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Voorwoord.

In het kader van een biologiestudie aan de Rijksimiversiteit van

Groningen is dit onderzoek verricht bij de vakgroep plantenoecologie

te Haren. Het onderzoek, waarvan het praktische gedeelte in de perio—

de februari— mei 1985 is gedaari, werd begeleid door drs. A. Biere.

Het betrof een onderzoek naar de verandering van de grootte—verdeling

binnen Lychnis flos—cuculi (koekoeksbloem)—populaties o.i.v. intra—

en interspecifieke interferentie en naar de invloed van een ingreep

in de grootte—verdeling op de opbrengst van een populatie onder ver—

schillende condities.

Mijn dank gaat allereerst uit naar drs. A. Biere voor zijn uit—

stekende en geduldige begeleiding en voor zijn hu.lp bij arbeidsinten—

sieve proefonderdelen (tot in de late .rnrtjes). De heren Franke, Ho—

gendorf en Nijdam ben ik dank verschuldigd voor het "bewateren" van

de plantenbakken, voor de aanwijzingen over de vindplaatsen van be—

paalde materialen, voor de huip bij enkele praktische zaken en voor

de gezelligheid. Koen Albers, Jenna Bottema, \Tiibo Drenth en Idarjo

Oosterbaan hebben mij bij de inzet c.q. oogst van de planten gehol—

pen. Tenslotte wil ik drs. C. Kik danken voor zijn statistische ad—

vie zen.
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1. Sarnexivatting.

In een 4—maands onderzoek is gekeken naar d.e verandering in on—

gelijkheid (van spruitdrooggewichten) binnen Lychnis flos—cu.culi—

(koekoeksbloem)—populaties o.i.v. intra— en interspecifieke (met

Anthoxanthum Odoratwn) interferentie. Ook de invloed van. een in—

greep in ongelijkheid binnen Lychnis—populaties op de totals op—

brengat van de popiilatie onder verschillende condities (n.l. intra—

specifiek — interspecifieke interferentie en rijke — arme grond) is

onderzocht.

Uit de proeven, die werden uitgevoerd in een kas, bleek dat in

zowel de Lychnis— ala de Anthoxanthum—monocultures de ongelijkheid

in de loop van de tijd (significant) toenamo.i.v. intraspecifieke

interferentie op rij1e grond. Interspecifieke interferentie op rijke

grond leidde bij Lychnis tot een hogere ongelijkheid (niet signifi-

cant), dan bij intraspecifieke interferentie het geval was. De onge—

lijkheid van Anthoxanthum in monocultuur en mengsel was praktisch

gelijk.

Het aanbrengen van een grotere inzetongelijkheid in de sprait—

drooggewichten van Lychnis leidde tot een geringe (niet significante)

toename in d.e opbrengst van Lychnis in de monocultuur en mengsels

(op rijke en arme grond).
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2. Inleiding.

In elke plantenpopulatie komt variatie in de grootte van de popu—

latie—individuen voor. Deze variatie kan men bestaderen m.b.v. de

grootte—verdeling van de populatie. Na zijn er verschillende vormen

van grootte—verdeling, maar wanneer een populatie een verdeling bezit,

die aan de volgende voorwaarden (Weiner & Soibrig, 1984) voldoet;

a/ de populatie bevat grote variatie in de individuele groottes.

er zijn relatief weinig grote en veel kleine individuen.

c/ de weinige grote individuen dragen een groot gedeelte aan de

populatiebiomassa b±j.

dan spreekt men ook wel van een grootte—hierarchie. De meeste popa—

laties voldoen aan deze voorwaarden. Een grootte—hierarchie is zowel

van oecologisch als van evolutionair belang voor een populatie (Wei-

ner, 1935). Zo zijn het de kleinste planten in een populatie, die de

grootste kans hebben op dichtheids afhankelijke sterfte (Silvertown,

1982). Van evolutionair belang is de gevonden relatie tu.ssen de groot—

te van een individu en de kans op bloei en het produceren van nakome—

lingen. Het zijn de grote individuen in een populatie, die een grotere

kane hierop hebben, waardoor ze een grotere bijdrage leveren aan de

genenpool van de volgende generatie (soibrig, 1981; Werner & Caswell,

1977).

De verschillen in plantgrootte in populaties kunnen volgens Weiner

& Soibrig (1984) direkt of indirekt (via variatie in groeisnelheden)

veroorzaakt worden door:

a/ leeftijdsverschillen.

b/ genetische variatie.

c/ heterogeniteit van voedingsbronnen of ande—

re omgevingsfaktoren.

d/ effekten van herbivoren, parasieten of pa—

thogenen.

e/ interferentie.

Het is echter niet bekend wat de relatieve bijdrage van ieder van deze
faktoren aan het tot stand komen van een grootte—verdeling in een na—

taarlijke populatie is.

IJit onderzoek aan experimentele popalaties is wel bekend, wat de

invloed van intra— en interspecifieke interferentie op de verandering

in grootte—verdeling in de tijd is, waarbij een grootte—verdeling ge—

karakteriseerd wordt m.b.v. de grootte—ongelijkheid. Bij individusel
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opgekv:eekte planten van 4n soort neernt de grootte—ongelijkheid in de

loop van de tijd af (van Andel et al., 1984; Edmeades & Daynard, 1979),

alleen Turner & Rabinov'itz (1983) beweren dat de ongelijkheid toeneemt.

Binnen een populatie van n soort waarin intraspecifieke interferen—

tie optreedt, neernt de ongelijkheid in de loop van de tijd toe o.i.v.

een toename in de interferentie (Harper, 1977; Werner & Caswell, 1977;

Weiner, 1985; van Andel et al., 1984). In een mengsel van twee soor—

ten wordt volgens het dominantie—suppressie—model (Weiner, 1985) voor—

speld, dat de ongelijkheid van de d.ominante soort in het mengsel mm—

der is dan de ongelijkheid. van die soort in een monocultuur. De onge—

lijkheid van de onderdrukte soort zou juist groter zijn,dan die van

de monocaltw.r.

Hieruit volgt de eerste vraagstelling van dit onderzoek, die luidt:

— Hoe verandert de grootte—ongelijkheicl van een populatie o.i.v.

intra— en interspecifieke interferentie ?

In het voorafgaande werd er gekeken naar de verandering in groot—

te—ongelijkheid o.i.v. interferentie. Maar wat is nu de invloed van

het aanbrengen van een grote mate van ongelijkheid op de opbrengt van

een populatie en wat is de invloed van interspecifieke interferentie

en het nutrintenaanbod hierop ? Het enige wat in d.e literatuur hier—

over bekend is, is dat in monocultures van mais geldt, dat het aan—

brengen van een grotere beginongelijkheid(ifl grootte)leidt tot op—

brengstreduktie (Glenn & Daynard, 1974).

De tweede vraagstelling luidt:

— Wat is de invloed van een ingreep in de grootte—verdeling (ongelijk—

heid) op d.e opbrengst van aen populatie onder verschillende condities

(n.l. intra— en interspeci±'ieke interferentie, op rijke n arme grond).

Enkele maten die in de literatuur worden gebruikt om de ongelijk—

heid in een getal u.it te drukken zijn; de scheefheid of asymmetrie van

een grootte—verdeling, de Gini—cofficient, de cofficient van varia—

tie en Theil's ongelijkheids index. Be correlatie tussen de laatste

drie is hoog (Weiner & Thomas, manus.). De scheefheid is volgens Wei-

ner & Soibrig (1984) geen goede maat, omdat deze alleen aan de
2e

de in het begin van de inleiding genoemde drie voorwaarden voor een

grootte—hierarchie voldoet. In dit onderzoek wordt de Gini—co±'fiCieflt

(Weiner & Soibrig, 1984) gebruikt, terwiji er indien mogelijk een ver—

gelijk tussen deGini—cofficient en de scheefheid van een verdeling

gemaakt zal worden.
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3. Liateriaal en methode.

Be interferentieproeven werden uitgevoerd in de vorm van een ver—

vangingsreeks (de Wit, 1960), waarbij Lychnis flos—cuculi (koekoeks—

bloem, in versiag L.f.) het hoofdo'ojekt van onderzoek was, terwiji

Anthoxanthwn odoratwn of reukgras (A.o.) als concurrent diende.

3.1. Kierning.

L.f.—zaden (verzameld op 2—7—1981 in het Drentse A—gebied) werden

op drie verschillende tijdstippen (12—2, 15—2 en 19—2) tot kieming

gebracht. Be kieming geschiedde op vochtig filtreerpapier in petri—

schalen ( 300 zaden per schaal), die in een kiernkast (12 uur donker

en 150C, 12 uur licht en 25°C) geplaatst waren. Be verschillende

kiemtijdstippen in deze serie dienden om beginvariatie in de spruit—

drooggewichten (s.d.g.'s) van de L.f.—planten ten tijde van de inzet

in de interferentieexperimenten te krijgen. De A.o.—zaden (verzameld

op 12—7—1977 in de Burgvollen) werden op 15—2 in de kiemkast gezet.

Be gehele procedure werd. op de data 22—2, 25—2 (ook A.o.) en 1—3

herhaald. met een 2eserie L.f.—zaden.

3.2. Voorkweek.

Be kiemplantjes werd.en, 14 dagen na inzet van de zaden in de kiem—

kast, overgezet in een mengsel van potgrond en zand ( 2:1, vordt in.

versiag "rijke grond genoemd). De tijdsintervallen, die voor de kie—

ming golden, bleven bij dit overzetten gehandhaafd. De planten wer—

den in dit rijke mengsel 29 dagen voorgekweekt (voor inzetpatroon zie

3.3.1.). Gedurende de voorkweekperiode werd voor L.f. de groei tegen

de tijd uitgezet. Na 29 dagen voorkweek (van de eerst ingezette groep)

was het gemiddelde s.d.g. van de eerst ingezette L.f.—groep Ca. 20 mg,

van de 2e Ca. 13 mg en van de 3e Ca. 6 mg,terwijl de A.o.—planten Ca.

24 mg waren (waarden werden bepaald m.b.v. groeicurves). Op dat mo-

ment werden de L.f.— en A.o.—planten in de interferentie—experimenten

ingezet.

Deze procedure werd voor de 2e kiemserie herhaald, deze serie werd.

echter in een ander mengsel van potgrond en zand. ( 1:2, wordt in ver—

slag "arme grond" genoemd) voorgekweekt en werd in de interferentie—

proeven ingezet toen de L.f.—groepen een gerniddeld s.d.g. van respec—

tievelijk 40, 26 en 12 mg hadden (A.o. was Ca. 42 mg).
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3,3. Inzet in de interferentie—experimenten.

3.3.1. Algemeen.

Be planten werden in een grondmengsel en platte bakken (43X38X8 cm)

gezet, die ov-ereenkwamen met die van de voorkweek. Het patroon werd

met dezelfde sternpelplaat, als die bij de voorkweek gebru.ikt vias, in

de grond gedrukt (zie fig. 1) en per bak stonden in totaal 168 plan—

ten (14 rijen in de lengte en 12 in de breedte), waarvan 88 indivi—

duen tot de randrijen behoorden. Voor de inzet van de planten in de

bakken werden de plantewortels goed uitgespoeld, de planten met vloei—

papier afgedroogd en vervolgens het natgewicht (= totaal natgewicht =

t.n.g.) van elke plant plus zijn standplaats in de baic genoteerd.

3cm

3 cm

Piguur 1.

I I

3.3.2. Grootte—ongelijkheid (1e vraagstelling).

Voor beantwoording van de
1e vraagstelling werden op de rijke

grond twee interferentie—vormen opgezet n.l. intraspecifieke (mono—

cultures van Lf. en van A,o.) en interspecifieke (mengsels van bei—

de soorten met 84 A.o.—planten en 84 L.f.—planten om en om ingezet).

Al deze drie behandelingen werden 3X (3 replica's) uitgevoerd. De

L.f.—planten, die in de behandelingen werden ingezet, waren allemaal

afkomstig uit de spruitdrooggewichtsgroep van 13 nag, terwijl de A.o.—

planten allemaal Ca. 24 mg waren. Hierdoor zou de ongelijkheid in de

s.d.g.'s van zowel L.f. als A.o. bij inzet in deze behandelingen zo

laag mogelijk zijn en voor L.f. in mengsel en monocultu.ur overeen—

komen (voor A,o. idem). Bit is belangrijk, omdat anders de ongelijk—

heidsverandering bij intra— en interspecifieke interferentie niet met

elkaar vergeleken zou kurinen worden.

Op arme grond werd eenzelfde mengsel als op de rijke grond (ook 3

replica's) opgezet. Be bedoeling hiervan was na te gaan of het flu—

trientenaanbod ook invloed had op de ongelijkheidsverandering van
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Ijeide mengselcomponenten.

3.3.3. Opbrengst
(2e vraagstelling).

Voor beantwoording van de
2e vraagstelling moesten behandelingen

worden opgezet, waarin de ongelijkheid in de •d•g•s van L.f. bij in—

zet veel hoger zou zijn ale bij de hiervoor genoemde behandelingen.

Zo werd een monocultuur van L.±. opgezet met een grote ongelijkheid

(invloed van aanbrengen van een grote ongelijkheid bij intraspeci±'ie—

ke interferentie op rijke grond) in d.c s.d.g.'s, een mengsel met een

grote ongelijkheid in L.f. op rijke grond (invloed van aanbrengen van

ongelijkheid bij interspecifieke interferentie op rijke grond) en een

zelfde mengsel op arme grond (invloed van aanbrengen van ongelijkheid
bij interspecifieke interferentie op arme grond). De opbrengsten van

deze behandelingen (steeds 3 replica's) zouden vergeleken kurmen wor—

den met die van d.c overeenkomst±ge behandelingen met een geringe onge—

lijkheid. (zie 3.3.2.), mite d.c beginbiomassa's overeen.kwamen. her—

voor werd ale volgt gezorgd: Voor het aanbrengen van d.c extra onge—

lijkheid werden L.f.—planten genomen u.it de drie gewichtsgroepen (20,

13 en 6 mg) en A.o. uit d.c 24 mg groep. Door in d.c mengsels en mono—

cultures evenveel L.f.—planten van elke groep in te zetten, werd. be—

reikt dat het gemiddelde s.d.g. van L.f. bij inzet ca. 13 mg was en

dit komt overeen met dat van L.f. in d.c behandelingen met geringe on—

gelijkheid. (zie 3.3.2.). Het gemiddeld s.d.g. van A.o. was steeds 24

mg. Dc beginbiomassa's van d.c behandelingen die met elkaar vergele—

ken moesten worden, kwamen op deze manier praktisch overeen.

De volgorde van d.c planten uit de verechillende groepen in d.c baacken

staat in figuur 2.

Be 7 verschillencie behandelingen (behandelingen van 3.3.2. en

3.3.3. samengevoegd) staan afgebeeld in figu.ur 2. In deze figuur staan

d.c plantvolgord.e per behandeling en d.c afkortingen die in het vervoig

van het versiag gebruikt zullen worden.

Dc plantenbakken werden in een glazen kas onder H.P.L.—lampen van

400 Watt geplaatst, die tussen 06.00 en 21.00 uur alleen brandden als

d.c lichtintensiteit buiten 'oeneden een bepaalde waarde zakte. Dc tern—

peratuur in d.c kas bedroeg 22°C tussen 06.00 en 21.00 uu.r en 17°C tus—

sen 21.00 en 06.00 uur.
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Figuur 2.
L.f. mono_geii,ik .f. mono rijk.

• , 0 •

0
• &

0
I • •

L.f.A.o. gelijk rijk. L.f.A.o. variabel rijk.

• x ' 0 X • X

X • x • x x

• x . x 0

A.o. mono rJ

X X > • = L.f. uit middeiste gevichtsgroep

0 = L.f. uit zwaarste gewichtsgroep

= L.f. uit lichtste gewichtsgroep

)( X X X=A.o.

L.f.A.o. gelijk arm. L.f.A.o. variabel arm.

Voor patroon van deze beide behandelingen zie overeenkomstige rijke

behandelingen.

3.4. Data—verv:erkin.

3.4.1. Lnzet van proeven.

Tegelijk met het starten van de interferentie—experimenten werden

Ca. 20 L.f,— en 20 A.o.—planten van verschillende grootte gernonsterd.

Per plant werd het t.n.g. en het s.d.g. (na drogen in een droogstoof

bij Ca. 75°C) bepaald. Per soort werd van deze waarden een regressie—

lijn (p1t.s correlatie—cofficient) opgesteld. Met behu.lp van deze lijn

werd voor elk begingewicht (t.n.g.) van de ingezette planten een schat—

ting gemaakt van het s.d.g. om naderhand de relatieve groeisnelheid

van de spruit te kunnen bepalen.
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Per populatie werd het gemid.delde s.d.g. Mj de inzet (in versiag

afgekor-b als w) en de Gini—cofficient bij de inzet ( G) bepaald.

Gni—cofficient (G ) werd berekend m.b.v. de vergelijking G =

en is een maat voor de ongelijkheid in de s.d.g.'s

2fl2'

van een populatie (Weiner & Solbr±, 1984). Voor L.f. werd per popu—

latie oak de cofficient van variatie (= C.V.') bij de inzet bepaald

volgens C.V. = s.d. Van de bovengenoemde waarden werd per planten—

x
sport oak het gemiddelde uit de 3 replica's per behandeling berekend.

Van de s.d.g.'s is per behandeling per soort een frequentie—vercie—

ling gemaakt. Deze verdelingen zijn getoetst op normaliteit m.b.v. de

cofficienten van skewness (= g1) en van kurtosis (= g2)(Snedecor,
1950). Een verdeling is normaal, indien g1 n g niet significant van

0 afwijken. Bij een positieve g1 is de verdeling asymmetrisch met het

merendeel van de items kleiner dan het gemiddelde. Bij een negatieve

g1 liggen de meeste items rechts van het gemicidelde. Ben positieve g2

wil zeggen dat er teveel items rond het gemiddelde liggen, terwiji

een negatieve waarde juist een te platte verdeling geeft.

3.4.2. Oogst.

Na 69 dagen werden de bakken geoogst en werd per individu (2 rand—

rijen u.itgezonderd) het t.n.g. en s.d.g. bepaald. Bij de oogst ver—

den per populatie en per behandeling dezelfde bepalingen als bij de

inzet gedaan (w0 = gemiddelde s.d.g. van een populatie bij de oogst,

= de Gini—cofficient bij de oogst), plus het berekenen van de ge—

middelde relatieve groeisnelheid van een populatie volgens: r.g.r.
lnWp.; lnW1 Verder werd de opbrengst per bak berekend (= Y = W'n).

Pr behandeling werd van de 3 replica—waarden het gemiddelde be—

paald (in de resultaten aangegeven met een streepje boven de afkor—

ting b.v.

Er is getoetst op significante verschillen m.b.v. de £dann—1Vhitney—

U—test (Siegel, 1956), waarbij de drie replica—waarden gebruikt wer—

Ben voorwaarde bij de oogst was, dat er geoogst moest warden voor—

dat er d.ichtheids afhankelijke sterfte in de bakken (Silvertown, 1982)

kon optreden, omdat dit invloed op de oogstongelijkheid (Weiner, 1984)

zou hebben. Aan deze voorwaarde was voldaan, want op het moment van

oogsten wasnog geenenkele plant gestorven.
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4. Resultaten.

4.1. Algemeen.

4.1.1. Groei tijdens de voorkweek.

De L.f.—planten op de arme grond groeiden tijdens de voorkweek

sneller, dan hun soortgenoten op het rijke medium (zie fig. 3, blz 18).

Op de
27e dag van de voorkweek komen de lijnen echter sarnen. B±j ver—

dere groei (na de 27e dag) lijkt het erop, dat de planten op rijke

grond sneller gaan groeien (waarden in bijlage 1, blz 35).

4.1.2. De regressielijn van Lychnis flos—cuculi.

De regressielijn, gemaakt van de t,n.g.s en s.d.g.'s van 19 L.f.—

planten, bezit een correlatie—cofficient van 0,98. De lijn en verge—

1..iking staan afgebeeld in figuur 4 (blz 19), terwiji de waarden in

bijiage 2 (blz 36) verrneldt staan. De regressielijnvergelijking van

A.o. (ij=0,0019x) is afkomstig van A. Biere.

4.2. Grootte—ongelijkheid (1e vraagstelling).

4.2.1. Voorwaarde.

Voorwaarde voor beantwoording van de
1e vraagstelling was, dat de

beginongelijkheid van L.f. in rnengsels en monocultuur moesten over—

eenkomen (hetzelfde gold voor A.o.). De kolom met beginongelijkheden

((j's) in tabel la (blz 20) laat zien, dat de G?j's van zowel L.f. ala

van A.o. in de 4 behandelingen niet veel van elkaar verschilden. Ve1

waren enkele verschillen significant, zoals tussen de Gj's van L.f.

in L.f. gelijk rijk en L.f.A.o. gelijk rijk en tussen de G's van

A.o. in de monocultuur en het rijke mengsel. (Voor afzonderlijke waar—

den per behandeling, zie bijiage 3 blz 37).

4.2.2. De rootte—neliikheden Mi de oost.
De kolommen met G's en G's in tabel la laten zien, dat zowel Mi

L.f0 als Mj A.o. onder invloed van intraspecifieke interferentie een

aanzienlijke toenanie van ongelijkheid in de loop van het experiment

heeft plaatsgevonden. De toename van L.f. is significant groter, dan

die van .o.. Bij vergelijking van de invloed van intra— en inter—

specifieke_interferentie op de ongelijkheid blijkt dat de oogstonge—

lijkheid (G'_) van L.f. in het mengsel groter is (niet significant;

p (0,05). De van A.o. in mengsel en monocultuur komen overeen,

maar de ongelijkheidstoename (koloni- met G/G) van A.o. in hetmengsel
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is aanzienhijk, maar niet significant groter. De ongelijkheidstoename

(zie tabel la) van zowel L.f. als van A.o. is op de arme grond germ—

ger (raaar niet sign.; p<O,05), dan in het overeenkomstig mengsel op

rijke grond.

4.2.3. Opbrengst van de 4 behandelingen. —

De kolom met de gemiddelde totale opbrengsten (Y) in tabel la en

figur 5 tonen, dat op rijke grond de A.o.—monocultuur een grotere op—

brengst heeft dan het mengsel en de L.f.—monociilthur. De opbrengst van

de L.f.—monocu.ltuu.r, die het kleinst is, verschilt significant (p(O,O)

van die van de andere 2 behandelingen op rijke grond (tab. la). In het

mengsel op de rijk:e grond is de opbrengst van A.o. significant (p(O,05)

groter, dan die van L.f..

De totale opbrengst van het mengsel op arme grond verschilt niet

significant van die van het mengsel op rijke grond, maar de gerniddelde

relatieve groeisnelheid (zie kolom met r.g.r. in tab. la) op arme grond.

is zowel voor L.f. als voor A.o. significant lager. De L.f. geeft in

het arme mengsel een geringere en A.o. ju.ist een grotere opbrengst, dan

respectievelijk L.f. en A.o. in het rijke mengsel (geen sign. versehil—

len).

4.3. Opbrengst (2e vraagstelling).

4 • 3,1. Voorwaarden.

De resultaten in tabel 1 (blz 20) laten zien, dat aan de voorwaar—

den voor beantwoording van de
2e vraagstelling zoveel rnogelijk is vol—

daan. Zo was het belangrijk dat de beginongelijkheid (G) van L.f. in

de drie variabele behandelingen (zie tab. ib) veel hoger zou. moeten

zijn, dan die van L.f. in de overeenkomstige niet—variabele (met ge—

ringe G) behandelingen (zie tab. la). In alle drie de variabele be—

handelingen is de van L.f. significapt (ca 2 /2x) groter, dan die

van L.f. in de overeenkomatige niet—vaiabele behandeling. De tv.'eede

voorv'aarde was, wilden we de opbrengsten van niet—var. en var. behan—

delingen kunnen vergelijken, dat dan de beginbiomassa's (Wi) van over—

eenkomstige behandelingen zoveel mogelijk overeen moesten komen. Uit

de resultaten blijkt dat er slechts n significant verschil (p<'0,05)

is n.l. tu.ssen de Li's van L.f. in het var, (tab. ib) en het niet—var.

(tab. la) mengsel op rijke grond. Tu.ssen de W1's van A.o. van overeen—

komstige behandelingen zijn geen significante verachillen. De Gj's van

A.o. in overeenkomstige var. enniet—var. behandelingen vertonen ook -

geen significante verschillen.
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4.3.2. Opbrengstresultaten.

De opbrengsten (7's) van L.f. in overeenkomstige var. en niet—var.

behandelingen (tab. la en ib) verschillen niet significant (p<o,c5)

van elkaar. Wel zijn de opbrengsten van L.f. in de var. mengsels op

zowel arme als rijke grond (tab. ib) hoger als die van de overeenkom—

stige niet—var. rnengsels (tab. la). Dc A.o. heeft in de var. rnengsels

(net als in de niet—var. mengeels, zie 4.2.3.) een significant hogere

opbrengst dan L.f..

4.3.3. Ongelijkheidstoenarne vande variabele behandelingen.

Dc ongelijkheidstoenaine (GfG) van L.f. is in d.c var. behandelin—

gen (tab. ib) significant lager (p(O,05), dan die van de overeenkom—

stige niet—var. behan.delingen (tab. la), daarbij moet echter vermeld

worden dat L.f. in de var. behandelingen met een veel hogere G start.

De ongelijkheidstoenames van A.o. komen voor de var. en niet—var. be—

handelingen overeen.

4.4. Overige resultaten.

De c's van zowel L.f. als van A.o. (tab. 1) zijn voor beide arme

behandelingen ca 2Xzo groot als die van de mengsels op rijke grond.

Oorzaak hiervan is, dat de olanten op de arnie grond een langere voor—

kweekperiode hadden en daardoor hogere begingewichten bij de inzet.

De frequ.entieverdelingen, g1's, g2's en Ga's (van zowel inzet als

oogst) van de s.d.g.'s van L.f. staan per behandeling in figuur 6,

terwiji die van A.o. per behandeling in figuur 7 staan. De verwach—

ting was, dat alle inzetverdelingen van A.o. en die van L.f. in de

niet—var. behandelingen of normaal verdeeld zou.den zijn of een signi-

ficant positieve g2 zouden hebben, terwiji al deze verdelingen bij de

oogst in leder geval een positieve g1 zouden hebben door vorming van

een grootte—hierarchie. Be resultaten (figuren 6 en 7) laten zien, dat

deze verwachting in enkele gevallen opgaat, maar lang niet alle. De

afv:ijkingen van de verwachting bij de inzet worden veroorzaakt, door—

dat het in praktijk moeilijk is a.d.h.v. het t.n.g. van een plant het
bijbehorende s.d.g. te bepalen.

De inzetverdelingen van L.f. in de var. behandelingen zou door de

keuze van de planten iiit drie gewichtsgroepen te plat zijn d.w.z. met

cen significant negatieve g2. Van de drie verdelingen is er slechts

een, die hieraan voldoet. Bijdeze inzetverdelingen doet zichhtzelf—

de robleem ala bij de vorigen voor. Van deze oogstverdelingen verd

ook verwacht dat ze in ieder geval positief scheef zouden zijn (ont—
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wikkeling van een grootte—hierarchie), dat blijkt ook in alle drie de

gevallen waar te zijn. (De figu.ren 6 en 7 sta op de blz's 22 —26 ).

Uit de bijiages 6 en 7 (blz 40 en4l) blijkt, dat de correlatie tussen

de Gini—cofficient en de coéfficient van variatie voor 1Sf. zeer hoog

(+0,9985; n = 12) is. Be correlatie tussen de Gini—cofficient en cof—

ficient van skewness (scheefheid) is slechts +0,6765 (n = 12).
Uit bijiage 5 (blz 39) volgt, dat voor een var. behendeling geldt,

dat het percentage dat een bepaalde L.f.—gewichtsgroep van de totale

L.f.—biomassa (hier s.d.g.) inneernt voor inzet en oogst sterk overeen—

kornen.
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Figuur3: Groei van Lychnis flos—cuculi tijdens de voorkweek op

arme en rijke grond
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Figuur 5. Frequentie—verdelingen van de niet-var. en var. monocultuur

van Lychtas 6p rijke grond bij inset en oogst.
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Figuur 5. Frequentie—verdelingen van het niet—var. en var. mengsel

v-an Lychnis en Anthoxanthum op rijke grond bU inzet en oogst

(betreft verdelingen van Lychnis in deze mengsels),
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Figuur 5. Frequentie—verdelingen van het niet—var. en var. inengsel

van Lychnis en Anthoxanthum op arme grond b&j inzet en oogst

(betreft verdelingen van Lychnis in dee mengsels).
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Figuur 6. Frequentie-verdelingen van het niet-var. en var. mengsel van

L.f.. n A.o. en monocultuur yin A.o. op kjke grond (betreft

I

verdelingen van

\
Anthoxanthum).
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Figuur 6. Frequentie—verdelingen van het niet-.var. en var. mengsel

van Lychnis en Anthoxanthum op arme grond bij inzet en oogst

(betreft verdelirigen van Anthoxanthum in deze mengsels).
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5. Diskussie.

5.1. G-roei tijdens de voorkweek.

Vervacht werd, dat L.f.—kiemplanten op een rijk medium sneller zou.—

den groeien. Be resultaten laten het tegendeel zien ea ook in de on—

derzoeken van A. Biere werd gevonden, dat de kiemplanten in de expo—

nentile groeifase op arnie grond sneller groeiden. Er van uitgaande

dat de lichtomstandigheden en de hoeveelheid aangeboden vocht op bei—

de media gelijk was, dan kan dit groeiverschil veroorzaakt zijn door:

—1— Verschil in bodemstrulctuur; het rijke medium slaat, door de gro—

te hoeveelheid humus, bij bevochtiging snel dicht. Het arme medium

is, door de aanwezigheid van veel zand, luchtiger en bevat daarmee

meer zu.urtof vo.r de wortels. Bovendien zl het water in dit me—

dium makkelijker in de grond zakken.

—2— De optimale groei van L.f. zou op schrale grond plaats kunnen yin—

den. Be vorm van de optimum groeicurve op de verschillende media

(A. Biere) en het feit dat de planten op het rijke medium na ver—

loop van tijd (na 27 dagen) sneller groeiden, dan de planten op

arme grond, spreken dit tegen.

Aanvankelijk konden de planten van het grotere voedselaanbod op het

rijke medium n6g niet profiteren (b.v. door een te gering worteloij—

pervlak). Na ca 27 dagen konden ze er echter dusdanig van profiteren,
dat ze ondanks de slechtere bodemstruktuur, sneller gingen groeien,

dan hun soortgenoten op arme grond.

5.2. Voorwaarden voor beantwoording van ijeide vraagstellingen.

Uit de resultaten blijkt dat er zoveel mogelijk aan de voorwaarden

voor beantwoording van beide vraagstellingen is voldaan. Ondanks het

feit dat er enkele significante verschillen tussen Gj's en Wi's voor—

komen, die niet gepland waren, zullen deze verschillen niet hinderlijk

zijn voor de interpretatie van de oogstresultaten. Door gebruik te ma—

ken van parameters als het quotient van oostongelijkheid en inzeton—

gelijkheid en als de relatieve groeisnelheid, wordt het effekt van de—

ze significante verschillen weggewerkt.

Er is geoogst voordat er dichtheidsafhankelijke sterfte in de popu—

laties (Silvertown, 1982) Icon optreden. Deze dichtheidsafhankelijke

sterfte heeft zowel invloed op de ongelijkheid (Weiner, 1985), die af—

neemt door een afnsme in de variantie van de gewichten, als op de

schefheid (skewness) n nfrxentieverdlin (Turner & Rabinovitz,
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1983). Zo kan de dichtheidsafhankelijke sterfte leiden tot problemen

bij de interpretatie van de oogstresultaten, omdat volgens het domi—

nantie—suppressie—model (Harper, 1977; Weiner, 1985; Werner & Caswell,

1977) de ongelijkheid. toeneemt in een populatie in de loop van de tijd

door een toename in interferentie (intraspecifiek b.v. voor licht),

terwiji tevens de dichtheidsafhankelijke sterfte toeneemt (Weiner,

1985) en deze juist een afnarne in ongelijkheid geeft.

5.3. Grootte—ongelijkheid (1e vraagstelling).

In de monoculturts van zowel L.f. als A.o. (tab. la) op rijke grond

neemt de ongelijkheid in de s.d.g.'s in de loop van het experiment toe

door een toenemende intraspecifieke interferentie. De interferentie

neemt toe, doordat de planten groeien en daarmee een groter blad— en

wortelopperviak krijgen en intenser zullen gaan concurreren om licht

en nutrinten. De gevonden toenarne in ongelijkheid komt overeen met de

literatunr (Harper, 1977; Werner & Caswell, 1977; Weiner, 1985; van

Andel et al, 1984). Be toenarne in de monocultuur van L.f. is signifi-

cant groter, dan die in de A.o.—monocultu.u.r. Bit zou kurinen veroor—

zaakt worden, doordat in de monocultu.res van grassen de concurrentie

om licht minder (door langgerekte bladvorm) is, dan in die van rozet—

of semi—rozet—planten met dezelfde dichtheid.

Weiner (1985) beweert, dat volgens het dominantie—suppressie--model

geldt, dat wanneer planten groeien in een mengsel van twee soorten,

waarin de ene soort dominant is t.o.v. de andere, we ktumen verwach—

ten dat na verloop van tijd de ongelijkheid van de dominante soort

minder zal zijn dan die van de monocu.ltu.ur van dezelfde soort. Be on—

gelijkheid van de onderdru.kte soort zal juist groter zijn, dan die van

de mono. In dit onderzoek was L.f. op de rijke grond de onderdrukte soort

(zie 5.4.) en de resultaten (tab. la) laten zien dat de ongelijkheid

van L.f. in het mengsel (bij de oogst) inderdaad groter is (evenals

de toenanie in ongelijkheid), dan die van de monocultwir van. L.f.. Het

verschil is echter niet significant. De dorninante soort(A.o.) ver—

toont in het mengsel en de monocultuur overeenkomstige G's (tab. la).

Be toename in ongelijkheid is i.t.t. wat het dominantie—suppressie—

model voorspelt in het mengsel groter. Be oogstresultaten ondersteunen

dus niet volledig Weiner's dominantie—suppressie—model.

Het model (Weiner, 1985) voorspelt verder, dat toenemende vrucht—

baarheid van de grond in nionocultures leidt tot een toename in oogst—

ongelijkheid. Op rijke grond zullen de planten n.l. eerder de grootte
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hebben bereikt, waarop interferentie begin-b met ale gevoig een snel—

lere ontwikkeling van de gewichtshierarchie. Be meeste resuitaten van

zijn onderzoek (1985) bevestigen deze verwachting. Over mengsels van

twee soorten doe-b hij geen uitspraak, maar verwacht zou kunnen worden
dat in een mengsel op rijke grond de ongelijkheid van zowel L.f. als

van A.o. groter zal zijn, dan die in een overeenkomstig mengsel op

arme grond. De resulta-ben ondersteunen deze verwachting, hoewel de ver—

schillen niet significant zijn.

5.4. Opbrengsten (1e vraagstelling).

Ui-b de vervangingsreeks (fig. 5, blz. 21 ) op rijke grond blijkt dat

de opbrengst van A.o. in het mengsel groter is dan in zijn monocultuur,

terwijl de opbrengst van L.f. juist lager is. Dit zou kunnen wijzen op

asymmetrieche interferentie (Silvertown, 1982) d.w.z. A.o. profiteer-b

in de interspecifieke interferentie situatie van de aanwezigheid van

L.f.. Toch word-b de dominantie van A.o. hierdoor niet bewezen, mede om—

dat de inzetgewichten (Wi's in tab. la) la-ben zien dat A.o. in de meng—

eels startte met een ca 2Xgroter inzetgewicht dan L.f.. Onderzoek van

A. iere bevestigt echter dat A.o. in mengsels op rijke grond domineer-b

over L.f. (Biere; pers. med.). Be significant grotere opbrengst van

A.o. in he-b mengsel (vergeleken met opbrengst van L.f. in mengsel),

word-b dus veroorzaakt door de dominante positie van A.o. op rijke grond

en door he-b hogere inzetgewicht van A.o., waardoor A.o. in s-baa-b is om

ruimte -be beze-tten en/of voedingsstoffen (ook zonhicht) op te nemen ten

koste van L.f.. Be relatieve to-bale opbrengst (fig. 5b, blz 21) van he-b

mengsel is prak-bisch gelijk aan n d.w.z. de toename in opbrengst van

A.o. gaat gepaard met een gelijke afname in opbrengst van L.f. (de V/it,

1960; Silvertov'n, 1982). Be absolute opbrengst van de monocultuur van

A.o. ligt significant hoger dan die van L.f. (zie fig. 5a, blz 21).

Hiervoor zijn twee mogelijke oorzaken:

1/ he-b starten van de A.o.—planten met een ca 2X zo groot inzetge—

wicht.

2/ door de bladvorm van A.o. is de concurrentie om licht in de mono—

cu.ltuur in een laat stadium van de proef geringer dan in de mono—

cultuur van L.f., die door de semi—rozetvorm van L.f. een inten—

sere interferentie om licht ken-b (Turner & Rabinowi.tz, 1983).

Deze twee reaenen kunnen ook semen verantwoord.elijk zijn voor he-b

•bovengenoemde resultaat,
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Door de grotere nutrintenrijkdom van het rijke medium werd ver—

wacht, dat de planten in het mengsel op rijke grond sneller in biomas—

sa zouden toenemen, dan de plariten in het arme mengsel. Derelatieve

groeisnelheden (zie kolom met r.g.r.'s in tabel la) van beide plante—

soorten zijn op rijke grond significant groter, dan die op arnie grond,

hetgeen de verwachting ondersteunt. De totale opbrengst van het rijke

mengsel is echter niet significant groter, dan de opbrengst van het

arnie mengsel (tab. la). Dit werd veroorzaakt, doordat zowel A.o. als

L.f. op arme grond met een ca 2X groter inzetgewicht startten.

5.5. Opbrengst (2e vraagstelling).

B±j vergelijking van de opbrengst van de variabele monoci.iltuur van

L.f. met die van de niet—variabele monocuitu.ur blijkt, dat het aan—

brengen van een grotere inzetongelijkheid in s.d.g.'s (var. mono, zie

tab. ib) in dit onderzoek nit leidde tot opbrengstredu.ktie (Glenn &

Daynard, 1973). Er is zelfs een geringe, maar niet significante op—

brengsttoename (zie tab. 1).

Het aanbrengen van een grotere beginongelijkheid in de L.f. in

mengsels op zowel rijke als arnie grond leidt in beide gevallen tot een

(niet significante) opbrengsttoename van L.f.. In de literatwir is

over het aanbrengen van deze ongelijkheid in én van de soorten van

een mengsel niets bekend. Wel kan gekonkludeerd worden, dat wat Glenn

en Daynard voor monoct.iltures vonden voor mengsels, zowel voor de to—

tale opbrengst als voor de opbrengst van L.f. niet opgaat. Opvallend

is verder nog, dat de geringe opbrengsttoenarne van L.f. in de varia—

bele mengsels gepaard gaat met een geringe opbrenstafname van A.o..

5.6. Grootte—ongelijkheid
(2e vraagstelling).

Black (1958) vond dat in competitie—experinienten van Trifoliam sub—

terraneum-planten uit grote en kleine zaden, het aanvankelijke ver—

schil in kiernplantgrootte toenam met de tijd. Ford (1975) ontdekte een

positieve correlatie tussen plantgrootte en relatieve groeisnelheid en

waarschijnhijk werd deze correlatie veroorzaakt door competitie. In

deze voorbeelden zijn de grote planten in een monocultuur in een corn—

petitief voordeel t.o.v. de kleine (Donald, 1958; Harper, 1965, 1967)

Hieru.it zou kunnen afgeleid worden, dat bij hat inzetten van verschil—
lende gewichtsgroepen van 4n soort in interferentie—experimenten, de

ongelijkheid die geschapen is nog aanzienhijk zal toenenien. Andere on—

derzoekers (Wilson, 1970; Newbery & Newman,1978) beweren juist dat de
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kleinere planten in een competitief voordeel zijn en in staat zijn re—

latief sneller te groeien. Er vindt dan convergentie plaats d.v:.z. de
grootte—verschillen worden kleiner. Hiervoor zou.den dan twee mogelijke

oorzaken (Newbery & Newman, 1978) zijn ni.:

1/ een grote plant groeit minder snel dan een kleine, omdat hij

zichzelf meer beschaduwt. Dit geldt vooral voor rozet— en semi—

rozet—planten (L.f.) en minder voor grasachtigen (A.o.).

2/ wamieer een soort zijn eigen groei remt (Newman & Roviral, 1975),

dan zal een grote plant zijn eigen groei sterker remmen dan een
kleine plant.

Uit dit verhaal zou men ku.nnen afleiden, dat de ongelijkheid die ge—

schapen is door verschillende gewichtsgroepen in te zetten juist zou

afnernen.

In de monocultur van L.f. met de drie gewichtsgroepen neemt de

aangebrachte beginongelijkheid nog met een faktor 1,4 toe (significan—

te toename). Dit is in tegenspraak met het werk van Newbery & Newman

(1978). Opvallend is verder dat het percentage die elk van de gev.'ichts—

groepen van de totale beginbiomassa en totale oogstbiomassa van L.f.
in deze variabele monocultaur innemen voor inzet en oogst praktisch

overeenkomen (zie bijiage 5). Het aanvankelijke verschil in gewicht

van de drie groepen neemt toe met de tijd. De grote planten lijken in

dit experiment een competitief voordeel te hebben. Aann.emende dat de

nutrintenopnanie evenredig is met het wortelopperviak, dan zou. dit

voordeel veroorzaakt kunnen worden, doordat d.e grote planten in staat

zijn licht op te nemen ten koste van de kleine.

De niet—variabele monocultuur neemt significant meer in ongelijk—

heid toe, maar deze start ook met een 2 kleinere beginongelijk—

heid, dan de variabele monocultuur.

De ongelijkheidstoenames van L.f. in de variabele mengsels (op ar—

me en rijke grond) zijn ook significant lager, dan van de overeen—

komstige niet—var. mengsels. Hier geldt echter hetzelfde als voor de

monocultures.

De aanwezigheid van A.o. is op rijke grond niet van significante
betekenis voor de ongelijkheidstoename van L.f. (vergelijk resultaten

van het var. mengsel en de var. monocultuur op rijke grond in tab. ib).

Gekonklu.deerd kan worden dat de ongelijkheidstoenarne van L.f. in de

monocultures en mengsels met een hoge inzetongelijkheid gering (in var.

mengsel op arme grond is toenarne niet significant) is t.o.v. die van

de overeenkomstige ñiet—var. behandelingeñ, terwiji de ongelijkheids—

toename van A.o. in var. en niet—var. behandelingen overeenkomt.
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5.7. iaat van ongelijkheid.

Volgens Weiner en Soibrig (1984) is de scheefheid geen goede maat

voor de ongelijkheicl, omdat deze slechts aan n van de drie voor—

waarden voor een grootte—hierarchie (zie inleiding) voldoet. Be cor—

re1atie—cofficient tussen de scheefheid en de Gini—cofficient, deze

laatste is een goede maat voor ongelijkheid (Veiner & Soibrig, 1984),

is vergeleken bij de corre1atie—cofficient tussen de G-ini—cofficient

en co±'ficient van variatic zeer gering. Ook Weiner & Thomas (manus-

cript) spraken al over de grote correlatie tussen de Gini—cofficient

en cofficient van variatie. Toch is er een positief verband tussen

de Gini—cofficient en de scheefheid, waaruit niet geconcludeerö. ken.

worden dat de scheefheid niet voldoet als ongelijkheidsmaat.
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Bijiage 2: De totaal natgewicht—waarden en de corresponderende spruit—

drooggewicht—waarden van Lychnis flos—cuculi, uitgezet in de

regressielijn in figuur k (n=19).

totaal natgewicht in spruitdrooggewicht in

mg. mg.

136 9,90

i io,8
103 9,k5

3,96

62

280 22,03

168 13,78

123 9,k5

180 13,56

206 17,25

221 15,63

2+8 20,25

202 17,7k

260 19,77

'+9 3,'+6

134 8,70

94 8,81

106 7,90
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Bijiage 7.

Tabe]. waarin de waarden van de 's, 's, de cofficjerit van variatie (cv,)
bij de oogst en inzet en de cofficient van skewness (g1) bij de oogst en inzet
van L.f. voor de verschillende behandelingen staan. Uit deze waarden zijn de

corre1atje—coffjcjenten van de Gini—coffjcjent met de coffjcjent yen varia—
tie en van de Gini—coffjcjent met de cofficjent van skewness berekent.

c:v.
U

1 .110 .191 —.068

2 .126 .218 ÷.iik

3 .129 .226 +.231

k .21k .371 +.130

5 .238 .k17 +.290

6 .252 .k35 +.293

7 .257 .k73 +1.007

8 .271 .k83 +.960

9 .293 +.386

10 .309 .551 +.82o

11 .31k .5kk

12 .37k .66k

Corre1atje...coffjcjent tussen Gjnjcoffjecjent en coffjcjent van variatie
i8: +0,9985 (n=12).

corre1atje_coffjcjent tussen Gini—coffjcjent en coffjcjent van skewness
is: +0,6765 (n=12).


