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OVER CONCURRENTIE
with summary

C. T.pe Wir en G. C. ENNIK

INLEIDING _

De kennis van de omstandigheden, waaronder witte klaver zich in grasland kan
handhaven, is erg onvolledig en het blijkt meer en meer, dat proeven onder praktijk-
omstandigheden het inzicht weinig kunnen verdiepen.

De resultaten van veldproeven zijn moeilijk te interpreteren, omdat veel factoren
van invloed zijn, de verschillen in het weer van jaar tot jaar groot zijn en vooral omdat
er geen goede maat bekend is voor de ,,onderlinge concurrentie” van grassen en kla-
vers. Een goede maat voor de ,,onderlinge concurrentie” van grassen en klavers kan
alleen gevonden worden met behulp van daarvoor geschikte proeven, en deze proeven
kunnen alleen aangelegd worden, wanneer er enig idee bestaat over de wijze waarop
de ,,onderlinge concurrentie” gemeten kan worden.

Om deze vicieuze cirkel te doorbreken zijn door ons de resultaten van proeven met
organismen waarbij de wisselwerking minder ingewikkeld is dan bij gras en klaver,
bestudeerd met het doel te komen tot een karakteristiek van de ,,onderlinge concur-
rentie””. Deze resultaten betreffen voornamelijk veldproeven met mengsels van haver
¢n gerst (vAN DosBeN (1, 2, 3, archief)) en laboratoriumproeven van PARK (7) met
mengsels van twee soorten meeltorren. :

De door ons verkregen uitkomsten verdiepen niet alleen het inzicht in de concur-
rentie tussen gras en klaver, maar ook in vele andere vormen van congurrentie; het
blijkt zelfs mogelijk standruimteproeven te interpreteren als concurrentieproeven.

EEN GRAFISCHE VOORSTELLING VAN DE RESULTATEN VAN MENGTEELT

In de jaren 1951-1954 werd volgens ontwerp van VAN DoBeeN door de Rijksland-
bouwvoorlichtingsdienst cen 33-tal veldproeven op zandgrond aangelegd, waarop
gerst en haver in verschillende verhoudingen werden uitgezaaid. Het aantal uitge-
zaaide gerstkorrels uitgedrukt als fractic van het totaal aantal korrels bedroeg 0, 1, 4,
£ en 1. Het aantal haverkorrels als fractie van het ggtaal aantal bedroeg in deze!fde
volgorde dus 1, £, 4, } en 0. Van het oogstprodukt zijn naast het totaal korrelgewicht
tevens de fracties en het duizendkorrelgewicht van haver en gerst bepaald. Voorlopig
beperken we onze beschouwingen tot het hieruit berekende aantal geoogste korrels per
hectare. '

De resultaten van proef MB 22-1952 zijn samengevat in fig. 1a. Langs de horizon-_
tale as staat hier het aantal gerstkorrels in het zaaizaad als fractie (zg) van het totaal
aantal korrels en langs de verticale as het aantal korrels van gerst (Og) en haver (O}
per hectare in de oogst. ‘ _

Bij een gerstfractie van 0,2 in het zaaizaad was de gerstoogst 22 -108 korrels/ha en de
. haveroogst 56-10% korrels/ha. De fractie gerstkorrels in het oogstprodukt bedroeg dus

22/(56 -- 22) = 0,28. Bij uitzaai van 0, 40, 60, 80 en-100 %, gerst bedroeg het percen-
tage gerstkorrels in de oogst 0, 53, 72, 87 en 100 %. .

59



10° karrels tho

o

108 groins/ha Og +0p
] W
a b
¢
£ . {
N / -
= 05 - i T
;
| |
05 10 0 0s 10
g %

Fig. 1.  Resultaat van proef MB 22-1952 met gerst-havennengsels

zg = santal gerstkorrels in het zaadmengsel als fractie van het totaal aantal korrels

Og = opbrengst gerst in aantal korrels per ha.

O, == opbrengst haver in aantal korrels per ha.
Result of experiment MB 22-1952 with barley-oats mixtures.
Zg = number of barley grains in seed mixture, expressed as a fraction of the iotal number of grains.
Oy = yield of barley in number of grams per ha.

Op = yield of vats in number of grains per ha.
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Fig. 2. Resultaat van proef WD 172-1952 met gerst-havermengsels.
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zg = aantal gerstkorrels in het zaadmengsel als fractic van het totaal aantal korrels,

Og = opbrengst gerst in aantal korrels per ha.

Oy, == opbrengst haver in aantal korrels per ha.
Result of experiment WD 172-19352 with barley-oats mixtures.
zg = mumber of barley grains in seed mixture, expressedas a fracnrm afthe totalnumber afgrams
Oy = yield of barley in mumber of grains per ha, .

Oy = yield of oats in number of grains per ha.



Dit resultaat kan vitgezet worden als in fig. 1b met langs de horizontale as de fractie
gerstkorrels in het zaaizaad (zg) en langs de verticale as de fractie gerstkorrels in de
0ogst (0/(Og + On)). De zo verkregen lijn noemen we de verhoudingslijn.

De resultaten van proef WD 172-1952 zijn op overeenkomstige wijze uitgezet in
fig. 2. Dezelfde wijze van uitzetten van resultaten, maar zonder de voorafgaande ver-
effening als in fig. 12 en 2a, is toegepast door KLAGES (6).

DE CONCURRENTIE TUSSEN HAVER EN GERST

Wanneer de fractie gerstkorrels in zaaizaad en oogstprodukt gelijk is, treedt er —
hoe vaak met het oogstprodukt als nitgangspunt de proef onder dezelfde omstandig-
heden ook herhaald wordt — geen verschuiving in de haver-gerstverhouding op. In dat
geval zijn de gewassen aan elkaar gewaagd. In de figuren 1b en 2b valt het daarop
betrekking hebbende punt van de verhoudingslijn dan op de rechte lijn die de hoek-
punten links onder en rechts boven in de grafiek verbindt.

Wanneer, zoals in fig. 1b, de verhoudingslijn boven de 45 graden lijn ligt, is het per-
centage gerst in de oogst groter dan ip het zazizaad en wordt de haver door de gerst
verdrongen. In fig. 2b is het omgekeerde het geval.

Men kan zich afvragen hoeveel generalies er nodig zijn om te komen van een meng-
sel dat 109, gerst bevat tot een mengsel dat 90 9% gerst bevat, onder de omstandig-
heden waarin de resultaten van fig. 1 verkregen zijn. Dit aantal generaties kan ge-
makkelijk in fig. 1b afgelezen worden. Bij zaaien van een mengsel met 109, gerst
wordt een mengsel met 159 gerst geoogst, bij uitzaaien hiervan wordt een mengsel
met 22 % gerst geoogst; het enige wat we te doen hebben is de aangegeven trapjes-
fignur te tekenen en het aantal treden te tellen. In het geval van fig. 1 zijn er 10 gene-
raties nodig om te komen van een mengsel met 10 9 gerst tot een mengsel dat min-
stens 90 2 gerst bevat. Het is duidelijk, dat er - althans in theorie — een oneindig aan-
tal generaties nodig is om tot een mengsel zonder gerst te komen. In het geval van
fig. 2 zijn er 5 generaties nodig om van een mengsel met 90 9, gerst te komen tot een
mengsel met op zijn hoogst 109, gerst. : .

Het op deze wijze bepaalde aantal generaties is een maat, maar zoals blijken zal
niet de beste, om de concurrentie te karakteriseren. -

DE CONCURRENTIE TUSSEN Tribolium confusum 8N T, castaneum

- In de voorgaande paragraaf werden de met één enkele generatie vitgevoerde proe-
ven gebruikt voor een voorspelling van het resultaat van de concurrentie na een zeker
aantal generaties. In principe is het mogelijk deze voorspelling te toetsen door ge-
durende een jaar of tien van de in de zomer verkregen cogst het x{olgenfl jaar een_fieel
uit te zaaien, Dit is niet gebeurd, en alleen al vanwege de benodigde tijd ook vrijwel
onuitvoerbaar, Dergelijke proeven zijn echter wel uitgevoerd door PARK (7) met een
mengsel van insckten die een veel kortere ontwikkelingsperiode hﬁbben. )

PARK’s proeftechnick was als volgt, Acht gram meel werd geént met vier meel-
torren van de soort Tribolium confusum en vier van de soort T, castaneum, beide in een
1:1 geslachtsverhonding. Na dertig dagen werd het meel gezeefd en onder meer het
aantal torren van beide soorten geteld. Al het levende materiaal, bestaande uit eieren,
larven, poppen en torren, werd opnieuw gemengd met ‘acht gram meel en na dertig
dagen werd dezelfde wijze van werken herhaald en zo gedurende meer dap 700 dagen.
De proeven werden uitgevoerd bij verschillende terlnpe;graturen en v_ochtlgheden, zo-
danig dat monsters van éénzelfde recks steeds onder jgelijke omstandigheden bewaard
werden. - .

Het aantal T, confusum-torren in procenten van het totaal aantal bij de nde telling
kan nu vergeleken worden met dit aantal bij de (n+ 1)de telling in een grafiek als die
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Behandeling V: koud en vochtig.

The relation between the number of
Tribolium confusum ar the mth and
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beetles in @ mixture of T. confusum
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van de figuren 1b en 2b. Dit is gedaan in figuur 3 voor één recks van behandeling V
{(koud en vochtig) en één van behandeling IV (normale temperatuur en droog). Het
uitgangspercentage van T. confissum bedraagt in beide gevallen 509, zodat de ver-

" houdingen voor elke behandeling maar de helft van het gehele traject kunnen beslaan.

Bij behandeling V was gedurende de eerste drie tellingen de bevolkingsdichtheid
niet zo groot dat van concurrentie sprake kon zijn. Na korte tijd verkreeg echter
T. confusum de overhand, zodat na ecn twintigtal tellingen of ongeveer 600 dagen
T. castanewn bijna geheel verdwenen was, De waarnemingen in de grafiek zijn ver-
bonden door rechte lijnstukken om de opeenvolging van tellingen aan te geven. Hoe-
wel de onregelmatigheden omstreeks de viifde en de twintigste telling te groot zijn voor
een vereffening, blijkt dat het verloop van de lijn een goede overeenkomst vertoont
met soortgelijke lijnen voor haver-gerstmengsels.

De resultaten bij behandeling IV zijn anders. Hier verdwijnt T. confusum en, afge-
zien van de onregelmatigheden bij de vierde tot de tiende telling, met grote snelheid.
Na de tiende telling is de vorm van de lijn weer normaal.

De onregelmatigheid is een gevolg van het feit, dat het niet mogelijk bleck in de
broedstoven gedurende de zomermaanden een droge atmosfeer in stand te houden.
Het onregelmatige verloop van de lijn voor behandeling IV is dus een gevolg van
systematische verschillen in het milien gedurende de proef. Hetzelfde is vermoedelijk
het geval voor de onregelmatigheden in de lijn voor behandeling V. Het is te verwach-
ten, dat PARK regelmatiger en gemakkelijker interpreteerbare uitkomsten verkregen
zou hebben wanneer hij was uitgegaan van verschillende mengvérhoudingen van
7. castaneum en T. confusum, in aantallen groot genoeg om concurrentie mogelijk te
maken. Reeds na enkele tellingen hadden dan volledige verhoudingslijnen samenge-
steld kunnen worden, welke zouden gelden voor de omstandigheden waaronder de
proef werd genomen.

Bij bestudering van de concurrentie tussen verschillende gewassen is het in veel
gevallen moeilijk, zo.nict onmogelijk, de groeiomstandigheden voor opeenvolgende
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generaties gelijk te houden. Hierom, en ter vermijding van lange proefperioden, zal
het noodzakelijk zijn verhoudingslijnen vast te leggen door proeven met verschillende
mengverhoudingen van plantesoorten, welke slechts gedurende één generatie of groei-
seizoen worden aangehouden.

EEN ANALOGIE MET DE DESTILLATIE VAN VLOEISTOFFEN

De verhoudingslijnen in de figuren 1b en 2b en de gevolgde werkwijze voor het be-
palen van het aantal generaties nodig voor het verkrijgen van een bepaalde korrel-
verhouding doen denken aan analoge voorstellingswijzen, welke gebruikt worden
voor de kwantitatieve beschrijving van de destillatie van een mengsel van twee vioei-
stoffen (verg. PERRY (8)).

In de destillatietheorie is het invoeren van de relatieve vluchtigheid van een com-
ponent van een mengsel uitermate vruchtbaar gebleken, vooral bij het bestuderen van
mengsels van meer dan twee componenten. De reden hiervan is, dat de relatieve viuch-
tigheid in veel gevallen bij benadering onaf hankelijk gebleken is van de mengverhou-
ding van de stoffen.

-Bij de bestudering van de concurrentie kan een analoog getal ingevoerd worden, dat.
de beschouwingen eveneens aanmerkelijk vereenvoudigt; dit getal zullen we de rela-
tieve vermenigvuldiging noemen.

Het komt voor, dat bij een bepaalde mengverhouding van twee vloeistoffen de
samenstelling van de damp gelijk is aan die van de vloeistof; het is niet mogelijk een
dergelijk mengsel te scheiden in zijn componenten door een cenvoudige destillatie.

Dergelijke ,,asiotropische punten” kunnen in principe ook voorkomen bij mengsels
van twee plantesoorten; het is dan niet mogelijk door herhaald verbouwen één plante-

soort t¢ doen verdwijnen.

EEN WISKUNDIG MODEL

Het aantal gerstkorrels in de zaaizaadhoeveelheid per hectare noemen we Zg en
het aantal haverkorrels Zz. We nemen aan, dat Z,-{- Z;; groot genoeg is voor het ver-
krijgen van een normaal gewas. De fractie gerstkorrels in het zaaizaad stellen we voor
door het symbool z, en de fractie haverkorrels door zx; z¢ en z zijn (_ius samen l."

Wanneer de uit de kosrels opgroeiende haver- en gerstplanten gemiddeld in gelijke
mate beslag zouden leggen op de beschikbare ruimte, zou het deel van de ruimte, dat
ingenomen wordt door gerst, gelijk zijn aan zg en dat door haver gelijk aan z;. (Opm.
bij corr.: Deze veronderstelling is analoog met de veronderstelling uit de pgpulanege-
netica dat de adapticve waarde onafhankelijk is van de mengverhouding.) Meer
waarschijnlijk is de veronderstelling, dat één van de plantesoorten meer ruimte in-
neemt dan overcenkomt met zijn zaaizaadfractic. Wanneer we aannemen dat een
gerstplant omringd door haverplanten kgnmaal zo veel ruimte in beslag neemt als een.
haverplant of — wat hetzelfde is — een haverplant omringd doqr gerstplanten kgp maal
20 weinig ruimte als ecn gerstplant, wordt het deel van de ruimte dat door gerst, re-

spectievelijk haver wordt ingenomen, gelijk aan :

kgn zg o Zn M)
kon zg + zn kon 29+ zn '

Het getal k,y, noemen we de verdringingsfactor van gerst in een gerst-havermengsel..
De verdringingsfactor van haver kzg in ¢cen gerst-havermengsel is gelijk aan 1/kgp.

We veronderstellen nu verder dat het aantal korrels per hectare, dat de plantesoort.
- opbrengt, evenredig is met het deel van de ruimte dat door deze plantesoort wordt.

ingenomen of dat
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kgn Zg Zh (2)
Op = koh zg + zn] On=H kgn 29+ 2n

waarin Oy en Oy, de korrelopbrengsten van gerst en haver in het mengsel voorstellen,

en G en H constanten zijn, die hier numeriek gelijk zijn aan het aantal gerst-, respec-

tievelijk haverkorrels in de oogst bij menocultuur.

Bij &k = 1 zouden Oy en O, beide evenredig zijn met de fracties gerst en haver in het
zaaizaad. Uit het krom zijn van de lijnen die in fig. 1a en 2a het verband tussen zaad-
fractie en opbrengst aangeven, blijkt dat & hier niet gelijk is aan 1. Het is gemakkelijk
in te zien, dat in fig. 1a kg groter dan 1 is en in fig. 2a kleiner dan 1. Hoeveel groter
of kleiner kan gevonden worden door voor kg geschatte waarden in te vullen en als
nieuwe variabele in te voeren kyp zgf(kgn 25 + zn). De juiste waarde van kg is dan
die waarbij het verband tussen de opbrengsten van gerst en haver en deze nieuwe
variabele rechtlijnig is. Het heeft geen zin voor k& waarden te proberen, die dichter bij
elkaar liggen dan de waarden...... L4 L2, 1 L2 114, De waarde van &k kan
ook gevonden worden door 1/Qy en 1/0; uit te zetten tegen respectievelijk zg/zp en
znfzg (vergelijk ook blz. 70). Het blijkt dat voor de proef van fig. 1a kg, gelijk is aan
2 en voor de proef van fig. 2a gelijk aan 1/1,2 = 0,83. '

De lijnen in de figuren 1a en 2a zijn niet op het oog getrokken, maar voldoen aan de
vergelijkingen (2) met voor kg de waarde 2, respectievelijk 0,83.

Het blijkt dat in circa 26 van de 33 gevalien de berekende lijnen even goed aanslui-
ten bij de waarnemingen als in fig. 1 en 2; op de zeven overige gevallen — waar de
systematische afwijkingen trouwens klein zijn — zal later ingegaan worden,

Het hier gekozen model van de concurrentie tussen haver en gerst is dus in overeen-
stemming met de werkelijkheid.

De totale opbrengst in aantallen korrels per hectare is gelijk aan

" Ghynzg+ Hzp 3)
O§+0k‘* kgh2g+2n
Differentiatie naar z, leert dat
kon (G- H 4
(0, + Op) = (G H) @

e - D zg + 129 %

Wanneer G — H groter dan 0 is neemt Oy + Oy, toe met toenémende waarde van
zy en wanneer G — H kleiner dan 0 is neemt Oy 4 Op, al met toenemende waarde van
zg en dit voor elke waarde van kg en z,.

We kunnen ook de grootte van de oogst van een mengeultuur vergelijken met de
grootte van de oogst van dezelfde samensielling, verkregen door op een gedeelte van
het veld haver t¢ zaaien en op een ander gedeelte gerst. Uit een bewerking blijkt dat
de grootte van de oogst in beide gevallen gelijk is aan

GH : - (5)
Og -+ On = Gop+ Hog
waarin oy de fractie gerstkorrels en o5 de fractie haverkorrels in het cogstprodukt
voorstelt.

Deze conclusie geldt op een kleine maar systematische afwijking na ook voor de
gewichts- en de voederwaardeopbrengsten.

Voor het verkrijgen van een zo hoog mogelijke opbrengst zou dus, hetzij alleen
haver (bij H > &), hetzij alleen gerst (bij G > H) verbouwd moeten worden. Verbouw
van gerst alléén kan op moeilijkheden stuiten door het legeren. Wanneer in dat geval
haver door gerst gemengd wordt, blijft het gerststro rechterop staan en wordt het
oogsten aanmerkelijk vergemakkelijkt. Dit is dan ook de¢ voornaamste reden voor het
. toepassen van mengcultuur. Een andere reden kan zijn, dat van tevoren nict bekend
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is of gerst of haver de hoogste opbrengst zal geven.

We noemden het bestaan van een kleine, maar systematische alwijking bij het wer-
ken met gewichten. Het is gebleken, dat door het eerder afrijpen van gerst de korrel-.
" vulling van haver tussen gerst beter is dan van haver in monocultuur, Dit heeft tot
gevolg, dat bij mengeultuur de totale cogst in kilogrammen enkele procenten hoger is
dan de oogst, welke met vergelijking (5) uit de monoculturen berekend wordt.

Wanneer er een vruchtbaarheidsverloop op de akker bestaat, hetwelk gerst en haver
ongelijk beinvloedt, is de opbrengst van mengcultuur ook iets groter dan de met for-
mule (5) uit de monoculturen berekende opbrengst, omdat in dat geval de samenstel-
ling van het gewas op de verschillende delen van de akker zich aanpast bij het verloop
van de vruchtbaarheid. Dit effect, waar we later nog op terugkomen, is natuurlijk
alleen van belang wanneer de akker erg onregelmatig 1s, zoals bijvoorbeeld het geval
- is in sommige delen van Jutland, waar mengcultuur toegepast wordt (11).

DE RELATIEVE VERMENIGVULDIGING
De verhoudingen
: vg = Og/Zy en vp = On/Zp (6)
noemen we respectievelijk de vermenigvuldiging van gerst en de vermenigvuldiging
van haver. De relatieve vermenigvuldiging van gerst in een gerst-havermengsel (ugr)
definidren we nu als volgt:

Vg Og/Zg . . 09/0}1, _ Og/Oh . Og/Zg (7)

by, T OnlZe  ZoiZn  Zlm onfm
cen definitie die analoog is aan die van de relatieve viuchtigheid van een component in

een binair mengsel. . , -
" De relatieve vermenigvuldiging van haver in een gerst-havermengsel (ang) is gelijk

aan 1/egp. . . .
Uit formule (2) volgt door substitutie dat bij het behandelde wiskundige model
G )
%gn = “F7 Kon

De relatieve vermenigvuldiging is in dit geval dus onaf hapkeli_j_k van de mengver-
houding. Bij iedere waarde van « hoort een bepaalde Verht_)udmgslun. Het _verloop van
de verhoudingslijnen voor verschillende waarden van o js weergegeven in ﬁg'..4. Bij
agn, groter dan 1 verdwijnt op de duur de haver en bij agz kleiner dan 1 verdwijnt op

_de duur de gerst,
w Voor het geval van fig. 1b is «gp gelijk aan
72 x 2/83 = 1,7 en in het geval van fig. 2b
is agy gelijk aan 58 X 0,83/120 = 0,40.

Uit formule (7) en het onafhankelijk zijn
van ogp van de mengverhouding volgt dat de
gerst-haververhouding na n generaties gelijk

is aan
Og n “g e
) 4" 2
on/, gh zp

Fig. 4. '

Het verloop van de verhoudingsliin bij verschillende
waarden van de relatieve vermenigvuldiging ().
The shape of the lines in the ,ratio diagram” for diffe-
10 rent values of the relative reproductive rate ().
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Fig. 5. % I durum

Het verband tussenhetgewichtspercentage Triticum . :',’ff o

durum in het zaaizaad en in de oogst van mengsels 100

van T. durum en T. vidgare (KLAGES).

The relation between the weight percentage of Tri- /

ticum durum in the seed and in the yield of mix-
tures of T. durum and T. vulgare (KLAGES).

waarin zgy/zp de uitzaaiverhouding van de
eerste generatie voorstelt.

‘Het groter of kleiner zijn dan 1 van «
bepaalt welke soort bij herhaalde uitzaai
van het oogsiprodukt zal verdwijnen, en
niet het groter of kleiner zijn dan 1 van k.

De resultaten van een experiment van
KLAGES (6) met mengsels van twee tarwe- L
soorten, Triticum durum en Triticum vulga- | _
re, zijn weergegeven in fig. 5indevormvan ~ °© - % T duram
een verhoudingslijn; de punten stellen hier n g::g
ouvereffende waarnemingen voor. Het
blijkt dat de relatieve vermenigvuldiging van T. durum in een T. durum-T. vulgare- .
" -mengsel constant is en gelijk aan 4,8. De vereffende oogst van de monocultuur van
T. durum is gelijk aan 13,6 bushels/acre en die van T. vulgare gelijk aan 3,4 bushels/
acre. De waarde van de verdringingsfactor van T, durum in het mengsel is dus gelijk
aan 1,2 (verg. formule (8)). Kennelijk heeft 7. vulgare wel behooslijk beslag kunnen
leggen op de ruimte. De grote relatieve vermenigvuldiging van T. durum is dus alleen .
een gevolg van de lage oogst van 7. vulgare. Deze lage oogst was een gevolg van een -
zware roestaantasting in de eerste week van juli, dus nadat de strijd om de ruimte be-
slist was. ‘

We kunnen de relatieve vermenigvuldiging ook berekenen uit de aantallen gerst-
en haverkorrels in de ocogst van de nde en (n - 1)de generatie

_ 94" /0,™ (10)
%oh = "0, 0T G, @

50 po=

‘Hierin zijn 0" en Oy de aantallen korrels per hectare van gerst en haver in de
oogst van de nde generatic en O,®+) en 0%+ de aantallen korrels per hectare van
gerst en haver in de cogst van de (n 4 1)de generatie.

Omdat de oogsten van gerst en haver beide in teller en noemer voorkomen is het
niet nodig deze uit te drukken in dezelfde maat. We kunnen b.v. voor gerst de oogst
uitdrukken in kg per hectare en voor haver in het aantal korrels per hectare of omge-
keerd zonder dat daardoor de waarde van de relatieve vermenigvuldiging verandert.*)
Bij de berekening van de relatieve vermenigvuldiging zijn we dus zeer vrij in de keuze
van de maat, waarmee we het aandeel van elke plantesoort afzonderlijk aangeven. De
enige beperking is, dat er een evenredigheid moet bestaan tussen de gekozen maat en de
eigenschap die de mate van vermenigvuldiging bepaalt: in dit geval het aantal korrels.
Bij de bespreking van gras-klavermengsels zal blijken, dat zelfs in gevallen waar de

_mengverhouding niet in een schaal van 0 tot 1 uitgedrukt kan worden, de waarde van
« wel berekend kan worden en zijn betekenis behoudt.

*) Hierbij nemen we aan, dat het duizendkorrelgewicht van haver en gerst in de oogst niet afhangt
van de-uitzaaiverhouding; voor haver-is dit niet geheel juist (zie blz. 65). -
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DE VERDRINGINGSFACTOR
Uit de vergelijkingen (7) en (8) volgt door eliminatie van s, dat :
040y S
Wgn = 2y Glzp H

Voor de beoordeling van de invloed van de groeiomstandigheden op de resultaten
van mengcultuur voerde VAN DoBBEN een verdringingsfactor in. Een vergelijking van
zijn definitie met de bovenstaande formule leert, dat onze kg identiek is met de ver-
dringingsfactor van vAN DoOBBEN, afgezien van het kleine verschil als gevolg van het
feit dat van DosReN de berekening baseert op gewichten en wij op aantallen korrels.
Door ons is dan ook deze naam gehandhaafd.

We-dienen echter wel te bedenken, dat ,,verdringing” hier betrekking heeft op de
door de planten i mgenomen ruimte en niet op een verandering in mengverhouding van
de korrels.

Voor de invloed van de grociomstandigheden op de waarde van &gz kunnen we ver-
wijzen naar de publikaties van VAN DOBBEN.

EVENWICHTEN :

Wanneer, zoals bij de gerst- -havermengsels in de figuren 1 en 2, de relatieve verme-
nigvuldiging constant is, is deze over het hele traject van mengverhoudmgen of groter
of kleiner dan 1 en verdwijnt op de duur of de ene of de andere plantesoort, afgezien
van het grensgeval waar de relatieve vermenigvuldiging precies I is.

Dit blijkt niet het geval te zijn op een zevental van de 33 proefvelden, waarvan als
voorbeeld de resultaten van proefveld OB 3283-1952 zijn weergegeven in fig. 6. De
verhoudingslijn snijdt hier de 45 graden lijn bij 34 %, gerst in het zaaizaad. Bij minder
gerst is de relatieve vermenigvuldiging van gerst ongeveer 1,16 en bij meer gerst onge-
veer 0,82. Dus welke de uitzaaiverhouding ook is, na verloop van tijd zal het cogst-
produkt bestaan en blijven bestaan uit 34 %, gerst- en 66 9, haverkorrels. Op dit proef-
veld komt dus op de duur een evenwicht tot stand.

Deze schijnbare tegenstrijdigheid met de resultaten van de meeste andere proef-
velden waar de relatieve vermemgvuldlgmg constant is, is hoogstwaarsclnjnluk een
gevolg van het niet-homogeen zijn van de proefvelden, waardoor op sommige plekken
de gerst de haver verdringt en op andere de haver de gerst. Omdat bij het oogsten het
zaad van het gehele veld gemengd wordt is het resultaat een verhoudingslijn van de
vorm als in fig. 6.

Het toeschrijven van evenwichten aan het niet-homogeen zijn van het milieu is in
overcenstemming met een veel, maar toch nict algemeen, aanvaarde opvatting in de
populatic dynamica (verg. b.v. RiLEY (9}). Waar het mengsels van twee plantesoorten
betreft is deze opvatting echter niet altijd houdbaar, omdat het mogelijk is, dat een
plant van de ene soort profiteert van de aanwezigheid van planten van de andere soort.

Het is heel goed denkbaar, dat een klimplant goed grogit in een milieu waarin de
dichtheid van een steunplant groot is, maar slecht in een milieu waarin deze dichtheid
klein is. Von VELsEN (10), die werkte met leguminosen, vond dat bepaalde klimplanten
zonder een steunplant minder opbrengen dan met een steunplant. Het goed groeien
van niet-vlinderbloemigen tussen vlinderbloemigen is algemeen bekend. De resultaten
van DOMONTOVITSCH en SCHESTAKOW (5), die aantoonden dat boekweit fosfaat vrij-
maakt waarvan haver kan profiteren, zijn een ander voorbeeld van dit verschijnsel.

Voor een nadere toelichting gaan we iets dieper in op de mengteelt van een vlinder-
bloemige en cen niet-vlinderbloemige. We nemen hierbij aan, dat in de voorgaande
formules de symbolen G en g betrekking hebben op de niet-vlinderbloemige en de
symbolen H en 4 op de vlinderbloemige. De niet-vlinderbloemige zal in mengteelt
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Fig. 6. Resultaat van proef OB 3283-1952 met gerst-havermengsels. ’
zg = aantal gerstkorrels in het zaadmengsel als fractie van het totaal aantal korrels.
O = opbrengst gerst in aantal korrels per ha.
Oy = opbrengst haver in aantal korrels per ha.

Result of experiment OB 3283-1952 with barley-oats mixtures.

zy = number of barley grains in seed mixture, expressed as a fraction of the total number of
grains. .

0y = yield of barley in number of grains per ha.

O, = yield of oats in number of grains per ha.

binnen zekere grenzen profiteren van de door de vlinderbloemige vastgelegde stikstof.
Wanneer we dit stikstofeffect op de niet-vlinderbloemige uitschakelen, is te verwach-
ten dat de formules 1-3 de concurrentie beschrijven. Bij aanwezigheid van het stik-
stofeffect op de niet-vlinderbloemige is te verwachien dat &gy en/of G niet constant
zijn, maar een tocnemende functie van zz. Dit leidt tot de opvatting dat bij kleine
waarden van zy, %g (zie formule (8)) kleiner is dan bij grote waarden van z, zodat er
groeiomstandigheden kunnen zijn waaronder bij kleine waarden van z; (dus grote
waarden van zp) %y groter is dan 1 en bij grote waarden van z; kleiner dan 1, m.a.w.
waaronder in een homogeen milieu evenwichten tot stand kunnen komen. Proeven
waarmee bovenstaande opvatting getoetst kan worden, zijn nog niet door ons uitge-
voerd. : :

Het is in principe ook mogelijk dat, in tegenstelling met het voorgaande, links van
een snijpunt van de verhoudingslijn met de 45 graden lijn de relatieve vermenigvuldi-
ging kleiner dan 1 is en rechts van dit snijpunt groter dan 1. In dit geval zou, afhanke-
lijk van de nitgangsverhouding, hetzij de ene soort hetzij de andere soort verdwijnen.
Dit geval zou zich voor kunnen doen wanneer elk van de beide organismen stoffen af-
scheidt, welke schadelijk zijn voor de ander, Sommige waarnemingen in de planten-
wereld wijzen op het bestaan van deze mogelijkheid. Voor zover daarbuiten betreft,
wijzen we op het resultaat van een ontmoeting van twee vijandige legers,

68



In tegensteliing met het vorige geval kan een verloop van de verhoudingslijn als hier
bedoeld niet een gevolg zijn van een inhomogeen milieu. Ock in dit geval kunnen
heterogeniteiten in het milien tot evenwichten leiden, zoals blijkt uit het bestaan en
voortduren van guerrilla-oorlogen.

DE RELATIEVE VERMENIGVULDIGING VAN KLAVER IN GRAS-KLAVERMENGSELS

Voor het beoordelen van de mogelijkheid van het naast elkaar bestaan van gras en
klaver is de kennis van de relatieve vermen1gvu1d1g1ng bij verschillende mengverhou-
dingen noodzakelijk en voldoende.

Uit de proeven met haver en gerst is gebleken, dat een voorspelling van de verhou-
ding na » generaties mogelijk is met behulp van waarnemingen gedurende één gene-
rati¢ en de proeven met meeltorren illustreren voldoende dat alleen op deze wijze de zo
noodzakelijke gelijkheid van de proefomstandigheden bereikt kan worden. In ver-
band hiermee moet bij de bepaling van de relatieve vermenigvuldiging van klaver in
gras de voorkeur gegeven worden aan proeven waarin slechts de veranderingen van de
verhoudingen gedurende één seizoen vastgesteld worden.

Bij gerst en haver kan de relatieve vermenigvuldiging berekend worden uit de sa-
menstelling van de zak met zaad in twee opeenvolgende winters. Evenzo moet bij een
mengsel van gras en klaver de relatieve vermenigvuldiging bepaald worden door
waarnemingen tijdens de rusttoestand van de planten in b.v. twee opeenvolgende win-
ters. Het heeft geen zin hiertoe de grootte van de oogsten van gras en klaver en de
samenstelling van deze oogsten te bepalen, net zo min als het zin heeft bij haver en
gerst de strogewichten en de verhouding hicrvan te bepalen.

Zoals in het algemeen bij een mengsel van twee overblijvende p]antesoorten het
geval is, verliest bij een mengsel van gras en klaver een verhoudingsliin als in de figuren
1b en 2b zijn betekenis, omdat geen equivalent gevonden kan worden voor de daar
gebruikte relatieve grootheden. Niettemin kan wel de relatieve vermenigvuldiging
berekend worden. Daarvoor is het echter noodzakelijk voor beide plantescorten af-
zonderlijk inhoud te geven aan het nogal vage begrip ,,aanwezigheid in de winter”
door het vinden van een lineaire maat hiervoor.

Wat het gras betreft, is het gewicht van de planten in de winter geen goede maat,
omdat dit in sterke mate afhangt van de hoogte in de herfst en de aanwezigheid van
dood en halfdood materiaal. Uit de onderzoekingen van ALBERDA (pers. mededeling)
blijkt, dat het spruitaantal per oppervlakte-eenheid wellicht een goede maat is voor de
aanwezigheid van gras. Dit aannemende is de relatieve vermemgvuldlgmg van gras-
soort a in een mengsel van de grassoorten a en b gelijk aan _

Ay By (12)
Lab Al 32 )
waarin A en B het spruitaantal per oppervlakte-cenheid van de soorten a en b voor-
stellen. De indices 1 en 2 hebben betrekking op iwee opeenvolgende winters.

Wij vestigen er de aandacht op, dat het niet nodig is de waarde van een spruit van
de ene soort uit te drukken in die van de andere soort.

Wat klaver betreft is het gewicht of wellicht de lengte van de stolonen per opper-
vlakte-cenheid een goede maat voor de aanwezigheid. De relatieve vermenigvuldiging
van klaver in een mengsel met een grassoort is dan gelijk aan

X6, ' (13)

Ly = K G, )
waarin X het gewwht of de lengte van de klaverstolonen per oppervlakte-eenheld isen
G het aantal grasspruiten per oppervlakte-eenheld De indices 1 en 2 hebben betrek-

king op twee opeenvolgende winters.
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Omdat het gras profiteert van de door de klaver geproducecrde stikstof is te ver-
wachten, dat de relatieve vermenigvuldiging (#zg) niet constant is, maar in cen mengsel
met veel klaver kleiner is dan in een mengsel mel weinig klaver, zodat in een homo-
geen milieu een evenwicht kan voorkomen, ‘

Om deze reden is het noodzakelijk bjj verder onderzoek de proeven te beginnen
met verschillende mengverhoudingen van gras en klaver en alleen over te gaan naar
eenvoudiger proeven, wanneer vastgesteld is hoe de relatieve vermenigvuldiging van
de mengverhouding afhangt. ,

Het lijkt waarschijnlijk dat bij een mengsel van twee grassoorten de relatieve ver-
menigvuldiging niet afhangt van de mengverhouding, evenmin als dit het geval was
bij haver-gerstmengsels. :

STANDRUIMTE

De waarde van kgp in de vergelijkingen (2) welke het verband tussen de op-
brengst van de twee plantesoorten en de zaaizaadverhouding aangeven, ligt in
de orde van grootte van 1.

Wanneer de plantesoort waarop de symbolen H en i betrekking hebben ver-
vangen wordt door een minder groeikrachtige soort zal de waarde van kgn toe-
nemen. In het grensgeval waar de zaden van de plantesoort "H* in het geheel
niet meer kiemen moet de waarde van kg groot zijn.

" In dat geval wordt in feite maar één plantesoort gezaaid en ontaardt de concurren-
tieproef in een standruimteproef. Met andere woorden, de resultaten van standruimte-
proeven kunnen door een vergelijking welke analoog is met de eerste vergelijking van
de vergelijkingen (2) beschreven worden. :

Hiertoe nemen we aan dat de symbolen G en g betrekking hebben op rijen met plan-
ten en de symbolen # en /1 op rijen zonder planten. Verder wordt een eenheid van
afstand (m) van rijen met of zonder planten ingevoerd, welke kleiner is dan of gelijk
is aan de kleinste afstand van de rijen met planten. De in een proef te variéren afstand
van de rijen met planten wordt r genoemd. Nu is z, gelijk aan mjr en z, aan 1 — mfr.

Substituering van deze waarden in vergelijking (2) leidt tot de volgende formule:

. Mk, . (14)
0= Om o e T 7 -
of . '
l - | .

waarin Oy en O, (in vergelijking (2) resp. Og en G) de opbrengst bij een afstand van
de rijen met planten gelijk aan r en m voorstellen. In tegenstelling met de waarde van
k is de waarde van de nicuw ingevoerde constante / = (km—1)ym onafhankelijk van de
keuze van nt. '

Uit vergelijking (15) volgt, dat wanneer het omgekeerde van
uitgezet wordt tegen de rijenafstand (r) een rechteglijn gcvonder(\1 err?(i:l:rfvlﬁsge(;/]o)rg
afstand tussen het snijpunt van deze rechte lijn met de r-as en de oOrsprong is dan
gelijk aan de waarde van /, die in cenzelfde cenheid als de waarde van r (b.v. centi-
meters) wordt vitgedrukt (vergelijk blz. 64). o

De juistheid van bovengenoemde gevolgtrekkingen is onderzocht met behulp van
de resultaten van enkele standruimteproeven, waarvan die met granen van VAN
DoBBEN {4) hier besproken zullen worden. -

Bij drie van deze proeven zaaide VAN DoBBEN het graan in rijen op 25 cm afstand
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en schoffelde van een aantal veldjes elke derde rif en van een aantal elke tweede rij
uit. De rijenafstanden waren dus 25, 25-50 (of gemiddeld 37,5) en 50 cm. Bij een
andere proef werd het graan gezaaid op 20 cm en werden op dezelfde wijze rijen uit-
geschoffeld. De rijenafstanden waren hier dus 20, 20-40 (of gemiddeld 30 cm) en
40 cm. Ter controle werd een object opgenomen, waarbij de rijenafstand werkelijk
30 cm was. Het verschil met het object 20-40 em was Klein,
o | De resultaten van deze proeven zijn uitgezet in
kgsha| O, x fig. 7. Langs de verticale as staat het omgekeerde
3300(-3 - van de opbrengst en langs de horizontale as de
/ waarde van r. De waarnemingen liggen op rechte
- lijnen. De uit deze proeven berekende waarden
- van ! en van Og (i = 20 cm) zijn samengevat
in het onderschrift van de figuur.
Des te groter de waarde van [ is, des te kieiner

Se00-2° o
/°/+

10000 1

is de invloed van de rijenafstand op de opbrengst.
De waarden van k& bij een waarde van m gelijk
aan 20 cm zijn ook gegeven. Deze waarden zijn
te vergelijken met de waarden van de verdringings-

* factor kyp, vit de haver-gerstconcurrentieproeven,
-waar de rijenafstand eveneens circa twintig centi-

meter bedroeg. Zoals te verwachien was, zijn de
waarden van & bij standruimteproeven aanmer-
kelijk hoger.

Fig. 7.

Het verband tussen het omgekeerde van de opbrengst
(1/0y) en de rijenafstand (r) van granen op vier proefvel-
den van vanN DOBBEN (4).

Thke relation between the reverse of the yield (1]0,) and the
distance between the rows () of small grains on four experi-
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mental felds of vaN DORBEN (4).
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De naar kleinere rijenafstanden geéxtrapoleerde gedeelten van de rechten in fig. 7
zijn gestippeld omdat extrapolatie van de rechten in deze richting niet verantwoord is.
Immers, er is een plantdichtheid waarbij het gewas de ruimte volledig in beslag neemt
en waarboven dus de opbrengst niet meer kan toenemen met toenemende planidicht-
heid, Daarenboven kan voor zover het de zaadopbrengst betreft bij grote dichtheid
van het gewas de zaadzetting in bet gedrang komen. ~

De in deze paragraaf gegeven voorstelling betreft dus alleen dat gedeelte van stand-
ruimteproeven, waarbjj de totale droge-stofopbrengst per opperviakte-cenheid daalt met
toenemende standruimte. '
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On competition

.. The basic symbols in this paper are

Zg = number of barley grains per hectare in seed mixture
Zp = number of oat grains per hectare in seed mixture
Zy d Zp
Zg—zg+zh an z”—Zg—J—Zh
0y = number of barley grains per hectare in yield mixture
Oy, — number of cat grains per heclare in yield mixture
ﬁ._. d u L
=0+ 0 T T O+ O

The relations between the yields in number of grains per hectare of barley (Og) and
oats (Op), and the fraction of barley grains in the seed mixture (z;) are given in fig. 12
and 2a for two experimental fields. Tt is shown that these relations can be represented
by the equations (2), in which G and H are the yields of barley and oats in number of
grains per hectare when grown single. The constant kg, depends on growing conditions
but is independent of the seed mixture. It may be seen as the ratio between the space

_ occupied by a barley plant and the space occupied by an oat plant both in a field with
oats. :

The relative réproductive rate of barley in a barley-oats mixture (ugp) is defined by

equation (7) which in the above case simplifies into equation (8). In this case ogs is a

constant. .

When the yield of a mixture is resown year after year the composition of the nth
harvest is given by equation (9). Unless ayp, = 1 either the barley or the oats vanish
in course of time. The relation between o4 and zy for different values of « is given in
fig. 4 {see also 1b and 2b).

It is shown that it is much simpler to carry out an experiment with different mixtures
during one year than to follow the change of the composition of the mixture during
several years because it is impossible to maintain the same growing conditions in
different years. ‘

The relative reproductive rate can be calculated from the composition of the seed and
harvest mixture only. Likewise the result of the competition of two perennial grasses
is characterized by the composition of the sward during the dormal period. It is pro-
posed tocalculate the relative reproductive rate of the species a in a mixture of the species
a and b by equation (12), in which 4, and B, are the number of sprouts per unit surface
of the species a and b during the first winter, and 4, and B, the.same during the
second winter. The relative reproductive rate is supposed to be independent of the com-
position in the mixture as long as the plant species compete only for space and do not
affect each other otherwise. In this case either one species or the other vanishes in due
course on a homogeneous field and equilibrium can only occur on inhomogeneous
fields. : . -

* Where one plant species profits from the other as is the case with grass in a grass-
clover mixture the relative reproductive rate of the species which profits must be an in-
creasing function of the abundance of the other species. In such conditions equili-
brium may occur on homogeneous fields. — In case of grass-clover mixtures equation
(13) may possibly be used to calculate the relative reproductive rate. K, and G, are here
the weights of the stolons of clover and the number of grass sprouts per surface unit
respectively, in the first winter, and K, and G, the same in the second winter.

Experiments on the effect on yield of the distance between crop rows can be treated
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as experiments on competition between rows with plants and rows without plants;
the latter being a limiting case of rows with bad growing plants.

Transforming equation (2) the relations (14) and (15) between yield (O,) and row
distance () are found. The constant m is an arbitrary chosen unit of row distance and
O the yield at a row distance equal to . The constants m and &k, may be replaced
by a constant [/ = (ky~ 1)m which is independent of m.

Equation {15) shows the existence of a linear relation between the reverse of the
yield (1/0y) and the row distance (r). In figure 7 it is illustrated that such a linear re-
lation exists actually. The lines in the figure are not extrapolated to narrow spacings
since there is a density of plants beyond which the yield cannot increase with increasing
plant densities because all available space is occupied.
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