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Hormonal regulation of leaf senescence

A survey is given of how leaves senesce and how growth regulators can interfere with the process of
ageing. Attention has been paid to changes in biochemical pathways in attached and detached leaves.
The practical use of growth regulators in delaying or promoting senescence is shortly discussed.

Zoals alle meercellige organismen zijn ook de
hogere planten onderworpen aan veroudering, wat
kan leiden tot een afsterven van het organisme.
De levensduur van verschillende planten kan zeer
uiteenlopen, terwijl ook de levensduur van orga-
nen aan één plant zeer verschillend kan zijn.

De eenmaal-bloeiende planten (’monocarpae’)
sterven af nadat ze in bloei zijn gekomen en
vrucht hebben gezet. Men spreekt hier wel van
een geprogrammeerde dood. De subtropische
Agave is hiervan een zeer duidelijk voorbeeld. De
doodsoorzaak van de overblijvende planten (’poly-
carpae’) wordt vooral bepaald door externe facto-
ren. De levensduur van een boom is in principe
onbeperkt, ware het niet dat een hoge ouderdom
de boom kwetsbaar maakt voor ziekten, beschadi-
gingen e.d. (de ouderdom van de Sequoia gigantea
aan de westkust van de Verenigde Staten wordt
op meer dan 3000 jaar geschat). Tijdens de
ontwikkeling van planten behorende tot beide
groepen treden echter wel veelvuldig verouderin-
gen op van individuele organen, zoals van de
bladeren.

Verschillende typen van bladveroudering kunnen
worden onderscheiden:

(a) Een opeenvolgende veroudering. Bij verschil-
lende planten kan men waarnemen dat de eerst
aangelegde bladeren ook het eerst verouderen.
Indien de aanleg van nieuwe bladeren en de
veroudering in de tijd parallel verlopen, bezitten
deze planten steeds een constant aantal groene
bladeren.

(b) Een gelijktijdige veroudering. Als gevolg van
externe factoren (zoals korte daglengtes en/of
lage temperaturen) kan massaal bladveroudering
en daarop volgend bladval optreden. Bij onze
loofbomen is dit een jaarlijks terugkerend indruk-
wekkend verschijnsel.

(c) Een geheel ander type veroudering nemen wij
waar, indien een blad wordt afgesneden en de
fysiologische veranderingen worden bestudeerd,
die in dit geisoleerde orgaan optreden.

* CPO-publikatie no. 120
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A. Bladveroudering aan de intacte plant

Hoewel de latere stadia van de veroudering
duidelijk waarneembaar zijn, is het niet mogelijk
het begin van het verouderingsproces in het
organisme precies vast te leggen.

Wij kunnen slechts een aantal algemene criteria
noemen, die kunnen worden gebruikt om de
veroudering van de plant nader te omschrijven.
Het eerst zichtbare teken van veroudering is de
verkleuring van het blad, veroorzaakt door een
afbraak van chlorofyl, waardoor andere pigmen-
ten als xanthofyl en carotenoiden meer op de
voorgrond treden. Elektronenmicroscopisch on-
derzoek laat zien, dat reeds in een vroeg stadium
een degeneratie van het endoplasmatisch reticu-
lum optreedt. De ribosomen verdwijnen geleide-
lijk, mitochondrién blijven langer intact, maar
verdwijnen eveneens aan het einde van het verou-
deringsproces. Cellen van volledig verouderde
bonebladeren bezitten nog wel een intact plasma-
lemma, hoewel de tonoplast gedegenereerd is.
Deze veranderingen in structuur zijn nauw ver-
bonden met veranderingen in metabolische activi-
teit. Zo kan een teruggang in het eiwit- en RNA-
gehalte worden geconstateerd. De vermindering
van het eiwitgehalte zet in het blad reeds in
voordat het chiorofyl-gehalte afneemt (fig. 1).

Een vergelijking tussen fotosynthese- en ademha-
lingsintensiteit geeft aan, dat reeds in een vroeg
stadium de fotosynthese vermindert, terwijl de
ademhaling min of meer op een constant niveau
blijft. Soms wordt zelfs aan het einde van het
verouderingsproces een kleine stijging geconsta-
teerd in analogie met het climacterium bij vruch-
ten (fig. 2).

Uitvoerig onderzoek is verricht naar de oorzaken
van de vermindering van het eiwitgehalte in het
blad. Deze eiwitten vertonen een hoge turn-over,
d.w.z. ze worden voortdurend gesynthetiseerd en
afgebroken. De verlaging van het eiwitgehalte
tijdens veroudering kan dus worden verklaard
door een verminderde synthese dan wel een
verhoogde afbraak of beide.

In het onderzoek naar de veranderingen in eiwit-
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Fig. 1 Relatie tussen leeftijd en gehalte aan eiwit en
chlorofyl per eenheid van bladoppervlak, Onderzoek ver-
richt met bladeren van Perilla frutescens, welke na 40

dagen hun maximale grootte bereiken en na 67 dagen
afvallen (12)

gehalte in bladeren dient nadrukkeltjk onderscheid
te worden gemaakt tussen bladeren die nog aan de
plant zitten en bladeren die losgesneden zijn en
waarbij de veroudering van dit geisoleerde orgaan
wordt bestudeerd. In het eerste geval namelijk
moet de bladveroudering als een correlatiever-
schijnsel worden gezien. In de gehele plant wordt
geconcurreerd om de aanwezige organische en
anorganische voedingsstoffen. Jonge, groeiende
bladeren oefenen een sterke zuigkracht uit (’sink’),
waarbij de volgroeide bladeren als bron (’source’)
kunnen functioneren voor de assimilatorische
bouwstenen en de wortel als ’source’ voor de
anorganische.

Indien wij bij planten waarbij de onderste blade-
ren reeds vergelen, de jonge groeiende stengeltop
verwijderen, kunnen deze onderste bladeren weer
groen worden, waarbij ook het eiwit- en RNA-
metabolisme zich volledig herstellen. Dit wijst er
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Fig. 2 Veranderingen in snelheid van fotosynthese en
ademhaling in relatie tot de leeftijd. Ouderdom van blade-
ren gelijk aan die beschreven in fig. 1 (12)
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dus op, dat het verouderingsproces in het blad in
zekere mate reversibel is.

De vermindering aan eiwit in het blad kan nu in
dit verband als volgt worden verklaard. Bij een
jong of volgroeid blad worden de aminozuren die
door de activiteit van proteinasen vrijkomen, weer
opnieuw voor de eiwitsynthese gebruikt. In een
verouderend blad daarentegen worden deze bouw-
stenen afgevoerd naar andere delen van de plant,
waardoor een verminderde eiwitsynthese in het
verouderende blad optreedt. Men kan dan ook
stellen dat veroudering van bladeren gereguleerd
wordt vanuit de gehele plant en niet door de
intrinsicke eigenschappen van het weefsel van het
betreffende orgaan. Hierin lijkt de veroudering bij
planten wezenlijk te verschillen van die bij de
hogere dieren.

Fytohormonen

Zoals andere correlatieverschijnselen (bijv. apicale
dominantie) wordt ook de bladveroudering hor-
monaal gereguleerd. Eerder werd reeds genoemd
dat een terugdringen van de veroudering mogelijk
is door het afsnijden van jonge actief groeiende
delen. Hetzelfde bereikt men, indien men een
verouderend blad een behandeling met een fyto-
hormoon geeft. In dit verband zijn de cytokininen
bijzonder werkzaam op kruidachtige gewassen,
terwijl auxinen ditzelfde effect hebben op blade-
ren van houtige.

Brengt men een druppel kinetine op het vergelend
blad van een tabaksplant, dan wordt deze plek
weer groen. In experimenten met radioactieve
stoffen is aangetoond dat cytokininen plaatselijk
een ’sink’ creéren, met als gevolg dat naar de
plaats van toediening allerlei bouwstenen worden
getransporteerd. Ook auxinen kunnen een belang-
rijke rol spelen in de regulatie van het transport
van voedingsstoffen in de intacte plant. Jonge,
groeiende delen hebben een hoog gehalte aan
auxinen en oefenen een sterke aantrekkingskracht
uit op de stroom met voedingsstoffen vanuit de
volgroeide bladeren en de wortel. Dit auxine-
effect kan een rol spelen bij de veroudering die
optreedt na de vruchtzetting. Zaden produceren
grote hoeveelheden auxine; dit auxine zou nu als
het ware de stroom van assimilaten in de richting
van de vrucht sturen. Molisch (8) gebruikt hier
het woord ’Erschopfungstod’, een toestand die
ontstaat doordat de groeiende vrucht zoveel
bouwstenen aan de overige vegetatieve delen
onttrekt, dat deze afsterven. Leopold c.s. (6)
toonden echter bij spinazie aan, dat ook de
ontwikkeling van mannelijke bloemen veroudering
kan induceren, terwijl verwijdering van deze bloe-
men veroudering tegenging (mannelijke bloemen
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produceren geen auxine). De aanwezigheid van
een zich ontwikkelende vrucht, en dus van een
hoog auxinegehalte, is dus niet noodzakelijk voor
het optreden van veroudering.

De massale bladval (voorafgegaan door een blad-
veroudering) in de herfst wordt waarschijnlijk
eveneens hormonaal geregeld. Vele houtige ge-
wassen vertonen lage gehaltes aan auxinen en
gibberellinen en hoge gehaltes aan abscisinezuur,
indien ze onder kortedag-condities opgroeien.
Abscisinezuur kan de veroudering versnellen in-
dien het op geisoleerde bladeren wordt toegepast;
het is echter vaak inactief indien het op intacte
planten wordt gebracht. Bij de laatste proefopzet
spelen de eerdergenoemde correlatieve verschijn-
selen een grote rol en bemoeilijken ze een juiste
interpretatie van het hormooneffect. Wellicht me-
de door deze gecompliceerdheid is veel meer
onderzoek verricht over de veroudering van afge-
sneden organen dan van delen van de intacte
plant. Ongetwijfeld speelt daarbij ook de proble-
matiek van de bewaarbaarheid van land- en
tuinbouwprodukten een grote rol.

B. Veroudering in afgesneden bladeren
Evenals bij bladeren die zich nog aan de plant

bevinden, treft men ook bij afgesneden bladeren
een daling van het eiwit- en RN A-gehalte aan. Bij
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Fig. 3 Relatie tussen de leeftijd van afgesneden tabaks-
bladeren en het gehalte aan eiwit en oplosbare stikstofver-
bindingen. Bladeren in het donker bewaard zijn na 100
uur vergeeld (Naar Vickery, 1935; in: Wareing en Phillips,
1971)
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geisoleerde bladeren heeft belichting een rem-
mend effect op de afbraak van eiwit (fig. 3). Dit
komt vooral tot uiting in de latere stadia van de
veroudering; het is mogelijk dat in die stadia de
energievoorziening beperkend is. In de eerste
tijdsperiode heeft licht geen effect, hetgeen erop
wijst dat er dan geen gebrek aan koolhydraten
bestaat. Eerder werd erop gewezen, dat in verou-
derende bladeren van de intacte plant vrijkomen-
de aminozuren naar andere delen worden wegge-
voerd. Bij veroudering van afgesneden bladeren
hopen deze aminozuren zich in het weefsel op
(fig. 3), zodat in dit systeem het substraat voor de
eiwitsynthetiserende enzymen niet beperkend is.
De vermindering van het eiwitgehalte in geisoleer-
de bladeren moet dan ook worden verklaard uit
een daling van deze synthese-activiteit en/of door
een verhoogde afbraak.

Cytokininen

Reeds in 1939 (2) was gevonden dat indien men
een afgesneden blad laat bewortelen, de veroude-
ring wordt vertraagd. Zelfs kan de eiwitafbraak
worden omgezet in een eiwitsynthese. Sindsdien
zijn er duidelijk aanwijzingen gevonden, dat de
eiwitsynthese wordt gereguleerd via de synthese
van RNA. Vergelijkbare resultaten verkrijgt men,
indien men het afgesneden blad met een cytokini-
ne behandelt (overeenkomstig de gegevens van
bladeren welke nog aan de plant zitten). Woll-
giehn (11) toonde aan dat onder invloed van
kinetine (een synthetisch cytokinine) het RNA- en
eiwit-gehalte wordt verhoogd (fig. 4).

De werking van cytokininen kan dus enerzijds
worden verklaard doordat ze een ’sink’ creéert (in
de intacte plant), anderzijds door een stimulering
van de RNA-synthese en mede daardoor van het
eiwitmetabolisme. Daarbij stelt men zich voor, dat
deze hormonen de veroudering tegengaan, omdat
ze in de cel zorg dragen voor een continuering
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Fig. 4 Veranderingen in eiwit (A) en RNA-gehalte (B)
in tabaksbladeren, welke met kinetine en water behandeld
zijn (11)
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van de informatie uitgaande van de kern. Bij dit
regulatiesysteem wordt boodschapper-RNA ge-
vormd door het DNA in de celkern (transcriptie),
waarna dit m-RNA op ribosomaal niveau de
eiwitsynthese reguleert (translatie).

Bij deze gedachtengang wordt veroudering veroor-
zaakt door een defect in de synthese van DNA-
afhankelijk RNA. Een andere verklaring van het
cytokinine-effect is zeer recent gegeven door
Mizrahi e.a. (7); deze auteurs menen dat cytokini-
nen de eiwitafbraak, dus de activiteit van de
proteinasen remmen. Een afgerond beeld over de
werking van cytokininen kan nog niet gegeven
worden.

Abscisinezuour

Zoals reeds werd vermeld, stimuleert abscisine-
zuur (ABA) de veroudering. Een duidelijk antago-
nerende werking ten opzichte van cytokininen is
bij Lemma minor vastgesteld. Ook op moleculair
niveau lijkt abscisinezuur het cytokinine-effect te
antagoneren. De RNA-synthese in bladschijfjes
van de radijs wordt door ABA sterk geremd. Ook
in planten waar een opeenvolgende bladveroude-
ring plaatsvindt, wordt een verhoogde produktie
van ABA geconstateerd. Zo kon Bottger (1)
aantonen dat uit vergelend blad van Coleus veel
ABA en weinig auxine diffundeert. In jonge
bladeren was in het diffusaat geen ABA maar wel
veel auxine aanwezig. Verscheidene auteurs wij-
zen erop, dat belangrijker dan het absolute gehal-
te aan een bepaald type hormoon de relatieve
verhouding is tussen de verouderingsbevorderende
hormonen (zoals ABA) en de verouderingsvertra-
gende hormonen (zoals cytokininen). In een aantal
gevallen (3) is aangetoond dat een verhoogd
abscisinezuurgehalte leidt tot een verhoging of
een versnelling van het optreden van de ethyleen-
produktie.

Ethyleen

In hoeverre ethyleen als een groeihormoon moet
worden beschouwd, wordt hier niet besproken.
Wel is zeker dat ethyleen een ingrijpend effect
heeft op de groei en ontwikkeling van de hogere
plant. Met name wordt de bladveroudering door
ethyleen onder bepaalde omstandigheden bijzon-
der sterk gestimuleerd. Bij het afrijpen van fruit
speelt ethyleen een zeer grote rol; het vervroegt
het optreden van het climacterium alsmede dat
van het gehele afrijpingsproces. Ook de bladval
kan door ethyleen worden gereguleerd; niettemin
menen sommige auteurs dat ethyleen niet direct
ingrijpt in het verouderingsproces in het blad —
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een verschuiving in het abscisinezuurgehalte zou

in die gevallen de aanleiding zijn tot de verhoogde

produktie van ethyleen.

Over het werkingsmechanisme van ethyleen be-

staan thans twee theorieén:

(1) Ethyleen zou veranderingen veroorzaken in de
celmembranen, waardoor de compartimentali-
satie in de cel (dus de scheiding bijv. tussen
substraat en enzym) wordt verminderd.

(2) Ethyleen zou direct op de eiwitsynthese inwer-
ken. Daarbij zou het ethyleen fungeren als een
‘trigger” voor de synthese van een specifiek
boodschapper-RNA, wat uiteindelijk tot de
synthese van hydrolytische enzymen, zoals
proteasen, kan leiden.

Auxinen

Reeds eerder werd gesteld dat auxinen op houtige
gewassen de veroudering kunnen terugdringen.
Dit is op zekere hoogte waar. Daar waar de
auxine is toegediend, treedt lokaal een remming
op van de veroudering; andere delen van het blad
kunnen sneller verouderen. Dit wordt veroorzaakt
door ethyleen, dat onder invloed van hoge auxine-
concentraties in het weefsel ontstaat en de verou-
dering stimuleert. Op dit ethyleeneffect berust
waarschijnlijk de werking van auxinen als 2,4-D
en 2,4,5-T, bijv. wanneer ze voor militaire doelein-
den als ontbladeringsmiddel worden gebruikt.
Deze versnelling van de veroudering geldt echter
alleen voor bladeren van de zgn. evergreens,
waartoe 0.a. Euonymus japonica behoort. Bij onze
loofbomen heeft 2,4-D een remmend effect op de
veroudering. Osborne (9) kon bij Prunus aanto-
nen, dat dit verschil in respons wordt veroorzaakt
doordat hier na een auxinebehandeling geen ethy-
leen vrijkomt.

Gibberellinen

Als laatste groep hormonen dienen de gibberelli-
nen te worden behandeld. In een aantal incidente-
le gevallen is gevonden dat gibberellinen de
veroudering van bladschijfjes kan remmen (Tro-
paeolum, Xanthium). Fletcher en Osborne (4)
vonden dat toediening van gibberellinezuur (GAs)
aan ponsstukjes van bladeren van Taraxacum
zowel de afbraak van chlorophyl als van eiwit en
RNA sterk vertraagde, indien men deze ponsstuk-
jes kunstmatig liet verouderen. Door incubatie-
experimenten met radioactief leucine toonden zij
aan, dat gibberellinezuur de synthese van nieuw
eiwit stimuleert. Ook in proeven met radioactief
adenine werd gevonden dat toediening van het
hormoon de incorporatic van deze base in het
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RNA verhoogt. Deze proeven tonen aan dat
evenals cytokininen en auxinen ook de gibberel-
linen veroudering kunnen tegengaan.

Gezien de duidelijke effecten van deze hormonen
op het eiwit- en RNA-niveau in de cel, lijkt een
effect van deze hormonen op het celregulatieme-
chanisme voor de hand te liggen.

Conclusie

De veroudering van bladeren moet als een corre-
latieverschijnsel worden gezien. Hoge metaboli-
sche activiteit elders in de plant (bijv. in de
vruchten) kan het afsterven van de overige orga-
nen tot gevolg hebben. Dit is echter geen wet van
Meden en Perzen. Reeds eerder werd vermeld dat
ook de ontwikkeling van mannelijke bloeiwijze bij
spinazie bladveroudering tot gevolg heeft (6).
Verder zij genoemd dat bij Xanthium-planten die
tot bloei zijn geinduceerd, bladveroudering op een
zeker moment optreedt, ongeacht of men de
bloemknoppen in een vroeg stadium heeft verwij-
derd (5). De vorming van een ’sink’ en vooral het
in stand houden van een dergelijk attractiecen-
trum voor anorganische en organische bouwstenen
lijkt te worden beinvloed door hormonen. Cytoki-
ninen en auxinen hebben een duidelijk bevorde-
rend effect op dit verschijnsel. Een vermindering
van een of beide typen hormonen in het blad zou
tot veroudering kunnen leiden. Een verhoging van
het gehalte aan abscisinezuur kan echter eveneens
leiden tot het inzetten van de veroudering. Overi-
gens hoeven deze wijzigingen in hormoonniveaus
niet de oorzaak te zijn van het verouderingspro-
ces, maar kunnen ze zeer wel het resultaat zijn
van veroudering die door geheel andere oorzaken
is ingezet.

Op moleculair niveau zijn wij door het onderzoek
met afgesneden bladeren beter omtrent de verou-
deringsverschijnselen ingelicht. Het snelle verlies
aan eiwitten en RNA bij kunstmatige veroudering
en de mogelijkheid om met hormonen als cytoki-
ninen, auxinen en gibberellinen deze afname van
zowel eiwit als RNA volledig te compenseren,
geeft ons een ideaal object in handen om celregu-
latiemechanismen te bestuderen. Celveroudering
moet in deze gedachtengang worden gezien als
een verandering in de informatie afkomstig uit het
DNA (veranderingen veroorzaakt door repressie
of derepressie), waardoor geen of ander bood-
schapper-RNA wordt gevormd. Het verlies aan
voldoende m-RNA kan een vermindering van de
structurele integriteit van de cel veroorzaken,
waardoor een decompartimentalisatie zou kunnen
ontstaan. Dit intern structuurverlies brengt met
zich mee, dat bepaalde ruimtelijke scheidingen
tussen substraat en enzym worden opgeheven,
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waardoor een bepaalde reactie kan aflopen. Met
name wordt hier gedacht aan de activiteit van
proteolytische enzymen. Voor zover onze kennis
thans toereikend is, mogen wij stellen dat cytoki-
ninen de veroudering van geisoleerde bladeren
reguleren doordat ze direct ingrijpen in de synthe-
se van DNA-afhankelijk RNA. Tot nu toe is er
echter geen specificiteit gevonden in de synthese
van de RNA-fracties onder invloed van cytokini-
ne. Alle fracties (r-RNA, m-RNA en t-RNA)
nemen in hoeveelheid toe. Ook voor auxinen,
ethyleen, abscisinezuur en gibberellinen zijn voor-
beelden bekend, waarbij een wisselwerking tussen
hormoon en RNA-synthese waarschijnlijk is.

Ook al zou bij veroudering van geisoleerde
organen inderdaad de hormoonwerking op een
directe wisselwerking met het celregulatiemecha-
nisme zijn gebaseerd, dan is het zeker nog niet
zonder meer toelaatbaar deze werking ook voor
de hormoonactiviteit in de intacte plant geldig te
verklaren.

Toepassingen en perspectieven van groei-
regulatoren in de landbouw

Reeds eerder werd in dit artikel gewezen op de
problematiek van de bewaarbaarheid van land- en
tuinbouwprodukten. Met name kan met behulp
van cytokininen de bewaarperiode van bepaalde
groenten aanzienlijk worden verlengd. Onderzoek
in de Verenigde Staten heeft aangetoond dat in
het bijzonder benzyladenine bijzonder actief is
op asperge, broceoli en knolselderie. De cytokini-
nen zijn echter (nog) niet vrijgegeven voor gebruik
op consumptiegewassen.

Meer perspectief biedt de toepassing van cytokini-
nen op sierplanten. De levensduur van snijbloe-
men, bijv. van anjers, kan aanzienlijk worden
verlengd. De kwaliteit van de snijbloemen wordt
verhoogd, terwijl een verlenging van de levens-
duur met 3 a 5 dagen kan worden bereikt.

Ook kan in de praktijk een versnelling van de
veroudering gewenst zijn. Hier liggen in de nabije
toekomst waarschijnlijk grote mogelijkheden in
het gebruik van stoffen als abscisinezuur (ABA)
en ethyleen. ABA kan de abscissie van vruchten
en bladeren versnellen en kan op deze wijze het
mechanisch oogsten aanzienlijk vergemakkelijken.
De nog beperkte beschikbaarheid van deze stof,
de snelle omzetting in de plant, en het tot nu toe
ontbreken van synthetische derivaten beperken
echter het onderzoek naar de praktijkmogelijkhe-
den van dit hormoon.

Veelbelovend is het praktisch gebruik van de
fysiologische werking van ethyleen, vooral omdat
sedert enkele jaren het ’Ethrel’ (2-chloorethylfos-
fonzuur) op de markt is, een stof waaruit het
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ethyleen wordt vrijgemaakt. Voor een overzicht
van de mogelijkheden van ’Ethrel’ mag hier
verwezen worden naar een recent artikel van
Wittwer (10).

De bevorderende werking van auxinen (zoals 2,4-
D) op de veroudering en daarop volgende abscis-
sie van bladeren werd reeds eerder genoemd. Het
zeer sterk werkzame 2,4-D kan echter, indien het
in lage concentratie wordt toegediend, opbrengst-
verhogend werken bij aardappelen, erwten, bo-
nen, suikerbiet, suikerriet en mais. Dit voorbeeld
laat overigens zien hoe verschillend de werking
van groeiregulatoren kan zijn, indien met verschil-
lende concentraties wordt gewerkt.

Tenslotte mag worden gesteld dat uit een innige
samenwerking tussen fundamenteel en praktijk-
onderzoek grote successen zijn geboekt bij de
chemische regulatie van de plantengroei. Ook bij
de veroudering liggen er goede perspectieven om
het proces van buiten af te reguleren. In de nabije
toekomst lijken er vooral mogelijkheden te zijn in
de bevordering van de veroudering. Maar ook bij
de vertraging van de veroudering worden in de
praktijk hormonen toegepast. Andere ingrepen,
zoals lage temperaturen of begassing, kunnen in
het kader van dit artikel hier niet verder worden
besproken.

Samenvatting

In dit artikel kon slechts aandacht gegeven wor-
den aan de laatste schakel in de keten van
gebeurtenissen, die begint met de aanleg van een
bladprimordium en eindigt met het afsterven. De
biochemische veranderingen die zich in de blade-
ren tijdens veroudering voltrekken, en de wijze
waarop fytohormonen op deze processen ingrij-
pen, werden besproken. Op het praktisch gebruik
van groeiregulatoren teneinde de veroudering te
stimuleren of te remmen, werd kort ingegaan.
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