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Voorwoord. 

Dit rapport is het r~sultaat van een onderzoek dat tot stand 

kwam door combina tie van een 6-maands vak entomologie en 

een 3-maands vak theoretische teeltkunde. 

Hoofdstuk 1. behandelt het experimenteel gedeelte, hoofdstuk 

2. het theoretisch gedeelte. 

Mijn begeleiders (dr. ir. G.W. Ankersmit, vakgroep entomologie, 

en dr. ir. H. Habbinge, vakgroep theoretische teeltkunde) wil 

ik hierbij hartelijk danken voor hun getoonde belangstelling en 

bereidheid tot commentaar. H. Dijkman dank ik voor zijn hulp 

bij het niet ~eringe telwerk. 

H .. M. Vos. 

vv'ageningen' juni 1979. 
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Samenvatting. 

Het experimentele gedeelte (1.) bescbrijft de populatiedynamica 

van Sitobion avenae op wintortarwe in de kas. De groei van de populatie 

ging erg lang door, vergeleken met veldwaarnemingen. 

Hiervoor waren drie faktoren verantwoordelijk, nl.: 

l. De gevleugelde bladluizen konden niet emigreren. 

2. Het blad van de tarwe bleef erg lang groan in de kas. 

3. Er waren geen predatoren. 

De cijfers wijzen n~et op een verscbil in vermeerderingssnelheid 

op aar en blad. Wel was de 11/~~ verhouding opvallend hager op 

hat blad dan op de aar. Dit bield waarschijnlijk verband met het 

fait dat de gevleugelden bij bet landen de voorkeur vertonen voor 

bet blad. 

Het effekt van de kunstmatige vredatie die werd uitgevoerd, was 

te verwaarlozen. 

Het tbeoretische gedeelte (2.) bebandelt literatuur over de 

gewasontwikkeling en simulatie ervan. Dit is belangrijk omdat hat 

van invloed is op de vleugelinduktie bij de bladluizen, en waarschijnlijk .,. 

ook o1Jde reproduktiecalJaciteit. Daarnaast wordt een ovarzic}lt gegeven 

van predator/vrooi modellen. Deze woden ingedeeld naar hun niveau 

van detail. De gesimuleerde populatiegroeisnelheid is te klSin. 

De meest waarschijnlijke oorzaak is de goede nutriXntenvoorziening 

van de luizen op de tarwe in de kas. De predatie kon hierdoor niet 

goed worden ge simuleerd. Welkon worden aangetoond dat emigratie en 

re-immigratie van gevleugelden moet worden betrokken bij de vraag­

stelling, wat bet belang is van de predator voor de populatiedynamica 

van de bladluizen. 

Bij het vaststellen hiervan is vooral de zoeksnelheid en -efficientie 

van de predator een belangrijke onbekende. 
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1. ,iJol)ulaLi8-onLwikKeling· van ~)itobion avenae op wintertarwe 

in kassen en de invloud van kunstrnatige predatie. 

1.1. Inleiding. 

1.1.1. Bladluizen in graan, schade en biologie. 

In Nederland zijn drie soorten bladluizen van econornisch belang 

in de graante0l t, nl. Si tobion a venae, ~1etopolophium d irhodum en 

Hhopalosiphum padi. Vooral de laatste decennia deed de schade die ze 

veroorzaakten zich sterker gevoelen~ Het lijkt waarschijnlijk dat vooral 

de gewijzigde teeltmethoden ( o.a. chemische bestrijding) hiervoor ver­

antwoordelijk zijn. De aard en de mate van beschadiging van het graan 

hangen o.a. af van het tijdstip van kolonisatie, de plaats op de plant 

waar de bladluizen zich voeden, en van de dichtheid die bereikt wordt 

(Wratten,l97B). Aantasting van de aar bleak bij 1agere dichtheden tot 

olJbrengstverlies te leiden dan aar1tasting van het vlagblad (Vereyken, 

1979). Gezien de duidelijke voorkeur van S.avanae voor de aar, die 

blijkt uit de verdeling v8 n de luizen over de plant, is deze soort 

dus bet meest schade1ijk. Ze werd reeds in 1775 door Fabricius be­

schreven als Aphis avenae. Binnen de groep van de graanlui~enzijn 

de belangrijkste kenrnerken de lange zwarte siphonen en antennen .. Be­

halve in de groene kleur, die algemeen is, komt ze oak voor in een rode 

(dit verslag) en een gele kleur (Ankersmit, mondelinge mededeling ). 

S. avenae wordt beschouwd als monoecisch, over de plaats van overwin­

tering en de voorwahrden voor overleving van de vrouwtjes in de winter 

is echter we.inig bekend. In het voorjaar worden gev1eugelden (ala ten) 

geproduceerd, deze emigreren dan naar de granen. Zodra de aar te­

voorschijn komt, vestigen de irnmigranten zich bij voorkeur hierop, en 

oak de ongevleugelden (arteren), die dan op het blad 2 itten, migreren 

naar de aar (Vereyken, 1979). 

Na de vestiging in het gewas beginnen de luizen zich te vermenicvuldigen 

met een snelheid die voora1 afhangt van de temperatuur. Bij een tempe­

ratuur hoven 15° C.kan de povulatie zich binnen drie dagen verdubbelen 

gedurende drie tot zes weken (PAk,l977). Meestal in het melkrijke sta­

dium bereikt de povulatie een ]-Jiek. Een heel belangrijk proces dat 

hierbij e2n rol speelt is de emigratie van alaten .. Vereyken (19?9) vond 

da t in bet lab ora tor ium de 1;opu la tie ze lfs tot de helft kon afneme n 

louter door deze emigratie. De faktoren die verantwoordelijk zijn voor 

de induktie van vleugelvorming bij bladluizen zijn nag niet opgehelderd. 
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Crowding, temperatuur en cobditie van de plant zijn belangrijke 

stimuli. De mate waarin bladluizen hierop reageren, is echter niet 

voor alle soorten gelijk (Dixon,l973). ~hopalosiphum padi is b.v. 

erg gevoelig voor de physiologische toestand van haar winterwaard; 

oak als er geen sprake is van crowding, beinvloedt deze stark de vleu­

gelvorming. Bij S.avenae lijkt crowding de belangrijkste st~ulus te 

zijn (Vereyken,l979). Ik wijs verder nag op het werk van Heynen (1979) 

over dit onderwerp voor een overzicht. 

Behalve vleugelinduktie, gevolgd door emigratie, vond Vereyken(l979) 

oak, dat een toename in ilichtheid tot gevolg had, dat de levensduur, 

bet gewicht en de snelheid van vermeerdering afnamen. 

De rol die natuurlijke vijanden spelen bij de ineenstorting van de 

popull\tie is minder duidelijk. Hagen & van de Bosch (1968) geven een 

overzicht van de natuurlijke vijanden van bladluizen. In Nederland 

spelen de larven van zweefvlieg~n (Syrphidae) in sommige jaren de 

belangrijkste rol als predator van bladluizen. Gaasvliegen (Chrysopidae) 

en lieveheersbeestjes (Coccinellidae) kunnen in aanzienlijke aantallen 

optreden, maar meestal is dit te laat voor het terugdrungen van de po­

pulatie tot een niveau beneden schade drempel. Rautapaa (1970) deed 

kooiproeven in Finland met Chrysopa carnea als predator van bl~d-

luizen op graan, en vond 50% reduktie van de groei v8 n een R. padi 

populatie, als de initiele predator/proal veehouding 20/100 was. In 

Nederland spelen gaasvliegen in het graan, voor zover bekend, een 

ondergeschikte rol. Pak(l977) vond in het veld een predator/prooi 

verhouding, die opliep tot slechts 0,93 perlOO. Nader onderzoek zal 

moeten uitwijzen wat de betekenis van Chrysopidae als predator in 

Nederland is. 

Schimmelziekten onder d~ bladluizen, veroorzaakt door Entomophtora spp. 

kunnen een populatie volledig uitroeien, doch dit komt slecht inciden­

teel voor. Voor de ontwikkeling van ~ntomophtora spp. moet voldaan 

zijn aan een aantal eisen van klimatologische aard (vooral luchtvochtig­

heid is belangrijk). Over de betekenis van daze schimmels voor de 

regulatie van de luizenpopulatie is echter nag onvoldoende bekend. 

1.1.2. Totstandkoming van het onderzoek en probleemstelling. 

Deze studie past in de doelstellingen van de projektgroep "bladluizen 

in granen", die deel uitmaakt van de "werkgemeenschap geintegreerde 
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bestrijding van 1Jlagen". Deze doelstellingen zijn: 

1. Het vaststellen van verantwoorde schadedrempels, en de beheer­

sing van de aantallen bladluizen in graaJl ... 

2. Het mogelijk maken van voorspellingen van de groei van de blad­

luispopulatie op korte en langere termijn. 

3. Het ontwikkelen van een "Pest management"-systeem voor graan-

luizen. 

Gegevens uit laboratoriumondarzoek, betreffende de ontwikkeling 

van de tarwe en de bladluis, werden gebruikt om een simulatie-model 

te bouwen van S.avenae in tarwe. Door het verrichten van tellingen in 

het veld (o.a. Jellema,l975, ~ak,l977) kon dit model worden getoetst 

(Uabbinge et al.,l979). Als het model van de lui7.enpopulatie vol­

doende betrouwbaar is gebleken (door toetsing van de uitkomsten van 

veldgegevens), kan het worden gekoppeld aan een bestaand gewasgroeimodel 

(zie hoofdstuk 2.). Hierna kunnen dan voorspellingen worden gedaan over 

de schade die bl 8 dluizen in het gewas aanrichten. Vervolgens kunnen dan 

economische sdadedrempels worden vastgesteld. 

Door dit werk is een redelijk inzicht verkregen in de wijze waarop 

een bladluispopulatie in graan zich opbouwt. Dit kan beschreven worden 

als een exponenti~le groei, die later geremd wordt, wat tenslotte 

resulteert in een afname van de populatie. 

Het is met name het tweede gedeelte in het verloop van de plaag, 

nl. waarin remming van de groei optreedt, dat vragen openlaat. 

De belangrijkste hiervan zijn: 

- wat is het relatief belang van ~redatie, parasitering en epidemieen, 

veroorzaakt door Entomophtora spp. voor de teruggang van de popula­

tie? 

- welke rol speelt het g.roeistadium van het gewas, in hoeverre bein­

vloedt dit de reproduktiesnelheid en de vleugelinduktie? 

1.1.3. Specifieke doelstelling en omschrijving van dit onderzoek. 

Met het hier beschreven onderzoek moesten aanvankelijk de volgende 

doelstellingen bereikt wotden: 

1. Meer inzicht krijgen in het belang van de predatie, om eventueel 

dit in het model nader te definieren. 

2. Testen van het model, en in het bijzonder de predatiecomponent. 

Om aan deze doelstellingen te voldoen werd gekozen voor een afgesloten 

kasruimte, om daarin bet systeem wintertarwe met bladluizen te bestu­

deren en predatie uit te voere~. 
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Aanvankelijk lag het in de b8doeling, om in de kassen een aantal sluip­

wespem los te laten. ~r was echter nog weinig ervaring met bet kwe-

ken van de e dieren, en nadat er met moeite enkele buiten waren ge-
"' 

vonden, gingen ze al spoedig dood. We besloten toen een modelproef 

uit te voeren, namelijk d.m.v. een kunstmatig uitgevoerde predatie. 

Deze proefopzet had de volgende voordelen: 

l. Bij een kunstmatige predatie is de predatiesnelheid exact bekend, 

en daardoor gemakkelijk in het model te introduceren. 

2. Immigratie van bladluizen en hun natuurlijke vijanden was uit-

gesloten., 

Een nadeel was dat een onbekend aantal alaten min ef meer gedwongen 

was zich opnieuw in het gewas te vestigen en daar te reproduceren. 

Ook een nadeel was dat door de kunstmatige predatie geen simulatie­

studie kon worden gemaakt van een natuurlijke predatie. 
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1.2. Materiaal en methode. 

1.2.1. De kasruimte. 

Ik had voor het ex~eriment de beschikking over 6 aan elkaar gran­

zenda kasjes, met elk een voor gewas beschikbaar oppervlak van 6,7 m2. 

Deze ruimten werden continu geventileerd, en zoveel mogelijk op een 

temperatuur van 15° C. gehouden. Bij zonnig weer bleek de temperatuur 

echter al snel hager op te lopen, de thermograaf registreerde een 

maximum van 25 a 300 C. in de middaguren. Voor een overzicht van de 

kas zie fig. l. 

fig. 1. Plattegron~ van de kasruimte, 

de strepen stellen rijen van 

elk 9 tarweplanten voor. 

1.2.2. Het gewas. 

---· 
-· 

~ind januari werden wintertarweplanten, cv. Caribo, afkomstig uit 

het veld, uitgeplant in de kas (zie fig. 1.). De plantdichtheid was 

44/m2. Door de suboptimale lichtvoorziening in de kas (van boven te 

weinig, van opzij teveel) en door het hoge stikstof-gehalte van de 

potgrond ( 86,8 mg/liter) trad een sterke uitstoeling van de planten 

op. Dit werd enigszins binnen de perken gehouden door wekelijks de 

nie~we jonge scheuten af te knippen. Hiermee werd het aantal halmen per 

plant op 3 gehouden. Dit had twee redenen. Ten eerste het voork6men 

' van een ongelijke leeftijd in het gewas, wat een verkeerd beeld zou 

geven van de groei van de bladluispopulatie. Ten tweede omdat een al 

te dicht gewas het tellen erg moeilijk maakt. 

Voor de infektie met bladluizen wachtte ik tot de aar tevoorschijn 

kwam. Dit gebeurde tussen 10 en 17 april. 

Belichting: de pl~nten kregen 18 uur licht, 's avonds m.b.v. 

HPL kwiklampen. 

1.2.3. De bladluizen. 

1.2.3.1. De kweek. 

De kweek van Sitobion avenae bestond uit het in leven houden van de 

luizen op jonge tarweplanjes, die regelmatig ververst werdan. 
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Nu was het zaak ervoor te zorgen dat bij het in de aar komen van de 

tarwe, voldoende jonge alaten beschikbaar zouden zijn om hiermee een 

infektie van het gewas uit te voeren. 

Hiervoor werd de volgende procedure gevolgd: 

Uit de kweek werden regelmatig 14 larven met vleugelaanleg (alitiform) 

apart gezet in "Vereyken-kooitjes", om te reproduceren. 

De nakomelingen ondergingen een crowdingprikkel, en werden a1s ze 

volwassen waren 9 met drie tegelijk in een kooitje gezet om te repro­

duceren. Zo warden steeds ruim vo1doende a1aten geproduceerd. Deze 

warden iedere dag verwijderd en apaprt gezet bij 13° c., k1aar om te 

infekteren. 

1.· 2 • 3 • 2 • D e i nf e k t i e • 

De infektie werd uitgevoerd op 13 april, en ging a1s vo1gt in zijn 

werk: 

In elke kas warden 18 net - alate blad1uizen op het vlagblad gezet van 

door loting aangewezen p1anten. Dit aantal k~~t overeen met 0,02 per 

halm. Dit aanta1 is tamelijk wil1ekeurig gekozen. Een overweging is 

wel geweest dat dit aantal na de eerste immigratie in het veld werd 

gevonden, maar het is niet bekend hoeveel bladluizen reeds daarvoor 

aanwezig Waren door overwintering. 

Om te bewerkstelligen, dat de infektie zou aanslaan, werden de 

geinfekteerde halmen gemerkt en de bladluizen in een kooitje gezet 

aan het blad, totdat de eerste nakomelongen waren geboren. 

Op 26 april werd een bespuiting tegen mee1dauw uitgevoerd. Helaas 

gingen daardoor ook een aantal bladluizen dood. 

1.2.3.3. De tellingen. 

Twee maal per week werd ·de populatie get~id. Hierbij werden a1le 

stadia van de bladluizen onderscheiden. 

De minimale steekproefgroatte werd vastgesteld volgens (!),(Southwood, 

1966), de betrouwbaarheidsgrenzen volgens (2), zie aanhangsel. 

6 .= ± l x s/Vn ( ') \ 
"-) 

Hierin is:~s= de standaard­
afwjjking 

~m= het gemiddelde 

_.D= 0,1 (de gewens­
te nauwkeurigheid) 

~t= de waarde van de 
t-verdeling(~=0.10) 

~n= de steekproef­
grootte. 
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Door de geclusterde verdeling van de bladluizen (s2/g) 1) bleek het 

meestal niet mogelijk te voldoen aan de vereiste steekproefgrootte, 

vooral in het begin. Bij de in hat aanhangsel opgegeven onder- en 

bovengrenzen hoort een eenzijdige onbetrouwbaarheid van 5%. 

1.2.4. Proefopzet voor predatie. 

~r werd besloten drie behandelingen mit te voeren, elk in tweevoud. 

Voor predatie werd gekozen uit twee procedures nl.: 

1. Predatie uitvoeren volgens een vaste verhouding, bv. in twee 

kas sen 2 0;6 van de bees ten we gha len , en in t wee andere 5o%. 

2. Hat hanteren van zoektijden. 

Ik koos voor het laatste omdat het in de bedoeling lag alleen 

volwassen apteren te vangen. Dit was namelijk nogal arbeids-

intensief (het zoeken en vangen van 1 prooi kostte gemiddeld 10 sec.), 

daardoor leek het zoeken volgens een vaste verhouding op den duur 

moeilijk vol te houden. 

Binnen de vastgestelde zoektijden (30 min. in kas 5 en 6, 1 uur in 

kas 7 en 9) werd getracht zoveel mogelijk beesten te vangen. Hiervoor 

werden alleen de volwassen apteren uitgekozen, omdat die tenslotte de 

"motor" voor de populatiegroei waren. Deze handeling ging als volgt: 

Van te voren uitgelote planten werden afgezocht op apteren, deze werden 

met een pincet gevftngen in een buisje gestopt en na afloop geteld. 

Hiermeee werd begonnen op 19 mei, daarna w5rd de procedure nag zes maal 

herhaald. 

Ik had aanvankelijk gedacht dat mijn vangst wel een"funktionele respons" 
'r 

xou vertonen, m.a.w. dat ik steeds meer zou vangen naarmate de popula-

tie groeide. Later bleek echter al snel dat niet de luisdichtheid, maar 

de beschikbare vangtijd beperkend was voor de vangst, m.a.w. de "zoek­

snelheid" was erg groat (zie tabel 6). 
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1.3. Hesu1taten. 

1.3.1. De groei van de b1ad1uispovu1atie. 

De resultaten van de te11ingen staan weergegeven in het aanhangsel 

bij hoofdstuk l. in grafiek- en in tabe1vorm. 

O~anks de vertraging in de vopu1atieopbouw, veroorzaakt door de 

mee1dauwbespuiting (zie de grafieken) was in a11e kassen sprake van 

een exponenti~le groei, die tame1ijk constant was tot ongeveer 15/5. 

Gamiddeld ward een re1atieve groeisne1heid berelkt van 0,25 dag- 1 

(zie tabel 1). 

kas dichtheid 11/totaa1 dichtheid 11/totaal RGR(dag -1) 

46 15/5 

5 0,26 0,58 3,48 0,30 0,23 

6 0,34 0,29 3,67 0,28 0,22 

7 0,47 0,23 4,00 0,34 0,19 

8 0,09 0,61 1,82 0,28 0,27 

9 o,1o 0,70 3,38 0,33 0,32 

10 0,10 0,50 2,07 0,42 0,29 

tabe1 1. De totale re1at~ove groeisn1eheid (RGR) van de bladluis­

popu1atie in de periode 4/5 tot 15/5 (zonder predatie). 

Va1kenberg (1977) vond in een verge1ijkbare periode (wat het groei­

stadium van het gewas betreft) een re1atieve groeisnelheid (RGR) 
-1 van o,l9 dag (een gemidde1de van 3 kassen, berekend over 3 waken), 

-1 Pak (1977) vond in het veld o,23 dag • 

V1ak na de meeldauwbesp~iting warden a11een nog b1ad1uizen gevonden 

op de aar. Vereyken (1979) vond dat na infektie van het gewas de meeste 

b1ad1uizen sne1 van het v1agb1ad naar de aar verhuizen. Er b1ijven 

we1iswaar een aanta1 op het b1ad aanwezig, maar deze b1even in de 

minderheid. Pas in een later stadium nam het aantal op het blad iets 

toe (Pak,1377). 

In mijn experiment waren b1ijkbaar de overb1ijvende 1uizen op het blad 

meer getroffen door de bespuiting dan die op de aar. 

Het onderscheid b1ad/aar werd gemaakt vanaf 18/5. Over de aantallen op 

het b1ad v66r die datum kan a11een met zekerheid worden gezegd dat er 

v1ak na de mee1dauwbespuiting geen warden aangetroffen. Op 18/5 zat 

in 5 van de 6 kassen meer dan de he1ft van de populatie op de aar, 
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daarom kunnen we stellen dat de cijfers van tabe1 1. vn1. betrekking 

hebben op de aar. 

Op 18/5 was in de tarwe stadium 11.2 aangebroken, het einde van bet 

me1krijke stadium, waarop in het veld meestal de populatie-piek a1 

voorbij is. Vanaf die datum begon op de aar een periode met een 

minder sne11e vermenigvu1diging. Berekend over de periode 18/5 tot 

1/6 vond ik e8n RGR in de beide controle-kassen van resp. 0,17 en 0,15 
-1 

dag • Daar stond tegenover een snel1e vermeerdering op he~ tlad vanaf 

18/5 : in deze1fde kassen 0,27 dag-1 (zie tabel 2.) 

behande1ing aavangsdichtheid 18/5 RGR -1) (dag 
AAH BlAD AAR BLAD 

predatie 30 min 15,6 5,6 0,13 0,26 

predatie 30 min 12,5 3,5 0,10 o,22 

predatie 60 min 13,1 17,8 o,10 0,22 

predatie 60 min 9,6 5,9 0,13 0,23 

contro1e 5,6 3,1 0,17 0,27 

contro1e 7,1 1,5 0,15 0,27 

tabe1 2. De re1etieve groeisne1heid in de periode van predatie 

(18/5 - 1/6). 

~en be1angrijke bijzonderheid in de kas was de onnatuur1ijke tarwe­

ontwikke1ing, n1.de bijna onbegrensde uitstoe1ing en bet 1angdurig 

groen blijven van bet b1ad. Dit za1 de oorzaak zijn geweast van de 

ongewoon grote populatie-ontwikkeling op bet b1ad. In tabe1 3 zien 

we hoe het aandeel blad1uizen op de aar steeds verder afnam na 18/5. 

datum groeist.gewas ~b bl,-adluizen op aar gem.totale RGR in 1 week(dag-} 

18-5 11.1 - 11.2 74 0.21 

22-5 11.2 - 11.3 58 0,20 

25-5 11.2 - 11.3 62 0,21 

29-5 11,3 34 0,19 

1-6 11.3 40 0,16 

5-6 11.3 25 

tabe1 3. He·c percentage s.avenae op de aar na het melkrijke stadium 

(gemidde1de contro1e-kassen). 

Pak(1977) vond in het veld een afname van bet percentage op de aar 
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van 92 tot 78% vanaf het vroegmelkrijpe stadium. Tabel 3. laat ook 

~ien dat de totale HGH iets afneemt naarmate er relatief meer lui~en 

op het blad zitten. Dit heoft natuurlijk nog niets te zeggen over een 

mogelijk verschil tussen reproduktievermogen op aar en blad. 

Een betere maat hiervoor lijkt de verhouding 11/apteer (zie tabe1 4.). 

groeistadium: 10.5.4 11.1 11.2 11.3 

ditu!fl: 27 4 8 11 15 18 22 25 29 1 

11/apteer AAR 4,0 4,4 7,6 5,0 4,3 6,0 4,9 5,6 2,5 4,0 

BLAD 14,0 30 61 37 20 

Ll/apteer + 
alaat 

AAR 4,0 4,4 7,6 5,0 4,3 4,3 3,3 4,0 1,7 2,6 

BLAD 12,3 14,2 16,8 9,4 7,8 

tabel 4. De verhouding tussen het aantal b1adluizen in bet Ll-stadium 

en het aantal reprodu?erende vrouwtjes.(contro1e-kassen) 

Wanneer we deae maat voor de reproduktie op de aar verge1ijken met de 

gegevens van Pak (1977) en Vereyken (1979), dan blijkt hiermee een goede 

overeenkomst: Pak vond een waarde van 6,19 toen de popu1atie-piek bijna 

bereikt was. Vereyken vond een waarde van 5,0 na de b1oei in bet veld. 

De cijfers voor het blad zijn opvallend boog. Vereyken geeft biervoor 

een waarde 3.3 in het veld. In de kas dwden de a1aten waarscbijnlijk 

voor een groter gedeelte mea met de reproduktie dan in het veld. 

Daarom voerde ik hiervoor een correctie in, door a1s maat te nemen 

Ll/apteer + a1aat (zie tabel 4.). Hoewe1 de verschi11en tussen aar en 

blad, wat de reproduktie betreft, dan geringer zijn, blijven ze 

significant. Waarschijnlijk heeft het gedrag van de a1aten hier een 

ro1 gespeeld. In tabe1 5. zijn daarom gegevens over de vleugelinduktie 
~ 

verwerht op aar en blad. 

groeistadium: 

datum: 

% a1aa t onder AAR 
de adu1ten BLAD 

% a1atiform AAH 
onder 14 1arven 

BLAD 

tabel 5. Het percentage 

11.1 

11 

4 

65 

ala ten 

14 Larven. (contro1e) 

15 

5 

75 

resp. 

11.2 11.3 

18 22 25 29 1 5 

30 30 30 37 33 34 

75 43 72 75 57 63 

94 97 95 80 97 

22 93 68 69 97 

alatiform onder de adu1ten resp. 

5 

3,4 

17 

2,3 

4,8 
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Er blijken up het b1ad steeds relatief meer alaten te zitten dan op de 

aar, terwijl er geen significant verschil is in vleugelinduktie. Ook 

Vereyken (1979) vond dit niet. Dit suggereert dat de alaten bij voorkeur 

op het blad landen tijdens ~e re1mmigratie. Het is denkbaar dat in mij n 

experiment informatie over de vleugelinduktie verborgen bleef, doordat 

de nakomelingen van de eerste gevleugelden, die ophet blad landden, 

waarschijnlijk apteer waren (Johnson en Birks,l960). 

Om een relatie tussen de dichtheid en reproduktie te vinden, mat ik voor 

alle kassen: de vermenigvuldiging in 7 dagen en de 11/apteer verhouding 

na 3 dagen, uitgaunde van de dichtheid op 8/5 en op 15/5. Er bleek 

geen correlatie te zijn. Een moeilijkheid hierbij is, dat gerekend ward 

met gemiddelde aantallen, terwijl de bladluizen sterk geclusterd 

verdeeld zijn. Beter zou zijn de reproduktie op ~en plant te volgen. 

Bijzonderheden: vanaf ± half mei werden in l kas rode vormen van s. avenae 

gevonden. Daze gingen op sommig~ planten domineren, maar gingen niet 

of nauwelijks over tot vleugelvorming. 

Verder bleken vanaf eind mei(plantstadium 11.3) de bladluizen duide­

lijk k1einer te zijn dan daarvoor. 

Hoewe1 de toenarne van het aantal 14 (aptiform), dat gevonden werd 

gering was, bleef het aanta1 gevonden apteren stijgen. Blijkbaar trad 

een aanzien1ijke veroudering op onder de apteren. 

1.3.2. De predatie 

De kunstmatig gevangen prooien werden geteld. In tabel 6 is een over-

zicht gegeven van de absolute en relatieve aantal1en. 

~ 
datum: 19 23 24 26 30 31 02 

pred. 30 min 52 138 104 102 194 143 166 

% 9 11 6 4 4 2 3 

pred. 60 min 128 239 254 199 317 327 382 

% 18 23 14 6 6 5 4 

tabel 6. Overzicht van het gemiddeld aanta1 prooien per kas, met de 

percentages. 

Er b1ijkt o.a. uit dat niet de dichtheid van de luizen, maar de beschik­

bare vangtijd bij deze predatie de beperkende faktor was. De zoeksnelheid 
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was zo hoog dat die a11een bij de 1aagste dichtheid op 19/5 beper­

kend was voor de vangst. 

In tabel 2. w~rd reeds een over~icht gegeven van de groeisnelheid van 

de populatie. Hierbij werd de HGR a1s maat gebruikt. De waarde van 

deze maat is eigen1ijk een eigenschap van de blad1uis-soort, die 

afhangt van de temperatuur, en rninder geschikt om te gebruiken als 

predatie optreedt. Kenmerk van de RGR is namelijk dat het niveau van de 

populatie geen rol speelt. 

Beter zou zijn het effekt van predatie op de absolute groei te meten, 

maar dan geldt natuurlijk a1s voorwaarde dat de aanvangsdichtheden 

gelijk zijn, en daaraan was niet vo1daan bij hat begin van de predatie. 

Daarom laat tabel 7. de vermenigvu1diging in 14 dagen zien, die men 

zou kunnen opvatten a1s absolute groei per bladluis, waarbij dan de 

aanvangsdichtheid verme1d moet worden. 

behandeling vermenigvul~iging dichtheid op 18/5 

AAR BLAD AAR BLAD 

predatie 30 min 6,4 36,9 15,6 5,6 

predatie 30 min 4,15 22,5 12,5 3,5 

predatie 60 min 4,12 29,9 13,1 17,8 

predatie 60 min 6,3 25,0 9,6 5,9 

contro1e 10,9 41,2 5,6 3,1 

contro1e 8,0 45,7 7,1 1,5 

tabel 7. De vermenigvu1diging van s.avanae in 14 dagen, in de periode 

van 18/5 tot 1/6, waarin predatie werd uitgevoerd. 

Oppervlakkige beschouwing van deze cijfers 1eert bet vo1gende: 

l. Geen oetrouwbaar verJchil in effekt tussen predatie-behandeling van 

30 en 60 min. 

2. In de contro1e-kassen is de vermenigvu1diging: 

op het blad: anderha1f maa1 zo hoog a1s bij predatie 

op de aar: bijna 2 x zo hoog a1s bij predatie. 

Door vari~ntie-ana1yse kwam echter vast te staan dat de verschi1lende 
.2. 

be ha nd e 1 i ng e n n i e t s i g n if i c a n t v e r s c h i 11 e n in u it k 0 m s t ( a = 0 t l ' f 2.;;:: 3, 0 9 ) 
Variantie van de para1lellen: 1,47 

behandeling: 11,8 

restvariantie: 3,82 
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1.4. Diskus~ie. 

Verge1ijking van de populatie-ontwikkeling op de aar met die op het 

b1ad suggereert in eerste instantie een groter reproduktievermogen 

op hat blad, geheel in strijd met de gegevens van Vereyken. 

Nadere bestudering leert echter, dat deze conclusie niet mag worden 

getrokken. De populatie-ontwikke1ing was ongeveer als volgt: 

De reproduktie, die in het begin nog vrijwel alleen op de aar geschiedde, 

ver1iep vanaf 27/4 met tamelijk constante snelheid, resulterend in een 
-1 HGH van 0,25 dag • 

Dit ging door tot ongeveer 18/5, toen de tarwe melkrijp was, de RGR 
-1 

vial toen terug tot 0,16 dag • De reproduktie nam, getuige tabel 4, 

niet duide1ijk af tot 25/5. Migratie van 1arven en opteren naar bet blad 

1ijkt onwaarschijnlijk, gezien hun passief gedrag. De oorzaak van de 

terugval moet daarom vooral gezocht worden in de emigratie vRn alaten 

vanaf de aar, voordat reproduktie plaats vond. Na 25/5 nam de reproduktie 

door apteren enigszins af, waarvoor de fysio1ogische toestand vande 

aar en/of de· dichtheid van de luizen verantwoordelijk waren. 

Vereyken (1979) vond, dat zonder natuurlijke vijanden, ook zonder invloed 

van de fysio1ogische toest~nd van de aar, de populatie geba1veerd kon 

worden door emigratie. 

Hieraan kende hij dan ook een zekere soortspecifieke "survival valli-e" 

toe. 

In mij,n experi. ~ent viel inde periode van m~lkrijpheid geen piek in 

de populatie op de aar, itt. de situatie in het veld (Pak,l977, 

Vereyken,l979). De dicbtheid lag bij mij echter een faktor 100 

lager dan die welke laatsgenoemde opgeven gedurende melkrijpheid. 

Misschien beeft een zek~r dichtbeidseffekt op reproduktie, vleugel­

vorming en levensduur, zoa1s Vereyken(l979) vond, bier een rol ge­

spee1d. De genoemde aanvangsdicbtbeid in mijn experiment lag eveneens 

een faktor 100 lager dan die welke Va1kenburg (1977) vond op een 

verge1ijkbaar tijdstip. Toch werd in een maand tijd een niveau bereikt 

van de 2 e1fde orde vRn grootte als Va1kenburg vond. 

Een frappant verscbijnsel was de hoge verbouding Ll/reproducerende 

vrouwtjes op bet blad (rond de 15), vergeleken met die op de aar (rond 

de 5), na 18/5. Hat resultaat was een hogere RGR op bet blad dan op de 

aar na 18/5. 

De RGR op bet blad (0,27 dag-l) was echter niet significant hoger 

dan in het begin werd gemeten op de aar (0,25), toen deLl/~~ 

verhoud ing ook al rof,d de 5 lag ( zie tabe l 4.). 
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Vereyken (1979) vond voor de 1aatste verhouding op b1ad en aar 

waarden van resp. 3,3 en 5,0, terwij1 de groeisnelheid van de 

po~u1atie op aar en b1ad in de betreffende periode hetzelfde was. 

Hij verk1aarde dit door te veronderste11en dat de bladluizen op hat 

b1ad voor een be1angrijjk deel afkomstig zijn van de aar, o.a. 

doordat sommige b1ad1uizen van de aar afvielen. 

Dit kan in de kas wel een rol hebben gespeeld, doch geeft geen 

verklaring voor de reproduktie-verhoudingen, die immers voor aar en 

b1ad juist omgekeerd zijn. 

De meest aannemelijke verklaring lijkt me gelegen in bet gedrag van 

de alaten, die gedwongen werden opnieuw zich in het gewas te 

vestigen. De cijfers van tabel 5. suggereren dat ze dit bij voor-

keur op het blad deden. Ook de gegevens van Vereyken (1979) maken reim­

migratie op het blad niet onwaarschijnlijk. 

Het is denkbaar dat de alaten minder lang leefden dan de apteren 

en/of misschien weer weg vliegen nadat ~e op het blad hadden gerepro­

duceerd. 

~en systematische fout in de schatting van het aantal Ll larven kan 

ook een rol hebben gespeeld. Gezien de grootte van het verschil in 

reproduktie verhouding tussen aar en blad, lijkt bet me echter dat 

hieraan niet een volledige verklaring kan worden ontleend. 

Predatie. 

Het feit, dat de predatie geen wiskundig betrouwbaar effekt heeft 

opgeleverd, kan onder invloed tsaat van het loten van de experi­

mentele een-heden (de kassen), omdat de beide controle-kassen bij 

de aanvang van de predatie duidelijk minder luizen bevatten dan de 

andere kassen. Daarom hadden de verschillende behandelingen beter 

kunnen worden toegewezen aan de kassen i.p. loting uit de voeren. 

' Wiskundig kan effekt van de aanvangsdichtheid op resultaat van 

predatie daardoor niet worden getoetst. 

In de periode v66r predatie werd een effekt van de dichtheid op de 

reproduktie niet gevonden. 

Ret is echter denkbaar dat een dergelijk effekt tijdans de predatie 

wel een rol heeft ~speeld, omdat de dichtheid toen hoger was. 

In dat geval kan een geringe predatie, zoals ik die uitvoerde 

zijn gecompenseerd door een verhoogde reproduktie. 
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1.5. Conclusies. 

l.De uitgevoerde predatie heeft geen significante daling opgeleverd 

van de populatiegroei. Een effekt van de geringe predatie werd 

mogelijk tenietgedaan door een dichtheidsafhankelijke toename 

van de reproduktie. 

Doordat de faktor arbeid beperkend was voor de predatie, en niet 

de dichtheid van de luizen, werd geen kunstmatige funktionele 

respons bereikt, en nam het % gevangen beesten af in de loop van 

het experiment. 

Daardoor is vergelijking met een natuurlijke predatie moeilijk. 

Wordt de predatie uitgedrukt in een gemiddeld aantal per halm 

per dag, dan vinden we bij de hoogste predatie hiervoor een waarde 

van 0,14. Indien de veronderstel4e funktionele respons van zweef­

vlieglarven, zoals die in het simulatiemodel is verwerkt (dit verslag), 

op waarheid berust, dan is mi]n predatie qua omvang, te vergelijken 

met die welke op 19/5 had kunnen worden uitgevoerd door zweefvieg­

larven met een dichtheid van 0,007 in kas 9. Een dergelijke dichtheid 

werd in het V8ld (Pak,l977) ruim overschreden. 

2.Dit experiment geeft geen steun aan de veronderstelling dat S.avanae 

op de aar tot 2 x zo snel vermenigvuldigt als op het blad (Vereyken, 

1979). Ret tegengestelde kan niet worden bewezen, gezien de afwijken­

de omstandigheden in de kas, m.n. het feit dat de geveeugelden niet 

weg konden. Deze vertoonden bij het landen de voorkeur voor het blad. 
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BIJLAGEN 

bij hoofdstuk l 

G r a f i e k e n. 

I, II & III Gemiddeld aantal bladluizen per aar. 

IV, V & VI Gemiddeld aantal bladluizen per halm. 

VII & VIII Gemiddeld aantal bladluizen per halm op het blad. 

B a ~ i s t e 1 1 i n g e n • 

IX & X 

XI & XII 

Totaal aantal luizen per halm. 

Aantal luizen per aar. 
Aantal luizen op blad. 
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2. Inv1oed van predatie op de popu1atiedynamica van Sitobion 

avenae, een simu1atiestudie. 

2.1. Inleiding en 1iteratuuroverzicht. 

2.1.1. De kop~e1ing van het 1uizenmode1 aan bet gewasgroeimode1 

en simu1atie van de gewasontwikke1ing. 

Het doe1 van het b1ad1uizenmode1 is een koppe1ing aan bet gewas­

groeimodel, teneinde voorspellingen te doen betreffende de 

schade die de 1uizen in het gewas aanrichten. 

Bij blad1uizen is zo'n koppeling vrij eenvoudig uit te voeren, 

doordat deze geen fotosynthetiscb materiaa1 vreten 9 i.t.t. blad­

etende insekten. 

In een CSMP programma kan als volgt worden geformuleerd hoe de 

b1adluizen assimilaten onttre~ken aan de "poel" van reserves 

in de tarweplant : 

RES = INTGRL (IHES, NFOT - RCHS x RES - APHI) 

APHI = APHID x CONSR 

Hierin is 

RES = de poel van reserves. 

CONSR = de zuigsnelheid per luis in kg suikers per 

oppervlakte per tijdseenheid. 

APHID = aanta1 1uizen per opperv1akteeenheid. 

NFOT = netto-fotosynthes&snelheid van bet gewas. 

RCRS = de relatieve consumptiesnelheid van de reserves. 

Op een lager niveau in de hi~rarchie van het gewas/luizenmode1 

vindt echter ook een terugkop,t-eling plaats. Het gewas beinvloedt 
'If 

op haar beurt namelijk oak de fysiologische toestand van de 

luizen. In het model komt dit tot uiting doordat de v1euge1in­

duktie van de luizen mede afhankelijk wordt gemaakt van bet 

ontwikkelingsstadium van de tarwe. 

Op dit niveau hebben we te kampen met een tweetal prob1emen, 

n.1. : 

1. Hoe moet de ontwikkeling van het gewas worden gesimuleerd? 

2. Hoe ligt het verband tussen bet ontwikkelings-stadium en de 

vleugelinduktie bij de bladluizen? 

Wat de eerste vraagste1ling betreft, hierover is slechts een 
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schaarse hoeveelheid literatuur. ~r wordt meer aandacht aan de 

groei besteedt (Evansetal, 1975), dan aan het veel moeilijker 

te vatten proces van ontwikkeling. 

Eon eenvoudige manier om de ontwikkelings-snelheid van een plant 

uit t~ drukken, is door gebruik te makan van de inverse van de 

duur van ontwikkeling. 

Wannaw de temperatuur wordt ge1ntegreerd over de tujd, ontstaat 

een zgn. temperatuursom, die kan worden uitgedrukt in "graaddagentt 
R 

(Boussingault,l837) volgens: JCCTm _ d ) 

waarin: P resp. R de dag van planten resp. rijping voorstelt, 

T de gemiddelde dagelijkse temperatuur, m 
d een temperatuurdrempel waarbeneden de ontwikkeling 

stilstaat. 

Deze eenvoudige regel kreeg een voorspellende waarde, enerzijds 

vanwege de praktEche bruikbaarheid, anderzijds vanwege de 

relatie tussen temperatuur en ontwikkelingsduur die verschillende 

onderzoekers vonden. 

Marcellos & Single (1972) testten een ontwikkelingsmodel voor 

tarwe uit met lineaire temperatuurafhankelijkheid, verkregen na 

lineaire regressie-analyse van laboratorium- uitkomsten. 

zij vonden hiermee goede overeenstemming tussen de voorspelde 

en de waargenomen ontwikkelingsduur vRn tarwe na de bloei. 

Dit werd echter op nogal groffe wijze uitgebeeld (fig. 2.). 

60 

""2 
' 20 & 

..0 
0 

Fig. 2 -Relationship between observed 
and predicted durations of the post­
anthesis phase for two wheat cultivars. 

A. II e Festiguay. 6. o o Mexico 120. 

A. 6 1967. II o 1968. e o 1969. 

Equation of observed regression line: 

Y = 5 ·0 + 0·994 (R2 = 0· 755**). 

(Marcellos & Single, 
1972) 
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I•'igurtl J. Sunoru 64 hom cx.pm·lmcut l ~row~ iu 4 week~ (upper purt) 1uu.l ll weeks (lower 
. purt). 'From leh to right the puts rtpresout 24, 21, 18, 15, 4nd U''C, 

fig. 3. De vegetatieve en generatieva ontwikkeling van tarwe, 

bij verschillande temperaturen (Kolderup, 1974). 

Kolderup(l974) en Spiertz (1978) vonden dat de toename in ont­

wikke1ingssne1heid binnen het traject 10 - 25° c. gepaard ging 

met een tamelijk constante tamperatuursom (fig. 3.). 

Kolderup maakte geen onderscheid tussen de vegetatieve en 

generatieve fase bij het vaststel1en van de ontwikke1ingsduur. 

Alvorens de temperatuursomregel te gaan gebruiken, moeten een paar 
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dingen bedacht worden. ~en eerste, hoe vindt de reaktie van de 

plant op de temperatuur plaats ? Er zdjn veal aanwijzingen (de Wit 

et al.,l970), dat dit een m~mentane reaktie is. In dat geval 

kan hat rekenen met een gem~ddelde dagelijkse temperatuur een 

aanzienlijke fout opleveren, tenminste als de temperatuur-respons 

van de ontwikkelingssnelheid ook een nht-lineaire component bevat. 

In hat algemeen is een dergelijke component bij planten wel aanwezig 

bij temperaturen boven de optimale. Dit pleit dus voor een kleinere 

tijdstap van iemperatuur-integratie dan een dagelijkse. 

Hiermee is al een tweede bedenking tegen de temperatuursom-regel 

genoemd, nl. de veronderstelling, dat de ontwikkelingssnelheid 

recht evenredig is met de temperatuur boven de drempelwaarde. 

Robertson (1973) toonde aan dat bij tarwe een betere simulatie 

van de ontwikkeling ward verkregen door een niet - lineaire 

temperatuur-respons in te bouwen in het model. 

Tevens onderscheidde hij vers:'chillende stadia in zijn model, die 

door verschillende temperatuurresponsen waren gekenmerkt. 

De beginpunten van deze stadia waren: 1. zaai, 2. opkomst, 3. eerste 

knoop zichtbaar, 4. in aar, 5. zacht deeg rijp. 

Pak (1977) gebruikte gegevens van de Wit (~9?1) en Robertson (1968) 

om de ontwikkeling van de tarwe in zijn model te sturen d.m.v. een 

zgn. "forcing function". (Door interpolatie tussen opgegeven 

punten wordt de ontwikkelingssnelheid bij iedere willekeurige 

temperatuur berekend). Op daze wijze wordt recht gedaan aan de 

niet-lineaire temperatuur-respons. 

Vergelijking vRn de gesimuleerde ontwikkelingssnelheid met de gevonden 

waarde in het veld leverde echter nog wel een verschil op : v66r 

de bloei een te lage,~na Qe bloei een te hoge schatting van de 

ontwikkelingssnelheid. 

Men kan op deze wijze van sturen van de ontwikkeling in het model 

tegenwerpen, dat hat geen simulatie is, en dat de problematiek 

van de ontwikkelingsfysiologie ermee wordt omzeild. Daarop moet dan 

worden geantwoord dat de ontwikkeling van de plant slechts een onder­

deal van het model is, waarop devraag van toepassing is : "Hoe 

weinig metingen zijn er nodig om te komen tot een redelijk eind­

resultaat van de simulatie ?" 

Vermeldenswaard is hier nog de benadering van Wang et al. (1977) en 
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Gutierrez et al. (1977). Zij gebruiken in hun modellen ook graad­

dagen om de leeftijd van het gewas bij te houden. In hun model 

wordt het gewas echter beschouwd als een populatie van bladeren, 

stengels, wortels en vruchten. 

Vand:eze populatie wordt een leeftijdsstructuur bijgehouden m.b.v. 

een demogrsfisch model, dat oorspronkelijk in de dieroecologie 

toepassing vond (Streifer, 1975). Het model betSaat uit submodellen 

voor de vruchten, bladeren, etc., die worden beschreven met zgn. 

"balance equations" in de volgende vorm: 

d s d s 
~ + d a = -us • S ( t, a) 

Hiering zijn ten a resp. tijd en leeftijd ( in graaddagen), 

S is bijv. de totale hoeveelheid stengel op een belaald moment, 

u 8 is de relatieve sterfte-snelheid. 

Deze benadering heeft tot gevolg dat de introduktie van insekten 

kan worden beschreven met eenvpredator - prooi model, waarin het 

gewa~ als prooi wordt beschouwd. 

Wat betreft het verband tussen ontwikke1ingsstadium van de plant 

en de vleugelinduktie bij de luis, kan hat volgende worden 

opgemerkt. In het model van Pak (1977), dat ook bier gebruikt wordt, 

werd op grand van veldgegevens een toenemend percentage alalen 

gevormd gedurende de ontwikkeling van de tarweplant, mede afhankelijk 

van de luisdichtheid (crowding). 

Hat is nog de vraag in hoeverre daze gegevens a1gemeen geldig zijn, 

en of het ontwikkelingsstadium een voldoende beslissend kriterium 

is om er de vleugelinduktie mee te simuleren. 

2.1.2. Literatuur pr~dator/prooi mode1len. 

2.1.2.l.Klassieke mode1len. 

De oudste predator/prooi modellen worden gekenmerkt door louter 

wiskundige formileringen, waaraan nogal wat veronderstellingen 

ten grondslag liggen betreffende het gedrag van de beida soorten. 

Zo geldt bij de populatiegroeivergelijkingen van Volterra (1931), 

dat het effekt van interacties tussen de soorten momentaan is. 

Deze vergelijkingen zijn van de vo1gende vorm: 



all p 
bt\ l' Jt - a -

u h' ( -C ) J< dt = + l.j 

H i e r in i ::_; l , d u p r u u i- , r< d t:" 1) 1' u u at o ni i c h the i d • 

In een uatuurlijke 1:-'upulatie i!:i het et:fekt van interakties 

natuurlijk niet rnomer1taun. 

'I' h o til p son ( l ~) 2 Lt ) e n N i e h o l ti on ( 1:) j) ) , betrekken een nieuw onder-

deel van het preuati8proce~) in hun model len, door holling ( 1966) 

be s c h rev en a l s e e n 11 ex 1J1 u i t a t i e-c om p o n e n t" . 

rrhompson's en Nicholson's modeld:en veronderstellen een "random" 

zoekgedrug van de lJreua tor. (lJ it houd t verband met het fe it da t 

deze modellen oorspronkelijk waren ovgesteld voor parasieten. 

Parasieten maken nl. meestal geen onderscheid tussen wel - en 

niet geparasiteerde gastheren). Dit heeft tot gevolg dat bij toename 

vun de parasietdichtheid het percentage ~arasitering toemeemt met 

een snelheid, die evenredig is aun de dichtheid van de nag niet 

o ntd ekte proo i: 

d 1:.., 
d H = a ( Po - pl ) 

In geintegreerde vorm wordt uit: 
-at{ 

1 1 = P
0 

(l -- e ) 

Hierin is J-> 1 = het au n La l gevarasitetJrde 

.Po = de gastheerdichtheid 

H = de predatordichtheid 

l:l. -- een constants. -

gastheren. 

De biologische Letekenis van de cunstante a moet gezocht worden 

in de effektiviteit waarrnee de 1>redator de prooi- resp. de 

gastheerdichtheid beinvloedt .. ln het model van Thompson wordt 

deae bepaald diiir de eilegca.!Jacileit van de parasiet, of de "vraag" 

naar prooi, ~er tijdseenheid, van de predator. 

lJit heeft echter tot gevolg dat, als de "vraag" heel groat is, 

de overlevingskans van de ~rooi in het model te klein is. 

Dit komt doordat het aantal ontmoetingen tussen prooi en predator 

de poisson-verdeling volgt in het model. Deze kansverdeling gaat 

echter niet op als de ~redator/prooi verhouding groat is. 

Alleen bij een lage .!Jredator/.!Jrooi verhouding kan het model van 
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Thompson worden gebruikt, zoals b.v. Hughes en Gilbert (1968) 

deden voor de koolbladluis. 

In het model van Nicholson wordt de constante a bepaald door de zoek­

snelheid van de predator ("area ~f discovery"). 

Deze "area of discovery" wordt constant verondersteld. D it heeft 

tot gevolg dat bij lage predator/prooi verhouding de overleving van 

de prooi wordt onderschat, doordat de eivoorraad beperkend is, of 

doordat er dan veal tijd verloren gaat aan het eten van de prooi 

("handing time"). 

De bruikbaarheid van deze eenvoudige wiskundige modellen van predat~r/ 

prooi systemen ligt in hat inzicht dat ze verschaffen over de beteke­

nis van de dichtheden van de soorten. Door de gebrekkige en onjuiste 

veronderstellingen die er aan ten grondslag liggen, is de voor­

spellende waarde ervan echter gering. 

2.1.2.2.Functionele respons modellen. 

Holling (1966) ananlyseerde het predatieproces nauwkeurig ineen 

experiment. Hij onderscheidde verschillende componenten in dit 

proces, zoals de hanger van de predator en de loopsnelheid van de 

~rooi. Al deze componenten werden wiskundig beschreven en aaneen­

gebouwd tot een model voor het gehele predatieproces. Als uitgangs­

punt hiervoor werd de reaktie van een bidsprinkhaan op verschillende 

aantallen vliegen genomen. Met zijn ge~etailleerde model kon Holling 

de funktionele respons van de predator goed simuleren. 

Hij onderscheidde drie typen responsiecurven (fig.4). Hierin komt 

het belangrijke verschil met de theorie van Nicholson tot uiting, 

nl. het feit dat het Vangen en eten van een prooi tijd kost. 

Daardoor is de predatiesnelheid van de rover aan een maximum gebonden. 

Curve H2 in fig. 4 laat dit zien voor ongewervelde dieren, curve H3 

voor zoogdieren ( hierbij speelt een rol dat deze dieren niet 

aan e~n prooi-soort gebonden zijn, waardoor een leergedrag ont­

staat). Curve Hl is vrijwel niet van toepassing. Deze geldt 

voor dieren die zich voeden door water te filtreren, zoals kreeft­

achtigen. 
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Fig. 4. Funktionele responD 

volgens Nicholson (N) en 

Holling (H). Zie tekst. 

predatie­
snelheid 

t 

0 

I 
N 

---Hl---

~ prooidichthaid 

Fransz (1974) deed een soortgelijke studie aan een systeem van 

mijten en roofmijten. Een belangrijk verschil met de benadering van 

Holling ligt in de methode van simulatie. Holling berekende zoek­

tijden, loopsnelheden etc. m.b.v. diffrentiaalvergelijkingen. Alle 

predatiecomponenten hangen echter af van toestandsvariabelen, die 

niet constant zijn, zoals de hanger van de predator. Daardoor stuit 

de ananlytische oplossing van het model op moeilijkheden. Fransz 

loste dit op met een continue!simulatietaal. Hiermee kan een continu 

proces in de tijd worden gevolgd d.m.v numerieke integratie van alle 

snelheden. Deze snelheden worden gedurende slechts korte achtereen­

volgende tijdsintervallen constant geacht en hangen af van de waarden 

die de toestandsvariabelen en sturende variabelen in die tijds­

intervallen aannemen. 

2.1.2.3.De modellen van Gilbert et al. 

Gilbert et al. (1976) leggen in hun boek "ecological relationships" 

stark de nadruk op bet belang van veldwerk. Op Hollings werk hebben 

zij dan ook tegen, dat de vele er voor benodigde parameters in het 

veld niet kunnen word~ geschat. Ze werken met een empirische formule, 

die onder all~ willekeurige omstandigheden de overleving van de 

prooi uitrekent, zoals die in het veld wordt gemeten. In hun blad­

luizenmodel verwerken zij een numerieke respons van de predator 

door de dmchtheid van de zweefvliegeieren evenredig te maken aan 

de bladluisdichtheid, zodanig, dat daarmee de dichtheid van de zweef­

vlieglarven, die in het veld gevonden wordt, goed wordt beschreven. 

Frazer en Gilbert (1976) bestudeerden de predatie van Acyrthosiphon 

pisum door Coccinella trifasciata. Voor de simulatie ontwierpen zij 

een formula (Gutierrez en Wang, 1977 ), die ook door Wang et al.(l977) 

met succes gebruikt werd: 



- .~'( -

-- l 'I' l I ·- ) , 1 -aN o I b ) 
-1, J 1 i 1!U \ -t; )I No ( 1 - ~ A 

Hic;rin i:.:i h:<t- cie ttuuve\_dueiu vroulen gegeten op tijstip t. 

:< u - d u h u tJ v u \_: 1 h u i d 1J! · u u i a cHl we z i g • 

b _: de 11 V l' ~-L l f'> !10 l fl t:: i cl_ II van de 1_)reda tor. 

d -- <ie :::uuk:,llld hu id v 0._ 11 du Jlredator. 

1) he t i:FJ utul 1-_,r·ud u. to run .. 

,\ - bet o nd e r z u c h t l.~ gebied. 

l>it is uus in 1<~ite een Thum1~!_jon-rnodel met een correctie voor lage 

. ( -aTP) lJrooidichtbeld: Als No-+-0, dan blijft over: Na =No l- e , 

dus een Nicholson- Hailey model. 

Op deze manier wordt uitdruKking gegeven aan het effekt van honger 

bij de predator. De hunger wordt in het model dus niet beschreven 

als individuele gedral~~-.;colrllJonent, maar wordt "gemiddeld" over de 

po pula tie. ll et r'esu l taa t is, da t he t model goede voorspell ingen 

duet, ook als er weinig proui gevonden wordt. 

In fig. ~ wurdt dit duidelijk, als we in aanmerking nemen dat het 

model Vdn l•'ra2er en Gilbert (1976) het Nicholson-model benadert 

bij No~ 0 .. 

overlevingskans 
van de _tJrooi .. 
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waurgenomen over] evings­

l<ans per tijd:;eenheid 

van de proo i.. ( Naur 

Gilbert et al.,l976). 
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~ prooidichtheid 

Het voo.rdl::lel van deze benadering is volgens Gutierrez en ~tan~ ( 1977), 

dat de door hen gebruikte formule een hongercomponent bevat, en tevoons 

een model is O_l-J po})ulatieniveau .. F~r wordt zo eGn brug geslagen 

tussE~n het model van Holling en de modellen van Nicholson en 

Thompson. 

Hierte[Sen kunnen echter twee belangrijke bezwaren genoemd worden. 

Ten eerste het feit dat de toestandsvariabelen niet constant zijn. 

(Hetzelfde probleern als in het model van Holling). Daardoo:b is een 

analytische o_tJlossing van bet model mo~ilijk uitvoerbaar. 



u.i L;_·;all!·'>P''tnL 1,,_.,1.\.JrJ V<.Jul' huu '''udultl!en, en hieruit al:le parameters 

wLLJu;: LiCt::_lLL~:u, i.J,.V. uit huL lab. Hierduor hebben hun rnodellen 

eerdt!r l~t~tJ 1,\::.ctlrjjv~.JllJL:: d:.ut I.J~JJ voorspe1lende waarde. 

c~.l.2.,Lt.,Jlut /:':UI!l'Uih V;tll J'(:d:Jti~.JVe pre;datiesnelheden. 

In het aanhangse1 ~jti.i.ilt rH.d .. c.~l11il) J>roeramrna voor yredatie op blad­

luizen. !Iierin i.s t::H.!ll funktiunele resrJons ingevoerd door een relatie­

ve }!red at ie ~.) ne lh e id te v t:TO ndt~rs tell en, afhanke l ij k van de luis­

dichtheid. ~en numer.i.eke resrons i~ aanwezig doordat de geboorte-

en sterflhe-::>lwlheid van de 1)redator ook afhangt van de luisdichtheid .. 

d e z e be nad e r i nt~ is , i . t . t, .. d i e v a n H o 1 1 i ng ( l 9 6 6 ) en F r cl1s z ( l 9 7 4) g e e r 

op_tJervlakkig, omdat het gedrag van de soorten er neit in verwerkt is, 

zoals lool;snelheid, ver:L.adi.fl;ing e.d. Het voordeel is de eenvoud 

en daurdoor bJ.ntet~rbu~ll·heid. lJadelig echter is de tamelijk gebrekkige 

kennis over de ~redatoren. ~en belangrijke onbekende hierbij is de 

zoek-ef1 icienLie. Ifet verdient daarom a.anbeveling deze in een 

experiment te bestuderen. 
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2.2. !VIeth ode. 

2.2.1. Het prograrnmu. 

Het door ~ak (1977) besproken en getoetste simulatieprogramma werd 

verbeterd en aungepast (zie aanhangsel). Het werd eerst omgezet in de 

rnodernere CS!vi~ III taal. Daurna werd de nabootsing van de sprooing in 

de ontwikkelingsduur van de larven gewijzigd. De simulatie hiervanwerd 

gedaan m.b.v. een Fortran subroutine (BOXCAH). Deze wijzigingen hadden 

tot gevolg, da t de computer geen raad wist met de algebraische ''loop", 

die in het programma zit. Deze moeilijkheid kon tenslotte worden 

verholpen door een zgn. NOSORT onderdeel aan het programma toe te 

v o e g e n ( z i e onder "D Y NA M I C " ) • 

Aanpassingen moesten worden ingevoerd omdat de omstandigheden waaronder 

het experiment werd uitgevoerd, duidelijk afwijkend waren van veld-

oms tand igheden. De afwij king betrof tenminste drie faktoren. 

l. Het gedrag van de alaten. 

In hat oorspronkelijke model ward ervan uitgegaan dat alle alaten 

na hun vervelling het systeem verlieten, zonder te reproduceren. In 

de kas konden de alaten echter niet ontsnappen. Ze waren gedwongen 

zich opnieuw in het gewas te vestigen en droegen zo waarschijnlijk 

bij tot de totale reproductie. Een goede kwantitatieve schatting 

hiervoor is echter niet mogelijk omdat onvoldmende bekend is over 

het gedrag van de alaten. Daarom werden twee simulaties uitgevoerd 

waarin de reproduktiesnelheid van de alaten twee verschillende 

uiterste waarden aannamen. De eerste simulatie werd gedaan in na­

volging van l)ak (1977). Hierbij werd verondersteld dat alle alaten 

het systeem verlieten zonder te ~eproduceren. 

In de tweede simulatie werd het andere uiterste genomen, door te 

veronderstellen dat alle alaten zich opnieuw zouden westigen in het 

gewas. Hun revroduktiesnelheid werd in hat model gelijkgesteld aan 

2/3 x die van de apteren (Naar gegevens van Wratten,l977). ~en 

onbekend aantal alaten vond echter de dood door 's avonds tegen de 

hete lampen in de kas te vliegen. Ook bteven grote aantallen hoven 

in de kas rondvliegen vlak onder de ruiten. 

2. De ontwikkeling van het gewas. 

Bij het testen van het model van Pak was al gebleken dat de ont­

wikkeling van de generatieve fase van de tarwe langzamer ging dan 

volgens de simulatie. 
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Ook in de kas was dit het r:seval. Gezien de relatief hoge temperatU}lr 

in de kas verlie1) deze ontwikkeling zelfs vij traag (bloei tot 

tnelkrijp: jO dagen). Volgt:JHS .Spiertz (1978) kan door het toedienen. 

van stikstof de veriude van korrelvulling bij graan worden verlengd. 

Dit komt doordat het i'otosynthetiserend rnateriaal dan langer intakt 

blijft. 

Daar in het ex.tJeriment ht~t tarweblad opvallend lang groen bleef, 

wijst dit op een goede stikstofvoorziening. De potgrond waarin de 

tarwe was gep1ant, bevatte 86,8 mg. zuivere, vrij opneembare 

stikstof per liter. Dit kwam overeen met ca. 175 kg/ha, maar is 

moeilijk te vergelijken met de situatie in het veld om de volgende 

redenen. 

a. Tarwe in het veld wordt niet in potgrond geteeld en naast de 

gebruikelijke stikstofbemesting zal reeds een hoeveelkeid 

stikstof in de bodem aanwezig zijn. 

b. Staan er in het veld mei:ista1 400 - 700 halmen per m2, in de kas 

stonden er slechts l50/m2. Per plant was dus daardoor relatief 

meer N be,chikbaar. 

c. Om redenen genoemd onder 1.2.2. werd het aantal halmen per 

plant in de kas kunstmatig op 3 gehouden. Het regelmatig weg­

knippen van de jonge scheuten, die als "sinks" fungeerden, zal 

de drie hoofdhalmen ten goede zijn gekomen. 

Het is dus waarschijnlijk dat per balm meer stikstof beschikbaar 

was in de kas dan in het veld. In hoeverre stikstof bij de 

ontwikke1ing van de gradnkorrel ecln rol speelt, is echter niet 

bekend. 

Om een goede beschrijving te geven van de ontwikkeling van de tarwe 

werd het ontwikkelingsstadium in het model gebracht als sturende 

variabele. 

3. De temperatuur. 

In het oorspronkelijke model werd het temp~ratuurvarloop beschreven 

met een funktie waarvoor de daeelijkse minimum~ en maximumveld­

temperatuur als uitgangspunt dienden. Het verlopp in de kas was 

echter afwijkend hierv8 n. Meestal werd 's morgens een breed dal 

in het temperatuurverloop geregistreerd, en 's middags een vrij 

smalle piek. Doordat dit echter niet alle dagen zo was, kon dit 

verloop niet goed met een funktie beschreven worden. Daarom werd 

dit in het programma verwerkt, door voor elke dag een aant~gemeten 
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temperaturen up te geven. Interpo1atie tussen de opgegeven 

waarden gaf een goede b0schrijving van het waargenomen tempera­

tuurver1oop. 

De introdu1ctie van de kunstmatige predatie in het programma. 

De wijze waarop de ~redatie werd geprogrammeerd in CSMP is ana1oog 

aan de programmering van immigratie van a1aten in hat model (Dit 

1aatste vond in de kas waarschijnlijk niet plaats). 

De predat~esnelheid werd m.b.v. een zgn. IMPULS funktie uitgedrukt 

in een momentaan verdwijnen van de onder 1.3.2. verme1de aantallen 

gevangen rpooien ( ::: AHTPHE, zie in het programma onder "natural 

enemies"). 

De werkwijze voor de kunstmatige predatie was zodanig, dat de 

monstername van apteren de 1eeftijdsverdeling van de populatie van 

apteren weerspiegelde (zie 1.2.4.). Dus gold voor de verschillend~ 

leeftijdsklassen een gelijke relatieve predatiesnelheid. 

In het programma werd deze relat,eve predatiesnelheid ( ::: PRM03) 

berekend door het totaal aantal gevangen prooien te delen door het 

totaal aantal aanwezige prooien ( ::: PAF). 
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Hesultaten en ditiCUtisie. 

2.3.1. De povulatiegroei. 

In de figuren 7 a en b en 8 a en b staan de simu1atie-uitkomsten 

afgebeeld in grafiekvorm. Omdat de logarithmische scbaalverdeling 

enigszins misleidend zou kunnen zijn worden in tabel 8 de populatie­

dichtheden op 1 juni gegeven. In deze tabe1 komt voora1 bet verscbil 

tussen de gesimuleerde en de gemeten aantallen bater tot zijn recht: 

over het algemeen geeft de simulatie een te lage uitkomst. 

geteld gesimuleerd 

beha nde 1 ing zonder a1. met al. 

predatie 30 min 305 11 82 

zonder predatie 156 25 99 

predatie 60 min 207 0 58 

zonder predatie 156 22 90 

tabel 8. Aantal bladluizen per halm op 1 juni, volgens de telling 

en volgens de simulatie; al. betekent: bijdrage in 

reproduktie door alaten. 

Pak (1977) vond met hetzelfde model ecbter betere simulatie­

uitkomsten, tabel 9 geeft hiervan een globa1e indruk. 

veld kas 

gem. max. temp. 17,3 25,2 

gem. min. temp. 9,0 17,8 

vermenigvuldiging in 30 d. 286 3286 

idem, gesimuleerd 218 253 

idem, met al. 1966 

tabel 9. Overzicht van de gemeten en de gesimuleerde vermenig­

vuldigingssnelheid in 30 dagen in bet veld (Eak.l977) en 

in de kas. Aanvangsdichtbeid: o,22 luizen per balm. 
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Bij een gevoeligheidsanalyse voor de temperatuur die Pak met het 

model uitvuerde, kwam naar voren, dat een stijging van de temperatuur 

met 5° tot gevolg had dat de vermenigvuldigingssnelheid in 30 

dagen bijna 1,~ x zo hoog werd. Hierbij moat bedacht worden dat de 

revroduktiesnelheid in het programma (zie onder "relative bitth 

rates") boven de 25 ° snel naar nul daal t. A fgezien van de vraag 

of dit laatste juist is, kan het weinig invloed hebben gehad op 

de simulatie-uitkomsten, omdat in de kas de temperatuur niet of 

slechts gedurende korte dagelijkse perioden hoven de 25° uitkwam. 

Het lijkt dus niet waarschijnlijk dat het effekt van de hogere 

temperatuur in de k 8 s op de reproductiesnelheid onderschat is door· 

hat model. 

H:r is echter nog een ander temperatuurseffekt dat een rol kan hebeen 

gespeeld, nl. het effekt op de veroudering van de volwassen vrouwtjes. 

Tijdens het onderzoek was het opgevallen dat in het model van Pak 

(1977) de levensduur van de vrouwtjes wel erg lang was. Dean (1974a) 

geeft hiervoor lagere getallen op grand van laboratoriumonderzoek 

(zie tabel 10) .. 

temp. (oC •) 

10 

15 
20 

25 

Pak 

75 

82 

55 

45 

Dean 

17 

22 

22 

19 

Tabel 10. Ontwikkelingsduur in dagen van de volwassen vrouwtjes, 

zeals opgegeven in het model van Pak (1977) en volgens 

Dean ( l974a). 

In een simulatie werd daarom de invloed hiervan nagegaan op de 

groeisnelheid en de leeftijdsopbouw van de populatie. Hiervoor 

warden de getallen van tabel 10 gebruikt. 

De invloed van de snellere ontwikkeling blijkt zeer groat te ~ijn, 

als verondersteld wordt dat de totale fecunditeit gelijk blijft 

(zie fig.9): in vijf weken wordt 50 x zoveel geproduceerd. 
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00 

langzame en een sne1le ontwikke1ing van de vo1wassen ++ na 14 en 

na 35 dagen. Boven de diagrammen staat het totaa1 aantal luizen 

per ha1m, er in de percentages van de stadia. 



- )~ -

Deze verhoogde 11roduktie is het gevolg· van een daling· van de 

gemiddelde generatieduur• (bij 20°C van 17,5 naar 11,9 dagen, 

bar~kend vol~ens Birch,l94b). 

Deze generatieduur is zo belangrijk, dat oak bij verminderde 

fecunditeit (zie fig.9, zonder aanpassing van de reproduktie) toch 

nog een geringe voorSJlrong behouden wordt t.o.v. de populatie met 

een langere generatieduur. De werk0lijke levensduur van de vrouwtjes 

in het experiment is helaas niet bekend. In het veld en in het lab 

kan dit aanzienlijk verschillen (Dean. l974b,l974c). Het blijft 

daarom onzeker of de simulatie van de veroudering van de vrouw~jes 

onjuist is geweest. ~vel wordt duidelijk dat dit een belangrijke 

faktor is in het model. 

~en tweede oorzaak van het verschil tussen de telling en de simulatie 

moat gezocht worden in de fysiologische toestand van de planten. 

In 1.2.1. werd uiteengezet waardoor de planten zolang groan bleven. 

Hierdoor kon de reproduktie langer doorgaan dan gemiddeld in bet 

veld. Gegevens van Vereyken (1979) bevestigen dit. Vereyken 

sugc;ereert echter dat extra bemesting de vleugelvorming zou onder­

druKken en dat dat de oorzaak is van de doorgaande populatiegroei. 

In de kas heeft dit een rol gespeeld doordat de bladluizen ook op 

het blad reproduceerden en dus meer ruimte per plant hadden. Daardoor 

werd het dichtheidseffekt op de vleugelinduktie uitgesteld. Het 

effekt dat de goede stikstofvoorziening had op de levensduur van de 

vrouwtjes is echter onbekend. 

2.3.2. De predatie. 

Het effekt van de vredatie in het model hangt nauw samen met het 

gedrag van de alaten. Doen de alaten niet mee met de reproduktie, 

dan blijkt de predatie van veel grotere betekenis dan wanneer de 

Rlaten wel mee doen (zie fig. 7 en 8 en tabel 8). Omgekeerd geldt 

dat, indian er geen predatie optreedt, het gedrag van de gevleugelden 

pas na ongeveer het melkrijke stadium van de tarwe van betekenis is. 

Bij daze simulatie is het uiteraard van groat belang geweest dat 

alleen volwassen apteren zijn weggenomen, wat in het veld niet zal 

gebeuren door predatoren. Er kan echter wel sprake zijn van een 

bepaalde voorkeur. Zo bleek b.v. Aphelinus asychis, parasiterend op 

s. avenae, een duidelijke voorkeur te bezitten voor de larvale 

stadia (1<autapa$,, 1972). Bij een studie over de relatie tussen Aphidius 
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smithi en Acytho!::>i!Jhon pisurn bleek het geparasiteerde stadium van 

be~lissende b~tekenis voor de groei van de bladluispopu~atie 

(Campbell'"" (\·[ackauer, 1975). 

Tevens was t1et bij de simulatie van belang dat het totaal aantal 

bladluizen per halm steeds te laag was berekend. Daardoor is de re­

latieve predatiesnelheid te hoog uitgekomen. Uitgaande van de 

zoekefficientie en de vraatcapaciteit van Syrphus coro1lae larven 

(zoals die in het programma zijn verwerkt onder "functional response") 

kan de dichtheid van deze predator worden berekend, die nodig is 

voor de re1atieve predatiesnelheid die de computer hanteerde voor 

b.v. kas 9 op 19-5. Dit kan door te stellen: 

(MAXPHE I PHMX) X SYHL = AHT~HE I PAF " 

Hierin is : MAXPHE = de maximale vraatcapaciteit per s.corollae 
larve (100 volw.luizenldag) 

PH!111X = de 1uisdichtheid waarbij deze bereikt kan 
worden (= 150 1uizen per halm) 

SYHL = de dichtheid van de s.corollae larven 

A1~'l'PHE = de snelheid van ku ~iJ:t.Jna t ige predatie 
(101 luizen in kas 9 op 19-5) 

PAF = de dichtheid van de volwassen apteren op 19-5 .. 

Voor SYRL vinden we dan: 0,9 larven per halm op 19-5. Een dergelijke 

dichtheid li._~~:t op zichzelf niet onmogelijk. (Pak vond maximaal 

o,36, Rautapaa(l976) 0,15 larven per halm). Echter de bijbehorende 

~redatorlprooi verhouding is 114 en dit lijkt wel erg hoog. 

Pak vond rnaximaal O,U061, Hautapaa (1976) vond gedurende het gehele 

se izoen eLHl vtij c onstante verhoudi ng van t 0,001. Dean ( 1974a) 

·vond een hoogste waarde van ~ 0,1. Deze waarden worden meestal 

bereikt pas na de piek van de bladlui~enpopulatie. 

Twee belangrijke parameters van de funktionele responscurve maken 

het moeilijk de kunstmatige ~redatie te vergelijke met een 

natuurlijke. Ten eerste de zoeksneiheid. Deze was in het experiment 

oneindig groat, waardoor de bladluisdichtheid geen rol speelde. 

Ten tweede de behandelingstijd per prooi, die zeer kort was, nl. 

10 sec •• Een werkelijke predator is afhankelijk van de blad1uisdicht­

heid, maar hier staat tegenover dat deze meestal ook een numerieke 

respons vertoont, iets dat bij de kunstmatige predatie niet optrad. 
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Het relatiuf belung van inter- en intraspecifieke 
aantalBregulatie .. 

Bij het vergelijken van de simulatieresultaten met de experimentele 

uitkomsten is hat zinvol om onderscheid te maken tussen blad en aar. 

~~n van de conclusies van het experiment was nl. dat de alaten 

waarschijnlijk op het blad reimmigreerden en daar deelnamen aan de 

totale reproduktie. Op de aar was het effekt van de predatie dan oak 

~rater dan op het blad. Voorzover dit betrouwbaar was, bevestigt 

het de uitkomst van de simulatie, namelijk dat het gedrag van de 

alaten van essentieel belang kan zijn voor het effekt van predatie. 

Opvallend i.i<l1 in dit verband de conclusie van Vereyken ( 1979) dat 

de vle4gelinduktie, gevolgd door emigratie, niet alleen de groei 

van de populatie remt maar zelfs kan leiden tot een populatie-afname 

van meer dan de helft. Betreffende de ineenstorting van de populatie 

suggereert hij dat dit vooral een onderdeel is van intraspecifieke 

aantalsregulatie, en dat de populatiepiek van natuurlijke vijanden 

ook veroorzaakt kan worden door de bladluispiek (amdat de eerste 

meestal na de tweede kamt), i.p.v. andersom. 

Heynen (1979) verwerkte de door Vereyken gevonden correlatie 

tussen vleugelinduktie en dichtheid in het luizenmodel, maar kon 

0r geen teruggang van de bladluisdichtheid mee verklaren. 

Hiervoor is ~r~datie ~odig (Pak,l977). In het veld kan emigratie 

belangrijk zijn (Adams en Drew, 1964), maar dan pas bij hoge 

dichtheden. Aangez.ien vleugelinduktie, en daarmee aok emigratie, 

een dichtheidsafhankelijk verschijnsel is, moet oak de faktar 

natuurlijke vijanden betrokken worden lbij het beoordelen van de rol 

die ze spe len in de aanta lsregula tie.. In het experiment vond een 

snelle afname van de dichtheid op de aar plaats bij alle behandelingen, 

toen er totaal 50 ~ 100 bladluizen per aar aanwezig waren. 

Was de predatiesnelheid hager geweest, dan waren de aantallen lager, 

maar tevens zou dan een geringer percentage emigreren in de erap 

vo lge nde genera tie. 

Onafhankelijk van de predatie is echter de invlaed van de plant op 

de reproduktie en de levensduur van de luizen. Watt (1979) schreef 

het verloop van de populatie voor het grootste deel toe aan deze 

invlaed. Oak in de kas zal dit een rol hebben gespeeld op de .a.a).f, 

want daar trad zander predatie een snelle dichtheidsafname op. 

In het model maet daarom de re~raduktiesnelheid en de sterftesnelheid 

mede afhankelijk worden gemaakt van bet plantstadium. 
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2 • 4 • C o nc l us i c; t> • 

1. Door de Vi.l n de Vd lu::; i tua tie at'w ij kende oms tand ighede n in de kas 

is het hierin uitgevoerde ex~eriment geen goede toets voor de 

j u is t l1 e i d van he t b 1 ad l u 1 z e nrn ode l • 

2. ~ventueel vulgende proefop~etten met hetzelfde doel moeten 

voldoen aan de volgende voorwaarden: 

a. de alaten moeten het systeem kunnen verlaten. 

b. het aantal halmen per rn2 moet overeenkomen met de veld­

situatie. 

rre denken valt aan een deel van een 1\..arweveld. Dit zou dan 

zodanig van de buitenwereld moeten worden afgesloten dat wel 

emigratie van alaten, maar geen immigratie van predatoren plaats 

vindt. Of een systeem waarin wel immigratie van predatoren 

plaats vindt, maar waarin dit wordt geregistreerd. 

3. De verouderingssnelheid van de vrouwtjes is een beslissende 

faktor voor de groeisnelheid van de populatie in het model, 

bij een gelijkblijvende totale fecunditeit per vrouwtje. 

4. De reproduktie- en sterftesnelheden van de luizen op de aar zijn 

tegen de tijd van het afrijpen sterk afhankelijk van het plant­

stadium. Daarom moet overwogen worden dit in het model te 

verwerken met het oog op simulaties van laat op gang komende 

bladluis-epidemie~n. 

5. Bij het yaststellen van het belang van de predatie voor het 

reguleren van de bladluisdichtheid moeten oak de faktoren 

emigratie en reimmigratie betrokken worden. Inzicht in de vleugel­

induktie is daarom belangrijk. 
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.;r G :-- r: .S r L rr::; -5 • , 1 • , ~ li., 3. 4 6, 1 5 • , i • J. o, 2 ':'. , 1 • 0, 2:: • , l • 2 5' 2 7 • 5 r l • 4?, • • • 
3!5. d .. ·~ 

*** i·:n;r.rrR,A"~"I...,i: !AI:JLE~ *** 
fT 1I:C'TT0" 11!71Gf 1 n,:(l. 1 0atle3t0at1e ,o,l,l,S,0,4t2a•l• 
f u i: (" T I 0 ;· i' IT' c f' f 1 • = 0 • 1 (' • 2 s , 1 • 3 , 0 • 2 , l • 4 ' 0 • 3 :;i , 1 • 5 I v • 6 s , 2 • , 1 • 
rr'r.~"TTGi' :Tp·(.i!':" 1 1o.;:0,,o.7~,1.3,:'l. 5t1·~,o.ss,1.c;,o.9s,z.,t. 

ft'!'"' ':L I ()f: 1·' I''Cr> 1 1 iJ 0, = 1.), , n, 9 1 1 • • 0 • 9, l • S ' 0. 95 1 2 • 1 l • 1 2 • 1t 1 • 
Ft:rr:·r~c;· •,JH'Gr, 1 ooo .=o., v. 9, 1·, o. ~, 1. s,o. ~5, 2., 1, 

*** Sf.X FATTC or S • CflR~L!.J\F: *** 
AFGrs; SFXFT=·s,,~.7·15,,o.7,20,,o.s,zs.,o.~s,3s.,~.4s 

*** CT::Yf'Lf'P 1·L:·'T RATES or 1'HEi'\,. FLA!:T *** 
Af'G~N R~RWl~~-~.,O.r10,,,cg~,l7eta0125,25,,.o17,J2.,,o20S,J5,,,022 
AFGrN R~RW2T~-s. 1 o.,1c.,o.ot,3~.,o.o3~ 
*** TEiiPEflA';t!f'E DATA GRrE;ql11USES *** 
Arcr.n TEllP't•l17., 2 0. t t 1 (!,, 20,, 119.1' 1 '7 •, 119 • J r 17 •, 119 • t, 29,', •, 
119e8121et120c1•1Sef120e411Bef120.7r2~.,121•2•l7•r121e6r24.,,,, 
121e71l9,,1?.2.,19.,122e25t17,,17.2,Sf~3,,122.6t19et12J,,19,,,,, 
123.;S,t7.,123,s,ts.,t24.1,17.,t24.~,ta.,t25,,17.,125.5,22.,, •• 



125.6,~~.,12~.7~,19.,12~,,19,,176.~5,17.,126.5,18.,12~.,18.,, •• 
1?7,J,2Cot1~5,, 17.tl2Pe~t'6.,12P,75,21 ot129,,17.,129,?5,16ofo•• 
129.6,3C,,12~,3,~2.,130.JS,17,,!3C,35,17,,13J.~5,29.,l31,0S,l~.,.,, 
l31.~,~~.,1J~.G,2S,,l31.75,2u.,140.,20,,14~.3,18,,140,6,2G,, ••• 
14J,7,26.,140.~rZ1,,14l.lr18,,1~2.G,2~.,143.4tl7.,14J,~,26.,, •• 
114. 1 ?l, 1 !~6.c,'J, 1 1~6.~,27. 1 14~.1,12. 1 147,3,18.,147,6,29,,,,, 
11&,,2u,,t4~.,z~.,149.5,21.,1~9.6,2q.,l49,65,24.,15o,,17., •• , 
1~v.3,1i,,leo.7,24.,1~1.,1S.,1~1.~,t8,,151,6,2~.,152,,1B,,,., 
1~2.3tl~,,152,6t25,,15J,,t9,,153,35t1n,,153.~r24,,154,,18,,,,, 
l54.25,1B.,,~1.~,~4.,15~,,zo.,1~o.,,o. 

******Cl:.l/"r_rr ;,'7'rr,; C!~.~ T:;:EE!' ,..lf A'?I[ S 
7('11.--'~f,:;:;rr~cr.':+L;..:~c: ~ 

!' Af''' :;P .;r ;- P \Jr ;- l.r, r "1' t ;.., [\Vt·1 + L<M;:_ 'f i.,; 
~t~, ,..,•·-~f"' Qt.!•I~--Tf . · r~ o - l"' ~ , tv J 1 .,. ~~ 

F'I\P.~r ;;TIL:::131,~0 

rAr:t.:: :JAr" 1, 20 '=1. 
PAH";' :;i?f"31 1 33 ·:::1, 
P f·.Ff..l' SAr"";:;;f"\. 
LiBrL GPf:tT"crrsr n:,5, ,sr;q:rr·c f..'l' 27 jJ'F.IL 1'?78, r;r· Pp,Er;l'J:ro::,i:u Ci"JrTRiiJ, P..Lh!., 
J l' T ~ t:.,., F' t\, r I tf .:.. rEI r 1'1 r , r p £'"' , ~LA 
r -"Cr. ··Z'tir=.,, ;-;y··cr;:.: P', ~·, ·r; 
TIL .. F rn:""I";:4G,,f'!:;L7=,"'l,C 1JTrr::tJ:;1,,P'"'[EL:l, 
;;r:!"Gr· ?U"': 
t:t'[' 

P ,1. P ;. : · C r ll S l = c • 1 C J ~'.;:. 2;: n , , C n L S 3 = Q • , r V' S ~ = n • , •• , 
C 0 l :-: ~ = !) • 1 C" Ci ~· ~ 6:::; C" , , \: 0 L S 7:; 0 , 
P~F.:-,:: H.M'V:, ·; l, ILt;?I<=O •, TLl;i>,T_';:; 0., r:lT:, OvS 
P'f'_.F.·;: cr;;s1=1')l.,C'c:·c2=:?18.,cr:;iSJ=~ti7.,rc:;._..1=1c8., ••• 
cnr~5:3n7. ,rc•rc~;:;335, ,;:;;;!S7=3·~5. 
LHC'L GPEr.:;!"(Jl'Ct=: ;;;.;, '"'t PPCnA,.l0i' ~J "r·r, 
onrrrr.•'T' f'i\f I .. ;.r}:, P'T, pPC!"'', J,LA 
Pi<.G::" ::"f'. 11 l!'"'=3, "r'L(.;T;;3, SY'!'Br"1L: c F' I~:,"/ 
EfT[.' 
p~.p "...1~ !Lilr-v=, 01, ILM~\·i=C., IL.\?.!';:;0 •, Vf=. 0U5 
[',\p,~,;· crn::;t=v, 1 C'O~'S2=r· • ,Crlj;S3=v. ,ro~:G~;::(',,, •• 
crr:-:s=o. ,rCJ"~6=0., cO!;S7=o. 
!JI~i3rL Gr SFIT0l1Sf tip, • 9, ''/Ff:i' ro PFt:r A,.. In I: \iOULI,; d;•,VE ': ;,r;::;!; PLACE 
f'lP!rl'.,. Pt,• 1 r·;..rli, pr:r, t'P S"" 1 .~LA 
FAGS c:;~rUt-:3 1 i 1PLO"l":;,3, SY'i'SIJL= CP, ~~ 1 r.•) 
EflLl 
STl·"" 

.J~'DF'C~'Tii:': !1QXCAF'.(D!' 1 SD,P.~ 1 ,rr·,··, 

$ OfT!,'I'O~,"'L) 
COh''O;' 
C I;FSrR''-'If'G f, ! t J, t"'USd, n.,r·.: A''P SYllBOLlC ,~RGU!'L:JTS 

Ir CTlliF,GT.o.~ Gn 1'(.) 1 
"i (IPDEX+ l) ;;O, 5 
i.' C IlJDF'X+2) :;c, 
J=IT'DF.X+2 

Dr'! 7' I :;1 1 !! 
J=J+l 

2 l'CJ);;Q, 

C i: IS SET TO y,:U-4t1E fi"lR !lEXT ':'If,1E STEP 
1 ;r1Df.X=lrPEX+ 1 

F'-'Sfl = 1. 
IF ClCl~DEX),LT,1.) PUSH~o. 
f •AHAXlCN•OP*rELTtla•H*CSD*DR)**~) 
YClNDEX);YCIN~EXl+U*OR•DELT/f•PUSR 

r··r r~:=;:~·r·~x+ 1 
:r:;L::J:CI''[,....X) 
PI~" ::;:_, *"C:.,.J~L-~>- ( la ... :-:>;;-~~oL:rJ:.,-) *;.-ll-['f' /F' 
:: c r '· r r ;.: ) ::; .,. ..; ~ ;:. 1 + c R i ; : .. r r T ; L 4r I , r • .. r:.. ('1 ; • ' * r c L -r 
rr c:ur:·Lr;o.r:r.:.c:.) Gr: o;-c 3 
[TC" ::I"l Ci~,. tv C :r;;r:~q I[ EL ~ 
Ynn r.;<J=". 

3 rrr;sr' ::f'Tr;) 1 ~* ( 1· !f'·F':i T-r,n) o~~>f 
DO 4 I:: 1 

1 '' 

::·~r ."'rr. 

It' Dr ~':=r·0r X+ 1 
C1 .,T =Y' I .. 'L·E:\~ .~ Sli 
Ir?~L=!~7AL+Y(I~ FX) 
f ::_-:.c·-Y(I;'"" X)-li-f,''•'"'T'"" 
rr r;.rcrn.r:-::.1. •35) c;r cc.; 1 
YCr·~~~;~:;:Y(L;rr.:' +f-*r:n,-
fLL~~~.~ =C""T 

;.r·r·;.;·· 
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