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Summary

In the framework of the development of an Ecological Modelling Tool for the river Rhine,
explicit attention is paid to the food web as a functional description of the river ecosystem.
Currently the knowledge of the food web of the Rhine is, however, too limited for use as a
basis for this functional description. Evidently. one cannot speak of the food web of the Rhi-
ne ecosystem. A sound description of river ecosystems has to take into account at least three
dimensions: the longitudinal axis along the niver, the spatial vartety along the lateral axis and
the dimension of time. And even then the description is not complete, as the various food
webs occurring along these axes are interconnected in a variety of ways.

Therefore, gaining insight in the structure and dynamics of the food webs of the Rhine is not
a simple task. In this report a first attempt is made to integrate the current knowledge. By way
of example, food webs for three different river-ecotopes have been worked out quantitatively.
These examples illustrate the possibility to formulate quantitative relationships based on the
presently available information. Also, the report provides a review of major theoretical river
ecosystem concepts, such as the River Continuum Concept and the Flood Pulse Concept.

Food web descriptions provide a useful contribution to already existing descriptions and mo-
dels for riverine habitats and water quality. Tts use is acknowledged for a range of scientific
and policy-related questions, such as habitat restoration, ecotoxicology, biological monitoring
programmes and the role of exotic organisms in the river ecosystem. Food web descriptions
provide a sound framework for structuring the large amount of currently fragmented and an-
ecdotic data and knowledge.

A quantitative assessment of the food web allows for the analysis of separate estimates for
biomass and processes. This analysis can be supported by food web modelling tools which
provide insight whether or not the food web description is internally consistent. Furthermore,
food web modelling can be applied for supporting impact assessments, policy analyses and
management studies.

Research into food webs of the Dutch rivers is still in its infancy. From an international per-
spective, studies of river food webs are underrepresented as well. Therefore, the report ends
with a number of recommendations for further study.
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Samenvatting

In het kader van de ontwikkeling van het Ecologisch Modelinstrumentarium Rijn wordt ex-
pliciet aandacht besteed aan het voedselweb als een functionele beschrijving van het rivier-
ecosysteem. De kennis over het voedselweb van de Rijn is echter tot op heden onvoldoende
om te gebruiken als basis voor deze functionele beschrijving. Het ecosysteem van de Rijn laat
zich niet tn één voedselweb vangen. Levert een goede beschrijving van ecosystemen in het
algemeen al problemen op, voor rivieren geldt dit nog veel sterker. Het vereist op z'n minst
een beschrijving langs drie assen: langs de lengte-as van de rivier, langs de dwarsrichting en
in de tijd. En ook dan is de beschrijving niet compleet. Immers, door de grote dynamiek van
het systeem staan de onderscheiden voedselwebben niet los van elkaar, maar staan ze met
elkaar in verbinding of volgen elkaar op in de tijd.

Het vergroten van tnzicht in de structuur en dynamiek van de voedselwebben van de Rijn is
dus geen eenvoudige opgave. In dit rapport is hiertoe een eerste aanzet gegeven. Hierbij zijn
als voorbeeld voor een aantal rivier-ecotopen voedselwebben kwantitatief uitgewerkt. Ze ge-
ven aan dat het mogelijk is om kwantitatieve verbanden te schetsen op basis van gegevens die
reeds voorhanden zijn. Ook besteedt het rapport aandacht aan de belangrijkste theoretische
concepten van het rivier-ecosysteem, zoals het River Continuum Concept en het Flood Pulse
Concept.

Voedselwebbeschrijvingen vormen een nuttige aanvulling op reeds bestaande beschrijvingen
en modellen voor habitats en waterkwaliteit. Voor een groot aantal onderzoeks- en beleids-
vragen wordt de behoefte hieraan onderkend. Dit geldt vooral voor vraagstukken op het ge-
bied van herstel en inrichting, de ecotoxicologie, biologische monitoringsprogramma’s en de
rol van exoten in het rivierecosysteem. De voedselwebbeschrijving biedt een goede structu-
rering van gegevens. De informatie over de verschillende ecosysteemcomponenten van de
Rijn is op dit moment verspreid en gefragmenteerd aanwezig.

Een kwantitatieve invulling van het voedselweb kan afzonderlijke schattingen voor biomas-
sa’s en processen met elkaar in verband brengen en aanwijzingen geven over het al dan niet
consistent zijn van deze schattingen en het compleet zijn van onze kennis van het voedsel-
web, Het combineren van modellen en het naast elkaar leggen van de resultaten geeft het
meeste inzicht.

Het onderzoek naar voedselwebrelaties in het Nederlandse rivierengebied staat nog in de kin-
derschoenen. Ook internationaal gezien zijn studies naar voedselwebben in rivieren in ver-
houding tot andere ecosystemen ondervertegenwoordigd. Het rapport eindigt derhalve met
aanbevelingen voor vervolgonderzoek.
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Het Voedsetwed van de Rijn - een verkenning

1. Inleiding

1.1 Opdracht

Op 17 oktober 1996 verleende RIZA opdracht aan het WATERLOOPKUNDIG LABORATORIUM vOOr
het verrichten van een studie naar de beschrijving van voedselwebben voor het aquatische
deel van de Rijn (referentie 23277/WSE). Van de kant van RIZA fungeerde drs. Eric
Marteijn als projectbegeleider.

De werkzaamheden vonden plaats gedurende de periode oktober 1996 tot en met mei 1997,
en werden hoofdzakelijk uitgevoerd door drs. Marcel Marchand. Onderdeel van de opdracht
was het organiseren van een workshop met een groot aantal vertegenwoordigers van
(potentieel) betrokken instituten (zie Bijlage 1). Bijsturing van het onderzoek heeft piaatsge-
vonden aan de hand van de resultaten van deze workshop en door de Begeleidingscommissie.
De Begeleidingscommissie bestond uit de volgende leden:

dr. A.D. Buijse (RIZA)

mw. drs. M.J.R. Cais (RIZA)

dr. L.W.G. Higler (IBN-DLO)

mw. dr. F.I. Kappers (RIZA)

drs. E.C.L. Marteijn (RIZA)

mw. drs. R. Postma (RIZA, thans Hoofddirectie Waterstaat)
dr. M. Scheffer (RIZA)

dhr. A. bij de Vaate (RIZA)

prof. dr. G. van der Velde (KUN)

drs. R. Wortelboer (RIVM)

1.2 Doelstelling

In het kader van de ontwikkeling van het ecologisch Modelinstrumentarium Rijn wordt ex-
pliciet aandacht besteed aan het voedselweb als een functionele beschrijving van het rivier-
ecosysteem. 'Het voedselweb is een hulpmidde!, beschrijvend van aard dat een karakterise-
ring van de voedselstromen in de Rijn weergeeft. Met behulp van een voedselweb kunnen
voedselstromen alsmede nutriénten- en stofstromen in hun onderlinge samenhang inzichtelijk
worden gemaakt. [...] De bedoeling is dit voedselweb voor verschillende lokaties langs de
lengte-as en op termijn ook langs de breedte-as van de rivier te dimensioneren.’ (Uit: Ecolo-
gisch Modelinstrumentarium Rijn - een definitiestudie, versie 2, oktober 1995).

Het doel van het project “*Voedselweb van de Rijn’ is:

het geven van een aanzet tot de beschrijving van voedselwebben voor het aquatische deel
van de Rijn. Deze voedselwebben laten de relaties zien tussen de functionele groepen in het
ecosysteem. Voor een aantal representatieve onderdelen van het rivierengebied worden ter
illustratie actuele voedselweb-beschrijvingen gemaakt, waarbij (voor zover de bestaande
informatie dit toelaat) de kwantitatieve verhoudingen in biomassa tussen de groepen worden
weergegeven.

De achterliggende motivatie voor dit project is:

e De informatie over de verschillende ecosysteemcomponenten van de Rijn is op dit mo-
ment verspreid en gefragmenteerd aanwezig. Het maken van een voedselweb-beschrijving
is in zekere zin te beschouwen als een legpuzzel. Het dwingt tot synthese en het zoeken
naar ontbrekende informatie.
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» De presentatie van actuele beschrijvingen van voedselwebben laat de state-of-the-art zien
van wat wij nu over het Rijnecosysteem weten. De lacunes worden dus ook zichtbaar.

» De voedselweb-beschrijvingen zijn een aanvulling voor studies naar de mogelijkheden
voor natuurontwikkeling en vormen vaak een startpunt voor ecotoxicologische studies.

¢ Het rangschikken van de voedselwebben per ecotooptype voegt een dimensie toe aan de
huidige ecotoopbenadering.

Met name de twee laatstgenoemde aspecten geven de mogelijkheid voor een doorkijk naar de
uiteindelijke toepassing van het resultaat van het project. Immers, voor het beleid is het be-
langrijk antwoorden te kunnen geven op de vraag in hoeverre de maatregelen die genomen
worden in het kader van het Ecologisch Herstel Rijn resultaten opleveren. Het gaat daarbij
zowel om de relatie tussen waterkwaliteit en ecologisch functioneren als om de relatie tussen
natuurontwikkeling en ecologisch functioneren.

Gegeven de beperkte opzet van het onderzoek moet het resultaat ervan gezien worden als een
eerste aanzet voor de voedselwebbeschrijving. Door de complexiteit en diversiteit van het
rivierengebied in Nederland zou een komplete beschrijving enkele mensjaren werk kosten,
Immers, alleen al in ruimtelijke zin moeten we onderscheid maken tussen de verschillende
milieus in zowel de lengte-as van de rivier (riviertrajecten) als in de dwarsrichting
(ecotooptypen). Daarbovenop moet men onderscheid maken in de verschillen in temporele
zin (seizoenen, droge en natte jaren e.d.). Anders gezegd, slechts door deze driedimensionale
matrix te vullen kan het overzicht enigszins kompleet worden (zie figuur 1.1). In dit rapport
wordt als voorbeeld een deel van die matrix ingevuid.

ecotoop
»

riviertraject

tjd

Figuur 1.1 Matrix van verscheidenheid in het rivierengebied.

1.3 Opbouw van het rapport

Het rapport begint met een aantal theoretische concepten van het rivierecosysteem, zoals dat
in de literatuur wordt beschreven. Hierin staan het River Continuum Concept en het Flood
Pulse Concept centraal (hoofdstuk 2). In hoofdstuk 3 wordt aangegeven voor welke riviertra-
jecten en ecotopen voedselweb-relaties zijn uitgewerkt. Hoofdstuk 4 behandelt de theoreti-
sche benadering en beschikbare gegevens voor het bouwen van voedselwebben. Hoofdstuk 5
geeft een kwalitatieve en kwantitatieve uitwerking van het voedselweb voor een drietal rivier-
ecotopen. Aangezien deze uitwerkingen een min of meer statisch beeld geven van het voed-
selweb, wordt in hoofdstuk 6 aandacht besteedt aan effecten van ruimtelijke en temporele
variaties op het voedselweb, die immers voor het rivierengebied zo kenmerkend zijn. Hoofd-
stuk 7 geeft een overzicht van de mogelijkheden waarvoor de kennis over voedselwebben in
de praktijk gebruikt kan worden. Het rapport siuit af met aanbevelingen voor onderzoek en
beleid in Nederland en in internationaal verband (hoofdstuk 8) en tenslotte met een aantal

conclusies (hoofdstuk 9).



Het Voedselweb van de Rijn - een verkenning

1.4 Randvoorwaarden en keuzen

1.4.1 Theoretische beperkingen

Voedselweb-beschrijvingen zijn geschematiseerde en vereenvoudigde representaties van pre-
dator-prooireiaties. Omdat de werkelijkheid vele malen ingewikkelder is dan we in een een-
voudig, tweedimensionaal plaatje kunnen tekenen, moeten we keuzen maken wanneer we een
voedselketen of voedselweb willen maken. Uiteindelijk bepaalt de toepassing ervan welke
vereenvoudiging het beste is. Voordat we ons afvragen voor welke toepassingsgebieden we
de voedselweb-beschrijvingen willen gaan gebruiken, beschouwen we eerst de aspecten die
bij het opstellen van een voedseiweb komen kijken.

Groepen

De basis voor de opstelling van een voedselweb is de ‘wie eet wie {of war)?” vraag. Uitein-
delijk zijn het individuen die elkaar opeten. Meestal behoren zij tot verschillende soorten.
Omdat er echter in een ecosysteem soms vele honderden soorten voorkomen, worden die op
hun beurt vaak gegroepeerd tot (functionele) soortgroepen. Bovendien zijn de eigenschappen
voor alle aanwezige soorten in een systeem vaak onvoldoende bekend, maar kunnen wel re-
delijke aannamen of schattingen gedaan worden voor groepen van soorten.

Een taxonomische groepering is niet altijd handig, omdat deze op zich niets zegt over het
ecologisch functioneren. Er zijn natuurlijk wel taxonomische groepen die binnen één bepaal-
de functionele groep passen, maar dit hoeft zeker niet. Voorbeelden van functionele groepen
zi)n fytoplankton, roofvissen, duikeenden. Dit wil niet zeggen dat een taxonomische indeling
geen zin heeft. Immers, men wil toch ook weten om welke soorten het gaat. Aan soorten kan
autecologische informatie worden gehangen, aan functionele groepen niet. Qok om een in-
druk te krijgen van de biodiversiteit binnen (delen van) een voedselweb is aanvullende taxo-
nomische kennis noodzakelijk. Sterker nog, kennis van de soortensamenstelling zal altijd
nodig zijn voor een verantwoorde indeling in functionele groepen. Of; zoals Minshall het uit-
drukt: 'In my experience, it is common that one or two taxa determine the outcome for a par-
ticular functional feeding group, so that valuable information can be lost by not maintaining
the taxonomic integrity of the community’ (Minshall, 1988).

De opbouw van een voedselweb volgt meestal de lijn van de verschillende trofie-niveaus:
¢ reducenten (afbraakorganismen)

e primaire producenten

consumenten le orde (herbivoren)

consumenten 2e orde (carnivoren)

consumenten 3e orde (toppredatoren)

Vervolgens kan al naar gelang de behoefte en de hoeveelheid kennis van het systeem iedere
hoofdgroep nader worden gesplitst. Indelingen die onder meer gebruikt worden zijn:
¢ wijze van voedsel vergaren (binnen macrofaunagemeenschappen worden bijv. knippers,
grazers, vergaarders en predatoren onderscheiden (Cummins, 1973));
aard van het voedsel (bijv. herbivore, piscivore en benthivore watervogels);
beleidsbelang (bijv. indicatorsoort voor bio-accumulatie, AMOEBE-soort, doelsoort).

In principe bevat een functionele groep één of meerdere soorten met een gelijke functie.
Meestal wordt er gewerkt met zgn. gilden (eng.: guilds), groepen van organismen die een ge-
zamenlijke (voedsel)bron op een vergelijkbare wijze exploiteren. Gaande van primaire pro-
ducenten naar toppredatoren wordt het aantal herkenbare soorten steeds groter; veelal wordt
gelijktijdig ook het totaal aantal soorten per functionele groep steeds kleiner (Traas et al,,
1994).
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Relaties

De relaties tussen de functionele groepen kunnen op verschillende wijzen worden weergege-
ven. Uiteindelijk gaat het om overdracht van materie en energie. Odum (1956) heeft zich
sterk gemaakt voor het beschrijven van ecosystemen op basis van energie-overdracht. Im-
mers, de motor van het ecosysteem draait uiteindelijk op de energie van de zon, die wordt
omgezet in chemisch gebonden energie door bacterién en planten. Met deze energie kunnen
vervolgens de dieren voortbestaan en zich voortplanten. Bovendien is energie op een univer-
sele wijze uit te drukken in energie-eenheden (calorie of Joule). Echter, met het meten en be-
rekenen van energie-overdracht zijn de structuur van het ecosysteem en de verschillende
soorten niet volledig te beschrijven. Immers, naast energie hebben organismen ook bouwstof-
fen nodig om weefsels te produceren en in stand te houden. Hiertoe nemen organismen mate-
rie op in allerlei vormen. En het is juist het gebrek of de overmaat aan bepaalde materie,
waardoor bepaalde organismen abundant zijn of niet voor kunnen komen. De waterkwaliteit
bijvoorbeeld, gemeten in concentraties van bepaalde stoffen, is daarmee een essentiéle factor
voor de structuur van het voedselweb.

De relaties kunnen derhalve worden witgedrukt in:
* energie

s biomassa

e putriénten

De eenheid waarin de biomassa kan worden uitgedrukt is in principe vrij te kiezen. Vaak
wordt gewerkt met het asvrij drooggewicht, maar ook kan men kiezen voor de hoeveelheid
koolstof als basis. Door de overdracht van energie of materie per tijdseenheid (de flux) in
dezelfde eenheid uit te drukken als de omvang van de soortgroepen wordt het mogelijk
kwantitatieve modellen te maken (zie hieronder).

Ruimtelijke aspecten

Meestal beschrijft een voedselweb het ecosysteem van een in de ruimte goed herkenbaar ge-
bied. Bijvoorbeeld een meer, een bos of een estuarium. Voor een rivier is de afgrenzing
moeilijker. Immers, van bron tot monding veranderen de abiotische condities sterk en hier-
mee ook de biotische componenten en relaties. Dit verschijnsel heeft aanleiding gegeven tot
een uitgebreide theorie-ontwikkeling over classificaties van riviersegmenten. Een bekend
voorbeeld hiervan is het River Continuum Concept (zie Hoofdstuk 2).

Wanneer we het gedeelte van de Rijn in Nederland beschouwen, dan valt het gehele traject in
het sedimentatiegebied van de benedenloop. Ook ecologisch gezien kan het traject tot de be-
nedenloop worden gerekend. Daar waar de getijde-invloed van de zee merkbaar wordt, is een
duidelijke verandering in de ecologische samenstelling te verwachten. Voor deze studie is het
onderzoeksgebied opgedeeld in een 4-tal deeltrajecten (zie hoofdstuk 3.1).

Van minstens zo groot betang als de onderverdeling in de lengte-as, is de verdeling van het
ecosysteem in deelgebieden in de dwarsrichting. De variatie in deze dimensie is zelfs veel
groter dan die in de lengterichting. Zowel in een min of meer ‘natuurlijk’ stroomgebied als in
het huidige Rijnstroomgebied is deze grote ruimtelijke variatie voorhanden. In hoofdstuk 3.2
wordt nader ingegaan op de verdeling van het ecosysteem in ecotopen.

Tijdsaspecten
Het voedselweb geeft meestal een situatie weer die is gemiddeld in de tijd. Het is dan een
steady-state benadering voor iets wat natuurlijk continu aan verandering onderhevig is. Een
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voorbeeld van ¢en dergelijke beschrijving is MC® (Mass Balance Construction by Computer,
Bakema, 1989). Dit model zorgt ervoor dat de massabalansvergelijkingen kloppend worden
via zo gering rnogelijke aanpassingen van de invoer-gegevens. Een dergelijke steady-state zal
echter in werkelijkheid slechts cen beperkte levensduur hebben. Na verloop van tjd zien we
het voedselweb geleidelijk, of abrupt van karakter veranderen. Voorbeeiden van tijdafhan-
kelijke processen zijn:

e seizoensfluctuaties

s herstel na extreme gebeurtenissen (Sandoz-ramp, 1jsgang, overstromingen)

¢ langjarige trends (bijv. klimaatsverandering)

e stochastische (aantals)fluctuaties

» introductie van soorten/exoten

In feite zou een voedselweb een beschrijving moeten zijn van populatiedynamische processen
{bijv. predator-prooifiuctuaties). Meestal wordt dit opgevangen door gemiddelde situaties te
nemen. Deze beperking moet echter wel steeds voor ogen gehouden worden wanneer men
conclusies trekt uit een bepaald voedselweb-model.

1.4.2 Keuzen

De beschrijving van het voedselweb is gericht op het Nederlandse Rijn-ecosysteem, en zowel
de aquatische als de terrestrische onderdelen ervan. Het project richt zich in eerste instantic
echter op het aquatische gedeelte, met inbegrip van terrestrische componenten voor zover
deze een significante rol spelen in het aquatische voedselweb.

Verder is het Rijn-ecosysteem gedefinieerd als liggend tussen de bandijken en inclusief wa-
terbodems. Als tijdsvenster voor het onderzoek is de periode tussen 1990 en 1995 gedefini-
eerd (de ‘huidige situatie’).

1.5 Toepassingsmogelijkheden

Bij iedere uvitwerking van een voedselweb wordt de werkelijkheid geweld aangedaan. We
moeten ons daarom goed afvragen waar we de beschrijving van het voedselweb voor willen
gaan gebruiken. Pas dan kunnen beargumenteerd zaken worden weggelaten of vereenvou-
digd. Bijvoorbeeld het opnemen van een bepaalde zeldzame toppredator (bijv. de Otter) kan
zinvol zijn wanneer het effect van bioaccumulatie op die specificke toppredator moet worden
onderzocht. Wanneer het echter gaat om inzicht in het functioneren van het ecosysteem zal
het effect van het al dan niet in beschouwing nemen van die toppredator nauwelijks meetbaar
zijn omdat die zo zeldzaam is.

Er is een groot aantal verschillende studies en vraagstellingen denkbaar waarvoor inzicht in
het voedselweb nuttig 1s. Bijvoorbeeld:

¢ bioaccumulatie studies

waterkwaliteitsstudies

actief biologisch beheer

studies naar het effect van herintroductie van bepaalde soorten

studies naar het effect van kolonisatie door exoten

natuurontwikkeling (onderzoek naar referenties, successiestadia, kwaliteit van ecotopen,
etc.)

= visstandbeheer

In deze studie zal het accent liggen op toepassing ten behoeve van natuurontwikkeling. Rele-
vante vragen daarbij zijn:
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e Hoe zien de huidige voedselwebben er langs de rivier uit? Waardoor worden ze thans ge-
kenmerkt en zijn ze te verklaren uit de milieukwaliteit en inrichting? Zijn er duidelijk ont-
brekende schakels of onbezette niches?

» Hoe zien de gewenste voedselwebben er voor verschillende (gewenste) ecotooptypen uit?

* Hoe is de relatie tussen de aquatische en terrestrische ecosystemen langs de rivier? Welke
sleutelsoorten zijn hierbij van belang?

In Hoofdstuk 7 wordt hierop nader ingegaan.
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2. Het rivier-ecosysteem: continu in beweging

2.1 Het River Continuum Concept

Het River Continuum Concept is ontwikkeld in de jaren zeventig (Vannote et al., 1980) en
tracht een beschrijving en verklaring te geven van de verschillen die er bestaan tussen levens-
gemeenschappen die voorkomen in het bovenstroomse, midden- en benedenstroomse deel
van een rivier. De bovenloop van de rivier (de le orde stroom of ‘beek’) wordt sterk bein-
vloed door de oevervegetatic. Deze oevervegetatie reduceert de autotrofe productie in de ri-
vier door beschaduwing, maar zorgt wel voor een hoge input van allochtoon detritus. Bij toe-
nemende omvang van de rivier neemt de invloed van terrestrisch organisch matenaal af,
terwijl de rol van autochtone primaire productie (meer zonlicht} en transport van boven-
stroomse gedeelten toeneemt. Afhankelijk van de verblijfstijd van het water kan zich in de
rivier een complexe en omvangrijke fytoplanktongemeenschap ontwikkelen. De benedenloop
tenslotte ontvangt grote hoeveelheden fijn organisch materiaal afkomstig van decompositie-
processen stroomopwaarts. In dit gedeelte van de rivier is de invloed van de cevervegetatie
zeer gering en wordt de primaire productie vaak beperkt door de diepte en de turbiditeit van
het water.

Deze overgangen van een overwegend heterotroof systeem naar een autotroof en weer terug
naar een heterotroof systeem weerspiegelen zich in de verschillen in omvang tussen de func-
tionele macrofaunagroepen. In de bovenstroom domineren de shredders en collectors, die
zich voeden met het aliochtone organische materiaal. In het middengedeelte wordt de ptaats
van de shredders overgenomen door de grazers, die zich te goed doen aan het plankton en
perifyton. Tenslotte overheersen in de benedenloop de collectors. In alle gedeelten nemen de
predatoren een bescheiden en in aandeel ongeveer gelijke plaats in.

Het RCC verklaart deze verschillen in structuur onder meer uit ‘a tendency of the (physical)
river to maximize the efficiency of energy utilization [...]’ (Vannote et al., 1980, p. 131). In
feite omvat het Concept een groot aantal theorieén over het functioneren en de ontwikkeling
van rivier-ecosystemnen. Bijvoorbeeld de theorie van de afwezigheid van biologische succes-
sie en de theorie van de opeenvolgende vervanging van soorten met een vergelijkbare functie.

2.2 Beperkingen van het RCC

Er zijn op onderdelen van het RCC nogal wat kritische commentaren verschenen, die de al-
gemene toepasbaarheid van het concept in twijfel trekken. Onder meer hebben Statzner &
Higler (1985) bij een aantal stellingen kanttekeningen geplaatst. Zo betwijfelen zij de juist-
heid van de belangrijkste veronderstelling van het RCC dat biologische gemeenschappen zich
vormen naar het evenwicht van het fysische systeem. Dit fysische systeem vormt echter geen
continue gradiént, maar kent een groot aantal discontinue overgangen, gaande van de boven-
loop via de middenloop naar uiteindelijk de delta of het estuarium. Daarom is het onwaar-
schijnlijk dat een mogelijk aanwezig biologisch continuiim eenvoudig verklaard kan worden
it het fysische systeem.

Statzner & Higler (1985) geven wel een alternatief hypothetisch verloop van een ‘natuurlijke’
rivier waarin ze juist de ‘hydraulic stress’ die bodemorganismen ondervinden benadrukken.
‘Hydraulic stress’ definiéren ze als de kracht van het stromende water die aangrijpt op de
stroombodem, en ze gebruiken de dikte van de laminaire sublaag boven de bodem als een
indicator hiervan. Veranderingen in deze ‘hydraulic stress’ van de bovenloop naar beneden
toe worden vervolgens gecorreleerd aan veranderingen in soortensamenstelling van de rivier.
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Ook de stelling dat de rivierecosystemen tijdsonafhankelijk zijn en geen successie kennen
wordt door de auteurs in twijfel getrokken. Als soorten verdwijnen door plotselinge ingrij-
pende veranderingen dan is het toch heel waarschijnlijk dat hierna een successie plaatsvindt.

Een ander punt van kritiek is de door het RCC beschreven continue vervanging van soorten,
waardoor de benutting van de energie-input wordt verdeeid over de tijd en resulteert in een
soortensamenstelling die de energieconsumptie maximaliseert. Het kan worden aangetoond
dat dit voor veel rivieren niet op gaat (zoals is gebleken voor rivieren in Nieuw Zeeland en
Zaire) (Statzner & Higler, 1985).

Het RCC veronderstelt de hoogste biodiversiteit in de middenloop van de rivier omdat daar
de variatie in watertemperatuur het hoogst is. Het is echter onwaarschijnlijk dat ook alle an-
dere milieufactoren, zoals substraat, stroomsnelheid en voedselaanbod in de middenloop ook
de hoogste variatie hebben. In tropische rivieren is bijvoorbeeld de watertemperatuur in dit
gedeelte van de rivier vrijwel constant (Statzner & Higier, 1985).

Een beperking van geheel andere aard betreft het feit dat het RCC is ontwikkeld voor gehele
stroomgebieden terwijl het eigenlijk slechts toepasbaar is voor habitats in het permanent
stromende gedeelte van het rivierengebied. Het gaat geheel voorbij aan de grote seizoensma-
tige variaties in de habitats van rivieren met een belangrijke laterale overstromingsvlakte. Het
effect van inundaties en droogvallen op deze habitats en ook op de rivier in zijn zomerbed
wordt geheel genegeerd. Dit heeft geleid tot de ontwikkeling van het Flood Pulse Concept
(Junk er af., 1989).

2.3 Het Flood Puise Concept (FPC).

Het Flood Pulse Concept (FPC} stelt dat de flood pulse (i.e. periodieke overstroming) de be-
langrijkste factor is die de biota in riviersystemen bepaalt. Oftewel:

‘We postulate that in unaltered large river systems with floodplains in the temperate,
subtropical or tropical belt, the overwhelming bulk of the riverine animal biomass
derives directly or indirectly from production within the floodplain and not from
downstream transport of organic matter produced elsewhere in the basin.” (Junk et
al., 1989)

De overstromingsvlakte wordt in dit verband ook wel de ‘aquatic/terrestrial transition zone
(ATTZ)' genoemd. Kenmerkend voor deze zone is de door overstromingen geinduceerde ver-
schuivende littorale zone (‘moving littoral’) die zorgt voor een sterke wisseling van fysische
en chemische processen. Dit heeft grote consequenties voor onder meer de productiviteit. Er
zijn sterke aanwijzingen dat de veranderingen tussen de aquatische en terrestrische fase leidt
tot versnelling van de decompositie van organisch materiaal, door ondermeer beluchting van
het sediment gedurende de droge fase. Wanneer de vlakte weer overstroomt worden de nu-
trienten weer snel opgenomen door het ecosysteem. Onderzoek in het Amazone-gebied heeft
aangetoond dat de productiviteit in de overstromingsvlakte een orde groter is dan die in de
rivier (zie figuur 2.1). Hierbij dringt zich de vergelijking op met de hoge productiviteit in es-
tuaria, waarbij immers ook sprake is van een transitiezone, maar dan gestuurd door het getij.

Naast de evidente constatering dat deze zone leidt tot een grote wisseling in standplaatsfacto-
ren voor planten en habitats voor dieren, hebben de processen die hierin plaatsvinden ook
grote gevolgen voor de rivier zelf. Primaire en secundaire productie in de overstromingsviak-
te is essentieel voor de fauna in de rivier. Een belangrijke component van de energieover-
dracht van de vlakte naar de rivier wordt gevormd door migratie van dieren, met name vissen.
De functie van de rivier zelf is vooral een migratieroute en dispersiesysteem van en naar
voedselbronnen en schuilplaatsen (Junk et al., 1989).
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Figuur 2.1. Weergave van de ‘moving
littoral’ in de overgangszone (ATTZ) van
een rivier-overstromingssysieem in de
centrale Amazone, met schattingen van
jaarlijkse productie (P) en biomassa (B) in
drooggewicht per hectare. 1} fytoplank-
ton, 2) terrestrische planten, 3) meerjarige
grassen, 4) overstromingsbos, 5) emergen-
te macrofyten. (Bron: Junk et al., 1989).

2.4 Het voedselweb beweegt mee

Wat betekent het FPC nu voor onze beschouwing over het voedselweb? In de eerste plaats
moet bedacht worden dat wanneer een voedselweb wordt opgesteld voor een bepaald ecotoop
in het rivierengebied, de samenstelling ervan voor een heel groot deel af zal hangen van de
historische ontwikkelingen die daar ter plekke hebben plaatsgevonden. Of in de woorden van
Winemiller (1996): ‘A basic model of spatiotemporal food web variation must integrate habi-
tat disturbance, succession, and life-history strategies in addition to predator-prey interac-
tions’. In tegenstelling tot wat het RCC impliceert (vanuit de idee dat de soortensamenstelling
en dus het voedselweb voomamelijk een functie is van de positie in het riviertraject) is het
dus niet voldoende om de milieucondities van het heden te kennen. Van groot belang is bij-
voorbeeld te weten hoe lang geleden de laatste overstroming heeft plaats gevonden. Er is im-
mers wel degelijk sprake van een successie ten gevolge van de ‘flood pulse’.
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Figuur 2.2: Grafische weergave van een model dat de relatieve dominantie voorspelt van alternatieve
overlevingsstrategieén gedurende een successie na een ingrijpende habitatverstoring (bijv. overstroming
of droogte). Soorten zijn ingedeeld naar O, P of E strategie. O = opportunistic, P = periodic, E = equili-
brium, (Bron: Winemiller, 1996)

In figuur 2.2 1s een grafische weergave gegeven van deze successie, waarin drie typen over-
levingsstrategieén voorkomen. Deze strategieén zijn terug te vinden in de volgende soort-
groepen:

e opportunisten (soorten met hoge groeisnelheden en grote kolonisatiecapaciteit)

s periodieke strategen (soorten die zich aangepast hebben aan een zekere regelmatige, bij-
voorbeeld seizoensmatige, variabiliteit in hun ormgeving)

¢ cvenwichtsstrategen (soorten die het beste gedijen in min of meer constante milieucondi-
ties)

Het relatieve belang van deze verschillende groepen is dus afhankelijk van de regelmaat van
de overstromingen, maar cok van de locatie in het riviersysteem. Immers, in dwarsnichting
gaande van de hoofdstroom treffen we locaties die permanent onder water staan, gebieden die
ieder jaar wel onderstromen en weer droogvallen, en tenslotte gebieden die slechts bij hoge
vitzondering onder water staan. Op deze wijze geeft de ruimtelijke informatie dus impliciet
ook inzicht in de tijdafhankelijke processen. Door uit te gaan van gemiddelde overstromings-
frequenties, mate van isolatie ten opzichte van de rivier en dergelijke is het derhalve mogelijk
om bijbehorende voedselwebrelaties op te stellen '(in hoofdstuk 6 wordt hier nader op inge-
gaan).

Door het feit dat veel rivieren niet meer in natuurlijke staat verkeren is de laterale migratie
van dieren tussen de vloedvlakte en de hoofdgeul onderschat. Junk et al. (1989) stellen daar-
om ook dat ‘The biologist’s typical view of fish in temperate rivers has been that they com-
plete their life cycles within the river channel. Indeed, fish have no alternative in sections of
some highly altered systems such as major stretches of the Mississippi River’. Hoewel het

' Overigens moet hier voorzichtig mee omgegaan worden. Zo is de overstromingsfrequentie alleen
meestal niet voldoende om voorspetlingen te doen. Ook de timing en duur van de overstroming is
belangrijk. Een zomerhoogwater heeft immers een heel ander effect dan een hoogwater in de winter.
Vlg. Dister (1980): ‘Data on flood tolerance of tree species often appear to be contradictory because
the timing of the floods relative to growth and resting periods is not stated.”

10
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rivierengebiec. in Nederland nog steeds regelmatig onder water staat, betekent dit niet dat er
sprake is van een natuuriijke vloedvlakte. Immers, de zomerdijken hebben tot gevolg gehad
dat de overstrorningen abrupter en minder frequent plaatsvinden. Dit heeft tot gevolg dat bij
wassend water cen uiterwaard binnen korte tijd verandert van een weiland in een plas. Om-
gekeerd zijn gedurende het groeiseizoen de uiterwaarden te droog voor bijvoorbeeld amfibi-
sche levensgemeenschappen, onder meer door de verlaging van de grondwaterstanden. Dit
abrupte regime bevoordeelt slechts weinig soorten en maakt het onleefbaar voor een groot
aantal andere soorten (Klink, 1993) die van nature zouden kunnen profiteren van een lang-
zaam voortschtrijdende littorale zone.

Resumerend kan gesteld worden dat de invloed van de rivier op de soortensamenstelling en
voedselwebben in zowel de terrestrische als aquatische delen van de uiterwaard zeer groat is.
Omgekeerd voorspelt het Flood Pulse Concept ook een sterke invloed van de processen in de
viterwaard op de rivier. De uiterwaard zelf is de motor voor de soortsdiversiteit en produc-
tiviteit van het gehele rivierengebied. De rivier voert uiteraard ook nutriénten aan, maar zon-
der vloedvlakte belanden deze grotendeels ongebruikt in zee. Veel belangnjker is de hoofd-
stroom als transportbaan voor zaden en sporen, macrofauna en vissen.

I
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3. Het Rijn-ecosysteem

3.1 Onderverdeling in deeltrajecten

De Rijntakken in Nederland zijn verre van uniform. Er bestaan grote verschillen in rivierdy-

namiek, mate van getijinvloed en dergelijke. Ook hebben niet alle takken een gelijke functie,

wat zich manifesteert in verschillen in rivierbeheer. Delen van de Rijn zijn in Nederland ge-

stuwd (bijv. de Nederrijn), terwijl andere takken nog steeds kenmerken van een vrij afstro-

mende rivier hebben (bijv. de Bovenrijn). Voor deze studie is een onderscheid gemaakt in een

viertal deeltrajecten, die min of meer representatief zijn voor de Rijn in Nederland. Het gaat

om de volgende trajecten:

1. Waal: Niyymegen - Tiel (vnij afstromende rivier)

2. Nederrijn: Driel - Hagestein {(gestuwde rivier)

3. Lek: Hagestein - Lekkerkerk (getijde-invloed)

4. Biesbosch/Hollands Diep/Haringvliet (Benedenrivierengebied met getijde- en potentieel
brakwaterinvloed)

0 20 40 60”7 ) 50 100 km T2091 008

Figuur 3.1 Overzicht van het studiegebied.

De Waal tussen Nijmegen en Tiel

De Waal tussen Nijmegen en Tiel stroomt zwak slingerend tussen de grote komgebieden van
de Betuwe en het Land van Maas ¢n Waal. De uiterwaarden zijn door klei- en zandwinning
grotendeels vergraven waardoor veel laaggelegen graslanden, kleiputten en diepe zandwin-
putten zijn ontstaan. De Waal heeft door de grote afvoer en ‘vrije’ afstroming een relatief
grote morfo-en hydrodynamiek. Door de drukke scheepvaart wordt de dynamiek nog ver-
sterkt. Vroegere zandbanken en eilanden in de Waal zijn nu met de uiterwaarden verbonden
en vormen uvitgestrekte zandige oevers (Bakker et al., 1997).

De Nederrijn tussen Driel en Hagestein

Een groot deel van de Nederrijn is gestuwd om voldoende afvoer en daarmee waterdiepte te
garanderen voor scheepvaart in Waal en LIssel. De stuw bij Driel is gemiddeld 130 dagen per
jaar gestreken. Buiten die periode is de stroomsnelheid zeer gering. Vanaf Wageningen is de
stuwing vrijwel permanent merkbaar en neemt de morfologische dynamiek sterk af. De wate-
ren en moerassen in de uiterwaarden vallen minder snel droog dan in de andere Rijntakken.
Er komen soortenrijke water- en moerasvegetaties voor, die worden gevoed door kwel uit de
Veluwe en Utrechtse heuvelrug. Na de stuw bij Hagestein is de rivier weer ongestuwd en

I3
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overheerst de getijdedynamiek {Bakker et al.. 1997). Door de bovenstroomse stuwen wordt
het rivierregime utteraard wel sterk beinvlioed en dringt de getijdeinvloed onnatuurlijk ver
door.

De Lek russen Hagestein en Lekkerkerk

Benedenstrooms van Hagestein wordt de rivierdynamiek gedomineerd door het getij. De ui-
terwaarden langs de Lek zijn nog voor grote delen onvergraven (in tegenstelling tot bijvoor-
beeld de Nederrijn) (Bakker et al., 1997).

Het Benedenrivierengebied

Het Benedenrivierengebied omvat de wateren die van origine gekenmerkt werden door een
duidelijke brakwaterinvioed en het getij. Het Haringvliet was een echt estuarium en de Bies-
bosch een uniek zoetwatergetijdegebied. De Biesbosch is ontstaan tijdens de grote St. Eliza-
bethsvioed in 1421 waardoor de Zuidhollandse Waard overstroomde. Er ontstond een rivie-
rengetijdebos, dat door de Deltawerken ingrijpend verandetde.

Ook het estuarium-karakter van het Haringvliet verdween door de Deltawerken. Vaéér 1970
was het Haringvliet een brak getijdengebied, met dagelijkse overstroming van een grote op-
pervlakte zandplaten en slikken. In de droogvallende zones waren in de vegetatie verschillen-
de zones waarnecembaar, die samenhingen met verschillen in overstromingsduur. Van hoog
naar laag op de oever waren achtereenvolgens Riet, Heen en Ruwe bies de overheersende
soorten in de vegetatie. Door de uitvoering van het Deltaplan veranderde het Haringvliet in
een zoetwatergebied met nog maar weinig getijverschillen. In enkele jaren verdwenen de
vroeger uitgestrekte biezenbegroeiingen grotendeels. Ock de rietgorzen op de hogere delen
verruigden, waardoor de oorspronkelijk aaneengesloten rietbegroeiing plaats maakte voor
allerlei andere soorten, zoals Harig wilgeroosje (Coops & Geilen, 1996).

3.2 Onderverdeling in ecotopen

Er zijn diverse indelingen mogelijk van aquatische milieus in het rivierengebied. Zo is er het
Rivier Ecotopen Stelsel (RES) (Rademakers & Wolfert, 1994) zoals dat wordt gebruikt in be-
leidsanalytische studies (IVR, WSV) en milicu-effectrapportages (Zandmaas, Grensmaas). Dit
stelsel maakt gebruik van drie indelingscriteria, te weten de hydrodynamiek, de morfodyna-
miek en het beheer. Tabel 3.1 geeft een overzicht van de ecotopen die een sterk aquatische
component hebben. Overigens is deze indeling niet zender meer van toepassing op het Bene-
denrivierengebied. Hier vinden we immers ook typische estuariene ecotopen, zoals intergetij-
deplaten. In de nabije toekomst zal het RES daarom ook worden uitgebreid.

Tabel 3.1 Aquatische ecotopen in het rivierengebied volgens het Rivier Ecotopen Stelsel (Rademakers & Wolfert, 1994)

afkorting omschrijving ecotoop Natuurdoeltype*

ZD diep zomerbed tivier (i 3.1)

Z0 ondiep zomerbed rivier (ri 3.1)

ON natuurlijke rivieroever rivier (ri 3.1)

0os harde riviercever n.v.t.

WN nevengeul nevengeul (ri 3.1)

WD dynamische strang slikken (en grazige oevers) (ri 3.6}
WS geisoleerde strang ondiep (verlandend) water/ strangen en kletputten (ri 3.2)
WP plas diep open water / zandwinplas (ri 3.2)
M moeras retmoeras en ruigte (n 3.3)

BM moerasbas zachthoutooibos (ri 3.10)

* codering volgens het Handboek Natuurdoeltypen in Nederland (Bal et al., 19935).

14
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Andere indelingstypologieén, zoals dat van de natuurdoeltypen en van Verdonschot et al.
(1992) vertonen hiermee een zekere overlap, maar er zijn ook duidelijke verschillen. Ter ver-
gelijking is in tabel 3.1 voor de onderscheiden aquatische ecotooptypen het corresponderende
natuurdoeltvpe vermeld. Bij de ecologische indeling van oppervlaktewateren in Nederland
(Verdonschet et al., 1992) valt op dat ook de voedselnjkdom een indelingscriterium is (zie
tabei 3.2).

Tabel 3.2 Overzicht aquatische ecotooptypen van het rivierengebied (naar Verdonschot et al., 1992).

Nummer ecotooptype omschrijving

Q88 srelstromend, groot, ondiep, voedselrijk hoofdgeul grote rivieren

M47 stagnant, klein, diep, matig voedselrijk wiclen en kolken langs grote rivieren

M48 als M47, maar dan voedselrijk als M47

M57 stagnant, groot, diep, matig voedselrijk zandwinplassen, kleiputten, grindgaten en grote kanalen
M358 als M57, maar dan voedselrijk als M57

F2§ stromend, groot, ondiep. voedselrijk kleine rivieren, nevengeulen?

In deze studie wordt uitgegaan van het RES, waarbij de volgende drie ecotooptypen nader zijn
onderzocht: diep zomerbed, ondiep zomerbed en (uiterwaard)plas (zie hoofdstuk 5).

3.3 Habitats

Hoewel de beschrijving van het voedselweb plaats vindt op het niveau van het gehele eco-
toop, betekent dit niet dat de organismen die het voedselweb vormen uniform over het eco-
toop verdeeld zijn. ledere soort heeft immers zijn eigen habitat waarbinnen deze zich het
meest ‘thuis’ voelt. Voor het vaststellen van het vé6érkomen van organismen in een bepaald
ecotoop moet derhalve terdege rekening gehouden worden met de verspreiding van het habi-
tat van het organisme over het gehele ecotoop.

Binnen een ecotoop kan men een grote verscheidenheid aan habitats aantreffen. De beschrij-
ving van habitats is per definitie afhankelijk van welke soort of levensgemeenschap men wil
bestuderen. Voor veel aquatische levensvormen van vooral de lagere trofische niveaus zijn
het substraat ¢n de stroomsnelheid echter dermate van groot belang, dat een combinatie van
deze twee milieufactoren een goede basis zal geven voor een habitatbeschrijving voor het
aquatische voedselweb.

Peeters (1988) hanteert in zijn onderzoek naar de macrofauna in de Nederlandse Maas de
volgende vier habitats:

¢ diepe bodem

¢ ondiepe bodem

e stenen langs de oever

¢ oever- en waterplanten

Uit zijn onderzoek bleek dat er duidelijke verschillen in macrofauna-gemeenschappen aan te
wijzen zijn tussen deze habitats. Deze verschillen zijn voor een belangrijk deel terug te voe-
ren op de wijze van voedsel vergaren: op de diepe en ondiepe bodem valt een groot deel van
de dieren binnen de categorie ‘collectors’, terwijl er op planten en stenen juist een meerder-
heid van de dieren ‘met schrapen de kost verdient’ (Peeters, 1988).

Omdat de indeling in diepe bodem en ondiepe bodem reeds tot uitdrukking komt in het type
ecotoop (bijv. Diep zomerbed), zijn deze niet als habitats opgenomen. Wel is het zinvol om
het substraattype van de bodem te onderscheiden in zandig of grind. Ook opgenomen worden
de habitats stenen en planten. Naast deze habitats is de habitat klinkhout toegevoegd, gezien
het grote belang van dood hout als substraat voor macrofaunagemeenschappen {Klink, 1991,
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Klink 1993). Tenslotte is de kleibank toegevoegd, een habitat kenmerkend voor de beneden-

loop van grote rivieren, maar evenwel in Nederland niet meer aanwezig is {Klink, 1991).

In tabel 3.3 is een overzicht gegeven van de resulterende habitats, wanneer we de twee
hoofdcriteria stroming en substraat combineren. Hierdoor ontstaan 13 verschillende habitats,
welke als kenmerkend beschouwd kunnen worden voor het aquatische leefmilieu van het ri-

vierengebied.

Tabel 3.3: Voorbeeld van een mogelijke indeling in babilats op basis van substraat en stroming.

stroming
Substraat 1: snelstromend (> 0.5 4 0.8m/s} 2: langzaam stromend/stagnant
stenig substraat steenl steen2
zandige bodem zandl zand2
kleibanken kleil klei2
grindbodem grindl grind2
slibnjke bodem n.v.t. slib2
oever- en walerplanten planti plant2
klinkhout klinkhoutl klinkhout2
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4. Bouwstenen voor het voedselweb

4.1 Trofieniveau’s en hun relaties

De basis voor de voedselwebbeschrijving wordt gevormd door de beschikbaarheid van orga-
nisch materiaal. Dit materiaal kan ter plekke worden gevormd door plantaardig materiaal
(autotrofe systemen), maar kan ook worden geimporteerd (heterotrofe systemen). Bronnen
van organisch matenaal zijn dan detnitus, dat aangevoerd wordt van bovenstrooms, en bij-
voorbeeld bladval van bomen langs de rivier of nevengeul. Het zal duidelijk zijn dat voor de
onderscheiden ecotopen grote verschillen kunnen bestaan in deze bronnen van organisch
materiaal. Voor het zomerbed zal de import van biomassa van bovenstrooms een belangrijke
rol spelen (vgl. het River Continuum Concept), maar ook hier is de synthese van biomassa via
primaire producenten niet te verwaarlozen. Voor meer lentische (stilstaande of zwak stro-
mende) aquatische milieus vormt de lokale primaire produktie een belangrijke bron, hoewel
ook hier de input van organisch materiaal (detritus) als gevolg van overstromingen erg be-
langrijk kan zijn (Van den Brink, 1994). In figuur 4.1 is een zeer vereenvoudigd schema ge-
geven van het voedselweb van een rivierecosysteem.

import

van bovenstrooms

autotrofe productie

{ fytoplankton,
perifyton, macrofyten )

:e:ﬂtus, . herbivoren, detrivoren
0ode organismen
faeces r;gi:q: ’ ( macrofauna, vissen, vogels )

carnivoren

reducenten

( microben ) ( macrofauna, vissen, vogels )

Figuur 4.1 Schematische presentatie van het voedselweb van de rivier
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4.2 Functionele groepen

Primuaire producenten

Een veel gebruikte indeling in primaire producenten gaat uit van structuurkenmerken. De re-
den om structuur als hoofdindelingscriterium te gebruiken {en bijvoorbeeld niet de soor-
tensamenstelling) is het feit dat de structuur (vorm en omvang van de organismen) voor een
groot deel de wijze van begrazing door herbivoren bepaalt. We kunnen onderscheid maken in
{Reynolds, 1992):

e fytoplankton {eencellige algen die vrij in de waterkolom zweven)

» epifyton {algen die aangehecht zijn aan planten)

o cpilithon (algen die aan hard substraat zoals stenen vastzitten)

e epipsammon (algen die aan zandkorrels zijn vastgehecht)

» epipelon (aigen die met fijn sediment geassocicerd zijn)

* macrofyten (vaatplanten die ondergedoken dan wel emergent zijn)

Voor een gedetailleerde studie naar de begrazing van het fytoplankton door het zosplankton
is eigenlijk een nadere onderverdeling van het fytoplankton nodig. Een onderscheid in grootte
ligt hierbij voor de hand. Zo zouden op basis van de Effective Diameter of Ingestion drie
functionele fytoplanktongroepen kunnen worden onderscheiden, bijvoorbeeld 1) 1-20 um, 2)
20-100 pm en 3) >100 um (R. Bijkerk, mond.meded.). Voor deze studie is een dergelijke in-
deling niet gebruikt.

Zooplankton

Een belangrijke groep van secundaire producenten wordt gevormd door het zooplankton.
Zooplankton 1s de verzamelnaam voor de watervlooien, raderdiertjes en dierlijke eencelligen
die leven in de waterkolom. Het voedsel bestaat niet alleen uit plantaardig materiaal, zoals
algen, maar ook uit andere in het water zwevende organismen zoals bacterién, en uit dood
organisch materiaal. Zoéplankton wordt weer gegeten door planktivore vis. De ontwikkeling
van het zodplankton is nauw gekoppeld aan die van de algen. De voorjaarsbloeien van zod-
en fytoplankton in rivieren vallen dan ook nagenoeg samen (Van Zanten & letswaart, 1997),

Macrofauna

De volgende stap in de voedselketen wordt gevormd door de macro-evertebraten. Een veel
gebruikte indeling van macro-evertebraten in rivieren berust op het type voedsel dat de dieren
consumeren en de wijze waarop dit vergaard wordt {(Cummins, 1973, Cummins 1974). De
vijf belangrijkste groepen die volgens deze indeling onderscheiden worden (Hof, 1992), zijn:
e shredders (knippers)

e scrapers {(grazers)

= filter-feeders (filtreerders)

» gatherers (vergaarders)

» predators (predatoren)

De shredders voeden zich met grove partikels organisch materiaal (CPOM = coarse particula-
te organic matter, > 1 mm), zoals bladeren. Scrapers voeden zich met algen (zoals epifyton)
die van de oppervlakte van dood of levend materiaal worden afgeschraapt. De filter-feeders
en de gatherers worden gezamenlijk ook wel collectors genoemd en leven van fijne of ultra-
fijne deeltjes organisch materiaal (FPOM = fine particulate organic matter, 50 um tot 1mm;
en UPOM = ultrafine particulate organic matter, 0,5 - 50 pm). Voor hun voedsel zijn de col-
lectors, net als de shredders, afhankelijk van de microbiéle biomassa van aan de partikels ge-
bonden micro-organismen. De predators voeden zich met gehele of delen van levende dieren
(Hof, 1992). In tabel 5.1 is voor een aantal veel voorkomende macrofauna-soorten aangege-
ven tot welke voedselgroep zij behoren.
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Vissen

De volgende helangrijke groep in het voedselweb wordt gevormd door de vissen. De vissen
kunnen worden ingedeeld in gilden volgens de voedselvoorkeuren. Hoewel meestal van de
soort als basis wordt vitgegaan bij de definiéring van gilden, is dit voor het opstellen van
voedselwebben niet handig. Bergers {1991) gaat niet uit van de soort, maar van de visgroep:
alle vissen van één soort die afkomstig zijn uit dezelfde biotoop en die een vergelijkbare
lengte hebben. Hierdoor kan een soort tijdens zijn leven tot meerdere gilden behoren. Een
gilde geeft vervolgens aan welke visgroepen op een vergelijkbare wijze hun voedsel verga-
ren. Bergers onderscheidt voor de Rijn in totaal 13 voedselgilden en één restgroep. Deze gil-
den kunnen worden gegroepeerd in zeven hoofdgroepen:

e detritus-eters

s mosdiertjes en algeneters

* mosseleters
zooplanktoneters
macrocruslacea-eters
insekten-eters
viseters

Tabhel 4.1. Lijst van belangrijkste macrofaunasoorten en indeling in voedingswijzen

Wetenschappelijke naam Nederlandse naam voedingswijze
Mollusca: Gastropoda slakken

Acroloxus lacustris kapslak GRA

Bithynia tentaculata grote diepsiak GRA, GAT, FIL
Valvata piscinalis vijverpluimdrager GRA, GAT, FIL
Viviparus viviparus stompe moerasslak FIL
Potamopyrgus antipodarum Jenkins' waterhoormn GRA, GAT, FIL
Mollusca: Bivalvia tweekleppigen

Anodonta anatina vijvermossel FIL

Corbicula fluminalis toegeknepen korfmossel FIL

Corbicula fluminea Aziatische korfmossel FIL

Dreissena polymorpha driehoeksmossel FIL

Pisidium supinum erwtemossel FIL
Pseudancdoenta complanata platte zwanemaossel FIL

Unio crassus Bataafse stroommossel FIL

Unio pictorum schildersmossel FIL

Polychaeta borstelwormen

Propappus volcki GAT
Oligochaeta

Limnodrilus hoffmeisteri GAT

Tubifex tubifex GAT
Crustacea

Asellus aquaticus zoetwaterpissebed GAT, SHR
Corophium curvispinum Kaspische slijkgarnaal FIL.

Corophium spec. slijkgarnaal GAT
Dikerogammarus villosus - SHR, PRE, GAT
Gammarus tigrinus Tijgervlokreeft SHR, PRE, GAT
Gammarus pulex zoetwatervlokreeft SHR, GAT
Heteroptera wantsen

Aphelocheirus aestivalis platte zwemwants PRE
Ephemoptera haften

Ephoron virgo FIL
Trichoptera kokerjuffers

Hydropsyche contubernalis FIL, PRE
Ecnomus teneltlus PRE
Chironomidae

Chironomus sp. vedermug GAT, FIL
Dicrotendipes nervosus GRA, FIL, GAT

NB: GAT = verzamelaars, FIL = filtreerders, GRA = grazers, SHR = knippers,
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Vogels

Yoor watervogels onderscheiden we vier hoofdgroepen:

¢ macrofauna-eters {duikeenden)

* visetende vogels
e herbivore vogels

* restgroep (alle andere groepen zoals steltlopers, meeuwen ¢.d.)

Tabel 4.2 Voedselpreferenties van enkele belangrijke vogel- en vissoorten

deet van de nvier

van met name het benedenstroomse

Soort prooi referentie
Aalschotver blankvgorn Van Dam et al., 1993
pos
baars
spiering
Kuifeend driehoeksmosselen De Leeuw & Noordhuis, 1991
Tafeleend driehoeksmosselen De Leeuw & Noordhuis, 1991
planten
chironomiden
Brilduiker Hydropsyche-larven De Leeuw & Noordhuis, 1991

chironomiden-larven
driehoeksmaosselen

Knobbelzwaan

waterplanten (in water tot 1 m diep}
emergente planten

zaden

grassen en kruiden

Dirksen & Boudewijn, 1995

Grauwe gans

waterplanten
riet, biezen etc.

Dirksen & Boudewijn, 1995

Wilde eend kroos Dirksen & Boudewijn, 1995
waterplanten
zaden
Meerkoet driechoeksmosselen De Leeuw & Noordhuis, 1991
waterplanten
algen
grassen
Baars Van Dam et al., 1995
< 15¢m zooplankton
macrofauna
> 15em spiering
baars
pos
Snoekbaars Van Dam et al., 1995
< 7cm zodpiankton
macrofauna
>7cm spiening
pos
Aal Yan Dam et al., 1995
< 28cm macrofauna
> 28cm spiering
Blankveomn Dekker & Schaap, 1996
<20cm zodplankton
algen
> 20cm driehoeksmosselen
slakken
Brasem zodplankton Dekker & Schaap, 1996
slakken
muggen
Gammarus
Tubifex
Bot Tubifex {dominant) Dekker & Schaap, 1996
zooplankton
Gammarus
muggen
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