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1.

Inleiding.

In de madelanden van de Drense Aa wordt onderzoek
gedaan aan de successie van de vegetatie, die optreedt

als deze percelen aan intensieve agrarische productie

z 1Jn onttrokken. lIn deze percelen wordt geprobeerd de

s oortenri jkdom te verhogen door de bemesting te stoppen
en door te hooien in de zomer, eventueel gevolgd door
nogmaals hooien of naweiden. Als reactie op dit veranderd
beheer, verandert de vegetatie in de tijd (van Duuren
et. al., in prep). '

Uit gegevens verkregen uit opnames van permanente
kwadraten blijkt dat Rhinanthus serotinus (Schénh)Oborny,
een éénjarige halfparasiet, een stereotyp gedrag te zien
geeft in de loop van de tijd (Nanninga, 1981)., Na een
aanloopfase van enkele jaren neemt het aandeel van
R. serotinus in de vegetatie toe en bereikt de populatie
na 8 tot 10 jaar een hoge dichtheid, waarna de populatie
weer in dichtheid afneemt (Fig. 1). De R. serotinus
planten komen in fase 1 voor in een vlekkenpatroon en zijn
relatief groot en meervoudig vertakt. In percelen waarin
een aantal jaren daarvoor een dichte populatie R. serotinus
voorkwam (fase 3) zijn de planten iets groter en meer
vertakt als in fase 2, maar niet zo groot als in fase 1.
In fase 2 en fase 3 staan de planten dispers verspreid in
de vegetatie (Drost, Eekman en Winter, 1982),

In proeven waarbij R. serotinus zaad wordt bijgezaaid
in het veld, blijkt dat het aantal planten per opﬁervlakte
eenheid steeds te verhogen is, zelfs als onder normale
omstandigheden de populatie hoge dichtheden bereikt heeft
(mond. med. S. J. ter Borg). Ook in percelen waar de
R. serotinus populatie is teruggevallen in aantal, kan zo
het aantal planten per oppervlakte eenheid verhoogd worden.
Een mogeli jke verklaring hiervoor kan zijn dat het repro-

ductie succes van R. serotinus in de tijd verandert en
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een limiterende factor wordt,

Eén van de mogelijke ooraaken van de afname van de
reproductie kan een toename van zaadpredatie zijn.
In verschillende vegetatietypen zoals loofbossen, gras-

landen en woestijnen, beinvloedt zaadpredatie de populatie-

dynamica van planten (Helithaus, 19871; Batzli en Pitelka,
1970;0'Dowd en Hey, 1981). Welk aandeel zaadpredatie

heeft in de populatie dynamica is moeilijk te bepalen
(Harper, 1977) en meestal wordt dit bestudeerd met als
uitgangspunt de ecologie van de predatoren (Janzen, 1971
Heithaus, 1981), Dat predatie invloed heeft op de structuur
en samenstelling van een vegetatie werd aangetoond door
Batzli en Pitelka (1970). Muizen hadden voorkeur voor
Bromus rigidus, Lolium spp. en Avena spp. en daardoor

werd de zaadproductie van deze grassoorten beperkt,

Daar de bloeitijd en zaadzetting van R, serotinus
seizoensgebonden is, is deze soort gevoelig voor soort-
specifieke predatie (Harper, 1977). Als de predatie
dichtheidsafhankeli jk is zal het affect des te sterker
zijn in dichte populaties. Leemburg-de Graaf (1974) vond
een aantal specifieke parasieten als Phytomyza rhinanthi,
die zaden aantast en een soort wikkelmot die bladeren en
bloemen aantast.

Door verandering van structuur van de vegetatie kunnen
tevens andere predatoren verschijnen, die minder soort-
specifiek zijn. Er zijn aanwijzingen dat R, serotinus zaad
verdwijnt door activiteiten van vogels muizen en insecten,
hoewel dit niet gekwantificeerd kon worden (Leemburg-
de Graaf, 1974; Jansen, 1976). Over verschillen in zaad-
predatie in gebieden met verschillende successiestadia
van R, serotinus is niets bekend.

Naast zaadpredatie kan kieming en kiemplantvestiging
een belangrijke fase zijn in de populatie dynamica van

een éénjarige plantensoort (Sheldon, 1974; Linhart, 1976)



Veel eenjarige plantensoorten overleven klimatologisch
ongunstige perioden in het zaadstadium en de kieming
wordt gereguleerd door dormancy (Karssen l980/l981a).
Dormancy kan het gevolg Zzijn van onrijpheid van de

zaden (innate dormancy), metabolische blokkades

(induced dormancy) en_exte;ae—@aetﬂren—ais—het—bégraven

Zzijn van zaden (enforced dormancy) (Villiers 1975
Sarukhan, 197&). Geinduceerde dormancy kan opgeheven
worden door licht en of koude. Indien de dormancy
verbroken wordt door licht, blijkt vaak de lichtkwaliteit
van groot belang (Cresswell en Grime, 1981), Door omhul-
ling of overschaduwing van groene plantendelen treedt

er een verschuiving op van het lichtspectrum naar het
verrood (730 nm). Hierdoor wordt het lichtgevoelige
pigment phytochroom inactief. Door rood licht (670 nm)
wordt het phytochroom weer actief (Schipper, 1981),
waardoor de metabolische blokkade wordt opgeheven en de
zaden kunnen gaan kiemen. R. serotinus kent een geindu-
ceerde dormancy die door koude wordt verbroken (Weber, 1981;
ter Borg, 1972). De zaden van R. serotinus rijpen in de
zaaddozen, die voor een deel van de tijd groen zi jn.

De dormancy zou dus voor een deel veroorzaakt kunnen
worden door lichtbehoefte., Of licht een versnelde door-
breking van de dormancy geeft bij R, serotinus zaden is
niet bekend,

Naast het tijdstip van verschi jnen blijkt de rangorde
waarin de kiemplanten verschijnen bepalend te zijn voor
het succes van de kiemplanten van Dactylis glomerata
(Ross en Harper, 1972). De kieming zelf kan in het alge-
meen geremd worden door lage temperaturen, afweaigheid
van zuurstof en de aanwezigheid van vliuchtige of allelo-
patische stoffen (Karssen 1980/1981b), Tevens is de diepte
waarop de zaden zich in de bodem bevinden bepalend voor
de rangorde van verschijnen, zoals Sxﬁmonides (1978)
aantoonde bij Corynephorus canescens,\Spergula vernalis

en Androsace septentrionalis.



In de madelanden is de grondwaterstand steeds hoog,
waardoor de zuurstofvoorziening in de bodem beperkt is.
Er zijn aanwijzingen dat de kieming van R, serotinus
zaden minder succesvol is bij Holcus lanatus als gast-
heer (de Hullu, 1981), Of de kieming onder zuurstofarme
omstandigheden en bij meerdere gastheersoorten geremd
is, is niet bekend.,

Nadat de kiemplanten gehecht zijn, zijn de half-
parasieten voor water, mineralen en suikers afhankeli jk
van de gastheren (Klaren, 1975) en krijgen ze tevens
stoffen als fenolen en alkaloiden toegevoerd. De amino-
zuren samenstelling van de halfparasiet 1ijkt op die
van de gastheer (Atsatt en Guldberg, 1978). De gastheer
bepaalt dus voor een groot deel het aanbod van stoffen
voor de parasiet. Halfparasieten met een grote genetische
variatie kunnen adequaat reageren op dit verschil in
moleculaire omgeving (Atsatt en Strong, 1970). Ter Borg
(1972) toonde aan dat R. serotinus op een groot aantal
gastheren kan groeien. Dit houdt echter nog niet in dat
alle gastheren even goed zijn. Yeo (1964) vond dat
Euphrasia spp. planten beter groeiden op bepaalde
Leguminosae door een goede nitraat voorziening. Door
successie van de vegetatie in de madelanden verandert
het aanbod van gastheren (van Duuren et. al., in prep.}
Schotsman, 1973). Als R. serotinus verschillen in groei

en bloei te zien geeft bij verschillende gastheren en

dit gecorreleerd 1is met gasthneren in net veld, kam dit
een verklaring zijn voor een verminderde reproductive
capasiteit,

Doel van dit onderzoek is te bepalen of ondergenoemde
punten het populatiegedrag van R. serotinus kunnen

verklaren.



1. Zaadpredatie, door deze te kwantificeren in de drie
verschillende successiestadia voor verschillende
groepen organismen en deze onderling te vergelijken.

2. Remming van de kieming bij zuurstofarme omstandig-

heden en bij aanwezigheid van een reeks gastheren.

J. Kwalitatieve verschillen tussen gastheren.

4. Licht als dormancy doorbrekendd factor.

Materiaal en Methode.

In de madelanden langs het Smalbroekerloopje zijn
experimenten uitgevoerd om de zaadpredatie te kwantifi-
ceren. De percelen (2324, 58 en 57) zijn respectieveli jk
wvanaf 1971, 1973 en 1976 in beheer bij Staats Bos Beheer
en vertegenwoordigen drie fasen van de successie van
R. serotinus (Fig. 2). De dichtheden van R. serotinus

-
waren respectievelijk 65, 220 en 65 planten m “ in de

drie verschillende percelen (Drost, Eekman en Winter, 1982).

Drost, Eekman en Winter (1982) hebben gegevens verzameld
omtrent zaadproductie en zaadpredatie voor de zaadval,
waarop berekeningen van dit onderzoek zijn gebaseerd.

Om de predatie van zaden na de zaadval te kunnen
kwantificeren zijn, parallel aan elkaar in de drie per-
celen zaadmonsters uitgezet in het veld. Hiervoor zijn
zaden gebruikt die datzelfde jaar (1981) geoogst zijn
van een populatie in fase 2. Porties van 50 goed uit-
ziende zaden, werden gemengd met 50 ml., gezeefde,
gesteriliseerde grond afkomstig uit Smalbroek. Om predatie
door werschillende groepen organismen te kunnen bepalen,

werden drie series gemaakt (Tabel 1),



Tabel 1. Behandeling van R. serotinus zaden ten behoeve

van het zaadpredatie experiment.

zaden met grond in: TMTD+ toegankeli jk wvoor:

bak jes met vitragebodem - alle organismen

dichte zakjes v, woile - schimmels en bacterién

dichte zakjes v, vitrage + kleine insecten, wormen
TMTD = zaadbeschermings en ontsmettingsmiddel en bevat

50% thiram (TMTD)(Aagrunol, 1980-1981),

De zaadmonsters werden random in het veld uitgezet, ép
de grond, tussen de vegetatie op een gemaaid en gehooid
deel van het perceel, met een oppervlakte van 10x15 m.,
ongeveer een maand nadat de meeste zaden rijp geworden
waren {Drost, Fekman en Winter, 1982), Om het verdwijnen
van het zaad in de tijd te kunnen volgen, werden iedere
maand 10 monsters van elke serie meegenomen naar het
laboraterium, alwaar de zaden werden uitgespoeld en
geteld en het kiemingspercentage (ter Borg, 1972) werd
bepaald.

Om de dichtheid en de verticale verdeling wvan
R. serotinus zaden in de bodem van de drie percelen te
bepalen, zijn kernen gestoken met een zodeboor (@=7.3 cm.).
Dit is drie keer gedaan nl. in augustus en oktober 1981
en Jjanuari 1982, Er zijn drie lagen onderscheiden
1) tussen de vegetatie en op de bodem 2) de bovenste
2 cm., van de bodem en 3) de bodemlaag die 2-5 cm diep
zit. Ook hier zijn de zaden uitgespoeld en geteld en is

het kiemingspercentage bepaald.
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Invloed van de gastheer.

In het laboratorium zijn experimenten gedaan om te

onderzuekenr of de aanwezighetd vam verschillende gast=

heren invloed heeft op de kiemsnelheid van gestratifi-
ceerde R, serotinus zaden. De gebruikte R. serotinus

zaden waren in 1980 verzameld in Smalbroek. Er werden

12 plantensoorten gekozen, die in de drie verschillende
fasen van de successie van R. serotinus een belangri jk
deel uitmaken van de vegetatie (vén Duuren et. al., in prep;
Schotsman, 1973)(Tabel 2). Nadat de zaden van de ver-
schillende plantensoorten gekiemd waren op vochtig filtreer-
papier in petrischaaltjes in een kiemkast (ZS?TEOC;

12/72 hr.anﬂEAn-z.s-]), werden de plantjes werder
gekweekt tussen twee glasplaten van ca. 16x23 em. in de
klimaatkamer (210/T§0C;7O%/§5% RV;16/8 hr.;170 PE.m-z.s-]).
Deze 'sandwiches' (Figuur 3; zie ook de Goede, 1965)
werden rechtop in een bak met 0.25 N Hoagland voedings-
oplossing gezet en de voedingsoplossing werd met zwart
plastic zo goed mogelijk tegen het licht afgeschermd om
algengroei te onderdrukken. 1 keer per week werd de
voedingsoplossing ververst. Op 2.5 cm. van de bovenkant
van de glasplaat zijn in een plooi in het filtreerpapier
25 gestratificeerde zaden (twee maanden bij 4°C in donker)
van R. serotinus per 'sandwich' te kiemen gelegd, op het
moment dat die z6ne goed doorworteld was. Twee weken lang
werd er daarna gescoord hoeveel zaden er gekiemd waren.
Dit experiment is in totaal 4 keer herhaald. Na 2 keer
werden er nieuwe gastheerplanten gebruikt. Met de gegevens
van de eerste 5 dagen is een regressielijn berekend als

maat voor de kiemsnelheid.
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2.2.2 Invloed van licht

Om te bepalen of licht (fluorescentie buizen)
invloed heeft op de kiemingssnelheid en het kiemings-

percentage zijn 2 series petrischalen (¢=9 cm.) met

da € tZiénde Zzaden

in een kiemkast (SOC;12/T§ hrr@oquE.m-2.5-1) gezet.

de eerste serie bestond uit 7 petrischalen, zonder

verdere behandeling. De tweede serie waren 49 petrischalen
die elk afzonderlijk in aluminiumfolie werden ingepakt.

Na twee maanden begonnen de eerste zaden te kiemen en
hierna werd 1 keer per week het aantal gekiemde zaden
geteld. Van de eerste serie zijn steeds dezelfde petri-
schalen gebruikt; van de tweede serie steeds random

7 petrischalen met zaden die nog niet aan het licht

blootgesteld waren.
Invloed van diepte en vochtigheid.

Of de diepte waarop zaden zich bevinden in de grond
en het vochtgehalte invloed heeft op de kieming werd
onderzocht door in plaats van petrischalen p.v.c.-buis jes
te gebruiken die 10 cm. lang waren en een diameter van
3.5 cm. hadden. Deze buisjes werden gevuld met een 1 : 2
zand-potgrond mengsel. Per buisje werden 15 zaden
(Smalbroek 1980) ,die er goed uitzagen op respectieveli jk
0, 1, 2, 5 en 8 cm. diepte gebracht waarna de buis jes
aan beide kanten met plastic folie waarin kleine gaat jes
geprikt waren, zijn afgesloten. Eén complete serie buisjes
werd onder'vochtige omstandigheden, dat wil zZeggen in een
bak met een laagje water van 1 cm., in een kiemkast
(MOC, donker) gezet. Een tweede complete serie werd onder
natte omstandigheden, dat wil zeggen in een bak met een

laag water van 10 cm. ernaast gezet. Beide bakken werden
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Tabel 2, Gastheersoorten gebruikt in groei- en kiemings-

experimenten,

soorten gebruikt;

In de groeiexperimenten zijn alle
in het kiemingsexperiment

de met + gemerkte.

soort verzamelpl, jaar

Agrostis tenuis Sibth. perceel 854 1980

Anthoxanthum eodeoratum—i— perceet—85- 19801+
Cerastium holosteoides Fr, perceel 854 1980 | +
Cynosurus cristatus L. perceel B854 1980 | +
Deschampsia cespitosa (L) P.B, Ydermade 1980 | +
Festuca pratensis Huds. perceel 854 1980 | +
Holcus lanatus L, Burgvollen 1975 | +
Juncus acutiflorus Ehrh ex Hoffm{Burgvollen 1977

Lolium perenne L, Bolhuis zaden |1977 | +
Luzula multiflora (Retz) Lej. Roodzand 1978 | +
Poa trivalis L. Ydermade 1975 | +
Plantago lanceolata L, perceel 8534 1980 | +
Ranunculus repens L, Burgvollen 1975 | +
Rumex acetosa L. ? 1980 | +
Rumex acetosella L. ? 1980

Figuur 3.

Schematische
A : gastheer.
waarin de R.
plaat. D

oplossing (O.

klem,

voorstelling van een 'sandwich'.
B ¢ plooi in het filtreerpapier
serotinus zaden liggen., C : glas-

E ¢ nivo van de voedings-

25 N Hoagland).




met zwart plastic folie en een glasplaat afgedekt om
invloed van licht en verdamping zo klein mogelijk te
maken. Na 12 weken werd gekeken hoeveel'kiemplantjes er
bovengekomen waren en hoeveel er gekiemd waren door uit

te spoelen.

2.3

Voor dit experiment zijn planten van 15 verschillende
soorten opgekweekt vanuit zaad (Tabel 2). Nadat de zaden
gekiemd waren in petrischalen op vochtig filtreerpapier in
een kiemkast (25°/75%;12/72 hrﬂﬂW%mLm_z

gekiemde zaden per pot gepoot in bloempotten, gevuld met

.s-I) werden drie

een mengsel van zand en potaarde in een verhouding van

1 : 2. De bloempotten werden gerandomiseerd in de klimaat-
kamer (21°/75%;70%/560% RVi16/8 hr.;170 PE.m_z.s-]) gezet.
Het licht werd geproduceerd door fluorescentie buizen
(Philips double flux 33) en philiné (PHI) buizen. Drie
maanden later werden in 2lke pot 5 gekiemde zaden van

R. serotinus (Smalbroek, 1980) gepoot. Elke week werd

50 ml. 0.25 N Hoagland voedingsoplossing per pot gegeven.
De structuur werd buiten beschouwing gelaten door de
gastheerplanten opzij te buigen. Na een groeiperiode van
2 maanden zijn de R. serotinus planten geoogst, waarbi}j
het aantal knopen, de lengte, het aantal bloemen en het

drooggewicht werd bepaald.
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Resultaten.

Zaadpredatie,

Eén maand na het inzetten van de proef blijkt het
gemiddelde aantal zaden in de bakjes op de percelen in
fase 1 en fase 3 signifikant lager dan in de voile en
vitrage zakjes (Fig. 4) » maar daalt daarna niet
meer. Hieruit blijkt dat de zaden al vé8r de eerste meting
waren verdwenen. In het perceel in fase 2 verdwijnt nog wel
zaad na de eerste waarneming (Fig. b4 ). In januari is er
in totaal 28-30% van het zaad verdwenen en is er geen
verschil meer tussen de drie percelen, In alle drie de
percelen is de daling van het gemiddelde aantal zaden
door activiteiten van kleine dieren, schimmels en bacterién
erg gering.

Het kiemingspercentage wan de uitgezette zaden daalt
alleen signifikant van de zaden in de bakjes en in de
voile zakjes in het fase 1 perceel. De zaden behandeld
met het zaadbeschermingsmiddel kiemen steeds even goed
als de niet behandelde zaden die op de andere twee

percelen hadden gelegen.
Zaadkapitaal.

In juli en januari is het aantal zaden m-2 in het
fase 3 perceel signifikant lager dan in de andere twee
percelen. In oktober verschilt alleen het perceel in
fase 1 signifikant van het perceel in fase 3. Het perceel
in fase 2 neemt dan een intermediare plaats in (Fig. 5).
De daling tussen de eerste en de tweede bepaling is in

alle drie percelen signifikant en er verdwijnt eenderde



B

Fig. 4. Percentages teruggevonden zaden in bakjes (@),
voile zakjes (Q) en vitrage zakjes (x), nadat deze in
drie verschillende percelen uitgezet waren geweest
vanaf 15-7-'81, Gemiddelden gegeven met een 95%
betrouwbaarheidsinterval.
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tot bijna de helft van het zaad. Tussen oktober en januari
verdwi jnt er geen zaad meer,

Uit de onderverdeling van drie horizonten blijkt dat
de zaden tot twee maanden na de zaadval voornameli jk op

de grond en tussen de vegetatie liggen (Fig. 5). Een klei-

ner deel ligt tussen O en 2 cm. diepte, terwijl naar
verhouding slechts weinig zaden dieper dan 2 cm. liggen.
Na twee maanden is dit beeld veranderd. Er liggen maar
weinig zaden meer op de grond en het grootste gedeelte
ligt dan tussen O en 2 cm., In januari is hetzelfde
verdelingspatroon te vinden als in oktober.

Het kiemingspercentage (Fig. 5) blijkt te verschillen
voor de drie onderscheiden horizonten. Zaden in de
bovenste twee lagen blijken beter te kiemen dan de zaden
uit de onderste laag, waarvan 50% kiemt tegenover 70-80%
in de bovenste lagen. Dit geldt voor zaden gevonden op
percelen in fase 2 en 3., Zaden gevonden op het perceel

in fase 1 in diepere lagen blijken ook goed te kiemen.

egressieli jnen zijn tegen elkaar

getoetst en hieruit blijkt dat R, serotinus zaden
signifikant langzamer kiemen bij Anthoxanthum odoratum
dan bij alle andere plantensoorten die getest zijn.
Zaden gekiemd bij Deschampsia cespitosa kiemen niet
sneller dan zaden gekiemd bij Holcus lanatus en Cynosurus
cristatus maar wel sneller dan bij de andere soorten.
{Fig. 6; Tabel 3).

Om te bepalen of de kiemsnelheid bij gastheren uit
de verschillende successiestadie als groep nog verschillen

zijn alle gegevens per groep samengenomen, Zaden gekiemd



Fig. 5. Zsadproductie, zaadvoorraad en verticale
verdeling van R. serotinus zaden in de bodem
(m~ ") in drie fasen van de successie in de
loop van een seizoen. Gemiddelden gegeven

met een 95% betrouwbaarheidsinterval.
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Fig. 6. Kieming van R. serotinus zaden bi j
aanwezigheid van 3 verschillende

gastheren.
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Tabel 3. Kiemsnelheden (zaden per dag) van R. serotinus
zaden bij aanwezigheid van verschillende gast-

heren. m = zaden per dag (richtingscoé&éfficient.
r = correlatiecoéfficient. n = aantal waarnemingen.
m r
R. acetosa 2.51 0.89 5
Lolium 2.55 0.95 15
fase 1 Poa ' 2.74 0,87 15
Fes tuca 2.77 0.77 15
gemiddelde fase 1 2.64 0.86 60
Cerastium 2.51 0,83 15
Plantago 2.82 0.73 15
fase 2 Ranunculus 2.97 + 0.93 15
Holcus 3.0 4 0,91 15
Deschampsia 3.36 -1 0.92 7
gemiddelde fase 2 2.848 j 0.84 67
Anthoxanthum 1,7¢ - 0.83 i9
fase 3 Luzula 2.75 . 0.85 15
Cynosurus 3.01 . 0,80 15
gemiddelde fase 3 2.06 0.76 | 49

Tabel 4, Signifikante verschillen in lengte van R, serotinus
planten na groei bij verschillende gastheren.

Cm S X DY P09 0D T
© % - 0o ®» O m £ 3« & 3 .
~ 4 3 ~ 3 P 4 N a3 s N
o ST RS 1 O g T 0o 0o P W
E £ E g 3 U ~ 5 W T W O o
3 o wu a o ¢ P X £ D s o oD
® [+ [l P8 I3 s o o
e . 35 g I3 2 9 ©°
-4 [ I T T TR
“@ =4 - P W
g -] -
3 o
)
Lolium X X X X x x X x X x
Fes tuca X x X X x X x x
Juncus x x X X X X x X x
Holcus x X X X X x x x
Ranunculus X x X X X X x x x
Poa X x X x X X x x x
Aprostis x X X x
Luzula X x x x X X x
Anthoxanthum X X X X X X x
Cynosurus X X X X X X x
Deschampsia X X X X X X x
Cerastium X X X X X X x x
R. acetosella X X X X X X X X x
R. acetosa X X X X X X X X X X X X
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bij gastheren die in fase 3 voorkomen kiemen langzamer

dan bij gastheren uit de andere successiestadia.

Invloed wan licht tijdens stratificatie.

3.2.3

3.3

Uit Figuur 7 blijkt dat zaden die tijdens het
stratificatieproces licht krijgen eerder kiemen dan
zaden die geen licht krijgen. Bij de in het licht gestra-
tificeerde zaden blijkt na 7 weken 50% gekiemd te zi jn.
de in het donker gestratificeerde zaden bereiken dit
percentage pas na 8% week. Het uiteindeli jke kiemings-

resultaat verschilt echter niet,
Invloed van zaaidiepte en vocht.

De diepte waarop de zaden liggen in een bodem is van
invloed op het kiemingssucces (Fig. 8). Zaden die op
8 cm. diepte liggen kiemen onder vochtige omstandigheden
helemaal niet meer. Onder natte omstandigheden kiemen
alleen zaden die bovenop de grond of op 1 cm, diepte
liggen nog. Zaden die dieper liggen niet. Tijdens het
experiment zijn geen zaden verdwenen door rotting of

iets dergeli jks.

Door middel van een éénwegvariantieanalyse is er
getoetst of er verschillen zijn tussen R, serotinus
planten gekweekt bij verschillende gastheren wat betreft
lengte, aantal bladparen, aantal bloemen en drooggewicht.
Er blijkt geen verschil te zijn in het gemiddelde aantal
bladparen van R, serotinus, Voor de drie andere variabelen
wel. De signifikante verschillen tussen gastheren zijn

aangegeven in Tabel 4 en Tabel 5,
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Tabel 5. Signifikante verschillen in aantal bloemen
van R. serotinus na groei bij verschillende
gastheren.

M 4 X0 »U PG UDOO T
14 W - T 0 W WU - AL 2 N | ¥ L
@& 3 N =~ 3 9 P o 6 3 =
= & 0O g 0O £ 0 T 0 0 P P oD
E E & = 2 3 O O T B B 0 0
3 0 b p» B O o X £ o 0o 0
» [ ot P 3 3 = o o
- 2 U S £ o0 o
e o 0 v 3 o O
L] T - o D
£ P [
3 -
»
Lolium X X X X X X X X X X X
Festuca X X X X X X X X X X X
Juncus x X X X X x x X
Luzula x x X X X X X X X
Holcus x X X X X X X X X
Ranunculus X x x X X x X X
Agrostis x x X x
Poa X X X x X x X
Anthoxanthum X X x x x
Deschampsia X X X X Xx X
Cynosurus X X x x x X
Cerastium X X X x x X
R, acetosella X X X x x x X x
R, acetosa X X X x X X X X

Tabel 6. Gemiddeld aantal bloemen, lengte en droog-
gewicht van R. serotinus planten na groei bij
drie groepen gastheren die drie fasen van de
successie representeren., Gemiddelden gegeven
met een 95% betrouwbaarheidsinterval.

fase 1 fase 2 fase 3
Agrostis R, acetosella
Festuca Cerastium Cynosurus

R.acetosa

Deschampsia

Anthoxanthum

Poa Holesus Luzula
Lotium Ranunculus Juncus
aantal 1.7%0.2 1.1%0.,2 1.0%0.2
bloemen ° : ° : : :
n = 127 14 124
drooggewicht . . .
- 48,126, 28.8-6.9 29,7-6.2
(10 3 g) 3 9.7
n = ‘40 ‘43 “7
lengte (cm.)|12.2%1.0 10,6%0,7 9,9%20.6
n = 127 114 124




Nadat de gastheersoorten in drie groepen, die de
verschillende successie stadia vertegenwoordigen, gerang-
schikt zijn, blijkt dat de gastheersoorten voorkomend
in fase 1 signifikant grotere planten geven met hoger

drooggewicht en met meer bloemen per plant. Er is geen

i £ Lo ]
verschil tussen—fase2-en—fase—3+

In percelen in fase 2 en fase 3 van de successie was
voor de zaadval nog zaad aanwezig in de bodem (Fig. 5) . _
Blom, 1982). De kiemkracht van deze zaden was echter erg
laag en de zaden waren waarschijnlijk niet levend meer.

In het perceel in fase 1 zijn geen zaden aangetroffen
(Fig., 5 ; Blom, 1982).

De zaadproductie m-2 (Drost, Eekman en Winter, 1982)
en de gevonden hoeveelheden zaad in de bodem m-2 één
maand nadat de meeste zaden uit de dozen waren gevallen
komen voor twee van de drie percelen overeen (Fig. 5).
Voor het perceel in fase 2 is echter een hogere productie
berekend dan uiteindeli jk gevonden is. Dit verschil is
te wijten aan het feit dat er in twee verschillende
percelen, beide in fase 2, gemeten is. De proefveldjes
in respectievelijk fase 1 en fase 3 waren op dezelfde
percelen gelegen,

In Fig. 9 zijn gegevens van productie, zaadkapitaal
en predatie samengevoegd. Voor Fig. 9, fase 2, ia de aanname
gemaakt dat de productie gelijk is aan het aantal gevonden
zaden in augustus om bovengenoemde reden, In Fig. 9, fase 1
1ijkt het gemiddelde aantal zaden m-2 tussen oktober en
Januari weer toe te nemen. In Fig. 5 1is echter te zien

dat de spreiding in de laatste waarneming erg groot is.
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Tevens verschilt het gemiddelde niet signifikant van het
gemiddelde dat in oktober gevonden is.

Er bli jken opmerkelijke verschillen te zijn tussen
de percelen. In percelen in fase 2 en fase 3 verdwijnt

tussen juni en augustus zaad in tegenstelling tot het

perceel in fase 1. In deze periode neemt voor deze bei-
de percelen het percentage niet-kiemkrachtig zaad af.
Een verklaring hiervoor kan zijn, dat in fase 1 alle
Zzaden nog 'nieuw' zijn met een hoge kiemkracht. In beide
andere percelen is een deel van het zaad oud en niet
levenskrachtig meer. Dit deel is waarschi jnli jk eerder
onderhevig aan rottingsprocessen dan het kiemkrachtige
zaad. Een onderverdeling in soort predatoren die verant-
woordeli jk zijn voor het verdwijnen van het zaad is hier
niet mogeli jk., De daling in kiemkracht in oktober van
zaden uit percelen in fase 2 en fase 3 is te wijten aan
infecties tijdens het stratificeren en kan niet repre-
sentatief worden geacht. Uiteindelijk blijft er in de
percelen in fase 2 en fase 3 een kleiner percentage
kiemkrachtig zaad over dan in perceel in fase 1. Absoluut
blijven er echter op het perceel in fase 2 ongeveer
evenveel zaden m_2 over als op het perceel in fase 1,
nameli jk ongeveer 1500 zaden m_2. Op et perceel in

fase 3 blijven er ongeveer 700 zaden 'm-2 over die
kiemkrachtig zijn.

De predatie die voornamelijk in de maanden juli tot
september plaatsvindt, is voor een groot deel te wijten
aan grote dieren, waarschijnlijk muizen, vogels en
slakken (Fig. 4). In soortgelijke vegetatie is door
Masselink (1980) een predatie na de zaadval gevonden
bij Melampyrum pratense L.van 64% veroorzaakt door
muizen. Dat predatie Jjuist na de zaadval plaatsvindt
wordt veroorzaakt doordat de zaden nog op de grond

liggen. Later worden de zaden overgroeid en komen ze
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wat dieper in de grond te liggen (Fig. 5) wat predatie
moeili jker maakt. Van zoekgedrag van de predatoren 1ijkt
hier geen sprake. Ditzelfde is gevonden door Heithaus
(1981). Zaden van drie soorten boskruiden Asarum

canadense L., Jeffersonia diphylla (L) Press. en

Sanguinaria canadensis L. worden door mieren verspreid.
Na verspreiding blijkt de predatie door knaagdieren
sterk afgenomen te zijn.

In het experiment om de zaadpredatie te bepalen is
geen signifikante daling van het gemiddeld aantal zaden
in de voile en vitrage zakjes gevonden (Fig. 4).

Een verklaring hiervoor kan zijn, dat er goed uitziende
zaden zijn uitgezet. Deze zaden zijn minder vatbaar voor
schimmels en bacterién. McDonald, Bos en Gumel (1981)
hebben gevonden dat pinda's die aangetast waren door
nematodes een verhnogde kans op infectie van schimmels
hadden dan gezonde zaden.

In de monsters zijn in september en oktober eieren
van regenwormen gevonden en de maanden daarop ook wormen.
Leemburg-de Graaf (1974) heeft experimenten gedaan om te
onderzoeken of regenwormen R, serotinus zaden eten.

Van de aangeboden zaden werd slechts een klein deel
geconsumeerd., Een verklaring hiervoor kan zijn, dat de
zaden vrij groot zijn. McRill en Sagar (1973) hebben
aangetoond dat wormen een preferentie hebben voor kleine
zaden. 14 soorten zaden zijn hiervoor getest met als
uitersten Poa annua en Hordeum spp. Consumptie betekent
echter niet dat alle zaden verloren gaan. Na passage
door het darmkanaal blijven van de meeste geconsumeerde
zaadsoorten meer dan 50% levenskrachtig (McRill en Sagar,
1973) .

Het percentage zaad dat verdwi jnt van het geprodu-
ceerde zaad voordat het uit de dozen valt (Fig. 5) en

de snelheid waarmee zaad verdwi jnt na de zaadval (Fig. 4)
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verschilt niet voor de drie verschillende fasen van de
successie. De verschillen die er zijn, worden niet
beinvloed door predatie. Predatie kan dus geen verklaring

geven voor het populatie gedrag van R. serotinus.

#..

N

Licht blijkt het verbreken van de dormancy van
R. serotinus te versnellen (Fig. 7). 7 weken na het
inzetten blijkt 50% van de in het licht gestratificeerde
zaden gekiemd te zijn. De in het donker gestratificeerde
zaden bereiken dit percentage pas na 8} week. Maun (1981)
heeft gevonden dat zaden van Calamovilfa longefolia in
het licht sneller kiemden als ze eerst gestratificeerd
waren. Evenals R. serotinus had het geen effect op het
uiteindeli jke kiemingspercentage. Zaden van veel kruiden
hebben een of meer factoren nodig om dormancy te door-
breken (Villiers, 1975). Door.vegetatie gefilterd licht
kan dormancy induceren (Silverton, 1980; Cresswell en
Grime, 1981). Geen enkele soort wordt echter 100%
geremd en om toch op het juiste moment te kiemen
veronderstelt Silverton dat er tevens een door een andere
factor geinduceerde dormancy aanwezig moet zijn, bij
voorbeeld temperatuur. Deormancy verocecrzaakt door afwezig-
heid van licht kan worden veroorzaakt doordat zaden
begraven raken. Wesson en Wareing (1969) en onlangs ook
van Baalen (1982) hebben gevonden dat zaden die eerst
niet afhankelijk waren van licht voor kieming na contact
met de bodem of een periode van begraven te zijn geweest,
wel licht nodig hadden om te kiemen. Uit Fig. 5 blijkt
dat voor de aanvang van de winter R, serotinus zaden
dieper in de grond komen te liggen. Omdat de dosrdring-
baarheid van licht in de bodem uitermate klein is, kunnen
zaden die in de bovenste laag aarde liggen eerder kiemen.

Zaden die dieper liggen volgen enige dagen later,
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R, serotinus zaden die op een diepte van 5 cm.
begraven liggen kunnen nog wel kiemen (Fig. 8). Dit

komt overeen met eerdere waarnemingen (ter Borg, 1972).

h.4

Na 12 weken is er echter nog wel een verschil te zien

in het aantal bovengekomen kiemplanten. Watkinson (1978)
heeft bij Vulpia fasciculata een verschil van 8% gevon-
den in het aantal kiemplanten dat was verschenen bij een
zaaidiepte van respectievelijk O en 3 cm., Hij vond nog
wel kieming op 10 cm. diepte, maar er verschenen geen
kiemplanten meer, Calamovilfa longifolia kiemplant jes
kunnen niet meer boven de grond komen als de zaden

6 cm. diep gezaaid zijn (Maun, 1981). Naast het al of
niet kunnen verschijnen van kiemplanten door het begraven
zijn, zijn er ook verschillen gevonden in tijd wvan
bovenkomen (Symonides, 1978). Zij zaaide Corynephorus
canescens, Spergula vernalis en Androsace septentrionalis
op 0.5 en 3.0 cm. diepte en vond een verschil in tijd

van verschi jnen van 2 tot 3 dagen.

De aanwezigheid van wortels van een aantal gast-
heersoorten kan de kieming van gestratificeerde
R. serotinus zaden remmen en wel zodanig dat de groep
gastheren die voorkomen in de derde fase van de successie
van R, serotinus als geheel een vertraagde kieming te
zien geven (Tabel 3). Er is gedurende de eerste dagen
van de kieming gemeten en het effect zou versterkt kunnen
worden als zaden langer aan een dergelijk wortelmilieu
worden blootgesteld, Dit wordt onderzocht door Paul
Brugman. Dat excretieprodiicten van wortels de vegetatie

samenstelling kunnen beinvloeden is aangetoond door
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Jackson en Willemsen (1976). Ambrosia artemissiifolia,
een vertegenwoordiger van de eerste successie vegetatie
van verlaten bouwlanden, blijkt via de wortels fenol-
zuren af te scheiden. Deze fenolzuren remmen de kieming

van soorten van het eerste successiestadium,

Een ander aspect dat kieming beinvloedt, bli jkt
het vochtgehalte van de bodem te zijn (Fig. 8). Water
in plaats van lucht in de porién verlaagt het zuurstof
gehalte in de bodem en als er veel humine zZuren in het
water opgelost zijn, is de zuurstofconcentratie nog
lager. Onder zuurstofarme omstandigheden kunnen zaden
stoffen als ethanol, aceton en acetaldehyde afscheiden
waarvan gevonden is dat ze kieming remmen. Als er meer
zuurstof in de bodem wordt gebracht door beluchten,
worden de effecten minden (Holm, 1972). Tevens kan de
remming het gevolg zijn van verhoogde COZ-concentraties
(Karssen, 1980/1981a). 2-4 % CO2 remt de kieming van
Capsella bursa pastoris en Senecio vulgaris (Popay en
Roberts in Karssen, 1980/19813). In de bodem komt deze
concentratie zelden boven 1% 002, maar in de directe
omgeving van het zaad kan de concentratie anders zijn
(Karssen, 1980/1981a), |

In het experiment om de predatie te kwantificeren
is een afname in kiemkracht van de zaden in de bakjes
en de voile zakjes afkomstig uit het perceel in fase 1
gemeten. De zaden die behandeld waren met TMTD (vitrage
zakjes) bleven even kiemkrachtig als de niet behandelde
Zaden op de andere percelen. Gezien het feit dat
R. serotinus zaden onder experimentele omstandi,sheden

niet of slecht kiemen bij een hoge bodemvochtigheid en

het feit dat het proefveld van fase 1 gekenmerkt wordt



door een hogere grondwaterstand dan de andere twee proef-
veldjes, 1lijkt het aannemelijk dat grondwaterstand wvoor
een deel de verspreiding van R. serotinus in de made-
landen bepaalt. Dit argument wordt versterkt door het

gegeven dat er in dat deel van het perceel minder
15

4.6

planten m staan dan verwacht mocht worden (mond. med .

Winter).

Verschillende europese Rhinanthoideae blijken niet
gastheer specifiek te zijn (Weber, 1976; Wilkins, 1963)
evenals de meeste noord-amerikaanse soorten (Musselman
en Mann, 1977). Slechts twee van de onderzochte soorten
nl. Striga asiatica en Seymeria cassioides blijken één
soort als gastheer te hebben. Verschillende Odontites

soorten (Scrophulariaceae) bli jken ook niet gastheer

specifiek te zijn, maar er zijn wel opmerkelijke verschillen

gevonden als gevolg van verschillende gastheren
(Snogerup, 1982). R. serotinus planten kunnen op een
reeks plantensoorten parasiteren (Tabel 4, 5 en 6).
De planten verschillen dan echter in grootte, droog-
gewicht en aantal bloemen en dit blijkt gecorreleerd
te zijn met gastheren in de vegetatie van de drie
successiestadia. Planten groeiend op gastheren van de
tweede en derde fase zijn minder groot en produceren
minder bloemen.

Atsatt en Strong (1970) vonden een genetisch verséhil
in haustorie vorming en verschillen in potentie om
gastheerproducten te gebruiken, waardoor het al of niet
bloeien van Orthocarpus purpurescens te verklaren was.

Er is een correlatie gevonden tussen de grootte van de
plant en het aantal haustorién dat gevormd is. Dit blijkt

genetisch bepaald te zijn, maar kan sterk beinvloed
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worden door chemische stoffen aanwezig in een extract
van soja bonen (Atsatt en Hansen, 1978) .

Het aantal zaden per zaaddoos verschilt niet signi-
fikant in de drie successiefasen (Drost, Eekman en Winter,

1982). Door het lager aantal bloemen geproduceerd neemt

de reproductieve capaciteit af in de tweede en derde
fase van de successie. Het aantal geproduceerde zaden

is op zich geen goede maat voor de fitness van een plant,
maar het aantal zaden dat nd de predatie voor de zaadval
over blijft. Is de predatie dichtheidsafhankelijk dan
kan er gecorrigeerd worden en de uiteindeli jke bijdrage
aan de zaadvoorrgad voor het volgend jaar gelijk worden
(Zimmerman, 1980). Gebleken is dat de predatie voor de
zaadval in de drie stadia niet signifikant verschilde

en er dus geen dichtheidsafhankelijke predatie optreedt.
Het aantal zaden cq. zaaddozen die geproduceerd worden

kunnen dus als maat voor de fitness fungeren.

Eindconclusies.

In de loop van de successie verandert de soorten-
samenstelling van de madelanden in de Drentse A. Met
de soortensamenstelling verandert ook de structuur van de
vegetatie, Factoren als licht, begraven zijn en allelo-~
patische effecten van gastheren bepalen mede de tijd van
kiemen en de kiemsnelheid. Gastheren uit fase 3 wvan de
successie bleken een vertragend effect op de kieming van
R. serotinus zaden te hebben.

Na hechting en vestiging van keimplanten van R. serotinus
zijn deze afhankeli jk van de gastheren. Gebleken is dat er
kwalitatieve verschillen zijn tussen de gastheren.

Gastheren uit fase 2 en fase 3 van de successie bleken
kleinere planten met minder bloemen te geven dan gastheren

uit fase 1.
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De veranderende soortensamenstelling van de omringende
vegetatie blijkt van belang te zijn in het successie-
verloop van R. serotinus. De verschillen die gevonden
zijn, zijn echter gradueel van aard en kunnen niet alleen

het plotselinge afnemen in dichtheid van R, serotinus

g eenm pertode vam hoge dichthetd—{fase2) verktarem:

Een verandering in predatiedruk gedurende de successie
blijkt niet plaats te vinden. De verschillen die er zigjn
tussen percelen in een bepaalde fase van de successie
worden niet beinvloed door predatie.

Verder onderzoek naar populatieregulerende factoren
is nodig om het populatiegedrag van R, serotinus sluitend

te kunnen verklaren en voorspellen.
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Samenvatting.

Onderzocht is de invloed van zaadpredatie en gastheren
op het populatiegedrag -successie- van Rhinanthus

serotinus (Schénh) Oborny.

Zaadpredatie is experimenteel gekwantificeerd voor
drie groepen organismen : 1- schimmels en bacterién,

2- kleine dieren en 3- grote dieren. Het grootste deel
(28-30%) van het zaad verdwijnt in de maanden juli en
augustus door activiteiten van grote dieren. Daarna
verdwijnt er geen zaad meer. De zaadpredatie verschilt
echter niet in drie fasen van de successie.

De actuele zaadvoorraad is in augustus en oktober 1981
en in januari 1982 bepaald. Tussen augustus en oktober
verdwi jnt eenderde tot bijna de helft van het zaad. Dat
na oktober geen zaden meer verdwijnen komt waarschi jnli jk
doordat de zaden dieper in de bodem (0-2) terecht komen,
waardoor ze moeili jker te bereiken zijn voor de predatoren.
De successie van R. serotinus blijkt niet te verklaren te
zijn door predatie verschillen, daar de predatiedruk zowel
voor als na de zaadval in alle percelen even groot is.

Bodemvochtigheid kan een factor zijn die de verspreiding
van R. serotinus mede bepaald, daar hoge bodemvochtigheid

et kiemen van R. serotinus zaden remt,

Licht tijdens stratificatie blijkt het doorbreken wan
dormancy te versnellen. In licht zijn na 7 weken SO%vvan de
zaden gekiemd. In het donker duurt dat 8} week. Het uit-
eindeli jke kiemingspercentage wverschilt niet.

Gastheren blijken zowel de kiemsnelheid van gestrati-
ficeerde R. serotinus zaden te kunnen beinvloeden als de
reproductieve capasiteit. De verschillen zijn echter
gradueel en kunnen niet het plotselinge afnemen in dicht-
heid van R, serotinus na een periode van hoge dichtheid

geheel verklaren.
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Bijlage g. Gegevens betreffende groei bij 14 verschil-

lende gastheren. Gemiddelden gegeven met een 95% betrouw-
baarheidsinterval. :

Festura
pratensis (ns30)

Toliom
rerenne {ns37)

Pos
trivelis {ned6)

Rumex

aretona (ne2h)

Agrontis

tenuls {ne9)

Ceranstinm

holosteoides {na24)

1 12.0 1%,.% 12,0 19,0 WH,0 2V,0 e.% &.0 s 1.0 15.0 17,0 3.5 8.3 10,0 4.%
2 17.0 16,5 16.0 12,3 19.0 11,0 7.5 7.0 n.0 5.0 10.5 4.0  K.0 8,0
3 12.% 13.0 9.0 19.0 24,0 10,3 & #.0 10.0 1h,0 13,0 7.0 ¥.% 3,0 7.3 0.3 6.0 7.5 3.0 6.0
bo7.% 7.8 16.0 0.5 18,0 8.0 o, 2.0 6.0 s
tengee $ 11.0 16.0 13.0 1).% 1.0 12.0 16,0 2,5 13,0 12,0 £.03.0 B0 M8 o 9.5 b0
] ® 15.0 V7.5 16.0 4.0 22.0 3,3 11.0 12,0 &8 9.5 4.0 11,5 17.0 5.3 2.0
7 17.% 1#.0 13.0 17.0 9.0 6.3 13.% 7.0 8.0 9.0 4.8 9.5 b0 8,0
8§ 1H.0 18,0 22,0 1.0 8.0 11,3 9,0 h.0 5.9 7.0 -
9 13.0 '2.09.% 19.0 17.% 16.0 1h.0 5.5 4.0 1.3 10,0
10 12.0 V6.0 15.0 17.0 21.% 22.0 12.0 $.2 3.% ¥.% 9.0 6.% 9.%
x. 1k.123.2 13.324,8 11.3%k.4 s.8%2,1 11.3%,0 7.9%3.2
v 10 13 30 12 31 12 th 10 8 8 3] 9 10 10 812 9 ¢
2 M 9 9 7 N N w9 2 100 13 0
3 11 30 9 e 13 13 01 12 o9 9 0 B8 10 1 8 o B o
4 92 e 612 9 1) 1212 o 3 8 n
santal s 8 9 9 810 12 12 9 10 1t 0 %13 0 6
Mnopen 6 12 10 N 12 16 1k bk 9 10 11 9N 7 13 th 0 6
T o1z arn 9 10 1Y 9 3211 9 1o W0 9N 7 ?
¥ 16 1Y 10 1112 9 10 9 9 16 1 0 -
9 10 10 9 1 13 10 10 MY " 10 o AN
w910 10 10 1 121211 9 " 9 0 10 12 8
X. 10.3%1.7 n.2%,9 10.421.7 9.0%2.4 10.324,1 10.0%2.2
v 232 142 onooo o 212 0100
2 241 6 "o ocoo 212 o
3 22 23243 V1o oz "10 "o nooo
a 1S 2020 21 o o 1
aantal s 12 1263 o1 001y 10
bloemen 6 3V 4 2246 4 o olo 13370
7 w321 V12 10110 tn1i1o 0
8 %23 6323 V103 ' -
9 395 23946 1] oo (IR}
sk oo 2 26t 2 oo tyo
X. 2.4%1.3 2.3%.7 1.0%1,0 0.3%0.% v.2%0.8 n.6%0.7
) 8.73 1,07 0.%% 0.40 3.80 n.60
2 6.38 6.3% 1.5% 0.77 &.70 n.us
ren. 3 h.23 10,50 3.0% 0.77 V.00 0.3%3
droogge- &  7.20 5.03 h.28 0.0 v.20 2.30
wicht per % a7 7.43 1.30 1,40 0,48
plant per 6 K.33 10.3% 1.63 .70 3.33
pot o 7 8.%50 5.70 2.00 0.7 n.1o
(107" ¢g) 8 9.7 7.94 3.43 1.40 -
9  5.73 8,68 7.80 0.70 2.2%
w1130 4.00 6.88 0.3% 1.5%
X, 7.5122.26 7.7V2%2.48 3.2%22.4y 0.7430 ., &8 2.8382.16 1,331 .00
eschumpsin Holcus Ranunrulus Anthoxanthum Cynosurus Juncus Luznla Rumex
eerttosa (nazy) lanatus {nezh) repens {ne20) oUorstnm {ne23) cristatus {ne23) acutifiorus {ne2)) multiflora {nedS) scwetosella {(Ralt)
; 7.0 Mi.s 6.8 :v-.s , - 11.0 11,0 18,0 9,0 9.5 4.8
K 4.0 4.5 3.3 |‘7‘;’ Z 0 n.8 12,0 7.0 17.0 17.0 17.0 10,0 15,0 11,0 Y. K5 8LS
MRS - N P 0.0 12.% a.0 17.0 16.% th,s 7.0 4.8 2.8 7.0 7.8 110
o 2y % o 2 o 4.5 13.0 9.0 9.5 - 1.0 15,0 12,8 5.0 2.0 8.8
5 40 1.5 10,3 17.0 th. 3 ‘2.0 7.0 12,0 3.314.0 9.3 R S I
‘s 6.0 i ls'o |“- o 7.0 ¥.0 '0.% 9.0'3.0 17.5% 13.0 10.0 6.0 9.0 5.0 7.%
0 obs 1.y lb's a' o 1.0 11,0 13,0 - 16.% 5.5 20,0 5.0 8.% 3.0
5 10,0 0.3 .0 o 4.0 s.0 12,0 12.0 10.0 9.0 10,3 (I NI X
“ 12.% . o'o % 10.0 7.0 11,5 H¥.% 8.3 6.0 7.%10.%5 13,8 12.0 16.0 14.0 11,0 1.5 1.0 13,8
7 . o 9.0 9.0 2.3 ‘0.3 8.0 7.3 19.0 0.5 V1.0 0.8 w.s 2.8
. 3
#.623.8 17.823.9 8.7%2.3 1h.0%3.9 11.323.9 b.823.0
: 81210 :L" V3 12 L] 0 9N . 0 LRI 1 1" 9
) 80 o 138 e 7 9 10 9 13 12 IEIERINS} 1212 9 oalan
y 11 9 o 10 1 N 9 " 9 1o 12 1 n 12 0 8 5 0 013
S 12 12 11 1w 9 8 0 1 to - 10 12 13 6 5 9
» 10 13 12 12 910 N0 3o 610 B o 10 12 8 12 12 12 .l
8 2 10 1o 10 9 1t 12 j%o 1 N o b8 8 2 9
vz e w7 9 1Y) 9 9 8 10 713 - "wos
) 8 0 0 7 12 9 11 10 0 9 9 10 oW s
Y s Moz 12 1w 7 9 e 9 9 ip 1212 10 b 1212
10 12 12 10 Y M o9 9 n 10 12 W w2 7
s .
. 3=0.7 10.4=1.6 10.121.6 9.7%1.6 0w.3%1.3 0.8%1.7 a.nten
120 : 23 o ' 30 - 20 '3l o
0oo 313 oo 200 3 3253 122 V1o
Vo PRI 20 2 [ 22 21 o0 2
' 30 : 3z 1 o - 32 ; r: : 0
y s ono "0 2 22
g" ;f” 21 1o gloo 13 V3 ot
22 T3 1101w 21 2 - 313 o 1o
Y N 10 020 oo 12 1 ' 0o
f ° 131 hooo »0o0o0 222 322 03
03113 2 oo a2 382 oo
. .
4-0.8 .7-4.0 103 0.9-1.0 0.7-0.9 2.04.9 1.9%1.0 0.3%0.7
i o 0.%0 2.30 - 1.90 .63 0.3
0 Paled 1.3 1.70 6.40 6.20 &.00 v.ok
77 2. 40 3.3% 1.0 2.00 2.3% .n7 Vo
70 e 5.33 2.40 1,38 - 6,29 0. 47
30 Pt 12,43 0.60 3.03 1.7% 6.93 tous
"0 3,20 3.20 1.¥0 (331 3.%3 6.27 0.%0
20 k')o 2.h2 3.10 - 7.70 0.0 1.30
4 2.70 '.97 1.90 0.60 1.77 2.30 0.%7
0 2.20 5.37 2.46 0,54 2,40 [R5 b 40
: 3.84 s.70 0.6% [ 1 10,08 0.8%
.
°222.7% h.1322.00 8.16%9.39 2.3921.36 1.00%1,97 8,172, 04 7.7122.4% 1338103



