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Voorwoord

Het voorliggende rapport beschrijft de cpzet en resultaten van een onderzoek
naar de oorzaken van biomassafluctuaties wvan onderwatervegetaties in het
Veluwemeer. In opdracht van de Dienst Binnenwateren/RIZA van Rijkswaterstaat
heeft de vakgroep Natuurbeheer van de Landbouwuniversiteit dit onderzoek wvan
januari 1986 tot en met december 1988 uitgevoerd. Daarbij is vanaf het begin een
nauwe relatie gelegd met het eigen onderzoek van de vakgroep aan waterplanten.

Toen eind 1988 de leider van het onderzoeksteam, Dr. W. van Vierssen, werd
benoemd tot hoogleraar aan het International Institute for Hydraulic and
Environmental Engineering te Delft en de contracten van de andere betrokken
onderzoekers afliepen, leek de verelaglegging van het project in het gedrang
te komen. Gelukkig bleek Prof. Van Vierssen bereid om in zijn nieuwe functie
samen met zijn nieuwe medewerkers het verslag af te ronden. De vakgroep
Natuurbeheer is hen daar zeer erkentelijk voor. Tevens stellen wij het geduld
dat de Dienst Binnenwateren heeft gehad tijdens de opgetreden vertraging zeer
op prijs.

IXx ben van mening dat het rapport een onderzoek van hoge kwaliteit
weergeeft en daarmee een solide basis legt onder het beheer van
onderwatervegetaties. Ik hoop dat dat snel tot zichtbare resultaten in de

Nederlandse wateren zal leiden.

Prof. dr. W.J. Wolff
Hoogleraar Aquatische Ecologie

Vakgroep Natuurbeheer Landbouwuniversiteit
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1. Inleiding
1.1 Algemene vraagstelling

Het hier gepresenteerde rapport bevat de resultaten van een onderzoek in het kader
van het door DBW/RIZA met de wvakgroep Natuurbeheer van de Landbouwuniversiteit
afgesloten contract ‘Licht en Waterplanten’ (overeenkomst DB-117, onderzoek groei
waterplanten in het Veluwe-Drontermeer).

Met de noemer ‘Licht en Waterplanten’ is aangegeven dat het belang van het
lichtklimaat wvoor de waterplantenvegetaties in dit onderzoek centraal gestaan
heeft. Er is bij het formuleren van de onderzoeksvragen van uit gegaan dat de
effecten op de waterplantencontwikkeling van een scala aan factoren voor het
belangrijkste deel inwerken via hun invleoed op het lichtklimaat in het
Veluwemeer. Deze veronderstelling zal in paragraaf 1.4 met een wetenschappelijk
kader onderbouwd worden. De hoofdvraag van het onderzoekscontract was als volgt

geformuleerd:

In hoeverre is het wogelijk de in biomassa en szcortenrijkdom afgenomen
waterplantenvegetaties in het Veluwemeer door gerichte maatregelen weer terug

te brengen?

Deze vraag gaat uit van een beheers&oelstelling, namelijk het terugbrengen van de
eertijds zo goed ontwikkelde waterplantenvegetaties in het Veluwemeer (Leentvaar,
1961), en vraagt naar concrete beheersadviezen. Plannen voor waarnemingen in het
Drontermeer zijn in een vroeg stadium verlaten. Het is de opinie van de betrokken
onderzoekers dat aan het geven van beheersadviezen het verwerven van een redelijk
inzicht in het functioneren van het ecosysteem vooraf dient te gaan. Dit is de
rechtvaardiging voor het verrichten van fundamenteel onderzoek ten bate van een
toepassingagerichte vraag.

Als uitgangspunt voor het formuleren van de concrete onderzoeksvragen is
gekozen voor het hanteren van een conceptueel model. Met conceptueel model wordt
hier bedoeld een als werkhypothese fungerend geheel van samenhangende uitspraken
over het functioneren van het te bestuderen ecosysteem. Ecosysteemonderzoek heeft
een complex geheel van grootheden en relaties tot studieobject. Het is daarom
gediend met een expliciet geformuleerd kader van nulhypothesen. Het in dit
onderzoek gehanteerde conceptuele model is gebaseerd op het model van Phillips et
al. (1978) dat de relaties beschrijft die een rol spelen bij het verdwijnen van

waterplanten tijdens het eutrofiéringsproces. Het zal in paragraaf 1.4 behandeld

worden.
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Het contractonderzoek is uitgevoerd in samenhang met het eigen werk van de
onderzoeksgroep (LU Wageningen, Vakgroep Natuurbeheer), dat als thema had het
functioneren van ondiepe, door waterplanten gedomineerde ecosystemen en het effect
van eutrofiéring daarop. Dit rapport beperkt zich dan ook niet tot de binnen het
onderzoekscontract vallende resultaten, maar bevat waar het de centrale
onderzoeksvraag betreft ook het werk van de universitaire onderzoekers uit de
groep. Dit betreft in het bijzonder het in samenwerking met andere leden van de
groep door Hootsmans {1990b) ontwikkelde simulatiemodel, dat bij uitstek een
integrerend karakter heeft en daarom voor het destilleren van beheersadviezen van
belang is.

Ten tijde van het onderzoek bestond de waterplantenvegetatie in het
Veluwemeer  grotendeels uit twee soorten: Doorgroeid fonteinkruid en
Schedefonteinkruid (Potamogeton perfoliatus L. en Potamogeton pectinatug L.). Dit

onderzoek heeft zich geconcentreerd op de tweede scort, P. pectinatus. Deze soort

wao het meest algemeen in het Veluwemeer, en is een van de meest tolerante soorten
bij eutrofi&ring. Daarom was hij ook het studieobject van onder andere het
laboratoriumwerk van de onderzoeksgroep. Het grootste deel van de veldwaarnemingen
en experimenten is wverricht in de jaren 1986 en 1987, in 1988 is met een aantal
waarnemingenseries doorgegaan en werd nog een veldexperiment met enclosures

uitgevoerd.

1.2 Leeswijzer

Dit rapport bestaat uit 7 hoofdstukken.

Hoofdstuk 1 behandelt de aanleiding tot het onderzoek (l1.1). Om de lezer zo snel
mogelijk van de gewenste informatie te voorzien wordt er vervolgens een leeswijzer
geboden (1.2), waaruit blijkt dat in 1.3 een korte samenvatting van het onderzoek
aan te treffen is, alsmede een verkorte weergave van de onderzoeksaanbevelingen
{(die overigens elders uitgebreider aan bod zullen komen).

De problematiek die behandeld zal worden wordt allereerst in een ruimere,
internationaal wetenschappelijke context geplaatst (1.4). De probleemstelling die
de aanleiding tot het onderzoek vormde wordt vervolgens vertaald in een aantal
specifieke onderzoeksvragen (1.5). Daarna wordt aangegeven hoe het onderzoek vorm
is gegeven en hoe het is georganiseerd (1.6).

De onderzoekslokatie wordt vervolgens beschreven (1.7) en het hoofdstuk wordt
afgesloten met het geven van wat algemene literatuurreferenties die gebruikt zijn

om de algemene wetenschappelijke context aan te geven.
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Hoofdstuk 2 gaat in op de levenscyclus van de belangrijkste waterplant in de
onderzoekslocatie, waarbij verschillende fasen van de levenscyclus afzonderlijk
behandeld worden. Dit gebeurt zowel aan de hand van laboratoriumexperimenten (2.2
tot en met 2.4 en 2.6), alsmede door middel van veldexperimenten (2.5). Aan de
fotosynthese van de volwassen plant wordt extra aandacht geschonken vanwege het
grote belang hiervan voor het modelleren van de groei (2.4). Gezien de achaal van
het veldonderzoek en het feit dat deze gegevens later ter validering dienen van

het groeimodel, wordt aan het veldonderzoek in 2.5. ruim aandacht geschonken.

Hoofdstuk 3 behandelt de lichtdoorlatende karakteristieken van de waterlaag die
uiteraard van wezenlijk belang zijn voor de submerse plant. De belangrijkste
onderwerpen in dit hoofdstuk betreffen het onderzoek naar de hoeveelheid en aard
van de zwevende stof (3.3.2) en het verticale transport van deze deeltjes (3.3.3).
Tenslotte is bestudeerd in hoeverre deze deeltjes en hun gedrag het lichtklimaat

voor de plant beinvloeden (3.3.4).

Omdat er zich ook veel van deze deeltjes op de waterplant bevinden als perifyton,
wordt hoofdstuk 4 geheel gewijd aan deze component. Er is allereerst onderzocht of
kunstmatig substraat een goede experimentele vervanger van de levende plant is,
omdat dit het experimentele onderzoek zou kunnen vergemakkelijken (4.3.1 en
4.3.2). De kolonisatie van deze substraten door perifyton is uitgebreid
bestudeerd. Tevens is er gekwantificeerd hoeveel 1licht daarmee voor de
cnderliggende waterplant verloren gaat. Vervolgens zijn er experimenten uitgevoerd
om te zien of enkele slakkensoorten in natuurlijke dichtheden daar door hun

graasgedrag iets aan zouden kunnen doen (4.3.3).

Hoofdstuk 5 behandelt een aantal enclosure experimenten, waarin een aantal
hypothesen, gegenereerd op basis van laboratoriumexperimenten en theoretiseche

overwegingen, onder semi-natuurlijke omstandigheden zijn getoetst.

In hoofdstuk 6 worden de resultaten van de laboratoriumexperimenten gebruikt om
te komen tot een model dat de populatiedynamica van P.pectinatus onder natuurlijke
omstandigheden moet kunnen simuleren. Hiertoe wordt eerst een nauwkeurige
beaschrijving van de levenscyclus van deze soort gegeven (6.2.1), op basis waarvan
de modelstructuur wordt beschreven (6.2.2). Uiteraard horen daar modelparameters
bij die in 6.2.3 besproken worden. Het gedrag van het gecalibreerde model wordt in
€.3 behandeld, waarbij belangrijke =zaken als gevoeligheidsanalyses en
modelvalidaties ook ter sprake komen. Toepassingen van het model komen in 6.4 aan

bod. Dit hoofdstuk is van groot belang in verband met de mogelijkheid om op basis
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van het onderzoek in het veld en de uitgevoerde laboratoriumexperimenten
voorspellingen omtrent toekomstige beheersscenario’s te doen.

In 6.5 wordt nog iets nader op het aspect wvan de veerkracht van
plantenpopulaties na verstoring ingegaan en 6.6 beziet de toekomstige uitdagingen
het ontwikkelde model SAGA nog verder uit te breiden en krachtiger te maken. In
hoofdstuk 7 wordt ingegaan op een aantal randvoorwaarden dat gehanteerd is bij het
formuleren van de conclusies en aanbevelingen wvan de gehele studie (7.1} die

uitgebreid behandeld worden in 7.2.

1.3 Samenvatting en aanbevelingen

Licht en waterplanten: oorzaken van biomassafluctuaties van onderwatervegetaties

in het Veluwemeer.

Landbouwuniversiteit Wageningen, vakgroep Natuurbeheer, in samenwerking met het
International Institute for Hydraulic and Environmental Engineering, Department

of Environmental Engineering, Delft.

Het in dit rapport beschreven onderzoek betreft een studie die uitgevoerd is naar
de invloed wvan het lichtklimaat op de onderwatervegetaties in het Veluwemeer en
mogelijkheden om de groei van waterplanten in het Veluwemeer door gerichte
beheeremaatregelen te bevorderen.

Het onderzoek betrof veldstudies naar de biomassafluctuaties van de dominante
macrofyt Potamogeton pectinatus L. gedurende een drietal seizoenen (1985-1988)
onder verschillende experimenteel gemanipuleerde lichtcondities, die een
verschillende troebelheid van het water simuleerden. Veel aandacht is besteed aan
de overlevingsmechanismen van deze soort onder deze verschillende lichtcondities.

De soort overwintert met tubers die in respons op een korter wordende dag en
de troebelheid van het water geproduceerd worden. Wanneer het water te troebel
wordt dan worden er zoveel tubers geproduceerd dat als gevolg hiervan te weinig
verjonging van de bovengrondse biomassa optreedt en de vegetatie afsterft. Wind en
resulterende golfwerking =zorgen voor het afvoeren wvan het verouderde
plantenmateriaal. Het vegetatieseizoen is in het Veluwemeer (dat met een verticale
extinctiecoefficiént van > 2 m ' troebel gencemd mag worden) bijgevolg erg kort

{(midden mei- midden augustus).
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Zaadproductie speelt in de overwintering en overleving van de scort meestal
geen rol van betekenis. Tubers kiemen in mei, in juni worden reeds de eerste
nieuwe tubers geproduceerd. Dit proces is in augustus onder de lokale condities
reeds gestopt. Populatie—dynamische aspecten blijken sterk van de tuberbankgrootte
in het voorjaar af te hangen en deze wordt in sterke mate belnvlced door het
lichtklimaat onder water.

In het Veluwemeer zijn uitgebreid waarnemingen verricht aan het lichtklimaat
onder water in samenhang met de hoeveelheden seston. Het blijkt dat de verticale

extinctiecoefficiént over de jaren 1986 en 1987 gemiddeld 2.9 o

bedroeq.
Verstrooiing en absorptie door het tripton (doed organisch en anorganiech
materiaal) was gemiddeld verantwoordelijk voor 82% van deze waarde. Vergeleken met
1982 ise het chlorofyl(a+b) gehalte duidelijk verminderd (in groeiseizoen 1986 rond
15-20 mg, in 1987 zelfs rond 10 mg lﬂg}. Het fytoplankton bestond in 1987
voornamelijk uit Nitzschia en Diatoma (voorjaar), Botryococcus, Scenedemus en
Monoraphidium (zomer en najaar). In 1987 bestond slechts 10% van het levende
fytoplankton uit de cyanobacterien Lyngbya en Oscillatoria, waarmee de trend van
de laatste jaren {een relatief ondergeschikte rol van deze groep) bevestigd wordt.

Er is een sterke correlatie tussen het asgewicht en asvrijdrooggewicht wvan
het seston enerzijds en de windsnelheid anderzijds, doch dit geldt niet voor de
relatie tussen het chlorofylgehalte en de windsnelheid. Resuspensie van
bodemmateriaal door de wind speelt in elk geval een belangrijke (negatieve) rol
bij het tot stand komen van de lichtdoorlatende karakteristieken van de waterlaag
in het Veluwemeer. De kolonisatie van planten en kunstmatig substraat door
perifyton was eveneens onderwerp van studie.

Maximaal 80% van het licht wordt door het perifyton, dat tot 80-90% uit
anorganisch materiaal bestaat tegengehouden.

In het laboratorium is onderzoek verricht naar een aantal fundamentele

aspecten van de overlevingsmechanismen van Potamogeton pectinatus L..
In het laboratorium werd in experimenten bevestigd dat specifieke verhoudingen
tussen dagelijkse perioden met veel en weinig licht een grote rol spelen bij de
tuberproductie. De fotosynthetische karakteristieken van de scort =zijn voor
verschillende milieuomstandigheden beschreven (jong en oud plantenmateriaal
opgegroeid bij wveel of weinig 1licht, met of zonder tubers) d.m.v. P/I
(Photosynthesis—Irradiance) curven.

Er kon een theoretische model voor de tuberproductie voor P. pectjinatus
geformuleerd worden waarmee op basis van de P/I gegevens vorm gegeven kon worden
aan het modelleren van de groei en reproductie wvan P. pectinatus (het model
SAGAl).
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Mogelijke effecten van microherbivore grazers (Bithynia tentaculata (L.) en
Lymnaea peregra Mill.) op de perifytondichtheden op plantaardig en kunstmatig
substraat werden in het laboratorium bestudeerd. Er kon worden vastgesteld dat op
basis van het gedrag en de graassnelheden van deze scorten alsmede de
geconstateerde perifytonhoeveelheden in het veld verwacht mag worden dat
realistische velddichtheden een belangrijke rol kunnen spelen bij het bevorderen
van het lichtklimaat voor waterplanten. Modelberekeningen suggereren dat er bij
de huidige condities in het Veluwemeer zelfs op een verdubbeling van de
waterplantenbiomassa gerekend zou kunnen worden.

Op basis van theoretische overwegingen, laboratorium— en veldexperimenten is
een aantal hypothesen omtrent belangrijke interacties tussen waterplanten, seston
en vis getoetst in een veldexperiment met enclosures. De duidelijk toegenomen
waterplantenbiomassa (en het aantal aanwezige soorten) in de enclosures maken
aannemelijk dat het uitsluiten van bodemwoelende vis, alemede een verbetering van
het lichtklimaat door een toegenomen zooplanktonconcentratie en een verminderde
resuspensie van bodemdeeltjes hiervoor verantwoordelijk zijn.

Tenslotte is er een rekenmodel ontwikkeld (model SAGAl), waarmee de

populatiedynamica wvan P. pectinatus onder verschillende milieuomstandigheden

gesimuleerd kan worden en beheersscenario’s voor het Veluwemeer bestudeerd kunnen
worden.

Het model diende ter integratie van de gegenereerde kennie. Toepassing van
het model op verschillende beheersscenario’s laat zien dat er een sterke toename
van de waterplantenbiomassa verwacht kan worden wanneer de sestonconcentraties
sterk verlaagd kunnen worden. Het model voorspelt bij een onveranderde
perifytonconcentratie (pessimistisch scenaric) en zonder enige positieve invloed
van toegenomen microherbivore begrazing in rekening te brengen, en een totale

vertikale extinctiecoefficiént van 1 m |

binnen 3 jaar meer dan een verdubbeling
van de P, pectinatus biomassa (tot 115 gram asvrijdrooggewicht per uﬁ).
Modelberekeningen tonen aan dat de veerkracht van de populatie met de
verbetering van het lichtklimaat eveneens sterk toeneemt. Negatieve invloeden op
bijvoorbeeld de tuberbank worden in zeer korte tijd (vaak in een seizoen) weer
teniet gedaan. Het wordt zeer waarschijnlijk geacht dat het aantal Kleine zwanen
dat onderhouden kan worden door de P._ pectinatus vegetatie (tubers) bij dit

extinctieniveau minstens zal verdubbelen.

Verder wordt door de studie aannemelijk gemaakt dat vooral door het sterk
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verbeterde lichtklimaat in het voorjaar, een aantal andere soorten, en vooral die

soorten die zich generatief voortplanten, zal optreden.

Light and aquatic macrophytes: on the causesz of biomasgs fluctuations of submarged

vegetation in Lake Veluwe.

Department of Nature Conservation, Wageningen Agricultural University, The
Netherlands, in cooperation with the Department of Environmental Engineering,
International Institute for Hydraulic and Environmental Engineering, Delft, The

Netherlands.

The present study describes the influence of the ambient light conditions in Lake
Veluwe (a shallow eutrophic lake in the Netherlands, mean depth < 1 m) on the
submersed vegetation. It aime at defining future management strategies to improve
the conditions for submerged aquatic vegetation.

Field experiments were carried out to study the effects of different light
levels on the life-cycle characteristics and population dynamics of the dominant

macrophyte, Potamogeton pectinatus L. (S5ago Pondweed). This species survives by

means of subterraneous tubers, which are being produced as a response to increased
shading levels. At certain high levels of shading the allocation of carbohydrates
to tubers negatively affects the production of young shoots and the plants start
to decay. Wind and waves then cause severe damage to the macrophyte stands. In
Lake Veluwe, these mechanisms result in only a very short period during which the
potentially suitable habitats are vegetated {(only from mid May till mid August).

Seed production and regeneration of the population by means of seed is
negligible in Lake Veluwe.

Tubere sprout in May and young plants start to produce new tubers early June
already. In August tuber production stops because of ageing of the aboveground

biomass. The population dynamics of P. pectinatus are predominantly controlled by

the size of the tuberbank in spring.

The light climate characteristics of the water layer are dominated by the
tripton fraction. This fraction accounts for at least 80% of the total vertical
attenuation coefficient (tvac) of (average over 1986 and 1%87) 2.9 m'. It is
concluded that fytoplankton (Nitzchia, Diatoma, Botryococcus, Scenedesmus,
Monoraphidium; in 1987 10 mg chlorophyll{a+b) nfs) is of only minor importance
with resepect to the total light attenuation.

A setrong correlation exists between seston ash-free dry weight and wind

force, but not between the latter and the chlorophyll(a+b) concentration. It is
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concluded that mainly the resuspension of sediments controls the light climate
characteristics of the water layer.

Periphyton attenuates maximally 80% of the light. It contains much inorganic
material (80% of its weight).

Laboratory experiments revealed that P. pectinatus clearly responds to different

daily ratio’s of high and low light levels.

The photosynthetic characteristics of fresh and old plant material, cultured
at high or low light levels and with or without tubers were established (P/I
curves). The laboratory data were used as the framework for a model quantitatively
simulating the growth and reproduction of P. pectinatus (model SAGAl). Effects of
microherbivory of Bithynia tentaculata (L.) and Lymnaesa peregra Mill. (both
potential inhabitante of Lake Veluwe) on perifyton densities and the growth of P.
pectinatus were studied under experimental conditions. The regults together with
a number of computer simulations suggest that realistic field densities of both
snail species in Lake Veluwe may cause a doubling of the macrophyte biomass within
3 years by their combined action.

Enclosure experiments in the lake suggest that preventing the rooting up of
sediments by fish, excluding phytoplanctivorous fish and the settlement of
resuspended sediments accounted for a considerable improvement of the light levels
(by a factor 1l.4). As a result, macrophyte biomass almost doubled in the
enclosures and the number of macrophyte species increased (P. pusillus L., Chara).

Computer simulations with SAGA suggest that the lowering of only the tvac

alone, tc a level of 1 m

{leaving the periphyton as it is, which is a very
pessimistic scenario) by means of gpecific management measures is feasible. This
would at least double the biomass of P. pectinatug in Lake Veluwe within 3 years
up to a level of 115 g afdw m2. The improved light conditions in spring are
believed to be favourable to other, sexually reproducing species {seedlings are
more susceptible to low light levels than tubers or turions because they lack
congiderable carbohydrate reserves). Therefore, this biomass estimate might be
too conservative. Simulations of the plant population dynamics of P.pectinatus at
low tvac’'s show that the resilience of the plant population increases. Adverse
effects on the tuber bank (e.g. grazing by Bewick’s Swan) are easily and quickly

balanced. It is calculated that at low tvac's (tvac 1 m '

and low periphyton
densities (10%-20% shading) the number of Swan that could be yearly sustained by
the predicted tuber biomasses in Lake Veluwe would at least be twice the present
number. Moreover, the use would be sustainable, which is not the case at the

moment (tuber bank is locally depleted now).
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Voor het toekomstige beheer zijn op basis van de uitgevoerde studie de volgende

aanbevelingen gedaan:

1. Verlaag de totale verticale extinctiecoefficient in het Veluwemeer tot deze

maximaal 1 m"! bedraagt.

2. Geef bij hat nastreven van het onder 1 gestelde prioriteit aan de vermindering

van het tripton.

3. Ga bij het nastreven van het onder 1 gestelde doel uit van een lokale
benadering, teneinde lokaal geastelda beheersdoelstellingen (soms veel
waterplanten, soms uitdrukkelijk geen waterplanten) na te kunnen streven (niet
overal evenveel waterplanten en soms i.v.m. recreatie helemaal gaen waterplanten).
{3a. In geval van een integrale benadering is een visie op de bestrijding van

waterplanten bij het voorgestelde beheer o.i. dringend gewenst)

4. Ga bij het nastreven van de gestelde eisen aan de vertikale
extinctiecoefficiént uit wvan weinig seizoensfluctuatie (=voorjaar, zomer en
herfst) in verband met

a) kansen op ontwikkeling van generatiaf vermeerderende socorten in het voorjaar
b) het zo0 lang mogelijk in stand houden van de vegetatie met het ocog op de
belangrijke structuurfunctie van de vegetatie voor de aquatische

evertebratenfauna.

5. Creéer t.b.v. de bovengestelde doelen luwtegebieden (t.a.v,

wind en golfslag) d.m.v. het horizontaal diversificeren van het oeverprofiel,
alsmede het in deze context optimaliseren van de voorkomende terrestrische (veel
windvang gedurende grote delen van voorjaar, zomer, herfst) en semi-terrestrische

(moeras) vegetatie (t.b.v. 4b).

6. Streaf t.b.v. Qe diversificering van de vegetatie ook naar een vertikale
diversificering. Verdiep lokaal. Geef kansen aan grotere nymphaeide groeivormen

en socrten.

7. Streef door 2 en 3 na te streven naar een perifytonbedekking die maximaal 10%-
20% licht wegneemt, waardoor voor de lokale populatie van de Kieine zwaan het
fourageren op de tubers van P. pectinatus duurzaam (gusgtainable) wordt op een
hoger niveau en de populatie dus sterk zal kunnen groeien in vergelijking met de

huidige situatie (met ongeveer een factor 3).
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8. Houd rekening met de tijdsconstantes van de verschillende proceszsen die de
ecosysteemcompartmenten en hun interacties beheersen (constantes belangrijk i.v.m.

de tijd nodig voor het bereiken van evenwichtssituaties, meestal zo‘'n 3 & ¢ jaar).

9. Integreer de bestaande kennis omtrent de invloed van wind (golfwerking),
bodemwoelende vis, planktivore vis, allelopathie op de lichtdoorlatende
karakteristieken van de waterlaag van het Veluwemeer teneinde tot een optimaal

beheersscenario te komen.

10. Ken in de oceverzone van het Veluwemeer kernfuncties toe aan deelgebieden

teneinde het optimaal nastreven van de beheersdoelstellingen in het kader van het
bevorderen van het voorkomen van door waterplanten gedomineerde ecosystemen

mogelijk te maken.



11

1.4 Wetenschappelijk kader: een conceptueel model als werkhypothese

In de vorige paragraaf is al aangegeven waarom het hanteren van een conceptueel
model van belang wordt geacht. We zijn uitgegaan van het model van Phillips et
al. (1978) zoals dat met enige toevoegingen in Van Vierssen et al. (1985) is
beschreven (Fig. 1.1). Het model beschrijft hoe het eutrofié&ringsproces ingrijpt
in het functioneren van een ondiep, door waterplanten gedomineerd zoet water, en

waarom dientengevolge de waterplanten uit het systeem verdwijnen.

eutrofiering
matige belastling b hoge belaating
mat nutrienten < | met mutrienten

v v

toename epifytengroet

groei en draadalgenmarten
> waterplantan, allekpatische fytoplanklonrermming
nemen rutrienten uit
Dodem &n water op l
¢ omvoldoende ficht voor
waterplant: verminderde fotosynthege
remming fytoplankton
daor allelopathische vermindarde rermatofprocice
stoffen an 3 door waterplenten,
concurrentia om afmame nuinentenconame ut water
nutrienten in water door  waterplanten
toenama fytoplanktongroes
troebel water,

vardore verslechtering
fichtklmaat waterplanten

L verdwijnen wateplanan,
domirantie fytoplankton

halder water

Fig. 1.1, Het conceptuele model van Phillips et al. (1978).

Het verdwijnen van waterplanten tijdens eutrofiéring is een relatief wvaak
gerapporteerd fenomeen. De Nie (1987) geeft een samenvattend overzicht voor Europa.
Ook in bijvoorbeeld de Verenigde Staten (Kemp et al., 1983; Hough et al., 1989) en
Augtralié (Cambridge et al., 1986; Silberstein et al., 1986) =zijn dergelijke
waarnemingen gedaan. Best et al. (1984) en Best (1987) leggen de relatie tussen
eutrofigéring en het verdwijnen van waterplanten voor respectievelijk de
Loosdrechtse en Loenderveense Plassen en de Maarsseveense Plassen.

In het algemeen wordt de toegenomen fytoplanktondichtheid en de daaraan

gekoppelde troebelheid van het water als belangrijkste oorzaak voor het verdwijnen
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van waterplanten gezien. Phillips et al. (1978) voegen hier echter twee factoren
aan toe: de uitschaduwende rol van het perifyton (alle dode en levende materiaal
dat op de waterplanten groeit of ingevangen is) en het wuitscheiden wvan
fytoplanktonremmende, allelopathische stoffen door de waterplanten. Op basis van
palaeclimnologische veldwaarnemingen en een laboratoriumexperiment veronderstellen
ze dat in eerste instantie niet het fytoplankton maar juist het perifyton reageert
op de tijdens het eutrofiéringsproces beschikbaar komende nutriénten. De
waterplanten scheiden namelijk allelopathische stoffen af die de groei van het
fytoplankton remmen. Pas ales het perifytondek zo dicht is geworden dat de
waterplanten niet voldoende licht voor fotosynthese meer ontvangen sterft de
vegetatie af. Pas dan neemt de fytoplanktondichtheid toe, de allelopathische
remming is immers opgeheven (Fig. 1.1}). Dit lijkt goed te passen bij de observatie
dat de omslag van waterplantendominantie naar fytoplanktondominantie vaak
plotseling plaatsvindt.

De aanwezigheid van allelopathische, de fytoplanktongroei remmende stoffen
in waterplanten is aangetoond (Wium-Andersen et al., 1982, voor kranswieren). Dit
zegt echter nog niets over de werking van dergelijke stoffen in het veld. Hootsmans
(1990a) geeft een kritisch overzicht wvan de literatuur op het gebied van de
allelopathie. Hij vond in het voorjaar allelopathische activiteit van P. pectinatus
vegetaties in het Veluwemeer: labincubaties met water uit die
vegetaties resulteerden in biomassareducties van 10 to 15%. Hootsmans & Breukelaar
{1990) rappotteren vergelijkbare effecten voor kranswiervelden in een tweetal
andere Nederlandse wateren. We mogen dus aannemen dat allelopathische activiteit
van hogere waterplanten een reéel fenomeen ie. Voor een gedetailleerder behandeling
van dit onderwerp verwijzen we naar Hootsmans (1990a).

De belangrijkste toevceging van Van Vierssen et al. (1985) aan het model van
Phillipe et al. (1978) is het identificeren van een mogelijk effect van
perifytonbegrazing docor bijvoorbeeld slakken, crustace&en en chironomiden.
Hootsmans & Vermaat (1985) vonden namelijk een stimulerend effect van
perifytonbegrazing op de groei van de waterplant. Verder voegden ze toe: (a)
concurrentie om anorganische koolstof (CO, en Hcos') tussen de algen in het
perifyton en de waterplant, gebaseerd op het werk van Sand-Jensen (1977) en (b)
de mogelijkheid dat fytoplanktonalgen de waterplanten allelopathisch kunnen remmen,
gebaseerd op Van Vierssen & Prins (1985). Fig. 1.2 vat de geamendeerde versie van

Van Vierssen et al. (1985) samen.
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eutrofiering
matige belasting - hoge belasting
met rutrienten - met rutrienten

! v

toenama epifytancroe
allelopatische fytoplarkionremmng
goel
> | waterplanten, w
nemen nutrienten it
bodem en water op Toename
perifytongrazers
volledige consumptia orvolledoe corsumptie
—*| extra perifytongroe extra penfytongroei
remming fytoplankton \JJ \lf
hosel sllslopathischie voldosnde licht en omoldoonde Iicht en
stoffen en koolstof voor waterplant koolstof voor waterplant
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rutrienten n water ‘J/ ‘b
voldoende remstofprodiktie onveldoende remstofproduktie
door watempiant door waterpiant
ondérdndding fytoplankton ondardniding fytoplankton
afnama helderheid water
toerame remstoffen fytoplank
teogen waterplanten
watemplanten verdwipen
helder water heider water N tia fytoplarkton
Fig. 1.2. Het conceptuele model van Van Vierssen et al. (1985), een

uitbreiding van het model van Phillips et al. (1978).

Beide conceptuele medellen incorporeren concurrentie om nutrié€nten en opgeloste
anorganische koolstof tussen waterplanten enerzijds en fytoplankton en perifyton
anderzijds. In dit onderzoek is er vanuit gegaan dat het belang van nutriénten en
koolstof althans voor de waterplanten relatief gering is vergeleken met de effecten
op het lichtklimaat. Waterplanten zijn in staat hun nutriénten grotendeels uit de
bodem te betrekken en de nutri&ntenconcentraties in de bodem =zijn in elk geval
hoger dan in het water (Brinkman & Van Raaphorst, 1986) en waarschijnlijk niet
beperkend. De hoeveelheid opgeloste anorganische koolstof die voor fotosynthese
beschikbaar is veronderstellen we niet direct beperkend omdat (a} er vrij veel
anorganische koolstof beschikbaar is (Brinkman & Van Raaphorst, 1986) en er niet
al te hoge pH waarden gemeten zijn (vergelijk paragraaf 1.7), en (b) het wvan P.
pectinatus hekend is dat ook bicarbonaat (HCO3W voor de fotosynthese gebruikt kan
worden (Sand-Jensen, 1983).

Het effect van perifytonbegrazing door bijvoorbeeld slakken kan gezien worden
als een zichzelf versterkende terugkoppeling. De waterplanten profiteren van de

slakken, maar de slakken hebben wellicht ook baat bij een toenemende hoeveelheid
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waterplanten. Waterplanten dienen ale substraat van voedsel, om eieren op af te
zetten en mogelijk als bescherming tegen predatie door vissen. Meer waterplanten
kan daarmee dus ook weer meer slakken betekenen, enzovoorts.Tijdens het
eutrofiéringsproces verandert in de meeste meren ook de visfauna. Er wordt
verondersteld dat de roofviapopulaties (van bijvoorbeeld snoek) in het troebeler
wordende water niet meer in staat zijn tot efficiénte predatie op planktivore
vissen (brasem, blankvoorn; zie voor een overzicht Hosper, 1989), zodat deze in
aantal toenemen (‘verbraseming’). Bijgevolg wordt het zooplankton door deze vissen
gedecimeerd en kan het fytoplankton in dichtheid toenemen. Het lijkt erop dat deze
veronderstelling en het hierboven behandelde conceptuele model elkaar aanvullen.
Het proces moet immers ergens beginnen. Waterplanten fungeren als paaiplaats voor
een roofvise als snoek. Het verdwijnen van waterplanten veroorzaakt dan in eerste
instantie de afname van de roofvispopulatie.

In dit onderzoek heeft de nadruk op de waterplanten gelegen. Veranderingen
in de visgemeenschap van ondiepe gegutrofiéerde meren zijn het onderwerp van andere
onderzoeksgroepen. Ze zullen in de discussie betrokken worden waar ze voor de
onderzoeksvragen van belang zijn, maar zijn slechts beperkt in het onderzoek

opgencmen.

1.5 Formulering specifieke onderzoeksvragen

Met de concrete hoofdvraag van het onderzoekscontract en het zojuist geschetste
conceptuele model als uitgangspunt zullen we nu een aantal specifieke deelvragen
formuleren. Hoofdthema is de betekenis van verschillende ecosysteemcomponenten
voor het lichtklimaat van de waterplanten, en de gevolgen voor de dynamiek en
samenstelling van die waterplantenvegetaties. De volgende onderzoeksvragen komen

in dit rapport aan de orde:

1. Beschrijf de levenscyclus van de dominante waterplantesoort Potamogeton
pectinatus in het Veluwemeer. Wat is de directe en indirecte invloed van het
heersende lichtklimaat en het historische verloop daarvan op deze
levenscyclus? Spelen aan veranderingen in het lichtklimaat gerelateerde

veranderingen in overlevingsstrategie van P, pectinatus een rol?



15

2. Welke componenten bepalen de totale lichtextinctie (‘uitdoving’) in de
waterlaag, wat is de seizoensdynamiek daarvan en welke milieufactoren zijn

hiervoor van belang?

3. Wat is de betekenis van het perifyton voor het lichtklimaat van de
waterplanten? Beschrijf de dynamiek van het perifyton en onderzoek de reéele

en potentiéle rol van perifytonbegrazing.

4. Wat is in het veld de relatieve betekenis van allelopathie en

perifytonbegrazing vergeleken met dat van planktivore vis en golfwerking?

S. Geef beheersadviezen veoor een herstel van de biomassa en soortenrijkdom wvan
de waterplantenvegetaties in het Veluwemeer op basis van een integratie van

het effect van verschillende factoren op de groei van waterplantenvegetaties.

1.6 Structuur van het onderzoek

Het onderzoek is rond de in de vorige paragraaf geformuleerde onderzoeksvragen
gestructureerd. Het onder dit onderzoekscontract vallende veldwerk in het
Veluwemeer werd =zoveel mogelijk gecoctirdineerd met het labwerk van andere
onderzoekers in de groep. Met name voor de enclosure-experimenten die in het kader
van onderzoeksvraag 4 zijn uitgevoerd is door de gehele groep intensief
samengewerkt, zowel gedurende de veoorbereidingsfase als tijdens de uitvoering.
Zoals reeds eerder is benadrukt, werd als uitgangspunt voor het onderzoek
een kwalitatief conceptueel model gehanteerd. Een belangrijk deel van de gegevens
is uiteindelijk verwerkt in een kwantitatief simulatiemodel {Hootsmana, 1590b). Dit
wil echter niet zeggen dat elk deelonderzoek slechts met het cog op het model
opgezet is. Niet elk aspect kon in evenveel detail opgenomen worden in het model
als het in het betreffende deelonderzoek geanalyseerd is. Hierom zijn per hoofdstuk
ook daaruit voortvloeiende specifieke conclusies betreffende het beheer opgenomen.
De algehele leiding van het onderzoek was in handen van Wim van Vierssen.
Tijdens de gehele contractperiode (januari 1986 tot en met december 1988) is Gerda
van Dijk verantwoordelijk geweest voor de dagelijkse gang van zaken. Zi} verzorgde
een eerste deelconcept van dit rapport. De definitieve verslaglegging is vervolgens
gedaan door Michiel Hootsmans, Jan Vermaat en Wim van Vierssen (thans: Department
of Environmental Engineering, IHE, Delft). Het technisch-wetenschappelijke werk is

vanuit de vakgroep Natuurbeheer tot januari 1987 gecodrdineerd door André
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Breukelaar, daarna door Ronald Gijlstra. In dit rapport wordt ook ingegaan op een
deel van het experimentele werk dat door Michiel Hootsmans en Jan Vermaat voor hun
promotieonderzoek aan de Landbouwuniversiteit is gedaan en dat in het kader van hun
huidige onderzoeksactiviteiten kon worden afgesloten. Verder zijn in de loop van
het project meerdere personen voor langere of kortere tijd werkzaam geweest op
basis van korte DBW/RIZA contracten, ze staan in bijlage 1 vermeld. Tenslotte heeft
een achttal studenten hun doctoraalonderzoek binnen dit project uitgevoerd, zie
evencens bijlage 1.

In Tabel 1.1 is samengevat welke onderwerpen in welke hoofdstukken behandeld
worden en welke onderzoekers voor elk hoofdstuk verantwoordelijk zijn. Harry Hosper
(DBW/RIZA) speelde een belangrijke rol bij het entameren van het onderzoek. Bram
bij de Vaate was voor het grootste deel van het onderzoek de projectleider vanuit

DBW/RIZA.

Tabel 1.1. Deelonderwerpen in het onderzosksproject ‘Licht en Waterplanten’ en de
vaerantwoordelijke onderzoekers.

hoofdstuk thema onderzoekers
2 levenscyclus P. pectinatus Hootsmans, Van Dijk, Van Vierssen,
Vermaat
3 gsestondynamiek en lichtklimaat Van Dijk, Vermaat
waterlaag
4 perifytondynamiek, effect op Van Dijk, Vermaat

lichtklimaat, effecten begrazing

5 experimentele manipulaties met Vermaat, Hootsmans, Van Dijk
seston, perifyton en vis-
activiteit in het veld:
enclosures

6 integratie effecten Hootemans
verschillende factoren op groei
P. pectinatus in een simulatie-
model

1.7 Beschrijving proefgebied: het Veluwemeer

Het Veluwemeer heeft een oppervlakte van 3249 ha en strekt zich uit van Harderwijk
tot Elburg. Het meer is ontstaan in 1957 na sluiting van de dijken om de nieuwe

polder Oostelijk Flevoland.
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De gemiddelde diepte varieert tussen 1.15 en 1.40 meter. In de zomer is het
streefpeil ongeveer 0.25 meter hoger. Het grootate gedeelte van het meer is ondiep.
Ongeveer 70% van de oppervlakte heeft een diepte die niet boven 0.90 meter uitgaat.
De overige 30% bestaat uit de vaargeul (6% van het coppervlak) met een gemiddelde
diepte van 3.70 meter en een gebied (24% van het totale oppervlak) met een
gemiddelde diepte van 2.0 meter. Grote delen van het meer zijn dus ale ondiep te
karakteriseren.

De bodem van het meer vertoont een ruimtelijk gevarieerd patroon. De geulbodem
beataat voornamelijk uit slib en klei, terwijl de ondiepere delen voornamelijk door
een zandig substraat gekenmerkt worden (Brinkman & Van Raaphorst, 1986).

Gedurende de eerste jaren na de aanleg was het water van het Veluwemeer erg
helder. In het meer kwam ock een redelijk grote verscheidenheid aan levensvormen
voor en de waterplantenvegetaties waren goed ontwikkeld (Leentvaar, 1961). In de
jaren die hierop volgden, verslechterde de waterkwaliteit echter aanzienlijk. Dit
was voornamelijk te wijten aan een grote belasting met nutriénten en organische
verbindingen. Vanaf 1970 volgde een lange periode, waarin een vrijwel permanente
bloei van de blauwalg Oscillatoria agardhii (Gomont) optrad (Berger & Bij de Vaate,
1983). Als belangrijkste oorzaak hiervoor werd de fosfaatbelasting uit de
rioolwaterzuiveringsinstallaties te Harderwijk en Elburg gezien. Tot aan 1972

2

bedroeg de fosfaatbelasting 5 gP m jaafq. Nadat de zuiveringsinstallatie te

‘Elburg een defosfateringstrap had ingebouwd en dit uiteindelijk ook in Harderwijk

1

gebeurde, daalde de belasting tot 1 ng'2 jaar ' (Brinkman & Van Raaphorst, 1986).

Grote effecten op het doorzicht en de bloei van de blauwalgen bleven evenwel
uit. Sinds 1979 wordt het Veluwemeer ‘s winters doorgespoeld met fosfaat- en

fytoplanktonarm maar relatief kalkrijk polderwater. De concentraties orthofosfaat

in het water daalden van 5-200 mg m >

0-50 mg nf3; Brinkman & Van Raaphorst, 1986). Uiteindelijk heeft dit geresulteerd

voor doorspoeling (1975-1981) tot waarden van

in een halvering van de fytoplanktonconcentratie en het doorbreken van de
permanente blauwalgen-bloei (Hosper et al., 1986). Hoewel een uitgebreide
gepubliceerde documentatie hierover ontbreekt, lijken de waterplanten zich sinds
1982 enigszins te herstellen. De levensgemeenschap als geheel moet echter nog
steeds als arm gekenschetst worden, gezien onder andere het gering aantal scorten
waterplanten en macrofauna.

Gedurende de onderzoeksperiode is een serie fysisch-chemische routinemetingen
gedaan. Rapportage over temperatuur- en lichtmetingen vindt plaats in hoofdetuk 3.
Het totaal-N gehalte schommelde tussen de 1 en de 2 mg 14, met uitschieters rond
da 3 mg 1'1 gedurende een stormperiode (1 september 1986). Totaal-P schommelde rond
de 0.1 mg 14, met uitschieters tot 0.3 mg 14, vergelijkbaar met de waarde voor

1985 in Hosper et al. (1986). Op basis van deze nutri&ntenconcentraties en een
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classificatie in Wetzel (1983) kunnen we het Veluwemeer als een eutroof meer
beschouwen. De pH van het meerwater lag gemiddeld tussen de 8 en 9, met wat hogere

waarden (tot 9.5) in juli 1986.
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2. De levenscyclus van Potamogeton pectinatus L.

2,1 Inleiding

Waterplanten komen van nature in de meeaste ondiepe wateren voor. De mate waarin
zulke wvegetaties zich ontwikkelen hangt van een aantal factoren af, zoals de
beschikbaarheid van voedingsstoffen en licht. Als een plant zich eenmaal ergens
heeft gevestigd dan is het natuurlijk ook nog zaak zich te kunnen handhaven. Soms
is groei gedurende het gehele jaar mogelijk, bijvoorbeeld in de tropen. Als de
plant dan inderdaad door kan blijven groeien, dan kan hij zo overleven. Anders
wordt het wanneer er gedurende het jaar een of meerdere perioden voorkomen waarin
het milieu niet geschikt is wvoor groei. Dan moeten er speciale voorzieningen
getroffen worden.

Zo‘n situatie is in de gematigde streken de winter. Maar ook een hete en
droge =zomer waardoor plassen opdrogen kan zo’n pericde zijn. Een andere
mogelijkheid is dat een soort zo dominant wordt dat andere {(tijdelijk) worden
verdrongen. In veel gevallen gaat een soort reeds vroeg in het seizoen, lang
voordat de calamiteit zich voordoet, tot voortplanting over om aan het naderende
‘gevaar’ te kunnen ontsnappen.

Gespecialiseerde overlevingsorganen lijken niet altijd nodig. In principe
zou een plant immers met alleen vegetatieve groei de winter in kunnen gaan. Onder
niet al te barre wintercondities zou veel plantemateriaal zonder speciale
aanpassingen de winter door kunnen komen en weer uit kunnen groeien in het
voorjaar. Dit gebeurt ook in veel gevallen in een zachte winter. Niet alle winters
zijn echter zacht. Er meceten dus altijd speciale maatregelen worden getroffen,
niet als uitzondering, maar als regel. Deze maatregelen bestaan uit het produceren
van overlevingsorganen. De belangrijkste vormen ziin zaden, tubers en turionen.

Zaden zijn in dit verband bijzonder omdat 2ij nieuwe combinaties wvan
genetische codes dragen die een populatie in staat stellen te reageren op een
veranderend milieu. Daardoor heeft de socort niet alleen een goede kans om
ongunstige perioden die voorspelbaar zijn (winter, droogte) door te komen maar
kan ook gereageerd worden op langduriger veranderingen wvan het milieu
(bijvoorbeeld klimaatsveranderingen). De meeste soorten waterplanten in brak water
produceren veel zaden, die beter tegen uitdrogen bestand zijn dan de vegetatieve
delen. Bekende genera met een zeer hoge zadenproduktie in dit scort milieu‘s zijn

Zannichellia, Ruppia, Althenia en Lepilaena. Ook sommige Potamogeton soorten

hebben een hoge zaadproduktie. Het type milieu waarin deze soorten voorkomen is
wat het zoutgehalte- en uitdrogingsregime betreft heel dynamisch. Het kan binnen

5-10 jaar geheel van karakteristiek veranderen. Uit onderzoek is gebleken dat door



22

selectie van zaden op zouttolerantie een aanzienlijke autecologische verandering
van het plantemateriaal te verkrijgen is t.a.v. de kiemingsecologie. Zo kan de
populatie zich, binnen zekere grenzen, telkens aanpassen aan het veranderende
bjiotoop.

Tubers en turionen zijn vegetatieve organen en bezitten dus dezelfde
genetische eigenschappen als de moederplant. In de literatuur wordt gesteld dat
een vegetatieve vermeerdering met tubers of turionen een goede
overlevingsstrategie is in een redelijk voorspelbaar milieu. Er wordt gesteld,
dat die populaties overblijven die het beste aangepast zijn aan de geldende lokale
omstandigheden. Bij niet te grote veranderingen in milieu kenmerken kunnen
populaties met andere eigenschappen deze populaties opvolgen. Omdat bij
generatieve voortplanting veel meer verschillende kenmerk combinaties ontstaan,
lijken zaden toch de beste oplossing bij plotselinge, relatief grote veranderingen
in het milieu.

Tubers zitten meestal ondergronds, het zijn opgezwollen internodien gevuld
met resgervestoffen (zie Fig. 2.1). Een goed voorbeeld van een socort met een

aanzienlijke tuberproduktie is Schedefonteinkruid, Potamogeton pectinatus L., de

dominante scort in het Veluwemeer.

Fig. 2.1. Tubers van Potamogeton pectinatus L. Type AR komt uit Yerseke, type
B uit het Veluwemeer, type C uit Egypte (uit: Vvan Wijk, 1989b).

Turionen zijn vegetatieve stengeldelen. Vaak lijken ze in uiterlijk op tubers,
maar ze ziin morfologisch totaal verschillend. Het zijn in feite zeer dicht op
elkaar staande bladkransen, gevuld met reservevoedsel (de internodielengte is <<

1 mm). Een plant als Hydrilla verticillata (L.f.) Royle is een goed voorbeeld van

een gsoort die zowel bovengrondse als ook ondergrondse turionen bezit (zie Fig.

2.2, ondergrondse turionen). Soorten die op onze breedtegraden voorkomen en
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eveneens met turionen overleven zijn Potamogeton crispus L., Utricularia spp. en

Ceratophyllum spp.

Fig. 2.2, Turion van Hydrilla verticillata (L.f.) Royle.

Weer andere soorten, bijvoorbeeld Nuphar lutea (L.) Sm. en Phragmites australis

{Cav.) Trin. ex Steud bereiden zich op de winter en het jaar daarop voor door in
de late zomer en het begin van de herfst reservestoffen op te slaan in de
wortelstokken. Hiervoor wordt ook materiaal uit de bovengrondse delen gebruikt,
wat natuurlijk mede bepalend is voor het afsterven van de bovengrondse bhiomassa.
In het voorjaar worden de reservestoffen in de wortelstok gebruikt om snel
uitlopen mogelijk te maken. Uiteraard is ook deze strategie alleen relevant in een
redelijk voorspelbaar milieu.

Afgezien van de differentiatie in morfologische structuur waarmee de scort
overleeft zijn ook de omstandigheden die van invloed zijn op de produktie en
kiemingfactivatie wvan deze structuren vaak verschillend voor verechillende
soorten. In Fig. 2.3 is de levenscyclus van een aantal soorten weergegeven evenals
de rol die verschillende overlevingsorganen daarin spelen.

Uit het bovenstaande blijkt dat niet alleen de groeikarakteristiek van de
volwassen plant bepaalt of een milieu geschikt is. Ook het antwoord op de vraag
of de gespecialiseserde voortplanting in dat milieu een regelmatige jaarlijkse
aantals— en biomassafluctuatie mogelijk maakt is van groot belang.

Rangezien liedere soort weer anders kan reageren op het aangeboden milieu‘
lijkt een onderzoek aan uitsluitend P. pectinatus wellicht niet de meest voor de
hand liggende weg om te komen tot een beheersstrategie waarmee in het Veluwemeer
weer scortenrijke vegetaties kunnen ontstaan. Toch is voor de benadering gekozen
om alleen deze dominante soort in een aantal aspecten aan een nauwkeurig cnderzoek

te onderwerpen. Het alternatief zou zijn om binnen de (beperkte) tijd van het
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onderzoek voor een aantal soorten een globale "niche" te defini&ren. De kans lijkt
hierbij groot dat uiteindelijk nog steeds teveel onzekerheden blijven bestaan om
zinnige aanbevelingen voor het beheer te kunnen geven. Onze verwachting is dat het

mogelijk moet zijn om met een dieper inzicht in de factoren die de

populatiedynamica van P. pectinatus bepalen ook meer algemeen geldige principes
te formuleren omtrent de lange en korte termijn gevolgen van beheersingrepen. Op
basis hiervan kunnen dan beheersscenarios voor de lange termijn worden ontworpen

die ook voor andere soorten hun vruchten zullen afwerpen.
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Fig. 2.3. Verschillende levenscycli van waterplanten (uit: Van Vierssen,
1990). .

In het algemeen kunnen we een aantal duidelijke fasen in de levenscyclus van een
soort onderscheiden. In Tabel 2.1 zijn enkele belangrijke fasen in de levensloop

van P. pectinatus opgesomd, alsmede de in deze fasen belangrijke geachte factoren.
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De waardering berust onder andere op de resultaten van Verhoeven (1975, 1979,
1980a, b), Van Vierssen (1982a, b, ¢), Van Wijk (1989%a) en Hootsasmans & Vermaat
{1990a}).

Wanneer we de afzonderlijke fasen nog eens langs lopen dan is daar het
volgende bij op te merken. De temperatuur is van algemeen belang, vanwege de
duidelijke invlced op allerlei fysioclogische processen. In het geheel van Tabel
2.1 wordt echter geen groot belang gehecht aan het exact bepalen van de invloed
van de temperatuur op de ontwikkelingen in de fasen die aangegeven zijn, omdat

andere verschijnselen van groter relatief belang worden geacht.

Tabel 2.1. Belangrijke fasen in de levenscyclus van P. pectinatus en de
vermoedelijk belangrijkste factoren die daarop van invloed zijn, en waarvan de
directe invlced bij voorkeur te kwantificeren is. Leeftijd = leeftijd van de
biomassa, een maat voor de conditie. I = relatieve belang van de factor, - = geen
voor de hand liggend groot belang.

factoren:
Fage daglengte temperatuur licht leeftija tuber
1. Kieming - XX - - Xx
propagule
2. Groei - X XXX - XX
kiemplant
3. Groei - X XXX XXX X
volwassen
Plant
4. Produktie XXX - X X -
overlevings-
organen
5. Afsterven - X X XX -
6. Winterrust - XX - - XX
propagule

Bij het kiemen van de tuber ligt het voor de hand te veronderstellen dat de factor
licht in de praktijk nauwelijks van invloed kan zijn omdat de tuber ondergronds
zit. Met de invlioed van de tuber wordt bedoeld dat de grootte wvan de tuber
wellicht wvan invlced is op het kiemen van de tuber (tijdstip en succes). Om
uiteindelijk tuberbanken met een verschillende grootteverdeling te kunnen
kwalificeren is hier wat aandacht aan besteed.

Bij de groei van kiemplanten is weer een invliced van de temperatuur

verondersteld, maar de factor licht wordt wvan groter belang geacht omdat de
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kiemplant in het voorjaar wel eens veel te lijden zou kunnen hebben van slechte
lichtcondities. Dit zou dus een bron van grote schade aan de populatie kunnen
zijn. Toch is de factor licht niet expliciet het onderwerp van studie van de
vroege groei geworden. De nadruk ie gelegd op het bestuderen van de invloed van
de reservestoffen uit de tuber op de groei van de jonge plant, uitgaande van de
veronderstelling dat het lichtklimaat limiterend zal zijn voor de fotosynthese.

De grecei en fotosynthese van de volwassen plant is voornamelijk in relatie
tot de factor licht bestudeerd. Ock hier speelt de temperatuur natuurlijk een rol.
Uit de literatuur zijn hierover gegevens bekend (Madsen & Adams, 1989; Vermaat &
Hootsmans, 1990b). Hieruit blijkt dat binnen het normale temperatuurtraject
gedurende het groeiseizoen in het Veluwemeer de effecten van de temperatuur op de
fotogynthese vrij beperkt blijven. Het werd dan ook belangrijker gevonden om
inzicht te krijgen in de invloed van verschillende lichtniveaus op de
fotogsynthetische karakteristieken wvan de plant. In een meer met een wisselend
doorzicht zal de vegetatie immers vooral hier mee te maken hebben. De invloed van
leeftijd betekent dat veroudering ook geacht wordt een rol te spelen, wellicht ock
neg eens samenhangend met het lichtniveau waaronder de vegetatie heeft gegroeid
(zie Hootsmans & Vermaat, 1990b). Verder werd het niet uitgesloten geacht dat de
vorming van tubers ook nog van invloed zou kunnen zijn op de fotosynthese en dus
op de groei van de plant.

De produktie van tubers en in het algemeen overlevingsorganen wordt volgens
de literatuur sterk bepaald door de daglengte. Er is op basis van een nieuwe
benadering van het begrip fotoperiode gepcogd meer inzicht in het verschijnsel te
krijgen. Afgezien van de daglengte is de invloed van het lichtniveau bij het
onderzoek betrokken door de relatie tussen de fotosynthese-instralingscurve en de
daglengte te bestuderen. De leeftijd van de plant werd van belang geacht vanwege
de veronderstelling dat planten die al veel tubers geproduceerd hebben
vermoedelijk sneller verouderen en wellicht daardoor minder nieuwe tubers
preduceren.

Het afsterven van planten is een belangrijk verschijnsel. Veelal wordt de
verandering in het weer (het 8seizoen; en impliciet wordt dan meestal de
temperatuur bedoeld) als belangrijkste oorzaak van het afsterven van vegetaties
gezien. Onze hypothese was dat de temperatuur in het Veluwemeer een veel minder
belangrijke rol speelt. Afsterven van de vegetatie begint hier namelijk al eind
juli - begin augustus (zie hoofdetuk 2.5) als de temperatuur nog maar weinig
veranderd is (zie hoofdstuk 3). De oorzaak van het afsterven lijkt dan ook gezocht
te moeten worden in de toestand van de biomassa, en dan voornamelijk in het aantal
tubers dat is geproduceerd. Dit aantal bepaalt in eerste instantie hoe hoog de

‘fysiologische’ leeftijd en dus de conditie van de plant im. Uiteindeliijk wordt
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dit allemaal door de factor licht gestuurd.

De winterrust van de tuber wordt vermoedelijk door de temperatuur gestuurd
{enforced dormancy), maar de invlced van de cuderplant op het al dan niet kunnen
kiemen is ook onderzocht.

Zoals reedes eerder is opgemerkt, zijn niet alle experimenten uitgevoerd in
het kader van de opdracht die door DBW/RIZA aan de LUW ie verleend. In Tabel 2.2
is te zien in welk kader, door wie en waar de verschillende studies =zijn

uitgevoerd die in dit hoofdstuk ter sprake zullen komen.

Tabel 2.2. Autecologische studies aan P.pectinatus. Onderwerpen, uitgevoerde
experimenten en betrokken onderzoekers. Plaats = paragraaf in dit hoofdstuk (MH
= M.J.M. Hootsuans, AM = A. Mathies, DS = D.F. Spencer, GvD = G.N. van Dijk, WvV
= W, van Vierssen, JV = J.E. Vermaat; LUW = Landbouwuniversiteit Wageningen, RWS
Rijkswaterstaat, ZWO = Stichting Zuiver Wetenschappelijk Onderzcek = NWO, USDA
United States Department of Agriculturae)

Onderwerp: Experiment: Onderzoeker FPlaats:
l.Dormancy en a. Veluwemeer GvD/WvV (RWS/LUW) 2.2
kieming b. Davis, CA, USA WvV (ZWO/LUW) 2.2
¢. Davis, CA, USA WvV/DS (ZWO/LUW/USDA) 2.2
d. Veluwenmeer GvD/MH/JV (RWS/LUW) 2.2
2.Vroege groei a. Davis, caA, USA WyV/AM (2WO/LUW) 2.3
3.Fotosynthese a. Wageningen MH/JV (LUW) 2.4
volwasgen b. Veluwemeer GvD/WvV (RWS/LUW) 2.4
plant
4.Groei in a. Veluwemeer GvD/WvV (RWS/LUW) 2.5
het veld
S.Produktie a. Davis, CR, USA WvV (ZWO/LUW) 2.6
overlevings- b. Wageningen WyV/GvD/MH (LUW/RWS) 2.6
organen c. Veluwemeer GvD/WvV (RWS/LUW) 2.5
6.Afsterven a. Wageningen WvV/GvD/MH (LUW/RWS) 2.6
b. Veluwemeer GvD/WvV (RWS/LUW) 2.5

2.2 Dormancy en kieming van tubers van P. pectinatus

2.2,1 Inleiding

Voortplantingsorganen zoals zaden en tubers kiemen bij een heel scala aan niveaus
van specifieke omgevingsvariabelen. Daarbij speelt de temperatuur een belangrijke
rol. Er zijn voorbeelden bekend van geslachten waarin het verspreidingspatroon van

de onderscheiden soorten op grote geografische schaal is te verklaren is op basis






