Model voor de simulatie van verschillende levens-
fasen van de Sahel-grassen Cenchrus biflorus, Era-

grostis tremula em Schoenefeldia gracilis.

Anjes de" Bruijn

Utrecht, september 1980






yoorwoord,

Dit verslag geeft de resultaten van nmijn bezigheden in de periode
oktober 1979 - april 1980 weer,

In het kader van het projekt primaire produktie van de gahel ben

ik begonnen met het opzetten van een simulatie-model dat de levens-
cyclus van drié gahelgrassen beschrijfte

Aanvankelilk i1s in samenwerking met gjoerd Andela de kieming ge=
kwantificeerd, paarna is dit kiemingsmodel gemodificeerd en het
onderdeel sterfte van de kiemplantjes is ingebracht. panzet is
gemaakt tot Kwantifikatie van de biomassa-produktie en de konkur-
rentie,

De volgende personen wil ik bedankem ¥Voor hun adviezen bjj het
opzetten van het model; Gonnie, Jan, wim, Frits en mijn begelei~
ders Kees en Henk.

gseptember 1980
Anjes de Brujn
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I, Inleiding.

Il Algemeene

Het simulatiemodel, dat beschreven is in dit verslag, 1s opge-
zet in het kader van het projekt Primalre Produktie vam de Sa-
hel(PePoSe)e

Eén van de problemen die men im dit projekt bestudeert, is de
verandering van de soortensamenstelling van de natuurlijke Sa~
helweiden,

Breman en Ciss&(I977) hebben de vegetatiedynamiek bestudeerd
in een overgangsgebied van savanne naar Sahel. Als gevolg van
de droogte in de jaren I072-1973 zagen 2zl een verdwinen van de
meerjarige savannesoort Amdropogon gayamus, Deze werd vooral
vervangen door 8&njarige pioniers(Borreria 85p.) en door een
enkele Sahelsoort(Blepharis linariifolia, Sechoenefeldia gra-
cilis), die naar het zuiden afzakte, Vanaf 1976 begonnen de
snelkiemende grassen Schoenefeldla gracilis en Diheteropogon
hagerupli een steeds helangrijkere plaats in te nemen in de ve-
getatie van langzaam kiemende'pioniers, terwijl ook weer meer
en meer Jjonge planten van Andropogon gayanus werdenr waargeno-
men, maar kwa biomassa was hun aandeel nog onbelangrijk(Breman,
1980).

Naast de verandering op lange térmﬁn vindt er ook een jaar-op=
Jaar verandering plaats. Fektoren die deze dynamiek bepalen
ziin het 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 zijn hier vlier verschillende dominante
soorten waargenomen(Tabel I), Dit zin achtereenvolgems: Era-
grostis tremula, Cenchrus biflorus, Schoenefeldia gracilis sa-
mernr met C, biflorus en Elionurus eleganse

De bruikbaarheid van vegetatiekaarten van Sahelweiden, geba-
seerd op &énmalige vegetatie-opnamen, is erg twijfelachtig bij
het omtbreken van inzicht meb.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 waargenomen op site I6(in licht glooiend duin-
gebied met + 450 mm gemiddelde jaarlijkse regenval en
lichte begrazing).

1976 1977 |1978 |1979
Totale jaarlijkse regenval mm L20 200 350 300
Geproduceerde biomassa t/ha | 2.0 | 0.6 2.5 | 0.9

droge stof

Eragrostis tremula % 53 8 8 0
Cenchrus biflorus % 8 3L 30 10
Flionurus elegans % Iy 27 I7 63
Schoenefeldia gracilis % 0 I 27 I

Overigen % 25 30 18 26

2. Studies aan de dynamiek.

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

de regenval op éénjarige weildevegetaties. Hij heeft hiervoor

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

bied zonder beweiding. Door asn het begin van het regensei-

zoen de véldjes te besproeien of af te dekken heeft hij varia-

tie asngebracht in het regenpatroon,.

Hij 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 niel volgen van meerdere buien een bepalende faktor is voor

de vegetatiesamenstelling in het betreffende seizoen.

Hij geeft als mogelike Qorzaken:

AI. De verschillen in kiemsnelheid en vestigingsstrategie tussen
de verschillende soorten.

2. Verschillen in droogtegevoeligheid tussen de soorten.

Later in het seizoeﬁ 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.



Hij komt tot een verdeling van kiem- en vestigingsstrategién
in optimisten en pessimisten.

I'n optimistische klemer is eem soort die snel en synchroon
kiemt, terwljl een pessimist langzaam en niet synchroon kiemt.
Een goort die optimistisch is in zijn vestiging neemt na een
regenbul snel ruimte en beschikbaar water in beslag, wat bij
doorzetten van het regenseizoen tot een voorsprong in de kon-
kurrentie kan leiden en zo tot een grote droge-~stof produktie,

Van Loon(I979) heeft de hypothese van De Ridder getoetst dat
een verschillende kiemings-~ en vestigingsstrategie tot ver-
schilllen in de soortensamenstelling kan leiden,

Hij heeft daartoe een aantal verschillende regenbehandelingen
bedacht, die elk een snelle of langzame kiemer zouden moeten
bevoordelen. Smelle kiemers zoudenin het voordeel zijn als na
een regenbui er voldoende water aanwezig bleef, terwijl lang-
zame kiemers in het voordeel zouden zijn als de serste kiem-
flush, bestaande uit snelle kiemers zou afsterven door te lang
wegblijven van de volgende bui,

Met betrekking tot deze verwachtingen konstateert hil dat die
voor sommige behandelingen wel uitgekomen zijn 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 sterk kan variéren als gevolg van een
verschillend regenpatroon tijdens de vestiging vam de vegetatie.

Het simulatiemodel is opgezet met het doel de faktoren die
bepalend zijn voor het aandeel van de verschillende soorten

in een vegetatie met elkaar in verband te brengen en hun re-
latieve belang te onderzoecken,

De soorten die als voorbeeld gekozen zin, zin dezelfde als
Van Loon in ziin potproeven heeft gebrulkt nl. Cenchrus biflo~
rus, Schoenefeldia gracilis en Eragrostis tremula,

%, Hat gimulatiemodelse

Het doel van het simulatiemodel is om soortseigenschappen
ten sanzien van kieming, vestiging, konkurrentie, biomassa-

i e.ds te khwantificeren em met elkaar in verband te



brengen, Dit kan meer inzicht geven in de faktoren die de ve-
getatiedynamiek onder verschillende regenkondities bepalen.

Fen aamtal eigenschappen van de betrokken soorten in de verw

schillende levensfasen van de plant zijn gekwantificeerd, Dit

heeft tot de volgende opbouw van het model geleid:

- Kieming van de verschillende soorten,
Kiemingsparameters zijn de tijd voordat de eerste kiemplanten te
voorschijn komen, snelheid en spreiding van kieming, maxi-
maal kiempercentage.

- Sterfte van de kiemplantjese.
De sterfte die optreedt onder de kiemplantjes na een *kie-
mende! regenbui, is afhankelijk van de soortsafhankelijke re-
plstentie tegem droogte en van de grootte van de 'kiemende!
bui,

- Konkurrentie tussen de verschillnde soorten em tussen de
planter van de verschlllende kiemflushes.
Dit onderdeel is gebaseerd op het komkurrentiemodel van
Baeumer en De Wit(I968).

- Biomassaproduktie van de soorten als ze eenmaal gevestigd
zijn, Deze wordt bepaald door de potenti8le 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 vorw
men samen &&n onderdeel. De parameters waarmee deze ontwikke-
lingsfasen beschreven worden zijn geschat ult potproeven van
Van Loon(I979). Ter kontrole van dit onderdeel zijn de verschil-
lende regenbehandelingen die hij de potten gegeven heeft, nage-
simuleerd. De output van dit onderdeel, de aantallen kiemplan-
ten die zich kunnen vestigen, vormt de input voor de volgende
onderdelen, Deze onderdelen, konkurrentie en blomassaproduktie,
worden in dit verslag grof benaderd. Zi] dlenen nog verfijnd te
worden voordat ze aan proefresultaten getoetst kunnen worden,
De konkurrentieparameters zijn geschat uit standdichtheidsproe=-
ven, gedaan door Spittel(I977) voor Schoenefeldia gracilis en
door Bouman(nog niet beschreven) voor Eragrostis tremula en
Cenchrus biflorus,

De uiteimndelijke output is de biomassa van de verschillende
soorten aan het eind van het regenseizoen.



Het model is tevens getoetst aan resultaten van proeven die ge-
daan zijn door Flberse en Baan~Hofman(CABO).

73} hebben gekeken naar kieming ven zaad in grdénd die afkomstig
was uit site I6(zie I.,I) em vervolgens naar sterfte onder ver-

schillende regenregimes.

De gebruikte simulatietasl is CSMP,
Ir het model zijn twee verschillende notatles voor CSMP-gtate-

ments gebruikt:

« Array-integralen en =parameters.
De relatié tussen array-grootheden worden in een 'DO! loop
geplaatst wat resulteert in een 1 maal doorlopen van de 'DO!
loop bve DO 5 I = I,I0

A(I) = B(I) x C(I)

5 CORTINUE
In dit geval wordt de 'DO' loop 10 maal doorlopen, zodat
AT t/m I0 berekend is, waarma 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 ilmdex-notatie gebruikt,
omdat deze funkties niet funktioneren in een 'DO' loop. De
notatie die eruit ziet als A'I,I0O' = B'I,I0' + C'I,I0" wordt
door de preprocessor COSMOP omgeschreven tot
AI=BI+C1I

t/m

AIO = BIO + CIO



il. Kieming en vestiging.

I. Kiemingsverdeling,

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. lijdens het kiemproces bevindt hef zaad zich in ver-
schillende ontwikkelingsklassen die in =zijn model zijn 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 verblijfstijd in iedere klasse wordt bepaald door de
temperatuur en de vochtigheidskondities.

Bij het optreden van droogte doorlopen de zaden in tegengestelde
richting de klassen die ze eerder onder goede vochtige kondi-
ties hebben doorlopen., De zaden die zich in de laatste ontWik-
kelingsklasse bhevinden gsasan dood bij optredende droogte omdat ze
in een te ver gevorderd ontWikkelingsstadium zijn om nog reversi-
bel te ziin en nog niet ver genoeg om als gekiemd aangemerkt te

worden,

In tegenstelling tot het model van Janssen wordt im het in qit
verslag gepresenteerde model uitgegaan van de kiemingsvergelij-
king dle opgesteld is door Van Loon(I979) en gomodificeerd door
Andela(I980) :Y = C (I - FXP ( =A (T - IND)? )) (fig.I).

waarin Y = kieming op tijdstip T
C = maximaal mogelijke kieming gezien het. aantal kiembare
FXP = exponenti€le macht \zaden,

A = maat voor de helling van de kurve
IND = induktieperiode; dit is de periode tussen het begin
van de regenbul en het te voorschijn komen van de

eerste kiemplantjes

De kiemingskurve van Van Loon wordt geckarakteriseerd door de
soortsafhankelijke parameters A, C en LND,
De gebruikte waarden van deze parameters voor de verschillende

soorten zijn uitgezet in tabel 2.
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Fige l.Kumulatieve kiemings-
kurven op grond van waarne-
mingen van Van Loon(I979).
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Tabel 2, De in het model gebruikte parameter-waardem voor de

drie smoorten,

IND (dag)

Soort A (dag™%) |C (kiemplamten)
Cenchrus biflorus _ 2.5 90 0.72
Schoenefeldia gracilis I.I 90 I.40
Eragrostis tremula 0.04 110 0.40

2e¢ De induktieperiode,

De induktieperiode is de tijd die het zaad nodig heeft totdat
de eerste kiemplantjes te voorschijn komen vanaf het moment

dat de wateropname begonnen is.

Bewley en Black(I978) verdelen de induktieperiode in

(£ig.2).

Uptake of water (increase in fresh weight)

 Phase |

Phase Il

e

Start of visible

germination

Time ~———

drie fasen

Fig.2. Wateropname van kiemende zaden in drie fasen (Naar
Bewley en Black,I978).

Fase I: Door de matrixkrachten van de celwanden en de celinhoud
van het zaad heeft het droge zaad een matrixpotentiaal van

soms meer dan -4000 bar, wat veel lager is dan de waterpo~
tentiaal van de grond. Als gevolg hiervan vindt er een pas-
sleve waterstroom het zaad in plaats. Dit proces heet imbi-

Bkl ou bheedt op By zowel dede ale levemde zaden,




R

maar niet bij zaden waarvan de zaadhuid impermeabel is.

Fase II: In deze fase vindt nauwelijks wateropname plaats, maar
vooral metabolische processen vinden plaats. Een deel van
deze processen gaat niet verloren bjj optredende droogte.

Fase IIIs Als gevolg van de wateropname in deze fase wordt de
turgordruk verhoogd.Wanmeer de turgordruk te hoog wordt met
betrekking tot de celwandelastleliteit, springt de cel 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 zijn niet identiek aan de fasen I, II en III in het madel
van Bewley en Black '

FI bestaat voor de eerste regenbul 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 Fl-periode moet na iedere regembui opnieuw doorlopen
worden,

F2 is de fase die bij opeenvolgende refgenbuien alleen gedurende
de eerste regenbui doorlopen hoeft te worden, De totale induk-
tieduur wordt na de eerste regenbul 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 verloren gaate.

Bovenstaande uitgangspunten gelden voor Cenchrus biflorus ter-
wijl de induktieperioden van Eragrostis tremula en Schoénefeldia
gracilis op een andere ménier verlopen. Eragrostis blijkt pas
te kiemen nadat het zaad, gesommeerd over alle regenbuien, in
totaal ongeveer 35 mm regen heeft gehad. De oorzask hiervan
zou het uitspoelem van remstoffen kunnen ziin. Als Eragrostis
begint iLe kiemen is zijn induktieperiode vrij kort em omdat de
processan van de F2-fase al plaatsgevonden hebben hoeft deze
fase nlet doorlopen te worden,

Sehosnaieldia blilkt nlet te kiemen beneden een totale regen=-

e o U0 amy, Ain induktleduur 1s vrd) lang,
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Ten asnzien van de verkorting van de induktieduur na rehydra-
tatie is door verschillende onderzoekers o.a. het volgende ge-
konkludeerad:

Kidd en West(I9I9, geciteerd door.Hegarty, 1978) =zijn door werk
van ecen aantal onderzoekers tot de konklusie gekomen dat zaad
@dat gezwollen is in water en daarna langzaam gedroogd of ge-
zaaid in nog vochtige toestand sneller kiemt dan onbehandeld
zard. |

Heydecker et ale. (I975) hebben ditzelfde gekonkludeerd. Als eer-
ste oorzaak geven zij verandering in de fysische struktuur van

de zaadhuid na hydratatie, hoewel er steeds meer zekerheid be-
staat over het feit dat 00k de fysilologische ontwikkeling in het
zaad niet volledig verloren gaat door dehydratatie. Een bewijs
voor accumulatie van substraat of versnelling van aktiviteit
van enzymon of systemen in zaden dio afgehouden ziin van kio-
ming door waterstress is een versnelling in respiratiesnclheld
na dehydratatie en opnieuw bevochtigen, vergeleken met niet be-

handelde zaden,

CP is de kritiecke periode die optrecdt na de ¥2-fase, vlak voor-
dat het kiemplantje zichtbaar wordt. Zaden in deze fase gaan
dood bij optredende droogte. Het aantal zaden  dat sterft is af-
hankelijk van de duur van deze periode. en van de voortschrijding

van het'kiemproces in de kiemingsverdeling.

May(I962) suggereerde dat het laatste stadium waarin de zaden
'teruggedroogd kunnen worden hel tijdstip Vlak voor doorbreken
van het worteltopje door de zaadhuid is, dei. als de celstrek-
king begint,

Hubac (1962, geciteerd door Hegarty, I978) heeft beweerd dat de
mogelijkheid van zaden om dehydratatie te overleven verloren
gaat als de hydratatie van de vacuolen van het embryo begint,
Hil1el(I972) heeft eenzelfde konklusie getrolken nl. dat het
meristematisch weefsel tolerant is voor waterstress en het sta-
dium met vacuole niet.

Janssen(I974) heeft in zijn model de laatste ontwikkelingsklasse

irreversibel gemaakt voor optredende droogte,
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Tabel %. De waarden van '], F2 en CP voo. de drie soorten.

Soort FI (dap) Fo (dag) CP (dag)
Ce biflorus 0,08 0.08 0.04

Se gracilis I.24 0.08 0,08
K. tremula 0,20 0.00 0,20

De parameters IND, F2 en CP zijn geschat uit de resultaten van
de kiemingsproeven onder invlioed van verschillende regenregi-

mes van Van Loon(T979),

IND is bepaald door het verschil te meten van de zaadvochtig-
heidsduur ten gevolge van de eerste regenbuil (IO mm, beh.A; 25
mm, beh.D en E; tabel 6) en de tijd die nodig is om de zaden
die als gevolg van die bul gekiemd zijn tot kieming te laten
komen,

Van F2 1s een grove schatting gemaskt door vam de tweede regen-
" buil de induktieduur te bepalen. Het verschil met de induktie-
duur van de eerste regenbui geeft een aanwijzing voor de grootte
van de F2-periode, ermee rekening houdend dat de kiemsnelhei d
bij de tweede regenbui anders is dan bij de eerste.

Van de parameter CP is een eerste grove schatting gemaakt uit
het aantal kiembare zaden dat tijdems alle regenbuien niet tot
kieming is gekomen. De duur van de CP=fage per buli is geschat
door de geschatte tiid dle het zou duren om deze zaden wel te
laten kiemen te delen door het aantal regenbuien. Hlerbij wordt
ervan uitgegaan dat alle kiembare zaden die niet tot kieming
komen dood zijn gegaan.

Na deze eerste schattingen van F2 en CP zijn deze waaprden bijge-
steld door verschillende waarden te nemen en te kijkem naar de
simulatieresultaten, Dit is gedaan voor de behandelingen Ay, D.
en E van Van Loon, De waarden met de beste resultaten zijn aan-
gehouden in het model. l
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3, Kiemsnelheid en maximaal kiempercentage.

De kiemsnelheld is het osntal gekiemde zaden per tijdseenheid,
De snelheid van het kiemproces dic volgt uit de kiemkurve van
Van loom geeft een scheve verdeling te zien waarbij het maximum

eerder in de tijd 1igt dan bi] eecn normale verdeling.

Aantal kiemplanten

ber tildseenheid(dag)e
100 : C = 75 kiemplanten
-2
— 5
80 = 2.5 dag
- IND = 0 dag
60
40
20
0 » L
0 0.5 I.0 - I.5 2.0  tijd (dagen)

Fige3. Het verloop van de kiemsnelheid in de tijd. De gekozen

parameters gelden voor Cenchrun.,

Deze kurve wordt beschreven met de formule :

av/ar = 2 x C x A x (T = IND) x TXP ( =A (T - IND)Z)

De parameter A is bepalend voor defnelheid en de spreiding van
de kiceming bl een gepeven C-waarde.
Het voordeel van een meer gespreide kieming is dat bij het op-
troden van ongunstige omstandigheden cen kleiner gedeelte van

de waadvoorraad verloren gaat. In de Sahelsituatie kan dit voor-

deel onleveren bij de vestlging van kiemplantjes.
Het maximosl anntal kiemingen, dit ishot aantal zaden dat’ kiemt
onder ontimale omstandipgheden ge.ien de zaadvoorraad wordt uit-

gedrukt door de parameter C,

Over het verldop van de kiemkurve bij verschillende vochtomstan-
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digheden in de hodem bestasn nogal wat tegenstrijdigheden in de
Titepratuur,

Bokhari, Singh en Smith(I972) vonden bjj verschillende vochtsi-
tuaties in de bodem verschillende maximale kiemwaarden. Hoewel
het moment waarop de kieming begint nlet gelijk is, wijken de hel-
lingen niet sterk van elkaar af.

Hegarty(1978) gaat ervan uit dat de zaden cen drempelwaarde wvan
de bodemvochtspanning hebben waaronder ze niet kiemen en dat deze
waarde verandert kan worden bi] andere voorbehandelingen.
Bewley(1977) vond dat dehydratatie van haverzaden volgend op
imbibitie en voorafgaand aan de ecrste tekenen van zichtbare
kieming geen invloed heeft op de kiemsnelheid tijdens de opvole
gende rehydratatie. Hicerbij gast hij ervan uit dat de tijd diec no-
dig is voor het komplementeren van een voorraad zaden afhangt
van de totale tijd dat ze gehydrateerd zijn, onafhankelijk van het
felt of deze tijd wel of niet onderbroken wordt door een droge
periode, Dit is in tegenstelling tot het in dit verslag beschre-
ven model, waarin het komplementeren van de kieming afhankelik
is van het asntal keren dat de hydratatie onderbroken wordt.

Ra iedere mieuwe bui moet, voordat de kieming begint, de induktie-
periode doorlopen wbrdep, ' o

De grootte van de parameter A is geschat uit de kiemproeven onder
optimale omstandigheden van Van Loon met behulp van Y = C (I- EXP
(- A (T = TND)Z))  (fig. I).

De C-waarde ligt in deze proeven vast, Y kan op ieder tijdstip T
bepaald worden, de enige onbekenden zin dan IND en A, Met een
vaste waarde van IND is de kurve voor verschillende A~-waarden

gesimuleerd.

Cenchrus, die geen hardschaligheld bezit is een snelle en homo-
geen kicecmende soort, Deze soort zou gekarakteriseerd kunnen worden
als een optimist, nl. een soort die na de eerste bui meteen te
voorschijn komt, wat bij regelmatig regenen tot een voorsprong in

de konkurrcentie kan leiden, Fragrostis bezit de eigenschapnen van
een pessimist nle een late en zeer heterogene kiemer met hard-
pchalige zadene

Schoenefeldia neemt een intermediaire positie in: hij verschijnt

dan bragrostis maar heeft een kleinere A-waarde dan Cen-



he Relatie kiewring - bodemvochtilgheid,

De duur van de bodemvochtigheid na een regenbui wordt bepaald
door de grootte van de.reﬁenbui, de luchtvochtighelid, de instra-
ling, tiidstip van de dag dat de bui velt, de diepte van de be-
treffende bodemlaag en door de grondsoort. De hodrm wordt als
vochtipg aangemerkt als de pF-waarde kleiner is dan /},2 (verwel-
kingspunt). De vochtigheidsduur bjj verschilllende buiengrootten
is door Van Loon en Wosten (I979) gesimuleerd mct behulp van hun
evaporatieprogramma. Zij vonden voor de toplaag (0-0,5 cm) van
een zandgrond ecn duur dat het vochtgehalte hoger is dan 5 vol%
(pF-waarde kleiner dan 4,2) van I4y3% uren voor een kleine avond-
bui (6,5 mm) en 24,6 uren voor een grote avondbui (25,4 mm)
(figel1).

Duur dat de bodenm

vochtig is (uren)

r** avondbui

20 _, ochtendbuil

15

I0

v am—ey 4 pwionprootte (mm)

Fisz.he buur dat do bovenste larg van cen zandpgrond (0-0,5 cm)
vochtig is, in relatie met de buiengrootte. Naar de si-

mulatie van Van Toon en W8sten (I979). De volgende kon-

dities gelden: R/V dag/nacht 60/80 %
lichtintensiteit + 100 W/m®
daglengte 12,5 uren

D¢ bodemvochtigheldskurve in fige.l lkomt overeen mel de zaad-
vochtipheidskurve van Cenchrus zools dic bepoald is uit de duur
dat er kiemplantjen verschijnen na cen bepaalde regenbul in de

regenbehandelingsproeven van Van Loon (1979).,
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Daarentegen blijven Schoenefeldla o¢n Eragrostis nadat de bodem
ingedroogd io (pl' groter dan 4,2) nog enige tijd kiemen. Een
mogelijke verklaring is dal de zaadstrukturen van deze soorten

in staat zijn water vast te houden. Fen andere oorzaak zou kun-
nen zijn dat het zaad van Cenchrus door zijn grotere omvang meer
op het substraat lipgt dan de zaden van Schoenefeldia en kragros-
tis die enlgszins naar beneden zakken, maar waarschijnlijk niet
dieper dam 0,5 cme Door het belere kontakt met het substraat

van de dieper liggende, lklleinere gzaden zijn deze langer in staat
water op te nemen. ,

Naast deze mogelike oorzaken zijn nog andere verklaringen moge-
Llijk:

Er bestaan aanwijzingen dat Eragrostis in het donker kiemt waar-
door het mogelijk is dat de zaden die kiemen in de bodemlaag van
0,5-1,0 em ligpgen, terwljl de zaden gelegen in de bovenste 0,5 cm
niet kiemen. De vochtigheid van de laag 0,5-I,0 cm is beduidend
groter dan die van de toplaag (Van Loon en Wosten, I979).
Schoenefeldia vormt bij de kieming een gelatineuze laag rond het
zaod, welke ecn rol bl de vochtaantrekking en de vasthouding

kan spelen (Beck, I978).

De duur van de zaadvochtigheid bepaalt,afhankelijk van de kiem-
eigenschappen van de soort, hoeveel zaden van de verschillende
soorten zullen kiemen na ecn regenbul,

In tabel 4 staon de in het model aangehouden wrarden van de

duur van de vochtigheid van het zaad van de drie soorten in
afhankeliikheid van de grootte van de regenbui. De waarden voor
Cenchrus zjjn geschat uit de duur dat er kiemplantjes verschijnen
na een regenbul. Deze geschatte waarden komen nauwkeurig over-
een met de bodemvochtigheidskurve zoals berekend door Van Loon
en Wosten (I979,table 3,p.90). De geschatte waarde van de voch-
tigheid na een bul van I0 mm (0,8 dag) wordt extra bevestigd
door het feit dat de proef van Van Loon dagelijks 20 uur onder
gekonditibncorde omstandigheden stond. In devresterende L uur
werd de dagelijkse behandeling aan dec proef uitgevoerd. Kiemingen
in deze tijd zouden geresultecrd hebben in kiemingen die on de
tweede dag ma de bui geregistrcerd zouden ziin (Andela, I980, p.27).
D¢ zandvochtigheldswaarden voor Schoenefeldia en Fragrostis zijn

cvoneeona pegchat ult de duur dat er kiemplantjes verschijnen na



een regenbui,

De waarden voor Schoenefeldia ligpen ongeveer twee maal zo hoog
als die voor Cenchrus. De waarden voor Eragrostis lopen voor
kleine buien parallel met die voor Schoenefeldia, voor groterec
buien wijken deze waarden af naar boven. Dezelfde afwijking doet
zich voor bi] de vochtigheid van diepere bodemlagen vergeleken

' met die van de toplaag.

Tabel 4., Relatie tussen de grootte van de regenbui en de duur
' dat hot zaad vochtig is voor de soorten Cenchrus,

Schoenefeldia en Eragrostis,

duur vochtigheid (dag)

grootte regen- Cenchrus Schoenefeldia FEragrostis
bui (mm) biflorus gracilis tremula

5 ‘ 0,18 0480 0,80

745 0,68 1,36 I,36

10 0,80 I,60 I,60

20 0,92 T,8/ 2,76

25 1,00 2,00 3,20

Hieronder volgt ezn kort overzicht van de statements die in het
model gebruikt zijn om de kieming te beschrijven. Voor een verkla-

ring van alle gebruikte symbolen zie bijlage I.

TX is het tijdstip (in dagen) waarop de regenbui valt.

PV ie de periode woorin het zoad vochtig le, voor Cenchrus is
dit de periode wanrin de bodem vochtig is, voor Schoencfel-
dia en Fragrostis is deze periode langer (tabel 14).

SM is de duur dat het zaad vo htig is geweest, gesommeerd over
alla regenbuliens Dit ip van bolang vonr Schoenefeldia on Frae-
grostls die pas kiemen na een bepaaldo totale vochtigheidsduur,

XC?1,10°=PULSE(PVC 1,10°,TMPULSCTX?1,10°,FINTIMDELT))
XS5°1,10°8PULSE(PVS®1,10°, TMPULS(TX 1,10°, FINTIM4DELT))
XE'1p10’=PULSE(PV$'1,10‘.1MFULS(TX'1,lO’,FINTIM+OELT))

Op het tijdstip TXwordt het kiemproces op pang gezet met behulp

van de TMPULS-funktic gedurende ecn duur PV. De PULSE-funktic

gecft aan ¥ de waarde I als het kiemproces loopt en de waarde



0 »ls het proces stilligl,
TOLI)SECRSHIRC (T Y, 0,0, TTHF=TX(LY)
IS(T)SHCHEW (XS (L) 00Ny e TTMETXLTY)
TE(TYSFCHGW(RF (1), 0,0 s TTFFaTX(L])

Als het proces loopt heeft X de waarde &6n en Jibl peeft T de

vaarde TIN"-TX., T begint na elke regenbul met de waarde nul op

het tijdetio TX = TIMD en Hlijft dan tocnemen zolong het kicmpro-
ces loople.

De periode waarover kicming plaatnvindt is voor de ecrole repgon-

bui MK = T « TND. Bij de volgende regenbuien pgeat de kieming on

hel vorige cindpunt verder en dunrt cen periode M2 lanper:

T = 1HD + "2,

Zaden die in de CP=fage ziltbten gaan dood bl optredende droogte,

wal cen vermindering op de kiemduur geeft. Daarom 15 cr onder-

acheid pensalkt tusson de perinde waarin ldeming plaatsvindl in-

Ilugief de CP-periode dic dode zaden gecft en cen periode eoxklu-

aicf CP dic hepalend is voor het aantal kiemplanten. Deze duur

is voor de ecrste regenbui T - IND - CP c¢cn voor de volgende re-
genbulien T - IND -~ CP + W2,

Eragrostis kiemt na een totale vochtigheldsduur SME = 4,8 dag,

dwz. ua ongevecr 35 mmn regenval. Schocnefeldia begint na ecn

SMS = L,8 dap dwz. 10 wmn regenval.

Ve INSW-funktie zet de kiemtiyd op nul beneden deze SM-wanrdsen,

TKCM(I)AMAXLCTEC (L), TrCM L))

TREM (TISAMAXT(TESIIY, TRSMIT))
TREA(TI=AMAXLCTRECTY pYREXCT))

n te

jal

De TEM-funktie is nodipg om de maximale woarden van TE a:
houden wanneer deze weer nul wordt,
De integraal ovor de kiemgnelheid SN geeft het nantal kicmplan-

ten H of het aantal kiemplanten plus dode zaden HK!

5. Sterfte van de kiemplantjes,

Aanpezien or onvoldoende bekend is over de plantedigenachappen
die de droopgtepgevoelipghedid bepalen, is in het model eoun enpi-

clecho hensderinge Loapopasl,
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Elberse(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 3I/24 graden Celcius, R.V. was overdag 60% en 's nachts
80% en de lichtintensiteit was I00 W/m2 met een daglengte van 13,5
uren, De potten met zaad hebben drie regenbuien gekregen van ieder

I0 mm op dag I0, I2 en I6 en daarna zijn de kiemplantjes uitgedroogd.
De zaden die op dag I3 gekiemd zijn, zijn met elkaar vergeleken. Schoe-
nefeldia gracllis bleek het langst bestangFegen deze droogte nl, 41
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-gegevens zijn betrouwbaar door voldoende plan-
ten(ITO planten), Cenchrus=-gegevens ziln gebaseerd op I plant, die

van Fragrostis op 8 planten, Van Flionurus elegans, die ook bij deze
proef betrokken was, bleek na 27 dagen 50% gestorven te ziin(fige5).

annlal

fdemplpnlon

=

0 VT oA (dagen)

Fige5. Verloop van het aantal kiemplantjes in de tijd vanaf het
begin van de droge periode(tijd = O dagen), De helling van
het dalende gedeelte 1is de relatieve sterftesnelheid,

In het model is de tijd vanaf het moment dat het zaad droog is tot
het moment waarop de plantjes beginnen te sterven; ingevoerd als
vertraging VRT, Voor een buli kleiner dan 25 mm is VRT op nul ge=-
steld, bjj het optreden van droogte beginnen de plantjes meteen te
sterven volgens de geschatte helling. Voor eemn bui van 25 mm heeft
deze vertraging waarden die kleiner zijn 28 dagen(zie beh. D en E
van Van Loon). Het verschil van deze waardeﬂ?oor de verschillende
soorten is gehaald uit de proefresultaten van Llberse.
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Tabel 5. De woarden van de relalieve sterftesnelheid en do vere

Lraging voor de drie soortens.

rel. sterfte- aantal dagen waarover| = VR

suelheid (dag_I) Loatote flush sterft | (dag)

Ce biflorus 0373 3 2%
Se. pracilis 0620 5 27

e Lremula 0.80 ' T 26

De Re Vo in de proeven van van Loon ligt op 50/60 7 wat lager

is dan in de proeven van Elberses Dit b tekent een snellere uit-
droging van de grond. Oolt de kleinere hoeveelheid regen (25 mm)
vergeleken met de hoeveclheid in de proeven ven Flberse (3xI0 mm)
betelkent cen snellere uibdroging.

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

anderen zin hieraan pgerclateerd,

In het model is DR de duur dat de kicemplantjes in een droso omge-
ving stann, dewez. de tijd nadat hcet zaad uitgedroopd ise On het
moment dat er con nlcuwe bui valt TIME = TX (T + T) wordt de duur
nule. Voor Cenchoeun staot dit ala volgl In hebt model:
DRCCIYRASAKL (0, , TTNF TR ([YePVO(T)ayRIC(T))
DRCCCTISIMSW (TIMPaTX (T4 1) DRECLY 0,0
Br is aangenomen dat de kiemplantjes alleen sterven in de cerste
droge periode volgend op de vochtipge periode waarin ze gekiomd
ziine Bij latere droge perioden heeft hun wortelstelgel zich vol-
doende ontwilleld om de planl van water te kunnen voorzicne
ST is de sterfte van de lidemplantjes. Deze sterfte is gelijk aan
de rnelheid waarmes de noort sterft X de duur van de drope peri-
ode X het nantad Kicwplontjen dat pelkiemd 1o dn de vorige voche
tige periode. lot maximale asntal wat kan sterven 1s gelijlh aan

het aantal kiemplontjes He.

De relatieve snelheld waarmec de soort sterft, in percentages
van het aantal na de betreffende bul gekiemde plantjes per tijds-

eenheid, is geschat uit de regenbehandelingsproeven van Van Loon
door het gemiddelde te nemen over de sterfteperioden.
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In de proeven van Elberse sterft gchoenefeldia gespreid over II
dagen en Eragrostis over 6 dagen. In het model is dit op resp. 5
en I} dag geschat. De belangrijkste reden voor dit verschil is
waarschijnlijk dat de planten in de proeven van EFlberse groter zin
wat een grotere spreiding in de sterfte geeft,

6. Simulatie - resultaten,

6.I. Proeven van vVan Loon,
Met behulp van het simulatiemodel (bijlage 2) en met de parameters

en aannames zoals beschreven in de voorgaande paragrafen, zijn de
verschillende regenbehandelingen van van Loon gesimuleerd (fige.
6 A t/m F)o

Tabel 6. De verschillende regenbehandelingen van Van Loon. De
cijfers geven de grootte van de regenbui in mm aan,

Beh?ag ol1l2|3|uls5|6|7|8]|9l10|11|I2|{13|1I4]|I5]|16]I7|18|I9 20|21
A 10 I0 I0 I0 I0

B 10 10 10 10 |20

cI 10 5 5 7% |73 10 10

c2 | |10] |10 10 | I0 10 10| |Io

D 25

E 25

F 25 10
een\M 22123 (24 [25]26T27 [28 [29 30 [31]32]33]34[35] 36]37]38 [ 39 [k0[4I[ 4243
A 10 Io| |10 10 [Io| [I0 10

B 10 10 I0 I0 10 I0| |I0

cI 10 10 I0| |10 10, | |Io I0| |10 10
ca2 | |10 10

D I0| |I0 IO 10 10

E 25 10| |I0 0| |Io| |10
F 10

BENNDAG [ LI TL51L6] 47| 48 [L9[50] 5152|5354 55| 56(57|58 |59[60| 61|65 67

CI

10
10| |10 10 T0 10 10|10 |10
10| |I0| {10 (10| |10 |I0| |10
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De imput voor de simulatie bestaat uit de dagen waarop er een
regenbui valt(tabel 6) en de duur dat het zaad van de verschillende
soorten vochtig is als gevolg van de regenval(tabel L),

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 PRDELaanzienlijk kleiner gemaakt moeten wor-
den om ook het maximale aantal kiemplantjes in de output te krijgen.

Het 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 em per behandeling vergele=-
ken met de gevonden resultaten van Vanm Loon. In het algemeen is
de ligging van de pieken goed voorspeld terwijl het nivo van het
aantal kiemplanten vaak wat minder goed overeen komt,

In behandeling A vertonen de simulatieresultaten van Cenchrus goede
overeenkomst met de gevonden waarden(figuur 8 A), Het verschil in
verloop van de twee kurven wordt vnle veroorzaakt door de lagere
kieming na bui 6 op dag 22. Voor behandeling C2, die kwa buien-
grootte vergelijkbaar is met beh, A is voor bui 5(dag IL) een lagere
kieming en een grotere sterfte gesimuleerd dan waargenomen werd.
Het gevolg is dat zowel in beh, A als in beh, C2 het uiteindelijke
gesimuleerde nivo lager ligt dan het gemeten mivo.

De kieming van Schoenefeldia is in behandeling A vanaf bui 6 te
langzaam gesimuleerd om de gemeten kiemimg te kunnen volgen. In
beh. C2 1ligt voor Schoenefeldia de gesimuleerde kieming iets hoger
dan de gemeten kiemilng,

De gesimuleerde kieming van Eragrostis ligt zowel in beh, A als4in
beh, C2 hoger. In de kiemimgskurve van Eragrostis valt op dat vanaf
dag 4 de gesimuleerde kieming duidelijk sneller verloopt dan de geme~
ten kieming(fige I)e In behe A wordt een totale vochtigheidsduur
van L dagen, die gesommeerd wordt over de buien vanaf het moment
dat de kleming van Eragrostis is begonnen, overschreden gedurende
de vochiige periode na de bui op dag 22(3,2 = 4,8 dag). Vanaf deze
bui valt er een groter aantal kiemingen in de simulatie waar te

nemen dan het gemeten aantal kiemingen. Dit geldt niet voor beh.
Uoy o s gesimuleerde kieming meteen vanaf de eerste kiemende
bul noger Lot dan de gemeten kieming,
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De droogte na de regenbui van 20 mm in behandeling B heeft volgens
het model meteen sterfte tot gevolg d.weze VRT = O. Door niet on-
middelijk sterfte te laten optreden, wat gezien de resultaten van
Van Loon reeél is, verloopt het kiemingspatroon beﬁer(figuur 7 B),
In de simulatie moeten de zaden na bui 5(dag I9), die &&n dag la-
ter valt dan bui 4, de hele induktieperiode opnieuw doorlopen.
Cenchrus-zaden zijn dan nog maar 0,2 dag droog, wat korter is dan
de induktieperiode. Indien dqﬁnduktieperiode gezien wordt als een
teruglopend proces vanaf het moment dat er droogte optreedt en het
resultaat van deAinduktie dus niet meteen verloren is op het moment
dat de zaden droog worden zou dg&nduktieperiode voor Cemnchrus 0,2
dag zijn. Schoenefeldia en Eragrostis zaden zijn na bui L nog niet
droog geworden wat dan zou betekemen dat zij na bul 5 de indhktie-
periode niet hoeven doorloper. Hoe het resultaat van de simulatie
i1s 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 simulatlie-
aantallen van Eragrostis kunnen weer verklaard worden door de af-
wijking 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 veel gro-
ter dan de gemeten kieming,

De gesimuleerde aantallen kiemplantjes van Cenchrus 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 zijn dan IO mm,

De simulatieresultaten voor Schoenefeldia in deze behandeling zijm
bevredigend terwijl de simulatie -aantallen voor Eragrostis weer
duidelijk te hoog liggen.

Behandeling D en F zijn kwa buiengrootte vergelijkbaar met elkaar,
beiden beginnen met een regenbui van 25 mm, Na deze bui wordt in
beh., D pas weer water gegeven als alle kiemplantjes dood gegaan zijn,
terwjjl dit in beh. F al gebeurt voordat het eerste kiemplantje
begint te sterven. De resultaten voor Cenchrus en Schoenefeldia

zijn in beide gevallen bevredigend,

In tegenstelling tot de andere behandelingen begint in deze twee
behandelingen de kieming van Eragrostis blj een totalé gesommeerde



regenval van 35 mm(SME=4,80) in plaats vam na 40 nm.

Beh. E geeft voor Schoenefeldia een redelijke overeenkomst met de
waarnemingen. De gesimuleerde kieming als gevolg van de tweede bui
van 25 mm(dag 30) ligt voor Eragrostis veel hoger en voor Cemnchrus
veel lager dan de gemeten kieming. De overige bulien geven voor
Eragrostis een hogere gesimuleerde kieming, wat misschien weer
verklaard kan worden door de afwilking in de kumulatieve kiemings-
kurve(fige I)s Ook in beh, D ligt de gesimuleerde kieming voor
Eragrostis na de bui op dag 30(I0 mm) veel lager dan de gemeten
kieming.

Wanneer de figuren 7 A t/m F vergeleken worden met de figuren 6

A t/m F dan blijkt dat in zowel alle gesimuleerde behandelingen als
in alle gemeten behandelingen de uiteindelijke aantallen Schoene-
feldia boven die van Cenchrus liggen,

De uiteindelijke aantallen Eragrostlis planten liggen voor sommige
behandelingen hoger en voor andere lager dan de aantallen Cemchrus
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 zijn proeven, gedaan door Elberse(CABO), gesimuleerd.
Deze proeven hadden dezelfde opzet als die van Van Loon., Niet het
verloop in de tijd is gevolgd, maar alleen het eindresultaat is
genoteerd. De bovenste 0,5 - I,0 cm van het oppervlak van de potten
bestond uit zand afkomstig uit site I6(zie I.I).

Het santal kiembare zaden is geschat ult 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.

De resultaten van deze proeven zijn weergegeven in tabel 8., Deze zin
ongarekend naar percentages voor dgﬁrie soorten waarbij het totale
aantal kiemplanten gesommeerd over de drie soorten op I00 % gesteld
is en vergeleken met de simulatieresultaten(tabel 9).
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Tabel 7, De verschillendgﬁegenbehandelingen in de proeven van
Flberse.
ag | 0 |23 |5 10|14 |18 |20 |22]25 |27 |29 |32 | 34 etc.
beh.
S8 I0|5 5 [7,5 7,510 |10 [I0 [I0 |[I0 [I0o [ I0 | IO
ce 10 10|[10|I0|10|I0 |16 |10 |I0|I0 |I0 |I0|IO
EE 25 | | Io | 10

Tabel 8, Resultaten van de potproeven van Elberse,

 soort % aantal planten / totaal aantal
_ CC—gem, SS-gem, EE-gem,
Schoenefeldia gracilis 35 45 17
Eragrostis tremula L 3 I2
Cenchrus biflorus 2 7 I
Eliomurus elegans 50 39 52
Overigen 9 6 18

Tabel 9, Resultaten van de potproeven van Elberse(A) en van de
simulatie van deze proeven(B).

IP

% aan=| Schoene | Cen- | Era- Schoene | Cen-= | Era-
allen feldisa | chrus | grostis feldia | chrus | grostis
beh,
cC 85 L II 82 6 I2
EE 56 5 39 69 Ly 17
SS 83 I2 5 80 I0 I0

Schoenefeldia vertoont zowel in de proefresultaten van Elberse als
in de simulatie-resultaten de beste kieming in de behandelingen CC
en SS

De resultaten voor Eragrostis zijn 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
vergelijlkbaar 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 Cemchrus in deze beh, de beste resultaten behaald en niet in



de behandeling $8 zoals in de proef van Elberse.

6.3e Konklusiee

Terwijl de resultaten van de simulatie van de proeven van Van Loon
voor Cenchrus en Schoenefeldia voor de meeste behandelingen redelijk
tot goed'gebleken zijn, is dit voor Eragrostis niet het geval.

In de behandelingen die niet met een regenbui van 25 mm beginnen
(As By CI en C2) liggen de simulatie-aantallen van pragrostis steeds
hoger dan de aantallen in de proef. Dit zou verklaard kunnen worden
door het slechte fitten van het eind van de kumulatieve Eragrostise
kurve(figeI)s In deze kurve ligt vanaf dag 4 het gesimuleerde aan.
tal boven het gemeten aantal. De grootste afwijkingen van de Eragros-
tis simulatie blijken vooral op te treden vanaf de derde bui(gesom=
meerde vochtigheld over de buien loopt van 3,20 tot 4,80 dag) en
voor beh. B vanaf de tweede bui(I,60 tot L,36 dag)e

Het feit dat de simulatie een afwijking begint te vertonen tijdens de
buien waarin de gesommeerde vochtlgheid boven 4 dagen komt en dat
dit overeen komt met de afwijking in de kumulatieve Eragrostis-kurve
geeft een aanwijzing voor een juiste schatting van de bodemvochtig-
heid bij verschillende buiengrootten. pangezien de totale induktie-
duur en de bodemvochtigheid aan elkaar gekoppeld zijn is deze schatw
ting nog afhankelijk van de juistheid van de schatting van de bodem-
vochtigheld. Een empirische bepaling van deze twee parameters, in-
duktietﬁgﬁn bodemvochtigheid(zie ook Andelay ppe.34=35) kan hierover
uitsluitsel geven,

In de behandelingen D en E blijkt Eragrostis juist een sterke afwij-
king naar beneden te vertonen. Mogelijk spelen in deze situatie, een
lange droogte na een eerste grote bui, andere, onbekende faktoren
een belangrijke rol bij de kieming na de lange droogte., 0ok voor het
grote verschil in aantallen van (enchrus in behandeling I is geen
verklaring, ' ‘
Behandeling F die eenzelfde buiengrootte heeft als behe E maar met
een kortere droge periode na de eerste bui geeft voor de drie soor-
ten een redelijke overeenkomst van de simulatie met de proef,

nen gedeelte van de afwijking naar beneden van Eragrostis in de beh,
D eh % kan verklaard worden door de resultaten van yan Loon. Bij hem
ligt in deze twee behandelingen het kumulatief aantal gekiemde zaden
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hoger dan het aantal kiembare zadén zoals dat geschat is igt een
kiempercentage van 74%(fige I)e

poor de redelijk tot goede overeenkomsten van de simulatieresultaten
van Cenchrus en Schoenefeldia met de proefresultaten is het waar-
schijnlijk dat de parameters A em ¢ voor deze soorten goed geschat
zijn, D1t wordt bevestigd door het goede fitten van de kumulatieve
kiemingskurven, waarin deze waarden ingevuld zijn, met de kurven zo-
als die gevonden zijn door van Loon (fig.I). Het flitten van de kurve
van Eragrostis is, vooral vanaf dag 4, minder goed. Bovendien kan
er getwijfeld worden.over de juistheid . van de (C-waarde van Eragros-
tis. In de behandelingen D en E van Van Loon zijn meer zaden gekiemd
dan volgens deze waarde mogelijk is. Dat betekent dat deze waarde
verkeerd bepaald is of dat de parameter ¢ afhankelijk is van de milieu-
omstandigheden,

pe. twee sterfteparémetena, relatieve sterftesnelheid en vertraging
VRT, zijn 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 parameteré'in afhankeljjkheid van de milieu-omstandigheden
maakt een direkte toepassing van het model mogelijke.
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11T, Konkurrentie en biomassa-produkties,

I, Inleiding,

Het onderdeel komkurremntie en biomassa-produktie is gebaseerd op
het konkurrentie-model van Baeumer en De Wit(I968),

Dit model gaat uit van de veromderstelling dat de soorten om de-
zelfde 'ruimte' komnkurreren, Met ruimte worden alle faktoren be=
doeld die nodig zijn voor de groeil zoals licht, water en mineralen,
De twee belangrijkste parameters die het model bevat zijn B en OM
die bepaald kunnen worden m.b.v. een standruimteproef.

In een standruimteproef wordt, om het verloop van B en OM in de
tijd te schatten, uitgegaan van minimaal twee dichtheden per soort
en meerdere oogsten per groeiseizoen, De bilomassa van een soort
als funktie van de plantdichtheld laat een verzadigingskurve zien
(fige I0)s

dogc:\

184

zeal ngen
(=) e =" Pla~tdicht hetd
Fig. I0. Relatie tussen opbrengst en plantdichtheid, geoogst op

verschillende tijdstippen na planten.
(Naar De Wit en Goudriaan, I978)

De hyperbole relatie tussen opbrengst en dichtheid wordt weergege-~

BX2 __ xom
Bx2+ 1

opbrengst op tijdstip t bij een zaaildichthelid 2,
OM = theoretische maximale opbrengst van desoort in een

ven als: 0 =

waarin O

i

monokulture, Dit is de opbrengst van een gewas dat
vanaf tijdstip t = O groen en gesloten is geweesmt,
B = maat voor de kromming van de dichtheidsresponskurve.
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B en OM zijn funkties van de tijds Een gesloten gewasdek heeft vaak
een konstante groeisnelheid per dag zodat OM bi benadering een
lineaire funktie in de tijd 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 tijd vliakt de kurve vervolgens af, waarna B konstant blijft.
Dit breekpunt im de B-kurve treedt meestal op op het tijdstip waar-
op de bloei begint(Spitters en Van den Bergh, I980).

De verzadigingskromme kan omgezet worden in een lineaire vergelij-

king: I = I, + 1 x 1

0 OM B x OM Z

Wanneer de reciproken I en I tegen elkaar uitgezet worden zin de
0 Z
snijpunten van deze lijn met de assen resp. L ensn (£figeII),
: oM
*:zl

—> Ol

%,
n_/”
/ﬁu
-sf/ — 32
op

b2 Bwﬁ- t

Fig. II1. Relatie tussen 1 en i op verschillende tijdmtippen,
0 2

Op basis van B, OM en Z per sp. is de opbrengst van de spp. im een
mengsel te VOorspellen.
Terwijl de opbrengst OM bereikt wordt wanneer alle beschikbare ruimte
ingenomen wordt door de populatie geldt voor eemn populatie van een
lagere dichtheid dat deze een relatieve ruimte inneemt van:

0 Bx 2

RS:-—-:—-—-—-———

OM Bx 2+ 1
RS varieert van bijna nul aan het begin van het groeiseizoen tot
bijne én aan het eind van het groeiseizoen.

De snelheid waarmee RS im de tijd verandert is:

dRS 4B

— =3 RS x (I -RS)

dat B
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’ dp/dt
Als B exponentieel toeneemt in de tijd is de verhouding -2%———

konstant in de tijd en kan vervangen worden door RGR (relative
growth rate van B).

De opbrengst O is gelijk 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: dRSI/ dt = RGR; X RS, X (I=-RS; = RS,)

dRS,/ dt = RGR, X RS, X ( I = RS, = RS{)

n
Voor n soorten wordt de reduktiefaktor; ( I - {g& RSy )

2. Invloed van waterstresse.

Van Keulen(I975) heeft de groeisnelheid van een gewas uitgedrukt
als water use efficiengy (WeUeEe.) x aktuele transpiratiesnelheid.
De W.UeEe is gelijk aan de verhoudimg potenti€le groei die voor C3-
planten een ruwe 20 g.m"a.dag"I en voor Ch-planten een ruwe 4O ge
n~%,dag™! blijkt te zijn en van de potenti&le transpiratie, die be-
paald wordt door de evaporatieve Vraag van de atmesfeer.

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

afgifte en de wateropname heeft een direkte invloed op de groei. Bjj

watergebrek is de groei kleiner omdat de huidmondjes zich sluiten.

Ales gevolg van het hierdoor ontstane teruglopen van de fotosynthese

is er minder droge-stof produktie. Bij 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-
veelhelid beschikbaar water in de bodem en de wateropname door de
plant kan op drie verschillende manieren beschreven worden(fig.I2).

I. Zodra de waterbeschikbasarheld minder dan veldkapaciteid# wordt
begint de wateropname door de wortels onmiddelijk af te nemen,

2. De wateropname door de wortels is maximaal boven een waterbe-
schikbaarheid van ongeveer I/3 van het beschikbare water bjj
veldkapaciteit. Bemedenm dit punt vertoont de opname een lineaire
afname die nul wordt op het momént dat de waterbeschikbaarheid
nul is(verwelkingspunt).

%+ Br is onbelemmerde wateropname tot het verwelkingspunt, Vanaf
dit punt kan er geen wateropname meer plaats vinden,
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reduktiefaktor
voor wateropname

®

° oas Y oS o fraktie beschik-
baar water

Fige I2. De reduktiefaktor voor wateropname door de wortels als
een funktie van het beschikbare water als fraktie van de
hoeveelheid water die beschikbaar is bij veldkapaciteit.

3. Konkurrentie en groei in het model.,

B- en OM-waarden op verschillende tijdstippen voor de soorten Era-
grostis tremula en Cenchrus biflorus zijn afkomstig van Elberse, uit
proeven van Bouman(mog niet beschreven). Deze waarden zijn te vimden
in tabel IO, De B~ em OM~waardem voor Schoenefeldia gracilis zin
berekend uit standdichtheidsproeven van Spittel(tabel II),

De reciproke waarden I/0 em I/Z zijn uitgezet in figuur I3, waaruit
de B- en OM-waarden gelezen kunnen worden(tabel I0),

Tabel I0. B~ en OM=waarden op vier verschillende oogsttijdstippen.
B wordt uitgedrukt in potopp./plant; OM in gram/potopp.
Het potopp. is 3I4 cm?

Dag van E. tremula C. biflorus Dag S. gracilise
oogsten B oM B oM B "OM
2l 0,021 | 6,48 0,105 | 7,78 | 21 | 0,133 0,46
28 0,II2 7,18 0,295 | I2,29 | 38 0,389 7467
35 0,288 | II,66 0,648 | I9,37 | 52 | I,580 20,84
L3 0,834 | 15,58 1,066 | 26,57 | 72 | 8,300 | 47,64
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Relatie tussen 1/0 en I/Z op vier verschillende oogsttijde

13

Fige

(Naar Spittel,

ia gracilis.

stippen van de soort gchoenefeld

1977)

Opbrengst van de bovengrondse delen in grammen droge stof

Tabel II

in eenstandruimteproef met Schoenefeldia gracilis.

1977)

(Naar Spittel,
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B uitgezet als funktie van de tijd laat, zoals verwacht, een ex-

ponenti¥le toename zien, In het simulatiemodel is daarom de ver-

houding ggggs vervangen door de RGR van B

RGR is te lezen uit fig. I4 als de helling van de kurve met de
tijdas. Het snijpunt van deze kurve met de as waarop ln-p uitgezet

staat is de waarde van de logarithme van de initi€le waarde van B

( t:O\) ®

. kR
"

tal
na kieminge.

o
b

i
|

|
i

i
'

' dag

dl

g

Fig. I4. Relatie tussen de logarithme van B en de tijd.

De soort die de beschikbare ruimte op een eerder tijdstip weet te

bezetten 1is een sterkere konkurrent.

De B-kurve laat zien dat de konkurrentiekracht van een soort gro-

ter 1s als deze soort een hogere initi€le waarde van B heeft of een

grotere RGR van B. Fen grotere RGR van B houdt in dat de soort de

bezette ruimte sneller uitbreidt. vroege opkomst vergroot indirekt

L3

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

ment dat beide soorten zich gevestigd hebben hoger is als de late
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soort relatief later is (Spitters en van den Berghy I980).
De relatieve ruimte RS die een soort weet te bezetten wordt niet
alleen bepaald door de ruimte B die een vrij groeiende plant van die
soort weet te bezetten, maar ook door de plantdichtheld gz (verg.
Pe4?)e 7 beinvloedt de relatieve ruimte via zijn initiéle waarde:
ByZ
T Bgz + 1
Van de drie soorten die gebruikt zijn in het model heeft Eragrostis
een veel lagere initi¥le pB-waarde dan de beide amdere soorten., Dit
komt overeen met zijn zeer kleine zaden (0,05 mg; Schoenefeldia;0,22
mg en Cenchrus heeft een zaadgewicht van 2,10 mge)s Alleen als
Eragrostis zich, door ongunstige omstandigheden voor de twee andere
soorten, vroeg weet te vestigen zal hjj door zijn hoge RGR en als zin
7 erg groot is een sterke konkurrentie-positie kunnen innemen.

RS,

OM meemt sneller dan lineair toe in de tfjd(fig.I5). Dit kan verklaard
worden door het felt dat in de klimaatkamer de instraling voor de
planten groter wdrdt: by een toename in de lemgte komen de planten
belangrijk dichter bij de lichtbron en bovendien ziin de randeffekten

in de potten niet uitgeschakeld zodat het gewasoppervlak met name

bjj een lang gewas veel groter kan zijn dan het oppervlak van de pot.

In het model ziin de gevonden waarden van OM ingevoerd im een tabel
(OMTB). Voor de veldeituatie kan beter voor Ch-planten 40 g.m™2dag™
ingevoerd worden of een OM in afhankelijkheid van milieugegevens
gedefiniéerd worden.

In het model is wverondersteld dat de RGR van B in dezelfde mate be~-
invloed wordt door waterstress als de RGR van de biomassa.

I

Aangenomen is dat er remming van de groel begint op te treden bij

I/3 van veldkapacitelt en dat vanaf dat moment de groei lineair af-
neemt tot nul bij een droge grond (kurve 2 in fig,I2), Dit gegeven

is ingevoerd door de RGR een vermenigvuldigingsfaktor te geven., Om
toepasbaar te zijn in het model moet deze faktor omgerekend worden
van waterbeschikbaarheid naar tijd.

Bij een optimale wateropname is de vermenigvuldigingsfaktor &&n,onder
nict optimale omgtandigheden wordt hij als volgt berekend:

De potkapaciteit in de proevem van Van Loon is I,57 liter, Er wordt
ultgegaan van een geschatte uitdroging van 8 mm per dag(Beck,I978),
wat malt esn potoppervliak van 31k cm2 een vochtverlies van 0,25 liter



kieming.

IAE

¢5”dagen na

- 53 =

SaN0 W u5n s LA

Fige I5. Relatle tussen OM (grammen droge stof) en de tijd voor Ce

gracilis (0)e.

tremula (o) en Se.

biflorus (x); Ee

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 terwijl in die tijd met afne-

mende waterhoeveelheid de RGR parallel afneemt(figeI6)s

De lineairevvergelﬁking voor het schuine gedeelte is F = 3 = 0,5 x tjjd

geldig voor de tijd van 4 tot 6 dagen.
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reduktiefaktor

Lo

o5 t

- N

2 4 6 t§)d in dagen

Fig. 16« De reduktiefaktor voor RGR als een funktie van de tijd voor
potten onder dde bestudeerde omstandigheden,

4o piskussie,

Hét foetseﬁ'aan proefresﬁlfaten vén‘dit onderdeel is vanwege tijd-
gebrek niet gebeurd, Deze grove benadering van konkurrentie en

groei verdient bovendien nog een verfijning.

Vervolgens kan de cyclus rond gemaakt worden door de zaadproduktie
per biomassa in te voeren., Deze bepaalt, samen met faktoren als
predatie, verspreiding van het zaad etc., de initiéle zaadvoorraad
voor het volgende Jjaar.
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samenvatting.

Het doel van het simulatiemodel was het kwantificerem van soorts-
eigenschappen ten aanzien van kieming, vestiging, konkurrentie en
biomassaproduktie en om deze eigenschappen met elkaar in verband

te brengen.

Met de methode die im het model gebruikt is om de kieming en de ves-
tiging te beschrijven is het mogelijk gebleken om het verloop van het
"aantal plantjes in de tijd bjj verschillende regenregimes adekwaat te
simuleren.

De kiemingsparameters van Cenchrus en Schoenefeldia geven goede si=
mulatieresultaten terwnl'deze parameters van Rragrostis nog eén
nauwkeurigere kwantifikatlie behoeven.

De parameters die de sterfte van de kiemplantjes beschrijven zijn voor
de gegeven omstandigheden in staat de sterfte goed te simuleren,
Toepassing van het model onder andere omstandigheden vergt een be-
schrijving van deze parameters in afhankelijkheid van milieu-omstan-
digheden.

Het gedeelte dat de komkurrentie en de biomassa-produktie beschrijft
dient nog verfijnd te worden voordat het aan proefresultaten getoetst
kan wordene
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Bijlage I,

Iijst van gebruikte symbolen.
De letters C, S, E staan voor resp. Cenchrus, Schoenefeldia
en Eragrostis.
Dimensgie

TX Tidstip waarop er een regenbui valt, dag
PV Duur dat het zaad vochtig is. dag
SM Totale duur dat het zaad vochtig is gewecest, gesom-

meerd over alle regenbulem. dag
X Is de funktie die het proces laat lopen. Wordt door

een IMPULS op tijdstip TX in beweging gebracht en

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

en -homogeniteit. das'z
c Aantal kiembare zaden,
IND Induktieperiode. dag
F2 Fase in de induktieperiode die bestaat uit irrever-

slbele fysiologische processen en uit irreversibele

opname van water. dag
CP Kritieke fase in de induktieperiode. dag
T Als het kiemproces loopt(X .. I) wordt door de FCNSW

aan T de waarde TIME ~ TX gegeven.
TK De periode in de kiemingsverdeling waarover kleming

plaatsvindt inklusief de kritieke periode CP.

TCCy TSS, TEE Ie hetzelfde als TK, maar dan exklusief CP.

TKM
SKK

Houdt de maximale waarde van TK per kiemflush vast.
Snelheid van kiemen gedurende tijjd TK,

aantal.dag"I

SNCC, SNSS, SNEE Snelheid van kieming gedurende de resp.

HK

VRT

DR
ST

tyd TCC, TSS en TEE,

Aantal kiemplantjes plus het aantal dode zaden per
kiemflush.

Aental zaden dat kiemt per flush.

Tiydsduur voordat de kiemplantjes gaan sterven vanaf
moment dat ze in een droge omgeving staan.

T{jdsduur dat de klemplantjes in een droge omgeving
Aantal kiemplantjes dat sterft gedurende de droge p

aantal.dag'I

het
dag
staan.

eriode,




TITLE KIEMING

INITIAL

NOSQORT .

TABLE TKCM(1®10)20,,0ar0pp0arlos0arDap0ssUsplly

TABLE TKSM(I‘lOJ“D.,OnIOyoonlﬂcloovocIQQ'ODIQ-

TARLE TKEh(i-io)ac.IOQIOQIOQ’OOIOQ'O.'OQ’OQ'OQ

TABLE TX(l.lilﬁO,'zgasgp10.'14.513.;20.122,'25.;28.'30.
TABLE PVC(1=10)8,8, 68085087 aBrafyeBroBpaby ?

TAHLE pVS(I'IOJEIuG'l.ﬁ'lqﬁllgﬁl1;601.6'10601Q6'J06l1r6
TABLE PVE(1=10)81,6,166,)1a651e6,1e6,169106,146,146,146
TABLE SHMC(1=10)&8,.0,060+264r3020%00,408,5:0,604,7:2,8.0
TABLE SHS(1=10)84,6,3027448,604,8,,9.06,1102,12.8,14.4,16,
TABLE SME(1=210)81:6,362¢%e89644,8009¢6,1102912.8,14.4,16,
PVC?1,10°=PVC(*1,10°) '
PVS®1,10°spVS(°1,107)

PVE®?1,10°=FVE(°1,10°)

TX?Lo10°mTX(°1,10°)

DYNAMIC

XC®1,10°sPULSE(PVC? 1 102, IMPULS(TX 1, 10’:FIlTIH+DFLI))
XS°1,10°2FULSE(PVS 1, 10° o IMPULS(TX 1,10°, FINTIMN4DELT))
XE* 1;10'=PULer(PV"1.10‘.IMPULS(TX 1o10°,FINTIM4DELTY)
NOSORT

XCCP1,10°))mXC“1,10°

XS5(1,10%)818°1,10°

XEC?1,10°)=xF 1,10°

PARAM ACB2,5,0Cm90,

PARAM AS=1,1,C8590,

PARAM AEs,04,CE=110,

PARAM Y16DC=,72,F2Ce,0t,CPC8,04

PARAM INDS21,4,F258,08,0P52,08

PARAM IHDE=,40,F2E=20,0,CPE=,20

STORAGE TX(ll)v?Vt(10J0XC(10)pTC(10)aSVF{lO) SM5(10)
STORAGE PVS(10),PVECLC) ,XSC(L0)»XE(L10),TS5(10),TF(10)
NOSORT

DO 3 I=1,10

TCCI)sFCHNBW(XC(I) y0prCop TIME=TX(T))
TSCY)=FCNSW(XSCI) 040 CesTIME=TX(T))
TECL)=FCNSW(XE(I) 706 p 0oy TIME=TX(T))

3 CONTINUE

TKC(1)sAMAXL(TC(L)=INDC,0,)
TKH(I)2INSW(SMS (1) =14 E=DELT,0,4,T8(1)=INDS)
TKS(1)sFCNSV(TE(1)=INDS4F28,0,004, TEH(1))
TKI(L)=INSw (SMEC1) =4 &=DRLT, 04 TE(1)=IKLE)
TKE(1)2FChSH(TE(L) = IFUP+F2E,O.pO.,TKI(1))
TCC(1)EAMAXL(TC (1) =INDC=CPC,0,)
TSHE1)2IASK(SHS (1) el o 6=DELT ) 0o s L8 (1)=INDS=CPS)
TSS(1)SFCNSY (TS (1) = INDS4+F28=CPE,0,,0,4,TSH(1))
TEY(1)2INSW(SHE(L1)=4,8=DELT, 0, TE(1)=INDE=CPE)
TEE(1)=FCHSH(TE(L) = 1NQP+W2F-CPP,0.:0.:1LI§1))
TKCM (1) 2ARAKL (TKC (1), 1KCM(1))
TKSM(1)=AMAKSL(TKS (1) TKSM(1))
TKEMC1)=AMAX L (TKE (1) » TREM(1))

STORAGE TKC(10) s TKCM(L1G),TCCCL0) »EKIC10) o TEICL10),T¥H(10) ' TEH(10)
STORAGE TKS(10),TFSM(10),TS3(L10), TKEC10), TKEM(10), TEE(10)

PO 5 122,10

TKC (L) 2FCHSW(ICCI)=INDCHF2C 0,000 TKCH(I=1)+TC (1) =INDC+F2C)



o

TKHCI)BIVSW(SAB (T )=l o b=UELT )Ny TESH (T =1 )+TS(T)=IVDSHF2S)
TKR(I)RECHSH TS (1) =LPS84F 280,909 TKH(T))
TKI(Y)SINSH (SAE(L) =4 ebmDELT 0, p THEM(T=1)4TE(T) = INDESF 2F)
TKE(Y)SFCHNSW(TE(T)=INDESF2F ) (e sV TRI(T))

TECHCI)=ARAXL (TRC(I)» TRCM (X))

TKSMCI)SAMALL(TRS (1), TKEM(T))

TKEMC(I)SARAKL(TKE(T) » TKEM(I)) : . : v :
TCCCI)EFCASW(TC(I) = INPCHF2C=CEC 304004y TKCH(I®1)4TC(I)=IRDCHF2C=CRC)
TSH(L)RINSW(BMS (1) wl o 6°DELT 04 s TEEM(T=1)4FE(T)=INDS4F25=CPE)
TSS(I)SFCHSH (TS (I)mIHLSH+F28=CPE,0,,0,,TEH(T1))
TET(T)=mINSW(SHE (1) =g 8elBLT 0,4, TKEM (T w{)+TE(I)=INDE4F 2EwCHE)
TEE(I)aFCNS”(TF(I)ﬂlNDF§F2FnVPF NarQay TET(T))

5 CONTINDG

PO 10 I=1,19

SNKC(1)=2, aAC*TnCgl)*co*FXP(-pC*CTxc(x)u*z ))
SNKS(I)®2,#AS*TKS(I)#CI*EXP (»AS#(TKS(LI%#Z,))
SNKEC(I)=2, ,$AE*TKE(I)%CEMEXP («AE® (TKE (Y )#84,))
SNCC(IIRmR 4ACRTCC(I)#CCHEAP (=ACK (TCC(INR¥L,,))
SNCS(I)m2,#ASHTES (I)#CH#EAP (=ASH (TSS(IIN¥Z,))
SNCE(I)=m2, lAE*TkE(T)*CF*FAP(F&F*(T&L(I)**/ n
10 CONTINUE

HKC=LNTGRL (0, SHKC , 10)
HKSEINTGRL (0, s SHKS,40)
RKESTHTGRL (04 p 5HKE,10)
HCEINTGRL (0,0 SNCC,10)
HSBINTGRY (0o 3NCS,10)
HERINTGRL (0,,5NCE,10)

STORAGE VRTC(L10),LUFCCL0),DRCCCI0) STCC10) e STCCCLQ)
STORAGF VRTS(10),LRS(10),LRES(1G),STS(10)3TSS5(10)
STORAGE VRTL(10),LRECI0),DREE(10),8TE(10)»STEECLO)
DO 15 I=1,10

VRTCCI)2Tuaw(PVC(I) ™) a0 0e53,)
DRC(IJ”A%AXl(O.,TIthTX(I)-?VC(1)-VRTL(I))
DRCC(LI=INSW(TIME=TACI+1),DRC(T1),04)
STC(I)®,334DRCC (T)¥HC(T)
STCCCIIRALINL(STC(I)piC(T))
VRTS(X)sT 8w (VS (L) =24004074)
0R8(I)-AMAX1(u.,T;r&-rxtx)wlv)rr)—vawsrla)

DRSS CIVBINSWCTIHE=TXC(L41),NER(T)s0,)

STO(T )=, 208DRES (T ) #HE(T)
STSSCI)=ANTHL(STS (L) HE(T))
VRTE(1)RIuSwW(PVE(I)=2,8,0,04,)
DRECI)ZAMAX L (0 TIME=TX(T)=PVE(I)»VRTECT))
PREECI)SINSW(TIME=TX(I+1)DRE(T) e 04)

STE(I)= 804LREECI)#IE(T)
STEE(L)®ANMILLI(STE(I)  HE(T))

15 CONTINUE

STORAGE BC(10),BSC10),PECIQ) FC(L0),FK(1G) e RECI(L0),REST(10)
DO 16 1=1,10

FCI)BINSW(TINE=TX(T)=dep1,p3,= 5% (TINE=TX(T)))
FKCIYaAMAXLI(F(1),p0,)

BC(I)2, 0L19#EXP (FLCL) %1028 (SHC(I)=SMC(1)))
BS(I)8e0221#EXP (FIR(I)#,080%(SuS(T)=8M3(1)))
BECI)=,0009%*EXT (F¥ (1) ¥, 162% (SHMF (T)=SME(1)))
WSFIEI)Q“C(I)*H((l)i(bf(l)*H((I)+l )
RESTCIVERS (I #bS(IY/ (RE(TINRS (1)41,)
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RSEL(I)SBECL)®RECLY/(BE (L) K (T)+1,)
16 CONTINUF

RSCEINTGRL(RBCI,RU,10)
RESBINTGRL(RSST HS510)
RSFQIHTGRLCHSKIIHKGIOJ

SRE(1)=HSC (1) +RES (L) ¢RSLC1)

DU 17 Is2,10
SRS (I)=sR5 (L= 1)+PQC(I)+KS§(I)+Fah(I)
17 CONTINUVE

STORAGE RSEL(L10),3RS5(1C),TACCL0),T0ECLI0),LC(10),05010) UK (10)
DO 18 T=1,10

RC(II=FK(II®, J02#RSC(L)#(1,=SRS(T1))

RECIV=FK(I)®#, OBO#RSES (L) ¥ (), =SRS (1)) . ‘ - e
RE(I)mFK(1)%,1624E8E(I)*#(1,=SRS(1))

TOC(I)SAMAXL (TIME=TXCI)=TIMNDC,04)

TOSCI)ZAMAK L (TIHReTACI)«TiEDS,04)

TOECI)AMAX L (TINE=TX(I)=ILDE,0)

OC(I)=RSC(1)*AFGEN(UMTRC,TOCCI))

OS(I)=R3IS(TIIHAFGEH(OMTRS, TNS(I))

OE(I)=RSE(T)®AFGEN(OMTRE,TOE(I))

i8 CONTIWUE

FUNCTION UMTRCE(00p0p) 0 (R21orToT8)0(28,+12e29),(35,,19,37),(42,+126,57)
FUNCTION OMTBS®(0es0e) s (21,00646),(38,,7.607)0(52,420, 84Ja(72.,47 60)

FUNCTION UMTBES(0,00e)s(21.r6448),(2R8,,7,18), (35..11 66).(43.,15.a$)

TIMER FINTIN®30,.0ELT®0,04,PRDEL®R,40

PRINT STCC(1l=10),3T38(1=10),STEE(1=10)

METH RECT .

END

STOP
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Bljlage III.

Iijst van gebruikte symbolen in de onderdelen konkurrentie en biomassa-

produktie,
De letters Cy S, E staan voor resp. Cenchrus, gchoenefeldia en Eragrostis,

Dimensie

TX Tijdstip waarop er een regenbui valt. dag
H Aantal plantjes dat gekliemd is als gevolg vaﬁ de betref«

funde regoenbul. dag
PV Duur dat het zaad vochtig is. dag
SM Totale duur dat het zaad vochtig is geweest, gesommeerd over

alle regenbuien. : dag
A Helling van de kiemkurve, maat voor de kiemsnelheid en

~homogeniteit, ‘ dag™®

¢ Aantal kiembare zaden.

IND Induktieperiode dag

F2 rase in de induktieperiode die bestaat uit irreversibele
fysiologische processen en uit irreversibele opname van

waters dag
CP Kritleke fase in de induktieperiode. dag
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,

B De ruimte die ingenomen wordt door een enkele plant die
ongestoord kan groeien. pot.plant'l

RSI Tniti€le 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 eme of de andere soort,

SRS gom van de relatieve ruimten van de verschillemde 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, dag
0 De opbrengst op tijdstip t bij een bepaalde -
plantdichtheid. g droge stof

OMTB De experimenteel gevonden waarden van OM g droge stof
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TITLE GROR1

INIIINIJ

TABLF Tx(l 11J=0.'2005nr10;'14.'18.'20.'22'0?5.028.I30|
TARIJF HC(l 10J== .,30’().,17.'15.’16.'?.‘6.'0.'0.

TABLE M8(1«10)80as0es18e¢r2000230070006020000s00

TABLE HE(1=10)804p0erlarberdlarldarVerterVesr0e

TARLE PVC(1=10)me8,e8,08refralloaRyafipaly oty 8

TABLE PVS(1m10)8806,100,1067106,1e6s1e6,106,106,1065146
TARLE PVE(1=10)R81.6,1660,1,6,1a6,1e6,106,106,1,6,146,1,6
TABIJ&" SMC(1“10)=.80106!2s41302'40014'6’5.90604’7.2'“.0
TABLE SHS(1=10)31:6,3,2,4,8,6,9,8,,9.6,1162,12,8,14,4,16,
- TABLE SME(1=10)=1,6,3, ?,4 Hphoad,Re 09, 6,11.2;1 eBrla,4,106,

DYNAMIC

PARAM AC®2,5,CC%90,

PARAM AB=21,1,08890,

PARAM AfLm 04,CE=110,

PARAM 1NDCa,T72,F2Cm08,CPCB,04
PARAM IHDSBE (4,F25m,06,0P532,08.
PARAM THDE® ,40:F2E20,0,CPER,20

STORAGE TA(ll) PVL(10),,HC(10)'HQ(10)pH[(10)o&”Lflﬂ):SNS(1O)
STORAGE PVS(CI1Q),PVE(IC),SHMC(10),5RE(10)

STORAGE BC(10),BS(10),BECLI0)oFC(L0),FK(10)

NOSORT o

DO 10 I=1,10

FOI)SINGW(TIME=TX(I)®24er1es3e=0 54 (TIHE=TX(]1)))
FEKCI)mAMAXI(F(L)s0e) o
BC(I)=,0119#EXP(FK(L)#,102% (SHC(T)=SMC(1)))
BS(I)m,0221%EXP (FR{L) % (RO (SMS(T)=GME(1)))
BEC(I)=,0000%EXP (Fi(I)*, Jﬁz*tSHF(I)-SMP(l)J)
RSCIC(II=RC (L) #HC (IX/CRC(IIHHC(TI)+1,)

RSSIC(I)=BS (L)HHS(I)/(BS(I)¥HS(I)+l,)
RSEI(I)=BL(I)#¥HE(I)/ (BE(T)#HE(I)+1,.)

10 CONTINUE.

RSC%]:NT(:RLJU\&)CI'HL ] 1.0)
RSSEINTGRL (KSSI,RE,10)
RSESINTGRL(KRSEI,RE,10)

SRE(1)BRSC(1)+RES (1) 4+RSE (1)

DO 15 I=2,10
SRS (I)2SRS(I=1)+REC (I)+RB8E (1) #REK (1)
15 CONTNUE

STORAGE TOCC10),TUR(CL0Y,0C(10),08(10),0K()0)
DO 16 Tmi1,10

RCCII=FR(I)w#, 1024180 (1) #(1,«5RS(1))
RE(IIFK(L )%, 0B80#REG (L)% (1,=5RS(T))
RE(I)SFRK(I)# 1628 SECLI)# (1, =SKS(I))
TOCCI)BAMAX L (TINME=TX(I)=INDC,0,)
TOS(I)SAMAXL(TIME=TACI)=TANS,0,)
TOERCIY=2AMAX L (TIME=TAC(I)=INDE,Oq)
0CCLY=REC (I ICAFGEN (OMIBC,TOCCI))
NS(L)=RSS (1) #AFGEN (OMIBGB,TOS(I))
OE(I)sRSE(I)#AFGEN (OMTRE,TOECL))
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16 CONTINUE

NOSOHRT

FUNCTION OHTBCZ(00s00) 2 (210sTeT8) ¢ 02Re082629)5(35,019,37)5(42,+26,57)
FUNCTION OMTES®(0arp0ae)r(21ar0ad46) (3860 7,07)0(82,220s084)0(724947,60)
FUNCTIOH OMTBES(04s06)0(21er644B) 028607018 ) (350011 066)s(A3,4515,%8)
TIMER FINTIN®42,,DELT®O,5,PRDEI 51,

PRINT RC(1=10),RSCI(1=10),0C(1=10).

METH RECT

END

STOP




