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voorwoord. 

nit verslag geeft de resultaten van m~n bezigheden in de periode 

oktober I979 - april I980 weer. 
In het kader van het projekt primaire produktie van de sahel ben 

ik begonnen met het opzetten van een simulatie-model dat de levens­
cyclus van d~ie sahelgrassen beschrjjft.' 

Aanvankel~k is in samenwerking met sjoerd Andela de kieming ge­
kwantificeerd. naarna is dit kiemingsmodel gemodificeerd en het 

onderdeel si$e·rfte. van de kiemplantjes is ingebracht. Aanzet is 

gemaakt tot ltwantifikatie van de biomassa-produktie en de konkur­

rentie. 

ne volgende persona~ wil ik bedanken voor hun adviezen bjj het 

opzetten van het model: Qonnie, Jan, Wim, Frits en ajjn begelei­

ders Kees en Henk. 
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I. Inlaiding, 

I, Algemeen. 

Het simulatiemodel,,·dat beschreven is in dit verslag$ is opge­

zet in het kader van het projekt Primaire Produktie van de Sa­
hel(P.P.s.). 

E~n van de problemen die men in dit projekt bestudeert, is de 

verandering van de soortensamenstelling van de natuurl~ke Sa­

helweiden. 

Breman en Cias'( I97?) hebben de vegetatie.dynamiek bestudeerd 

in een overgangsgebied van savanna naar Sahel. Ala gevolg van 

de droogte in de jaren I972-I973 zagen z~ een verd~nen van de 

meerjarige savannesoort Andropogon gayanus, Deze werd vooral 

vervangen door ~~njarige pioniers(Borreria ssp,) en door een 

enkele Sahelsoo·rt(Blepharis linariifolia, Schoenefeldia gra­
cilis), die naar het zuiden afzakte, Vanaf 1976 begonnen de 
snelkiemende grassen Schoenefeldia gracilis en Diheteropogon 
hagerupii een steeds belangr~kere plaats in te nemen in de ve­

getatie van langzaam kiemende pioniers, terw~l ook weer meer 

en meer jonge planten van Andropogon gayanus werden waargeno­

men, maar kwa biomassa was hun aandeel nog onbelangr~k(Breman, 

I980) • 

Naast de verandering op lange term~n vindt er ook een jaar-op­

jaar verandering plaats.· Faktoren die deze dynamiek bepalen 

regenregime aan het begin van het regenseizoen, bewei­

ding, bemesting, vuur ••• Een voorbeeld hiervan is een veld­
waarneming gedaan in een bepaald vast kwadrant(site I6); in 
vier opeenvolgende jaren z~n hier vier verschillende dominante 
eoorten waargenomen(Tabel I). Dit z~n achtereenvolgens: Era­
grostis tremula, Cenchrus biflorus, Schoenefeldia gracilis sa­

men met c. biflorus en Elionurus elegans. 

De bruikbaarheid van vegetatiekaarten van Sahelwaiden, geba­

t3enmalige vegetatie-opnamen, is erg twjjfelachtig bjj 

het oro1tbrekeri van inzicht m. b. t. de vegetatiedynamiek.. 
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Tabel I. De totale biomassa en het relatieve aandeel van ver­

schillende soorten aan het eind van het regenseizoen, 

zoals waare.:e.nomen op nt te 16 (in lich t glooi.en d duin­

gebied met ± 450 mm gemiddelde jaarl~kse regenval en 

lichte begrazing). 

1976 I977 1978 I979 
Totale jaarl~kse regenval mm 420 200 .350 300 
Geproduceerde biomassa t/ha 2.0 0.6 2.5 o.g 

droge stof 

Eragrostis tremula % 53 8 8 0 

Cenchrus biflorus % 8 34· 30 IO 

Eli.onurus elegans % lL~ 27 I? 63 
Schoenefeldia gracilis % 0 I 27 I 

Overigen % 25 30 I8 26 

2. Studies aan de dynamiek. 

De Ridder(I979) hecft de invloed bestudeerd van de aard van 

de regenval op ~5njarige weidevegetaties. H~ heeft hiervoor 

proefveldjes gekozen op een ranch in Niono (Mali) in een ge­

bied zonder beweiding. Door aan het begin van het regensei­

zoen de veldjes te besproeien of af te dekken heeft hij varia­

tie aangebracht in het regenpatroon. 

H~i komt tot de konklusie dat de regenval in het begin van het 

seizoen en dan speciaal de grootte van de regenbui en het al 

of n'toL volgon vo.n mo0rdere bu ion (:Jen bepalonde fahtor ts voor 

de vegetatiesamenstelling in het betreffende seizoen. 

Hij geeft a.ls mogel~jke oorzaken: 

I. De verschillen in kiemsnelhej.d en vestigingsstrategie tussen 

de verschillende soorten. 

2. Verschillen in droogtegevoeligheid tussen de soorten. 

IJater in het seizoen kunnen nog verschillen optreden in bio­

massa per soort door verschil in konkurrentiekracht. 

Beck(I978) heeft aan de eerste twee aspekten onderzoek verricht 

in de klimaatkamers van het CABO. 
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H~ komt tot een verdeling van kiem- en vestigingsstrategien 

in optimisten en pessimisten. 
En optimistische k1emer is een soort die snel en aynchroon 
kiemt, terw~l een pessimist langzaam en niet synchroon kiemt. 

Een soort die optimistisch is in z~n vestiging neemt na een 

regenbui snel ruimte en beschikbaar water in beslag, wat b~ 

doorzetten van het regenseizoen tot een voorsprong in de kon­

kurrentie kan leiden en zo tot een grate droge-stof produktie. 

Van Loon(I979) heeft de hypothese van De Ridder getoetst dat 

een verschillende kiemings- en vestigingastrategie tot ver­

schilDen in de soortensamenstelling kan leiden. 

Hjj heeft daartoe een aa.ntal verschillende regenbehandelingen 

bedacht, die elk een snelle of langzame kiemer zouden moeten 

bevoordelen. Snelle kiemers zoudenin het voordeel z~n als na 

een regenbui er voldoende water aanwezig bleef, terw~l lang­

zame kiemers in het voordeel zouden z~n ale de eerste kiem­

flush, bestaande uit snelle kiemers zou afsterven door te lang 

wegbljjven van de volgende bui., 

Met betrekking tot dez·e verwachtingen konstateert hjj dat die 

voor sommige behandelingen wel uitgekomen zjjn en voor andere 

behandelingen niet. Hij komt tot eenzelfde konklusie als waar­

toe De Ridder gekomen is nl. dat het aandeel dat een soort 

heeft in eenvegetatie stark kan varieren als gevolg van een 

verschillend regenpatroon t~dens de vestiging van de vegetatie. 

Het simulatiemodel is opgezet met het doel de faktoren die 

bepalend zjjn voor het aandeel van de verschillende soorten 

in en vegetatie met elkaar in verband te brengen en hun re­

latieve belang te onderzoeken. 

De soorten die als voorbeeld gekozen z~n, zljn dezelfde als 
Van Loon in zijn potproeven heeft gebruikt nl. Canchrus biflo­
rus, Schoenefeldia gracilis en Eragrostis tremula. 

ten 
van het simulatiemodel is om soortseigenschappen 

van. kieming, vestiging, konkurrentie, biomassa­

ficeren en met elkaar in verband te 
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brengen. Dit kan meer inzioht geven in de faktoren die de ve­
getatiedynamiek onder vereehillende regenkonditiea bopulen. 

Een aantal eigenschappen van de betrokken soorten in de ver­

schillende levensfasen van de plant z~n gekwantifioeerd. Dit 
heeft tot de volgende opbouw van het model geleid: 

- Kieming van de verschillende soorten. 

Kiemi:ngsparameters zijn de tijd voordat de eerste kiemplanten te 

voorschijn komen, snelheid en spreiding van kieming, maxi-
maal kiempercentage. 

- Sterfte van de kiemplantjes. 
De sterfte die optreedt onder de kiemplantjes na een ikie­

mende' regenbui, is afhankelijk van de soortsafhankel~ke re­
aiatentie tege~ droogte en van de grootte van de 1kiemende 1 

bui. 
- Konkurrentie tuaaen de verschillnde soorten en tussen de 

planten van de verschillende kiemflushes. 
Dit onderdeel is gebaseerd op het konkurrentiemodel van 
Baeumer en De Wit(I968). 

- Biomassaproduktie van de soorten ala ze eenmaal gevestigd 

zijn. Dez·e wordt bepaald door de potentiele produktie van de 

soorten en door de ruimte die ze in beslag hebben genomen. 

De kieming van het zaad en de sterfte van de kiemplantjes vor­

men samen ~'n onderdeel. De parameters waarmee deze ontwikke­
lingsfasen beschreven worden zijn geschat uit potproeven van 

Van Loon(I979). Ter kontrole van dit o~derdeal z~n de ve~echil­

lende regenbehandelingen die h~ de potten gegeven heeft, naga­
simuleerd. De output van dit onderdeel, de aantallen kiemplan­
ten die zich kunnen vestigen, vormt de input voor de volgende 
onderdelen. Daze onderdelen, konkurrentie en biomassaproduktie, 

worden in dit veralag grof bena.derd. Zij dienen nog verfijnd te 

worden voordat ze aan proefresultaten getoetet kunnen worden. 

De konkurrentieparameters z1jn geschat ui t standdichtheidsproe-. 

ven, gedaan door Spittel(I977) voor Schoenefeldia gracilis en 

door Bouman(nog niet beschreven) voor Eragrostis tremula en 

Cenchrus biflorus. 
De uiteindeljjke output is de biomassa van de verschillende 
soorten aan het eind van het regenseizoen. 
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Het model is tevens getoetst aan resultaten van proeven die ge­

daan z1jn door lDl berse en Baan-Ho fman (CABO). 

Z1j hebben gekeken naar kieming van zaad in grond die afkomatig 

was uit site I6(zie I.I) en vervolgens naar sterfte onder ver­

schillende regenregimes. 

De gebruikte simulatietaal is CSMP. 

In het model z~n twee verachillende notaties voor CSMP-atate­

mellllts gebruikt: 

- Array-integralen en -parameters. 
De relatie tussen arrmy-grootheden worden in een 'DO' loop 
geplaatst wat resulteert in een i maal doorlopen van de 'DO' 

loop bv. DO 5 I = r,ro 
A(I) • B(I) x C(I) 

5 CONTINUE 

In dit geval wordt de 'DO' loop IO maal doorlopen, zodat 

A I .t/m IO berekend is, waarna het programma vervolgd wordt. 

Een voorwaarde voor het gebruik van de 'DO' loop is dat deze 

alleen in een NOSORT-section geplaatst kan worden. 

- Voor de PULSE- en IMPULS-funktie is de indexe!!notatte gebruikt, 

omdat daze funkties niet funktioneren in een 'Do' loop. De 

notatie die eruit ziet als A'I,IO' = B'I,IO' + c•I,IO' wordt 
door de preprocessor COSMOP omgeschreven tot 

AI=zBI+CI 

t/m 
AIO :: BIO + CIO 
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II. Kieming en vestiging. 

I. Kieminesverdeling. 

Gezocht is naar een kiemingsverdeling om de kieming van de drie 

Sahelspecies vast te leggen. 

~Janssen( I974; heeft de kieming van twee winterannuellen gesi­

muleerd. Tijdens het kiemproces bevindt he~ zaad zich in ver­

schillende ontwikkelingsklassen die in z1jn model zljn aangebracht 

door middel van een 'boxcar train' met een dispersie. In deze 

·klassen nemen de algemene metabolische aktiviteiten van het 

zaad toe en de vorming van een zaailing uit het embryo vindt 

plaats. De verbl~fst~d in iedere klasse wordt bepaald door de 

temperatuur en de vochtigheidskondities. 

B~ het optredeh van droogte doorlopen de zaden in tegengestelde 

richting de klassen die ze eerder onder goede vochtige kondi­

ties hebb~n doorlopen. De zaden die zich in de laatste ontwik­

kelingsklasse bevinden gaan dood bij optredende droogte omdat ze 

in een te ver gevorderd ontwikkelingsstadium z~n om nog reversi­

bel te z~n en nog niet ver g~noeg om als gekiemd aangemerkt te 

worden. 

In tegenstelling tot het model van Janssen wordt in hat in dit 

verslag gepresenteerde model uitgegaan van de kiemingsvergelij­

king die opgesteld is door Van Loon(I979) en eomodificeerd door 

Andela(I980) :Y = C (I- F:XP ( -A ('r- IND) 2 )) (fig.I). 

waarin Y = kiaming 0p tUdstip T 

C = maximaal mogeljjke kieming gezi.en he.t. aantal ·kiembare 

F.XP = exponentiele macht ~zaden. 

A - maat voor de helling van de kurve 

IND = induktieperiode; dit is de periode tussen het begin 

van de regenbui en het te voorsch~n komen van de 

eerste kiemplantjes 

De kiemingskurve van Van Loon wordt gckarakteriseerd door de 

soortsafhankel~ke parameters A, C en lND. 

De gebruikte waarden van deze parameters voor de verschiJ.lende 
soorten zljn uitgezet in tabel 2. 
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Cenchrus biflorus Schoenefeldia gracilis 

I 2 3 

Eragrostis 

4 5 
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IND:::: 0 
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tjjd( dag) I 2 3 4 5 

c = 97 % 
IND = 0 

6 

tremula 

c = 74 % 
INIT::::: 0 
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" , , 

' ' ' ' l 
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4 5 
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tjjd(dag) 

Fig. I.Kumulatieve kieming~ 

kurven op grond van waarne­

mingen van Van Loon(I979). 

De gesimuleerde kurven z~n 

bepaald met : 

Y = C (I-exp(- A( T-IND) 2 )) 

waargenomen waarden 

gesimuleerde waarden 



- I3 -

Tabel 2. De in het model gebruikte parameter-waarden voor de 
drie soor.-ten. 

Soort A ( dag-2 ) c (kiempla»ten) IND (dag) 

Cenchrus biflorus 2.5 90 0,72 
Schoenefeldia gracilis r.r 90 I.40 
Eragroetis tremula Oe04 IIO 0,40 

2, De induktieperiode, 

De induktieperiode is de t~d die het zaad nodig heeft totdat 
de eerste kiemplantjea te voorsch~n komen vanaf het moment 
dat de wateropname begonnen is. 

Bewley en Black(I978) verdelen de induktieperiode in drie fasen 
( f1g,2). 

"------.---~--.. --·--·-·----·. ,,_,. ___ ,_,,...,_,,1.-·l.oT:.-.,.,4"·tt'~~t·.....,. .... ~~---·---

Time ___.., 

- - ·- ·--------

Start of visible 
germination 

Fig,2. Wateropname van kiemende zaden in drie fasen (Naar 

Bewley en Black,I978). 

Fase I: Door de matrixkraohten van de celwanden en de celinhoud 

van het zaad heeft het droge zaad een matrixpotentiaal van 

some meer dan -4000 bar, wat veal lager is dan de waterpo­

tentiaal van de grond. Als gevolg hiervan vindt er een pas­

sieve waterstroom het zaad in plaats. Dit proces beet imbi-

~\ t~~ %\:\ t~%%x\\ x;·~ \\\1] ~'M},_ ~q% Q\\'1 '\~~~$.; ~Jt.d~H\~ 
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maar niet bjj zaden waarva.n de zaadhuid impermeabel is. 

Fase II: In deze faae vindt nauwel~ks wateropname plaats, maar 

vooral metabolische processen vinden plaats. Een deel van 
deze processen gaat niet verloren bjj optredende droogte. 

Fase III: Als gevolg van de wateropname in deze fase wordt de 
turgordruk verhoogd.Wanneer de turgordruk te hoog wordt met 
betrekking tot de celwandelaaticiteit, springt de eel stuk 

en kan het worteltopje doorbreken. 

In het kiemingsmodel is uitgegaan van een verdeling van de in­

duktieperiode in drie -fasen,te weten FI, F2 en CP. Deze drie 
fasen zjjn niet identiek aan de fasen I, II en III in het m&del 

van Bewley en Black 

FI bestaat voor de aerate regenbui uit de imbibitieperiode en 

een gedeelte met reversibele metabolische processen. Voor de 

volgende buien bestaat deze fase bovendien uit een gedeelte 

voor herstelprocessen die na rehydratatie van het zaad plaats­

vinden. De FI-periode moet na iedere regeabui opnieuw doorlopen 

worden. 

F2 is de fase die b~ opeenvolgende regenbuien alleen gedurende 

de eerste regenbui doorlopen hoeft te worden. De totale induk­

tieduur wordt na de eerste regenbui verkort met de F2-fase. 

Het uitgangspunt hiervan is dat bjj optredende droogte na een 

regenbui een gedeelte van het opgenomen vocht niet meer ont­

trokken wordt aan het zaad en een gedeelte van de metabolische 

produkten niet ve~loren gaat. 

uitgangepunten gelden voor Cenchrus biflorus ter­

w~l de induktieperioden van Eragrostis tremula en Schoenefeldia 

gracilis op een andere manier verlopen. Eragrostie bl~kt pas 

te kiemen nadat het zaad, gesommeerd over alle regenbuien• in 
to ongeveer 35 mm regen heeft gehad. De oorzaak hiervan 

zou het uitspoelen van remstoffen kunnen z:tjn. Ala Eragrostis 

kiemen is zjjn induktieperiode vrjj kort en omdat de 

van taea al plaatsgevonden hebben hoeft deze 

rlopen worden. 

bl~kt te kiemen beneden een totale regen-

eduur is vr~ lang. 
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fen annzien van de verkorting van de induktieduur na rehyd~a­

tatie is door verschillende onderzoekers o.a. het volgende ge­

korikludeerd: 

Kidd en West(I9I9,. geciteerd door Her.;arty, 1978) zjjn door werk 

van een aantal onderzoekers tot de konklusie gekomen dat zaad 

,:dat gezwollen is in water en daarn.a langzaam gedroogd of ge­

zaaid in neg vochtige toestand sneller kiemt dan onbehandeld 

zar'd. 

Heydocker et al. (I975) hebben ditzelfde gekonkludeerd. Als eer­

ste oorzaak geven zjj verandering in de fysische struktuur van 

de zaadhuid·na hydratatie, hoewel er steeds meer zekerheid be­

staat over het fei t dat .·ook de fysiologische ontwikkeling in het 

zaad niet volledig verloren gaat door dehydratatie. Een bewjjs 

voor accumulatie van substraat of versnelling van aktiviteit 

van enz.yrnon of syntem0n :Ln zadon d:\o nfgohoudon :z.·un van ldo­

ming door waterstress is eon vorsnelling in rospiratiesnulheid 

na dehydratatie en opnieuw bevochtigen, vergeleken met niet be­

handelde z.aden. 

cp is de :kritiekc pertodo die optreedt na de F2-fcH3G, vlak voor­

dat het kiemplantje zjchtbaar wordt. Zaden in deze fase gaan 

dood bj,j optredende droogte. Het aan tal zaden dat sterft is af­

hankelljk van de duur van daze periode. en van de voortschrijding 

van het !·. kiemproces in de kiemingsverdeling. 

May( I962) suggereerde dat het laatste stadium wnD.rin de z~den 

teruggedroogd kunnen worden he L tjjdstip vlak voor cloorbreken 

van het worteltopje door de zaadhuid is, d.i. als d~ celstrek­

king bee;1nt. 

Hubac(I962, geciteerd door Hegarty, I978) heeft beweerd dat de 

moe;elUkheid van zaden om dehydratatie te overleven verloren 

gaat ala de hydratatie van de vacuolen van hot embryo begint. 

Hillel( 1972) heeft eenzelfde konklusie getrol,.ken nl. dat het 

meristematisch weefsel tolerant is voor waterstress en het sta­

dium met vacuole niet. 

Janssen(I974) heeft in zljn model de laatste ontwikkelingsklasse 

irreversi.bel gemaakt voor optredcmde droogte. 
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Tabe1 .3. De w,~:u;~rden van li'J, F2 en CP voo.t de drie soorten. 

.Soort F'I ( datr.) F'2 ( dac;) CP (dag) 

-
c. biflorus 0.08 0.08 O.Olr 

;:;. gracilis I.24 o.Ot$ 0.08 
1;' -.J. tremula 0.20 o.oo 0.20 

De parameters IND, F2 en CP z:ijn geschat ui.t de resul taten van 

de .kiemingspr oeven onder j_nvloed van verschillende regenregi­

men van Van Loon(I979). 

IND is bepaald door het verschil te meten van de zaadvochtig­

heidsduur ten gevolge van de eerste regenbui(IO mm, beh.A; 25 
mm, beh.D en E; tabel 6) en de t~d die nodig is om de zaden 

die als gevolg van die bui gekiemd zijn tot kieming te laten 

komen. 
Van F2 is een grove schatting gemaakt door van de tweede regen­
bui de induktieduur te bepalen. Het verschil met de induktie­
duur van de eerete regenbui geef't een aanwjjzing voor de grootte 
van de F2-periode, ermee rekening houdend dat de kiemsnelhei d 

bjj de tweede regenbui andere is dan bjj de eerste. 

Van de parameter CP is een eerste grove achatting gemaakt uit 

het aantal kiembare zaden dat tjjdens alle regenbuien niet tot 

kieming is gekomen. De duur van de CP-fase per bui is geschat 

door de geschatte tjjd die het zou duren om deze zaden wel te 
laten kiemen te delen door het aantal regenbuien. Hierb~ wordt 

rvan uitgegaan dat alle kiembare zaden die niet tot kieming 

kornen dood z~n gege.an. 
Na deze eerste schattingen van F2 en CP z~n deze waa~den bjjge­

steld door verschillende waarden te nemen en te k~ken naar de 
simulatieresultaten. Dit is gedaan voor de behandelingen A, D. 

en E van Van Loon. De waarden met de baste resultaten z~n aan­

gehouden in bet model. 
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3. Kiemsnelheid en maximaal kiemperc~ntage. 

De kiemsnolheid iF.: het D.t:Jntal geld.emd() zod0n per tijdseonheid. 

De snelheid van het k:l emproces die volgt ui t de kiemkurVf:'l van 

Van .L~oon geeft een scheve verdeling b::> zien waarbij het maximum 

eerder in do tj:jd ligt dan bjj eon norrnale VE-:rdeling. 

Aantal klompl~ntcn 

(~r tijdneenho:Ld( dag). 

C ::::: 75 kiemplan ten 
-2 A = 2.5 dag 

IN'D ::::: 0 dag 

2.0 tjj d ( dagen) 

Fie.3. Het verloop van de kiemsnelhei~ in de tDd. De gekozen 

pnramotors golden voor CEmchrun. 

Deze kurve wordt beschrevcn met de formula : 

dY/dT = 2 x C x A x (T - IND) x ~XP ( -A (T - IND) 2) 
De parameter A :i.s bopalend voor d(fonelheid en de spreiding van 

de kioming b~ een Roecvon C-wa3rde. 

Het voo:rdeel van c:1en meet' gespreido kj_eming in dat blJ hot op­

tr()don van ongunstir:;e omstandiehf-)den eon kleiner gedeelte va.n 

de 7Jaadvoorraad verloren gaat. In de Sahelsituatie kcin dit voor­

deol opleveren b]j de vestiging van k:iomplantj\es. 

Hct maxJmonl a1'ntal kiomi.ngen, rUt i.nhot aantnl 7.ndr:n dat· lei omt 

onder 011timale ornstand1.gheden c;e .. ..l.en de z.aadvoorrDr.ld worclt ult­

gedrukt door de parametet· C. 

Over het verloop van de k:Lemkurve bij verschillende vochtomstan-
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r1igheden in do hodem bestaon noe;al wat tegenstrjjdigheden in de 

·1 i t r ~ r r1 L u u r' • 

Bokhari, .Singh en Smith(I972) vonden bjj ver£3Chill:ende vochtsi­

tuaties in de bodem. verschillende maximalo kiemwaarden. Hoewel 

hot moment waarop do kieming bogint niet geljjk is, wjjken rlc hel­

lingen niet sterk van elkaar af. 

Hegarty(I978) gaat ervan uit dat de zaden een drempelW3arde van 
de bodemvochtspanning hebben waaronder ze niet kiemen en dat doze 

waardo verandort kan worden b\j andere voorbehandel:i.n8cn. 

Bewlcy(I9??) vond dat dehydratat:io Vl:Hl haver7.,Dden volt~end op 

imb1bitie en voorafgaand aan de eerste tel\:enen van zichtbare 

kieming geen invloed heeft op de kiemsnelheid tjjdens de opvol­

gende rehydratatie. Hicrbjj gaAt hjj ervan uit dat de t:ijd die no­

dig is voor hot ,kompJ ementoren van een voorrand zaden afhangt 

van de totale tjjd d!vt ze gehydrateerd zjjn, onafhankelijk van het 

fei. t of deze tjjd wel of n1et onderbroken wordt door een droge 

periode. Dit is in tegenstelling tot het in dit verslag beschre­

ven model, waarin het komplementeren van de kieming afhankeljjk 

is van het aontal keren dat de hydratatie onderbroken wordt. 
fia iedere nieuwe bui moet, voordat de ~ieming beg~nt, de ind:uktie­

periode doorlopen wordep, 

De grootte vrut de parameter A is geschat u:L t de kiemproevon onder 

optimale omstandigheden van Van Loon met behulp van Y = C (I- iEXP 

(- A ( T - I tl D) 2 ) ) ( fl g. I ) • 

De C-waarde ligt in deze proeven vast, Y kan op ieder tjjdstip t 

bepaald worden, de enige onbekenden z~n dan IND en A. Met een 

vaste waarde van IND is de kurve voor verschillende A-waarden 

gesimuleerd. 

CenchruG, die goen hardschaligheid bezit is oen snelle en homo­

geen kiemende soort. Deze soort zou gekarakteriseerd kunnen worden 

als een optimist, nl. een soort die na de eerste bui meteen te 

voorschijn komt, wat b~j regelmatig regen en tot eon voorsprong in 

kon.kurrontJe ke.n leiden. Eragrostis bezit de ej.gonschap1·)en van 

osimist nl. een late en zePr heterogene kiemer mat·bard­
zaden. 

efeldia neemt een intermediaire positie in: hjj versch~nt 

L·:rag:r·ostis nwar hoe.ft eon kleinere A-waarde dan Cen-
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De duur van de bodemvochtigheid na een regenbui wordt bepaald 

door de groott:o van de.rer.;enbui, de luchtvochti_ghc'id, de instra­

ling, t~idstip van de dag dat de bui volt, de diepte van de be­

treffende hodorulaag en door de grondsoort. Ue bod~m wordt als 

vochtic; aane;emerkt als de pF-w,!)ardo kletner is dan 11,2 (verwel­

kingspunt). De vochtieheidsduur bl,j verschtl1Jende buiengrootten 

is door Van Loon en Westen (I979) e;esimuleerd mot behulp van hun 

evnporatioprogramrna. Zjj vonden vonr de toplnue; (0-0,5 em) van 

een zandgrond eon duur dat het vochtgehalte boger is dan 5 vol% 

(pF-waarde kleiner dan 4,2) van 14,3 uron voor een kleine avond­

bui (6,:=· :r~r1.) en 2L~,6 uren voor een e;rote avondbui (25,l~ rnm) 

(fig ell) • 

Duur dat de bode:~m 

vochtig i~ (uren) 

?5 

20 

I5 

IO 

5 

C avondbui 

Fig .l1-. lJuur da t dn l"Jo venste l.:-1r'.g van cen zandgron d ( 0-0,5 em) 

vochtig J.s, in relatie met rle buiengrootto. Naar de si­

mulatie van Von Loon en \,i.f()t:>ten ( 19?9). Do volgende kon-

d1tJos gelden: H/V dag/nnchL 60/80% 

lichtintensiteit + IOO W/m 2 

daglengte ~2,5 uren 

Do bo domvocht:lghei dsk.urve in fig .1+ l~omt overeen meL de zaad­

vochl~ip:ho·i dslnn·vc v.-::~n Conehrup, zoDlr.; dio bepnald iD uJt de duur 

dat or J.d.omplantjcn vurnchijnnn na ccu bepaaldo ree:enbu.i :i.n de 

regenbehandelingsp:r.oeven van ·van Loon (19?9). 
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Daarentogen blUven Schoenefcldia on Eragrostis nadat de bodem 

'i.ngodroogd ir~ (pl" [~rotor dan L,.,2) noe: enigo tjjd kiGmen. Een 

mogel:tjke vorklari.ng is dat de Za3dstrul\turen van deze Boorten 

in staat zjjn water vast te houden. J~en andere oorzaak zou kun­

nen zijn dat het zaad van Cenchrus door z:ljn e;rotert-) omvang meer 

op hot substraat li~t dan de zaden van Schoenefeldia en ~ragros­

t:i.s die enigszin s naa:r bene den zakken, maar waarschiJnlljk ni et 

dieper dan 0,5 em. Door het betere kontakt mot het substrant 

van de di.epor ligg()nde, klein ere zaden z.ijn doze langer in staat 

water op te nemen. 

Naast deze mogelj._ike oorzaken zjjn nog andere verklarin.gen moge­

lijk: 

Er bestaan aanwjjzingen dat Eragrostis in het donker kiemt waar­

door het mogeli.ik i.p, dat de zaden die kiemc.;n in de bodemlacig van 

0,5-I,O em li~gon, terwjjl do zaden geleeon in de bovenste 0,5 em 

niet kiemen. De vochtigheid van de laag 0,5-I,O em is beduidend 

grotor dan die van de topJ.aar; (Van Loon en VV'osten, 1979). 

Schoonnfcldl.a vormt bi,j do kieming eon geluti.nen:r,e laag rond het 

zaod, wolko eC'n rol bl,i de voehtaantrekk:Lnt~ en de vaothouding 

kan spelen (Beck, I978). 

De duur van de zaadvoehtigheid bepaalt,afhankeljjk van de kiem­

eigensehappen van de soort, hoeveel zaden van de versehillende 

noorten zullon kiemen na oon regenbui. 

ln tabel ~- staon de in hot mo d~;l aangehouden we arden van de 

duur van do voehtj_gheid van :hot zaad van do drio soorten in 

afhnnkeJ)jkheid van de c;rootto van de regenbui. De waarden voor 

Cenchrus zjjn geschat ui t do duur dat e.ll:' kiemplantjes versehjjnen 

n a een regen bui. Dez.e gesehatte wa.arden komen n:auwkeurig over-

eon met de bodemvoehtigheidskurvo :z.oals berekend door Van Loon 

en Wosten (I979,table 3,p.90). De goschatto waarde van de voch­

tigheid na een bui van IO mm (0,8 dag) wordt extra bevestigd. 

door het fei t dat de proef van Van Loon dagel ijks 20 uur onder 

gekonditionoorde omstandighedon stand. ln de _resterende 4 uur 

werd de dae;eJjJkse behandel:Lng nan do proef uitgevoerd. Kieminc;en 

tn de:z,o t·i.id z.ouden geronul tenrd hebben in ldemingen die OT) de 

tv.rc~(:ilc'! dn.r; nn de but. gereg:i.stroord zouden zi.in (Andela, 1980, p.~2;>). 

De; 'Z,i.t.'.ldvochtigheidswanrr.len voor Schoenefo1dia en Jt;ragroctin zjjn 

, ; :~ f'. schat uj_t de duur dat er kiempl,:-:1..ntjos W'rnch.ijnen na 
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enn rer;on bui. 

De waarden voor Schoenefeldia lig~en onp;eveer twee manl zo hoog 

als die voor Ccnchrus. De waarden voor Eragrostis lopen voor 

kloine buic~n parallel met die voor Schoenefelclia9 voor grotero 

buien w~ken deze waarden af naar boven. Dezelfde afwUking doet 

zich voor b~ de vochtigheid van diepere bodemlagen vergelekon 

met die van de toplaag. 

rl'abel lh l~elatie tunnc~n de grootte van de r·er.;c~nbuj on de duur 

dat hot zaad vochtig is voor de soorten Cenchrus, 

Schoenefeldia en Eragrostis. 

duur vochtigheid (da~) 

e;rootte regen- Cenchrus Schoenefeldia Eragrostis 

bui (mm) biflorus gracilis tremula 

5 o,h8 o.,.8o o,Bo 
7,5 o, 68 I,36 I,36 
IO o,so r,6o r,6o 
?0 0,92 I, B /1 ?,76 
25 r,oo ?.,00 3,?0 

Hieronder volgt ean kort ovcrzicht van de statements die in het 

model gebrujJct zjjn om de lt,:.ieminp; te beschrjjven. Voor een verkla­

ring van alle gebruikte symbolen zie b~laee I. 

TX in het tjjdstip (in dagen) waarop de regenbui valt. 

l'V Jr:: de pnr·j_ode wn: .. 1r:l.n hot ?.nnd vnc:htig :l.r:~, voor f':(·mchr1Jn t:·; 

dit de periode WRurin de bodem vochtig is, voor Schoenofol­

dia en Eragrostis is dezo periode langer (tabel 4). 
SM is rle duur rlat het zaad vo :htig is geweest, ~esommeerd over 

nlln rer;enbu:len. Di.t Jn von bolanr: vnnr B(;hooru,feld:Lo on T•:rn­

grostis dio pas kiemen na eon bepaaldo totalo vochtighoidsduur. 

XC ' 1 , 1 0 " ;:: P U J., SF: ( P V C ' 1 , 1 0 " , 1 M PUt· S Cr X ' ' , 1 0 ' , F I N T l M + 0 F.: (,"r ) ) 
X S ' 1 , 1 <l 'r: P U L 8.~ ( P V S ".1 , t 0 ' , t ~' P t.Jl, S C T .X ' 1. , 1. 0 " , f T "'1.' l .'·1 + u E' L 'T ) ) 
X E " 1 , 1 0 ':= P U L Sf; ( P V €' 1 , 1 0 " , l Jvl P U l, S t'r X ' l , 1 0 ' , ~

4 

1 hit 1 r-, + () e: L T ) ) 

Op hot tj,'jdstip TXwordt het kiempro(~es op p;ang gezet met behulp 

van cle IMPUI1S-funktJo gedurende eon duur PV. Do PULD·F:-fu1nkt:io 

g'eo:tt nan X de waardn I als het lcLernprocen loopt on do waarde 
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0 alr; het .,)rnco.r: :-;t~ilJ:i.r~t. 

T C l 1: ) :::: f C "' S ~~ ( XC ( T ) , 0 " u 0 " , T 1 ri F' • 't X ( 1 ) ) 
'I S e. T ) = ~ C 1•1 s ~~,1 ( X S ( t ) , o , , n • , T t t·l f: ""l X. f l 1 ) 

·r F.' < T ) = r. · c ('{ f. w < x ~~ f I ) , 1 ) , , o ,. , T r ~· · r." "" 'T x r 1 ' ) 

AlD hct procor.; loopt hur.~ft X cJe w:.1.arcln 86n en d:1 L c;enft '.e cJ.o 

V/C:tarr1 o rJli1'>"~-rrx. r[' bcgj_nt na olkc rogenbuj_ met de \~Tc.lD..I'de nul OJ) 

hot t1.]dr;ti~) TX::: 'Til'!:~~ en I>Jijft clan toonemen zol:-Jng he::t ki;-:rnpro­

cos loopt. 

Do poriod8 Wt1<:\rovor l::.iom=Lrl!;: p1t:1<Jtr;vindt in voor· de nc!rr~Lo r·ue;r.;n­

buJ 'l'K ::: rp - TT',ID. Bij de· volg(:nclu t'Dr_;onbu:Len ;~,''t't de kierrd.n[.•: on 

h cd, vo r·i c;c! . n:Ln dl)UJl L vu rd nr eu <J l t u rt c:< ~ n fJ c :r·j o (k l''2 l!Jnt;cr: 

rr' - ]J.JD + F2. 

Zaden die i.n clo CP-fose zitr.en {~<1DJ1 dood bjj optroclondo droogte, 

vnd: uon vcrrnindor:Lng OfJ do ki(!rrtduur t;;<?oft. Daarow i..r:; cr on<1et·­

~-:ch<':id r~criJ:J~.tl,-t tu:~::;on de por:i.ndu wao:cin kiem1ng plaatsv:LndL :i.n­

l:lur;::Lef de~ CP-puriodo <lie dode zarlcn gcH-ft on con pc.r·jo(lr, c::-·:l~J.u-

siof CP diu bepa1cnd is voor hc~t a2.ntal k.iemplanten. Dezo duur 

JJ~ voor dn eur.sto rec;enbuj_ T- IND- CP on voor de volcendo re-

genbuien T - IND - CP + 

Eragrostic kiemt nc.l ec.:n totalc vochticho:Ldsduur Sl"lE = '-1-,8 dar,, 

dwz. na ongcvecr 35 mm rogenval. Schoonefeldia begint na enn 

SH.S ::: '-l·, 8 dag chvz. IO mL. regen val. 

uc INS\/J-funl~tio zet de J:.:Lcmt.ijd op nul beneden dezc: SH-vJarJ.rdr·H1. 

T K C t.l ( I ) :; A~~ A X 1 ( 1 KC ( I ) , T tt. C M ( l ) ) 
'f " S ~~ ( I ) : A ~· l1 X 1 ( T K -~ ( l ) , 1' K S 1•1 ( I ) ) 
T lq-., t,, ( T. ) ::: '' ~. A X l ( TK t: ( I ) , "r' Ji. ~ M ( 1 ) ) 

De ri.'F~·T-funLt:Lo in nodig om dn max:LmoJ e vvnctrden van TK c:wn te 

houden wann.eer deze weer nul wordt. 

De 1nte£;raDJ ovr-r clu ~:.iomsnell,oj_cl SN gecft 'hct nantal. klornplan­

ten H of bet a:.mtnJ k:Lernpl.~n.t.on p1ur; dodr: zndcn HK! 

Aanr·;cz1en C!r onvoldoendo boh:end 1s over rJo planteigcnr;ch<:1llfJ8ll 

~tLr rln clrongtc~rr:~.)voeJ j_p;lH~ic1 b<TpalDn, :1.;; :in lH't modGl cr";.l ctq)j __ 
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Elber·se(CABO) heeft met behulp van potproeven onderzocht hoe lang 

kiemplantjes onder bepaalde kondities een droge periode kunnen 

overleven. De kondities voor kieming en vestiging waren een dag/ 

nachttemp. van 3!/24 graden Celcius, R.V. was overdag 60% en 's nachts 

80% en de lichtintensiteit was IOO W/m2 met een daglengte van 13,5 
uren. De patten met zaad hebben drre regenbuien gekregen van ieder 

IO mm op dag IO, !2 en I6 en daarna zUn de kiemplantjes uitgedroogd. 

De zaden die op dag I3 gekiemd z~n, zijn met elkaar vergeleken. Schoe­

nefeldia gracilis bleak het langst bestan~egen deze droogte nl. 4I 
dagen na de kieming(dag I3) was 50% van de kiemplantjes gestorven. 

Van Eragrostis tremula was 50% gestorven na 38 dagen, van Cenchrus 

biflorus was dit na 37 dagen. 

Alleen Schoenefeldia-geg~vens z~n betrouwbaar door voldoende plan­

ten(ITO planten), Cenchrus-gegevens z~ln gebaseerd op :r plant, die 

van Ji:ragrostis op 8 planten. Van rjlionurus elegans, die ook bij daze 

proef betrokken was, bleak na 2? dage~ 50% gestorven te z~n(fig.5). 

(,1;'111 t: I I 

I ~ : l ~~ rn p "I . \ n L c: n 

0 

Fig.5. Verloop van het aan~tal kiemplantjes in de t:ljd vanaf het 

begin van de droge periode(t:ljd = 0 dagen). De helling van 

het dalende gedeelte is de relatieve sterftesnelheid. 

In het model is de t:ljd vanaf het m0ment dat het zaad droog is tot 

het moment waarop de plantjes beginnen te sterven, ingevoerd als 

vertraging VRT. Voor een bui kleiner dan 25 mm is VRT op nul ge­

steld, b~ het optreden van droogte beginnen de plantjes meteen te 

sterven volgens de geschatte belling. Voor een bui van 25 mm heeft 

deze vertraging waarden die kleiner zjjn 28 dagen(zie beh. D en E 

van Van Loon). Het verechil van deze waarde~oor de verschillende 

soorten is gehaald uit de proefresultaten van Elberse. 
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To_bul 5. De w,'J<J..cckn van do rolo.t:Lovo sterftosnelho:Ld c·n do vcr­

trar~:Lng voor do drie soorten. 

rol. storfto- aantal cla.ce::n vtaarovor VRr 
Gnolho~Ld -I) ( dag · l.SJ.atote flush cterft ( dag) 

c. biflorus o. 3"71 3 23 
l"' u. gr,g.ctlic 0.?0 5 27 
. ' tromnlrl o.Bo I-l: 2C J',. 

De R. V. in do proevon van van Lo•Jn ligt op 50/60 % rrat l:J.ger 

is dan in de proeven van Elbcrse. Dit h; tokent eon r~nellere uit .... 

droging van de grand. Ool~ de l:.loinere hooveelhei.d regen (;:~5 mm) 

vorgcleken met do hoovoclheid in do prooven van Elborse (3xiO mm) 

betekont con cnclloro uitdrog:Lng. 

De VRT van do meost resistente soort is op 27 dagen gesteld, de 

andr~ron 7.i.jn h:Lorr:t:::tn gcrclrJtoorrJ. 

In hot model ir; DR de duur dat de kiornplantjos in oon cJrot:c: orDe;c­

ving nto.."'~.n, d.n.:0. do t:iJd nndnt l1ct zaad u:i.t~edroocd is. Op hot 

lr!ll1110.Jll: cl,rd~ Ell' CC:ll n:J.cuwc hu:i. vult TII'-IE ~X (I + J) wordt ~o duur 

111.11. Vo<>r CcH<.:ll.I'U:; :;tru>L d.i.t ,·11 :; vule;L :l.n .!Jut lttudcl: 

UP.C(J);::l.A'~".)(1 (tJw,T'f~tr•TX(I.)•PVf'(T )""'VH'lC(.J)) 

UP C C ( T ) ::: .!. r·! ~ w ( T! "'~ I•' • T X ( T + ' ) , f1 R C ( l 1 , t.'l • 1 

Er is n.angc:nomcn dat do ki(?rtlpl.::tntj oc a11ecn stcrvon in de cer[0te 

clrop;c per:tudc:J vo1gond 01) do vocht1Go per·:Lodo WrJ.Drin 7,0 gelcLcmd 

zDn. BU latcre draco poriodon heoft hun ITortolstelcel zich vol­

doenclo ontwil·Lold om do plan L van watc~r to kunnen voor7,J on. 

ST in do sterfte v.::tn cle kicmplontj eG. Dczc nterfte is golj.ik ann 

dr' r~nr'l rH::'i.d VJrtDrmc:r'~ dn r:oort :::tnrft X de du.ur V<.t.n do clrnr~n nor:i-

nck' X hc~L nvnt:_,] J:..:.Lottq)ltt:nt,j r; c1at t';ul\lcmd 1c :.L:n de vorir,c voch­

tigc· por:Lodo. Irot mD.xi.malo a.antal wat k.a:n r:~torvcm io r~oli,i1": ann 

hcl: aantrtl k:icnrplt•.ntjc:c; H. 

De relatiove snelhetl.d waarmeo de soort l3terft, in percontncoc 

het aantal na de betreffende bui gekiemde plantjes per t~4s-

t:HJhHid, is geschat uit de regenbehandelingsproeven van van Loon 

het gemiddelde te nemen over de sterfteperioden. 
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In de proeven van Elberse sterft schoenefeldia gespreid over II 

dagen en Eragrostis over 6 dagen. In het model is dit op reap. 5 
en rt dag geschat. De belangr~kste reden voor dit verschil is 

waarsch~nl~k dat de planten in de proeven van Elberse grater z~n 

wat een grotere spreiding in de sterfte geeft. 

6. simulatie - resultaten. 

6.r. proeven van van Loon. 

Met behulp van het simulatiemodel (b~lage 2) en met de parameters 

en aannames zoals beschreven in de voorgaande paragrafen, z~n de 

verschillende regenbehandelingen van van Loon gesimuleerd (fig. 

6 A tjm F)• 

Tabel 6. De verschillende regenbehandelingen van Van Loon. De 

c~fers geven de grootte van de regenbui in mm aan. 

~g Beh ........ 0 I 2 3 4 5 6 7 8 9 IO II I2 I3 I4 I5 16 17 18 I9 20 
A 10 10 IO IO 10 
B IO IO IO IO 20 
CI IO 5 5 ?t 7~- IO IO 
C2 IO IO IO IO IO 10 ro 
D 25 
E 25 
F 25 IO 

~EH'\ tY6 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 4! 42 
A IO 10 IO 10 IO IO IO 
B IO IO IO IO IO IO 10 
CI IO IO IO IO IO IO IO IO 

C2 IO IO 
D IO IO IO IO IO 

E 25 IO IO IO IO 

F IO 

P..Et-t\.l>A<, 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 r.·o :;J.,; 60 61 65 67 
CI IO 
D IO IO IO TO IO Io IO IO 
E IO IO IO IO IO IO IO 

21 

43 

IO 

IO 
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De input voor de simulatie bestaat uit de dagen waarop er een 

rngenbui valt(tabel 6) en de duur dat het zaad van de verschillende 

soorten vochtig is als gevolg van de regenval(tabel 4). 
De output van de simulatie is om simuleertechnische redenen ge­

scheiden in twee grootheden: het aantal zaden dat per flush kiemt 

en het aantal kiemplantjes dat sterft in de droge perioden. Om 

deze twee grootheden te kombineren tot het aantal kiemplantjes 

op ieder moment zou de PRDELaanzienljjk kleiner gemaakt moeten wor­

den om ook het maximale aantal kiemplantjes in de output te krjjgen. 

Ret aantal planten dat er op ieder moment van de drie soorten in 

het mengsel is, is in figuur 7 A t/m F uitgezet. In figuur 8 wor­

den de simulatie-resultaten per soort en per behandeling vergele­

ken met de gevonden resultaten van Vam Loon. In het algemeen is 

de ligging van de pieken goed voorspeld terwjjl het nivo van het 

aantal kiemplanten vaak wat minder go:.ed overeen kornt. 

In behandeling A vertonen de simulatieresultaten van Cenchrus goede 

overeenkomst met de gevonden waarden(figuur 8 A). Ret verschil in 

verloop van de twee kurven wordt vnl. veroorzaakt door de lagere 

kieming na bui 6 op dag 22. Voor behandeling C2, die kwa buien­

grootte vergeljjkbaar is met beh. A is voor bui 5(dag 14) een lagere 

kieming en een grotere sterfte gesimuleerd dan waargenomen werd. 

Het gevolg is dat zowel in beh. A als in beh. C2 het uiteindeljjke 

gesimuleerde nivo lager ligt dan het gemeten nivo. 

De kieming van Schoenefeldia is in behandeling A vanaf bui 6 te 

langzaam gesimuleerd om de gemeten kieming te kunnen volgen. In 

beh. C2 ligt voor Schoenefeldia de gesimuleerde kieming iets boger 

dan de gemeten kieming. 

De gesimuleerde kieming van Eragrostis ligt zowel in beh. A als in 

beh. C2 boger. In de kiemingskurve van Eragroatis valt op dat vanaf 

dag 4 de gesimuleerde kie ming duideljjk snelle r verloopt dan de game­

ten kieming(fig. I). In beh. A wordt een totale vochtigheidaduur 

van 4 dagen, die gesommeerd wordt over de buien vanaf het moment 

van Eragrostis is begonnen, overschreden gedurende 

de vo ge periode na de bui op dag 22(3,2 - 4,8 dag). Vanaf deze 

bui een groter aantal kiemingen in de simulatie waar te 

n het gemeten aantal kiemingen. Dit geldt niet voor beh. 
,, kieming meteen vanaf de eerste kiem'Snde 

gmueten kieming .. 
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De droogte na de regenbui van 20 mm in behandeling B heeft volgens 

bet model meteen sterfte tot gevolg d.w.z. VRT = 0. Door niet on­

middeljjk sterfte te laten op,reden, wat gezien de resultaten van 

Van Loon reeel is, verloopt bet kiemingspatroon bster(figuur 7 B). 

In de simulatie moeten de zaden na bui 5(dag I9), die ~~n dag la­

ter valt dan bui 4, de hale induktieperiode opnieuw doorlopen. 

Cenchrus-zaden z~n dan nog maar 0,2 dag droog, wat korter is dan 

de induktieperiode. Indian d11nduktieperiode gezien wordt ale een 
teruglopehd procea vanaf het moment dat er droogte optreedt an het 
resultaat van d~nduktie due niet meteen verloren is op het moment 

dat de zaden droog worden zou d~nduktieperiode voor Cenchrus 0,2 

dag zjjn. Schoenefeldia en Eragrostis zaden zjjn na bui 4 nog niet 

droog geworden wat dan zou betekenen dat zU na bui 5 de induktie­

periode niet hoeven doorlopen. Hoe het resultaat van de simulatie 

is wanneer dit gegeven ingevoerd wordt is te zien in fig. 9. 

De simulatieresultaten voor Cenchrus en Schoenefeldia geven nu 

goede overeenkomsten met de gemeten waarden. De grotere simulatie­

aantallen van Eragrostis kunnen weer verklaard worden door de af­

wjjking in de kumulatieve kiemingskurve na dag 4 nl. de buien van 

dag I8 en I9 geven een totale vochtigheidsduur van 4,36 dag. Vanaf 

de daaropvolgende bui(dag 23 ) is de gesimuleerde kieming veal gro­

ter dan de gemeten kieming. 

De gesimuleerde aantallen kiemplantjes van Oenchrus in beh. CI zou 

te hoog kunnen liggen omdat er in tegenstelling tot de gemeten waar­

den geen kieming en sterfte heeft plaats gevonden na de buien die 

kleiner zjjn dan IO mm. 

De simulatieresultaten voor Schoenefeldia in daze behandeling zljn 

bevredigend terw~l de simulatie -aantallen voor Eragrostis weer 

duidel~k te hoog liggen. 

Behandeling D en F zjjn kwa buiengrootte vergel~kbaar met elkaar, 

heiden beginnen met een regenbui van 25 mm. Na daze bui wordt in 

beh. D pas weer water gegeven als alle kiemplantjes dood gegaan zljn, 

terwjjl dit in bah. F al gebeurt voordat het eerste kiemplantje 

begint te sterven. De resultaten voor Cenchrus en Schoenefeldia 

zjjn in beida gevallen bevredigend. 
In tegenstelling tot de andere behandelingen begint in deze twee 

behandelingen de kieming van Eragrostis bjj een totale gesommeerde 
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regenval van 35 mm(SME=4,80) in plaats van na 40 mm. 

Beh. E geeft voor Schoenefeldia een redel~ke overeenkomst met de 

waarnemingen. De gesimuleerde kieming als gevolg van de tweede bui 

van 25 mm(dag 30) ligt voor Eragrostis veal hoger en voor Cenchrus 

veel lager dan de gemeten kieming. De overige buien geven voor 

Eragrostia een hoger:e gesimuleerde kieming, wat misschien weer 

verklaard kan worden door de afw~king in de kumulatieve kiemings­

kurve(fig. I). Ook in beh. D ligt de gesimuleerde kieming voor 

Eragrostis na de bui op dag 30(IO mm) veel lager dan de gemeten 

kieming. 

Wam:neer de figuren 7 A t/m F vergeleken worden met de figuren .6 

A t/m F dan bl1,jkt dat in zowel alle gesimuleerde behandelingen als 

in alle gemeten behandelingen de uiteindel~ke aantallen Schoene­

feldia hoven die van Cenchrus liggen. 

De uiteindel~ke aantallen Eragrostis planten liggen voor sommige 

behandelingen hoger en voor andere lager dan de aantallen Cenchrus 

en/of Schoenefeldia. Deze grote variatie kan misschien verklaard 

worden door een grote variatie in vochtigheid van Eragrostis zaden. 

6.2. proeven van Elberse. 

Vervolgens zljn proeven, gedaan door Elberse(CABO), gesimuleerd. 

Deze proeven hadden dezelfde opzet als die van Van Loon. Niet het 

verloop in de t~d is gevolgd, maar alleen het eindresultaat is 

genoteerd. De bovenste 0,5 - r,o em van het oppervlak van de potten 

bestond uit zand afkomstig uit site I6(zie I.I). 
Hat aantal kiembare zaden is geschat uit de opkomst van de kiem­

plantjes. Het maximale aantal kiemplantjes wat opgekomen was met 

een marge van .:!:. 20 % voor sterfte van het zaad is het aantal kiem-

bare zaden. 

taten van daze proeven z~n weerge«even in tabel 8. Deze z:ljn 

naar percentages voor d~rie soorten waarb~ het totale 

aan kiemplanten gesommeerd over de drie soorten op roo % gesteld 

is ergeleken met de simulatieresultaten(tabel 9). 
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Tabel ?. De verschillend~egenbehandelingen in de proeven van 

Elberse. 

~ 0 2 3 5 IO I4 I8 20 22 25 27 29 32 
• 

ss IO 5 5 ?,5 7,5 IO IO IO IO IO IO IO 

cc IO IO IO IO· IO IO IO IO Io· IO IO Io 
EE 25 ro 

Tabel a.. Resul tat en van de po·tprc,.even van Elberse. 

soort % aantal planten I totaal aantal 

CC-gem. SS-gem. EE-gem. 

Schoenefeldia gracilis 35 45 I? 
Eragrostis tremula 4 3 12 

Cenchrus biflorus 2 7 I 

Elionurus elegans 50 39 52 
Overigen 9 6 !8 

Tabel 9. Resultaten van de potproeven van Elberse(A) en van de 

simulatie van deze pDoe.ven(B). 

Schoene Cen- Era- Schoene Cen- Era-

34 

IO 
IO 

IO 

en ~- feldia chrus grostis !U. feldia chrus grostis 
• 
cc 85 4 II 82 6 I2 

EE 56 5 39 69 14 I? 
ss 83 !2 5 80 IO IO 

etc. 

Sohoenefeldia vertoont zowel in de proefresultaten van Elberse als 

in de simulatie-resultaten de baste kieming in de behandelingen CC 

en SS 

De resul taten voor Eragrostis z1jn evenals in de proef in de .simula­

tie het beste in debeh. EE, hoewel het percentage veel lager ligt in 

de simulatie. Ook debehandeling D van Van Loon, die kwa'. regenregime 

vergel~kbaar is met deze behandeling EE gaf in de simulatie veel la­

gere aantallen voor Eragrostis. Het gevolg hiervan is dat de percen­
tages voor Cenchrus en Schoenefeldia hoger komen teliggen. Hierdoor 

heeft Cenchrus in deze beh. de beste resultaten behaald en niet in 
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de behandeling ss zoala in de proef van Elberse. 

Terw~l de resultaten van de simulatie van de proeven van van Loon 

voor cenchrus en schoenefeldia voor de meeste behandelingen redel~k 

tot goad gebleken z~n, is dit voor Eragrostis niet hat geval-

rn de behandelingen die niet met een regenbui van 25 mm beginnen 

(A, B, CI en C2) liggen de simulatie-aantallen van Eragrostis steeds 

hoger dan de aantallen in de proef. nit zou verklaard kunnen worden 

door hat slechte fitten van hat eind van de kumulatieve Eragrostis­

kurve(fig.r). In daze kurve ligt vanaf dag 4 hat gesimulaerde aan­
tal boven hat gameten aantal. De grootate afwjjkingan van de· Eragros­
tis simulatie bljjken vooral op te treden vanaf de derde bui(gesom­

meerde vochtigheid over de buien loopt van 3,20 tot 4,80 dag) en 

voor bah. B vanaf de tweede bui(I,60 tot 4,36 dag). 

Hat fait dat de simulatie een afwijking begint te vertonen tijdens de 

buien waarin de gesommeerde vochtigheid boven 4 dagen komt en dat 

dit overeen komt met de afwjjking in de kumulatieve Eragrostis-kurve 

geeft een aanwjjzing voor een juiste schatting van de bodemvoehtig­

heid bij verschilLande buiangrootten. Aangezien de totale induktie­

duur en de bodemvochtigheid aan elkaar gekoppeld zijn is daze sahat­

ting nog afhankelijk van de juistheid van de schatting van de bodem­

vochtigheid. Een empirische bepaling van daze twee parameters, in­

duktiet~S'n bodemvochtigheid(zie ook Andela, pp.34-35) kan hierover 
uitsluitsel geven. 

rrt de beha.ndelingen D en E bljjkt Eragrastis juist een starke afwjj­

king naar beneden te vertonen. Mogelijk spelen in deze situatie, een 

lange droogte na een eerste grote bui, andere, onbekende faktoren 

een belangrjjke rol bij de kieming na de lange droogte. ook voor het 

grate verschil in aantallen van cenchrus in behandeling E is geen 
verklaring. 

Behandeling F die eermelfde buie~groot.te heeft ais beh. E .maar· met 

eetl kortere dl'oge .periode na· de eerste bui geeft voo.r de drie soor­

t een redel:ijke overeenkomst van de simuL9.tie met de proef. 

elte· van de afw:ijking naar beneden van Eragrostis in de beh. 

D I; kan verklaard worden door de resultaten van van Loon. Bij hem 

deze twee behandelingen het kumulatief aantal gekiemde zaden 
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hoger dan het aantal kiembare zaden zoals dat geschat is aet een 
kiempercentage van 74%(fig •. I)• 

noor de redel~k tot goede overeenkomsten van de simulat1eresultaten 

van cenchrus en Schoenefeldia met de proefresultaten is het waar­
sch:ljnljjk dat d.e parameters A en C voor deze soorten goad geschat 

zjjn. Dit wordt bevestigd door het goede fitten van de kumulatieve 

kiemingskurven, waarin deze waarden ingevuld zjjn, met de kurven zo­
als die gevonden zjjn door van Loon (fig.r). Hat fitten van de kurve 

van Eragrostis· is, vooral vanaf dag 4; minder goed. Bovendien kan 

er getwjjfeld worden.:over -de juistheid . van de c-waarde van Eragros­

tis. In de behandelingen D en E van van Loon zjjn meer zaden gekiemd 

dan volgens deze waarde mogeljjk is. nat betekent dat deze waarde 

verkeerd bepaald is of dat de parameter C afhankeljjk is van de milieu­

omstandigheden. 

oe·, twee sterftepa: rameters, relatieve sterftesnelheid en v-e-rt raging 

VRT, zjjn alleen bepaald voor de gegeven milieu-omstandigheden. Toe­
passing van het model in andere omstandigheden vereist eerst een 

nieuwe bepaling van de grootte van deze parameters. Een bepaling 

van deze parameters in afhankeljjkheid van de milieu-omstandigheden 
maakt een direkte toepassing van bet model mogeljjk. 
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III. Konkurrentie en biomassa-produktie, 

I. Inleidine;. 

Bet onderdeel konkurrentie en biomassa-produktie is gebaseerd op 

het konkurrentie-model van Baeumer en De Wit(I968). 

Dit model gaat uit van de veronderstelling dat de soorten om de~ 

zelfde •ruimte' konkurreren. Met ruimte worden alle faktoren be­

doeld die nodig z~n voor de groei zeals licht, water en mineralen. 

De twee belangr~kste parameters die het model bevat z~n B en OM 
die bepaald kunnen worden m.b.v. een standruimteproef. 

In a en standru:i mteproef wordt, om het verloop van B en OM in de 

t~d te schatten, uitgegaan van minimaal twee dichtheden per soort 

en meerdere oogsten per groeiseizoen. De biomassa van een soort 

als funktie van de plantdichtheid laat een verzadigingskurve zien 

<rig. ro). 
dollj«" ---------------------· 181 

0 

0 tiDe p die.~ hctlcl 

Fig. IO. Relatie tussen opbrengst eri plantdichtheid, geoogst op 

verschillende t~dstippen na planten. 

(Naar De Wit en Goudriaan, I978) 

De hyperbole relatie tussen opbrengst en dichtheid wordt weergege-
ven als: 0 = B x Z .x OM 

B x Z + I 

waarin 0 = opbrengst op t~dstip t b~ een zaaidichtheid z. 
OM c theoretische maximale opbrengst van desoort in een 

monokul ture. Di t is de opbrengst van een gewa·s dat 

vanaf tljdstip t = 0 green en gesloten is geweest. 

B = maat voor de kromming van de dichtheidsresponskurve. 
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B en OM z~n funkties van de t~d. Een gesloten gewasdek heeft vaak 

een konstante groeisnelheid per dag zodat OM b~ benadering een 

lineaire funktie in de t~d is. 

De kurve van B, de ruimte die ingenomen wordt door een enkele plant 

die ongestoord kan groeien, neemt eerst exponentieel toe en na een 

bepaalde t~d vlakt de kurve vervolgens af, waarna B konstant bl~ft. 

Dit breekpunt in de B-kurve treedt meestal op op het t~dstip waar­

op de bloei begint(Spitters en Van den Bergh, I980). 
De verzadigingskromme kan omgezet worden in een lineaire vergel~­
kin g: ! = !_ + I x ! 

0 OM B x OM Z 
I I .Wanneer de reciproken - en - tegen elkaar uitgezet worden z~n de 
0 Z I 

sn~punten van daze l~n met de assen rasp. en B (fig.II). 
OM 

Fig. II. Relatie tuesoh ! en ! op vorsohillende tijdatippen. 
0 z 

Op basis van B, OM en Z per sp. is de opbrengst van de spp. in een 

mengsel te voorspellen. 

Terw~l de opbrengst OM bereikt wordt wanneer alle beschikbare ruimte 

ingenomen wordt door de populatie geldt voor een populatie van een 

lagere dichtheid dat daze een relatieve ruimte inneemt van: 
RS ::: 2._ :::: B x Z 

OM B x Z + I 
RS varieert van bjjna nul aan het begin van het groeiseizoen tot 

b~ne. ·~;~n aan hat eind van hat groeiseizoen. 

De snelheid waarmee RS in de t~d verandert is: 

dRS dB 

= dt x RS x ( I - RS ) 
dt B 



.... 48 -

dB/dt 
Als B exponentieel toeneemt in de t~d is de verhouding B 

konstant in de t~d en kan vervangen worden door RGR (relative 

growth rate van B)• 

De opbrengst 0 is gel~k aan RS x OM 
Als twee soorten in een mengsel geen onderscheid maken tussen de 

ruimte die bezet is door de ene of de andere soort geldt voor hun 

RS in het mengsel: dRS I/ dt = .RGRI X RSI X ( I .. RSI ""' RS2 ) 

dRSz/ dt c RGR2 x RS2 x ( I - RS2 - RS1 ) 
n 

voor n soorten wordt de reduktiefaktor: ( I - 1~ RS1 ) 

2. rnvloed van waterstress. 

van Keulen(.J:975) heeft de groeisnelheid van een gewas uitgedrukt 

als water use efficienQy (W•U•E•) x aktuele transpiratiesnelheid. 

De w.u.E. is geljjk aan de verhoudiag potentiele groei die voor c3-
planten een ruwe 20 g.m-2.dag-I en voor C4-planta~ een ruwe 40 g. 

m-2.dag-I bljjkt te zjjn en van de potentiele transpiratie, die be­

paald wordt door de evaporatieve v:raag van de atmesf'eer. 

De waterpotentiaal in de· plant, die de resultante is van de water­

afgif'te en de wateropname heeft een direkte invloed op de groei. Bjj 

watergeb:rek is de groei kleiner omdat de huidmondjes zich sluiten. 

Als gevolg van het hierdoor ontstane teruglopen van de fotosynthese 

is er minder droge-stof produktie. B~ een konstante waterpotentiaal 

in de lucht is de waterpotentiaal in de plant kleiner naarmate de 

waterpotentiaal in de bodem kleiner is. De relatie tussen de hoe­

veelheid beschikbaar water in de bodem en de wateropname door de 

plant kan op drie Yerschillende manieren beschreven worden (fig. I2). 

I. Zodra de waterbeschikbaarheid minder dan veldkapaciteit wordt 

begint de wateropname door de wortels onmiddel~k af te nemen. 

2. De wateropname door de wortels is maximaal boven een waterbe­

schikbaarheid van ongeveer I/3 van het beschikbare water b~ 

veldkapaciteit. Beneden dit punt vertoont de opname een lineaire 

fname die nul wordt op het moment dat de waterbeschikbaarheid 

is(verwelkingspunt) • 

. 3. is onbelemmerde wateropname tot het verwelkingspunt. Va.11af 

t kan er geen wateropname meer plaats vinden. 
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,,oo fraktie beschik-· 
baar water 

Fig. 12. De reduktiefaktor voor wateropname door de wortels als 

een funktie van het beschikbare water als fraktie van de 

hoeveelheid water die beschikbaar is b~ veldkapaciteit. 

3. Konkurrentie en groei in het model. 

B- en OM-waarden op verschillende t~dstippen voor de soorten Era­

grostis tremula en Cenchrus biflorus z~n afkomstig van Elberse, uit 

proeven van Bouman(nog niet beschreven). Deze waarden z~n te vinden 

in tabel 10. De B- en OM-waarden voor Schoenefeldia gracilis z~n 

berekend uit standdichtheidsproeven van Spittel(tabel II). 

De reciproke waarden I/0 eru I/Z z~n uitgezet in figuur 13, waaruit 

de B- en OM-waarden gelezen kunnen worden(tabel IO). 

Tabel IO. B- en OM-waarden op vier verschillende oogstt~dstippen. 

B wordt uitgedrukt in potopp./plant; OM in gram/potopp. 
2 . . 

Het potopp. is 314 em. 

Dag van E. t!"emula C. biflO!"US Dag s. gracilis 

oogsten B OM B OM B OM 

I 21 0,021 6,48 o,105 7,78 21 o,133 0,46 
28 0,112 7,18 0,295 12,29 38 0,389 7,67 

35 0,288 11,66 0,648 19,37 52 1,580 20,84 
I 

43 0,834 15,58 I,066 26,57 72 8,300 47,64 
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Fig. r3.Relatie tussen I/O en I/Z op vier verachillende oogstt~d­
stippen van de soort schoenefeldia gracilis. (Naar Spittel, 

I977) • 

Tabel II. Opbrengst van de bovengrondee delen in gFammen droge stof 

in eenstandruimteproef met Schoenefeldia gracilis. 

(Naar Spittel, 1977). 

Dag van aantal plan ten per pot 

oogsten 3 IO 

21 o,r3 0,26 
4,13 6,ro 

.52 17,24 19,57 
72 46,58 47,74 

:l:: !: 
·:,I 
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B uitgezet ala funktie van de t~d laat, zoals verwacht, een ex­

ponenti1le toename zien. rn het simulatiemodel is daarom de ver­

houding ~~~~~ vervangen door de RGR van B· 

RGR is te lezen uit fig. I4 ala de helling van de kurve met de 
t~das. Het sn~punt van daze kurve met de as waarop ln-B uitgezet 
staat is de waarde van de logarithme van de initiele waarde van B 
( t:O~. 

Fig. I4· Relat1e tussen de logarithme van B en de t~d. 

De soort die de beschikbare ruimte op een eerder t~dstip weet te 
bezetten is een sterkere konkurrent. 

ne B-kurve laat zien dat de konkurrentiekracht van een aoort gro­
ter is ale deze soort een hogere initiele waarde van B heeft of een 

grotere RGR van B. Een grotere RGR van B houdt in dat de eoort de 

bezette ruimte sneller uitbreidt. vroege opkomst vergroot indirekt 

de initiele waarde van B omdat de B van de vroege soort op het mo­

ment dat beide soorten zich gevestigd hebben hoger is ala de late 
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soort relatief later is (Spitters en van den Bergh,· I980). 

De relatieve ruimte RS die een soort ·weet te bezetten wordt niet 

alleen bepaald door de ruimte B die een vr~ groeiende plant van die 

soort weet te bezetten, maar ook door de plantdichtheid z (verg. 
P•4?). z beinvloedt de relatieve ruimte via z~n initiele waarde: 

B0z 
RSo = B Z + I 0 
van de drie soorten die gebruikt z~n in het model heeft Eragrostis 

een veel lagere initille B-waarde dan de beida amdare soorten. Dit 

komt overeen met z~n zeer kleine zaden (0,05 mg; schoenefeldia:0,22 

mg en cenchrus heeft een zaadgewicht van 2,IO mg.). Alleen als 
Eragrostia zich, door ongunstige omstandigheden voor de twee andere 

soorten, vroeg weet te vestigen zal h~ door z~n hoge RGR en als z~n 

z erg groot is een starke konkurrentie-positie kunnen innemen. 

OM neemt sneller dan lineair toe in de t'd(fig.IS). Dit kan verklaard 

worden door het feit dat in de klimaatkamer de instraling voor de 

planten groter wordt: b~ een toename in de lengte kq~en de pla.nten 

belangr~k dichter b~ de lichtbron en bovendien z~n de'randeffekten 

in de potten niet uitgeschakeld zodat bet gewasoppervlak met name 

b~ een lang gewas veel groter kan z~n dan het oppervlak van de pot. 

In het model z~n de gevonden waarden van OM ingevoerd in een tabel 
(OMTB). Voor de veldsi tuatie kan bater voor C4-planten 40 g.m-~dag-I 
ingevoerd worden of een OM in afhankel~kheid van milieugegevens 
ge·de finieerd worden. 

In bet model is verondersteld dat de RGR van B in dezelfde mate be­
invloed wordt door waterstress als de RGR van de biomassa. 

Aangenomen is dat er ramming van de groei begint op te treden b~ 

I/3 van veldkapaciteit en dat vanaf dat moment de groei lineair af­

neemt tot nul b~ een droge grond (kurve 2 in fig,I2). Dit gegeven 

is ingevoerd door de·RGR een vermenigvuldigingsfaktor te geven. Om 

toepasbaar te z~n in het model moet deze faktor omgerekend worden 

van waterbeachikbaarheid naar t~d. 

optimale wateropname is de vermenigvuldigingsfaktor ~~n,onder 

optimale omstandigheden wordt h~ als volgt berekend: 

potkapaciteit in de proeven van Van Loon is I,57 liter. Er wordt 

ui van een geschatte uitdroging van 8 mm per dag(Beck,I978), 

po van 3I4 cm2 een vochtverlies van 0,25 liter 
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Fig. r5. Relatie tussen OM (grammen. droge atof) en de t~d voor c. 
biflorus (x), E• tremula (•) en· s. gracilis (o). 

per dag betekent. Na vier dagen is de waterhoeveelheid in de pot 

gereduceerd tot I/3 van veldkapaciteit, 0,50 liter. Deze hoeveel­

heid verdampt vervolgens in twee dagen terw~l in die t~d met afne­

mende waterhoeveelheid de RGR parallel afneemt(fig.r6). 

ne lineaire vergel~king voor het schuine gedeelte is F = 3 - 0,5 x t~d 

geldig voor de tUd van 4 tot 6 dagen~ 
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eduktiefaktor 

agen 

Fig. t6. De reduktiefaktor voor RGR als een funktie van de t~d voor 

potten onderilie bestudeerde omstandigheden. 

4. Diskuseie. 

Het toetsen aan proefresultaten van· dit onderdeel is vanwege tijd­

gebrek niet gebeurd. neze grove benadering van konkurrentie en 

groei verdient bovendien nog een verf~ning. 

vervolgens kan de cyclus rond gemaakt worden door de zaadproduktie 

per biomassa in te voeren. neze bepaalt, samen met faktoren ala 

predatie, verspreiding van het zaad etc •• •• initiele zaadvoorraad 
voor bet volgenda jaar. 
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samenvatting. 

net doel van het simulatiemodel was het kwantificeren van soorts­

eigenachappen ten aanzien van kieming, vestiging, konkurrentie en 

biomassaproduktie en om deze eigenschappen met elkaar in verband 

te brengen. 

Met de methode die in het model gebruikt is om de kieming en de ves­

tiging te beschr~ven is hat mogel~k gebleken om het verloop van het 

·aantal plantjes in de tijd b~ verschillende regenregimes adekwaat te 

simuleren. 
ne kiemingsparameters van cenchrus en schoenefeldia geven goede si­

mulatieresultaten terw~l deze parameters van Eragrostis nog een 
nauwke.urigere kwantifikatie behoeven. 

ne parameters die de sterfte van de kiemplantjes beschrijven z~n voor 

de gegeven omstandigheden in staat de aterfte goad te simuleren. 

Toepaseing van het model onder andere omstandigheden vergt een be­

echrijving van deze parameters in afhankelijkheid van milieu-omstan­

digheden. 

Het gedeelte dat de koDkurrentie en de biomass.a-produktie beschr:ljft 

dient nog verf:Jjnd te worden voordat bet aan proefresultaten getoetst 

kan worden. 
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.!?1Jlage I, 

L~st van gebruikte symbolen. 

De letters c, s, E staan voor rasp. Cenchrus, Schoenefeldia 

en Eragrostis. 

TX T~dstip waarop er een regenbui valt. 

PV Duur dat het zaad vochtig is. 

SM Totale duur dat het zaad vochtig is geweest, gesom­

meerd over alle regenbuien. 

X Is de funktie die het proces laat lopen, Wordt door 

een IMPULS op t~dstip TX in beweging gebracht en 

vaetgehouden over een periode PV. 
A Helling van de kiemkurve, maat voor de kiemsnelheid 

en -homogeniteit. 

C Aantal kiembare zaden. 

IND Induktieperiode. 

F2 Fase in de induktieperiode die bestaat uit irrever­

sibele fysiologische processen en ui t irreversibele 

Dimensie 

dag 

da.g 

dag 

d -2 ag 

dag 

opname van water. dag 

CP Kritieke fase in de induktiep.eriode. dag 

T Als het kiemproces loopt(X .... I) wordt door de FCNSW 

aan T de waarde Til--lE - TX gegeven. 

TK De periode in de kiemingsverdeling waarover kieming 

plaatsvindt inklusief de kritieke periode CP. 

Tee, TSS, ~,EE Is hetzelfde ale TK, maar dan exklusief CP. 

~KM Houdt de maximale waarde van TK per kiemflush vast. 

t -l SNK Snelheid van kiemen gedurende ~d TK, aantal.dag 

SNec, SNSS, SNEE Snelheid van kieming gedurende de rasp. 

t~d Tee, TSS en TEE, aantal,dag 

HK Aantal kiemplantjes plus het aantal dode zaden per 

kiemflush. 

H Aantal zaden dat kiemt per flush. 

VRT T~dsduur voordat de kiemplantjes gaan aterven vanaf hat 

moment dat ze in een droge omgeving staan. dag 

DR T~dsduur dat de kiemplantjes in een droge omgeving staan. 

ST Aantal kiemplantjes dat sterft gedurende de droge periode. 

-I 



'riTLF; KIENJPC~ 

INITIAL 
NOSOF.T 
TABLE TKCMC1•10l=o,,o.,o.,o,,o,,o.,o.,o.,u,,o. 
TAB L F: T K s {1'! ( 1 • 1 0') = 0 • , 0 • , (J • ', 0 • I (I • , 0 • , 0 • I 0 • , () • , 0 • 
TABLE TKEhC1•10>=o,,o,,o.,o.,o.,o.,o.,o.,o.,o, 
TABLE TXC1•11l•D,,2.,5~,to,,14,,18,,20.,22,,25,,28.,3u. 
TABLE PVC(i•lU)=.o,,s,.e,.a,.e,,~,,e,.~,.~,.s 
TABLE PVS(1•10)•1.6 1 1,6 1 t,6,1,6,1.6,1,6 1 1~6,1.6,J,6,1., 
TABLE PVE(1•10)=1,6 1 1,6 1 t,6,1,6 1 1,6,1,6,1t6,1,6,1,6,1.6 
TABLE SMC(1•10l=pn,1,b,2,4,3,2,4~o,4.8,5.b,6,4,7,2,S.O 
TABLE SMS(1•10)=1,6 1 3,2 1 4,8 1 6.4,B.,9,6,11~2,1~.B,1~.4,26, 
TA.BLf. s ME< 1•1 o l;; l • 6, J. 2, 4. a., fi • . 4, a. , .9. 6, 11 ..•. 2., 12. s., 14. 4, to. 
PVC'1,10'=PVC('1,10') 
PVS'l,lO'=PVSC'l,lO.') 
PVE'l 1 10'=FVE('1,10') 
TX' 1, 10 '~;;'rX ( '1 ,..1 0 ') 

DYNAMIC 
XC ., 1 1 1 0 ' : P 0 L S E ( PVC " 1 1 1 0 ' 1 I M P U l.J S ('1' X ., 1 , 1 0 ' ' f' !l·; "rl ; \.+ D f:~ J/l' ) ) 
XS~1,10P=fULSECPVS"1,10',.IMPULS(TX'1,.10',fiNTIM+DELT)) 
x E (II 1 , 1 o " = P o L· s E: c P v t.: " 1 , 1 o , , I M Po 1,4 s c T x " 1 , 1 o ' , i' ll'-' T r M + P r r. T ) > 
NOSORT . 
XC('1,lO,)•XC'1,10' 
XS('1,10'l=XS'1.,10' 
XEC'1,10'):XF'l,lO' 
PARAM AC•2.5,CC~90, 
PARAM AS•1,1,CS=90, 
PARAM A~=,04,CE=110e 
PARAM INDC:,72,F2C•.Ob,CPC•,04 
PARA~ INDS~1e41F2S•,OB,CPS:,OS 
PARAM INDE:,40,f'2E::o,O,CPE:,20 

STORAGE TX(lt),PVC(10),XC(10),1CC10),SMEC10),SMSC10) 
S. T 0 R A G .E P V S ( 1 0 ) , P VE ( 1 0 l , X S ( 1 0 ) , X F~ ( .1 0 ) , T 8 ( i 0 ) , T P. ( 1. 0 .) 
NOSORT 
DO 3 I=l,liJ 
TC ( l ) :: f C i-4 S l~ C XC ( I ) , 0 , , 0 • , T I~~ E • T X C I ) ) 
TS Ct) ::FCNSW (XS Cl), 0 •, Oe, TlMf:;•'f:X (I)) 
TECll=FCNSW(XE(l),o,,o,,TlM~•TX(l)) 
3 CONTINl.lt.: 

TKC(lJ=AWAXl(TC(1)•lNDC,O,) 
TKH(l)=INSW(SMS(1)•1,6•DELT,O,,!S(1)•1NDS) 
TKS ( 1) =F'C NS~'I ( 'fS ( l) •lNDS+F':lS I 0 ,., 0., TKH ( 1)) 
T K l. ( 1 ) :: I N ;:;, ~~ ( S 1•1 F: ( 1 ) • 4 , & • D ~; l/T , 0 , , 1' F: ( 1 ) •l NV ~.: ) 
TKE(1):fC~SW(TE(1)·I~DE+rz~,o.,o,,~KIC1)) 
TCC(ll=A~AXl(TC(l)•INDC•CPC,G,l 
TSH(1l=lNSW(SMS(1)•1e6•D~LTIO.,TS(l)•INDS•CPS) 
TSS(1)=FCNSW(TS(1)•1NDStF2S•CP5,0.,o,,TSH~1)) 
TEI(1l=INSW(SME(1)•4,B•VELT,O,,TE(1)•lNDE•CPE) 
TEE(1):FC~SW(TE(1)•1NDE+F2E•CPE,O,,o,,TEI~1)) 
TKCM(1l~AMAX1(TKC(1),1KCM(1)) 
T K S M ( 1 ) :::A r,·\ A X 1 ( T K S ( 1 ) , l' J< .S M ( t ) ) 
TKEMC1l~AMAXICTKE(1),1K~M(1)J 

S T 0 R A (; E: T K C ( 1. 0 ) , T K C fvl ( 1 (J ) , T C C ( 1 0 ) , T K 1 ( 1 0 ) , 'f E I ( 1 0 ) , T J( l i( 1 0 ) , 'r S H ( 1 0 ) 
S T 0 R A <;f.~ T K S ( 1,<) ) , T J~' S H ( 1. 0 ) , T 5 S ( 1 0 ) , 'f K E ( 1 0 ) , T ft: ~; ~ ( J 0 ) , T f.:~ ( 1. 0 ) 
00 5 1=2 .. 10 
TKC(I)=FCNSW(!C(I)•INDC+F2C,n,,o,,TKCM(l•~)+TCrJl•INDC+F2C) 



T 1' H ( l. ) u l ~~ rS \lJ (~;AS l T ) ""' 1 • 6 ~~~~~1.1 f~ 1/f' , n • , '1' ~ S M ( I • ~ ) + T S ( ·r ) •1 N L) S + F' 2 S ) 
T J{ ~ ( l. ) = f' c fH) 1•1( T s ( I ) "" .r l·l!) s ... f' 2 s , (I .. , 0 • , 'l' K p ( J ) ) 
T 1(; .t ( I ) m;I N S ~~ ( S LU~: ( l ) ... 4, t. • DEL 't , 0 ,. ,'r r EX4 ( l• j, ) + T f. ( I ) • I~: L>.F. +f 2 f: ) 
T K ~~ ( I ) := F C N S ~. ~ ( 'r f.' ( 1 ) • l. N ("1 ~>+· F' 2 F , (! 111 , 0 • , T K I ( I ) ) 
TKCM(Il=AhAX1(1~C(!),fKCM(l)) 
TKSM(l):AMAXl(TKSCI),TKSM(I)) 
T K EM ( I ) = AJ:tA X 1 ( T l'\. E t I ) , T K tQ" ( I ) ) 
TCC (I)= VC ~ S ~~ ( TC (I) • 1 N L!C tF'2<"' •\. PC, 0 o , 0, , 'T'KC' 1·1 (I • 1) +1'C ( l) ""I NDC + F 2C •C PC) 
TSH(l)~INSW(SMS(l)~l.b•DFLT,0$,TKSM(l 11111 1)+TS(l)•INDS+F2S~CPS) 
TSS(I):FChS~CTS(I)•lNDStF2S~~~~~cps,o.,o.,TSH(l)) 
T E l ( l ) m: I N S W ( S 1 1\E ( l ) • ~.t • B .., D f: 1, f ~ 0 • , T J< E M ( I • 1 ) + 't E ( I ) •ll' D ~· i· Y 2 ~>• C P f: ) 
TEE(l)~fCUSH(Tf(t)~~~~~INDEtF2E~CPE,o.,o.,TEI(J)) 
5 CONTINO~ -

00 10 1=.1,10 
SNKCCt):2,*AC*TKC(l)*CC*EXPC•AC*CTKC(l)**2•)l 
SNKS (I) ~2 jll ·~AS*'l'KS (I) *CSitEXP ( ~~~'J\S * ( TKS.( I' *·*4: ,).) 
SNKE(l):2,•AE•TKE(I)*CE*EXP(•AE*(TKE(l)**~•)) 
SNCC(I)=2,•AC*TCr(I)*CC•EXP(•Af*(TCCCl)**~•)) 
SNCSCI>=2,•AS*T5S(I)*CS*EXP(•A~*(TSS(l)*~2.)l 
SNCE(l)=2,•AE*1~~(T)*CE*FAP(•AF*(fE~(l)**~•)l 
10 CON'l' I r~Ul~ 

HKC:tNTGRL(0,,SNKC,10) 
~KSalNTGRL(O,,SNK~,10) 
HKTr.m;J NTGRJJ ( 0 II, SNKf~, 1 ()) 
HC~lNTGKL(O,,SNCC,tO) 
HS=INTGRL(0, 1 SNCS,10) 
HE•INTGRL(O.,SNCE,lO) 

s 'l' n R A G F~ v R T c c 1 o ) , v P c c 1 o ) , o Rc; c: ( 1 o > , s 'r c c 2 o ) , s '£ c c c 1 o ). 
STORAGF VRT~(10),~Rb(10),DRSS(t0) 1 STS(10),5TSS(10) 
S T 0 R A Gf: V R T L: ( 1 0 ) , L' R h; ( ! 0 ) , 0 J:H::: E ( 1 0 ) , S T F: ( l 0 ) 1 S TF. E ( 1 0 ) 
DO 15 1:=1 1 10 
VRTC (I)::; IHS i; (PVC ( l) IIIII 1 .• ,.o.,, 3. ) 
DRC(l):AMAXl(O,,TIME~TX(I)•PVC(l)mVRTCC!)) 
ORCCCl):INSW(TIME•TXCI+llrDRC(J),O,) 
STC(I)=,3l*ORCC(l)*HC(I) 
STCC(l);;AHIN1(Sl'C(l),tl.C(!)) 
v R T s ( I ) = I t~ 5 I,•; ( 1 ~ 'V s ( 1 ) IIIII 2 Ill , 0 • , 7 • ) 
DRS C I ) 111 A r~\ A X 1 ( 0 • , T :u,·; t: • 'l' X ( l ) ~~~~ l \ V ~:) f J. ) • V R 1' S ( J. ) ) 
I.HUHl ( I ) aos l N::; I~ ('I' It l f>·• T X ( l + 1 ) , r' h f. ( l ) , ~) , ) 
s 'r s c r l Q • ~! o ,. u P s s ( r J 1HHi l r ) 
5 T SS ( I ) =:A H 1 N 1 ( S '1' S ( 1 ) , H S ( I ) ) 
VRTE(l)=INSW(PVE(Il~2.B,o,,4,) 
DRE(I):AMAXlCO.,TIME•TX(I)•PVE(l)•VRTE(I)) 
DREECI)=lNSW(TIME•TXCI+llrDHF(l),Q,) 
s T E ( I ) :: II tJ 0 * D R E E ( I J * l IF: ( I ) 
ST!E(l)=AMlhl(STE(l),HE(Ill 
1 5 C 0 l'i 7 I N U h: 
STORAG~: BC ( 10), bS ( 1 0), BE (1 0), f.' ( 1.0 ),f'K ( 10.) 'RSC.l C 10) ., RSSI (.10) 
00 16 1:::1,10 

F(I)=INSW(TIM~•TX(I)•4,,t.,3,•.5*(TlME•TX(J))) 
f"K(I)=AdAXl(F(ll,u.) .. 
B C ( I ) := ., 0 11 9 *EX P ( f h ( I ) *' , 1 0 2 ·• ( S !•1 C ( I ) • S ~1 C ( 1 ) ) ) 
BSCI)~,0221*EXPCfh(I)*•OBO*(SMS(I)•SMS(1))) 
BE(I) 0009*EXr(fY(l)*,1624(SMF(I)•5ME(1))) 
R I C ( 1 ) HC C l ) ( bC' (I ) ·lO{f ( 1 ) t 1 11 ) 

) h ,c:, ( I ( t~ ::, ( 1 ) ~ h S ( I ) + 1 , ) 



RSEICll~B[(l)*H~(I)/CtiEtiJ*HE(l)+l,) 

16 C0rJ1: INUF; 

RSC =ol NT GtUJ ( l\SC I, RL:, 10) 
R S S :=I i-1 1: G R L ( R. S S I , H D , 1 0 ) 
R8E=INTGRL(RS~I,R~,10) 

SRS(l)=RSC(1)+R5S(l)+RS~(1) 

DU 17 !:::2,10 
SRS(l)=sRS(l•l)+PsC(t)+PSS(!)+PSE(I) 
17 C.:Oi'4T'1Nl.J~: 

,_ 

STORAGE RSE1(10),~RS(1C),TOCC10J,T0~(10),UC(10) 1 0~(10),U!(t0) 
DO 19 1:::1,.10 

RC(I):f.K(l)*,102*HSC(l)*(1.•SRS(I)) 
RS(!)~fK(l)*•OAO*RSSC!)*(l.~SHS(l)) 
RE(I)=FK(l)*,162*PSECI)*(l.•SRS(l)) 
TOC (I):; AHAX 1 ( T Il~H; •TX (I) .. ! ~JI)C, 0 •) 
TOS(I)=A~AXl(TI~8•TX(l)•IhOS,Oo) 
TOE (I) :;AMAX 1 ( Tli,~f:·TX ( 1) •IHOE, o. ~ 
OC(I)=RSC(ll*AFGE~(UMTBC,TOC(l)) 
OS(I)~RSS(I)*AFGEN(OMTBS~TOS(I)) 
OECI)=RSE(!)4AFGEN(OMTBE,TO~(l)) 

FUNCTION UMTRC:(0.,0,),(21.,7,78),(28,,12•29) 1 C35,,19,37),(4,,,26,57) 
FUNC T I 0 N 0~/fB s=. ( 0 • , 0,) , ( ?.1 •, 0 • 4 6) , ( 3 9, , 7 • b.7) , (52, , 7 0, S 4 )., ( 7 2 • ., 4 7, b 0) 
FUNCTION UMTBE=(0,,0,),(21,,6,4Q),(28,,7,1Q),(35,,11,66),(43,,15,58) 
TIMER FINTIM~3~.,DELT=O.o4,PRDEL•,.40 
PRINT STCC(1•10),STSS(t~10),STE~C1•10) 
ME;rH tU:CT 
END 
S.TOP 



- 62 -

Bijlage III• 

Lijst van gebruikte aymbolen in de onderdelen konkurrentie en biomassa­

produktie. 

ne letters c, s, E staan voor rasp. cenchrus, schoenefeldia en Eragrostis. 

TX 

H 

Tijdstip waarop er een regenbui va~t. 

Dimensie 

dag 

PV 

Aantal plantjes dat gekiemd is ala gevolg van de betref­

fwnde r~g0nbui. 

nuur dat het zaad vochtig is. 

SM Totale duur dat het zaad vochtig is geweest, gesommeerd over 

alle regenbuien. 

A Helling van de kiemkurve, maat voor de kiemsnelheid en 

-homogeniteit. 

C Aantal kiembare zaden. 

IND Induktieperiode 

F2 Fase in de inauktieperiode die bestaat uit irreversibele 

fysiologische processen en uit irreversibele opname van 

water. 

CP Kritieke fase in de induktieperiode. 

F Reduktiefaktor voor RGR waarin na 6 dagen de waarden 

verder afnemen en negatief worden. 

FK Reduktiefaktor voor RGR· waarbij de waarden beperkt zijn 

van I tot o. 

dag 

dag 

dag 

d -2 ag 

dag 

dag 

dag 

B ne ruimte die ingenomen wordt door een enkele plant die 

ongestoord kan groeien. pot.plant-I 

RSI rnitiele waarde van RS 

RS Relatieve ruimte van een. soort in. een mengsel waarin de 

twee soorten geen onderscheid maken tussen de ruimte die 

bezet is is door de ene of de andere soort. 

SRS som van de relatieve ruimten van de verschillende soorten. 

R snelheid van verandering van de relatieve ruimte RS• 

TO De tijd die gaat lopen vanaf het moment dat de zaden 

beginnen te kiemen. 

0 

dag 

ne opbrengst op tijdetip t bij een bepaalde 

plantdichtheid. 

OMTB De experimenteel gevonden waarden van OM 

g droge stof 

g droge stof 



TITLP' ~HOt;l 

tNt•fJA.L 
TABL8 TX(1•11l=0,,2,,5~,to,,J1.~1S,,20,,2~.,25,~28,,3o, 
TAAL~ HC(1•10):2,,3.,9,,17,,15,,16e,2e,6,,0.,0. 
TAHLK HSC1~10l=o.,o.,1~~~20.,23,,7,,0,,2,,0.,o. 
TABLE HE ( 1• 1 0) = 0. , (). , 1. , 6 II ':.! 1 .• , 14. , 9 Ill ' t. , ()., (~. 
TA~L~ PVC(1~10l•.B,,R,.B,.R,,U,.A,,B,.B,.H,,9 
TABL~ PVS(t~tOl=1,h,t.6,!,6,1a6 1 t,6,t,6 1 1w6,t,6,1,~,1.6 
1' A 8 L E: p v f.!: ( 1 ,. 1 0 ) Rl Ill 6 , 1 • 6 , 1 • 6 , 1 • 6 , 1 • 6 , 1 • 6 , t Ill t) , 1 • 6 , 1 • 6 , 1 • t; 
TABLt~ SI1C ( 1•1 0) := • 0, 1, 6, 2.1, :~ • 2, 4, 0, 4, 6, b. 6, 6 • 4, '1, 2, U, () 
TABLE s;·ts cJ. -1 o) ~.1. 6, 3. 2, 4. a, 6. 4, s., 9. 6, 11e.2 , . .12 •. a, 1 A •. 4, t6 •. 
TABLE SME(1•10):t,6,3,2,4,8,~.4,R,,9,6,11e2,12,8,14,4,1bo 

OtNAM.IC 
PARAM AC.t;2., 5, CC ~9lJ • 
PARAM A3=1.1,CS=90. 
PARAM AE=.04 1 CE=110, 
PARAM 1NDC•,72 1 F2C=,09,CPC=,04 
PARAM INDS•l,4,f2Sm.o&,CPJ=~oa 
PARA 11i I NDt~t= 41 40 1 f 2f.•O • 0, CPf.~::, 2 0 

s T 0 R A G E T X ( 1 t ) , p v c ( 1 0 ) I I H c ( 1 () ) , H s ( 1 0 ) , ( ~~~ ( l 0 ) I s M 1:.: ( 1 0 ) , s ~i s ( 1 0 ) 
STORAGE PVS(lO),PVE(.10),SMC(!O),SRS(10) -
STORAG~ ACC10),BS(10),RE(!O),f(10),FK(10) 
NOSOFT 
00 10 !:1,10 

r < I ) =IN ~H-.~ c r I~\ r~ •1' x ( I ) • 4 • , 1 • , 3 • - o • 5 * c T t J•\ P.~ • T x c I ) > ' 
FK(I)•AMAX1(f(!),O.) . 
BC(Il=.Oll9*EXPtFK(l)*•102*(SMC(I)•S~C(l))) 
B S ( I ) : , 0 2. 2 1 * E X P ( £1 h ( l ) * • (1 B 0 * ( SJ15 ( 1 ) • G J~ S ( 1 ) . ) . ) 
a~: ( I ) : • 0 0 0 9 *EX P ( F I\ ( I ) • , l. 6 2 ._ ( S tc1 E ( I ) • Sr.' b ( 1 ) ~ ) 
RSC l (I) ;;BC ( 1) •HC (Ill ( bC ( l),. tiC C I).+ 1 .• ) 
RSSIC!)=BS(ll*HS(l)/(bSCI)*hS(l)+le) 
RSE I (I) +=At:. (I ).*'rH: ( l) /.(B.~; (I) ~HiE (I)+ 1. ) 

1 0 C 0 J~ T 1 N U E . 

RSC:=IN1'GRlJ(hSCI,lH;, 10) 
RSS•l~TGBL(RSSI 1 RS,10) 
RSE•INTGRL(RSEI,R£,10) 

SRS C 1) =kSC C 1 ).id~SS C 3,) +HSr .. C 1) 

DO 15 1=:2 1 10 
SRS(Il=SRSCI~l)+RSCli)+RSS(l)+BSE(I) 
15 CON,JNUE 

STOHAGE TOC C 10),. TUF.: ( t 0), OC ( 10), OS ( 1 o), CJf: ( '. 0) 
DO 16 It=1 1 1.0 

RC (I) :=F J\, (I)* • 1 0 2 *P SC ( l) * ( 1 • •SHS Cl) ) 
.RS(ll=FK(l)f.080*kS3(I)*(l-•SRS(I)) 
RECil=FK(l)*,162*hSECl)*(l.•SR5(l)) 
T ()C ( J ) m AM A X 1 ( T I t1 E: • T X ( I ) •I N 0 C , 0 • ) 
TUS(l)aAMAXlCTJME•TX(l)•TNOS,Oel 
T () £ ( J. ) =A r~ A X 1 ( T I l' I r.~ • 1' X C I. ) •11~ Dr.·. , 0 .- ) 
OCCll=HSCli)*AFGEN(ONIBC,TOC(I)J 

.. OS (I) :R.SS ( 1) ·•A~~GE:N ( OM,'J.'B '->, 'J.'OS.( I.)) 
OE (I) z=PSE (I) *Af"Gf:N ( OMTBr:, rcoE (I)) 



16 CON'I'l1'4UE 

NOSOHT 
FUN' C 'f I 0 N 0 l·\ 't B C = ( 0 • , 0. •· ) , ( 21 , ., 7. • 7 8 ) , . (. 2 0 • , -12 o 2 9 l., ( 3 5 ·•. ,.1 9 , .. 3. 7 ) , C 4. 2 , . , 2 6 ., .5 7 ) 
FUNCTION OMT8SB(0,,0.),(2l,,0.46),(3~,,7,h7),(52,,~0,B4),(72,,47,60) 
FUNCTION OMTBI:.:• ( 0111, 0.,.) 1 .. ( 21,, 6., 4 B.), .. ( 20, , .. 7 .. 18 )., Cl5 • ,.lt-.66 )., .( 43 .•. , 1.5., 5.8) 
TIMER FINTIM=42,,DELT•0,5 1 PRDEI=l~ 
PRINT RCC1•10),RSCI(1•10),0CC1•10) 
METH Rr:CT 
END 
STOP 

. ~,. ... . . .. . 
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