijdrage van niet-structurele kool

hydraten aan de zaadopbrengst onder normale groeiomstandigheden bij tarwe 

10 à 15 % bedroeg (Lupton, 1968/1969; Rawson & Evans, 1971; Biscoe et al., 

1975; Austin et al., 1977/1980; Bidinger et al., 1977; Stoy, 1977; Makunga 

et al., 1978). In deze experimenten betrof het echter vóór de bloei 

gevormde assimilaten. Zoals reeds vermeld is het beter uit te gaan van de 

hoeveelheid assimilaten gevormd voor de fase van snelle zaadgroei. Judel en 

Mengel (1982) vonden, dat het aandeel van voor de bloei respectievelijk 

voor de zaadvulling gevormde reservekoolhydraten 9 respectievelijk 30 % 

bedroeg (bij de bepaling van deze percentages is geen rekening gehouden met 

ademhalingsverliezen). Sibma (pers. comm.) en Daynard et al. (1969) vonden 

bij maïs een percentage van ongeveer 10 %. Bunting (1976) en Adelana 6e 
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Milbourn (1972) vonden een percentage van resp. 30 en 45 à 50 %. Deze 

percentages werden gevonden onder voor fotosynthese ongunstige omstandig

heden. In alle gevallen betrof het hier vóór de periode van zaadgroei 

gevormde assimilaten. Van Reen & Singleton (1952) vonden tevens, dat er 

sprake was van rasverschillen. Niet rekening houdend met ademhalings-

verliezen vond Quillere (1987a/b), dat het aandeel van niet-structurele 

koolhydraten in de zaadopbrengst bij koolzaad ca. 18 % bedroeg. Ook hier 

betrof het vóór de periode van zaadgroei gevormde assimilaten. Van Heemst & 

Smid (1988) vonden bij erwten, dat het aandeel van vóór de periode van 

zaadvulling gevormde assimilaten in de zaadopbrengst ongeveer 35 % bedroeg. 

Bij de bepaling van dit percentage is geen rekening gehouden met eventuele 

ademhalingsverliezen en verliezen als gevolg van bladval. 

De omvang van deze redistributie hangt af van de fotosynthetische activi

teit van de groene delen tijdens de zaadvullingsperiode, de duur van deze 

periode en de zaadvullingssnelheid. Judel & Mengel (1982) vonden, dat bij 

in de periode van bloei tot rijpheid beschaduwde tarweplanten de bijdrage 

van vóór de bloei gevormde assimilaten veel hoger was dan bij volop be

lichte planten. De bijdrage van vóór de korrelvulling gevormde assimilaten 

was ongeveer gelijk voor beide behandelingen. Dit is waarschijnlijk een 

gevolg van een kleinere hoeveelheid opgeslagen koolhydraten in de periode 

tussen bloei en zaadvulling bij beschaduwde planten. Bidinger et al. (1977) 

vonden een percentage van 12 resp. 13 % onder gunstige omstandigheden en 17 

resp. 27 % onder droge omstandigheden voor twee verschillende tarwerassen. 

Dergelijke resultaten werden eveneens gevonden door Gallagher et al. 

(1976) . Adelana & Milbourn (1972) vonden een percentage van 45 à 50 % bij 

maïs onder voor fotosynthese ongunstige omstandigheden tijdens de zaad

vullingsperiode. Allison 6e Watson (1966) verwijderden een deel van de 

aanwezige bladeren bij maïs en vonden dat ten opzichte van planten waarvan 

de bladeren niet waren verwijderd het stengelgewicht sterker afnam tijdens 

de korrelvulling. Dit is waarschijnlijk een gevolg van redistributie van 

niet-structurele koolhydraten naar de zaden. 

In het geval van snijmaïs is het de vraag of translocatie van in de vegeta

tieve delen opgeslagen koolhydraten wel zo voordelig is. Daar de hele plant 

(exclusief de wortels) wordt geoogst zal de hoeveelheid niet-structurele 

koolhydraten in de vegetatieve delen niet verloren gaan. Translocatie ervan 

naar de kolf toe zal bovendien enige kosten met zich meebrengen, hoewel dit 
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in verhouding wel meevalt. Bij translocatie van de niet-structurele kool

hydraten naar de kolf toe vinden de volgende processen plaats: 

transport 
reservesuikers > saccharose > zetmeel 
(vegetatieve delen) (kolf) 

De eerste stap levert energie in het geval van Polysacchariden, terwijl in 

de kolf de vorming van opslagkoolhydraten enige energie zal kosten. Bij het 

transport van saccharose naar de kolf toe is er sprake van 1 à 2 membraan

passages. In het algemeen kan gesteld worden, dat dit een verlies oplevert 

van ca. 3 % per actieve passage (Penning de Vries, 1983). In het geval van 

maïs heeft translocatie van de aanwezige niet-structurele koolhydraten in 

de vegetatieve delen naar de kolf toe bovendien minder inkuilverliezen tot 

gevolg. Zetmeel in de korrels is niet oplosbaar in water en spoelt in de 

kuil dus niet uit, terwijl de wateroplosbare koolhydraten in de stengel wel 

uitspoelen. 
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5. Invloed van accumulatie van niet-structurele koolhydraten op de foto
synthesesnelheid 

Zoals reeds in de inleiding naar voren is gekomen is de opbouw en benutting 

van reservekoolhydraten afhankelijk van de fotosyntheseactiviteit. Hoe 

hoger de fotosyntheseactiviteit hoe meer assimilaten beschikbaar zijn voor 

opslag. De vraag is in welke mate de activiteit van het fotosyntheseproces 

wordt beïnvloed door de omvang van deze reserves, d.w.z. een negatieve 

terugkoppeling tussen accumulatie van reserves en fotosynthese. 

Bij veel gewassen is er sprake van een afname van de fotosynthesesnelheid 

na het verwijderen van de op dat moment aanwezige sinks (King et al., 1967; 

Loveys & Kriedemann, 1974; Thorne & Koller, 1974; Lawn en Brun, 1974; 

Mondai et al., 1978; Barnett & Pearce, 1983). Voor de verklaring van dit 

fenomeen zijn onder andere de volgende mechanismen genoemd (Guinn & Mauney, 

1980): 

* De aanwezigheid van voldoende sinks heeft een snelle afvoer van foto-

syntheseprodukten uit de chloroplasten tot gevolg. De concentratie van 

het eindprodukt van de fotosynthese blijft zodoende laag met als gevolg 

geen of een minder sterke remming van het fotosyntheseproces. 

* Als gevolg van zetmeelaccumulatie in de chloroplasten wordt de diffusie 

van CO2 in de chloroplasten belemmerd met als gevolg een lagere foto

synthesesnelheid. 

* Hormonale invloeden door sinks. 

Habeshaw (1973) vond bij suikerbieten een negatief verband tussen het ge

halte aan oplosbare suikers in het blad en de fotosynthesesnelheid. Dit was 

echter lang niet altijd het geval (Geiger, 1976; Nafziger en Koller, 1976; 

Claussen en Biller, 1977; Mondai et al., 1978). Ook een verband met het 

zetmeelgehalte was niet eenduidig (Claussen en Biller, 1977, Mondai et al., 

1978). Chatterton et al. (1972) en Nafziger & Koller (1976) vonden bij 

respectievelijk Pangola gras en soja een negatief verband tussen het 

zetmeelgehalte in het blad en de fotosynthesesnelheid. Naast een direct 

effect van zetmeelophoping op de fotosynthese (remming fotosynthese door 

ophoping eindprodukten) is er mogelijk tevens sprake van een indirect 

effect. Zoals reeds vermeld is het mogelijk, dat de diffusie van CO2 van de 
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intercellulaireri naar de carboxylatieplaatsen toe geremd wordt door een 

verstoring van de structuur van de chloroplasten (Nafziger & Koller, 1976; 

Wittenbach et al., 1980). Hormonale beïnvloeding van het fotosyntheseproces 

door de sinks wordt eveneens door sommige onderzoekers genoemd (Seth & 

Wareing, 1967; Treharne et al. 1970; Loveys & Kriedemann, 1974; Thorne & 

Koller, 1974). 

Uit de zojuist genoemde literatuur blijkt dat er niet een eenduidige 

verklaring is voor de invloed van de sinkomvang op de fotosynthese

activiteit. Wel komt naar voren, dat ophoping van eindprodukten of hiervan 

afgeleide produkten (polysacchariden/zetmeel) mogelijk een belangrijke rol 

spelen. Echter hierbij concentreerde men zich op de relatie tussen concen

tratie van reserves in het blad en de fotosynthesesnelheid. De vraag is of 

accumulatie van niet-structurele koolhydraten in andere vegetatieve organen 

dan het blad van invloed is op de fotosyntheseactiviteit van het blad. Een 

mogelijk effect van accumulatie van niet-structurele koolhydraten op de 

activiteit van de fotosynthese zou op de volgende manieren verklaard kunnen 

worden: 

* Een direct effect van buiten het blad opgeslagen koolhydraten (zetmeel 

+ suikers) op de fotosynthese. 

* Een afname van de potentiële sinkcapaciteit tijdens de overgang van 

vegetatieve naar generatieve fase. 

Een direct effect van de aanwezige reserves op de fotosynthesesnelheid 

lijkt niet erg waarschijnlijk. Gedurende de periode tussen einde vegeta

tieve groei en begin zaadvulling is er in het algemeen sprake van een 

toename van de hoeveelheid niet-structurele koolhydraten in de stengels van 

zowel gerst als tarwe, terwijl de fotosynthesesnelheid van individuele 

bladeren niet afnam in deze periode (Friedrich 6e Huffaker, 1980; Groot & 

van Dijk, 1987). Ten opzichte van de tweede genoemde factor (de afname van 

de potentiële sinkcapaciteit) kan het volgende opgemerkt worden. 

De potentiële sinkcapaciteit wordt weergegeven door de volgende 

vergelijking: 

Sp - Zp + Vp + Op 
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Sp = potentiële sinkcapaciteit gehele plant 

Zp = potentiële zaadgroeisnelheid 

Vp = potentiële structurele groei vegetatieve delen 

Op = potentiële opslagcapaciteit van assimilaten in vegetatieve delen 

In de vegetatieve fase is vooral de potentiële structurele groei van de 

vegetatieve delen van belang, in de generatieve fase de potentiële groei 

van de zaden, terwijl in de overgangsfase vooral de potentiële opslag

capaciteit van belang is. Daar opslag van koolhydraten in de vegetatieve 

delen van de plant veelal plaatsvindt bij een gereduceerde groeisnelheid 

van de vegetatieve delen of de zaden is het niet uitgesloten, dat niet de 

opslag van deze koolhydraten, maar de afgenomen potentiële sinkcapaciteit 

verantwoordelijk is voor een eventuele invloed op de aktiviteit van de 

fotosynthese. Echter zoals reeds eerder vermeld is de fotosynthesesnelheid 

van individuele bladeren in veel gevallen vrij constant gedurende de 

overgang van de vegetatieve naar de generatieve fase (Friedrich & Huffaker, 

1980; Groot & van Dijk, 1987). Hieruit zou afgeleid kunnen worden, dat de 

fotosynthesesnelheid niet wordt beïnvloed door de potentiële sinkcapa

citeit. Echter het is ook mogelijk, dat de potentiële sinkcapaciteit wel 

van invloed kan zijn op de fotosynthesnelheid, maar dat deze op dat moment 

niet beperkend is voor de fotosynthese. Dit is schematisch weergegeven in 

figuur 5.1. 

£ 

Sp 

Figuur 5.1. Schematische weergave van de invloed van sinkomvang op de 
fotosynthesesnelheid. 
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In deze figuur is de potentiële sinkcapaciteit beschouwd als een 

fotosynthesebepalende factor analoog aan factoren als licht, temperatuur 

etc. Zowel in de periode van overgang van vegetatieve naar generatieve fase 

(2) als in de fase van intensieve vegetatieve en generatieve groei (1) is 

de sinkomvang dermate, dat deze zich in het vlakke gedeelte van de figuur 

bevindt. Dit zou betekenen dat andere factoren als licht, temperatuur, CC^-

gehalte e.a. beperkend voor de aktiviteit van de fotosynthese op dat 

moment. Na het verwijderen van een deel van de zaden is er veelal sprake 

van een afname van de fotosyntheseactiviteit. Op dat moment is de poten

tiële sinkcapaciteit dermate afgenomen, dat deze beperkend wordt voor de 

fotosynthese (3). 

In het algemeen kan gesteld worden, dat de vegetatieve groeipunten en de 

zaden fungeren als actieve sinks. Ten aanzien van de opslag van kool

hydraten in de vegetatieve delen zijn met betrekking hiertoe de volgende 

twee hypotheses te stellen: 

* De plaatsen waar tussenopslag van koolhydraten plaatsvindt zijn te 

beschouwen als volwaardige, autonome sinks. 

* De plaatsen van opslag van koolhydraten fungeren alleen als sink 

wanneer de beschikbare assimilaten niet volledig worden benut door de 

andere op dat moment aanwezige sinks. 

Bij de eerste hypothese is het ontstaan van reservekoolhydraten gekoppeld 

aan het verschil tussen vraag een aanbod van assimilaten (overschot

benadering) . Bij de tweede hypothese worden de reserves een aktieve sink-

rol toegekend (sink-benadering). Dit houdt in, dat onder omstandigheden met 

een gereduceerde assimilatie nog steeds een vast deel van de assimilaten 

beschikbaar blijft voor de groei van reserves. Het niveau van de assimi

latie oefent hierop geen invloed uit. Het feit, dat opslag van niet-

structurele koolhydraten vooral plaatsvindt in de periode tussen bloei en 

zaadvulling pleit meer voor de tweede hypothese. Indien uitgegaan wordt van 

de eerste hypothese kan men stellen, dat de sinksterkte van de plaatsen van 

opslag van reserves duidelijk lager is dan die van de groeiende zaden. Het 

feit, dat tijdens de vegetatieve groei eveneens opslag van reserves plaats

vindt geeft wellicht een aanwijzing, dat de plaatsen van opslag van 

reserves wel degelijk kunnen fungeren als actieve, concurrerende sinks. Ook 

hier is grote voorzichtigheid geboden, daar de hoeveelheid assimilaten 
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benodigd voor de vegetatieve groei lager kan zijn dan de hoeveelheid 

assimilaten gevormd bij de fotosynthese, terwijl in de generatieve fase 

waarschijnlijk het omgekeerde het geval is. 

Het blijkt dus, dat het heel moeilijk is aan te geven of de plaatsen waar 

opslag van niet-structurele koolhydraten plaatsvindt fungeren als actieve 

dan wel passieve sinks. In de literatuur is hier weinig over terug te 

vinden. Toch is het voor het gebruik van groeimodellen belangrijk te weten 

of opslag van niet-structurele koolhydraten een actief proces is, dus kan 

concurreren met andere groeiprocessen om assimilaten. 
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6. De invloed van enkele processen op de potentiële groeisnelheid van de 
zaden 

In hoofdstuk 4 is het belang van tussentijds opgeslagen koolhydraten voor 

de uiteindelijke zaadopbrengst besproken. Van belang hierbij is in hoeverre 

de beschikbaarheid van assimilaten bepalend is voor de groei van de zaden. 

In onderstaande figuur is aangegeven door welke processen de zaadgroei 

onder andere wordt beïnvloed. 

reserves 

floëem _ ^ floëem ^ transport ^ omzetting 
transport ontlading naar endosperm Sacharose -> zetmeel 

fotosynthese —' 

Figuur 6.1. Overzicht van processen, die van invloed zijn op de zaad-
groeisnelheid. 

De beschikbaarheid van assimilaten wordt bepaald door de netto-

fotosynthesesnelheid (1) en de hoeveelheid niet-structurele koolhydraten 

opgeslagen in de vegetatieve delen van de plant (2). De groei van de zaden 

zal tevens afhangen van de transportsnelheid van assimilaten naar de zaden 

toe (3) (Evans et al., 1970; Hanif & Langer, 1972). Het is mogelijk, dat de 

transportsnelheid gebonden is aan bepaalde grenzen. Tenslotte hangt de 

groeisnelheid van de zaden af van processen, die in de zaden plaatsvinden. 

Dit zijn achtereenvolgens het transport van assimilaten (vooral saccharose) 

naar de endospermcellen en de omzetting van saccharose in zetmeel. 

Met betrekking tot de beschikbaarheid van koolhydraten kan de volgende 

opmerking worden geplaatst. De opgeslagen koolhydraten in de vegetatieve 

delen van de plant zijn grotendeels niet direkt beschikbaar voor trans

locatie naar de zaden. Een deel van de in de vegetatieve delen aanwezige 

suikers heeft waarschijnlijk een functie als osmoticum (Hellebust, 1976; 

Cutler et al., 1977; Munns & Weir, 1981). Dit zal gelden voor de mono- en 

disacchariden. Het blijkt, dat in het algemeen de concentraties aan mono-

en disacchariden vrij constant is gedurende perioden van fluctuaties in het 
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totale gehalte aan niet-structurele koolhydraten (Hehl, 1971; Thome & 

Kühbauch, 1985). Voor tarwe is dit weergegeven in figuur 6.2. 

Uit deze figuur blijkt, dat de gehalten aan mono- en disacchariden 

(glucose, fructose en sucrose) vrij constant zijn en dat de fluctuaties in 

het gehalte aan wateroplosbare koolhydraten vooral een gevolg zijn van 

fluctuaties van gehalten aan hoger gepolymeriseerde sacchariden. Daar fruc-

tanen met een polymerisatiegraad groter dan twee niet transloceerbaar zijn 

worden de polymeren eerst gehydroliseerd en vervolgens als saccharose 

getransporteerd (Edelman en Jefford, 1968). Op het moment, dat er transport 

van saccharose plaatsvindt zal er depolymerisatie van fructanen plaats

vinden om de concentratie van saccharose op peil te houden. 

WSC 
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Figuur 6.2. Variatie in samenstelling en concentratie van wateroplosbare 
koolhydraten in de bovenste helft van de stengel van tarwe in 
de periode vanaf twee weken vóór bloei tot aan het stadium 
van melkrijpheid. (G=glucose, F=fructose, GF=saccharose, 
GFn=fructanen met polymerisatiegraad van n) (Bron: Thome en 
Kühbauch, 1985). 

Er is dus min of meer sprake van een evenwicht tussen enerzijds hoger 

gepolymeriseerde sacchariden en mono- en disacchariden anderzijds. Uit het 

feit, dat de mono -en disacchariden waarschijnlijk fungeren als een 

osmoticum kan afgeleid worden, dat op het moment, dat de hoger gepolyme

riseerde sacchariden zijn verdwenen translocatie van saccharose moeilijker 

wordt. Op dat moment zullen namelijk als osmoticum fungerende suikers wor

den getransporteerd. Men kan zich voorstellen, dat translocatie van deze 

suikers minder eenvoudig is. 

Een aantal processen in zaden is van invloed op de zaadgroeisnelheid 

(Jenner, 1974/1976/1980; Jenner & Rathjen, 1972/1978; Sofield et al., 1977; 
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Fischer & HilleRisLambers, 1978; Fischer & Gifford, 1987). Jenner & Rathjen 

(1978) stelden, dat verschillen in zaadgroeisnelheid tussen verschillende 

tarwerassen onder dezelfde omstandigheden toegeschreven kunnen worden aan 

twee onafhankelijke fysiologische factoren: 

1. Variatie in endospermcapaciteit om zetmeel te accumuleren. 

2. Verschillen in efficiëntie in het omzetten van saccharose in zetmeel. 

De endospermcapaciteit wordt bepaald door het aantal endospermcellen en de 

grootte van deze cellen. Brocklehurst (1977) vond, dat verschillen in zaad

gewicht tussen verschillende tarwerassen nauw gerelateerd waren aan het 

aantal endospermcellen. In figuur 6.3 is de relatie weergegeven tussen het 

saccharosegehalte in endospermcellen van tarwezaden en de accumulatie-

snelheid van ethanol-onoplosbare bestanddelen (o.a. zetmeel). 
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Verband tussen het saccharosegehalte en de accumulatie-
snelheid van ethanol-onoplosbare bestanddelen in het 
endosperm bij verschillende tarwerassen (Bron: Jenner & 
Rathjen, 1978). 

Uit deze figuur blijkt, dat er binnen een ras een duidelijk positief 

verband aanwezig is tussen het saccharosegehalte en de accumulatiesnelheid 

van zetmeel. Tussen de verschillende rassen was dit verband veel minder 

duidelijk. De helling van de regressielijn door de punten kan worden 

beschouwd als de "weerstand" voor het omzetten van saccharose in zetmeel. 

Uit de figuur blijkt verder, dat er sprake is van grote verschillen in de 

helling tussen verschillende rassen. Hieruit kan worden afgeleid, dat bij 
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een gelijk koolhydratenaanbod de potentiële zaadgroeisnelheid bij het ene 

ras hoger kan zijn dan bij het andere ras. 

Uit deze uiteenzetting blijkt, dat verschillende processen van invloed 

kunnen zijn op de potentiële zaadgroeisnelheid, Welk proces de beperkende 

factor is voor de zaadgroeisnelheid op een bepaald moment is moeilijk vast 

te stellen. Dit zal bovendien afhangen van de omstandigheden waaronder de 

zaadvulling plaatsvindt. 
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7. Invloed van gehalte aan niet-structurele koolhydraten op de zaadzetting 

In het algemeen vindt er bij zaadgewassen een bepaalde mate van abortie 

plaats van bloemen. Uit onderzoek is gebleken, dat bij een gewas als soja 

het percentage bloemabcissie erg hoog kan zijn. Deze percentages varieerden 

van 32 tot 82 % (van Shaik & Probst, 1950; Hansen & Shibles, 1978; Wiebold 

et al., 1981; Antos & Wiebold, 1984; Brun & Betts, 1984; Heitholt et al., 

1986). Ook bij veldbonen wordt een groot deel van de bloemen geaborteerd 

(Kambal, 1969, Peat, 1983). Een voor de hand liggende hypothese, die 

gesteld kan worden is, dat de ontwikkeling van bloemen wordt gereguleerd 

door de beschikbaarheid van koolhydraten. Het proces van bloemzetting/ 

abortie is schematisch weergegeven in figuur 7.1. 

15 25 
Fruit wciçnt ( mg ) 

Figuur 7.1. Verband tussen zaadgewicht en de hoeveelheid geïncorporeerde 
assimilaten. De zich ontwikkelende bloemen bevinden zich in 
zone I, in zone II vindt bloei en vruchtzetting plaats, in 
zone III bevinden zich de groeiende zaden en in zone IV de 
later afvallende bloemen/peulen (Bron: Jaquiéry & Keiler, 
1978). 

De getrokken lijn in deze figuur laat de normale ontwikkeling zien van 

bloem tot zaaddragende peul. De onderbroken lijn die van bloemen/peulen, 

die aborteren. De bloemen, die op basis van hun positie op de plant 

waarschijnlijk een goede kans maken zich te ontwikkelen tot zaaddragende 

peulen incorporeerden duidelijk veel meer assimilaten dan bloemen, die op 

basis van hun positie op de plant veel minder kans hebben zich te ontwikke

len. 
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Het gehalte aan niet-structurele koolhydraten in de vegetatieve delen van 

de plant kan een aanwijzing zijn voor de hoeveelheid assirailaten beschik

baar voor bloem- en zaadgroei. In de volgende figuur is het verband weer

gegeven tussen de hoeveelheid niet-structurele koolhydraten aanwezig in de 

stengel en het uiteindelijke aantal korrels per aar bij tarwe. 
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Verband tussen de maximale hoeveelheid niet-structurele kool
hydraten aanwezig in de stengel en het uiteindelijke aantal 
korrels per aar bij tarwe (Bron: Spiertz, 1977). 

Uit figuur 7.2 blijkt, dat er sprake is van een vrij duidelijk verband 

tussen de maximale hoeveelheid niet-structurele koolhydraten aanwezig in de 

stengel en het aantal korrels per aar. Ook Streeter & Jeffers (1979) vonden 

een betere zaadzetting bij een hoger gehalte aan niet-structurele kool

hydraten in de vegetatieve delen van de plant bij soja. Bij figuur 7.2 kan 

het volgende opgemerkt worden. De verschillen in gehalten aan niet-

structurele koolhydraten is in dit experiment een gevolg van verschillende 

licht- (7.2A) en temperatuurbehandelingen (7.2B). Het blijkt, dat de 

relatie tussen de hoeveelheid niet- structurele koolhydraten aanwezig in de 

stengel en het aantal korrels per aar het duidelijkst is bij lage licht

intensiteiten (7.2A) en bij hoge temperaturen (7.2B). Het is echter de 

vraag of de waargenomen verschillen in het aantal korrels per aar een 

gevolg is van een verschil in beschikbaarheid van assimilaten of dat er 

sprake is van een direkt effect van licht en/of temperatuur op de zaadzet

ting. Evans (1978) vestigden de aandacht op ongepubliceerde gegevens van 

Rawson, die een reductie van het aantal korrels per aar waarnam na het 

beschaduwen van tarwearen. De zaadzetting werd echter niet beïnvloed 

wanneer de aar was behandeld met DCMU, een fotosyntheseremmer. Dit zijn 
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aanwijzingen, dat er mogelijk sprake is van een direkt effect van licht op 

de zaadzetting. Heindl & Brun (1983) concludeerden, dat licht een regule

rende rol speelt bij zowel de abscissie van bloemen en de capaciteit van 

deze organen om assimilaten te accumuleren. Uit experimenten met een ver

hoogde CC^-concentratie in de omringende lucht bleek, dat een verhoging 

tijdens de bloeiperiode een verhoogd aantal peulen per plant tot gevolg had 

bij soja (Hardman & Brun, 1971). 

In het algemeen kan gesteld worden, dat er met betrekking tot de invloed 

van koolhydratenvoorziening op de zaadzetting/abortie nog sprake is van 

vele onduidelijkheden. De thans gangbare hypothese is dat zaadzetting wordt 

bepaald door de fotosynthese/"Cd in de kritieke fase. Rawson & Bagga vonden 

een significant positief verband tussen de hoeveelheid lieht/graaddag en 

het aantal korrels/aar bij tarwe. Dit quotiënt geeft ruwweg de verhouding 

aan tussen de potentiële produktie van assimilaten en de potentiële vraag 

naar assimilaten. De resultaten van figuur 7.2 passen heel goed binnen deze 

theorie. In het algemeen blijkt, dat abortie al vrij vroeg plaatsvindt. De 

vraag is of op dat moment de hoeveelheid beschikbare assimilaten al beper

kend is, dat wil zeggen of de vraag naar assimilaten van de bloemen op een 

bepaald moment hoger is dan het aanbod van assimilaten. Is dit niet het 

geval dan vindt er abortie plaats op het moment, dat er nog geen sprake is 

van een tekort aan assimilaten. De abortie zou dan een gevolg kunnen zijn 

van een bepaald "signaal". Dit signaal zou het zojuist genoemde licht/ 

warmtequotiënt (fotosynthese/°Cd) kunnen zijn. Een andere mogelijkheid is 

dat dit mogelijke signaal wordt bepaald door de hoeveelheid niet-

structurele koolhydraten in de vegetatieve delen van de plant. Dit is 

schematisch weergegeven in figuur 7.3. 
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Figuur 7.3. Schematische weergave van de regulatie van de bloemabortie. 
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In figuur 7.3 is er dus vanuit gegaan, dat de abortie plaatsvindt op het 

moment dat er nog geen gebrek is aan assimilaten. Toch wordt op dat moment 

al beslist door de plant hoeveel bloemen al dan niet geaborteerd worden. 

Hiervoor dient de plant als het ware op het moment van bloem- en peul-

vorming een inventarisatie te maken van de hoeveelheid beschikbare 

assimilaten op dat moment en uitgaande van deze inventarisatie te beslissen 

hoeveel zaden gevuld kunnen worden. In het geval van een hogere netto

foto synthese snelheid zal de fotosynthese/"Cd-verhouding hoger zijn en 

zullen meer assimilaten beschikbaar zijn voor opslag in de vegetatieve 

delen (situatie b) hetgeen positief is voor de zaadzetting. Zoals reeds 

eerder vermeld is de meest gangbare theorie dat de zaadzetting wordt 

bepaald door de fotosynthese/"Cd en niet door de hoeveelheid opgeslagen 

niet-structurele koolhydraten in de vegetatieve delen. Dat er in veel 

experimenten toch een positief verband gevonden wordt tussen de hoeveelheid 

opgeslagen niet-structurele koolhydraten in de vegetatieve delen en de 

zaadzetting wil niet zeggen dat dit een causaal verband is. Opslag van 

niet-structurele koolhyraten in de vegetatieve delen treedt vooral op bij 

een hoge fotosynthetische activiteit, dus bij een hoge fotosynthese/"Cd-

verhouding. Uit figuur 7.2 blijkt, dat indien er een lijn door de punten 

getrokken zou worden deze niet door het nulpunt gaat. Dat wil zeggen ook 

indien er vrijwel geen sprake is van opslag van niet-structurele kool

hydraten in de vegetatieve delen er wel zaden worden aangelegd. Dit duidt 

dus ook meer op een effect van de hoogte van de actuele fotosynthese op de 

zaadzetting dan van een effect van de hoeveelheid niet-structurele kool

hydraten in de vegetatieve delen. Hoe precies het "signaal" (indien hier 

sprake van is) wordt overgebracht is niet duidelijk. Wolswinkel (pers. 

comm.) stelde, dat de "druk" in het floëem bepalend zou zijn voor het 

uiteindelijk aantal zaden. Deze druk wordt bepaald door de hoogte van de 

fotosyntesesnelheid en eventueel de hoeveelheid opgeslagen niet-structurele 

koolhydraten in de vegetatieve delen van de plant. Bij o.a. veldbonen moet 

tevens nog rekening gehouden worden met het feit, dat tijdens de bloem- en 

peulzettingsfase er nog sprake is van vegetatieve groei (Peat, 1983). 

In het voorgaande is de zaadzetting vooral beschreven vanuit het gezichts

punt van de beschikbaarheid van koolhydraten. Daarnaast moet echter ook 

niet uit het oog verloren worden, dat ook andere factoren van invloed 

kunnen zijn op de zaadzetting. Huff & Dybing (1980) suggereerden de invloed 

van een bepaald chemisch signaal, dat wordt geproduceerd door reeds 
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aanwezige bloemen/peulen en een onderdrukkend effect heeft op de op dat 

moment nog in aanleg zijnde bloemen en/of peulen. 
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