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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.
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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?
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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
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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
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van verschillen in de optimum kiemtemperatuur. Zo kiemen veel brakwatersoorten in

Zuid Europa bij een relatjef lage optimum kiemtemperatuur (10-12 °C) waardoor

kieming in de herfst optreedt, nadat regen de opgedroogde habitats weer met water

heeft gevuld. De maximale ontwikkeling van deze waterplanten heeft dan ook in de
winter plaate (zgn. winterannuellen). De brakwaterscorten die in Noord Eurcpa
voorkomen hebben om begrijpelijke redenen een hoge (20-24 °C) optimum
kiemtemperatuur. Dit voorbeeld laat =zien hoe belangrijk inzicht in de
kiemingsecologie kan zijn voor het begrijpen van verspreidingspatronen van soorten

{Van Vierssen, 1982a, b, c¢).

Tubers zijn ook gevoelig voor de temperatuur voor wat betreft hun kieming

(Van Wijk, 1989b). Het verschijnsel dormancy is belangrijk omdat het er voor zorgt

dat de nieuwe plant beschermd wordt tegen de heersende ongunstige omstandigheden

doordat de overlevingsorganen niet direct na hun vorming kunnen kiemen.

Bij dormancy onderscheiden we drie socorten:

1. Enforced dormancy. De propagule (voortplantingsorgaan) zou kunnen kiemen als
de uitwendige omstandigheden maar geschikt zouden zijn. Een voorbeeld van
enforced dormancy is het niet kiemen van zaden als de temperatuur nog te laag
is, terwijl de zaden in principe gereed zijn om te kiemen.

2. Induced dormancy. De propagule is door een bepaalde externe factor
geinduceerd om in een staat van innate dormancy te geraken.

3. Innate dormancy. De propagule is fysiologisch niet in staat te kiemen, hetzij
door specifieke eigenschappen van de zaadhuid, hetzij door de staat van de
kiem zelf. De propagule is in echte rust (deze kan tot 100 of zelfs 1000 jaar

duren).

Uit de literatuur (Van Wijk, 1989b} is bekend dat P. pectinatus vaak veel zaden
produceert. Er worden aan het begin van het seizoen echter zelden kiemplanten

aangetroffen afkomstig van zaden. De zaden van P. pectinatus lijken een sterke

innate dormancy te vertonen {Van Wijk, 1989b). De soort overwintert voornamelijk
met tubers. Zaden spelen waarschijnlijk een rol als "verzekering" tegen onverwacht
grote veranderingen in het milieu, waardoor tubers ook niet meer kunnen overleven.
In zo‘n geval zou de langlevende (persistente) zadenbank op termijn toch weer
uitzicht geven op rekolonisatie van de habitat.

Er is voor gekozen om de dormancy en kieming van tubers van P. pectinatus op

twee manieren te bestuderen. Enerzijds is in Davis, CA (USA) onderzocht wat er
onder laboratoriumcondities met tubers gebeurt wanneer deze van de wortelstok
worden losgemaakt en welke rol het contact met de plant speelt bij het al dan niet
kiemen van de tuber. Anderzijdse is met een aantal in het veld overwinterde tubers

een proef in het Veluwemeer uitgevoerd, waarbij het kiemen van de tubere door het
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jaar heen is gevolgd. De resultaten van dit laatst genoemde onderzoek staan

beschreven in 2.5.

2.2.2 Tubers en hun relatie met de plant

Waarom kiemen de tubers van P. pectinatus niet als ze nog aan de plant zitten? Het
antwoord lijkt voor de hand te liggen: omdat ze blijkbaar nog niet volgroeid zijn.
Maar als er tubers kiemen dan kiemen er zowel kleine als grote tubers. Er is sprake
van een tubergrootte verdeling in de tuberbank. Tubers kiemen blijkbaar niet zonder
meer wanneer een bepaalde grootte ie bereikt. Groeiend aan de plant passeren
sommige tubers een stadium (grootte) waarvan bekend is dat kieming op grond van die
kenmerken niet onmogelijk hoeft te z2ijn. Het 1lijkt daarom redelijk om te
veronderstellen dat het contact met de plant een vorm van “"enforced dormancy”
veroorzaakt, of, om in termen van de source-sink theorie te spreken: de "source”
(de plant) reguleert in dit geval de "sink™ (de tuber). De hypothese was dat het
contact met de "source", het fotosynthaat aanleverende bovengrondse weefsel, de
tuber in zo'n conditie houdt dat er geen kieming optreedt. Zo gauw het bovengrondse
weefsel verwijderd wordt (en uitlopende knopen onmiddellijk afgeknipt worden) zou
dit tot kieming van de tubers moeten leiden, ondanks het contact met het rhizoom.

De laboratoriumexperimenten werden uitgevoerd met planten waarvan bekend was
dat ze tubers gevormd hadden. Elke plant was opgekweekt uit een tuber in een aparte

pot. De planten werd verdeeld in drie groepen:

Bij groep (A) werd de bovengrondse biomassa verwijderd, het contact tussen het
aanwezige, ondergrondse rhizoom en de tuber werd in tact gelaten.
Bij groep (B) werden de tubers van de rhizomen verwijderd en ter kieming ingezet

Bij groep (C) werd geen behandeling toegepast.

De combinatie A-B is opgenomen in het proefschema om de mogelijkheid te onderzoeken
dat ook het rhizoom alleen (korte tijd) in staat is de dormancy in stand te houden.
Het experiment is om praktische redenen bij een vrij hoge temperatuur uitgevoerd
{25-27 °C).

Het resultaat was tamelijk verrassend. De tubers die een aantal dagen ervoor
van de rhizomen waren verwijderd (groep B) kiemden voor een deel vrijwel
onmiddellijk. Daarentegen kiemden de tubers die nog aan het rhizoom vastzaten
{(groep A) geen van alle. De rhizomen in groep A bleken nadat ze 17 dagen zonder
aanvoer van fotosyntaat hadden docorgebracht nog in een redelijk goede staat te

zijn. Ze waren in elk geval nog fysiologisch actief geweest, omdat er een
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opmerkelijke wortelhaarproduktie had plaatsgevonden in vergelijking met de rhizomen
van de planten van groep C (geen behandeling). De tubers aan de intacte planten
(groep C) waren eveneens geen van alle gekiemd.

In Fig. 2.4 is een aantal resultaten van de kiemproef met de losgemaakte
tubers (groep B) weergegeven. De twee temperatuurgroepen zijn samengevoegd. Uit
deze figuur is af te lezen dat er een negatief verband bestaat tussen het aantal
dagen dat het duurt voor kieming optreedt en het versgewicht van de tuber Er
bestond een negatieve correlatie {(helling = -2.6 mg dagq, r? = 0.18, p<0.005).

Deze resultaten suggereren dat grotere tubers al wat meer "af” zijn dan de kleinere

en zich al wat meer fysiologisch los hebben gemaakt van het rhizoom.

150
=
£
-+
-
Q
=
[ab
=]
&
@
ot
D
0
=
2
1 2 3 4 (-] [ 7 a e 10 11 1e 17
tijld sinds begin experiment
(dagen)
Fig. 2.4. Pe relatie tussen het aantal dagen tot het moment van kieming en

het versgewicht van de tuber (+ sd).

Uit Fig. 2.5 kan nog het volgende geconcludeerd worden. We zien, dat er een zwakke,
maar positieve correlatie lijkt te bestaan tussen het aantal tubers per plant en
het aantal tubers dat hiervan kiemt (helling = 2.7, r2 = 0.58, p<0.0l1). Omdat er
op een relatief groot aantal tubers altijd relatief meer kleine tubers aanwezig
zijn moeten we wel concluderen dat wanneer er veel tubers aan een plant zitten,
tubers eerder (ze zijn dan relatief klein) “"af" zijn. Met andere woorden, wanneer
er veel tubers zijn krijgt elke tuber relatief weinig fotosynthaten en is dus
kleiner wanneer hij is volgroeid; als er weinig tubers =zijn, gebeurt het
omgekeerde. De minimum tubergrootte waarop tubers in principe kunnen kiemen wordt
dus kleiner naarmate het aantal tubers dat is aangelegd groter wordt en naarmate

de tijd waarin het bovengrondse bladweefsel fotosynthetisch actief isa en de

tubergroei kan ondersteunen korter wordt. Mede gezien de conclusies over de P/I
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tubergroei kan ondersteunen korter wordt. Mede gezien de conclusies over de P/I
karakteristieken en de tuberproduktie (zie 2.6) lijkt dit een redelijke verklaring

voor de waargencmen verschijnselen.
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Fig. 2.5. Relatie tussen het aantal tubers gevormd per plant en hun
kiempercentage (+ sd).

2.3 De vroege groei van planten uit tubers

Om er achter te komen wat de bijdrage van de tuber aan de vroege groei van P.
pectinatug is werd het volgende experiment uitgevoerd. Gedurende 30 dagen is voor
twee grootteklassen wvan tubers (respectievelijk 36.4 * 3.2 en 130.7 t 21.0
(versgewicht en standaarddeviatie, in mg}) nauwkeurig gevolgd hoe de opbouw van
de biomassa van de jonge plant verliep. In 180 potten zijn tubers gepoot. Het
lichtregime was 16 uur met een lichtniveau van 250 yE m2 s, gevolgd door 8 uur
donker. De temperatuur was 28 °C (t 2 °C). Iedere dag zijn per grootteklasse 3
planten verzameld. De plant werd verdeeld in een aantal morfologische delen,
waarvan indien van toepassing de lengtes en in elk geval het gewicht bepaald werd.

In Fig. 2.6 is te zien wat er met het gewicht van de tubere gebeurt, wanneer
kieming en groei optreedt. Na een korte periode waarin cgenschijnlijk weinig lijkt
te gebeuren neemt het gewicht van de tuber sterk af. Het transport vanuit de tuber
naar de jonge scheut verloopt relatief sneller in de kleinere tubers dan in de
grotere. Na ongeveer 18 - 20 dagen wordt er geen reserve materiaal meer uit de

tubers naar elders getransporteerd.

Uit Fig. 2.7 is de relatieve bijdrage van de reservestoffen uit de tuber aan
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de groei van de eerste drie scheuten af te lezen. Uit deze figuur is ook af te
lezen wanneer de eerste scheut onafhankelijk begint te worden van de tuber. Dit

is na ongeveer 7 dagen voor de kleine tubers en 12 dagen voor de grotere tubers.

__ 100

X — kleine
tubers

E * grote

U 7S

= tubers

3

Q

2

& sof

3

]

L

m 25F

=

©

C

[y

©

0 L L
o 10 20 30
tijd sinds begin experiment {(dagen)
Fig. 2.6. Afname van tubergewicht (procentueel) na kieming en groei van jonge

scheut voor twee tuber grootteklasses.
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2.4 Fotosynthese van P. pectinatus onder verschillende omstandigheden

2.4.1 Inleiding

Basis voor de door een vegetatie ontwikkelde biomassa is de fotosynthese. Gegevens
over dit proces zijn dan ook nodig om de effecten van beschaduwing op een

vegetatie wvan Potamogeton pectinatus L. beter te kunnen begrijpen. Diverse

factoren beinvlceden de fotosynthese. In dit hoofdstuk is onderzocht hoe de
lichtreaponscurve van deze scort eruit ziet. Bovendien is bestudeerd welke
effecten het lichtniveau tijdens het opgroeien {(lichthistorie) en de leeftijd van
de plant hebben op de vorm van de lichtresponscurve.

Een mogelijk effect van tubervorming op de fotosynthese kon indirect worden
afgeleid uit een vergelijking van de fotosynthese karakteristiek van planten uit
het Veluwemeer die tubers vormden, met in het laboratorium gekweekte planten die
geen tubers vormden.

Dit hoofdstuk maakt gebruik van in het Veluwemeer gemeten fotosynthese
snelheden, alsmede van laboratoriumgegevens afkomstig uit Hootsmans & Vermaat

(1990b) .

2.4.2 Materiaal en methoden

2.4.2.1 Laboratorium

P. pectinatus werd in 1986 gekweekt uit tubers verzameld in een proefsloot op het

terrein van het Rijksinstituut wvoor Natuurbeheer op Texel. Er werden vier
lichtintensiteiten (200, 150, 100 en 50 uE m2 8°') en drie leeftijden (30, 70 en
120 dagen) gecombineerd tot in totaal 12 behandelingen. De temperatuur tijdens de
groeiperiode varieerde tussen 17 en 20 °C (dag-nacht verloop). De daglengte was
constant 16 uur.

Een tweede groep planten werd verzameld in het Veluwemeer in juni, juli en
augustus 1987. Dit materjaal werd direct ingezet in de fotosynthese
meetopstelling. De twee groepen zullen in het vervolg worden aangeduid als
respectievelijk ‘laboratorium’ en ‘veld’ materiaal.

De meetopstelling bestond uit een 100 1 aguarium waarin 3 horizontale perapex
meetbuizen, elk met een eigen circulatiepomp en zuurstof electrode. Het geheel
werd verlicht met een Philips HPIT lamp, waaronder een ondiep waterbad hing om de
meeste warmte te absorberen. De temperatuur tijdens de metingen was 19 + 1 °cC.

Er werd per replica gewerkt met de bovengrondse delen van 4-6 planten.
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Zuuretof en temperatuur werden elke 30 seconden gemeten met een datalogsysteem.
De lichtrespons werd gemeten voor 8 - 10 lichtintensiteiten, tussen 0 en 550 gE
m?el. Bicarbonaat concentraties werden verzadigend gehouden.

De gemeten zuurstofontwikkeling werd door middel van lineaire regressie
omgerekend naar een produktiesnelheid (ug 0, g'1 avdw minq). De verschillende
snelheden werden vervolgens gebruikt om een lichtresponscurve te construeren met
een non-lineair curve fit programma (Conway et al., 1970). Als model werd een
Michaelis-Menten hyperbool gebruikt. Dit model wordt veel gebruikt voor dergelijke
toepassingen, en blijkt op etatistische gronden meestal evengoed te fitten als
andere (ingewikkelder} modellen. Voor een verdere discussie van de gebruikte
methode wordt verwezen naar Hootsmans & Vermaat (1990b).

Als gevolg van het effect van de experimentele beschaduwing op de vegetatie-
ontwikkeling in het Veluwemeer was het niet mogelijk om in Jjuli en augustus
materiaal van alle vier lichtniveau’s te verkrijgen: de planten waren bovengronds

al grotendeels afgestorven.
2.4.2.2 Veld

In 1986 en 1987 werden perspex containers (0.3%0.3%0.3 nP) gevuld met
Veluwemeerwater en aangesloten op een vergelijkbaar meetsysteem als boven
beschreven. De containers stonden in het meer, op een diepte van 0.60 m.
Plantemateriaal werd uitgegraven en schoongespoeld; er is niet geprobeerd het
perifyton op de planten te verwijderen. Er werden zowel containers met als zonder
planten gebruikt. Het water in de systemen werd bij langdurige metingen na 12 uur
ververst met nieuw Veluwemeerwater. Om oververzadiging met zuurstof tegen te gaan
werd doorborreld met stikstof. Tijdens de metingen werd de instraling gemeten op
0.30 m diepte (bovenkant container).

In 1986 werd de zuurstofontwikkeling gemeten onder de lichtniveau’s 1 en 4;
in 1987 onder alle vier lichtniveau's {vcor de beschrijving van de lichtniveau‘s
en de proefopstelling in het Veluwemeer wordt verwezen naar 2.5.2.1). Het
plantemateriaal werd steeds geincubeerd onder de lichtomstandigheden waarbij het
was opgegroeid. Meerdere metingen per maand hebben betrekking op hetzelfde
materiaal (langdurige incubaties)}. In juli en augustus 1987 bleek er niet genceg
materiaal te vinden te zijn onder het hoogste schaduwniveau. In plaats daarvan
werd de zuurstofontwikkeling wvan materiaal afkomstig van de onbeschaduwde
vegetatie ook onder dit lichtniveau bepaald.

De gemeten zuurstofontwikkeling werd weer omgerekend naar een
produktieanelheid met behulp van lineaire regressie. De produktiesnelheid van het

plantemateriaal werd gecorrigeerd met de gemeten produktiesnelheid van het seston
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{(lichte en donkere flesmethode).

2.4.3 Rasultaten

2.4.3.1 Fotosynthese metingen in het laboratorium

De hier gepresenteerde resultaten zijn een samenvatting van Hootsmans & Vermaat
{1990b). Voor een meer gedetailleerde analyse wordt daar naar verwezen.

Uit analyses van chlorofyl-a gehaltes per gram blad bleek voor de
‘laboratorium’ planten een toename in dit gehalte bij een dalend lichtniveau
tijdens opgroeien {lichthistorie). Uitgerekend per totale bovengrondse biomassa
is deze toename minder. ‘Veld’ planten vertonen bij toenemende schaduwniveau’s in
juni een toename in chl-a gehalte van bladeren, maar in juli een afname.

In Fig. 2.8 en 2.9 staan de lichtresponscurven zoals die berekend konden
worden op basis van de gevonden gemiddelde waarden voor maximale bruto
produktiesnelheid Pm, de lichtintensiteit Km waar de bruto produktiesnelheid
gelijk is aan 0.5 * Pm, en de respiratie R. Uit beide figuren blijkt dat de
steilheid van de curven en de maximale niveau‘s afnemen met toenemende leeftijd
van de planten. Bovendien vertonen de ‘laboratorium’ planten een algemene daling
van de curve maxima bij een lagere lichthistorie. Dit is niet duidelijk voor de
‘veld’ planten.

Tweeweg ANOVA‘s per parameter leidden tot de volgende conclusies (steeds
P<0.05). Lichthistorie had bij de ‘laboratorium’ planten een significant effect
op Pm en Km. Voor de ‘veld’ planten was er alleen een effect op Km. Pm en Xm van
‘laboratorium’ planten namen af met afnemende lichthistorie. Km van ‘veld’' planten
nam dan Jjuist toe. Leeftijd had een significant effect op Pm en R bij
‘laboratorium’ planten, en op Pm en Km bij ‘veld‘ planten. De interactie tussen
beide factoren was alleen significant voor Pm bij ‘laboratorium’ planten.

Er kan geconcludeerd worden dat zowel een laag lichtniveau tijdens de groei
als een toenemende ouderdom de netto fotosynthese bij vrijwel alle

lichtintensiteiten sterk doet verminderen.
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2.4.3.2 Fotosynthese metingen in het veld

De gemeten chl-a waarden waren in juni en juli niet significant verschillend voor

de diverse lichtniveau’s.

Tabel 2.3. Netto produktiesnelheid (P, ug 0, g ! Apw min"') van P. pectinatus
(samen met het perifytomn), bij de vier verschillende lichtniveau’s.
Vergelijkingen zijn gemaakt tussen de diverse metingen per datum. Gemiddelden
met dezelfde letter zijm niet significant verschillend (P<0.05). I: gemiddelde
lichtintensiteit gedurende de meetperiode (uE m “ 8 '). De lichtniveau’s tijdens
opgroeien zijn aangegeven met 1 - 4.

1 2 3 4

Datum tijd I P I p2] I P I P
1986
16 juli 08:44-12:14 349 27.2b

08:44-15:14 381 24.8b

11:59-13:59 156
9.0a
17 juli 07:50-10:05 295 3.7a

12:41-15:31 417 5.8a
1987
17 juni 16:07-18:11 174 135.3c 129 30.0b 96 5.8a 47
38.8b
18 juni 08:50-10:25 93 133.7c €9 87.7b 51 35.5a 25
50.2a N
22 juli 09:09-09:49 121 25.5a 90 35.5a 67 49.3a 33
47.3a "

15:28~-16:58 97 17.5¢ 97 0.0ab 53 1.8b 26 =
1l1.3a "
23 juli 11:19-13:04 210 18.3b 155 21.0b 116 8.2b 57 -
22.8a

", planten van lichtniveau 1

Uit Tabel 2.3 wordt duidelijk dat in beide jaren de netto fotosynthese snelheid
van P. pectinatus terugloopt wanneer de lichtintensiteit tijdens de meting minder
wordt. Dit is natuurlijk wat verwacht kan worden. Met name in 1987 is het echter
ook duidelijk dat de lichtniveau's tijdens het opgroeien een rol spelen.
Bijvoorbeeld in juni: de fotosynthese onder lichtniveau 1 lijkt min of meer haar
maximum te hebben bereikt bij ongeveer 100 uE m? s'. Planten van lichtniveau 2
en 3 hebben bij deze lichtintensiteit echter een significant lagere
produktiesnelheid. Tegelijkertijd lijken planten van lichtniveau 4 zich wel te
hebben ingesteld op lagere lichtintensiteiten (hogere productiesnelheid dan bij
planten van lichtniveau 3}. In juli 1987 verschillen de gemeten produktiesnelheden
niet van elkaar, wat erop wijst dat ook dan de planten van de hogere

schaduwniveau's efficiénter omgaan met het beschikbare licht. In juli 1986 is van
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zo’n aanpassing echter niets te merken. Het verdwijnen van de vegetatie onder
lichtniveau 4 lijkt niet het gevolg van een direct effect van licht op de
fotosynthese: planten van lichtniveau 1 vertonen op 22 juli nog wel een positieve
netto produktie.

De sterke daling in produktiesnelheid op 17 juli 1986 ten opzichte van 16 juli
1986 kan niet veroorzaakt worden door de verschillen in lichtintensiteit tijdens
de meting. Het 1lijkt alsof het materiaal toch negatief beinvlced is door de
langdurige incubatie. Dit verschijnsel doet zich in juli 1987 ook voor (met name
lichtniveau 2, 3 en 4).

Behalve een effect van lichthistorie speelt ook de leeftijd van de planten
een rol. Gedurende het seizoen nemen de produktiesnelheden veel sterker af dan op
grond van de gemeten lichtintensiteiten tijdens de meting mag worden wverwacht.

De respiratie (Tabel 2.4) laat in 1986 een significant verschil zien tussen
lichtniveau 1 en 4. In 1987 is zo‘n trend van afnemende respiratie met afnemende

lichtinteneiteit niet aantoonbaar.

Tabel 2.4. Respiratiesnelheden van P. pectinatus (im pg O, g'1 ADW min!, met het
perifyton). Gemiddelden per datum met dezelfde letter zijn niet significant
varschillend (p<0.05). De lichtniveau’s tijdens het opgrceien zijn aangegeven
met 1 - &.

1 2 3 4

Datum

1586

16 juli 23.2p 4.8a
17 juli 21.3b 3.3a
1987

18 juni 13.7a 5.2a 2.7a 11.7a¥
22 juli 8.5a 7.0a 7.3a 7.0a

" planten opgegroeid bij lichtniveau 1.

2.4.4 Discussie en conclusies

Als de twee figuren met lichtrespons-curven worden vergeleken, dan lijken de twee
groepen planten (’'laboratorium’ en ‘veld’) een vergelijkbare fotosynthese
karakteristiek te vertonen. Beide groepen reageren op veroudering met een daling
van de fotosynthesesnelheid. Het belangrijksete verschil is te vinden in de reactie
van de ‘veld’ planten op een lagere lichthistorie: die vertonen dan een stijging
in Km, terwijl alleen een daling (zoals bij de ‘laboratorium’ planten} een
redelijke fotosynthesesnelheid bij een lagere lichtintensiteit en een constante

Pm kan garanderen.
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Een mogelijk belangrijk verschil tussen de twee populaties is dat de
‘laboratorium’ populatie geen tubers vormde, en de ‘veld’ populatie wel. Er zijn
uit laboratorium experimenten (Van Vierssen et al., in voorb.} aanwijzingen dat
tubervorming leidt tot een hogere Km. Als dit een sterk effect is, zou het de
verlaging in Km door afnemende lichtniveau’s (‘laboratorium’ planten) teniet kunnen
doen (‘veld’ planten). Een hoge XKm bij een constante Pm leidt tot een verhoging
van het licht compensatie punt, en dus tot een verkorting van de daglengte waarin
de vegetatie een positieve netto produktie heeft. Rangezien tubervorming wordt
gestimuleerd door verkorting van de fotosynthetische periode, is dit een
zelfversterkend proces. Dit kan verklaren waarom de vegetatie onder lichtniveau
4 in juli al was verdwenen, terwijl planten opgegroeid onder onbeschaduwde
omstandigheden, onder lichtniveau 4 nog steeds een positieve produktie hadden.

De in het veld vastgestelde respiratie en produktiesnelheden lijken in het
algemeen niet erg te passen bij de lichtresponscurven zoals die in het laboratorium
voor de ‘veld’ planten werden gemeten. Een verklaring hiervoor is niet gemakkelijk
te geven, maar te vrezen valt dat het aantal replica metingen in het veld niet
afdoende was om de gemiddelde snelheden in het veld gegeven de grote variatie
redelijk te schatten. De in het laboratorium waargencmen effecten wvan leeftijd
blijken echter ook uit de veldwaarnemingen. Het in het veld gemeten lichthistorie
effect was in het laboratorium niet erg duidelijk.

De conclusies zijn met name gebaseerd op de laboratorium resultaten. Blijkbaar
past P. pectinatus zich bij veranderende lichtomstandigheden niet aan via
drastische veranderingen in de fotosynthese karakteristieken. De veranderingen die
plaats vinden, bijvoorbeeld in chl-a gehaltes, hebben nauwelijks een positief
effect. Mogelijk kan de soort zich dit veroorloven omdat in niet al te diepe
wateren het grootste deel van de biomassa snel kan worden geconcentreerd bij het
wateroppervlak (hoge lichtintensiteiten, ook in troebel water met veel perifyton).
Voorwaarde is dan wel, dat er voldoende tuberreserves aanwezig zijn om het
wateroppervliak te bereiken. Bij afnemende fotosynthetische periode wordt de
tubervorming gestimuleerd (zie 2.5 en 2.6), maar 1lijkt tegelijkertijd de
fotosynthese negatief te worden beinvloed. Het groeiseizoen wordt verkort. Beneden
een bepaalde minimale lichtintensiteit treedt de daling in fotosynthese snelheid
20 8nel op, dat er niet voldoende tuberbiomassa meer kan worden aangelegd: de
vegetatie zal dan verdwijnen. De huidige situatie in het Veluwemeer is gezien deze
resultaten nog steeds ‘helder’ genoeg om het overleven van een behoorlijke
vegetatie mogelijk te maken. PaB bij lichtniveau 4 is overleven duidelijk
onmogelijk geworden.

Behalve licht heeft ook leeftijd een negatief effect. De twee factoren

versterken elkaar. De sterke daling in de fotosynthese snelheid bij oudere planten
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kan leiden tot ernstige weefpelschade (respiratie tekorten) en zo de snelle
verdwijning wvan de vegetatie door golfafslag aan het einde wvan het seizoen

verklaren.
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2.5 Biomassa fluctuaties van P. pectinatus in het Veluwemeer

2.5.1 Inleiding

Op de breedtegraad waarop dit onderzoek zich heeft afgespeeld (52° NB), vertonen

veel plantesoorten een duidelijk seizoensgebonden groei patroon. Van Wijk (1588)

stelde vast dat P. pectinatus in het Veluwemeer een &é&njarige levenscyclus heeft:
in het voorjaar neemt de groei een aanvang, de grootste biomassa treffen we in de
(na)zomer aan en in de herfst is de vegetatie weer grotendeels afgestorven. De

overleving van P. pectinatus gedurende de winter hangt in het Veluwemeer

voornamelijk af van de tubers. Er worden ook veel zaden geproduceerd, maar het
belang van zaden voor de jaarlijkse regeneratie wordt door Van Wijk {1988) minimaal
genoemd.

In Fig. 2.10 is in een diagram de jaarlijkse cyclus van P. pectinatus in het
Veluwemeer schematisch weergegeven. In de binnenste cirkel wordt het verloop in
de omvang van de tubervoorraad, de zgn. tuberbank, weergegeven. De tuberbank is
hier gedefinieerd naar analogie van de definitie voor een zaadbank fGrime, 1979)
als het aantal levensvatbare tubers dat aanwezig is in het sediment van een

habitat. Volgens deze definitie behoren reeds gekiemde tubers niet meer tot de

tuberbank.
LENTE
——
g;kthg
WINTER
ZOMER
begrazing
doar kieine zwaan
tubarvorming
HERFST
* tyher
boven -en ondergrongdse biomassa
Fig. 2.10. Diagram van de jaarlijkse levenscyclus van P. pectinatus in het

Veluweneer. De binnenste cirkel representeert het verloop in oavang
van de tuberbank; de buitenste cirkel het biomassa verloop van de
vegetatie (uit: Van Dijk & Van Vierssen, in druk).
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In het voorjaar verdwijnen er tubers uit de tuberbank vanwege kieming. De vegetatie
begint dan te groeien. De biomassa ontwikkeling van de vegetatie (bovengrondse
delen en ondergrondse delen zonder de tubers) wordt weergegeven in de buitenste
cirkel van Fig. 2.10.

De tuberbank wordt tijdens het vegetatieseizoen weer aangevuld met nieuw
gevormde tubers. Gedurende de herfst en de winter kan de omvang wvan de nieuw
aangelegde tuberbank in het Veluwemeer gereduceerd worden door begrazing door de
Kleine zwaan (Cygnus bewickii Yarr.) die in najaar en winter in grote aantallen
in het Veluwemeer voorkomt (Hoejenbos & Oonk, 1988).

Kennie van de factoren die de vorming en de aantalsfluctuaties van de tubers
bepalen is wvan belang indien we iets willen begrijpen van de jaarlijkse
ontwikkeling van de vegetatie. Uit de literatuur is bekend dat in het algemeen de
lengte van de zgn. fotoperiode van groot belang is bij de produktie wan
overlevingsorganen (Chambers et al., 1985; Spencer & Anderson, 1987). Deze invloed
van de fotoperiode wordt in verband gebracht met een fytochroom-respons van de
plant. Dit is een pigment dat nog op zeer geringe lichthoeveelheden kan reageren
met een chemische reactie. Meestal blijkt een korte fotoperiode te resulteren in
een optimale tuber produktie. Spencer & Anderson (1987) stelden vast dat een korte
dag ook bij P. pectinatus aanleiding gaf tot een hoge tuberproduktie.

Naast het begrip fotoperiode gebruikten Chatterton & Silvius (1979) het begrip
fotosynthetische periode. Deze hebben zij omschreven ale het deel van de
fotoperiode waarin de hoeveelheid beschikbaar licht voor de plant voldoende is
voor een netto positieve fotosynthese snelheid. Voor P. pectinatus gaat het hier

2 gl {Hootsmang & Vermaat, 1990b). De lengte

om lichtintensiteiten boven de 30 yE m’
van de fotosynthetische periode wordt dus mede bepaald door het lichtniveau dat
wordt aangehouden bij de ‘meting’ ervan. Het 1lijkt erop dat de lengte van de
fotosynthetische periode voor P. pectinatus juist wordt hepaald door relatief hoge
lichtintensiteiten (200 uE m2 54; Van Vierssen, ongepubliceerde gegevens).

Uit de resultaten van een laboratorium experiment (Van Vierssen et al., in
voorb.; zie ook hoofdstuk 2.6) blijkt dat naast de fotopericde ook de

fotosynthetische periode bij P. pectinatus een rol speelt bij de tubervorming. In

het kader van het onderzoek in het Veluwemeer is deze informatie van belang, omdat
de beinvloeding van het lichtklimaat door de waterkwaliteit ook gevolgen heeft
voor de door de plant waargenomen fotosynthetische periode en dus wellicht ook
voor de tuberproduktie.

Bij het toenemen van beschaduwing (bijvoorbeeld door algenbloei, of door
versterkte resuspensie van bodemmateriaal) wordt de gemiddelde dagelijkse instra-
ling die de waterplant bereikt verlaagd. Bovendien wordt de daglengte bij een

bepaalde lichtintensiteit beinvloed. Dit laatste aspect wordt geilllustreerd in
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Fig. 2.11. Uit deze figuur kan direct afgelezen weorden wat bij een bepaalde
lichtintensiteit de daglengte is op 21 juni op een breedte van 52° NR (Veluwemeer)

voor verschillende beschaduwingspercentages.

20

fotosynthetische periode {uren)

C 80 160 240 320 400

tichtintensiteit (LE m™@ s™

Fig. 2.11. De daglengte voor verschillende lichtintensiteiten en bescha-
duwingspercentages op 21 juni voor het Veluwemeer hij gemiddelde
Nederlandse weerscondities (uit Van Dijk & Van Vierssen, in druk).

Belangrijk is op te merken dat daglengtes gemeten voor hogere lichtintensiteiten
sterker negatief door beschaduwing beinvloed worden dan die voor lagere
lichtintensiteiten. Dat betekent dat de fotoperiode (daglengte bij een zeer lage
lichtintensiteit) nauwelijks door beschaduwing beinvloed wordt, de fotosynthetische
periode daarentegen aanzienlijk.

In Fig. 2.12 zijn in een diagram de veronderstelde onderlinge relaties tussen

de tuberbank en de biomassa ontwikkeling wvan een P. pectinatus vegetatie

weergegeven samen met de mogelijke invloed van het lichtklimaat hierop.

Er zijn twee verschillende lichteffecten onderscheiden nl. een effect op de
biomassa-vorming van de vegetatie via de fotosynthese (relatie 1) en een effect
op de kwaliteit en omvang van de tuberbank (relatie 2}. Verder is er een relatie
onderscheiden tussen kwaliteit en omvang van de tuberbank en de vegetatie -
ontwikkeling aan het begin van het seizoen (relatie 3). Als laatste is er een
relatie onderscheiden tussen de hoeveelheid aanwezige biomassa tijdens het
vegetatieseizoen en de kwaliteit en omvang van de tuberbank (relatie 4). Immers,
het aantal tubers dat geproduceerd kan worden is mede afhankelijk van de
beschikbare hoeveelheid koolhydraten, vastgelegd door de fotosynthetisch actieve
Plantedelen., Dat zou kunnen betekenen dat bij een geringe beschikbaarheid van

koolhydraten er minder tubers gevormd worden. De gevormde tubers zouden ook minder
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koolhydraten kunnen bevatten {kleiner of ‘wateriger’ worden). Dit kan dan weer
gevolgen hebben voor de biomassa ontwikkeling in het volgende vegetatieseizoen.
De groei van de kiemplant is namelijk positief gecorreleerd met de grootte van de
tuber (Ozimek et al., 1986; Spencer, 1987; Vermaat & Hootsmans, 19%0a). Er is dus
sprake van een complex geheel, waarin wverschillende lichtgestuurde mechanismen

tegelijkertijd een rol kunnen spelen.

Kerning licht
3
1
uberpank biomassa vgn
de vegetatie

N

productle

2
licht

Fig. 2.12. Diagram van de onderlinge relaties tussen de tuberbank en de
biomassa ontwikkeling van een P. pectinatus vegetatie en de
mogelijke invloed van het lichtklimaat.

Samenvattend kunnen we concluderen dat het voor een P. pectinatus vegetatie goed
mogelijk is dat bij een verslechtering van het lichtklimaat de tubervorming en
hiermee de omvang van de overwinterende tuberbank beinvliced wordt. Dit zou
betekenen dat de hoeveelheid gevormde biomassa in een bepaald seizoen niet alleen
van de lichtcondities c.g. waterkwaliteitscondities in dat betreffende seizoen
afhangt, maar eveneens van de waterkwaliteitscondities in het vorige of wellicht

zelfs in meerdere voorafgaande seizoenen.

Bovenstaande heeft geleid tot de volgende onderzoeksvragen:

1. Wat is de invloed van het lichtklimaat op de biomassa ontwikkeling van een

P. pectinatus vegetatie?

2. Wat is de invloed van het lichtklimaat op de produktie van tubers van P.

pectinatus ?

3. Wat is de invloed van de biomassa van de vegetatie op de omvang van de

tuberbank van P. pectinatus ?
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4. Is een tuberbank een-~ of meerjarig ?

5. Wat zijn de regeneratie potenties van P. pectinatus vegetaties die onderworpen
zijn geweest aan de experimentele beschaduwingsniveaus en wat is daarbij de

invloed van de omvang van de tuberbank?

2.5.2 Materiaal en methode
2.5.2.1 Proefopstelling en proefopzet

In het voorjaar van 1986 werd begonnen met een veld experiment in het Veluwemeer
dat 3 jaar zou gaan duren. Er werden 4 verschillende lichtcondities wvoor de
waterplanten gecreéerd d.m.v. kunstmatige beschaduwing. In een homogene P.
pectinatus vegetatie (binnen een gebied van ca. 100*100 nF) werden raamwerken van

2 elk. Deze 12

steigermateriaal geconstrueerd boven 12 oppervlakken van 10+10 m
experimentele gebieden representeerden 4 lichtcondities met elk 3 herhalingen. De
behandelingen werden uitgelegd in een blok schema: 3 groepen schaduwkooien, elk
bestaande uit replica‘s van de vier behandelingen. De groepen zijn in Fig. 2.13

aangegeven met de romeinse cijfers I t/m III.

serie A serie A

serie A

Fig. 2.13. Schema van de experimentele opstelling in 1986.

Bij het bhegin van het experiment, half april 1986, werden over 9 van de 12

raanmwerken netten gespannen (Agroflor). Hierbij werd respectievelijk 26%, 45% en
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73% van het op het wateroppervlak invallende licht weggenomen, zonder dat de
samenstelling van het lichtspektrum werd beinvloed (de netten fungeerden dus als
zgn. "neutral density filters"). De netten op de raamwerken bevonden zich ca. 1.20
m boven het wateroppervlak en aan de zijkant van het raamwerk liepen de netten door
tot ca. 0.20 m boven het wateroppervlak. Op deze wijze werd zijdelingse directe
lichtinstraling onder de raamwerken voor een belangrijk deel voorkomen. In het
vervolg zijn bovengenoemde schaduwpercentages aangeduid als lichtconditie 2, 3 en
4. De overige 2 raamwerken werden niet met netten overspannen. Deze dienden als
bilanko, in het vervolg aangeduid als lichtconditie 1. Het Veluwemeer water kon
overal vrij onderdoor stromen. Daarom wordt verondersteld dat eventuele effecten
op de vegetatie-ontwikkeling veroorzaakt door de bestaande troebelheid van het
water enfof door allelopatische interactie (Hootsmans, 1990) voor alle
behandelingen gelijk waren. Het experiment uit 1986 wordt hierna aangeduid als

"Serie A".

serie BB

serie BO

Fig. 2.14. Schema van de experimentele opstelling in 1987.

In april 1987 werden 8 van de 12 raamwerken op dezelfde wijze overspannen met
netten zoals dat in 1986 gebeurd was (groep I en II, samen aangeduid als "Serie
BB"). De overige 4 raamwerken (groep III) werden niet meer overspannen met netten
("Serie BO"). De situatie is aangegeven in Fig. 2.14.

In april 1988 werden de 12 raamwerken in het geheel niet meer met netten overspan-
nen. Deze situatie wordt geillustreerd in Fig. 2.15. In 1988 =zijn twee
bemonsteringsseries onderscheiden, nl. "Serie CB" en "Serie CO". De monsters van
gserie CB zijn verzameld bij de raamwerken die in 1987 beschaduwd waren (groep I

en II; de serie BB uit 1987). De monsters van serie €O zijn verzameld bij de
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raamwerken die in 1987 niet beschaduwd waren (groep III; de serie BO in 1987).

1 2 1 2
f Il
4 3 4 3
serie CB serie CB
1 2
I
4 3
serie CO
Fig. 2.15. Schema van de experimentele opstelling in 1988,

De verschillende groepen schaduwkooien hebben dus in de tijd een verschillende
opeenvolging van lichtregimes gekend. Door deze proefopzet kon het herstelproces
van een vegetatie na een periode van beschaduwing worden bestudeerd. In Tabel 2.5
is het volledige proefschema samengevat, waarbij voor de verschillende geries is
aangegeven wat de betekenis van de verschillende seriecodes 1is en welke

vraagstelling er aan ten grondslag lag.
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Tabel 2.5. Proefschema van de verschillende behandelingen. Voor de verschillende
series is de bijbehorende behandeling (wel of geen beschaduwing), de historie en
de vraagstelling vermeld.

Serie Behandeling Historie Vraagstelling
A schaduw Veluwemeer condities - invloed van het lichtklimaat op de groei en ontwikkeling
1986 van P. pectinatus
- invloed van het lichtklimaat op de tuberinductie en
tuberproduktie

- invioed van de tijdens het vegetatieseizoen gevormde biomassa
op de tuberproduktie c.q. tuberbank

88 schaduw 1 vegetatieseizoen - invioed van het lichtklimaat en de tuberbank op de groei
1987 met schaduw en ontwikkeling van P. pectinatus tijdens het

vegetatieseizoen

BO geen 1 vegetatieseizoen - vastleggen van de regeneratiepotenties van een vegetatie die
1987  schaduw met schaduw 1 jear bij verslechterde lichtcondities gegroeid heeft, bij
een lichtklimaatsverbetering

C8 schacum 2 vegetatieseizoenen - invioed van de tuberbank op de groei en ontwikkeling van
1988 met schaduw P. pectinatus

- vastleggen van de regeneratiepotenties van een vegetatie
die 2 jaar bi] verslechterde lichtcondities gegroeid heeft,
bij een lichtklimaatsverbetering

co geen 1 vegetatieseizoen - vastleggen van de regeneratiepotenties van een vegetatie
1988  schaduu met schacms, gevolgd die na 1 jear bij verslechterde Lichtcondities gegroeid te
door 1 zonder hebben, nu voor het tweede opeenvolgende jaar bij verbeterde

Lichtcondities staat

2.5.2.2 Monstername en verwerking

Gedurende het vegetatieseizoen van 1986 is de waterplantenbiomassa elke 2 tot 4
weken bemonsterd. Per schaduwkooi zijn 4 & 5 monsters genomen. Voor een random
bemonstering werd ieder raamwerk d.m.v. een cobrdinatensysteem verdeeld in 100

genummerde vakjes van elk 1 m®

. Voorafgaand aan de eerste bemonstering van het
eerste onderzoeksseizoen is met behulp van een lotingtabel bepaald welk vakje op
welk tijdstip tijdens de totale duur van het experiment bemonsterd zou worden.
Per monstername werd een oppervlak van 0.16 m? tot een diepte van ca. 0.30 m
gemongsterd met een bodemhapper. Zowel het bovengrondse als het ondergrondse plante-
materiaal werd zo verzameld. Het gehele monster werd vervolgens gezeefd [maaswijdte
van de zeef: 2 mm). Het verzamelde materiaal werd in het laboratorium schoon
gespoeld en verdeeld in bovengrondse delen (deze fractie bestond uit stengels,

bladeren, bloeiwijzen en vruchten), ondergrondse delen {(wortels en rhizomen) en

tubers. Per monster werd ook het aantal tubers geteld. Elke fractie wexrd gedroogd
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{24 uur bij 105 °C) en vervolgena na weging verast (2 uur bij 520-540 °C) en
opnieuw gewogen. Op deze manier werd het asvrijdrooggewicht (in het vervolg
aangeduid met ADW) bepaald.

Tijdens het vegetatieseizoen van 1987 werd serie BB acht maal bemonsterd (per
bemonsteringsdatum vijf herhalingen per schaduwkooi) en serie BO vijf maal (10
herhalingen per schaduwkooi). In april en juli 1988 werd de vegetatie van serie CB
bemonsterd, in juli 1988 ook de vegetatie van serie CO. Per schaduwkooi werden in
de serie CB vijf en in de serie CO 10 monsters genomen. Zowel in 1987 als in 1988

werd dezelfde bemonsterings—- en verwerkingsmethode toegepast als in 1986.

2.5.2.3 Tubervitaliteitsexperiment

Om te kunnen nagaan in hoeverre de tuberbank van P. pectinatus in het Veluwemeer
een- of meerjarig is werd een tubervitaliteitsexperiment uitgevoerd. In maart 1987
werden in het Veluwemeer bij de experimentele opstelling 100 tubers verzameld. Deze
tubers werden verdeeld over 5 zakjes wvan nylon gaas (20 tubers per zakje).
Vervolgens zijn deze nylon zakjes met tubers zo snel mogelijk na het verzamelen {(om
eventuele schommelingen in temperatuur zo klein mogelijk te houden) in de bodem
ingegraven. Dit gebeurde in de buurt van de proefopstelling op een gemarkeerde
locatie op een diepte van ca. 5 cm. Vanaf half mei is elke 4 weken 1 monster
{zakje) verzameld. Het aantal niet-gekiemde tubers werd geteld. Indien bij een
tuber nieuw gevormd plantemateriaal herkenbaar was, werd de tuber als gekiemd
beschouwd.

De niet-gekiemde tubers werden overgebracht naar het laboratorium en geplant
in een klei~-zand mengsel bij een watertemperatuur wvan ca. 15 °C. De

lichtintensiteit was 200 uE m? g’

met een fotoperiode van 16 uur licht, gevolgd
door 8 uur donker. Uit eerdere experimenten was bekend dat bij deze omstandigheden
de kieming vrijwel altijd maximaal was (Hootsmans en Vermaat, mond. med.). Twee
weken nadat de tubers in het laboratorium waren geplant werd opnieuw het aantal

gekiemde en niet-gekiemde tubers geteld.

2.5.2.4 statistische analyse

In alle gevallen werden de monsters van de verschillende schaduwkooien per
beschaduwingsniveau samengenomen in de analyse. De gegevensbestanden werden
statistisch geanalyseerd met een twee-weg variantie analyse (ANOVA) voor tijds- en

beschaduwingseffecten. Alvorens de toetsen zijn uitgevoerd werd eerst nagegaan of
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de residuen van de data uit het ANOVA mcdel normaal verdeeld waren met een homogene
variantie. Meestal was daarbij een log,, transformatie nodig. Bij ratio’s werd een
arcsinus transformatie op de wortel van de getallen uitgevoerd. Bij alle
statistische analyses is een overschrijdingskans van 5% gehanteerd. Als er sprake
was van een significant beschaduwingseffect en/of van een significante interactie
tussen tijde- en beschaduwingseffecten is vervolgens per bemonsteringsdatum
getoetet op verschillen tuesen de behandelingen. Dit gebeurde met een LSMEANS toets
(SAS Institute Inc., 1985). Hierbij werd per vergelijking de onbetrouwbaarheid zo
laag gehouden dat de totale onbetrouwbaarheid niet boven de 0.05 uit kwam. Ter
illustratie: per tijdstip kunnen in totaal 6 vergelijkingen worden gemaakt tussen
4 schaduwniveau’s. Indien de totale onbetrouwbaarheid voor deze zes vergelijkingen
op 0.05 moet blijven, moet per vergelijking een onbetrouwbaarheid van 0.0084 worden

aangehouden.

2.5.3 Resultaten

2.5.3.1 Vegetatia ontwikkeling in 1986, Serie A.

Bovengrondse, ondergrondse en tuberbiomassa

In Fig. 2.16a is het biomassa verloop in de tijd van de bovengrondse delen van P.
pectinatus bij de 4 verschillende lichtcondities weergegeven. Er was een
significant effect van de factor beschaduwing (ANOVA). De biomassa nam af bij
toenemend schaduwniveau. Ook de factor tijd en de interactie tussen tijd en schaduw
waren significant. De seizoenscurve was dus blijkbaar verschillend voor de
verschillende lichtniveau’s. Vergelijkingen per tijdstip toonden aan dat er vanaf
eind mei significante verschillen in de bovengrondse bhiomassa tussen de 4
lichtcondities bestonden (Bijlage 2.1}.

Bij lichtconditie 2 werd begin augustue de maximale bovengrondse biomassa
bereikt. Bij lichtconditie 1 en 3 was dit half augustus en bij lichtconditie 4 werd
het maximum reeds eind juni bereikt. De netto afpame in biomassa begon bij
lichtconditie 4 dus duidelijk vroeger in het seizoen dan bij de overige
lichtcondities.

Ook voor de ondergrondse bjiomassa en voor de tuberbiomassa waren de factoren
beschaduwing, tijd en hun interactie significant. De biomassga wag lager voor hogere
echaduwniveau’s (Fig. 2.16b en c¢). Per bemonsteringsdatum werden vanaf eind mei
significante verschillen tussen de verschillende 1lichtcondities gevonden in

ondergrondse biomassa (Bijlage 2.2). Voor de tuberbiomassa was dit vanaf begin
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auguetus het geval (Bijlage 2.3}. Bij lichtconditie 3 en 4 werd de maximale
ondergrondse biomassa eerder in het seizcen bereikt (eind Jjuni), dan bij
lichtconditie 1 en 2 (eind juli). Op 23 juni was de tuberbiomassa bij lichtconditie
3 en 4 relatief hoog t.o.v. die bij lichtconditie 1 en 2. Deze verschillen waren
echter niet significant. 3Aan het einde van het vegetatieseizoen was bij
lichtconditie 1 en 2 de tuberbiomassa significant hoger dan die bij lichtconditie

3 en 4.
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Fig. 2.16. Het biomassa verloop in de tijd van de bovengrondse delen (a),
ondergrondse delen (b) en tubers (c) van P. pectinatus bij ver-
schillende lichtcondities tijdens het vegetatieseizoen van 1986
(serie A). De symbolen 1 t/m 4 geven respectievelijk lichtconditie
1 ¢t/m 4 aan.
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Biomassza verdeling over bovengrondse en ondergrondse delen en tubers

Uit de variantie analyses bleken zowel schaduwniveau als tijd en hun interactie een
significant effect te hebben op het relatieve aandeel van de drie fracties in de
totale biomassa. Bij hogere schaduwniveau'’'s daalde het aandeel van bovengrondse en
ondergrondge biomassa terwijl het aandeel van de tubers duidelijk steegq.
De procentuele bijdrage van tubers aan de totale plantbiomassa daalde bij de
4 lichtcondities aan het begin van het vegetatieseizoen van 100 naar ca. 10% (9
juni; Fig. 2.17 en Bijlage 2.5). Op dat moment werden tussen de 4 lichtccndities
geen aignificante verachillen in procentuele bijdrage van tubers aan de totale
plantbiomassa geregistreerd. Op 23 juni was de procentuele bijdrage van tubers aan
de totale plantbiomassa bij lichtconditie 4 seignificant hoger dan die bij
lichtconditie 1. Vanaf dat moment nam bij lichtconditie 4 de biomassa van de boven-
en ondergrondse plantedelen af. De procentuele bijdrage van tubers aan de totale
plantbiomassa was in augustus bij lichtconditie 4 significant hoger dan die bij de
overige lichtcondities.
De verhouding tussen boven- en ondergrondse biomassa (Bijlage 2.6) werd niet

significant beinvlced door het schaduwniveau.

Aantal tubers

In Fig. 2.18 is het verloop van het aantal tubers per m2 uitgezet tegen de tijd.
Ook hier werden significante effecten gevonden van schaduwniveau, tijd en hun
interactie. Het aantal tubers per m’ daalde bij toenemende beschaduwing. Opvallend
is dat het hoogste aantal tubers bij lichtniveau 4 al bereikt wordt op 23 Jjuni.
Significante verschillen treden echter pas op vanaf eind juli (Bijlage 2.4).

Het aantal tubers in de tuberbank kan uitgedrukt worden per hoeveelheid
biomassa van bovengrondse delen en per hoeveelheid biomassa van ondergrondse delen
(Bijlagen 2.7 en 2.8). Zowel aan het begin als aan het eind van het seizoen
ontstaan problemen bij het berekenen van deze ratio’s, omdat dan vaak geen boven-

en ondergrondse biomassa aanwezig was. Daarom is de analyse beperkt tot de periode
9 juni ~ 18 augustus. Voor lichtniveau 4 ontbreken echter ook dan de laatste twee
tijdstippen. De resultaten zijn weergegeven in Fig. 2.19.

Voor de ‘bovengrondse‘’ ratio was alleen het effect van het schaduwniveau
significant in de ANOVA. Op 23 juni verschilde lichtniveau 4 significant van de
andere drie lichtcondities. Op 21 juli was de tendens nog steeds: een hogere ratio

bij lagere lichtniveau’s.
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Uitgedrukt per ondergrondse biomassa werd de ratio significant belnvloced door
lichtniveau en tijd (zie Fig. 2.19). Opnieuw was de tendeng: een hogere ratioc bij
lagere lichtniveau’s. Lichtniveau 4 verschilde significant van 1 en 2 op 23 juni.

Op 21 juli was er nog een significant verschil tussen 1 en 4, op 4 augustus tussen

1 en 3.
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Fig. 2.19. Het aantal tubers per bovengrondse biomassa van P. pectinatug (a)

en per ondergrondse biomassa (b) gedurende het seizoen 1986.

2.5.3.2 Vegetatie ontwikkeling in 1987, Serie BB

Bovengrondse, onderqrondse en tuberbiomassa

In Fig. 2.20 zijn de seizoenscurven weergegeven voor bovengrondse, ondergrondse en
tuberbiomassa. Net als in 1986 bleken de effecten van schaduwniveau, tijd en hun
interactie significant voor alle drie onderscheiden biomassa componenten. Hogere
schaduwniveau’s resulteerden in lagere biomassa’s, en de vorm van de seizoenscurven
werd eveneens door het lichtniveau beinvlced. De piekbiomassa werd eerder bereikt
bij lagere lichtniveau‘’s. Bij lichtconditie 1, 2 en 3 was dit eind juli, bij
lichtconditie 4 eind juni. Bij alle lichtcondities werd het maximum aanzienlijk

vroeger in het seizoen bereikt dan in 1986.
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vanaf het begin van het vegetatieseizoen (13 mei, week 20) werden er significante
verschillen waargenomen tussen de bovengrondse biomassa‘’s bij de 4 lichtcondities
{zie ook Bijlage 2.9). Voor de ondergrondse biomassa was dit vanaf § juni het geval
(Bijlage 2.10).

Gedurende vrijwel het gehele vegetatieseizoen nam per bemonsteringsdatum de
tuberbiomassa af bij toenemende beschaduwing (Fig. 2.20¢). Op alle monsterdata was
de tuberbiomassa bij lichtniveau 1 significant hoger dan bij lichtniveau 4 (Bijlage
2.11).

bovengrondse biomassa

80

o -
190 120 143 IGO0 180 200 220 240 THO 280 JOC 320

dagrumnmer

ondergrondse biomassa
-

-
T
3
o
2
100 120 140 160 180 200 220 240 260 285 I0OO 320
[af T o Wipalygs-
tuberpiomassa
1000
T.50
v
E 500
o
250
000 . P
100 120 140 180 180 ZOO Z22C 240 260 280 300 320
dagrummer
Fig. 2.20. Het biomassa verloop in de tijd van de bovengrondee delen (a),

ondergrondse delen (b) en tubers (c) van P. pectinatus bij ver-
schillende lichtcondities tijdens het vegetatieseizcen van 1987,

Serie BB. De symbolen 1 t/m 4 geven respectievelijk lichtconditie
1 t/m 4 san.
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Biomassa verdeling over bovengrondse en ondergrondse delen en tubers

Het verloop in de relatieve bijdrage van de drie biomassa componenten aan de totale
biomassa is te zien in Fig. 2.21. Significante effecten van het schaduwniveau en
de interactie tussen schaduw en tijd werden alleen gevonden voor de bijdrage van
de ondergrondse delen aan de totale biomassa. Voor de overige componenten bestond
alleen een significant effect van de factor tijd. Op 27 juli en 13 augustus was er
een significant verschil tussen lichtniveau 4 (waar toen geen ondergrondse bicmassa
meer werd aangetroffen) en de andere lichtniveau’s (Bijlage 2.13).

De procentuele bijdrage van tubers aan de totale plantbiomassa daalde bij de
4 lichtcondities aan het begin van het vegetatieseizoen van 100 naar ca. 10%-20%
in juni (Bijlage 2.13).

De verhouding tussen boven- en ondergrondse biomassa (Bijlage 2.14) werd niet

significant beinvloed door beschaduwing.
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Fig. 2.21. De relatieve biomassa verdeling wvan P.pectinatus gedurende het

seizoen in 1987 (serie HBB). (a) Bovengrondse biomassa, (b)
ondergrondse biomassa zonder tubers, (c) tuberbiomassa.



Aantal tubers

Fig.

57

2.22 geeft het verloop van het aantal tubers per

me.

Dit aantal werd

significant beinvloed door de factoren lichtniveau en tijd. Gedurende het hele

seizoen was het aantal tubers per m

niveau 4 (Bijlage 2.12).

300
250
200

130

g m™

100

50

Q

2

tuberaantal

bij lichtniveau 1 significant hoger dan bij

— 1

100 120 140 160 180 200 220 240 260 280 300 320

Fig. 2.22.

a

tupers ™' bovengrondse biomasss

O

ters 9" ondergrondse biomassa

Fig. 2.23.

dagrummer

250

80
1987 T ke
-—— ko 2
60 —— ket 3
""" LI= 4l
a0 r B
20
o . . .
150 175 200 225
tig {omgerd
aso
1987
309 -
2s0 |
200 F
1890 ¢
100 |
sC

0
130

280

Het verloop in de tijd van het aantal tubers per m
pectinatus bij de verschillende lichtcondities in 1987,

2 van P.

serie BB.

Het aantal tubers per bovengrondse biomassa (a) en per ondergrondse

biomassa (b) voor de 4 lichtniveau’s in 1987 (serie BB).



58

Het aantal tubers per hoeveelheid bovengrondse biomassa ie geanalyseerd voor de

periode 5 juni - 27 juli. De ’‘ondergrondse’ ratio werd geanalyseerd voor 5 juni -
13 augustus; hierbij ontbraken gegevens voor lichtniveau 4 op de laatste twee

monsterdata (geen ondergrondse biomassa meer aanwezig). Voor de ‘bovengrondse’

ratio werd geen significant effect schaduw en tijd gevonden (Fig. 2.23a).

De ondergrondse ratioc werd significant beinvloed door het lichtniveau, waarbij de

ratio daalde met toenemende beschaduwing (Fig. 2.23b). Per monsterdatum werden

geen significante verschillen gevonden (zie ook Bijlagen 2.15 en 2.16).

2,5.3.3 Vegetatie ontwikkeling in 1987, Serie BO

Bovengrondse, ondergrondse en tuberbiomassa

Bij alle experimentele bheschaduwingscondities werd de maximale bovengrondse
biomassa eind juli bereikt {(Fig. 2.24a). In het algemeen was bij conditie 3 en 4
het ADW wvan de bovengrondse delen wat lager dan dat bij conditie 1 en 2. De
ondergrondse biomassa lijkt alleen bij conditie 4 lager te zijn dan bij de overige
condities.

Ran het begin van het seizoen (half mei) werden er vrij grote verschillen in
tuberbiomassa aangetroffen tussen de 4 experimentele condities. Aan het einde van
het seizoen waren de verechillen tussen de 4 condities aanzienlijk kleiner dan
die in Serie BB aan het eind van het seizoen (Fig. 2.20c). De biomassa gegevens

van de serie BO zijn te vinden in Bijlagen 2.9-2.11.

Biomassa verdeling over boven, ondergrondse delen en tubers

In Serie BO daalde de procentuele bijdrage van tubers aan de totale plantbiomassa
bij de verschillende experimentele condities wvan 100% tot 6-17%. Deze bijdragen
bleken bij de verschillende condities nauwelijke van elkaar te verschillen
(Bijlage 2.13).

De verhouding tussen onder- en bovengrondse biomassa was bij de verschillende

condities vrijwel hetzelfde (Bijlage 2.14)
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Fig. 2.24, Bet biomassa verloop in de tijd van de hovengrondse delen (a),
ondergrondse delen (b) en tubers (c) van P. pectinatus tijdens het
vegetatieseizoen van 1987, Serie BO. De symbolen 1 t/m 4 geven
raespectievelijk de vier lichtcondities aan die de vegetatie in het
vorige seizoen heeft ondervonden.

Aantal tubers

Aan het begin van het seizoen was het aantal tubers in de tuberbank bij conditie
3 en 4 aanzienlijk lager dan het aantal bij conditie 1 en 2. Aan het einde van het
vegetatieseizoen daarentegen vertoonde de tuberbankomvang slechts relatief kleine
verschillen tussen de 4 experimentele condities (Fig. 2.25).

Het aantal tubers per hoeveelheid boven- en ondergrondse biomassa vertoonden
half juni en eind juli slechts kleine verschillen tussen de onderscheiden condities

(Bijlage 2.15 en 2.16).
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Fig. 2.25. Het verloop in de tijd van het aantal tubers in de tuberbank van
P. pectinatus tijdens het vegetatieseizoen van 1987 (Serie BO).

2.5.3.4 Vegetatie ontwikkeling in 1988, Serie CB en CO

Eind juli werden er in de serie CB significante verschillen aangetroffen in de
biomassa van de boven- en ondergrondse delen en in tuberbiomassa {Tabel 2.6). Nog
steeds was er dus een effect merkbaar van de beschaduwing in de voorgaande
seizoenen: bij een hoger schaduwniveau in het verleden werd in 1988 minder biomassa
gevermd. Hetzelfde gold ook voor het aantal tubers per m 2.

Het aantal tubers per boven- en ondergrondse biomassa vertoonde echter geen
verschillen meer. De relatieve biomassa verdeling was evenmin verschillend voor
de verschillende behandelingen.

In de serie CO wvertoonde op de bemonsteringsdatum 21 3juli alleen de
bovengrondse biomassa nog significante verschillen (Tabel 2.6). De effecten van
de beschaduwing tijdens het =seizoen van 1986 zijn dus veel minder duidelijk
geworden. In tegenstelling tot de serie CB zijn er echter wel verschillen in het
aantal tubers per bovengrondse biomassa: de ratio is voor lichtniveau 2 significant
hoger dan voor de andere lichtniveau’s. De 'ondergrondse’ ratio bij lichtniveau

2 is ook significant hoger dan die bij lichtniveau 1 en 3.
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Tabel 2.6. Het gemiddelde ADW (g .—2) van de bovengrondse en ondergrondse delem en
tubers en het totale aantal tubers aangetroffen in het sediment (N tubers, aantal
n45 van P. pectinatus, tijdens het seizocen van 1988 (Serie CB an CO). Gemiddelden
net dezelfde letter zijn niet significant verschillend. Replicatie is steeds 10.

LICHT
1 2 3 4
Gem sd Gem sd Gem sd Gem sd

Serie CB
13 april 1988

ADW boven 0.24 0.70 0.00 0.00 0.00 0.00 0.01 0.02
ADW onder 0.42 0.28 1.02 2.12 0.05 0.11 0.06 0.11
ADW tubers 4.32b 2.35 3.96b 2.08 1.07a 1.01 0.32a 0.50
N tubers 168¢c 71 129¢ 36 39b 25 14a 12
19 juli

ADW boven 36.15b 14.57 38.62b 22.67 19.46a 18.39 12.24a B.74

ADW onder 4.79b 2.79 S5.41b 2.87 3.55ab 2.72 2.14a 1.38
ADW tubers 7.46b 3.71 5.76b 4.907 2.76a 2.28 1.86a 0.88
N tubers 259b a2 200k 126 96a 48 S8a 25
Serie CO

21 juli 1988

ADW boven 37.58b 17.02 17.05a 11.42 21.14ab 8.28 30.81b 17.03

ADW onder 7.27 4.93 3.50 2.74 5.17 2.84 4.54 2.77
ADW tubers 6.28 5.27 9.51 €.58 4.67 2.82 5.83 4.46
N tubhers 271 147 343 241 182 79 226 164

2.5.3.5 Vegetatie ontwikkeling van P. pectinatus bij v;rschillende experimentele
condities in de periode 1986-1988

In de blanko situatie (geen kunstmatige beschaduwing)} vertoonde het verloop van
de boven—- en ondergrondse plantbiomassa aanzienlijke verschillen tussen de
verschillende jaren in de periode 1986-1988 (Fig. 2.26). In 1986 was niet alleen
het maximale ADW van de plantbiomassa aanzienlijk hoger dan in 1987 maar bovendien
werd in 1986 gedurende een langere periode achtereen boven- en ondergrondse
biomassa aangetroffen dan in 1987 (nl. van mei t/m ca. eind augustus in 1986 en
van mei t/m ca. eind juli in 1987). Het vegetatieseizoen was in 1986 dus langer
dan in 1987.

In juli 1988 was de totale biomassa per m® bij lichtniveau 1 vrijwel even hoog
als in juli 1987. In 1988 werd begin augustus met het oog nauwelijks nog vegetatie
waargenomen. Het vegetatieseizoen was in 1988 dus, net als in 1987, korter dan in
1986. Vermoedelijk was de waargenomen biomassa in juli 1988 ongeveer gelijk aan
de maximale biomassa van dat seizoen. Hieruit volgt dat ook in 1988 de maximale

totale biomassa lager was dan in 1986,
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Fig. 2.26. Het biomassa verloop in de tijd van de boven- (a) en ondergrondse
biomassa (b) van P. pectinatus in de blanko situatie in de periode

1986~1988.

Het verloop in de tijd van de tuberbiomassa en het aantal tubers in de tuberbank
bij lichtniveau 1 (Fig. 2.27) vertoonde in de tijd vrij grote schommelingen.
Tijdens het vegetatieseizoen nam de tuberbank toe, in de winter van ‘86-"87 nam
de tuberbank sterk in omvang af maar in de winter van '87-°88 veranderde de omvang
nauwelijks. Deze verschillen tussen de winters vallen samen met verschillen in de
gemiddelde weersomstandigheden tijdens de verschillende jaren. Gedurende de winter
van ‘86-°87 was het Veluwemeer gedurende een lange periode achtereen met ijs
bedekt. In de winter van ‘87-'88 trad daarentegen vrijwel geen ijsbedekking van

betekenis op.

2.5.3.6 Tubervitaliteits experiment

In de loop van het vegetatieseizoen nam het aantal niet gekiemde-tubers in de
monsters niet af (zie Tabel 2.7). Kieming van de overwinterde tubers vindt

blijkbaar alleen in het voorjaar plaats. Over de gehele meetperiode was gemiddeld
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69% van de tubers gekiemd. Van de niet gekiemde tubers was gemiddeld 26% wel
kiemkrachtig onder de gecontroleerde laboratorium omstandigheden. Blijkbaar kunnen

tubers van P. pectinatus in het Veluwemeer meer dan een seizoen overleven.

Tabel 2.7. Bet aantal gekiemde (wel) en niet-gekiemde (niet) tubers in het veld
per monster op verschillende bemonsteringsdata en het aantal gekiemde en niet-
gekiemde tubers na twee weken incubatie in het laboratorium van tubers die in het
veld niet waren gekiemd.

Datum
in het wveld na twee weken lab incubatie
niet wel niet wel

13 mei 5 15 4 1

11 juni 6 14 3 3

8 juli 4 16 3 1

4 augustus 8 12 8 -

1 september 8 12 s 3

totaal 31 69 23 8
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Fig. 2.27. Het verlcop in de ti;d van de tuberbank omvang (tuberbiomassa en
aantal tubers per m“) van P. pectinatus in de blanko situatie
gedurende de periode 1986-1988.
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2.5.4 Discussie

2.5.4.1 Invloced van de experimentele beschaduwing op de biomassa ontwikkeling

De invlced van het lichtklimaat op de biomassa-ontwikkeling van de vegetatie is
bestudeerd aan de hand van de resultaten van 1986 (serie A). In deze serie was de
omvang van de tuberbank bij de verschillende lichtcondities aan het begin van het
seizoen gelijk. Eventuele effecten van de omvang van de tuberbank op de biomassa-

ontwikkeling zijn in deze serie dus uitgesloten.
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Fig. 2.28. De maximaal gevormde bovengrondse biomassa van P. pectinatus in

ralatie tot het percentage van het invallende licht dat door
kunstmatige beschaduwing werd weggenomen (gebaseerd op de resultaten
van 1986, serie A).

Uit de resultaten blijkt duidelijk dat een verlaging van de hoeveelheid beschikbaar
licht voor de waterplanten de biomassa ontwikkeling tijdens het vegetatieseizoen
sterk negatief beinvloed. In Fig. 2.28 is de maximale bovengrondse biomassa uit
1986 wuitgezet tegen het percentage van het licht dat door de kunstmatige
beschaduwing werd weggenomen. De maximaal gevormde biomassa 1is negatief

gecorreleerd met het percentage lichtuitschaduwing.

- - 2 _
ADW__ = -0.64 * % + 55.86 (r° = D.99) (1)

waarin: ADW_ = de hoeveelheid maximaal gevormde biomassa tijdens het vegeta-
2
)

% = percentage kunstmatige beschaduwing

tieseizoen (g ADW m
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De grootte van de constanten wordt o.a. bepaald door de gemiddelde dagelijkse
instraling, de beschaduwingseffecten vercorzaakt door de waterlaag en door het
perifyton aanwezig op de waterplanten en de watertemperatuur. Deze constanten
zullen dus voor elk vegetatieseizoen opnieuw bepaald moeten worden. Uit de relatie
kan worden afgeleid dat tijdens de periode van dit onderzoek in het Veluwemeer,
licht een zeer belangrijke rol speelde bij de biomassa ontwikkeling van de

vegetatie.

2.5.4.2 Invloed van de experimentele beschaduwing op de tubervorming

Om de invlioed van het lichtklimaat op de tubervorming te kunnen vastleggen dienen
ook de resultaten van serie A te worden gebruikt. Dat is immere de enige serie
waarbij aan het begin wvan het seizocen bij de verschillende lichtcondities de
tuberbank dezelfde omvang had. Mogelijke neveneffecten op de tubervorming
veroorzaakt door eventuele verschillen in de omvang van tuberbank aan het begin
van seizoen worden zo uitgesloten.

Zoals reeds in de inleiding is aangegeven, is in het algemeen de lengte wvan
de fotoperiode een inducerende faktor voor de aanleg van overlevingsorganen
(Chambers et al., 19%85). In 1986 werden op bemonsteringsdatum 23 juni bij alle
lichtcondities de eerste in dat seizoen gevormde tubers aangetroffen. Rond 23 juni
was de daglengte bij de 4 lichtcondities ca. 15 uur. Dat betekent dat de
tuberinductie plaate heeft gevonden bij lange dag condities. Bovendien blijkt
hieruit dat de tuberinductie niet beinvloed werd door de kunstmatige veranderingen
in de gemiddelde dagelijkse instraling.

In een studie van Spencer & Anderson (1987) bestond de totale biomasea van
P. pectinatug veoor 30% uit nieuw gevormde tubers bij de in dat experiment meest
optimale lichtcondities voor tuberproduktie (korte dag). In het Veluwemeer was de
bijdrage wvan tubers aan de totale plantbiomassa maximaal 25%. Dit hoogste
percentage werd waargenomen op 23 juni bij lichtconditie 4. De tuberproduktie was
in het Veluwemeer bij de lange dag condities dus van vrijwel dezelfde orde van
grootte als die bij de korte dag condities in het laboratoriumexperiment wvan
Spencer & Anderson (1987}.

Op 23 juni was bij lichtconditie 4 het aantal tubers, uitgedrukt per
hoeveelheid bovengrondse (en ondergrondse) biomassa, het hoogste wvan alle
experimentele behandelingen. Dit betekent dat de reallocatie van assimilaten naar
de tubers beinvloed werd door de kunstmatige beschaduwing. Aangezien de fotoperiode

nauwelijks veranderde door het aanbrengen van kunstmatige beschaduwing (Fig. 2.11)
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moet het waargenomen effect verocorzaakt zijn door een reactie op de veranderde
fotosynthetische periocde. Deze werd immers sterk verkort door het aanbrengen van
kunstmatige beschaduwing (Fig. 2.11).

Blijkbaar heeft bij een gelijkblijvende fotoperiode, een verkorting van de
fotosynthetische periode een positief effect op de tubergroei. Deze conclusie komt
overeen met de resultaten van Gray & Holmes (1970). Zij vonden meer aardappels (=
morfologisch een tuber) en een hogere aardappelbiomassa bij aardappelplanten die
gedurende een korte periode beschaduwd waren in vergelijking met onbeschaduwde

planten.

2.5.4.3 Invloed van de bicomassa van de vegetatie op de tuberproduktie

In deze paragraaf wordt ingegaan op de vraag in hoeverre de tuberproduktie
beinvlced wordt door de bovengrondse (en ondergrondse) biomassa. Ook hiervoor zijn
de resultaten van serie A gebruikt.

Vanaf het moment waarop de eerste nieuw gevormde tubers werden aangetroffen
(23 3juni) nam de boven—- en ondergrondse biomassa bij lichtniveau 3 en 4 af.
Blijkbaar was de vegetatie bij lichtconditie 3 en 4 in die periode niet in staat
de groei van boven- en ondergrondse biomassa te onderhouden: de tuber produktie
ging ten koste van de groei van de boven- en ondergrondse delen. Daarbij werd naar
toenemende beschaduwing de groeisnelheid van de boven- en ondergrondse delen in
asterkere mate door de tubervorming beinvloed. Overigens vertoonde lichtniveau 3
weer een hernieuwde toename van de boven~ en ondergrondse biomassa vanaf begin
augustus.

Bovenstaande verschijnselen kunnen deels verklaard worden door aan te nemen
dat de tubers prioriteit hebben bij de verdeling van de bij de fotosynthese
gevormde koolhydraten. In 2.5.3.1 is geconstateerd dat bhij toenemende beschaduwing
in 1986 het aantal tuberse per hoeveelheid bovengrondse biomassa toepam. Indien
tubers een dergelijke prioriteit hebben is er dus bij toenemende beschaduwing een
extra toename in de vraag naar assimilaten door de verhoogde tubergroei. Zodra de
fotosynthese niet kan voldcen aan deze vraag moeten er reserves vanuit de
bovengrondse delen naar de tubers worden gerealloceerd. Dit kan de waargenomen
afname in boven- en ondergrondse delen bij lichtconditie 3 en 4 wvanaf 23 juni
verklaren.

Reallocatie van assimilaten van de bovengrondse delen naar de tubers kan
echter bij een hoge vraag ten koste van de fotosynthetisch actieve delen en dus
van de fotosynthese gaan. De plant raakt dan a.h.w. uitgeput en begint vroeger in

het seizoen af te sterven. Dit verschijnsel is waargenomen bij lichtconditie 4 en
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in mindere mate bij lichtconditie 3.

Bij lichtconditie 1 en 2 namen gedurende de periode 23 juni - half augustus
de boven—- en ondergrondse biomassa en het aantal tubers in de tijd toe. De
vegetatie was Dbij deze lichtcondities dus wel in staat voldoende te
fotosynthetiseren om zowel aan de vraag van asegimilaten door de tubers te voldoen
als de groei van bovengrondse en cndergrondse delen te onderhouden. Aan het einde
van het vegetatieseizoen 1986 waren het tuberaantal en de tuberbiomassa bij de
lichtcondities 1 en 2 dan ook significant hoger dan bij lichtconditie 3 en 4.

Het antwoord op de vraag in hoeverre een verhoogde tubergroei een adequate
regpong is bij een verslechtering wvan het lichtklimaat is dus sterk afhankelijk
van de mogelijkheden voor fotosynthese bij die 1lichtcondities. Uit dit
beschaduwingsexperiment blijkt dat bij een verlaging met meer dan 25-50% van de
huidige hoeveelheid voor waterplanten beschikbaar licht in het Veluwemeer de
fotosynthese van P. pectinatus onveldoende wordt om de tuberproduktie op peil te
houden. De tuberbank neemt dan in de tijd sterk in omvang af. Bovendien wordt het
vegetatieseizoen korter doordat de plant eerder uitgeput raakt als gevolg van de

reallocatie van assimilaten naar de tubers.

2.5.4.4 Invloced van de tuberbank op de biomassa ontwikkeling bij de huidige

lichtcondities in het Veluwemeer

Het effect van de omvang van de tuberbank op de biomassa-ontwikkeling wvan de
vegetatie is bestudeerd aan de hand van de resultaten van serie BO (1987) en CB
(1988). Deze series zijn namelijk niet beschaduwd geweest maar hadden aan het begin
van het seizoen verschillende tuberbanken ala resultaat van beschaduwing in
respectievelijk het voorafgaande jaar of in de twee voorafgaande jaren.

Als maat wvoor de omvang van de tuberbank is gekozen vcor het aantal tubers
dat op de eerste bemonsteringsdatum in het sediment is aangetroffen. Dit is gedaan
met de veronderstelling dat in principe uit elke overwinterde tuber een volledige
plant tot ontwikkeling kan komen. Ales maat voor de biomassa-ontwikkeling van de

vegetatie is het maximale ADW van de bovengrondse delen gekozen.
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Fig. 2.29. Maximale bovengrondse biomassa tijdens het vegetatieseizoen in

relatie tot het aantal tubers aan het begin van het vegetatieseizoen
van 1987 (serie BO) en van 1988 (serie CB).

De maximale bovengrondee biomassa bleek significant positief gecorreleerd met
het aantal tubers aan het begin van het vegetatieseizoen (Fig. 2.2%9). Voor zowel
serie BO als voor serie CBE is deze relatie berekend met lineaire regressie. De
relaties bleken voor de verschillende series niet significant wverschillend van
elkaar. Op basis van de samengevoegde datasets kan het verband tussen de maximale
bovengrondse biomassa en het aantal tubers aan het begin van het seizoen worden

beschreven als:

= 2 _
ADW . = 0.14 * aant + 12.19 (xr® = 0.85) {2)
waarin: ADW = de hoeveelheid maximaal gevormde biomassa tijdens het

vegetatieseizoen (g ADW m'z}

2

aant = het aantal tubers per m" in de tuberbank aan het begin van het

vegetatieseizoen

De constanten zijn afhankelijk van andere factoren dan lichtklimaat die eveneens
een rol spelen bij de biomassa—-ontwikkeling van de vegetatie (weersomstandigheden,
watertemperatuur, troebelheid van de waterlaag etc.).

Met deze relatie tussen tuberbankomvang en maximale bovengrondse biomassa
ontwikkeling is het mogelijk de relatieve invloed van de factoren licht en
tuberbank omvang op de biomassa ontwikkeling nader te kwantificeren. Daarvoor
worden de resultaten van serie BB gebruikt. Deze serie had aan het begin van het
vegetatieseizoen namelijk verschillende tuberbanken en is bovendien beschaduwd

geweest.
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Fig. 2.30. De geschatte relatie tussen tubesrbankomvang (aantal m" ) en ADW_

(g m ) van de bovengrondse delen (zie de tekst) en de werkell.]ke
ADW_ ., van de bovengrondse delen voor de verschillende tuberbanken
van serie BB bij lichtconditie 1 t/m 4. Met pijlen is de invloed
van baschaduwing op ADW__, aangegeven.

In Fig. 2.30 is opnieuw de relatie tussen de tuberbank omvang en de biomassa
ontwikkeling (vergelijking 2) weergegeven. Bovendien is in deze figuur de maximaal
gevormde bovengrondee biomassa weergegeven zoals die is gemeten voor serie BB bij
lichtconditie 1 t/m 4. Met pijlen is het verschil aangegeven tussen de actuele
biomagsa bij de wverschillende lichtcondities en de biomassa zoals die voorspeld
wordt op bkasis van de omvang van de tuberbank, maar zonder kunstmatige
beschaduwing.

In Tabel 2.8 is de procentuele bijdrage berekend van respectievelijk de
factoren "omvang wvan de tuberbank"™ en "lichtconditie” aan de totale afname in
biomassa bij de verschillende lichtcondities ten opzichte van de biomassa zoals
die voor lichtconditie 1 werd geschat met vergelijking (2}.

Uit deze tabel kan afgeleid worden dat bij lichtconditie 2 de maximaal
gevormde bovengrondse biomassa 64% van de maximale bovengrondse biomassa bij
lichtconditie 1 bedroeg. Deze verlaging in biomassa is voor 23% toe te schrijven
aan de beschaduwing en voor 77% aan de geringere omvang van de tuberbank bij
lichtconditie 2 t.o.v. die bij lichtconditie 1. Bij lichtconditie 3 en 4 bedroeg
de maximaal gevormde biomassa slechts respectievelijk 28% en 2% van de maximale
biomassa die bij lichtconditie 1 werd gevormd. Deze aanzienlijk lagere biomassa

werd bij beide lichtcondities voor bijna 50% vercorzaakt door het feit dat de
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tuberbank bij deze lichtcondities aanzienlijk kleiner was dan die bij lichtconditie

1 en voor ca. 50% door de aangebrachte kunstmatige beschaduwing.

Tabel 2.8. Schatting van de bijdrage van de omvang van de tuberbank en de licht-
omgstandigheden aan de totale afaame van ADW__ bij lichtconditie 2 t/m 4 ten
apzichte van de voorspelde ADW__ . bij lichtconditie 1 voor Serie BB,

LICHTNIVEAU

1 2 3 4
Berekeningen
{a) Aantal tubers m 2 aan het
begin van het seizoen 167 96 78 as
(b) ADW . zoals berekend met
vergelijking 2 (g m %) 35.6 25.6 23.1 17.7
(c) ADW .. zoals gemeten (g m'z) 34.4 22.7 9.7 0.7
(d) Voorspelde % verschil
met de ADW . berekend voor
lichtniveau 1
{tuberbank effect) - 28% 35% 50%
(e) Werkelijk % verschil
met de ADW . berekend voor
lichtniveau 1
(tuberbank+licht effect) - 36% 73% 98%
Bijdragen aan het verschil
Tuberbank effect (%) - 77% 48% 51%
Licht effect (%) - 23% 52% 49%

Het sterke effect van de tuberbank op de bicmassavorming in 1987 lijkt niet in elk
jaar op te treden. In 1987 was de maximale bovengrondse biomassa (34.4 g m'z) bij
een tuberbank van 167 tubers m? immers beduidend lager dan in 1986 (55.3 g me)

bij een veel kleinere tuberbank van 63 tubers m °

- In hoofdstuk 3 wordt beschreven
dat zowel de lichtinstraling als de watertemperatuur tijdens het vegetatieseizoen
in 1986 gemiddeld hoger waren dan die in 1%987. Bovendien was de
extinctiecoefficiént van de waterlaag in 1986 lager dan in 1987 {in hoofdstuk 3
wordt hier nader op ingegaan). Dit betekent dat de groeiomstandigheden voor de
ondergedoken waterplanten tijdens het vegetatieseizoen in 1987 ongunstiger waren
dan in 1986. De uitlopende vegetatie moest dus in het voorjaar van 1987 relatief
meer teren op de reservestoffen in de tuberbank dan in 1986. ©Ondanke de veel

grotere omvang van de tuberbank in 1987 was deze echter niet in staat om de

verminderde fotosynthetische produktie volledig op te vangen.
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2.5.4.5 Regeneratia potenties van P. pectinatus in het Veluwemeer

Uit de resultaten van de diverse beschaduwings experimenten blijkt dat bij een
verelechtering van het lichtklimaat in het Veluwemeer de omvang van de tuberbank
negatief beinvlced wordt. In deze paragraaf wordt nader ingegaan op deze afname
van de omvang van de tuberbank bij de verschillende beschaduwings niveau’s. Ook
wordt ingegaan op de vraag in hoeverre P._ pectinatus in staat is om de
tuberbankomvang weer te herstellen onder de huidige lichtcondities 4in het
Veluwemeer. Hiervoor zijn de resultaten van series BO, CO en CB gebruikt. Deze drie
geries zijn niet beschaduwd geweest tijdens de bemonetering maar wel in hun
voorgeschiedenis. Serie BO (1987) is in 1986 beschaduwd geweest, serie CO (1988)
in 1986 wel maar in 1987 niet, en serie CB (1988) is zowel in 1986 als in 1987
beschaduwd geweest,

In Tabel 2.9 is een samenvatting gegegeven van het verlcop in de omvang van
de tuberbank bij de genocemde series bij de verschillende lichtcondities. Uit deze
gegevens blijkt dat na een jaar van beschaduwing (serie BO) er nog significante
verschillen bestaan in juli, maar deze zijn aan het eind van het seizoen weer
verdwenen. Serie CO vertoont dan ook in juli geen verschillen meer. Deze bestaan
nog wel in de serie CB: na twee opeenvolgende jaren van kunstmatige beschaduwing
bij lichtconditie 3 is het aantal tubers nog slechts 23%, en bij lichtconditie 4
nog maar 8% van het aantal tubers bij lichtconditie 1 (serie CB, in april). Hier
verdwijnt dit effect 2zeer waarschijnlijk nog niet binnen een seizoen zonder
beschaduwing ({(zie juli gegevens). Vanzelfsprekend spelen ook verechillen in
weersomstandigheden tussen de seizoenen mee, maar deze lijken voor 1987 en 1988
niet van doorslaggevend belang te zijn geweest.

Geconcludeerd kan worden dat de omvang van de tuberbank en hiermee de
vegetatie—ontwikkeling tijdens een seizoen mede afhankelijk is van de licht-c.q.
waterkwaliteitscondities in het voorafgaande seizoen. Dit betekent dus dat bij een
drastische verbetering van de waterkwaliteit het herstel van waterplantenvegetaties
op zich kan laten wachten als gevolg van de nog naslepende effecten van slechte
waterkwaliteitscondities in de voorgaande periode.

Als de periode waarin het lichtklimaat slechter is van korte duur is (1-2
jaar) dan kan de oorspronkelijke situatie bij een verbetering van het lichtklimaat
alweer na 1-3 jaar hersteld ziijn. Indien het lichtklimaat permanent verslechterd
kan de vegetatie volledig verdwijnen of er stelt zich mogelijk een evenwicht in
met een kleinere tuberbank en lagere biomassa’s. Wat er precies gebeurt is uit de
beschikbare gegevens niet af te leiden. Op basis van modelsimulaties (zie hoofdstuk

6) lijkt een evenwicht op een lager biomassa-niveau inderdaad mogelijk. Onder de
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huidige lichtomstandigheden in het Veluwemeer is er dan wel sprake van een tamelijk

labiel evenwicht.

-2

Tabel 2.9. Het verlcop in omvang van de tuberbank uitgedrukt als aantal m " en
als percentage van het aantal tubers (%) bij lichtniveau 1 voor de series BO, CO
en CB voor verschillende bemonsteringsdata. De gagevens 2ijn gerangschikt naar het
schaduwniveau tijdens het vorige seizoen.

LICHTNIVERARTU

1 2 3 4
Serie BO juli
aantal m’? 178b 152ab 72a 90ab
% 100% 85% 72% 90%
oktober
aantal m° 176 201 141 103
% 100% 114% 80% 59%
Series CO juli
aantal m° 271 343 182 226
% 100% 127% 67% 83%
Serie CB april
aantal m° 168¢ 129¢ 39b 14a
% 100% 77% 23% 8%
FJuli
aantal m° 259b 200b 96a 58a
% 100% 77% 37% 22%

2.5.5 Conclusies

Bij de huidige waterkwaliteitscondities in het Veluwemeer is het lichtklimaat
een belangrijke sturende factor voor de vegetatie ontwikkeling tijdens het
groeiseizoen. Uit de resultaten van de beschaduwingsexperimenten blijkt dat
de maximale biomassa in het Veluwemeer rechtevenredig met de hoeveelheid licht

is gecorreleerd.

Het lichtklimaat speelt een belangrijke rol bij de tuberproduktie. De inductie
van tubers van P. pectinatus vindt al plaats bij lange dag condities. De
tuberinductie wordt nauwelijks beinvloed door beschaduwing (troebel water).
Beachaduwing heeft wel een positieve invliced op de geproduceerde
tuberbiomassa, uitgedrukt per boven-en ondergrondse biomassa.

In hoeverre zo'n verhoogde tubergroei een adequate respons is op een
verslechtering van het lichtklimaat is sterk afhankelijk van de hoeveelheid

beschikbare koclhydraten, dus van de hoeveelheid aanwezige fotosynthetisch
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actieve delen (bovengrondse hiomassa) en van de fotosynthese mogelijkheden

bij die verslechterde lichtcondities.

De maximale hoeveelheid bovengrondse biomassa die geproduceerd kan worden
tijdens het vegetatieseizoen is positief gecorreleerd met de omvang van de
tuberbank aan het begin van het seizcen. De bicmassa-ontwikkeling is echter
ook afhankelijk van andere factoren zoals weersomstandigheden,

watertemperatuur en waterkwaliteit.

P. pectinatus in het Veluwemeer heeft een tuberbank die voor een deel
overjarig kan zijn. De omvang van de tuberbank wordt mede bepaald door de

lichtcondities in vorige seizoenen.

De gevolgen van een verbetering van het lichtklimaat voor de groei van P.
pectinatus ziin mede afhankelijk van de omvang van de tuberbank aan het begin
van het vegetatieseizoen. Dat betekent dat de te verwachten effecten van zo’n
verbetering ook afhankelijk zijn wvan de waterkwaliteitscondities in

voorafgaande seizoenen.
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2.6 Inductie en produktis van tubers

Om inzicht te krijgen in het tuberinductie proces bij P. pectinatus werd een
aantal verkennende experimenten uitgevoerd in het wvoorjaar wvan 1987 bij de
Agricultural Research Service in Davis, CA (USA). Hierbij werd voortgebouwd op het
werk van Spencer & Anderson (1987), waarin de jinvloed van de fotoperiode op

tubervorming bij P. pectinatus werd gekwantificeerd. In het experiment dat in 1987

werd uitgevoerd, werd onderscheid gemaakt tuseen de fotosynthetische periode en
de fotoperiode. De fotosynthetische periode werd hierbij gedefinieerd als de duur
van de fotoperiode waarin de lichtintensiteit ver boven het lichtcompensatie punt
lag. In principe is de fotosynthetische periode dus altijd korter dan de
fotoperiode. De uitkomsten van de proeven waren niet eenduidig, maar leverden wel
aanwijzingen voor een nieuwe en bijgestelde hypothese over de invlioed van de
fotoperiode en de fotosynthetische perijiode.

In het wvoorjaar van 1988 werd in Wageningen een vervolg experiment
uitgevoerd, waarbij opnieuw de afzonderlijke invloed van de fotoperiode en de

foteosynthetische periode op de tubervorming en de fotosynthese van P. pectinatus

bestudeerd werd. Er werden drie soorten behandelingen toegepast:

2

1. Per dag achtereenvolgens: 4 uur donker, 16 uur licht (200 pE m 5'1) en 4 uur

donker.

2. Per dag achtereenvolgens: 4 uur donker, 3 uur licht (zgn. dim licht=10 WE m

2 -1 -1

s’ '), 10 vur licht (200 gE m2 s™'), 3 uur licht (dim) en 4 uur donker

2

3. Per dag achtereenvolgens: 7 uur donker, 10 uur licht (200 uE m 9'1) en 7 uur

donker

Behandeling 2 lijkt enigszins op een natuurlijk lichtregime onder water. De lange
dag en korte dag regimes zijn toegevoegd om eenduidige omstandigheden te creéren
en na te gaan of er naast de klassieke fotoperiocde invloed neg andere, meer aan
de fotosynthese gerelateerde effecten op de tubervorming zijn te onderscheiden.
In het experiment werden na de eerste groeiperiode wvan een maand de
behandelingen ook nog veoor een deel omgewisseld. Vervolgens was er een tweede
groeiperiode van weer een maand. Het gehele experimentele schema is in Tabel 2.10

te zien.
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Tabel 2.10. Overzicht van het proefschema. Zie de tekst voor de regime codes.

Behandeling: Periode I: Periode II: Totaal:
regime code: regime code: codes:
1 1 1 1-1
2 1 2 1-2
3 1 3 1-3
4 2 1 2-1
5 2 2 2-2
6 2 3 2-3
7 3 1 3-1
8 3 2 3-2
9 3 3 3-3

De omwisseling diende om de invloed van een verandering van regime te achterhalen.
Het is immers de vraag of planten eenmalig worden geinduceerd om een bepaalde
reactie te gaan vertonen of dat er sprake is van een constante beinvloeding en

bijstelling.

De vragen die zouden moeten worden beantwoord door het experiment zijn als volgt

samen te vatten:

1. is het Ggemaakte onderscheid tussen de concepten fotopericde en
fotosynthetische periode zinvol bij het kwantificeren van de invloed van de
factor licht op de tubervorming

2. kunnen de veldwaarnemingen beter begrepen worden met behulp van

laboratoriumexperimenten onder geconditioneerde lichtomstandigheden.

Voor een uitgebreide behandeling van de resultaten wordt verwezen naar Van Vierssen
et al. (in voorb.).

In Fig. 2.31 is het aantal geproduceerde tubers per behandeling te zien. Na
statistische toetsing van de resultaten (ANOVA’s en meervoudige vergelijkingen)
blijkt, dat de meeste tubers geproduceerd zijn bij de behandelingen 1-3, 2-2, 2-
3 en 3-3 (hiertussen is geen significant wverschil aan te geven). Interessant is
dat de behandeling 2-2 de enige behandeling is waarbij de fotoperiode niet
gedurende het hele of gedeeltelijke experiment kort was. Dit is een belangrijk
resultaat: het impliceert dat er bij een lange fotoperiode evenveel tubers
geproduceerd kunnen worden als bij een korte (bijvoorbeeld de 3-3 behandeling).

Wanneer we de fotosynthese curves die na afloop van het experiment bepaald
zijn bekijken, dan blijkt het volgende. Vergelijken we de 3 curves van de
behandelingen 1-1, 2-2 en 3-3, dan zien we dat bij de laatste behandeling het

merendeel van de biomassa alleen nog maar respireert (Fig. 2.32).
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Fig. 2.31. Het aantal tubers geproduceerd bij combinaties van verschillende

fotoperiodes en fotosynthetische periodes (zie tekst).

Daarentegen hebben de behandelingen 1-1 en 2-2 van dit verschijnsel geen
noemenswaardige last. Vergelijken we de curves van de behandelingen 1-1 en 2-2 met
elkaar dan 1ijkt het erop dat het lichtcompensatiepunt bij behandeling 2 wat lager
ligt evenals de maximale fotosynthese gnelheid. In de volgende figuren wordt nog
nader ingegaan op wat er precies met het lichtcompensatiepunt (LCP)} en de maximale

fotosynthese snelheid (Pmax) gebeurd is.
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Fig. 2.32. Fotosynthese curven van planten opgegroeid bij combinaties van

verschillende fotoperiodes en fotosynthetische periodes (zie de
tekst).
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Er zijn twee modellen gebruikt voor fitten van de fotosynthese curves: het
Michaelis-Menten model (een hyperbool}, en het hyperbolische tangens model (zie
Hootsmans & Vermaat, 1990b). Met behulp van de gefitte curves konden schattingen
gemaakt worden van LCP, Pmax en de netto fotosynthesesnelheid bij 200 uE m? g’
(P200). Informatie over dit lichtniveau werd belangrijk geacht omdat de proef bij
deze lichtintensiteit plaats vond.

Uit Fig. 2.33 blijkt, dat een behandeling met een korte fotopericde (dus
combinaties met een 3 erin) tot een negatieve P200 leidt., Dat betekent dat de
planten bij de behandelingen 1-3 en 3-3 weliswaar veel tubers hadden geproduceerd,
maar ze overleefden het experiment nauwelijks. Het aantal geproduceerde tubers bij
deze behandelingen wae dus het maximaal te verwachten aantal. Bij behandeling 2-
2 zijn ook veel tubers geproduceerd (niet significant minder dan bij 1-3 of 3-3)

maar bovendien zijn de planten hier nog fotosynthetisch actief. Er zouden dus nog

meer enfof grotere tubers gevormd kunnen zijn als het experiment langer had

geduurd.
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Fig. 2.33. De netto fotosynthese snelheid bij 200 pE n2 &1 (P200) voor planten

opgegroeid bij combinaties van verschillende fotoperiodes en
fotosynthetische periodes. Berekand met Michaelis-Menten model.

De effecten op het LCP zijn weergegeven in Fig. 2.34. Hierin 2zijn alleen de
resultaten van het tanh model getoond, omdat het Michaelis-Menten model soms ook
negatieve uitkomsten gaf. Deze resulteren uit de aard van het model. Uiteraard is
geen LCP gegeven indien P200 al negatief was.

Er is te zien dat het LCP bij experimenten met behandeling 3 hoog is. Bij een

lange fotoperiode en fotosynthetische periode {1-1) vinden we de voor P. pectinatus
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gebruikelijke niveaus van rond de 50-60 uE m 2 g ' (zie hoofdstuk 2.4). Ook bij de
"dim" (2-2) behandeling is het LCP laag.
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Fig. 2.34. Het licht compensatie punt (LCP) voor planten opgegrceid bij
comhinaties van verschillende fotoperiodes en fotosynthetische
periodes.
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Fig. 2,35. Het aandeel van de maximale bruto fotosynthesesnelheid (Pmax) dat
nodig is voor de respiratie. Berekend met het Michaelis Menten
model.

In Fig. 2.35 is nog wat aanvullende informatie gegeven over het percentage van de

maximale bruto fotosynthese snelheid (Pmax) dat nodig is vcor de respiratie. Ook
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hieruit komt duidelijk naar voren, dat planten met een behandeling 3 (korte
fotoperiode} er relatief slecht voorstaan.

Natuurlijk lijkt het voordelig om goed te kunnen fotosynthetiseren wanneer
er nog tubers gevormd moeten/kunnen worden, zoals bij behandeling 2-2 (dim).
Opgemerkt meoet echter worden dat de fotosynthese getallen uitgedrukt waren per g
ADW blad. Ock de totale hoeveelheid blad aan de plant speelt dus nog een
belangrijke rol. We kunnen deze twee gegevens vermenigvuldigen: dat levert de P200
per plant op. Deze is te beschouwen als een maat wvoor de potentie tot
tuberproduktie. In Fig. 2.36 zijn de gemiddelde waarden van deze P200 weergegeven.
Negatieve P200 waarden zijn weggelaten. Hieruit kan geconcludeerd worden dat de
*"dim" condities, het eamenspel van een lange fotoperiode en een korte
fotosynthetische periode, uiteindelijk tot de grootste hoeveelheid tubers zouden

kunnen leiden.
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Fig. 2.36. Totale potentiéle energie (ug o, plant"I n.i.n-1) begchikbaar om tubers

te vormen bij de verschillende lichtregime combinaties.

In paragraaf 2.5 werden de gegevens uit het Veluwemeer besproken. Ook daar werd
geconcludeerd dat onder de schaduwnetten de planten een sterke initiéle
tuberproduktie te =zien gaven, die echter niet volgehouden kon worden.
Gehypothetiseerd is, dat de planten onder de schaduwnetten eerder afsterven omdat
de tubers zoveel fotosynthaat opeisen dat er niet voldoende overblijft voor de rest
van de plant. Dat wil zeggen: de plant heeft niet genoeg fotosynthaat beschikbaar
om zich zowel de groeiende last van bovengrondse veroudering als de tuberaanwas
te kunnen vercorloven. De gegevens uit de boven beschreven laboratoriumproeven

kunnen dit hevestigen. Een voorlopige conclusie is dat het vroegtijdig afsterven
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van de populatie in het veld te maken heeft met de lichtomstandigheden, en dat dit
afsterven in feite veroorzaakt wordt door de investering die de populatie doet in
de overleving (tuberproduktie). Voortplanten en afsterven liggen hier direct in

elkaars verlengde. Het gemaakte onderscheid tussen fotoperiode en fotosynthetische
periode lijkt duidelijk zinvol.
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3. Sestondynamiek en het lichtklimaat in de waterlaag
3.1 Inleiding

In dit hoofdstuk wordt ingegaan op de seizoensdynamiek van een aantal waterlaag-
karakteristieken. De nadruk zal liggen op het effect hiervan op het licht dat de
waterplanten in het Veluwemeer bereikt.

Het op het wateroppervlak invallende licht wordt gedeeltelijk door het
wateroppervlak gereflecteerd. De mate van reflectie variéert van circa 5 tot
10%, en ies afhankelijk van de hoek van inval van het licht en van de mate van
golfbeweging van het wateroppervlak (Kirk, 1983). Bij lage zonnestanden neemt de
reflectie snel toe. Het licht dat de waterlaag binnendringt wordt zowel
verstrooid als geabsorbeerd. De totale extinctiecoéfficiént (K, mq) van de

waterlaag wordt in het algemeen geschat met de formule van Lambert-Beer:
E(z) = E(0) * e K2 (3.1)

waarbij E{z) de lichtintensiteit is op diepte z, E{0) de lichtintensiteit direct
onder het wateroppervlak.

De lichtabsorberende componenten in de waterlaag zijn in de eerste rlaats
gesuspendeerde en opgeloste stoffen. Ook het water zelf absorbeert, zij het in
relatief geringe mate. Kirk (1983) geeft een overzicht van de betekenis van deze
componenten in verschillende typen meren en hij gaat in op methodische aspecten.
De hier gebruikte methoden zijn grotendeels aan dit tekstboek ontleend. Voor de
theoretische achtergronden van de hier gebruikte methoden wordt de lezer dan ook
verwezen naar Kirk (1983). Werkdefinities van drie belangrijke hier gebruikte

termen worden in Tabel 3.1 gegeven.

Tabel 3.1. Werkdefinities van een drietal termen

term definitie

seston alle dode en levende, organische en anorganische gesuspendeerde particulaire materiasl

tripton dood gesuspendeerd particulair materiaal van organische en anorganische oorsprong

gilvin opgeloste organische stof, meestal tussenproducten uit de afbraak van plantaardig weefsel, wordt

ook ‘Gelbstoff’ gencemd, vanwege de absorptiepiek in het blauwe gebied.

Van het levende, gesuspendeerde materiaal is vooral fytoplankton een belangrijke
abgorberende component. Onder andere omdat gilvin zich aan tripton bindt komen

de absorberende eigenschappen van tripton en gilvin vaak overeen. Terwijl
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fytoplankton voornamelijk absorbeert, verstrooit tripton juist sterk. De
hoeveelheid tripton in een ondiep water is aterk afhankelijk van resuspensie van
bodemmateriaal. Bij resuspensie van bodemmateriaal spelen windsnelheid, de
strijklengte van de wind en de samenstelling van de toplaag van de bodem een
belangrijke rol (Brinkman & Van Raaphorst, 1986}.

Er bestaan grote verschillen tussen individuele meren in het aandeel van de
verschillende componenten in de totale extinctie (Kirk, 1983). Dit heeft onder
andere ook tot gevolg dat er grote verschillen bestaan in de spectraie
samenstelling van het licht dat ondergedoken waterplanten bereikt. De vraag naar
de betekenis van het lichtklimaat voor de groei en ontwikkeling van waterplanten
is een kernvraag van dit onderzoek. In dit hoofdstuk zal dan ook ingegaan worden
op het aandeel van bovengencemde componenten op de totale extinctie van de
waterlaag. Extinctie door het perifyton wordt in hoofdstuk 4 behandeld. Daar
wordt ook ingegaan op de relatieve bijdrage van sestcn en perifyton aan de
totale extinctie.

Uit Kirk (1983) is de volgende formule voor de totale (verticale)

extinctiecoéffici&nt (K) in de waterlaag afgeleid:
K=K, +K +K +K, (3.2)

K is dus de som van de parti&le extinctiecoéfficiénten vcor water, gilvin,
fytoplankton en tripton. Een schatting van K, is 0.03 m-1 (Verduin, 1982). De
totale extinctieco@&fficiént wordt in de literatuur in meer of minder detail in
componenten opgesplitst (vergelijk bijvoorbeeld Verduin, 1982; Field & Effler,
1983; Wetzel, 1983). Voor K, wordt vaak een lineair verband verondersteld met de

concentratie fytoplankton-chlorofyl. We volgen hierin Kirk (1983):

K, =C*B (3.3)

Hierin is B uitgedrukt in mg m>

chlorofyl a. Voor de constante C is de waarde
0.014 (mz mg'1 chlorefyl a) gekozen (Atlas & Bannister, 1980; Field & Effler,
1983; Kirk, 1983). Voor het meten van de extinctie door gilvin bestaat een
methode dit is echter niet het geval voor tripton. De bijdrage wvan tripton ise
dan ook geschat door van de totale extinctie die van de andere componenten af te
trekken. ‘

Ock wordt er in dit hoofdstuk aandacht besteed aan sedimentatie van

gesuspendeerd materiaal. Veranderingen in de samenstelling van het

sedimenterende materiaal geven aanwijzingen over de dynamiek in de samenstelling
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van het seston. Hierbij kan gedacht worden aan gedifferentiéerd uitsedimenteren

van in een eerdere periode geresuspendeerd bodemmateriaal.
Samenvattend komen in dit hoofdstuk de veclgende aspecten aan de orde:

1. Een beschrijving van de seizoensdynamiek van een aantal seston-
eigenschappen, inclusief sedimentatie wvanuit het seston.
2. Een karakterisering van de componenten in de waterlaag van het Veluwemeer

die het lichtklimaat van waterplanten beinvloceden.

De basisgegevens voor dit hoofdstuk zijn samengevat in Bijlage 3.

3.2 Materiaal en maethoden
3.2.1 Sestonbemonstering

In de periode mei tot augustus van 1986 en 1987 zijn tweewekelijks watermonsters
genomen bij de experimentele opstelling in het Veluwemeer. De volgende
bepalingen verricht:

(a) Droog- (DW), as—- (AW) en asvrijdrooggewicht (ADW)} (200-1000 ml, 4 herha-
lingen), monsters verwerkt volgens Bijlage 6.

{b) Chlorofyl a (chl-a) en faeopigment a (200-1000 ml, 4 herhalingen}. Het
chlorofyl a en faeopigment a is tot 23 juni 1986 bepaald volgens de NEN
praktijkrichtlijin (nr. 6520), daarna is een gedetailleerder methode
toegepast, waarbij zowel chlorofyl-a, chlorofyl-b en faeopigment-a is
gemeten (Bijlage 6). Het chlorofyl-a gehalte geeft een indicatie van de
hoeveelheid levende algen. Faecpigment-a is een afbraak product van het
chlorofyl-a.

(¢} Taxonomische samenstelling van het fytoplankton. Fytoplankton is eerst
geconcentreerd door een hoeveelheid watermonster over een GF/C filter (1.2
pm) te filtreren. Vervolgens zijn van het verzamelde planktonmateriaal op
het filter tussen de 200 en 400 individuen geidentificeerd. Hieruit is de
relatieve bijdrage van de groen-, kiezel- en blauwalgen aan de totale fyto-
plankton gemeenschap geschat.

(d) Deeltjes-grootteverdelingen. Hierbij is gebruik gemaakt van een Laser
Diffraction Particle sizer (type Malvern 1-1800 micron}.

Verder zijn tweewekelijks sedimentvallen bemonsterd. De vallen hadden

telkens twee weken ingestaan. Als sedimentvallen zijn reageerbuisjes gebruikt.
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De diameter-diepte verhouding van de reageerbuizen bedraagt 1:15, zedat
aangenomen kan worden dat resuspensie van het in de buisjes ingevangen materiaal
verwaarloosbaar is (Brinkman & Van Raaphorst, 1986). Van het ingevangen

materiaal is het droog-, as- en asvrijdrooggewicht bepaald (3-5 herhalingen).

3.2.2 Karakterisering van het lichtklimaat

Gedurende 1986 en 1987 is in de periode 1 mei - 31 augustus iedere minuut de
windenelheid, de watertemperatuur en de lichtinstraling in de waterlaag bij de
experimentele opstelling in het Veluwemeer gemeten. Voor de lichtmetingen is
gebruik gemaakt van Bottemanne stralingssensoren (type RA 200Q) die de
lichtintensiteit in het 400-700 golflengte gebied (Photosynthetisch Actieve
Radiatie, PAR) meten. Eén lichtsensor was op een diepte van 0.15 m geplaatst en
€&n op 0.30 m. Beide sensoren waren naar het wateroppervlak gericht, zodat de
neerwaarts gerichte straling werd gemeten. Verder was er &€&n lichtsensor op een
diepte van 0.35 m geplaatst. Deze sensor was naar de bodem gericht, zodat de
opwaartse straling werd gemeten. De ratio opwaartse/neerwaartse straling (R) is
een maat voor de stralingsreflectie (verstrooiing) in een waterlaag.

De lichtsensoren waren aan een drijver bevestigd zodat het effect van
golfslag en veranderingen in waterpeil op de meetdiepten verwaarloosbaar was.
Met behulp van een veldcomputer (HP 71) met datalogger (HP 3421A) en discdrive
{HP 9114B) werden de sensoren elke minuut uitgelezen. Iedere 15 minuten werd het
gemiddelde van de laatste 15 lichtmetingen berekend en opgeslagen.

In 1986 is enkele malen de spectrale samenstelling van het licht in het
400-750 nm gebied op verschillende dieptes gemeten. Hiervoor is gebruik gemaakt
van een onderwater quantumspectroradiometer (type QSM 2500 Techtum Instrument
Company, in bruikleen van de afdeling Aquatische Oecclogie, Katholieke
Universiteit Nijmegen). Een ‘scan‘’ duurde ca. 60 seconden. Veranderingen in
instraling gedurende een scan zijn per golflengte gecorrigeerd door middel van
de tegelijkertijd vastgelegde totale PAR {(gemeten met een Bottemanne sensor).

Ook is in 1986 een aantal malen het absorptiespectrum van het gilvin
gemeten. Daartoe is een watermonster gefiltreerd over een Whatman GF/C filter
(1.2 ym) en vervolgens over een Millipore GS filter (0.22 ym). Vervolgens is van
het filtraat (ca. 4 1) het absorptiespectrum bepaald met een experimentele
opstelling in het laboratorium. Deze opstelling bestond uit een in een houder
verticaal geplaatste buis {(diameter 8.5 cm, hoogte 2 m) die aan de binnenkant
van een verzilverde laag was voorzien. Deze buis was aan de bovenkant open en

aan de onderkant afgesloten met een doorzichtige glasplaat. Boven de buis was
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een lichtbron (halogeen lamp) geplaatst, onder de buis (onder het glasplaatije)
de sensor van de radiospectrometer. Elk filtraatspectrum is doorgemeten tegen

een blanco (gedemineraliseerd water}.

3.3 Resultaten

3.3.1 Globale instraling, windsnelheden en watertemperatuur

De seizoensdynamiek van de gemiddelde wekelijkse globale instraling (GI,
gegevens KNMI) en de watertemperatuur in 1986 en 1987 zijn weergegeven in Fig.
3.1. Fotosynthetisch beschikbare straling is ongeveer de helft van de globale
instraling: PAR = 0.5%GI. Hiermee is de gemiddelde hoeveelheid in het
groeiseizoen voor fotosynthese beschikbaar licht berekend (Tabel 3.2). Zowel
instraling als watertemperatuur waren in 1986 een factor 1.2 hoger dan in 1987.
De windsnelheden lagen daarentegen wat hoger in 1987 (Fig. 3.2). Erg stormachtig

nazomerweer was het in 1986 in week 36 (1 september) en in 1987 in week 32.
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Fig. 3.1. Wekelijkse globale instraling (J em? dag‘1, verticaal gearceerde

staven) en watertemperatuur (°C, getrokken lijn) in 1986 en 1987.
Bron instralingsdata: KNMI. Watertemperatuur is gemeten bij de
opstelling.
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Tabel 3.2. Gemiddelde voor fotosynthese beschikbare hoeveelheid licht in het
groeigeizoen van 1986 en 1987 en gemiddelde watertemperatuur voor diezelfde
periode. Het groeiseizoen is hiar gesteld op de periodea 1 wmei - 31 augustus,

jaar

PAR (E m

watertemperatuur (°C)

1586 1987
41 35
19 16

gemiddeld
38

17.5

Fig. 3.2.
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Fig. 3.3. Seizoensdynamiek in het asvrijdrooggewicht (BRDW, mg 14) van het

seston in 1986 en 1987. Per waarnemingspunt worden in deze en de
volgende figuren het gemiddelde * 1 standaardfout gegeven.

3.3.2 sSestondynamiek

Afgezien van een piek in september 1986 (week 36) bleef het ADW van het seston
binnen een range van S - 25 mg 1! (gemiddelde over de twee jaren 15.2 mg 14,
Fig. 3.3). Het asgehalte varieerde tussen de 30% en 80% (gemiddeld 51%) van het
drooggewicht. Voor ADW noch asgehalte bestaan grote verschillen tussen de beide
waarnemingsjaren.

Als we de chlorofylconcentraties in het water wvergelijken zien we wel
degelijk verschillen tussen de twee jaren (Fig. 3.4). Een belangrijk verschil is
het optreden van twee pieken in zowel chl(at+b)} als feopigment—-a in het najaar
van 1986. In 1987 waren de maxima minder extreem en bleven de concentraties
steeds onder de 25 mg m3. Ook in de fractie chl-b zijn duidelijke verschillen
tussen de twee jaren waar te nemen: In 1986 blijft deze fractie steeds onder de
0.10, terwijl er in 1987 waarden rond de 0.25 zijn waargenomen. Het percentage
chlorofyl a in het totale feopigment a was in 1986 gemiddeld hoger dan in 1987
{t-test: p < 0.05). Dit betekent dat er in 1987 relatief meer afbraakproducten
van chlorofyl in het water aanwezig waren. Opvallend is de grote variatie tussen

monsters in 1986 tot en met week 24 (grote standaardfouten en gemiddeld zelfs
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minder totaal feopigment a dan chlorofyl a). De verandering van analysemethode

heeft overduidelijk vrucht afgeworpen.

1986
100 1.00
———  chita+b)
————  otaal feopigment—a I
75 F ——— frac—b 0.75

fractie

50 [ 0.50
g‘ 4
25 028
] : 0.00
14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40 42 44
weekruanmer
1987
100 1.00
75 F {07s
R
IE ) g
50t 1050 g
g [ ] g
25t 1025
o +—' 0.00
14 16 18 20 22 24 26 28 30 32 34 36 38 40 42 44
weeknummer
Fig. 3.4. Seizoensdynamiek van fotosynthetische pigmenten in de waterla%?

in 1986 en 1987: concentratie chlorcfyl a + b (chl(atb), mg m ),
totaal feopigment a (= chl-a + in het water aanwezig feopigment
a, mg m_3) en de fractie chlorofyl b (chl-bf(chl-b + chl-a)).

Het verschil in pigmentsamenstelling loopt parallel met een verschil in

dominantie van verschillende taxonomische groepen. In beide jaren trad in het
voorjaar een bloei van kiezelalgen op (Nitzschia en Diatoma). Deze dominantie
werd vervolgens in mei doorbroken en de groenalgen waren voor de reest van het

seizoen de dominante groep. Belangrijkste genera waren Botryococcus, Scenedesmus
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en Monoraphidium. In 1986 kwamen in mei de blauwalgen op. Deze bleven gedurende
de rest van het seizoen vrij constant aanwezig {ca. 20%) met als belangrijkste
genera Oscillatoria in het voor- en najaar en Microgystis in de zomer. In 1987
bestond het fytoplankten tot half augustus voor minder dan 10% uit blauwalgen.
Daarna maakten blauwalgen gedurende anderhalve maand zo‘’n 20% van het fyto-
plankton uit, met ale belangrijkete genera Lyngbya en Oscillatoria. De
langdurige aanwezigheid van meer blauwalgen in 1986 heeft waarschijnliijk tot
gevolg gehad dat er minder chl-b aanwezig was. Chlorofyl b is namelijk een
fotosynthetisch pigment dat alleen voorkomt in groenalgen.

De particulaire grootteverdeling vertoonde weinig variatie tussen
bemonsteringadata en jaren (Bijlage 3.7). Alleen voor de al eerder opvallende
stormdatum 1 september {week 36) werd een sterk afwijkende verdeling
waargencmen, Gewoonlijk viel meer dan 60% van het particulaire materiaal binnen
de grenzen 15 -~ 88 um, met de mediane deeltjesgrootte tussen 20 en 30 uym. Op de
stormdag 1 september 1986 was echter 85% van de deeltjes kleiner dan 30 um en de
mediane deeltjesgrootte lag rond de 13 um. Op die dag is waarschijnlijk veel
fijn silt opgewerveld. Het asgehalte van het seston was op die dag ook relatief
hoog (>60%).

Het door de windsnelheid verklaarde deel van de variatie in een aantal
sestonparameters is weergegeven in Tabel 3.3. De variatie in gewichtsparameters
{ADW, DW, AW) werd voor meer dan 50% en significant verklaard door variatie in
windsnelheid. Dit was echter niet het geval voor de variatie in

chlorofylconcentratie.

Tabel 3.3. Het door de windsnelheid verklaarde deel van de variatie in een
aantal sestonparameters (rz). Data van 1986 en 1987 zijn samengenomen. Het
aantal puntenparen was ll. In de derde koloa is met een * aangegeven of r
significant was.

parameter r P < 0.05
ADW 0.51 *

DW Q.63

AW 0.61 *
chlorofyl a 0.07

faecpigment a 0.02

3.3.3 Sedimentatie

De hoeveelheid in 14 dagen gesedimenteerd materiaal (ADW) en de fractie ADW van

het totale gesedimenteerde DW zijn weergegeven in Fig. 3.5. Perioden met hoge
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sedimentatie volgden op perioden met veel wind en hoge resuspensie (vgl.
Fig.3.3). Als de sedimentatieflux relatief hoog is, dan is het aandeel van de
organische fractie daarin relatief laag. Met andere woorden, het sedimenterende
materiaal bestaat in dergelijke perioden voor een relatief groot deel uit
anorganische materiaal (silt). In het algemeen bestond het sedimenterende
materiaa) voor een groter deel uit anorganisch materiaal dan het seston (seston
gemiddeld 51%, se = 2.8, n = 28; sedimentvallen gemiddeld 86%, se = 2.2, n = 2],
t-test: p < 0.001).

sedimentatieflux
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Fig. 3.5. Sedimentatieflux (mg (14 clagex:x)'1 gesedimenteerd ADW) en de
organische fractie (ADW/DW) van het gesedimenteerde drooggewicht
in 1986 en 1987.
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Fig. 3.6. Seizoensdynamiek van de totale verticale extinctiecoéffici&nt (K)

en de partiéle coéffici&nten van fytoplankton (K;) en gilvin (K))
in 1986 en 1987. Aan gilvin zijn alleen in 1986 metingen gedaan.

3.3.4 Lichtklimaat in de waterlaag

De seizoensvariatie in de totale extinctiecoZfficisnt en de partiéle
coéffici&nten is weergegeven in Fig. 3.6. Jaargemiddelden worden gegeven in

Tabel 3.4. Het grootste deel van de totale extinctie komt op rekening van het

tripton: in 1986 was dat 74% in 1987 zelfs 89%.
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In het tweede deel van Tabel 3.4 hebben we het aandeel van absorbtie en
verstrooiing in de extinctie van de verticale lichtstroom geschat aan de hand
van R. Hiervoor zijn nomogrammen in Kirk (1983) gebruikt. Deze nomogrammen zijn
met behulp van simulaties geconstrueerd en gelden voor de diepte waarop nog 10%
van het licht juist onder het wateroppervlak over is (z,, het middelpunt van de
zone waarin fotosynthese mogelijk is). Deze diepte z, lag in 1986 gemiddeld op
1.05 m en in 1987 op 0.68 m. R is op 30 cm gemeten, wat voor beide jaren dus te
dicht bij het wateroppervlak was. We nemen aan dat dit een verwaarlocosbhaar
effect heeft op de gemeten waarden, en veronderstellen daarmee dat de
nomogrammen uit Kirk (1983) toepasbaar zijn. Dit betekent dat het grootate deel
van de totale extinctie verocorzaakt wordt door absorbtie. De verschillen tussen
waargenomen K en berekende K, zijn groot. Ook Kirk (1983) rapporteert dergelijke
grote verschillen. Hij interpreteert de ratio K/Kﬁ als een maat voor het extra

effect van verstrooiing op absorbtie en daarmee op de totale extinctie.

Tabel 3.4. Jaargemiddelden voor de totale en partiéle en totale
extinctiecoéfficiént, de verstrooiingsratio R en aan de hand daarvan uit
nomogrammen in Kirk (1983, zijn figuren 6.16 en 6.18) afgelezen maten voor
absorbtie en verstrooiing: a, = absorbtie van de diffuse neerwaarts gerichte
straling, b ., = de netto verstrooiing als verschil tussen de opwaartse
verstrooing van de neerwaartse lichtstroom en de neerwaartse verstrooiing van de
opwaartse lichtstroom, Ky = ay + b, .., een schatting van de totale verticale
extinctiecoéfficidnt (K). Per jaar zijn gegeven het gemiddelde (gem), da
standaardfout (se), en het aantal waarnemingen (n); % drukt het percentage uit
ten opzichte van de totale K of K;.

parameter 1986 1987 gemidd.
gem % se n gem % se n over 2
jaren
K 2.43 100 0.45 11 4.31 100 0.45 9 3.4
K, 0.25 10 0.06 11 0.10 2 0.06 10 0.2
Kg 0.36 15 0.00 5 0.36 8 - - 0.4
K, 1.79 74 0.40 11 3.82 89 0.89 9 2.8
K 0.03 1 - - 0.03 1 - - 0.0
R 0.07 - 0.01 9 0.05 - 0.00 9 0.06
ay 1.40 85 1.30 90 1.4
netto 0.25 15 0.15 10 0.2
Kd 1.65 100 1.45 100 1.6

De in Tabel 3.4 gebruikte gemiddelde K is gemiddeld over de weekgemiddelden van
de weken waarin ook seston is bemonsterd. Seizoensgemiddelden van de individuele

waarnemingen zijn voor 1986 en 1987 respectievelijk 2.22 en 3.38 (1986: se =



96

0.11, n = 51, 1987: e = 0.12, n = 66). Dit resulteert in een gewogen gemiddelde
over beide jaren van 2.87.

Uit de multipele regressiea van K tegen een drietal sestonparameters (Tabel
3.5) blijkt dat de twee jaren duidelijk verschillen in het belang van de
verklarende variabelen. In 1986 is het vooral de variatie in asgewicht die de
variatie in K verklaart, terwijl dit in 1987 wvooral het RDW is. Variatie in
chlorofyl a heeft dus veel minder effect op de variatie in K. Als we de twee

jaren samen nemen is het ADW de belangrijkste verklarende factor (Fig. 3.7}.

Tabel 3.5. Multipele regressies van de totale extinctiecoéfficiént K met de
seston parameters ADW, AW en chl-a als verklarende variabelen. Twee typen
multipele regressies zijn uitgevoerd: (1) de drie verklarende variabelen
tegelijkertijd, en (2) de combinatie van variabelen die m.b.v. een stapsgewijze
iteratie de meeste variatie in K verklaart en toch nog aan bepaalde
betrouwbaarheidscriteria voldoet. Per variabele in de regressievergelijking zijm
gegeven: de partiéle correlatiecoéfficiént (r), de overschrijdingskans van
Hotellings’ T die test of de waarde van een coéfficiént van nul verschilt (p),
en voor de hele vergelijking de multipele r* en de overschrijdingskans.
Significante overschrijdingskansen zijn aangegeven met een *.

variabele 1986 1987 samen

r p r P r p

(1) variabelen tegelijkertijd

ADW 0.18 0.617 0.37 0.409 0.56 0.012*
AW 0.75 0.012= -0.15 0.743 0.18 0.461
chlorofyl a -0.15 0.684 0.13 0.777 -0.43 0.067
constante 0.003* 0.513 0.027%
multipele ri Q.91 0.0002* 0.73 0.0688 0.64 0.0005*

(2) stapsgewijze toevoeging aan de vergelijking
ADW - - 0.81 0.009=* 0.74 0.042+

AW 0.9% 0.000* - - - -
chlorofyl a - - - - - -

multipele r2 0.90 0.000~ 0.65 0.009~ 0.54 0.000%

De spectrale samenstelling van het licht in de waterlaaqg is weergegeven in Fig
3.8 voor een aantal representatieve monsterdata. De spectra vertonen vaak een
plateau tussen de 550 en 700 nm (Fig 3.8, 26 mei 1986). Een kleine extinctiepiek
is waar te nemen rond de 670 nm, waarschijnlijk door absorbiie door chlorofyl.
Op een aantal monsterdata zijn de spectra van seston en gilvin + water apart

gemeten. Dit geeft ons de mogelijkheid de bijdrage wan deze twee componenten te
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analyseren {Fig. 3.8, 18 augustus en 1 september 1986). Gilvin blijkt wvooral
beneden de 450 nm en boven de 700 nm te absorberen, in het tussenliggende gebied
(PAR) is het seston vooral verantwoordelijk voor de extinctie. Tijdens de
stormdag (Fig. 3.8, 1 september 1986) is de extinctie door seston in het gebied
< 400 nm relatief sterk toegenomen, de bijdrage van gilvin is op deze dag
vrijwel verwaarloosbaar.

Uit de instralingsspectra is ook de roocd/verrood verhouding (R/FR) van het
licht dat de waterplanten bereikt te berekenen. Aan het wateroppervlak varieert

R/FR tussen 1 en 1.2, aan de bodem tussen 1.2 en 1.4.

K {m™)
=Y

O 1 1 1 n i
e} 25 50
seston ADW (mg I
Fig. 3.7. Verband tussen de totale extinctiecoé&fficiént (K) en het

asvrijdrooggewicht van het seston (ADW). Data van 1986: +, wvan
1887: driehoeken. De lijn geeft de lineaire regressie voor de
data van beide jaren samen: K = 1.122 + 0.125*ADW (r2 = 0.54, p =
0.0001).

3.4 Discussie

3.4.1 Sestondynamiek

Vergelijken we de concentraties totaal P en totaal N in het water (vgl.
Hoofdstuk 1) met de classificatie in Wetzel (1983), dan mogen we het Veluwemeer
nog steeds een eutroof meer noemen. Dit geldt ook voor de gemiddelde

extinctieco&ffici&nt. De chlorofylconcentraties die in de beide jaren in het
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Veluwemeer gemeten zijn, zijn echter relatief laag voor eutrofe meren, gemiddeld

3 of 1.1 en 0.4 mg g ! ADW voor 1986 en 1987. Zo rapporteert

13 en 6 mg m
bijvoorbeeld Gulati (1990) voor de Loosdrechtse plassen jaargemiddelden tussen
‘de 70 en 110 mg m>. Lorenzen (1968) stelt dat chlorofylgehaltes van organische
gtof in meren met lage detritusconcentraties (dood ADW) typisch boven de 20 mg
g'1 ADW liggen. Het ADW van het onderzochte seston bestaat dus waarschijnlijk
voor een vrij groot deel uit decod organisch materiaal. Ook Brinkman & Van
Raaphorst (1986) concludeerden op basis van fytoplanktonvolumeschattingen dat
het seston ADW in het Veluwemeer voor een groot deel (rond de 75%) uit detritus
moet bestaan. Brinkman & Van Raaphorst (1986) vonden in 1982 seston ADW waarden
tussen de 10 en 30 mg 14, vergelijkbaar met wat in 1986 en 1987 in deze studie
gevonden is.

Het seston bestond gemiddeld voor de helft uit anorganisch materiaal, maar
de variatie over de tijd was niet gering {sd/gemiddelde 30%). Het percentage
anorganisch materiaal in de sedimentvallen was significant hoger (86%), en
vrijwel gelijk aan de door Brinkman & Van Raaphorst (1986) gevonden waarden.
Zowel het detritus als het anorganisch materiaal in het seston is waarschijnlijk
voor een belangrijk deél afkomstig van de bovenste laag van de bodem. Door wind
geinduceerde resuspensie van bodemmateriaal treedt ook bij relatief lage
windsnelheden op (Brinkman & Van Raaphorst, 1986, p. 342). De hogere
sedimentatiesnelheid van de anorganische fractie (Brinkman & Van Raaphorst,
1986) in het seston verklaart het verschil in aspercentage tussen seston en
materiaal in de sedimentvallen. De lineaire regressie tussen seston ADW en
windsnelheid was wel significant, terwijl dit niet gold wvoor seston-chlorofyl.
Dit suggereert ook het belang van resuspensie door wind voor de dynamiek van het
segton.

De afwijkende deeltjesgrootteverdeling van het seston op de stormdag 1
september 1986 doet vermoeden dat de sterkere turbulentie tijdens de storm ook
veel fijner, compacter samenhangend materiaal in resuspensie heeft gebracht.

Brinkman & Van Raaphorst (1986) hebben verblijftijden van de verschillende
sestonfracties geschat: 1 ~ 4 uur voor anorganische deeltjes van 16 - 75 um, 15
uur voor de organische fractie (detritus) en ‘enkele dagen’ voor algen. Deze
zijn dus zowel voor anorganisch seston als voor detritus vrij kort. Hoge
sedimentatiefluxen volgen dan waarschijnlijk relatief kort op hoge
resuspensiefluxen. Juist in juli, de periode waarin de waterplantenvegetatie
maximaal ontwikkeld was, ie de sedimentatieflux in beide jaren relatief laag.

Dit suggereert dat de vegetaties de door de wind vercorzaakte resuspensie kunnen

remmen.
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Fig. 3.8. Spectrale samenstelling van het licht op verschillende diepten in

de waterlaag voor een drietal monsterdata en de bijbehorende
extinctie. Voor twee spectra is de bijdrage van gilvin (b) en
seston (c) aan de totale extinctie (a) gegeven.
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De taxconomische samenstelling van het fytoplankton in het Veluwemeer is een
groot aantal jaren gevolgd (Berger, 1975; Kerkum, 1983; Brinkman & Van
Raaphorst, 1986; Hosper et al., 1986). In 1985 vond een omslag van
blauwalgendominantie (Oscillatoria agardhii) in de zomermaanden naar een
diverser fytoplanktongemeenschap plaata, met groenalgen ale de dominante groep
(Hogper et al., 1986). Ook in 1986 en 1987 werd het zomerfytoplankton door
groenalgen gedomineerd. Een duidelijk verschil bestond tuesen beide jaren in het
moment waarop blauwalgen meer dan 10% van de gemeenschap gingen uitmaken. Het is
de vraag of dit geinterpreteerd moet worden als een trend: de blauwalgen worden
nog verder ’‘teruggedrongen’. Een wellicht even plausibele verklaring kan
gevonden worden in temperatuurafhankelijke verschillen in concurrentiekracht om
nutriénten tussen blauw- en groenalgen. Blauwalgen zijn in het voordeel bij
hogere températuren {Tilman et al., 1986) en de gemiddelde watertemperatuur lag

in 1986 zo'n 3° hoger.

3.4.2 Lichtklimaat in de waterlaag

We kunnen concluderen dat het grootste deel van de totale extinctie in de
waterlaag bepaald wordt door het tripton. Op bagis van de reflectieratic P
schatten we dat het grootste deel van de extinctie van de neerwaarts gerichte
lichtstroom geabsorbeerd wordt. De hieruit volgende schatting voor K, ies echter
gemiddeld een factor 2.4 lager dan de werkelijk gemeten K. Kirk (1983) wijt dit
aan de verstrooiende werking van minerale deeltjes, die gemiddeld minstens de
helft van het tripton in het Veluwemeer uitmaken. Verstrooiing verandert de hoek
en vergroot de afgelegde weg van een foton in het water en vergroot daarmee de
kans op absorbtie. Verstrooing is niet golflengte-specifiek en levert vlakke
extinctiespectra. Aangezien de extinctiespectra (Fig. 3.8)ﬁverre van vlak zijn,
moeten we concluderen dat er inderdaad absorbtie optreedt. Het licht wordt dus
alle kanten op verstrooid en vervolgens geahsorheerd, waarschijnlijk grotendeels
door detritus. Omdat de varjatie in K in 1987 grotendeels door variatie in ADW
(voornamelijk detritus) wordt verklaard terwijl het in 1986 vooral het AW was
(Tabel 3.5), concluderen we dat nu eens verstrooiing en dan weer absorbtie het
belangrijkst is.

Vergeleken met waarden in de literatuur {Kirk, 1983; Wetzel, 1983; Chambers
& Prepas, 1988) liggen de in het Veluwemeer gemeten extinctiecoéfficiénten vrij
hoog, ook als we alleen eutrofe meren in beschouwing nemen. Deze hoge waarden

worden dus waarschijnlijk voor een belangrijk deel door het tripton veroorzaakt.
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We vonden een significant lineair verband van K met seston ADW (Fig 3.7).
Brinkman & Van Raaphorst (1986) vonden het volgende verband: K = 2.2 + 0.13*ADW.
De helling is dus in 1986 en 1987 gelijk aan die van 1982, alleen het intercept
is een factor 2 lager. De gemiddelde chlorofylconcentratie lag in 1982 rond de

50 mg m>

(Hosper et al., 1986). In een lineaire regressie worden eventuele
effecten van andere factoren in het intercept verdisconteerd. Het lijkt
aannemelijk dat het verschil in chlorofylconcentratie voor dit verschil in
intercept verantwoordelijk is.

De gemeten extinctiespectra (Fig. 3.8) zijn vergelijkbaar met een spectrum
dat Kirk (1983) voor een troebel meer (Lake Burley Griffin) gaf. Met name het
blauwe (rond 450 nm, door detritus) maar ook het verrcde licht (rond 730 nm,
door het water zelf) wordt sterk geabsorbeerd. Dat laatste heeft gevelgen voor
de rood/verrcod (R/FR} verhouding, die toeneemt met de diepte. Een hoge R/FR
verhouding kan de vorming van vegetatieve overlevingsorganen in waterplanten
stimuleren Chambers et al. (1985) toonden voor Potamogeton crispus aan dat
dergelijke organen bij een R/FR ratio van 1 nauwelijks gevormd werden, terwijl
dit bij een ratio van 2.3 wel het geval was. De in het Veluwemeer gemeten
waarden liggen tussen deze extremen in en de P. pectinatus vegetaties produceren
wortelknollen. In hoofdstuk 2 van dit rapport is ingegaan op het effect van
beschaduwing op tuberinductie.

Voor de ontwikkeling van de waterplantenvegetatie is het lichtklimaat
vooral in het begin van het groeiseizoen van belang. Dan zijn de planten die uit
wortelknollen opschieten nog relatief klein. Dit gebeurt in het Veluwemeer begin
mei. Met behulp van de instralingsgegevens en de extinctiecoéfficiénten is
uitgerekend hoeveel licht de bodem op dat moment bereikt (waterdiepte gesteld op
90 cm; Brinkman & van Raaphorst, 1986). De gegevens van week 20 (13 mei} zijn

gebruikt. In 1986 wae nog zo‘n SO pE m2 s | beschikbaar op de bodem, terwijl dit

-1

in 1987 slechts 10 uE m? 8! was. Fotosynthese-compensatiepunten voor P.

pectinatus liggen rond de 50 uE m?g! (Hootsmans & Vermaat, 1990). In 1986
bereikte de planten dus waarschijnlijk nog net genoeg licht om de behoefte voor
respiratie ermee te kunnen dekken, in 1987 was dit duidelijk niet het geval. In
1987 moesten de uitlopende nieuwe planten dus vrijwel volledig op de reserves in
de wortelknollen teren. Dit is mogelijk een belangrijke reden voor het

waargenomen verschil in de ontwikkeling van de P. pectinatus vegetatie tussen de

twee jaren (zie hoofdstuk 2).

Het lijkt duidelijk dat het doel van het beheer in het Veluwemeer aan het
eind van de zeventiger jaren, het terugdringen van de blauwalgenbloei, redelijk
bereikt is. De inmiddels vrij geringe bijdrage van het fytoplankton aan de

totale extinctie duidt erop dat een nog grote helderheid van het Veluwemeerwater
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waarschijnlijk met andere middelen bereikt moet worden. De nadruk zal moeten
liggen op een vermindering van de resuspensie van bodemmateriaal. Te denken valt
san het creéren van luwtes (Meijer & Uunk, 1988; vergelijk ook hoofdstuk S5).
Gezien de lage afbraaksnelheid van detritus en de niet onbelangrijke rol wvan
verstrooiing door anorganisch materiaal lijkt wachten op de afbraak wvan het
detritus een oplossing voor de werkelijk lange adem: het zou weleens lang kunnen

duren voor enig effect zichtbaar wordt.

3.5 Conclusies

1. Het seston van het Veluwemeer bestond in 1586 en 1987 voor de helft uit
anorganisch materiaal. Het organisch materiaal (seston ADW) bestond voor

een belangrijk deel uit van de bodem opgewerveld detritus.

2. De totale neerwaartse extinctiecoé&ffici&nt had een gemiddelde waarde van
2.9 m’! over de twee waarnemingsjaren. Verstrooiing en absorbtie door

tripton was gemiddeld verantwoordelijk voor 82% van deze extinctie.

3. Vergeleken met 1982 en eerdere jaren is de chlorofylconcentratie duldelijk
verminderd. Ook de hiermee gerelateerde bijdrage van het fytoplankton aan

de totale extinctie is afgenomen.

4. Een beheer dat gericht is op een verhoging van de helderheid van de
waterlaag zal de nadruk moeten leggen op een reductie van de resuspensie

van bodemmateriaal.
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4. Dynamiek van het perifyton subsysteem
4.1 Inleiding

De ontwikkeling van perifyton op waterplanten en hard substraat wordt tijdens
het proces van eutrofigring gestimuleerd door de toenemende
nutriéntenconcentraties in het water (Phillips et al., 1978; Borum, 1985;
Cambridge et al., 1986). Een dicht perifytondek kan de fotosynthese en groei van
waterplanten remmen door lichtreductie (Sand-Jensen & Sendergaard, 1%81;
Bulthuis & Woelkerling, 1983; Sand-Jensen & Borum, 1984; Silberstein et al.,
1986) en concurrentie om anorganische koolstof (CO,, HCOk'; Sand-Jensen, 1977).
De begrazing van perifyton door zcetwaterslakken of andere microherbivoren zou
deze negatieve effecten kunnen tegengaan (Orth & Van Montfrans, 1984). Zo vonden
Hootesmans & Vermaat (1985) dat de aanwezigheid van grazers in velddichtheden
door perifytonreductie de groei van groot zeegras (Zostera maripa L.) positief
beinvloedde. In dit hcofdstuk wordt gerapporteerd over de dynamiek wvan het
perifyton in het Veluwemeer en de mogelijke invloed die microherbivore grazers
daarop kunnen hebben. Wat dit laatste betreft zal behalve op een tweetal
experimenten die in het Veluwemeer zijn uitgevoerd ook worden ingegaan op de
resultaten uit laboratorium experimenten van Vermaat (1990).

Met de term perifyton volgen we Wetzel (1983): alle dode en levende
materiaal dat zich op het oppervlak van waterplanten en harde substraten
bevindt, dus zowel algen en microfauna als ingevangen (an)organisch materiaal.

De perifytonontwikkeling is in twee opeenvolgende seizoenen (1986 en 1987)
op zowel de waterplanten als kunstmatig substraat (objectglaasjes) gevolgd. Het
gebruik van objectglaasjes maakt het mogelijk de lichtreductie door een intacte
perifytongemeenschap te meten. Vermaat & Hootsmans (1990) toonden aan dat
metingen aan perifytonsuspensies deze lichtreductie systematisch onderschatten.

Er bestaat echter conenigheid over de specificiteit van
perifytongemeenschappen die verschillende waterplantesoorten huisvesten
{(Cattanec & Kalff, 1978, 1979; Gough & Gough, 1981; O'Neill-Morin & Kimball,
1983; Jenkerson & Hickman, 1986; Blindow, 1987) en dus over de vraag of
perifyton op kunstmatig substraat vergelijkbaar is met dat op levende
waterplanten. Eminson & Moss (1980} concludeerden dat de specificiteit van het
perifyton op verschillende substraten verdwijnt onder eutrofe omstandigheden.
Het Veluwemeer is te beschouwen als een eutrocof meer {hoofdstuk 1) en het
gebruik van objectglaasjes lijkt dan ook gerechtvaardigd. Ter controle is ook de

perifytonontwikkeling op waterplanten gevolgd.
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Accumulatie van perifyton op een nieuw beschikbaar gekomen substraat is de
netto resultante van enerzijds kolonisatie, passieve sedimentatie en groei en
anderzijds verlies door bijvoorbeeld afslag en begrazing. Elk van deze processen
kan op korte termijn sterk varidren (Mason & Bryant, 1975; Gons, 1982; Cattaneo,
1983; Kairesalo, 1984; Meulemans & Roos, 1985). Perifytonaccumulatie is dan ook
op twee manieren bestudeerd:

a. Oogst na opeenvolgende incubaties van twee weken lengte geeft een
indruk van de accumulatiedynamiek op korte termijn (’interval’-
glaasjes).

b. Tweewekelijkse cogst van een deel van een aan het begin van de
onderzoeksperiode geincubeerde hoeveelheid objectglaasjes geeft een
beeld van de resultante accumulatie op langere termijn (’totaal’-
glaasjes}.

Parallel aan het onderzoek naar de ontwikkeling van de
waterplantenvegetatie onder de schaduwniveaus (0%, 26%, 45% en 73% schaduw, zie
hoofdstuk 2) is ook de perifyton-ontwikkeling onder deze schaduwniveaus gevolgd.

De in het Veluwemeer in de onderzoeksperiode aanwezige microherbivore fauna
is niet intensief en systematisch bemonsterd. Incidentele waarnemingen
beveatigden de indruk dat er relatief weinig soorten in lage aantallen aanwezig
waren.‘De meest voorkomende slak was Valvata piscinalis (Mill.), met een
dichtheid lager dan 25 individuén ufz, voorts nog een enkele Lymnaea peregra
{Miill.) {x 1 individu ufz}. Op de waterplanten en objectglaasjes zijn
kokerbouwende muggelarven geobhserveerd, dichtheden en taxonomie zijn echter niet
bepaald. Uit laboratoriumproeven is gebleken dat vertegenwoordigers van
verschillende taxonomische groepen zoetwaterslakken in staat zijn significante
hoeveelheden perifyton te verwijderen (Bithynia tentaculata (L.), V. piscinalis,
L. peregra, Physa fontinalis (L.)}), terwijl de crustace&en Gammarus pulex (L.},

Asellus aquaticus (L.) hiertoce niet in staat bleken (Vermaat, 1990). De in de
zestiger jaren in grotere aantallen in het Veluwemeer aanwezige socorten
microherbivore grazers (Leentvaar, 1961) blijken dus in het laboratorium in
staat om perifyton te verwijderen. Een belangrijke vraag is of dat ook voor het
perifyton in het Veluwemeer geldt. Hiertoe zijn in 1987 twee experimenten met B,
tentaculata uitgevoerd, waarbij ook aandacht is besteed aan het effect van

slakdichtheid.



106

Samenvattend formuleren we de volgende onderzoeksvragen:

1. Béschrijf de dynamiek van het perifyton subsysteem in het groeiseizoen van
de waterplanten in termen van biomasea {asvrij drooggewicht}, asgehalte,
chlorofylgehalte, lichtreductie en taxcnomische samenstelling.

2. Welke biotische of abiotische factoren zijn van doorslaggevend belang voor
deze seizoensdynamiek?

3, Is perifyton op objectglaasjes en waterplanten vergelijkbaar?

4. Wat is de actuéle en potenti&le rol van microherbivore grazers?

Bijlage 4 geeft de basisgegevens van dit hoofdstuk.
4.2 Materiaal en methode
4.2.1 Perifytonontwikkeling op objectglaasjes

De objectglaasjes werden in perspex houders op 15 cm onder het wateroppervlak
geincubeerd onder de verschillende schaduwnetten en in de blankc situatie. In
beide jaren zijn de totaal- en eerste interval-glaasjes begin mei ingezet (week
19). Bemonstering vond elke twee weken plaats, de verwijderde interval glaasjes
werden dan vervangen door schone objectglaasjes.

Tijdens elke bemonstering werden per behandeling 6 monsters genomen. Een
interval monster bestond uit twee glaasjee (totaal hemonsterd oppervlak 77.5
cm2, 2 glaasjes * 2 zijden) in verband met de korte accumulatie-periode, voor
een totaal monster voldeed 1 glaasje (bemonsterd oppervlak 38.8 cm?).

De lichtreductie of extinctie door het intacte perifyton is in het veld
bepaald aan glaasjes die aan &én kant schoongeveegd waren. Hiertoe is gebruik
gemaakt van een lichtdichte opstelling met een lichtbron (Olympus binoculair
lamp), een venster waar het glaasje op geplaatst wordt en een lichtmeter
{Bottemanne RA 2000, meet fotosynthetisch actieve straling, PAR, 400-700 nm, als
quantenflux). Glaasje en lichtmeter bevonden zich tijdens de meting onder water.
Lichtreductie (&) is bepaald als de transmissievermindering relatief ten

opzichte van een blanko:

transmissie begroeid glaasje
A= {l -~ -~ ree—remmre—cccm———ee——— } * 100%

transmigsie blanko glaasje

Biomassa (asvrijdrooggewicht, ADW), asgehalte en chlorofylgehalte zijn bepaald
volgens standaardmethoden (Bijlage 6). Het asgehalte is bepaald als
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gewichtgpercentage as van het drooggewicht. Abundantie van dominante taxa is
bepaald door telling van 200 to 400 individu&n (lichtmicroscoop, 1000+
vergroting) en indeling in 5 abundantie-klassen (Bijlage 4.9).

4.2.2 Perifytonontwikkeling op waterplanten

In mei 1986 zijn schone (= perifytonarme), in het laboratorium gekweekte P.

pectinatus planten en in het Veluwemeer verzamelde P. perfoljatus planten onder
de vier lichtcondities geplaatst. De P. pectinatus planten waren uit tubers
gedurende twee weken in leidingwater opgekweekt (13~15°C, 200 wE m'2 &”', 16
uur/8 uur licht/donker cyclus)}. Parallel met de bemonstering van de glaasjes
zijn deze planten bemonsterd. Per lichtniveau werden twee monsters van P.
pectinatus (elk 20 bladeren van verschillende planten en diepten) en P.
perfoliatus (elk 3 tot 4 bladeren) verzameld. Schone ‘interval‘-planten zijn
analoog aan interval-glaasjes elke twee weken ingezet en na twee weken
bemonsterd en door nieuwe vervangen.

Het perifyton op de planten is met de hand verwijderd en afgefilterd over
voorbehandelde Whatman GF/C filters. Van de schoongemaakte bladeren is het
oppervlak (Licor LI 3000 oppervlaktemeter) en de biomassa (ADW) bepaald.
Biomassa, asgehalte, chlorofylgehalte en taxonomische samenstelling (tweemaal
gedurende het seizoen) zijn bepaald als in 4.2.1.

In 1987 is de perifytonontwikkeling alleen op de natuurlijke populaties P.
pectinatus en P. perfoliatus ter plekke gevolgd (drie bemonsteringen}.

4.2.3 Begrazingsexperimenten met Bithynia tentaculata

Voor deze experimenten is gebruik gemaakt van graaskamers {(Vermaat, 1990},
waarin de binnenwanden bedekt kunnen worden door 4 cobjectglaasjes met perifyton.
De kamers werden in ondiepe containers op de meetopstelling geplaatst en met
schaduwnet {25% beschaduwing) afgeschermd om licht- en temperatuurcondities in
het meer te benaderen. Met behulp van een doorstroomsysteem werd het water in de
containers ververst. Het waterniveau stond juist boven de glaasjes.

B. tentaculata werd in mei 1987 in een sloot in de omgeving van Wageningen
verzameld en in een perspex container met deels gazen wanden in het Veluwemeer
in voorraad gehouden. Bij beide experimenten zijn volwassen dieren van &é&n
grootteklasse gebruikt (8-10 mm schelplengte). Drie weken voor de aanvang van

een experiment zijn glaasjes ter kolonisatie in het meer op 15 cm ingezet in de
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gebruikelijke houders. V86r de glaasjes in de kamers werden ingezet is de
extinctie bepaald zoals in 4.2.1 beschreven. Bovendien is een aantal glaasjes
bemcnsterd om de beginbiomassa te bepalen. Perifyton- en slakbiomassa is bepaald
als in 4.2.1.

Experiment 1 vond plaate op 7 en 8 juli, experiment 2 op 3 en 4 augustus
(respectievelijk week 28 en 32}. De experimenten duurden 22 uur. Bij experiment
1 werden de volgende slakdichtheden ingezet: 6, 12 en 24 elakken per graaskamer
(dit komt overeen met 776, 1551 en 3102 slakken per m? begroeid substraat). Elke
behandeling had 4 herhalingen, de blanko had er 8. Bij experiment 2 zijn 4 en 8
slakken per graaskamer als dichtheden gebruikt (%17 en 1034 per m? begroeid

substraat), met elk & herhalingen terwijl er weer 8 blanko‘s zijn gebruikt.

4.3 Regsultaten

4.3.1 Paerifytonontwikkeling op objectglaasjes

Biomassa-accumulatie (ADW) van het perifyton op de interval- en totaalglaasjes
in 1986 en 1987 is weergegeven in Fig. 4.1. Tweeweg variantieanalyses geven voor
beide jaren en voor zowel de interval- als de totaalglaasjes significante
effecten van beschaduwingsniveau, tijd é&n hun interactie. Dit betekent dat het
effect van beschaduwing niet op elk tijdstip gelijk was.

Aparte Tukey testen voor het beschaduwingseffect per tijdstip laten zien
dat er geen duidelijk patroon in de intervalglaasjes te onderscheiden is. Voor
de totaalglaasjes ontwikkelde zich echter in de loop van de zomer wél een
duidelijk patroon: hoe minder beschaduwing, hoe hoger de maximaal geaccumuleerde
perifytonbiomassa.

Het ‘effect’ van tijd is vergelijkbaar voor de interval- en totaalglaasjes:
een voorjaarspiek rond week 23 en 25 (eerste helft van juni), vervolgens een dal
en dan een maximum in de nazomer vanaf week 35 (eind augustus). De maximum
accumulatie bij de intervalglaasjes viel in 1986 in week 39, in 1987 was dit
week 35. De timing van de voorjaar- en nazomerpieken op de intervalglaasjes liep
niet parallel met maxima in sedimentatieflux of seston ADW of AW (vgl. Hoofdstuk
3, Figuren 3.3 en 3.5, geen significante correlaties tussen perifyton ADW en AW
en sedimentatieflux, seston ADW of AW in een multipele regressieanalyse). Wél
volgde de nazomerpiek zowel in 1986 als in 1987 op het massale afsterven van de
waterplantenvegetatie. De maximale bovengrondse biomassa werd in 1986 in week 34
bereikt, in week 37 was er geen bovengrondse biomassa van betekenis meer

aanwezig. In 1987 vond dit plaats tussen week 31 en 33.
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Fig. 4.1. Biomassa-accumulatie van perifyton op objectglaasjes in 1986 en
1987. Resgultaten van Tukey tests zijn voor interval- emn
totaalglaasjes verschillend aangegeven. Bij de intervalglaasijes
geven horizontale strepen in de kop van de figuur per datum de
homogene (= niet significant verschillende) groepen aan. Bij de
totaalglaasjes worden deze groepen aangegeven met dezelfde
letter.

De curven van de onbeschaduwde totaal- en intervalglaasjes van 1986 en 1987 zijn

voor drie perioden met elkaar vergeleken in Tabel 4.1. Het zomerdal en de
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voorjaars— en nazomermaxima zijn ale drie duidelijk verschillende perioden
geselecteerd. We hebben ons hierbij beperkt tot het onbeschaduwde perifyton. De
twee jaren verschillen niet in de hoogte van het voorjaarsmaximum op de
totaalglaasjes. Wel waren zomerminimum en nazomermaximum op de totaalglaasjes
significant hoger (p < 0.05) in 1986. Voor de intervalglaasjes was het
voorjaarsmaximum en het zomerminimum in 1986 significant hoger, het
nazomermaximum verschilde niet in hoogte, w2l in tijdstip, zoals we al eerder

benadrukten.

Tahel 4.1. Veargelijking van de perifytondichtheid (wmg ADW dnq) op de
onbeschaduwde totaal- en intervalglaasjes voor drie perioden in 1986 en 1987.
Gegeven worden gemiddelde (gem.) en standaardafwijking (sd) voor de drie
perioden in 1986 en 1987, en de overschrijdingskans van de F test die de periode
van de beide jaren vergelijkt. Het aantal monstere per steekproef was 6.

periode voorjaars~ zomer- nazomer—
maximum minimum maximum
gem. sd gem. sd gem. sd
totaal
weeknr 25 29 as
1986 66 17 38 4 175 43
1987 70 7 30 3 128 19
p (F test) 0.606 0.003 0.034
interval
weeknr 23 29 39 of 35
1986 24 8 6 2 28 6
1987 10 1 3 0 28 5
P (F test) 0.002 0.009 1.0

Tabel 4.2. Vergelijking van ‘totaal’ curven met de cumulatieve ‘interval’ curven
met behulp van een t gemiddeld over de afzonderlijke waarnemingsweken. De tabel
geeft de overschrijdingskansen bij 11 vrijheidsgraden, verschillem zijn
significant bij p < 0.05.

jaar beschaduwing: 0% 26% 46% 73%
1986 < 0.05 n.s n.s < 0.001
1987 < 0.001 < 0.001 < 0.01 < 0.01

De curves van de totaalglaasjes zijn vergeleken met de cumulatieve curves van
intervalglaasjes met behulp van een gemiddelde t-grocotheid {Tabel 4.2, Fig.
4.2). Zes van de acht vergeleken curveparen zijn significant verschillend. Deze

t-grootheid is waarschijnlijk niet al te conservatief omdat de variantie van de
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cumulatieve intervalschattingen gelijk gesteld is aan die van de
totaalschattingen. Het is echter niet onwaarschijnlijk dat deze variantie in
werkelijkheid groter is, hetgeen in lagere, en dus mogelijk in minder
significante t waarden zou resulteren. Omdat de overschrijdingskansen in vijf
van de zee gevallen erg klein (< 0.01) zijn, lijkt het toch niet onredelijk te
stellen dat de cumulatieve intervalcurve de totaalcurve niet in alle gevallen
goed voorspelt. Het lijkt erop dat we dit niet alleen aan toevalsfluctuaties in
de totaalcurve kunnen toeschrijven (vgl. 0% beschaduwing in 1986, vanaf week
35), want de negatieve netto accumulatie in week 27 (en 29 in 1987; er verdween
in die periode materiaal) blijkt niet uit de positieve accumulatie op de

intervalglaasjes in diezelfde periode.
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Fig 4.2. Vergelijking van twee ‘totaal’ curven met cumulatieve ‘interval’

curven.
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Het gemiddelde chlorofyl a gehalte van het perifyton in 1986 en 1987 is voor de
vier behandelingen samengevat in Tabel 4.3. De seizoensdynamiek is vergelijkbaar
met die van de biomassa. Slechts bij 73% schaduw bevatte het perifyton op de
totaalglaaejes significant meer chlorofyl a dan op de intervalglaasjes. Alle

andere geteste verschillen waren niet significant.

Tabel 4.3. Chorofyl a gehalte (mg g nnw”; van het perifyton op objectglaasijes
onder 4 lichtniveaus in 1986 en 1987. Gegeven wordt hat gemiddelde over de 10
(1986) respectievelijk 7 (1987) bemonsteringsdata en de bijbehorende
standaardafwijking. Het verschil tussen interval- en totaalglaasjes is getest
met @een t test, alleen bij 73% beschaduwing in 1986 was dit significant.

beschaduwing 0% 26% 45% 73%
gem sd gem sd gem ad gem sd

1986

interval 0.21 0.09 0.18 0.08 0.22 0.10 0.23 0.10
totaal 0.23 0.11 0.27 0.14 0.23 0.07 0.42 0.18
1987

interval 0.23 0.13 0.15 0.10 0.20 0.09 0.18 0.12
totaal 0.21 0.0%9 0.18 0.06 0.23 0.08 0.25 0.11

Het relatieve aandeel van de verschillende taxonomische algengroepen is
weergegeven in Fig. 4.3. Er bleek vrijwel geen verschil te bestaan tussen 0% en
73% beschaduwing, de figuur toont de gemiddelden van beide behandelingen. Het
aandeel van de blauwalgen was zowel op interval als op totaalglaasjes in beide
jaren relatief gering (minder dan 20% in 1986, minder dan 10% in 1987). In beide
jaren waren de kiezelalgen in het voorjaar dominant, zowel op interval- als op
totaalglaasjes. In de loop van het seizoen nam dan het aandeel groenalgen toe,
om in de nazomer weer af te nemen. De beide jaren verschillen duidelijk in de
duur van de codominantie van de groenalgen op de totaalglaasjes. In 1986 bleven
groenalgen tot het eind van de waarnemingsperiode (begin september) codominant,
in 1987 waren de kiezelalgen al vanaf half juli (totaalglaasjes) of half
augustus (intervalglaasjes) de enige dominante groep. De accumulatiepieken op de
intervalglaasjes worden dus waarschijnlijk voor een groot deel veroorzaakt door
kiezelalgen. De hoge abundantie van een beperkt aantal kiezelalgentaxa gedurende
deze perioden is hiermee in overeenstemming (Bijlage 4.9).

Het asgehalte van het perifyton op de glaasjes is weergegeven in Fig. 4.4.
Tweeweg variantieanalyses gaven voor beide jaren significante effecten wvan tijd
en beschaduwingsniveau voor zowel interval als totaalglaasjes. Voor de
intervalglaasjes zijn de patronen van de Tukey testen per tijdstip echter verre

van eenduidig of interpreteerbaar. Voar de totaalglaasjes geldt in het algemeen
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dat het asgehalte toeneemt met de tijd naar een maximum. Aan het einde van het
seizoen in 1986 nam het asgehalte af met toenemende beschaduwing, aan het eind
van 1987 was dit juist andersom. De verschillen tussen de verschillende
behandelingen waren echter, hoewel significant, niet bijster groot. Het
perifyton op de totaalglaasjes bevatte gemiddeld genomen zo’'n 80 - 85%
anorganisch materiaal. Op de intervalglaasjes was dit 60 -~ 70%. De gehaltes voor

beide typen glaasjes waren in 1986 significant lager dan in 1987.

interval 1986 interval 1987
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Fig. 4.3. Taxoncmische samenstelling van het op de objectglaasjes
geaccumuleerde perifyton (de gemiddelde percentages vocr 0% en
73% schaduw zijn hier gegeven).
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Fig. 4.4. Asgehalte van op objectglaasjes geaccumuleerd perifyton (als Fig.
P J g J g P Y
4.1).

De lichtextinctie (Fig. 4.5) die aan de totaalglaasjes gemeten is vertoont een
enigszins andere seizoenscurve dan de biomassa: het zomerdal is minder
uitgesproken en het nazomermaximum wordt met een minder steile curve bereikt. De
oorzaak hiervoor is dat de extinctie niet lineair toeneemt met toenemende
biomassa. Zowel veoor interval- als totaalglaasjes heeft het lichtniveau geen
significant effect op de extinctie, de factor tijd is wel significant, de
interactie niet (tweeweg variantieanalyse). Perifyton dat zich tijdens de
perioden van maximale accumulatie ontwikkelde nam al na twee weken 40 - 60% van

het ingestraalde licht weg. Extincties van de totaalglaasjes lagen in de nazomer

boven de 90%.
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Fig. 4.5. Lichtextinctie door op cbjectglaasjes geaccumuleerd perifyton

(als Fig 4.1).

Het verband tussen extinctie (E) en perifytonbiomassa is te beschrijven met een
Micha&lis-Menten hyperbool (Vermaat & Hootsmans, 1990):

E = (a * biomassa) / (b + biomassa)
waarbij a en b twee constanten zijn. Fig. 4.6 geeft een dergelijke hyperbool
voor de seizoenen 1986 en 1987, als biomassamaat is in dit geval drooggewicht
genomen. De hyperbolische fit (niet-lineaire Marquardt iteratie) gaf een
verklaarde variantie (r2?) van 99%. Schattingen voor de constanten zijn: a = 111,
b = 127, ale extinctie uitgedrukt wordt in % en biomassa in mg dm™2

drooggewicht. Hoewel de asymptoot dus boven de 100% ligt lijkt deze curve in het

huidige biomassa-extinctie traject uitstekend te voldoen. Uitgaande van een
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gemiddeld asgehalte van zo’'n 80% heeft b een waarde 25.4 in een hyperbool met

ADW als biomassamaat.

%

0 k L 1 | 1 1

0 200 400 600 800 1000 1200
mg dm 2
Fig. 4.6. Hyperbolische relatie tussen perifytondrooggewicht en extinctie

{vgl. tekst).

4.3.2 Perifytonontwikkeling op de waterplanten

De waarnemingen bij de verschillende lichtniveaus zijn per bemonsteringsdatum
samengenomen. We gaan er dus vanuit dat beschaduwing de perifytconontwikkeling op
objectglaasjes en op waterplanten op dezelfde manier beinvloedt (alleen op de
totaalglaasjes in de loop van het seizoen significante verschillen, paragraaf
4.3.1). De resultaten zijn samengevat in Tabel 4.4.

Het perifyton op de intervalglaasies bevatte in de helft van het aantal
geteste keren significant minder ADW en in 4 van de 6 gevallen minder as dan op

P. pectinatus. Voor het ’‘totaal’ perifyton zijn de verschillen tussen P.

pectinatus en de glaasjes veel minder duidelijk: nu eens is de &&n hoger, dan

weer de ander. Dit geldt zowel voor as als ADW. Het perifyton op P. perfoliatus

{(alleen ‘totaal’ planten} is duidelijk afwijkend: het bevat meestal minder ADW
en meer as. Chlorofyl a gehaltes zijn niet getest. De taxonomische samenstelling
van het perifyton (Bijlage 4.9 en 4.22) verschilt slechts in é&n van de vier te

vergelijken datasets.
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Tabel 4.4. Vergelijking van asvrijdrooggewichtean (ADW, ng dn-z) en asgehalten

(%) van perifyton op objectglaasjes en waterplanten in het Veluwemeer in 1986.
Voor intervalglaasjes kon alleen vergeleken worden met P. pectinatus, voor
totaalglaasjes is ook vergeleken met P. perfoliatus. De tabel geeft gemiddelde
(gem) en standaarddeviatie (sd) over de gemiddelden van de vier lichtniveau’s,
herhaling was 3 of 4; paarsgewijze vergelijkingen zijn gedaan met een F toets,
maervoudige vergelijkingen met de Tukey test (gelijk aantal waarnemingen) of met
een LSD test met aangepaste onbetrouwbaarheid per vergelijking (ongelijke
aantallen waarnemingen). Gemiddelden die gevolgd worden door een verschillende
kleine letter zijn significant verschillend.

weeknr glaasies P. pectinatus P. perfoliatus
gem sd gem Bd gem sd

ADW, interwval

23 29 6 327 255 -

25 21a 4 63b 20 -

27 ‘ 8a 3 S51b 13 -

29 8 2 8 3 -

31 8 2 43 30 -

33 9a 1 133b 55 -

ADW, totaal

23 6la 4 288b 153 -

25 58 14 62 16 -

27 40ab 9 97b 56 18a 7
29 44b 6 léa 6 10a 4
31 60b 14 103c¢ 20 1lla 6
33 90ab 15 185b 110 19a 10
as%, interwval

23 6la 2 72b 3 -

25 43a 1 83b 4 -

27 64 7 74 6 -

29 73a 6 91b 5 -

31 86 16 66 23 -

33 58a 5 81b 3 -

ag%, totaal

23 71 2 74 4 -

25 73a 3 88b 2 -

27 77 10 75 14 -

29 89b 2 84a 2 97c 1
31 86b 3 71la 12 92b 3
33 86 1l 83b 5 91 4

4.3.3 Begrazingsexperimenten met Bithynia tentaculata

Tabellen 4.5 en 4.6 geven de resultaten van de twee bhegrazingsexperimenten met

B. tentaculata op Veluwemeer perifyton. In beide experimenten is perifyton

significant verwijderd in aanwezigheid van grazers, zowel in termen van
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extinctie als drooggewicht en asvrij drooggewicht. De perifytondichtheid aan het
eind van het experiment is namelijk voor de verschillende behandelingen met
slakkken significant verschillend van de onbegraasde controle. In experiment 1
ie bovendien een significant dichtheidseffect waargenomen. In experiment 2 was
bij een slakdichtheid van 4 per graaskamer het perifyton ADW niet significant
verschillend van de beide andere behandelingen. In experiment 1 bleek de
gemiddelde extinctie van de niet begraasde glaasjes na afloop hoger dan aan het
begin. Het is de vraag of dit werkelijk aan groei te wijten valt, of aan de
meetmethode. Bij hogere slakdichtheden nam in experiment 1 het aspercentage toe,
mogelijk betekent dit dat de grazende slakken selectief organisch materiaal
verwijderden. Behalve in gebruikte slakdichtheden verachillen de beide

experimenten in beginbiomassa en aspercentage van het perifyton.

Tabel 4.5. Begrazing van Veluwemeerperifyton door B. tentaculata, experiment 1,
7 en 8 juli 1987, watertemperatuur was 22°C (t 2°). De tabel geeft gemiddelde
aan het eind van het experiment (gem), standaardafwijking (sd) en het resultaat
van meervoudige vergelijking tussen verschillende slakdichtheden (LSD test).
Replicatie was 8 (blanko‘’s) of 4 (rest). Bij de extinctie is eerst per
behandeling getest of de waarden voor en na het experiment (begin vs. eind)
significant van elkaar verschilden, (t test, significant verschil aangegaven met
*) vervolgens zijn alleen de drie behandelingen met slakken met elkaar
vergeleken. Het begingewicht van het aangeboden perifyton was 16 mg ADW am2 (sd
=5, n=4).

slakdichtheid s] 6 12 24

{n graaskamerq) gem sd gem sd gem 8d gem sd
droogg%?icht T4c 13 39b 2 25ab 6 18a 1
(mg dm “)

ADW 2 24c 7 12b 1 6a 1 4a 0
(mg dm™“)

aspercentage 68a 5 70ab 1 74ab 5 76b 1
extinctie (%)

* begin (b) 38 2 26 1 39 6 as 2
* gind (e) 43 2 23 1 25 1 14 o

* verschil (b-e) -5% 2 3a 4 14b* 7 21b*

W
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Tabel 4.6. Begrazing van Veluwemesrperifyton door B. tentaculata, experiment 2,
3 en 4 augustus 1987, watertemperatuur was 15°C (t1°). Replicatie was 13
(beginblanko’'s), 8 (eindblanko‘s), of 6 (rest). Begingewicht van het aangeboden
perifyton was 13 mg ADW dm> (sd = 2, n = 13). Verder als tabal 4.5.

slakdichtheid 0 4 8

{n graaskamerq) gem sd gem sd gem ed
droogg%?icht 108b 12 92a 8 88a 9
(mg dm “)

ADW 13b 1 12ab 1 11a 2
(mg dm ©)

aspercentage 88a 1 88a 1 88a 2

extinctie (%)

* begin (b) 65 5 58 5 55 4
* eind (e) 54 4 51 6 16 5
* verschil {b-e) 1 3 TJa*r 6 9a* 6

Tabel 4.7. Graassnelheid (mg verwijderd perifyton individu ' dag™') in
experiment 1 en 2 bij verschillende slakdichtheden. Voor drooggewicht (DW) en
asvrij drooggewicht (ADW) worden gemiddelde (gem) en standaardafwijking (s=d)
gegeven, herhaling was 4 in experiment 1 en 6 in experiment 2. Gemiddelden die
gevolgd worden door een verschillende letter zijn significant verschillend
(LSD).

exp slak DW ADW
dichtheid
(n graaskamer ') gem ad gem sd
1 6 5.1b l.4 1.8c 0.7
12 3.6ab 0.9 1.3bc 0.3
24 2.0a 0.3 0.7ab 0.2
2 4 3.3ab 1.8 0.4a 0.4
8 2.0a 1.0 0.3a 0.2

Ter vergelijking van de twee experimenten zijn graassnelheden berekend
{hoeveelheden perifyton verwijderd per individu per dag, Tabel 4.7).
Graassnelheden uitgedrukt in ADW leveren duidelijker verschillen tussen
verschillende slakdichtheden dan uitgedrukt in drooggewicht. Ook als we de twee
experimenten vergelijken is het verschil op basis van ADW duidelijker: de
gemiddelde graassnelheid van dichtheid 4 en 8 in experiment 2 was significant
lager dan de graasnelheid bij een dichtheid van 6 slakken per graaskamer in
experiment 1. Dit zou veroorzaakt kunnen worden door een verschil in aangeboden

perifyton of door het temperatuurverschil.
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4.4 Discussie

4.4.1 Perifytonontwikkeling in het Veluwemeer

De seizoensdynamiek van het perifyton in het Veluwemeer wijkt in het algemeen
niet sterk af van wat in andere meren is geobserveerd: een duidelijke
accumulatiepiek in het wvoorjaar, gevolgd door een dal in de zomer en een tweede
maximum in de nazomer (McMahon et al., 1974; Cattaneo & Kalff, 1978; Mason &
Bryant, 1975; Gons, 1982; Cattaneo, 1983; Meulemans & Heinis, 1983; Meulemans &
Roos, 1985).

Het voorkomen van de maxima was in beide jaren niet gecorreleerd met maxima
in sedimentatieflux of sestonbiomassa, hoewel dat op het eerste gezicht wel het
geval lijkt te zijn. De precieze timing is echter anders. Zowel in 1986 als in
1987 bleek de nazomerpiek te volgen op het massale afsterven van de
waterplantenvegetatie. De ocorzaak is mogelijk het vrijkomen van nutriénten bij
de decompositie van dit plantenmateriaal. Het verschil in timing tussen beide
jaren werd waarschijnlijk dan ook veroorzaakt door een verschil in tijdstip
waarop de vegetatie massaal begon af te sterven, wat mogelijk weer afhankelijk
was van een verschil in het optreden van hoge windsnelheden in de nazomer (Fig.

3.2, windsnelheidspieken > 6 m g’

duidelijk verschillend). Het voorjaarsmaximum
werd in beide jaren veroorzaakt door een kiezelwierenbloei, kiezelwieren waren
namelijk zowel op de interval- als de totaalglaasjes dominant in die periode.
Meulemans & Roos (1985) observeerden een vergelijkbare opeenvolging van
voorjaarsbloei van kiezelwieren en hogere abundantie van groenalgen in de zomer
bij perifyton in de Maarsseveense plassen.

De oorzaak voor het duidelijke verlies aan biomassa op de totaalglaasjes
volgend op de voorjaarspiek kan gezocht worden in een verhoogde afslag na
veroudering van het perifyton of in een piek in perifytonbegrazing door de
kokerbouwende muggelarven. Meulemans & Roos (1985} observeerden aan het einde
van een voorjaarsbloei veroudering en infectie door schimmels in de onderste
lagen van perifyton op rietstengels. Na infectie liet de hele perifytonlaag
sneller loe van het substraat en nam afslag sterk toe. Ook Gons (1982) vond dat
afslag de belangrijkste corzaak was voor biomassa-afname in de zomer en Vermaat
& Hootsmans (1990) cbserveerden in het lab ‘'spontane’ afslag bij
perifytongemeenschappen waar van begrazing geen sprake was. Mason & Bryant
{1975) vonden dat de afname van perifyton op lisdodde stengels na het

voorjaarsmaximum duidelijk gerelateerd was aan de dichtheid van kokerbouwende

chironomiden (vnl. Glyptotendipes en Cricotopus). Ock Kairesalo (1984) en
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Cattaneo (1983) vonden een sterke afname van de perifytondichtheid tijdena
toenemende dichtheden van chironomiden en oligochaeten op de planten.

Ale veroudering de belangrijkste factor was geweest, dan had de
daaropvolgende afslag de opbouw van een twee tot vier maal zo hoog maximum in de
nazomer waarschijnlijk voorkomen. Vermcedelijk was in dit geval dus begrazing
door muggelarven belangrijker dan afslag na vercudering, omdat het
nazomermaximum hoger was en langer gehandhaafd bleef dan het voorjaarsmaximum.
We laten een eventueel effect van verechillen in taxonomische samenstelling hier
buiten beschouwing. Het feit dat de duur van de periode waarin het perifyton op
de totaalglaasjes duidelijk afneemt relatief beperkt is (eind juni - begin juli,
Fig. 4.1), wijst cok in de richting van grazende muggenlarven: na verpoppen en
uitvliegen vallen ze namelijk weg alse element in het perifytische asubsysteem.

Optellen van de tweewekelijkse perifytonaccumulatie (’interval’)
resulteerde in het algemeen in curven die significant verschilden van de
‘totaal’-curven. Perifytonaccumulatie is de netto resultante van ‘winst’ (groei
en invangen/sedimenteren gesuspendeerd materiaal) en ‘verlies’ (begrazing,
afslag). De oorzaken voor de het verschil tussen beide typen curven ligt
waarechijnlijk zoewl aan de winast- als aan de verlieskant. Wat de verlieskant
betreft 1lijkt het erop dat begrazing op de ’interval’—glaasjes minder optreedt
(Fig. 4.2, de curveh van 1986). De hoeveelheid ingevangen materiaal is
waarschijnlijk zowel een functie van de al aanwezige hoeveelheid perifyton als
van de turbulentie {meer of minder wind). Verschillen in gemiddelde windanelheid
kunnen dan aan de winstkant doorwerken (vegelijk 1987 in Fig. 4.2).

Wat betreft de samenstelling van het perifyton op objectglaasjes en
waterplanten zijn er zowel verschillen ale overeenkomsten waargenomen.
Overeenkomstig de stelling van Eminson & Moss (1980) was de taxonomische
samenstelling nagenceg gelijk. Dit gold echter niet voor de hoeveelheid ADW en
het asgehalte. Wat betreft de korte termijn accumulatie op de intervalglaasjes

en -planten (P. pectinatus) was er een relatief duidelijk verschil: zowel

agpercentage als ADW was in minstens de helft van de gevallen lager op de
glaasjes. Voor de langere termijn (‘totaal’=-)incubaties was dit verschil tussen
glaasjes en P._pectinatus echter niet aanwezig. Blijkbaar worden verschillen in
accumulatiecondities op de twee typen substraat al snel (na zo’'n week of drie)

verwaarloosbaar. Perifyton dat op ‘totaal‘-P. perfoliatus accumuleerde was in

het algemeen wél anders: het bevatte minder organisch materiaal en meer as. We
kunnen dus concluderen dat waarnemingen gedaan aan perifyton op objectglaasjes
zeker te extrapoleren zijn naar perifyton op P. pectinatus materiaal ouder dan

zo'n drie weken.
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De hoge accumulatiesnelheden tijdens de voorjaarsbloei begin juni
reduceerden het door het perifyton doorgelaten licht tot zo'n 60 tot 40% binnen
twee weken (intervalglaasjes). Omdat de vegetatie dan nog in de beginfase van
haar ontwikkeling is kan dit grote gevolgen voor de verdere groei hebben (zie
paragraaf 4.4.3 en hoofdstuk 2). Van belang is ook dat perifyton op oudere delen
van de plant zo’n 80% van het licht wegvangt. Die delen die begin juni door
perifyton bekoloniseerd raakten zullen dan ook waarschijnlijk al gauw {(vanaf
eind juni) nog maar weinig bijdragen aan de totale fotosynthese van de plant
door de summiere belichting.

Het aspercentage van perifyton op totaalglaasjes bereikte in beide jaren al
snel maximale waarden rond de 80%. Dit zijn geen uitzonderlijke waarden (Gons,
1982; Gons & Van Keulen, 1983; MclIntire & Phinney, 1965; Osenberg, 1989). Het
aspercentage was in 1987 hoger dan in 1986. Tegelijkertijd waren zomerminimum en
nazomermaximum asvrijdrooggewichten in 1986 hoger. De oorzaak moet
waarschijnlijk gezocht worden in verschillen in aantallen dagen met hoge
windsnelheid (Fig. 3.2) en in instraling en (daarmee samenhangend) temperatuur.
In het vegetatieseizoen (mei tot en met augustus)} van 1986 was de gemiddelde
daginstraling aan het wateroppervlak 41 E m > dag’' (PAR), in 1987 was dit
slechts 35 E m° dag '. De watertemperatuur was in 1986 zo’n 3° hoger (19° tegen
16°C in 1987; hoofdstuk 3). Vermaat & Hootsmans (19%0) toonden in een
laboratoriumexperiment aan dat zowel licht als temperatuur van invloed zijn op
de groeisnelheid en ontwikkeling van perifytongemeenschappen onder eutrofe
condities.

Het chlorcfylgehalte van het perifyton op de glaasjes vertoonde over de
twee waarnemingsjaren en alle behandelingen weinig variatie. Bovendien liggen de

1 uit de

gehaltes vrij laag vergeleken met een range van zo’'n 0.8-20 mg g ADW

literatuur (zie Vermaat & Hootsmans, 1990).

Concluderend kunnen we stellen dat een aantal factoren bepalend zijn voor
de in 1986 en 1987 gecbserveerde seizoensdynamiek van het perifyton:

1. Gemiddelde instraling en watertemperatuur bepalen waarschijnlijk de
groeisnelheid en te bereiken maximale dichtheden in een grceiseizoen.

2. De duur van de beschikbaarheid wan het substraat (bovengrondse aanwezigheid
van waterplanten) is van evident belang.

a. Accumulatie op korte termijn (‘interval’glaasjes, voornamelijk kolonisatie)
wordt niet meetbaar beinvloed door de beschaduwingsbehandelingen,
accumulatie op lange termijn (‘totaal’‘glaasjes) echter wel,

4. De negatieve accumulatie op de totaalglaasjes die volgt op de wvoorjaarspiek

moet waarschijnlijk geweten worden aan begrazing door muggelarven.
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4.4.2 De betekenis van zoetwaterslakken

Uit de experimenten is gebleken dat ook Veluwemeer perifyton verwijderd wordt
door microherbivore slakken als B. tentaculata. De graassnelheid (0.3 - 1.8 mg

1 dag4) waarmee B. tentaculata dat realiseerde is vergelijkbaar met

ADW individu’
in het lab waargenomen waarden {0.1 - 2.2, voor verschillende soorten,
verschillende hoeveelheden aangeboden perifyton en temperaturen; Vermaat, 1990).
Bij een dichtheid van 10 slakken per container, 15°C en een aangeboden
perifytondichtheid van 15 mg ADW dm 2 werd voor B. tentaculata in het
laboratorium een gemiddelde graassnelheid van 0.35 (Bd = 0.10, n = 3; Vermaat,
1990) waargenomen, dit is niet significant versechillend van de waarde voor een
vergelijkbare slakdichtheid van 8 per graaskamer in het verder qua condities ook
redelijk overeenkomende experiment 2 (15°C, begindichtheid perifyton 13 mg ADW
dm'z) .

Het verschil tussen de in experiment 1 en 2 waargenomen graassnelheden zou
veroorzaakt kunnen worden door een verschil in temperatuur en een verschil in
hoeveelheid aangeboden perifyton. Vermaat (1990) vond in slechte &&n van de vier
hierop gerichte labexperimenten een significant effect van temperatuur en

concludeerde dat de geteste soorten (L. pereqra, V. piscinalis en B.

tentaculata) goed tot temperatuuracclimatisering in staat waren. Vermoedelijk is
het verschil in graasnelhejid tussen de twee experimenten dus te wijten aan een
verschil in aangeboden hoeveelheid perifyton, temeer daar de twee aangeboden
dichtheden ook precies in de range liggen waar L. pereqra en P.fontinalis
duidelijk op perifytondichtheid reageerden met een hogere graassnelheid
{Vermaat, 1990).

Vermaat (1990) toonde in een laboratoriumexperiment aan dat aan- of

afwezigheid van perifytonbegrazing effect had op de groei van P. pectinatus. Bij

een slakdichtheid (L. peregra) van 400 m 2 bodemoppervlak werd het perifyton cop
zo'n 10 mg ADW am™2 gehouden terwijl het in de onbegraasde controles toenam tot
33 mg ADW dm2 na 9 weken. De controleplanten hadden het reservemateriaal in hun
tubers meer aangesprcken voor het produceren van meer bovengrondse biomassa‘s
dan de begraasde. De reactie van deze planten op een hogere perifytondichtheid

was dus een verhoogde bladproductie.
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Tabel 4.8. Schatting van benodigde slakdichtheden (B. tentaculata = Bt en L,
pereqra = Lp) om accumulatie van perifyton te compenseren op basis van
perifytonaccunulaties uit 1986 (hoger dan in 1987) en graassnelheden uit 1987.
De graassnelheden van de laagste slakdichtheid en een voor de periode
representatieve perifytondichtheid zijn gebruikt.

periode accumulatie graassnelheid slakdichtheid
{mg ADW dm™? (mg ADW slak’’ (n m perifyton-
dag4) dag*) subgtraat)
Bt Lp Bt Lp
voorjaarsebloei 2.1 1.8 1.4 120 150
zomerminimum 0.6 0.4 0.5 1s0 120
nazomer- 2.1 1.8 1.4 120 150
maximum

In Tabel 4.8 ie een eimpele berekening uitgevoerd van het aantal (volwassen) B.
tentaculata dat nodig is om de perifytonaccumulatie in een bepaalde periode te

compenseren. Dat blijken er zo‘n 120 tot 150 per m?

te zijn. Voor L. peregra
zijn in het lab vergelijkbare graassnelheden gemeten, van deze soort zouden dus
vergelijkbare dichtheden nodig zijn.

In de literatuur zijn dichtheidsschattingen voorhanden per eenheid
bodemoppervlak. Deze liggen voor veel voorkomende soorten als B. tentaculata en
L. peregra rond de 100 m'2

uitschieters tot 300 m'z (Dussart, 1979; Soszka, 1975; Young, 1975; Lodge,

(adulten vlak voor de ovipositieperiode) met

1985). Voor de eenvoud beperken we ons hier tot aantallen adulte slakken, hoewel
ovipositie bij L. peregra vaak tijdens en bij B, tentaculata na de
voorjaarebloei van het perifyton plaatsvindt (Vermaat, 1990). Graassnelheden,
dichtheden en mortaliteit van juvenielen zijn echter grotendeels onbekend.

In Tabel 4.9 wordt geschat hoeveel slakken er totaal (= op planten en
sediment) nodig zouden zijn, uitgaande van twee verdelingen over sediment en
planten: (1) geen voorkeur, en dus een verdeling naar aanwezig oppervlak, en (2)
100% voorkeur voor de waterplanten. Vermaat (1990) vond in twee
laboratoriumexperimenten voor I,. peregra geen voorkeur voor planten boven
sediment. Mogelijk ligt de waarheid tijdens de ovipositiepericde in het veld
toch enigszins in het midden.

Gaan we ervan uit dat alle slakken zich op de planten bevinden, dan liggen
de benodigde dichtheden in de geciteerde range van velddichtheden. Gaan we
echter uit van een naar oppervlak evenredige verdeling, dan zijn tijdens de

voorjaarsbloei rond de 200 adulte slakken nodig, wat een hoge dichtheid is. Een
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goed ontwikkelde slakkengemeenschap in een waterplantenvegetatie bestaat echter
uit meerdere socorten, in Eurcopa vaak zowel B. tentaculata als L. reqra, die
samen zeker dergelijke dichtheden bereiken. Het lijkt dus niet onmogelijk om met
goed ontwikkelde slakkenpopulaties de perifytonaccumulatie op de waterplanten
die onder de huidige omstandigheden in het Veluwemeer plaatsvindt binnen de

perken te houden.

Tabel 4.9. Schatting van de slakkendichtheid per oppervlakte bodem nodig om
perifytonaccumulatie te compenseren. Berekend op bhasis van het feit dat de
slakken geen voorkeur hebben voor planten of sediment (Vermaat, 1990), of op
basis van 100% voorkeur voor planten en het geschat tweezijdig plantoppervlak
van P.pectinatus per m? bodemoppervlak. Er is uwitgaan van een gemiddeld
spaecifiek bovengronds oppervlak van zo‘'m 5 dm? g ADw™! (tweezijdig,
ongepubliceerde gegevens Vermaat). Bt = B.tentaculata, Lp = L.peregra.

periode plant- slakdichtheid
opgervlak {n m"2 bodem)
(m® m?)
geen voorkeur 100% voorkeur
voor planten voor planten
Bt Lp Bt Lp
voorjaarshloei 0.5 180 225 60 75
zomerminimum 1.1 315 250 165 130

Een goed ontwikkelde slakkengemeenschap lijkt dus in staat om de voorjaarsbloei
van het perifyton op te vangen. Dit is met het waterplanten-groeimodel SAGAl
(Hootsmans, 1990, zie ook hoofdstuk 6) te simuleren met een constante en lage
perifytonextinctie (10-15%). Het effect van een dergelijke slakkengemeenschap op
de plantengroei is dan te evalueren door te vergelijken met een fluctuerend
perifytonregime (Tabel 4.10).

Goed ontwikkelde slakkenpopulaties komen echter niet voor in het
Veluwemeer. Een aantal factoren zou hiervan de ocorzaak kunnen zijn. Onder andere
Osenberg (1989) en Lodge et al. (1987) laten zien dat predatie door viesen een
belangrijke decimerende factor kan zijn. Osenberg (198%) bestudeerde een
oligotroof meer en vond dat toevoegen van nutriénten een groter stimulerend
effect had op slakdichtheden dan voorkémen van vispredatie. Het feit dat
B.tentaculata het Veluwemeerperifyton actief begraasde en de vrij hoge aantallen
die nodig zijn om perifytonaccumulatie te compenseren, doen vermoeden dat
directe voedsellimitatie waarschijnlijk niet optreedt. Bovendien kunnen we het
Veluwemeer niet als een oligotroof meer beschouwen. Indirect zou
voedsellimitatie wel een rol kunnen spelen via de relatieve korte

beachikbaarheid van de waterplantenvegetatie ale perifytondragend substraat.
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Mogelijk zijn zowel vispredatie als korte beschikbaarheid van een geschikte

habitat van belang in het Veluwemeer.

Tabel 4.10. Vergelijking van de waterplantenbiomassa bij een constant, laag
perifytonregime (0.1), verocorzaakt door veldoende begrazing, met het huidige,
fluctuarenda (extinctie: 0.5-0.15-0.5) &n eaen intermediair regime. Diapte 75 cm,
extinctie waterlaag 2 a'. Totale maximum waterplantenbiomassa (bovengronds,
ondergronds en nieuwe tubers) na 10 jaar. De kolom factor geaft de toename ten
opzichte van dea huidige situatie, Resultaten van simulaties met het
waterplanten-groeimodel SAGAl (Hootsmans, 1990).

perifytonregime biomassa factor
0.1 101 1.8
0.3-0.15-0.3 84 1.5
0.5-0.15-0.5 5% -

De nog wel in het Veluwemeer waargenomen soort V. piscinalis zal om meerdere
redenen waarschijnlijk slechts een geringe begrazingsdruk uvitoefenen. Ten eerste
is de dichtheid relatief laag (< 25 adulten m 2 tijdens de ovipositie periode).
Daarnaast is de graasnelheid van deze soort ook relatief laag (zo’‘n 0.1 mg ADW
individu™! dag™!, Vermaat, 1990), wordt relatief weinig tijd op de vegetatie
doorgebracht (Cleland, 1954; Vermaat, 1990) en beschikt de scort over een
alternatief voedselopname-mechanisme: seaton filteren {Cleland, 1954). Lodge et
al. (1987) formuleerden dan cok de hypothese dat het relatief kleine formaat en
dit filterapparaat V. piscinalis tot een van de weinige socorten maakt die

aanwezig blijft na het verdwijnen van waterplantenvegetaties.

4.4.3 De relatieve bijdrage van de waterlaag en perifyton aan de totale

extinctie

In Fig. 4.7 is de hoeveelheid licht weergegeven die overblijft voor de
waterplanten na extinctie door respectievelijk de waterlaag en het perifyton. Er
blijkt een duidelijk verschil tussen de twee waarnemingsjaren te bestaan. In
1986 was het lichtklimaat voor de waterplanten in het Veluwemeer aanmerkelijk
gunstiger dan in 1987, niet alleen omdat er meer uren zonneschijn waren (vgl
Tabel 3.1), maar ook omdat er gemiddeld minder licht werd weggenomen. In het
begin van het groeiseizoen lagen de lichtniveaus op de diepte waar de
plantenbiomassa geconcentreerd is rond (1986) tot onder (1987) het
compensatiepunt (Hootsmans & Vermaat, 1990). Gedurende de rest van het

groeiseizcen van 1986 lag de hoeveelheid licht boven het verzadigingsniveau voor
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fotosynthese. In 1987 was het licht echter slechts gedurende een korte periode

verzadigend.

Zoals ook al in paragraaf 3.4.2 is gesteld, hebben de in het begin van het

groeiseizoen uitlopende nieuwe P. pectinatus planten in 1987 waarschijnlijk

vrijwel volledig op de in de tubers aanwezige reserves moeten teren. De

fotosynthese zal in die weken nauwelijks hebben bijgedragen aan de nieuwe groei.

Ook in de rest van het groeiseizoen in 1987 was het lichtklimaat dus niet

bijster gunstig voor de waterplanten. Dit 1lijkt een aannemelijke verklaring voor

de in hoofdstuk 2 gerapporteerde lagere P, pectinatus biomassa in 1987.
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Hoeveelheid licht beschikbaar voor de waterplanten op de diepte
waar op dat moment het grootste deel van het fotosynthetische
materiaal aanwezig is. De onderbrokem lijn geeft aan hoeveel
licht er nog over is ‘nadat het seston gepasseerd’ ig, de
getrcockken lijn geeft de hoeveelheid licht die nog over is na
seston en perifyton. Met het histogram is de procentuele bijdrage
van het perifyton aan de totale extinctie weergegeven. De
gemiddelde instraling (700 pE m™2 5 ' in 1986 en 600 in 1987) is
op 100% gesteld, LCP geeft een gemiddeld compensatiapunt voor
fotosynthese weer (S0 pE m > s°'), SAT het lichtniveau waarbij de

fotosynthese verzadigd is (ongeveer 350 uE m 8-1).
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De bijdrage van het perifyton aan de totale extinctie is meestal kleiner dan die

van de waterlaag. Daarom is deze bijdrage echter nog niet verwaarloocsbaar qua

effect, want de extinctie door perifyton komt nog eens bovenop die door de

waterlaag. In 1986 bedroeg de bijdrage van het perifyton gemiddeld 37% en in

1987 19% van de totale extinctie. De grootste bijdrage en de grootste variatie

over de jaren werd dus geleverd door het seston.

4.5 Conclusies

De seizoensdynamiek van het perifyton in het Veluwemeer komt redelijk
overeen met wat in andere meso- tot eutrofe meren is geobserveerd: maxima
in korte termijnaccumulatie en over langere termijn geaccumuleerde
perifytondichtheid op objectglaasjes treden op in voorjaar en nazomer. Het
nazomermaximum op de glaasijes is waarschijnlijk het gevolg wan het
vrijkomen van nutriénten bij het bovengronds afsterven van de waterplanten.
Een minimum gedurende de zomer wordt waarschijnlijk veroorzaakt door

begrazing door chironomiden gedurende een beperkte periode.

Perifytonaccumulatie op objectglaasjes verschilt na zo‘n drie weken niet
meer van accumulatie op P. pectinatus, in de eerste drie weken daarvoor is
de accumulatie op de glaasjes lager. Perifyton op P. perfoliatus bevat

minder organisch en relatief meer anorganisch materiaal.

Het perifyton bestaat voor een groot deel uit anorganisch materiaal: zo’n
80 tot 90%. De chlorofylgehaltes zijn relatief laag. Gedurende het
voorjaars— en nazomermaximum zijn kiezelalgen dominant, in de zomer kiezel-~

en groenalgen.

Microherbivore zoetwaterslakken begrazen Veluwemeerperifyton in dezelfde
mate als perifyton dat onder eutrofe condities in het lab is gekweekt. De
elakdichtheden in het Veluwemeer zijn echter gering. Een relatief korte

beschikbaarheid van een geschikte habitat (waterplanten) en predatie door

vissen zijn mogelijk belangrijke oorzaken.

Een goed ontwikkelde slakkengemeenschap lijkt voldoende hoge dichtheden te
kunnen bereiken om de in het Veluwemeer geconstateerde perifytonaangroei op

waterplanten in toom te houden.
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5. Enclosure experimenten in Potamogeton pectinatus vegetaties in het Veluwemeer

5.1 Inleiding

Gebruik van enclosures wordt beschouwd als een nuttige experimentele aanpak, omdat
daarin de aspecten replicatie en controle van de te onderzoeken factoren niet
verloren gaan, terwijl tegelijkertijd een hogere mate van natuurlijke realiteit
{variatie, complexiteit) kan worden bereikt dan in laboratoriumexperimenten
mogelijk is (Kuiper, 1977; Bloesch et al., 1988). Sinds Lund (1972) de eerste
resultaten van een experiment met twee grote enclosures presenteerde zijn
enclosures oteeds populairder geworden bij aquatisch ecologen.

Relatief veel werk is gedaan aan trofische interacties in het pelagiaal.
Hiertoe werden relatief diepe (>2 m) enclosures gebruikt, mét (Lack & Lund, 1974;
Andersson et al., 1978) of zonder contact met het sediment (McCauley & Briand,
1979; Shapiro & Wright, 1984; Riemann & Sendergaard, 1986; Brabrand et al., 1987;
Post & McQueen, 1987; Bloesch et al., 1988). In ondiepe, littorale ecosystemen met
waterplanten zijn enclosures echter relatief weinig gebruikt (Jupp & Spence, 1977;
Leah et al., 1978; Moss & Leah, 1982; Godmaire & Planas, 1983).

De groep van Moss (Leah et al., 1978; Moss & Leah, 1982) probeerde
mechanismen te ontrafelen die ten grondslag liggen aan het massaal verdwijnen van
submerse vegetatie in de Norfolk Broads {condiepe veenplassen in West-Engeland).
Met het in dit hocofdstuk behandelde enclosure-experiment is een peging gedaan een
verbinding te leggen tussen het littoraal georiénteerde model van de groep van
Moss (Phillips et al., 1978) en de pelagiaal georié&nteerde ‘top—-down’ hypothesen
(het effect van roofvis wvia planktivore vis en zooplankton op fytoplankton; wvgl.
Carpenter et al., 1985; McQueen & Post, 19588).

Onze laboratoriumexperimenten suggereerden dat: (a) Vegetaties van
Potamogeton pectinatus L. allelopathische stoffen kunnen produceren die de groei
van fytoplankton significant remmen (Hootsmans, 1990a}.

{(b) Een aantal socorten zoetwaterslakken in staat is perifytondichtheden

significant te reduceren en de groei van P. pectinatus vervolgens te stimuleren

(Vermaat, 1990). Het doel van het enclosure-experiment was de betekenis van deze
beide mechanismen te onderzoeken in relatie tot het effect van benthivore via en
golfwerking.

Hier kan slechts over het in 1988 uitgevoerde experiment gerapporteerd
worden, omdat de twee pogingen in 1987 door tegenslag als mislukt beschouwd kunnen
worden. De eerste proefopzet werd door een storm vernietigd, bij de tweede poging
bleken de (giftige) weekmakers nog niet voldoende uit het pvec gediffundeerd. In

1988 is dan ook het inerte polyetheen gebruikt. Na beeindiging van het experiment
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in 1988 bleek minder dan 10% van de ingezette Bithynia tentaculata (L.) nog in de

enclosures aanwezig. Bovendien had de factor ‘slak’ op geen enkele gemeten
parameter een significant effect. De ‘plus slak’ herhalingen zijn dan ook
opgenomen in de andere behandelingen. B. tentaculata graaft zich in het sediment
in (Lilly, 1953; Young, 1975; Vermaat, 1990), blijkbaar was de conetructie van de
enclosures niet zodanig dat voorkomen kon worden dat grote aantallen slakken uit
de enclosures migreerden. Het relatieve belang van perifytonbegrazing is dus
helaas niet onder veldomstandigheden onderzocht.

Er is gebruik gemaakt van twee typen enclosuremateriaal: gaas en polyetheen.
De ontwikkeling van waterplanten, perifyton, seston en zocoplankton is bestudeerd
in de enclosures en in een contreolegebied in het meer. Deze drie verschillende
behandelingen wveroorzaakten verschillende condities. Op basis van de fysische
eigenschappen van het enclosure materiaal is er vanuitgegaan dat het gaas qua
wateruitwisseling en golfwerking tussen het polyethyleen en het controlegebied in
lag. Dit is echter niet direct gemeten. Ook is er vanuitgegaan dat visactiviteit
in beide typen enclosures verwaarloosbaar was. Op basis van deze omstandigheden en
de literatuur is een aantal hypothesen afgeleid met betrekking tot de ontwikkeling

van de bestudeerde ecosysteemcomponenten. Dit alles is samengevat in Tabel 5.1.

Tabel 5.1. Fysische en biologische condities in enclogures van polyetheen (pe) en
gaas en een afgeleide set hypothesen met betrekking tot de bestudeerde
acosysteemcomponenten. De hypothesen zijn gebaseerd op de condities (getallen
tussen haakjes) en literatuur (letters).

pe gaas meer referentie
condities
1. golfwerking minder intermediair normaal
2. wateruitwisseling minimaal intermediair normaal
3. visactiviteit geen geen normaal
hypotheses
zooplankton hoog intermediair laag b, c, g (2+3)
dichtheid
geston laag hoog hoog b, 4, £ (2+3)
dichtheid
periphyton ? ? ?
dichtheid
macrofyten hoog intermediair laag a, e (1+3)

referenties: a) Jupp & Spence, 1977; b} Andersson et al., 1978; ¢) Lynch, 1979; d)
Lynch & Shapiro, 1981; e) Ten Winkel & Meulemans, 1984; f) Riemann & Sondergaard,
1986 g) Post & McQueen, 1987.
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De ontwikkeling van waterplanten kan op verschillende manieren beinvloed worden
door golfwerking. Resuspensie van gesedimenteerd particulair materiaal kan de
troebelheid van het water verhogen. Golfwerking kan bovendien sedimentstabiliteit
en wortel-mogelijkheden beinvloeden, en direct negatieve mechanische effecten
hebben op het plantenweefsel. Keddy (1982) en Duarte & Kalff (1988) benadrukten de
betekenis van golfwerking voor de verspreiding van waterplanten in het algemeen en
Anderson (1978) deed ditzelfde specifiek voor P. pectinatus. Jupp & Spence (1977)
vonden een hogere biomassa van Potamogeton filiformis Pers. in kleine perspex
containers (165 cm? bodemoppervlak) vergeleken met een controlevegetatie in het
meer. Helaas kende hun proefopzet geen herhalingen per behandeling en stelden ze
dat hun begindichtheden niet gelijk waren in elke behandeling. We veronderstellen
hier dat zowel de directe vermindering van golfwerking in de enclosures als
indirecte effecten zoals verhoogde sedimentatie van gesuspendeerd materiaal een
pesitief effect op de plantengroei zal hebben (Tabel 5.1).

Omdat we niet beschikken over schattingen van uitwisselingasnelheden
(nutriénten, opgelost en particulair organisch materiaal, fytoplankton) of

turbulentie en resuspensiesnelheden, is het moeilijk om voorshands een hypothese

= |

sediment

Fig. 5.1. Schematische dwarsdoorsnede van een enclosure,
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te formuleren over de ontwikkeling van seston onder de verschillende
ometandigheden. Rlleen om een duidelijke nulhypothese te hebben is dit in Tabel
5.1 toch gedaan.

Wat betreft de ontwikkeling van het perifyton hebben we het niet aangedurfd
een hypothese te formuleren. Het aantal factoren dat hier een samenhangende rol
kan spelen is te groot. Denk bijvoorbeeld aan het interactieve effect van
toegenomen koloniseerbaar oppervlak door toegenomen groei van de waterplanten,
afgenomen nutrientenbeschikbaarheid door lagere diffusiesnelheden en toegenomen
sedimentatie van gesuspendeerd materiaal in het perifyton onder minder turbulente

omstandigheden.

5.2 Materiaal en methoden

Een schematisch beeld van de constructie van de enclosures wordt gegeven in Fig.
5.1. De flexibele kolcm had een diameter van 1 m en een hoogte van t 1.20 m. Deze
kolom was aan de beoven~ en onderrand verstevigd met een binnen- en buitenring van
hard pvc {(elk 7 mm dik), waartussen het polyetheen of gaas geklemd zat. De
bodemrand was met een aantal bajonetsluitingen bevestigd aan een enige cm in het
sediment geschoven bodemplaat van hard pvc. De kraag van de bodemplaat was met 8
stalen haringen van 40 cm lengte in het sediment verankerd. Zo werd 0.79 m3
onverstoord sedimentoppervlak omsloten. Met 4 roestvrij stalen kettingen bevestigd
aan evenveel, 2 m lange, deels in het sediment verzonken gaspijpen, werd de
flexibele kolom * S0 cm boven het wateroppervlak gehouden. De waterdiepte in de
enclosures was zo‘’n 70 cm. Het heldere polyetheen had een dikte van 0.3 mm, als
gaas is Monyl planktongaas type 1050 HC met een maaswijdte van 1 mm gebruikt.

De behandelingen werden in een ‘randomized block design’ over de 16
enclosureg verdeeld: vier blokken met elk twee polyetheen en twee gazen
enclosures. Deze experimentele opstelling werd ingericht in een in vorige jaren

homogeen gebleken P. pectinatus vegetatie in het ondiepe gedeelte van het

Veluwemeer tegenover camping Riviéra. Het experiment begon op 9 mei 1988 en is op
12 juli afgebroken.

Wekelijks is het seston bemonsterd, zobplanktonmonsters zijn aan het begin,
halverwege en aan het eind van het experiment genomen. Seston is bemonsterd
volgens standaardmethoden (Bijlage 5). Zodplankton is bemonsterd door een 1 liter
fles te vullen met water uit de hele waterkolom. Het monster werd koel en donker
bewaard tot verdere verwerking binnen 12 uur. Een bekend volume van 500 - 1000 ml
werd vervolgens over een 55 um planktonnet afgefilterd tot een concentraat van

zo'n 5 ml overbleef. Dit concentraat werd in glazen 10 ml potjes met formaline tot
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4% gefixeerd. De monsters werden binnen een week geteld bij 20x vergroting in een
petrischaal van 5 cm diameter voorzien van een 2 mm raster. Zodplankton is
onderscheiden in een aantal eenvoudig te onderscheiden hoofdgroepen: daphnia‘’s,
bosmina‘s, rotatoria en copepoden. Dit vereenvoudigde het verwerken van vrij grote
aantallen monsters aanzienlijk.

Bij het beé&indigen van het experiment zijn in de bovenste 10 cm van de
waterkolom (‘oppervlak’) en het gedeelte daaronder (’bodem’) monsters van
waterplantenscheuten met tenminste 20 bladeren genomen om de perifytondichtheid te
bepalen. Het perifyteon ie in het lab met de hand van de planten verwijderd en de
biomassa is bepaald als van seston. Het oppervlak van dit plantenmateriaal is met
. een Licor LI 3000 oppervlaktemeter bepaald en vervolgens is de biomassa gemeten.

Tot een diepte van t 20 cm is al het bodemmateriaal in de enclosures
uitgegraven en uitgezeefd om al het plantemateriaal en de slakken te verzamelen.
Het biomassa-aandeel van andere soorten waterplanten is in het laboratorium
geschat en het P. pectinatus materiaal is gescheiden in tubers, ondergrondse en

bovengrondse fractie, waarvan vervolgens de biomassa is bepaald.

5.3 Resultaten

Bij het begin van het experiment werd het zo&plankton gedomineerd door copepoden:
gemiddeld 187 individuen 1! {(8d = 23, n = 5). Er waren geen bosmina’s of
daphnia‘s aanwezig en slechts zeer weinig rotatoria (gem., 4, sd = 3}. In de loop
van het experiment ontwikkelden zich verschillen tussen de behandelingen (Fig.
5.2). Voor de daphnia‘s is het patroon duidelijk, maar moeilijk te testen, omdat
een aantal keer alle replicaties per behandeling nul als waarde hebben {er komen
daarin dus geen daphnia‘’s voor). Daphnia‘s kwamen later voor in de gazen
enclosures dan in polyetheen en zijn niet in de monsters uit het meer
aangetroffen. Dit past bij de in Tabel 5.1 geformuleerde hypothese. De rotatoria
gegevens konden wel getest worden, zij volgden ook het veronderstelde patroon.
Wind had een duidelijk effect op seston ADW en as (Fig. 5.3): hoge
windsnelheden in week 3 van het experiment gingen gepaard met een duidelijk
maximum. In deze monsterperiode waren alle verschillen in asgehalte significant,
ADW was in de enclosures significant minder dan in het meer. Dit was het enige
moment waarop asgehaltes van het seston in de enclosures significant lager waren
dan in het meer. Het ADW in de enclosures was in de weken 5 tot en met 8
significant lager dan in het meer. Het patroon in seston ADW spreekt de
voorzichtig geformuleerde hypothese in Tabel 5.1 niet tegen: de polyetheen

enclosures bevatten minder seston ADW dan die van gaas. Asgehalte en ADW van
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Fig. 5.2. Ontwikkeling van daphnia‘s en rotatoria in de polyetheen (pe) en
gazen (gauze) enclosures en in het controlegebied. Gemiddelden en
standaardfout worden aangegeven, verschillende letters geven aan
dat behandelingen significant van elkaar verschillen.

het seston zijn steeds per week getest, omdat in een tweeweg variantieanalyse de
factoren tijd en behandeling significant waren, maar ook hun interactie. Het
significant tijdseffect benadrukt het belang wvan temporele variatie in
sestondichtheid, variatie in windkracht is waarschijnlijk een belangrijke
component hierin.

De perifytondichtheden aan het oppervlak en aan de bodem waren significant

vergchillend, zowel wat betreft as ale ADW. De perifytondichtheid van bodem en
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oppervlak is samengenomen in Fig. 5.4. Voor zowel as als ADW was de ratio
‘oppervlak’/‘bodem’ 0.4 in de enclosures en 0.8 in het meer. Met andere woorden,
het perifyton op plantenmateriaal bovenin de waterkolom was minder dicht dan in
het onderste deel van de waterkolom, en dit verschil was groter in de enclosures
dan in het meer. De perifytondichtheid in de gazen enclosures was het hoogst, het
meer was intermediair en de planten in de polyetheen enclosures waren met het

minste perifyton bedekt.

100

L ADW

mg I

week

100

mg I~

Fig. 5.3. Ontwikkeling van seston ADW en as. Verder als Fig. 5.2.
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Fig. 5.4. Perjifytondichtheid bij het bed@indigen van het experiment. Waarden
van de ‘oppervlak’ en ‘bodem’ monsters zija samengenomen. Verder
als Fig. 5.2,

De totale waterplantenbiomassa (minstens 95% P. pectinatus) was significant hoger

in de polyetheen enclosures dan in het meer, de gazen enclosures waren
intermediair, dat wil zeggen niet significant verschillend van de beide andere
behandelingen (Fig. 5.5). De relatieve biomassaverdeling en de plantlengte waren
niet significant verschillend (overall gemiddelden: tubers 2%, wortels en
wortelstokken 9%, bovengronds 89%, plantlengte 69 cm). Specifiek bladoppervlak en
aantal bloeiwijzen per eenheid bovengrondse biomassa vertoonden daarentegen wel
significante verschillen (Fig. 5.6). Ook was het aandeel van andere socorten
waterplanten in de totale biomassa significant hoger in de polyetheen enclosures
dan in het meer (Fig. 5.7). Het aandeel van Potamogeton pusillug L. in de gazen
enclosures was gelijk aan dat in die van polyetheen, het aandeel van Chara spec.

in de gazen enclosures lag in tussen dat in polyetheen en in het meer.
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waterplantenbiomassa. Verder als Fig. 5.2.

S.4 Discussie

In overeenstemming met de conclusies in hoofdstuk 3, bleek ook in dit experiment
dat de sestondichtheid sterk beinvlced werd dcor de wind. Het type enclosure had
blijkbaar geen meetbare invlced op sedimentatie van anorganisch seston omdat het
asgehalte van het seston in de enclosures slechts eenmaal van dat in het meer
verschilde.

Het seston ADW wags echter significant lager in de polyetheen enclosures dan
in die van gaas, terwijl daphnia dichtheden in polyetheen consequent hoger waren.
Dit suggereert dat de daphnia‘s de fytoplanktondichtheid reduceerden en daarmee
het seston ADW. Dit komt overeen met conclusies van onder andere Andersson et al.
{1978), Shapiro & Wright {1984) en Riemann & Sendergaard (1986). Mogelijk hebben
ook nutrienteninteracties een rol gespeeld (vgl. Post & McQueen, 1987): het goed
ontwikkelde waterplant-perifyton complex in de polyetheen enclosures kan sterk met
het fytoplankton hebben geconcurreerd om nutrienten in het water. Bovendien kan
remming van fytoplanktongroei door door de waterplanten uitgescheiden
allelopathische stoffen een rol gespeeld hebben. Hootsmans (1990) vond in het
voorjaar allelopathische activiteit van P. pectinatus vegetaties in het
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Veluwemeer. Hij vond in laboratoriumincubaties biomassareducties van 10 tot 15%.
Dit verschil is van eenzelfde groottorde als het verschil tussen polyetheen
enclosures en het meer (gemiddelden over het hele experiment: respectievelijk 27
en 33 mg 17! seston ADMW) .

Tenslotte kan het verschil in ADW verklaard worden door een effect van de
enclogures op de sedimentatie en resuspensie van organisch materiaal. Brinkman &
Van Raaphorst (1986) concludeerden dat de valsnelheid van organisch seston een
factor 3 tot 10 lager ligt dan die van anorganisch seston (vergelijk paragraaf
3.4.2). Helaas zijn door hen alleen resuspensieparameters aan anorganiach
materiaal bepaald.

Zowel wat betreft ADW als asgehalte bleek het perifyton maxima te bereiken in
de gazen enclogures. Dit suggereert dat het waterplant-perifyton complex in deze
enclosures als een sestonval fungeerde. Een constante doorstroming met water uit
het meer veroorzaakte dan een constant hoge sestondichtheid die de zeef van het
perifyton passeerde.

Gebaseerd op de extinctie~dichtheid hyperbool uit hoofdstuk 4 kan de
gemiddelde lichtextinctie (PAR) door het perifyton in de gazen enclosures op zo‘n
40% geschat worden, terwijl dit voor polyetheen zo‘n 20% is. Extinctie in de
toplaag zal beduidend minder geweest zijn. Juist in deze toplaag wordt
waarschijnlijk het grootste deel van de fotosynthetische productie gerealiseerd
{Van Wijk, 1988; Hootemans, 1990b). De waterplantenbiomassa was intermediair in de
gazen enclosures. Significante verschillen in specifiek bladoppervlak en aantal
bloeiwijzen per plantbiomassa suggereren dat de planten in de polyetheen
enclosures in een betere conditie waren. Kautsky (1987) vond in een natuurlijke
expositiegradiént in de Zweedse scheren ook significante verschillen in P.
pectinatus biomassa. Helaas variderden andere factoren als sedimenttype en
organiach stof gehalte van het sediment parallel aan deze expositiegradiént.

Zowel fytoplankton als perifyton beinvloedden de hoeveelheid licht die
uiteindelijk het fotosynthetisch actieve weefsel van de waterplanten bereikt. Het
gesommeerde effect van deze beide is geschat in Tabel 5.2, gebaseerd op gemiddelde
waarden en een aantal aannames. Het lichtklimaat in de polyetheen enclosures lijkt
duidelijk verbeterd ten opzichte van dat in het meer (factor 1.4), terwijl het in
de gazen enclosures juist enigszins verslechterd of gelijk gebleven lijkt (factor
0.9). Dit patroon blijkt echter niet op te gaan voor de waterplanten. De toename
in waterplantenbiomaasé in de enclosures kan dus waarschijnlijk niet alleen
toegeschreven worden aan een verbetering in het lichtklimaat. Andere factoren

hebben dus waarschijnliik ook een rol gespeeld.
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Tabal 5.2. Schatting van de hoeveelheid licht dia het plantoppervlak beraeaikt na
extinctie door fytoplankton en perifyton. Uitgegaan is van een gemiddelde
extinctiecoéfficient van 2.8 (hoofdstuk 3) voor gaas en meer. Voor polyetheen is
deze extinctiecoéfficient vermenigvuldigd met een factor A (A = gemiddeld seston
ADW in polyetheen / gemiddeld saston ADW in het meer). Totale waterdiepte is
gesteld op 70 cm, ’‘effectieve’ fytoplanktondiepte op 40 ca en gemiddelde
instraling gedurende een fotoperiode in de zomer op 720 nE -'z s (De Wit, 1965).
Er is geen rekening gehouden met de reflectie aan het wateroppervlak.

Fe gaas meer
geston ADW 27.2 31.8 33.3
{gemiddeld over
experiment, mg 1 ')
fytoplankton 2.3 2.8 2.8
extinctiecoéfficiént (m'H
perifyton extinctie (%) 20 40 30
instraling (% van 720 uE m ° sq)
na fytoplankton ' 287 (40) 235 (33) 235 (33)
na perifyton 230 {32) 141 (20) 165 (21}
relatief t.o.v. meer 1.4 0.9 1.0
waterplantenbiomassa 45.7 31.3 22.9
(g ADW m’%)
relatief t.o.v. meer 2.0 1.4 1.0

Effecten van zodplanktonbegrazing, allelopathie of verhoogde sedimentatie en
resugpensie van detritus en slib (anorganisch seston) op het lichtklimaat zijn al
meegenomen in de schattingen in Tabel §.2. Als mogelijke kandidaten blijven dan
over wateruitwisseling, de activiteit van vis en het mechanische effect van
golfwerking.

Het lijkt onwaarschijnlijk dat verschillen in wateruitwisseling via
nutrientenbeschikbaarheid veel effect hebben gehad op de groei van de
waterplanten. Zelfs bij erg lage nutrientenconcentraties in het water (kraanwater)
bleek de groei van P. pectinatus nauwelijks beinvloed {(Peltier & Welch, 1969:
5.4%).

Bodemomwoeling door vis als brasem (Ten Winkel & Meulemans, 1984; Lammens,
1989) was in beide typen enclosures afwezig. Dit kan een verklaring zijn voor het
feit dat de waterplantenbiomassa in de gazen enclosures hoger was dan in het meer.

De verbeterde lichtcondities in de polyetheen enclosures zijn dan verantwcordeliijk
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geweest voor de nog hogere biomassa hierin. Omdat de toename in
waterplantenbiomassa gaande van meer naar gaas naar polyetheen vrijwel even groot
ig, concluderen we dat het belang van de beide factoren, verbeterde lichtcondities
en bodemomwoeling door vis, in dit experiment gelijk was.

Incorporatie van het mechaniech effect van golfwerking als extra verklarende
variabele lijkt vooralsnog niet nodig. Het kan echter niet uitgesloten worden dat

deze factor ook een rol heeft gespeeld.

5.5 Conclusies

1. De waterplantenbiomassa in de enclosures nam toe vergeleken met het
Veluwemeer. In de gazen enclosures kan dit toegeschreven worden aan de
afwezigheid van bodemwoelende vis, in de polyetheen-enclosures bovendien aan

een duidelijke verbetering van het lichtklimaat.

2, De lichtklimaatverbetering in de polyetheen-enclosures is vercorzaakt door
het samenspel van een aantal factoren. Het ADW van perifyton en seston was
lager en de daphniadichtheid hoger. Wat betreft het seston kan dit
vercorzaakt zijn door toegenomen zodplanktonbegrazing op het fytoplankton,
allelopathische remstoffen die door de waterplanten zijn uitgescheiden en
verlaagde resuspensie van detritusdeeltjes. Wat betreft het ale sestonval
functionerende perifyton zal de lagere sestondichtheid de hoofdoorzaak zijn

geweeast,

3. Een beheer dat gericht is op een toename van de hoeveelheid waterplanten kan
zich zowel richten op een vermindering-van de bodemomwoeling door vis alse op
een verhoging van de helderheid van de waterlaag. Reductie wvan de
bodemcmwoeling zal waarschijnlijk ook effect hebben op de helderheid van de
waterlaag. Windwerking bleek van groot belang voor de sestondynamiek

(hoofdstuk 3), het creéren van luwtes 1lijkt dan ook veelbelovend.
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6. Een groeimodel voor Potamogeton pectinatus vegetaties.

6.1 Inleiding

Ecologisch onderzoek aan complexe systemen leidt al snel tot grote hoeveelheden
informatie over allerlei variabelen en relaties. Vaak is het moeilijk of zelfs
onmogelijk om het relatieve belang van al die interacties experimenteel vast te
stellen. Het aantal experimenten dat kan worden uitgevoerd is meestal beperkt.

Op basis van hypothesen omtrent de belangrijkste relaties in het bestudeerde
systeem is het wel mogelijk om een conceptueel model te bouwen, dat vervolgens kan
worden vertaald in een aantal wiskundige vergelijkingen: een mathematisch model.
Zulke modellen kunnen getoetst worden aan de werkelijkheid en kunnen zo inzicht
verschaffen in de manier waarop een waargenomen verschijnsel het resultaat kan
zijn van een (groot) aantal belangrijk geachte factoren die tegelijk werkzaam
zijn.

Ratuurlijk is een model altijd een vereenvoudiging van de werkelijkheid.
Anders zou het ons inzicht in die werkelijkheid niet kunnen wvergroten. Dat
betekent dat de keuze voor een bepaald conceptueel model voor een deel vastlegt
hoe het er op gebaseerde mathematische model zal kunnen reageren op de vragen die
we er aan stellen.

Oons inzicht in de werking van een systeem is meestal beperkt, en groeit
tegelijk met de ontwikkeling van het model. Vooral in het begin zal het model een
vrij ruwe benadering van de werkelijkheid zijn. De resultaten worden dan ock met
vrij grote marges bekeken. Maar een redelijke overeenstemming tussen model en
werkelijkheid kan in dit stadium gemakkelijk tot stand komen op basis van geheel
verschillende conceptuele modellen. Een model met veel meer ingebouwde details zal
bij onjuiste aannames vermoedelijk sneller afwijken van de werkelijkheid, en
daardoor minder gemakkelijk leiden tot zulke problemen.

Modellen zijn te beschouwen als zeer nuttige hulpmiddelen wanneer de gevolgen
van meestal vrij complexe ingrepen op een systeem moeten worden voorspeld. In
feite kan een model beschouwd worden als de compilatie van ‘alle’ beschikbare
kennis omtrent de werking van een systeem. Het antwoord van een modelsimulatie is
dus min of meer het beste antwoord dat valt te wverkrijgen. Het teleurstellende
feit dat veel modelvoorspellingen vrij sterk kunnen afwijken van de werkelijke
ontwikkelingen benadrukt slechts hoe weinig we op dit moment eigenlijk nog maar
weten. Overigens kan de pijn verzacht worden als de in de civiele techniek
gebruikelijke veiligheidsmarges (het model resultaat wordt vaak voor de zekerheid

met een forse factor aangepast) ook voor biologische modellen mogen worden

gebruikt.
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Mathematische modellen die een min of meer gedetailleerde beschrijving geven
van de groei van waterplanten zijn schaars. Voorbeelden zijn een groeimocdel voor
Myriophyllum spicatum L. (Titus et al., 1975) en een aantal modellien voor de
zeegrassoort Zostera marina L. (Short, 1980; Verhagen & Nienhuis, 1983; Wetzel &
Neckleas, 1986). Collins & Wlosinsky {(1989) beschrijven een algemeen model voor
waterplanten in een stuwmeer. Van deze modellen beschrijven de zoetwatermodellen
de vegetatie in een aantal lagen. Op die manier kunnen fysiologische aanpassingen
en omgevingsometandigheden met de diepte veranderen (Ikuseima, 1970). Ondok et al.
{1984} gebruikten deze benadering om veranderingen in zuurstof, CO, en bicarbonaat
concentraties te beschrijven in een vegetatie van Elodea canadensis Michx.

Zo’n benadering met meer lagen leidt tot een sterke vergroting wvan de
complexiteit van het model. Voor een waterplant die vrij lang kan worden, zoals
P. pectinatus, lijkt dit echter onvermijdelijk om een redelijke beachrijving te
kunnen geven.

Het model van Collins & Wlosinsky (1989) beschreef de bovengrondse biomassa
van de waterplant eenvoudig als een biomassakolom met een vaste dichtheid.
Aangezien het onze bedoeling was om de groei van P. pectinatug in groter detail
te seimuleren, inclusief de vorming van tubers en uitlopers en met een
verschillende dichtheid per dieptelaag, leek het noodzakelijk om een eigen model
te ontwikkelen. .

In het nu volgende hoofdstuk wordt dit groeimodel, SAGAl, gepresenteerd voor
een vegetatie van P. pectinatug. De algemene levenscyclus van deze waterplant
wordt beschreven en gebruikt als conceptueel model. De gegevens hiervoor zijn
afkomstig uwit dit rapport en uit Hootsmans & Vermaat (1990), Van Dijk & Van
Vierssen (in druk), Van Vierssen & Hootsmans (in druk), Van Wijk (1988, 1%89) en
Vermaat & Hootsmans (1990a, b). Een beschrijving van een eerdere versie van dit
model is te vinden in Hootsmans & Van Vierssen (in druk). Het hier besproken model

is uitgebreider beschreven in Hootsmans (1990b}.

6.2 Beschrijving van het model
6.2.1 Algemene levenscyclus van P. pectinatus

P. pectinatus overwintert gewoonlijk met gespecialiseerde wortelstokdelen, de
tubers. Er bestaat een tubergrootteverdeling, die voor verschillende populaties
vergchillend kan zijn (Vermaat & Hootsmans, 1990a). Overwinterende tubers
verbruiken een deel van de opgeslagen reserves voor hun onderhoudsmetabolisme.

Tuberaantallen verminderen door sterfte als gevolg van ziekten en consumptie door
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bijvoorbeeld overwinterende Kleine zwanen (Cygnus bewickii Yarr.)}. In het voorjaar
kiemen de tubers. Het preciese moment waarop dit gebeurt is vermocedelijk
afhankelijk van de temperatuur van water en bodem. Maar er lijkt ook sprake van
kiemrust die doorbroken moet worden door een pericde van lage temperatuur
(stratificatie; zie Van Wijk, 1989).

De jonge plant teert gedurende een aantal weken op de reserves in zijn tuber
(Hodgson, 1966; Van Vierssen et al., b, in voorb.). Eerst wordt geinvesteerd in
de vorming wvan bovengrondse delen, die nodig zijn voor de toekomstige
energievoorziening (fotosynthese). De vorming van ondergrondse delen begint pas
ongeveer een week na het kiemen. Het belang van de reserves in de tuber neemt
voortdurend af als de fotosynthese is begonnen. Een effect van de tubergrootte
blijft echter nog merkbaar na 2 maanden, zelfs bij vrij hoge lichtintensiteiten
{200 uE m? 3'1: Vermaat & Hootsmans, 1990a}.

Het licht dat de plant bereikt bepaalt natuurlijk direct de groei via de
fotosynthese. Indirecte effecten van 1licht =zijn echter ook aanwezig. Het
gemiddelde lichtniveau gedurende het opgroeien en de leeftijd van de plant bepalen
voor gen groot deel de vorm van de lichtrespons-curve (Hootemans & Vermaat, 1990).
Bovendien beinvlicedt de lichtinteneiteit de lengtegroei en de vorming van
uitlopers {Vermaat & Hootsmans, 1990b). Vermoedelijk speelt lichtkwaliteit ook een
rol.

De vegetatie is een heterogeen gezelschap van jonge en oude planten die
ontstaan zijn uit tubers van verschillende grootte. Planten uit kleine tubers
blijven kleiner, en worden steeds meer beschaduwd door hun grotere buren. Zowel
groei als ontwikkeling zullen dan ook verschillend =2zijn voor planten uit
verschillende tubergrootteklassen.

De hoeveelheid licht die het wateroppervlak bereikt verandert gedurende het
geizoen. Fluctuaties in biotische factoren zcals fytoplankton, zodplankton,
perifyton en grazende macrofauna spelen een belangrijke rol bij het bepalen van
het lichtklimaat voor de plant. Fyaische en toevalafactoren zoals
sedimentsamenstelling, resuspensie en storm zijn ook van grote invloed (zie
hoofdstuk 3). Door naar het wateroppervlak te groeien wordt het belang van
lichtreductie door de waterlaag verminderd. Aan perifyton beschaduwing kan zo niet
worden ontkomen, maar het effect ervan is bij de aan het wateroppervlak heersende
lichtintensiteiten sterk verminderd. Een snelle groei naar boven en een
concentratie van de biomassa in de bovenste waterlaag lijkt dan ook van groot
belang onder troebele omstandigheden. Zo’'n strategie is kenmerkend voor P.
pectinatus in grote troebele meren (Van Wijk, 1988).

De vorming van ondergrondse biomassa is van belang voor de ontwikkeling van

nieuwe tubers. Deze vorming begint binnen een paar weken na de kieming. Deze
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tubers ontstaan aan het einde van rhizomen. De hoeveelheid tubers die gevormd kan
worden is dus mede afhankelijk van de beschikbare ‘ruimte’ (rhizoombiomassa).
Licht beinvloedt tubervorming sterk, niet alleen via de fotosynthese maar ook via
fotoperiodische effecten. Het deel van de fotoperiode waarin tenminste een
bepaalde hoeveelheid licht, voldocende voor een netto positieve fotosynthese, de
plant bereikt (de fotosynthetische periode, zie ook hoofdstuk 2.5) bepaalt de
tubervormingssnelheid {Van Dijk & Van Vierssen, in druk; Van Vierssen et al., a,
in voorb.). De preciese hoeveelheid licht waar het hier om gaat is niet bekend,
maar wel lijkt het aannemelijk dat de intensiteit vrij hoog is, in de buurt van
niveau’s waarbij de fotosynthese verzadigd raakt (Van Vierssen, pere. med.}.

Gedurende het groeiseizoen kunnen energiereserves worden aangelegd maar
kunnen ook tekorten op treden. Wanneer onderhoudskosten niet meer kunnen worden
voldaan zal het weefsel beschadigen en afaterven. De mechanische sterkte van de
vegetatie wordt dan minder, waardoor de kans op beschadiging door golfwerking
toencemt. De belangrijke, relatief jonge toplaag in een P. pectinatus vegetatie
is door een aantal lange, relatief ocude stengels met de ondergrondse delen
verbonden. Kans op breuk is dus hoger in deze stengele, wat dan gepaard gaat met
het verdwiinen van een groot deel van de topbiomassa. De totale fotosynthese neemt
daardoor af, wat tot nieuwe tekorten leidt, en tot verdere toename van de kansen
op golfafslag.

Op deze manier kan de vegetatie aan het einde van het groeiseizoen weer
geheel verdwijnen. Tubers blijven over tot het volgende seizcen. Onder meer
beschutte omstandigheden kan echter een deel van de vegetatie overwinteren en

bijdragen tot de ontwikkeling van de nieuwe vegetatie (Van Wijk, 1988, 1989).

6.2.2 Model structuur

De naam van het model is de afkorting van SAgopondweed Growth Analysis (SAGAl).

Het model is niet ontworpen om een specifieke situatie exact te beschriiven. Door

diverse parameter waarden aan te passen zou het mogelijk moeten zijn om met het

model in allerlei situaties een redelijke beschrijving van de levenscyclus van

deze soort te geven.

De volgende eisen werden bij de ontwikkeling van het model gesteld:

1. Het model simuleert de vegetatie als biomassa per m’. De biomassa kan
heterogeen verdeeld zijn over de diepte.

2. De vegetatie ontstaat uit een tuberbank met een bepaalde grootteverdeling.

3. Fotosynthese bepaalt de mogelijkheden voor de groei, samen met materiaal

afkomestig uit de tuberbank. Fotosynthese wordt geintegreerd over de diepte.
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4. Da fotosynthesesnelheid is gerelateerd aan de lichtintensiteit door een
lichtrespons-curve.

5. De parameters die de vorm van de lichtrespons-curve bepalen zijn afhankelijk
van de leeftijd en het gemiddelde lichtniveau dat is ervaren door dat deel
van de vegetatie waarvoor de fotosynthese wordt berekend.

6. Ontwikkeling van de plant (strekking, uitlopervorming, tubervorming) wordt
beinvloed door licht.

7. De afname en het verdwijnen van de biomassa aan het eind van het seizoen moet
het gevolg zijn van fysiologische en kanseffecten (afslag door golfwerking).

8. Het lichtklimaat voor de plant wordt bepaald door perifytonbeschaduwing, de
extinctiecoefficiént van de waterlaag en seizoensfluctuaties in de
lichtintensiteit op het wateroppervlak.

Deze eisen zijn als volgt geimplementeerd. De vegetatie bestaat uit drie
subvegetaties, ieder met een eigen tuberbank met een specifieke, constante
tubergrootte. De bovengrondse biomassa is verdeeld over lagen. Binnen elke laag
is de biomassa homogeen verdeeld over de diepte. Elke subvegetatie bestaat uit
biomassa ontstaan uit de tuberbank (de hoofdvegetatie) en uitloperbiomassa. Per
laag wordt voor de totale biomassa van iedere subvegetatie de gemiddelde leeftijd
en het gemiddeld ervaren lichtniveau berekend. Deze variabelen bepalen de vorm van
de lichtrespons-curve van die laag.

De beschikbare reserves (fotosynthese, materiaal uit de tuberbank en
gerealloceerd materiaal wvan afgestorven delen) worden gebruikt voor de greoei.
Bovengrondse groei bestaat uit strekking wvan hoofdvegetatie en van uitlopers,
vorming van nieuwe uitlopers en horizontale groei per laag. De verdeling van de
beschikbare reserves gebeurd met tabellen die wvoor elke lichtintensiteit een
verdeelsleutel geven.

Als de reserves niet groot genoeg zijn om in de respiratiebehoefte te
voorzien, dan treedt weefgelbeschadiging op. De fotosynthesesnelheid neemt af, de
tekorten nemen verder toe, evenals de kans op beschadiging door golfslag. Bij
toenemende ouderdom leidt dit tot verdwijnen van biomassa.

De kansen op storm nemen toe in de herfst en weer af in de lente. Een
schematisch overzicht van de diverse relaties in SAGAl wordt gegeven in Fig. 6.1.
Voor de duidelijkheid is hierin slechts een subvegetatie opgenomen.

Fotosynthese en veranderingen in de lichtrespons-curve door aanpassing van
de plant aan de heersende lichtcondities spelen een centrale rol in het model.
Tubervorming en groei kregen eveneens speciale aandacht. Licht beinvlcedt
fotosynthese, morfologie en tubervorming en is dan ook de belangrijkste
omgevingsfactor in het model.

Perifytonontwikkeling en perifytonbegrazing zijn niet gedetailleexrd opgenomen
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in SAGAl maar kunnen worden gesimuleerd via vrij op te geven jaarcycli. Hetzelfde
geldt voor de extinctiecoeffici&nt van de waterlaag. Beschaduwing door
fytoplankton en door ander gesuspendeerd materiaal is hierin samengevat.
Resuspensie wordt niet beinvloced door de vegetatie ontwikkeling. Voorlopige
resultaten met een versie van SAGAl waarin zo’n interactie was opgenomen wezen uit
dat de gevolgen voor de vegetatie minimaal waren. Een soort als P. pectinatus
groeit onder troebele omstandigheden snel naar het wateroppervlak, waarna een
vermindering van resuspensie de totale fotosynthese nauwelijks kan beinvloeden.
Een laag blijvende soort kan er wel baat bij hebben als de resuspensie wordt
beperkt, maar moet dan wel eerst in staat zijn om onder troebele omstandigheden
een min of meer gesloten mat te wvormen. Voor een aoort met de fotosynthese
karakteristieken van P. pectinatus lijkt dit volgens het model niet mogelijk.
Eventuele allelcpatische interacties zijn ook niet opgenomen. De huidige
inzichten zijn hiervoor nog te kwalitatief (Hootsmans, 1990a) .
Nutri&ntenconcentratieas spelen geen rol, behalve indirect, via het op te geven
perifyton en extinctieccefficiént regime. Voor eutrofe omstandigheden lijkt deze
weglating gerechtvaardigd. Binnen een brede range van nutri&ntenconcentraties
blijkt de biomassa van P._ pectinatus niet te worden beinvlced (Peltier & Welch,
1969). Bloei en zaadvorming zijn weggelaten uit het model omdat zaden, behalve
voor nieuwe vestiging, een zeer ondergeschikte rol spelen voor de korte termijn

overleving van P. pectinatus (Van Wijk, 1989).
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Fig. 6.1. Overzicht van de belangrijkste bjiomassa (getrokken lijnen) en
informatie stromen (gebroken lijnen) in SAGAl. Voor de duidelijkheid
is slechts een van de drie subvegetaties weergegeven.
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6.2.3 Model parameters
6.2.3.1 Licht, perifyton en waterlaag extinctiecoefficiént

Het model berekent de daglengte met een cosinusfunctie met als maximum en minimum
de lengte van de langste en kortste dag. De waarden hiervan zijn berekend met een
formule uit Kirk (1983) voor een breedtegraad van 52° N. Het modeljaar duurt 365
dagen.

voor de dagelijkse instraling wordt het langjariqg daggemiddelde aan globale

2 dag*, KNMI gegevens over 1961-1%70 voor Nederland)

gemodificeerd met een cosinusfunctie. De globale straling is omgezet in uE n2 e

1 met een conversiefactor van 4.66 HE J (McCree, 1972) en een factor 0.5 wvoor

straling (ongeveer 100 g o

omrekening naar PAR (Straskraba & Gnauck, 1985). PAR betreft de fotosynthetisch
actieve straling, tussen 400 en 700 nm (McCree, 1972).

De gemiddelde bewolking is al opgenomen in het langjarig gemiddelde. Reflectie
van licht door het wateroppervlak is op 10% gesteld. Deze waarde is wat hoger
gekozen dan de waarde gegeven door Kirk (1983) aangezien het Veluwemeer nogal wind
geéxponeerd is.

Storm kan optreden in najaar, winter en voorjaar. De kans op stormschade is
afhankelijk van het dagnummer, toenemend vanaf 0 op dag 265 (half september) tot
25% op dag 1, en dan weer afnemend tot 0 op dag 100 (begin april}. Deze
kansverdeling is kwalitatief, niet gebaseerd op actuele langjarige gemiddelden.
Bij stormafs}lag verdwijnt steeds een vast gedeelte van de bovengrondse biomassa
(gesteld op 10%), beginnend bij de bovenste delen.

Gegevens over de fluctuatie gedurende het seizoen in perifytonbeschaduwing
en de extinctiecoefficiént van de waterlaag worden dagelijks verschaft via een
invoer datafile. Er werd geen verschil gemaakt in het perifytondek op jonge en
oude, en op meer en minder beschaduwde delen. Vanzelfsprekend kan in werkelijkheid
de algemene vorm van de perifytonbeschaduwingscurve en de timing van de piekwaarden
van jaar tot jaar verschillen. De in het model gebruikte curve voor calibratie is
te zien in Fig. 6.2. Net zocals de gebruikte instralings- en daglengtecurve, is de
perifytoncurve een min of meer gemiddelde seizoenscurve, gebaseerd op de
piekwaarden zocals die in het Veluwemeer werden gemeten (zie hoofdstuk 4), maar ook
op andere gegevens (Mason & Bryant, 1975; Cattaneo & Kalff, 1978; Meulemans &
Heinis, 1983). De voorjaarspiek valt in het model in mei. Op deze manier wordt de
eerste groei van de vegetatie het sterkst beinvloed. Vergeleken met het Veluwemeer
is dit in 1986 vier weken te vroeg, in 1987 zo‘n 2 weken. De najaarspiek in het
model ontbreekt min of meer in 1986, en valt ongeveer samen met de najaarspiek in

1987.
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Fig. 6.2. De bij de modelcalibratiea gebruikte perifyton en waterlaag

extinctiecoefficiént regimes. Ook weergegeven =zijn de gemeten
perifytonschaduwpercentages in het Veluwemeer (driehoeken: 1986;
cirkels: 1987) gebaseerd op de gegevens uit hoofdstuk 3 en 4.

De in het Veluwemeer gemeten waterlaag extinctiedata vertoonden een sterke
fluctuatie. Er is gekozen voor het gebruik van een gedurende het jaar constante

1 1

waarde van 2.0 m ', gebaseerd op de in 1986 in het Veluwemeer gemeten 2.2 m ' .

6.2.3.2 Tuberbank en het begin van de groei

De tuberbank in het model is afgeleid van gegevens uit het Veluwemeer. Met zijn
drie grootteklassen is de modeltuberbank natuurlijk maar een ruwe weergave.

De tuberafbraaksnelheid gedurende de winter is bepalend voor de omvang van
de beschikbare tuberreserves als het groeiseizoen begint. Op basis van Veluwemeer
data lijkt een waarde van 0.003 dag'1 redelijk. Gedurende modelcalibratie bleek
dit getal samen met de gebruikte tuberbank niet tot een redelijke biomassa
ontwikkeling te leiden. Andere gegevens over tuberafbraak zijn verkregen uit
Anderson & Low (1976). Hun gegevene suggereren een waarde van 0.001 dagq. Dit
leidde wel tot redelijke vegetatie ontwikkeling. Ondanks deze lagere waarde bleek
het model in stabiele toestand toch ook nog een grotere tuberbank ncdig te hebben.
Hierop wordt ingegaan in 6.3.3 {(modelvalidatie).

De begindag van het groeiseizoen is gesteld op dag 120. Op die dag wordt een

deel van de tuberbank omgezet in bovengrondse en ondergrondse biomassa. Vervolgens
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komt er iedere dag een vaste fractie van de reserves in de tuberbank ter

beschikking voor groei.

6.2.3.3 Fotozsynthese en respiratie

De relatie tussen leeftijd, 1lichtniveau en fotosynthesekarakteristieken is
opgenomen in twee tabellen. De gegevene hiervoor zijn afkomstig van Hootsmans &
Vermaat (1990). Op iedere dag wordt per laag van elke subvegetatie een
lichtrespons-curve vastgesteld. De brute productie wordt gesommeerd voor de hele
subvegetatie en omgerekend van O, naar as-vrld drooggewicht. De hiervoor gebruikte
factor is gebaseerd op diverse literatuurgegevens. Vanzelfsprekend zit er in deze
factor veel variatie. Vanwege gebrek aan gegevens is de waarde constant gehouden.

De donkerrespiratie is eveneens gebaseerd op Hootsmans & Vermaat (1990).

6.2,3.4 Groei en morfologie

De maximale groeisnelheden voor diverse onderdelen werden gebaseerd op gemeten

lengtegroeisnelheden voor P. pectinatus in het laboratorium (Vermaat & Hootsmans,

1990b). Deze snelheden worden alleen gedurende de eerste dagen bereikt; daarna
worden ze afgetopt doordat de vraag de beschikbare productie overtreft.

De tekorten kunnen zo groot worden dat niet meer aan de respiratievraag kan
worden voldaan. De dan optredende schade in de weefsels wordt vorm gegeven door
de bruto fotosynthese sterk te beperken. Als het tekort oploopt tot S% van de
totale bicmassa, dan wordt de fotosynthese tot 0 gereduceerd.

Lengtegroei en uitlopervorming worden beinvloed door het licht (Vermaat &
Hootsmans, 19%0b). De relatie is vastgelegd in tabellen. Weinig licht op de top
van de vegetatie leidt tot het beschikbaar sgtellen van een groter deel van de
totale productie voor lengtegroei. Veel licht op de onderste vegetatielaag leidt
tot een sterke uitlopervorming. De vertaling van biomassa naar lengte gebeurt met
een gewicht-lengte ratio, gebaseerd op gegevens van Hootsmans & Vermaat (1950).

Selfshading is gemodelleerd met een biomassa afhankelijke

extinctiecoceffici&nt. De waarde is in navolging van Westlake (1964) op 0.02 m?

g'1 gesteld voor P. pectinatus.
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6.2.3.5 Tubar vorming

Tubervorming begint wvanaf de tweede maand in het groeiseizoen op basie wvan
waarnemingen in het Veluwemeer. De vormingssnelheid wordt vergroot wanneer de
fotosynthetische periode korter wordt (zie hoofdstuk 2.5 en 2.6). De
fotosynthetische periode is berekend voor de top van de vegetatie, gemiddeld over
de eerste dertig dagen. Voor deze periode is gekozen omdat na een maand de
vegetatie onder vrijwel alle gesimuleerde omstandigheden het wateroppervlak al
heeft bereikt. Van differentiatie in tubervormingssnelheid onder verschillende
omatandigheden van perifyton en waterlaag extinctie is dan ook steeds minder sprake
naarmate er oveé’een langere pericde gemiddeld wordt. Een directe beinvloeding door
het gebruik van de dagelijkse fotosynthetische periode heeft hetzelfde nadeel.
Middeling over wat kortere perioden dan een maand maakt de modellering
ingewikkelder dan de huidige inzichten in de processen toelaten. Als
lichtintensiteit voor het berekenen is 200 uE m'? s”! gekozen. Bij dit lichtniveau
is de lichtrespons-curve al sterk afgevlakt.

Het dagelijks te vormen aantal tubers wordt cok bepaald door de nog aanwezige
plaats aan de wortelstokken. Maximaal liikt dit zo'n 60 per g te kunnen zijn,
alhocewel dit getal wveel variatie kent. Per dag kunnen maximaal 5 tubers per g
worden aangelegd. Deze beperking is nodig omdat anders onder zeer troebele
omgtandigheden (maximale tubervorming) alle tubers in eens worden aangelegd. Van
een tubergrootteverdeling is dan geen sprake.

Op basis van Veluwemeergegevens is de tubergroeisnelheid zo gekozen dat binnen
een maand tubers van 0.035 g ADW contsestaan. Omdat het niet duidelijk is waarom zulke
tubers niet nog verder door zouden groeien, is dit mogelijk gemaakt, maar dan wel
met een sterk verlaagde groeisnelheid om de grootte van de oudste tubers binnen
redelijke grenzen te houden.

Tubers hebben bij de verdeling van de reserves de absolute voorrang, na de
respiratie. Wanneer de door de tubers gevraagde groei nog maar voor 50%
gerealiseerd kan worden, dan stopt de vorming van nieuwe tubers. Dit weerspiegelt

in zekere mate de concurrentie tussen tubers om de beschikbare reserves.

6.3 Gedrag van het gecalibreerde model

6.3.1 Seizoenscyclus

Een voorbeeld van de door SAGARl gesimuleerde vegetatie ontwikkeling wordt gegeven

in Fig. 6.3. In deze run van tien jaar was de waterdiepte 75 cm, en werd het
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perifyton beschaduwingsregime en waterlaag extinctieregime zoals getoond in Fig.
6.2 gebruikt. Deze omstandigheden zullen worden aangeduid als de ‘Veluwemeer’
omstandigheden, alhoewel ze zoals gezegd zeker geen exacte representatie van de
gituatie aldaar in 1986 en 1987 beogen te zijn. Deze simulatie wordt in het vervolg
de ‘nominale run’ gencemd, en dient als referentie in de gevoeligheidsanalyse.
Binnen een paar jaar is een stabiele seizoensfluctuatie bereikt. De toename
van biomasea in het begin van het seizoen wordt op gang gebracht door materiaal
uit de tuberbank en voortgezet door fotosynthese. Op een gegeven moment echter
wordt een piek bereikt en verdwijnt de vegetatie weer. Er zijn daarvoor in het
model twee mogelijke oorzaken ingebouwd: stormschade, en weefselschade als gevolg
van respiratietekorten. Normale weefselsterfte gebeurt met een veel te lage
snelheid om dit grote effect te vercorzaken. Stormschade is eigenlijk veel meer
‘triviaal’ dan weefselschade: het laatste is immers een ingebouwde ‘trigger’ voor
biomassa afname aan het einde van het groeiseizoen. Welk van de twee redenen speelt

nu de belangrijkste rol?
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Fig. 6.3. Simulatie van de vegetatieontwikkeling op een diepte van 75 cm, met
het perifyton en extinctie regime van Fig. 6.2, en met de 'nominale’
parameterwaarden.

In Fig. 6.4a is het laatste jaar van de simulatie uit Fig. 6.3 te zien. Naast het
verloop van de totale biomassa zijn ook de toevoer van tubermateriaal, de totale
respiratie en de totale bruto productie te zien. De afname van de biomassa begint
rond dag 224 (begin augustus} terwijl stormschade niet kan optreden voor dag 265
(half sgeptember). Dus is de biomassa afname inderdaad het gevolg van een

fysiologische verandering in de plant.
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Het moment van het maximum in de fotosynthese en de daaropvolgende afname is
natuurlijk tenminste gedeeltelijk te wijten aan de seizoensverandering in de
instraling. Dit blijkt duidelijk ujit Fig. 6.4b waarin de productie relatief is
uitgezet ten opzichte van de totale bovengrondse biomassa. Het eveneens weergegeven
perifytonregime kan er niet direct verantwoordelijk voor zijn, omdat de afname
optreedt tijdens het zomerminimum. Bovendien gaven andere simulaties met een
constant perifytonschaduwregime hetzelfde beeld te zien.

Is er echter nog een reden voor de fotosynthese afname en het optredende
tekort in reserves, dat aanleiding geeft tot weefselschade en afslag? Drie
processen zijn daarvoor bekeken: de vorming van tubers, selfshading en het effect
van licht en leeftijd op de vorm van de lichtrespons-curve. Er werden drie
simulaties van een jaar uitgevoerd, gebaseerd op de tuberbank zoals die in Fig.
6.3 aan het eind van jaar 9 was gegenereerd. In een simulatie werden geen tubers
gevormd; in de tweede werd de selfshadingcoefficié&nt op 0 gesteld, en in de laatste
werd de simulatie gedraaid met constante fotosynthese parameters. Alle overige

parameter waarden werden hetzelfde gehouden. De resultaten zijn te zien in Fig.

6.5.
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Fig. 6.4. Vegetatiedynamiek in het laatste jaar van de simulatie getoond in

Fig. 6.3. (a) Totale biomassa, bruto productie, respiratie en
tocevoer vanuit de tuberbank. (b) Dagelijkse insgtraling, perifyton
beschaduwing en bruto productie per totale bovengrondse biomassa.

Het is duidelijk dat tubervorming (Fig. 6.5a) en selfshading (Fig. 6.5b) gevolgen
hebben voor de biocmassa ontwikkeling. De vorm van de diverse curven is echter
weinig wverschillend van de nominale run (Fig. 6.4a, b). Het ontbreken van licht
en leeftijdeffecten op de fotosynthese leidt tot een totaal ander beeld (Fig.
6.5c). De bruto productie per bovengrondse biomassa volgt nu zeer duidelijk de

instralingscurve, en de biomassa afname begint op dag 265, dus alleen veroorzaakt
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door stormschade.

Het verdwijnen van de vegetatie aan het einde van het groeiseizoen wordt dus
veroorzaakt door de effecten van licht en leeftijd op de fotosynthese. Wanneer de
fotosynthese als gevolg daarvan aan het einde van het seizoen daalt beneden de

respiratiecurve dan nemen de kansen op stormschade aterk toe.
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Fig. 6.5. Vegetatiedynamiek in het tiende jaar, gebaseerd op de tuberbank

aan het eind van jaar % in de Eimulatie getcond in Fig. 6.3.
(a) Geen tubervorming

(k) Geen selfshading

(¢) Geen effect van licht en leeftijd op de
lichtrespons-curve

vorm van de
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6.3.2 Gevoaeligheidsanalyse

Een gevoeligheidsanalyse van het simulatiemodel is uitgevoerd op de wijze van Ng
& Loomis (1984). Deze houdt in dat het effect van een verandering in een parameter
op de waarde van een aantal modelvariabelen wordt bekeken terwijl alle andere
parameters constant gehouden worden op de ‘nominale’ waarde. Er werd steeds
uitgegaan van de tuberbank aan het einde van jaar 9 in de nominale simulatie (Fig.
6.3) en er werd een jaar gesimuleerd onder de ‘Veluwemeer' omstandigheden.

Er werden zes variabelen bekeken: de bovengrondse biomassa van de totale
hoofdvegetatie, de biomassa van alle uitlopers samen, de totale wortelbiomassa,
allemaal op het moment waarop de bovengrondse biomassapiek bereikt was; de totale
tuberbiomassa en het tuberaantal op het moment van de maximale tuberbiomassa; en
de maximale bruto productiesnelheid per m? van de totale vegetatie. Elke parameter
werd 20% verhoogd en 20% verlaagd in waarde. Het effect van deze wijzigingen is
namelijk niet altijd symmetrisch: diverse processen zijn niet lineajr en
interacteren bovendien.

De verandering in een variabele werd uitgedrukt als een percentage ten
opzichte van zijn waarde in de nominale run, en per procent verandering in de
betreffende parameter. De geveoeligheid van een modelparameter werd gedefinieerd
als het gemiddelde over alle zes variabelen van deze procentuele verandering. Elke
parameter had dus uiteindelijk twee gevoeligheidswaarden: een voor 20% toename,

en een voor 20% afname.
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Fig. 6.6. Gemiddelde gevoeligheid van zes modelvariabelen voor veranderingen

in de waarden van 30 parameters. Parameters zijn gerangschikt naar
afnemende gevoeligheid voor een 20% toename in parameterwaarde (zie
de tekst voor de wijze van berekening).

In Fig. 6.6 zijn de resultaten te zien. Het is duidelijk dat een gelijke toename

van een parameterwaarde niet hetzelfde effect heeft als een afname. Acht van de
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dertig parameters komen boven een absolute gevoeligheid van 0.5% per procent. Het
betreft voornamelijk parameters die de fotosynthese en de respiratie beinvloeden.
Diverse parameters die de vorming van de tuberbank bepalen hadden een lage
gevoeligheid.

De tuberafbraaksnelheid bleek ook een lage gevoeligheid te hebben, evenals
de gebruikte maximale groeisnelheden voor bovengrondse en ondergrondse &elen. De
tubergroeisnelheid had een wat hogere gevoeligheid. Een afname bleek de totale
biomassa te stimuleren, en omgekeerd. Blijkbaar is deze parameter onder de nominale
omstandigheden aan de hoge kant: een afname in de vraag door nieuwe tubers om
reserves stimuleert de uiteindelijke vegetatie meer dan een toename van de aanvoer
van reserves uit een vergrootte tuberbank.

Voor een meer uitgebreide bespreking wordt verwezen naar Hootsmans (1990b).
De effecten van veranderingen in perifyton en extinctieregime komen ter sprake in

6.4.1.

6.3.3 Modalvalidatie

Na modelcalibratie is het de gewconte om de modelvoorspellingen te vergelijken met
cnafhankelijke gegevens. Het 1lijkt alsof overeenstemming tussen model en
werkelijkheid gewoonlijk wordt vastgesteld op basis van subjectieve criteria. Een
statistische test wvoor dit doel werd in de bestudeerde 1literatuur niet
aangetroffen.

Tweeweqg variantie analyse (ANOVA) leek een redelijke methode om afwijkingen
van het model vast te stellen. Hierbij werden twee factoren getest: 'TIJD‘ van het
geizoen en ‘MODEL‘. De laatste had twee niveau’s: de modelwaarden en de werkelijk
gemeten velddata. Een significante factor TIJD duidt op een seizoensontwikkeling;
een significante factor MODEL op een significant verschil tussen model en
werkelijkheid. Een significante interactie tussen deze twee betekent dat de vorm
van de seizoenscurve in het model afwijkt van de werkelijkheid.

Bij het evalueren van de resultaten moet er rekening mee gehouden worden dat
het model een soort gemiddeld instralings- en perifytonregime heeft. Hoofddoel
tijdens calibratie was het bereiken van een redeliike overeenstemming, niet wvan
een exacte besachriijving van de Veluwemeer gituatie.

Alle hier gepresenteerde modelgegevens zijn afkomatig uit een simulatie onder
de nominale ‘Veluwemeer’' omstandigheden. Voor wvergelijking met 1986 werden de

resultaten van jaar 10 gebruikt, voor 1987 die van jaar 11l.
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Tabel 6.1. Overzicht van de significanties van de effecten van de factoren MODEL
(M) en TIJD (T) in een tweeweg ANOVA (zie de tekst). De interactie MODEL*TIJD was
nooit significant. PF = plaats factor (tuber aantal per g wortel biomassa), + =
P<0.10, * = P<0.05, ** =P <0.01, *** =P <0.001, ns = niet significant, - = niet
beschikbaar (het model genereerde geen tubarbiomasza). Om da varianties te
homogeniseren werden alle gegevens log getransformeerd na bijtellen van 1 om te
compenseren voor nullen.

achaduw % 0 25 50 75
M T M T M T M T
totale 1986 ns ok ns Wk ne + ns ns
biomassa 1987 ns "k ns * %% *kh ok *x ns
biomassa 1986 ns *kk ns *kk ne + ns ns
bovengronds 1987 ns LA ne *kk * + * ns
wortel 1986 ns LA ns * ns neg ns ns
biomassa 1987 ns + ns ne + ns ns ns
tuber 1986 + ok w ns ** *% ns *k*k ng
biomassa 1987 ns Ahw ne * %k *k ne * ns
tuber 1986 ** * %k ns + ns ns *%x* ng
aantal 1987 ns * ns ns *k%x ng *kk ng
PF 1986 * % ns ng ns ne ns b ns
1587 ns ns ns ns ns ns - -

Tabel 6.1 geeft een overzicht van de ANOVA resultaten voor de zes kenmerken die
werden getoetst. Het effect van interactie was nooit significant. Dus de vorm van
de door het model gegenereerde curven verschilt niet significant wvan de
werkelijkheid. Een TIJD effect was vaak afwezig bij 50% beschaduwing, en altijd
afwezig bij 75% beschaduwing. Dit is voor een deel te wijten aan de grote variatie
in de veldgegevens.

Fig. 6.7a geeft de in werkelijkheid ontwikkelde totale biomassa wvoor de
onbeschaduwde velden en de modelresultaten. De ontwikkeling in de eerste helft van
het seizoen lijkt vrijwel hetzelfde voor beide jaren, en het model voorspelt dit
gedeelte tamelijk goed. De voorspelde piekwaarden liggen tussen de werkelijke
waarden van 1986 en 1987. De afname aan het eind van het geizoen is veel trager
in het model dan in werkelijkheid. Blijkbaar zijn de werkelijke verliezen bij
stormafslag veel groter dan 10% per gebeurtenis zoals in het model wordt
verondersteld. Omdat dit soort toevalsgebeurtenissen nooit goed te voorspellen
zijn, werden de dalende delen van de curven niet meegenomen in de ANOVA. Voor
beide jaren werd geen significant MODEL effect aangetoond.

De verschillen tussen model en Veluwemeer kunnen deels gerelateerd worden aan
de instraling. Gedurende de periode 1 mei - 31 augustus was de gemiddelde

dagelijkse instraling aan PAR op het wateroppervlak 41 E m 2 dag ' in 1986 en 35
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Em? v.-lag'1 in 1987 (zie hoofdstuk 3). Het model gebruikt een waarde van 38 E m°
dag'1.
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Fig. 6.7. Totale biomassa ontwikkeling in het Veluwemeer (1986 en 1987)

vergeleken met modelresultaten. (a) geen schaduw (b) 25% schaduw
{c) 50% schaduw (d) 75% schaduw.

Het gebruikte perifytonregime (Fig. 6.2) heeft een voorjaarspiek die een maand
eerder optreedt dan in het Veluwemeer in 1986. Twee gewijzigde regimes (Fig. 6.8)
werden gebruikt om te zien wat daarvan het effect op de voorspelde biomassa
ontwikkeling zou zijn. De resultaten staan in Fig. 6.9.

In beide gevallen bleek deze niet erg af te wijken van de ontwikkeling zoals
getoond in Fig. 6.7. Met het regime uit Fig. 6.Ba is er in mei nog steeds een
perifytonbeschaduwing wvan 30%, en blijkbaar leidt dit tot een vergelijkbare
tubervorming. De verschuiving van de 50% piek naar juni heeft niet erg veel effect
omdat de meeste biomassa dan al aan het wateroppervlak is te vinden. Het regime
uit Fig. 6.8b resulteerde in een ontwikkeling die goed overeen kwam met 1986, maar
meer afweek van 1987. Bij de gebruikte extinctiecoeffici&nt van 2.0 m! is het
effect van de gewijzigde perifytonregimes niet erg groot. In het vervolg worden

steeds model resultaten gebruikt die gegenereerd werden met het regime van Fig.
6.2.
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Fig. 6.8. Twee perifytonregimes gebruikt om het affect van veranderingen in

de voram van de curve en in het moment van piekwaarden op de biomassa
ontwikkeling te bestuderen. De werkelijk gemeten waarden in het
Veluwemser zijn ook weergegeven (driehoeken: 1986; cirkels: 1987).
(a) Voorjaarspiek verschoven naar juni.(b) Als in (a), maar met
versmalde pieken.
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Fig. 6.9, De totale biomassa ontwikkeling gegenereerd door het model voor de

verschillende perifytonregimes wit Fig. 6.8a (perl) en Fig 6.8b
(per2). (a) Veluwemeer in 1986 en (b) in 1987,

In Fig. 6.7b-d staan de totale biomassa gegevens voor de drie schaduwniveau‘s. Voor
25% is de modelvoorspelling redelijk, alhoewel in 1987 het etijgende deel van de
curve vrij laag is. Voor beide jaren was er geen significant MODEL effect (Tabel
6.1}. Voor 50% en 75% traden significante verschillen op in 1987: de modelvegetatie
heeft meer te lijden van deze beschaduwing dan in werkelijkheid gebeurt.

In Fig. 6.10-14 worden vergelijkbare figuren gegeven voor een aantal biomassa
onderdelen. Dit is zinnig omdat een goede overeenstemming van het model met de
totale biomassagegevens een slechte simulatie van de verschillende delen kan
verbergen, en omgekeerd. ©p basis van Tabel 6.1 1lijkt er een redelijke

overeenstemming te bestaan tussen het model en 25% beschaduwing. Meer verschillen
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bestaan er voor de twee hoogste schaduwniveau‘s, vooral in 1987. De meeste

problemen lijken gerelateerd aan tubervorming.
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Fig. 6.10. Bovengrondse biomassa ontwikkeling in het Veluweneer (1986 en 1987)
vergeleken met modelxesultaten.

Bovengrondse biomassa (Fig. 6.10) vertoonde significante MODEL effecten voor 50
en 75% schaduw in 1987. Omdat de totale biomassa voor het grootste deel bestaat
uit bovengrondse biomassa, is de algemene indruk hetzelfde: het model vertoont meer
groeiremming door beschaduwing dan de Veluwemeervegetatie. In het geval van 75%
beschaduwing lijkt het model overigens niet veel meer dan een jaar vooruit te lopen
op de werkelijkheid: de afname in tuberbiomassa in het Veluwemeer is zodanig dat
bij voortgaande besachaduwing uitsterven kan worden verwacht binnen een & twee jaar
na 1987.

De wortelbiomassa in het model (Fig. 6.11) groeit bij 25%% en 50% schaduw met
een lagere snelheid en bereikt ook lagere maxima dan de werkelijkheid in 1986. In
1987 blijft de onbeschaduwde Veluwemeer vegetatie juist achter bij het model. De
overige behandelingen worden redelijk beschreven. In het veld neemt de
wortelbiomassa veel sneller af wanneer de bovengrondse biomassa is verdwenen dan
in het model. Deze delen van de curve werden weggelaten uit de ANOVA. Een MODEL

effect bleek alleen bij P<0.10 significant aantoonbaar voor 50% schaduw in 1987.
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Bij de analyse van de tubergegevens werden de resultaten van de maand mei
weggelaten. Deze z2ijn namelijk een mengeel van niet gekiemde tubers uit het vorige
jaar en nieuw gevormde tubers. Bij 50 en 75% beschaduwing werd geen TIJD effect
meer geconstateerd voor de drie tuberkenmerken die werden bestudeerd (Tabel 6.1).
Onder deze omstandigheden is de vegetatie al wroeg in het seizoen niet meer in
staat aan de vraag om reserves van de tubers te voldoen.

Tuberbiomassa ontwikkelt zich in de onbeschaduwde vegetatie

6.12).

met een lagere

snelheid dan in het model (Fig. Voor 75% schaduw is het omgekeerde het

geval. De overige situaties lijken redelijk te worden gesimuleerd. MODEL effecten

bestaan echter in beide jaren wvoor 50% en 75% schaduw, en zwak voor de

onbeschaduwde wvegetatie in 1986 (Tabel &6.1). Net als tuberbiomassa laat ook

tuberaantal (Fig. 6.13) duidelijk zien dat het model sneller reageert op

verslechterende lichtomstandigheden dan in werkelijkheid gebeurt. Het maximum

voorspelde aantal is te hoog voor de onbeschaduwde vegetatie, en te laag voor de

drie beschaduwingsniveau‘s.
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Tuberaantalsontwikkeling in het Veluwemeer (1986 en 1987) vergeleken
met modelresultaten. Voor de legenda zie Fig. 6.10.

Het maximum aantal tubers per gram wortelbiomassa (PF; Fig. 6.14) is in het model

beperkt tot 60. Dit lijkt een redelijke waarde, alhoewel de variatie duidelijk

groot ie. Omdat PF aan het eind van het seizoen sterk toeneemt door het verdwijnen

van wortelbiomassa werden deze waarden niet gebruikt in de ANOVA. MODEL effecten
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Fig. 6.14. Ontwikkeling van het aantal tubers per gram wortelbiomassa in het
Veluvemeer (1986 en 1987) vergeleken met modelresultaten. Voor de
legenda zie Fig. 6.10.

bestonden voor de onbeschaduwde vegetatie en 75% s8chaduw in 1986. In 1987
genereerde het model bij 75% schaduw geen wortel en tuberbicmassa meer, terwijl

dit in werkelijkheid nog wel gebeurde.

6.3.4 Conclusies

De overeenstemming die werd gevonden tussen model en werkelijkheid in de diverse
ANOVA's is natuurlijk deels te wijten aan de tamelijk hoge wvariatie in de
veldgegevens. Kijkend naar de curves is het duidelijk dat de beschrijving nog beter
kan. Op statistische gronden is er echter vooralsnog geen reden om het huidige
model te verwerpen.

Afwijkingen lijken zich te concentreren rond de tubervormingsprocessen. De
model reactie op verslechterende licht omstandigheden is overeenkomstig met de
werkelijkheid, maar te pessimistisch.

De stabiele modelvegetatie begint met een grotere tuberbank dan in
werkelijkheid. De vegetatiebiomassa is met name onder beschaduwde omstandigheden

echter toch wat lager dan in het Veluwemeer. Dit suggereert dat de
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fotosynthesesnelheid van planten die tubers vormen nog wordt onderschat.

Het ontbreken van temperatuureffecten lijkt een redelijke overeenstemming met
de werkelijkheid niet in de weq te staan. Dit bevestigd onze vermoedens dat de
vegetatie aan het eind van het seizoen niet zozeer verdwijnt door
temperatuurverlaging maar door de gevolgen van veroudering. Deze worden dan nog
versterkt door lichteffecten, direct via de fotosynthese en indirect wvia de
tubervorming.

Het snel verdwijnen van bovengrondse biomassa leidt in het model niet tot het
veregneld afeterven van de wortelbiomassa. Dit probleem lijkt eenvoudig op te lossen
door een sterke toename van de mortaliteit wanneer aan de ondergrondse respiratie

behoeften niet meer kan worden voldaan.

6.4 Een aantal toepassingen

6.4.1 Inleiding

Een van de belangrijkste redenen om SAGAl te ontwikkelen was de bestaande behoefte
aan een instrumentarium waarmee wvoorspellingen kunnen worden gedaan omtrent de
mogelijkheden voor waterplantenontwikkeling onder verschillende
lichtomstandigheden. Deze worden bepaald door het perifytonregime en de waterlaaqg
extinctie. Na het voorgaande hoofdstuk lijkt het gerechtvaardigd het effect van
beide factoren op de modelvegetatie te bestuderen. Toenemende diepte heeft een
vergelijkbaar effect als een toenemende extinctiecoefficié&nt. De effecten werden
dan ook voor verschillende dieptes doorgerekend.

In het vervolg worden eerst de mogelijkheden voor biomassa ontwikkeling
geschetst onder verachillende maar constante perifyton schaduwregimes. Daarna wordt
ingegaan op de reactie van de stabiele modelvegetatie op veranderende licht

omstandigheden.

6.4.2 Effect van perifytonregime en waterlaag extinctiecoefficiént op biomassa

ontwikkeling

De resultaten van het <tiende jaar bij verschillende combinaties van
extinctiecoefficiént en perifytonschaduwregime werden gebruikt om nomogrammen op
te stellen waarin lijnen die punten met dezelfde biomassa verbinden (hierna
aangeduid ale isoclines) zijn weergegeven.

Er waren twee groepen simulaties. De ene betrof verschillende constante
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perifytonregimes, de andere fluctuerende regimes zoals in Fig. 6.2. Bij de laatste
werden de piekwaarden gevarieerd. In totaal werden vijf dieptes gebruikt (tussen
0.50 en 1.50 m).

In Fig. 6.15 staan de nomogrammen voor de maximale totale bicmassa bij diverse
constante perifytonregimes. Een algemene trend is dat de isoclines steeds meer
samengedrukt worden en ook steeds meer verticaal gaan lopen naarmate het water

dieper wordt.
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Fig. 6.15. Nomogram voor de ontwikkelde maximale totale biomagsa in het tiende
jaar van een simulatie op verschillende diepten in afhankelijkheid
van een constant perifytonregime en een constante waterlaag
extinctiecoefficiént.

Deze verschuiving betekent dat bij toenemende diepte de extinctiecoefficié&nt ten
opzichte van het perifytonregime een relatief steeds grotere invloed gaat
uitoefenen. In diep water (1.25 - 1.50 m) is er alleen nog een perifytoneffect
merkbaar in zeer helder water (extinctiecoefficiént minder dan 1.0 mq). In ondiep
water daarentegen (0.50 m) hebben de iscclines een helling van -45° tot aan een

-1

extinctiecoefficiént van 3.0 m . Hier zijn de effecten van beide factoren dus van

de zelfde orde van grootte. Een toename van de perifytonbeschaduwing met 10% heeft

1. De biomassaniveau's

hetzelfde effect als een toename in de extinctie met 1.0 m
reageren onder deze omstandigheden niet erg sterk op beide factoren.

In water van 0.75 - 1.0 a worden de biomassa’s en de mcgelijkheden voor
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1

overleving sterk beperkt bij extincties boven 2.0 m . In het gebied tussen 2.0 en

3.0 m"! leiden kleine veranderingen in extinctie tot grote verschuivingen in totale

biomassa. Dit beeld wordt nog sterker in diep water (1.25 - 1.50 m). Boven een

1

extinctie van 2.0 m ' is geen stabiele vegetatie ontwikkeling mogelijk.
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Fig. 6.16. Nomogram voor de ontwikkelde maximale tuberbiomassa in het tiende

jaar van een simulatie op verschillende diepten in afhankelijkheid
van een constant perifytonregqime en een constante waterlaag
extinctiecoefficiént.

Het nomogram voor de bijbehorende tuberbiomassa ziet er wat ingewikkelder uit
(Fig. 6.16). De algemene trend zoals die bestond voor de totale biomassa is echter
ook hier duidelijk. De isoclines staan meer en meer verticaal bij toenemende
diepte. In het wodel neemt de tubervormingssnelheid toe bij afnemende
lichtniveau’s. Het kan dus verwacht worden dat de isoclines zowel voor lage
extincties als voor lage perifytonschaduwniveau’s zullen ombuigen waardoor
cirkelvormige patronen ontstaan. Dit is bij 0.50 m diepte niet erg duidelijk.
Zelfs voor hoge extincties is hier de fotosynthetische periode vrij lang (zie
hoofdstuk 2.5). Onder deze omstandigheden is de tuberbiomassa vooral bepaald door
de mogelijkheden voor de totale biomassa.

Vanaf 0.7% m ontstaan de cirkels wel. Ze verdwijnen weer in 1.50 m water. Dan
is de lichtintensiteit bij de bodem in het begin van het groeiseizoen voor alle
extinctiecceffici&nten al zo laag dat verminderde perifytonbeschaduwing niet meer

leidt tot een langere fotosynthetische periode.
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De resultaten voor de totale bhiomassa bij fluctuerende perifytonregimes staan in

Fig. 6.17. Op het eerste gezicht lijken de effecten van perifyton hier een
kleinere rol te spelen. Voor alle diepten lopen de isoclines meer verticaal dan in
Fig. 6.15. Toch spelen de perifytonregimes hun rol. Bij toenemende hoogte van de
voor- en najaarspieken daalt in eerste instantie de totale biomassa. Boven een
piekwaarde van 30% draait deze trend echter om: de piekbiomassa blijft constant
Dit wordt vercorzaakt door de toenemende wverkorting van de

de

of stijgt zelfs.

in het wvoorjaar en bijbehorende toename in

fotasynthetische periode

tubervormingssnelheid. In Fig. 6.18 staan de tuberbiomassa’s. De vorm van de 75

2

g m'° ipocline in 0.50 m water in Fig. 6.17 kan verklaard worden uit de vorm van

de 10 - 12 ¢ m? isoclines in Fig. 6.18. De vergrootte afstand tussen de 100 en

2

125 g m“ isocline in Fig. 6.17 (1.00 m) correleert met het plateau in maximale

tuberbiomassa voor deze ocmstandigheden.
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Fig. 6.17. Nonogram voor de ontwikkelde maximale totale biomassa in het tiende
jaar van een simulatie op verschillende diepten in afhankelijkheid
van een fluctuerand perifytonregime en een constante waterlaag

extinctieccefficiént.
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Fig. 6.18. Nomogram voor de ontwikkelde maximale tuberbiomassa in het tiende
jaar van een simulatie op verschillende diepten in afhankelijkheid
van een fluctuerend perifyton regime en een constante waterlaag
extinctiecoefficiént.

Door de negatieve correlatie tussen tubervorming en lichtintensiteit kan het
verschil in totale biomassa tussen een flucturend perifyton regime met piekwaarden
van 50% en een constant regime van 10% erg beperkt blijven. Dit wordt geillustreerd
in Fig. 6.19. De maximale totale biomassa en maximale tuberbiomasea zijn hier
weergegeven voor drie verschillende perifyton regimes en drie diepten. Afgezien
van de piekwaarden kan het fluctuerende regime als intermediair worden gezien
tussen de twee andere regimes (constant 10 en 20%). De verhoogde
tubervormingssnelheid bij het fluctuerende regime leidt met name voor grotere
diepte tot een sterk verhoogde tuberbiomasea. Deze compenseert voor de verminderde
fotosynthese in het voorjaar en stelt de vegetatie zo in staat om dezelfde of zelfs
hogere totale biomassa's te bereiken als onder de constante regimes.
Vanzelfsprekend werkt dit mechanisme tot het moment waarop het niet meer mogelijk
is de nocodzakelijke tuberbiomassa te ontwikkelen. Vanaf dat moment blijven de
totale biomassa‘s bij het fluctuerende regime steeds meer achter (Fig. 6.19%b en

¢, boven een extinctie van 1.5 m4}.
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Fig. 6.19. Drie dwarsdoorsneden langs de extinctiecoefficiént as door het
biomassa vlak gedefinieerd door de nomogrammen. Getoond worden de
totale biomassa en de tuberbiomassa die bereikt worden bij een
constant perifyton regime wvan 10 en 20% schaduw en bij een
fluctuerend regime met piekwaarden van 50% (zie Fig. 6.2). (a) 0.50
m diepte, (b) 0.75 m diepte, (c) 1.00 m diepte.

6.4.3 Reactie van een stabiele vegetatie op veranderde licht omstandigheden

Als basis werd hierbij de tuberbank van een stabiele vegetatie onder nominale
(‘Veluwemeer’) omstandigheden genomen, met een waterdiepte van 0.75 m. Vervolgens

werden simulaties over 10 jaren gedaan bij verschillende extinctiecoefficiénten
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en op drie dieptes. Het perifytonregime werd gelijk gehouden (zie Fig. 6.2). Het
aantal jaren nodig om een nieuwe stabiele toestand te bereiken is te zien in Tabel
6.2. 0Ook de verandering in maximale totale bhiomassa ten opzichte van de

uitgangssituatie is hierin opgenomen.

Tabel 6.2. Consequentias van een veranderende extinctiecoefficiént van de waterlaag
(EXTH, n-1) en waterdiepte (diepte, m) voor een stabiele vegetatie groeiend onder
nominale omstandigheden (0.75 m diepte). Gegeven zijn het aantal jaren (N) totdat
een nieuwe stabiele toestand is bereikt, en de bijbehorende verandering in de
maximale totale biomassa ten opzichte van de beginsituatie (% verandering).
Uitsterven is aangegeven met ext. Als de nieuwe stabiele toestand na meer dan 10
jaar werd bereikt is dit aangegeven met >10; de % verandering betreft dan de
situatie in het tiende jaar ten opzichte van de uitgangssituatie.

N % verandering

diepte 0.50 0.75 1.00 0.580 0.75 1.00
EXTW
2.2 4 9 ext 64 -33 -100
2.0 4 4] ext 66 0 =100
1.8 5 5 >10 73 40 -54
1.6 5 s 2 80 78 -2
1.4 4 4 7 86 101 65
1.2 4 4 6 96 112 128
1.0 3 3 6 los 115 189
0.5 2 3 3 132 175 188

Als de waterdiepte niet verandert, dan leidt een afnemende extinctie tot een hogere
biomassa. De nieuwe toestand wordt sneller bereikt naarmate de extinctie lager
wordt. Als tegelijkertijd ook de waterdiepte afneemt, dan heeft dit niet veel
effect op de tijdsduur waarin het nieuwe evenwicht wordt bereikt. De nieuwe
piekbiomassa in water van 0.5 m is hoger dan in water van 0.75 m diepte totdat de
extinctie 1.6 m’' is. Daar beneden is de situatie juist omgekeerd. Dit wordt
veroorzaakt door selfshading: de beschikbare ‘ruimte’ wvoor biomassa wordt
beperkend. Dit is ook bij een diepte van 0.75 m nog het geval, aangezien de
biomassa‘s in 1.00 m nog hoger kunnen worden.

Wanneer de extinctie 2.2 m !

wordt daalt de biomassa in 0.75 m sterk; als
bovendien de waterdiepte toeneemt, sterft de vegetatie uit. Het model voorspelt
dat een kleine toename in de waterdiepte onder nominale omstandigheden tot een
sterke daling wvan de biomassa 1leidt. Een vrij beperkte verlaging wvan de

extinctiecoefficiént tot 1.5 m !

leidt tot een verdubbeling van de maximale
biomassa binnen 4 tot 5 jaar. Als dergelijke vrij geringe veranderingen zulke grote
gevolgen hebben, dan betekent dit dat de stabiele situatie die ontstaat onder de
nominale omstandigheden (afgeleid van de huidige Veluwemeer situatie)} in feite erg

labiel is.
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6.4.4 Mogelijkheden voor tuberbegrazing gedurende de winter door Kleine zwanen.

Een ander voorbeeld van de toepassingsmogelijkheden van een model als SAGAl betreft

het schatten van de mogelijkheden die een vegetatie van P, pectinatug biedt voor

overwinterende Kleine zwanen (Cygnus bewickii). Er ie hier gekozen voor een
schatting van het maximale aantal vogels dat in een onbegraasd systeem zou kunnen
overwinteren, en voor een schatting van het aantal vogels dat jaarlijks zou kunnen
terugkeren naar hetzelfde systeem (het ‘sustainable’ aantal}.

Vanzelfsprekend moeten hierbij allerlei aannames worden gedaan. Er is vanuit
gegaan dat de zwanen aankomen op 15 oktober en weer weg gaan op 15 maart. Ze moeten
deze hele periode rond kunnen komen met de aanwezige tubers. Het fictieve meer
heeft een oppervlak van 1000 ha en is overal 0.75 m diep. Er zijn twee
perifytonregimes gebruikt: constant 10% en het nominale ‘Veluwemeer’' regime (Fig.

6.2). De extinctiecoefficiént is gevarieerd tussen 0.5 en 3.0 m'. De minimum

tuberbiomassa per me

waar beneden de zwanen stoppen met voedselzoeken is 6.5 RADW
g m? {Beekman et al., 1981). De dagelijkse consumptie per zwaan is gesteld op 250
g ADW tubers. Omdat de te gchatten aantallen zwanen geacht worden tot 15 maart te
moeten kunnen fourageren, betekent dit dat de tuberbiomassa op 15 maart is
teruggebracht to 6.5 g me.

Deze tuberbiomassa is verdeeld over de drie subvegetaties volgens de verdeling
in de onbegraasde situatie. Vervolgens is een 3jaar gesimuleerd onder de
verachillende lichtomstandigheden. Hieruit volgt een nieuwe tuberbiomassa op 15
oktober, wanneer de zwanen weer terugkeren. Op basie van deze tuberbiomassa is dan
te berekenen hoeveel zwanen elk jaar kunnen terugkeren. Uit de tuberbiomassa op
15 oktober in de onbegraasde vegetatie volgt het maximaal aantal zwanen dat in zo‘n
situatie kan overwinteren.

De resultaten zijn weergegeven in Fig. 6.20. Het verloop in tuberbiomasesa op
15 oktober vertoont een duidelijke piek bij het fluctuerende perifytonregime. Deze
valt dan ook samen met het maximaal aantal zwanen dat hier kan fourageren. Het
sustainable aantal is onder deze omstandigheden beduidend lager, en ook niet meer
het hoogste van de verschillende licht omstandigheden. voor beide regimes is
duidelijk te zien dat het sustainable aantal voor de meeste omstandigheden vrij

constant is, om plotseling sterk te dalen (extinctie 3.0 m! voor 10%

perifytonbeschaduwing, extinctie 2.0 m’'

voor het fluctuerende regime). Met name
onder het fluctuerende regime verschillen de maximale en de sustainable aantallen
sterk. Voor 10% is dit minder, omdat hier de tubervorming over een groot traject
van lichtomstandigheden nog niet sterk wordt beinvloed door veranderingen in de
fotosynthetische periode.

Gesteld dat het Veluwemeer min of meer door dit hypothetische systeem wordt
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beachreven, dan betekent dit dat onder de huidige omstandigheden zo’'n 400 Kleine
zwanen de hele winter in het meer zouden kunnen verblijven. Dergelijke aantallen
zijn wvoor het huidige Veluwemeer niet ongewoon (Brouwer et al., 1984). Een

]

verlaging van de extinctiecoefficié&nt tot 1.5 m ' zou dit aantal sterk kunnen

verhogen {(ruim 1000 dieren}).
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Fig. 6.20. De door het model voorspelde tuberbank en de aantallen Kleine zwanen
{Cygnus bewickii) die daar gedurende een winter op zouden kununen
grazen indien ze in een onbegraasde vegetatie beginnen (geirokken
lijn, gevulde histogram) en indien ze in een al begraasde vegetatie
terugkeren (gebroken lijn, histogram met kruislijnen). De simulaties
zijn uitgevoerd voor een diepte van 0.75 m. De extinctiecoefficiént
is gevarieerd voor twee perifytonregimes: constant 10% schaduw (a}
en het wisselende regime uit Fig. 6.2 (b).
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6.5 Veerkracht van P.pectinatus populaties
6.5.1 Het simuleren van verstoring

Het ie niet alleen belangrijk om een bij een verzameling omgevingsvariabelen
gedefinieerde plantenpopulatie te kennen, maar ook om te weten hoe snel zich bij
een verandering in die verzameling een nieuw evenwicht in de plantenpopulatie zal
instellen. Om hierin inzicht te verkrijgen is als volgt te werk gegaan. Voor een
gedefinieerde omgeving (diepte, verticale extinctiecoefficiént en perifytonregime)
is een aantal simulaties uitgevoerd met een verschillende tuberbankgrootte als
uitgangspunt. Uit het gedrag van het SAGA model was reede bekend, dat er zich dan
een dynamische evenwichtssituatie zal instellen, waarbkij een regelmatige
seizoensfluctuatie zal optreden. Een verstoring van het milieu is te simuleren
door aan te nemen dat de bovengrondse biomassa vernietigd is ergens in het
groeiseizoen waardoor de tuberproductie vanaf dat moment zal stagneren. Het gevolg
zal zijn, dat bij niet gewijzigde omgevingsfactoren de populatie het jaar erop met
een kleinere tuberbank aan het groeiseizoen moet beginnen.

Het 1lijkt dus redelijk om een verstoring van een vegetatie en het herstel te
simuleren door verschillende tuberbankgroottes aan te bieden en te zien hoe snel
het herstel onder verschillende milieucondities (verticale extinctiecoeffici&nt,
perifytonregime) plaats vindt. Uiteraard mag wvoor “verstoring” ook "maaien”
gelezen worden, omdat het effect hiervan in principe hetzelfde is.

In Fig. 6.21 is een tweetal voorbeelden gegeven van langjarige effecten in
een vegetatie die het gevolg zijn van een eenmalige verstoring onder verschillende
omstandigheden. De snelheid waarmee een vegetatie zich kan herstellen hangt sterk
af van de verticale extinctiecoefficié&nt en het perifytonregime. In deze figuur
is het uitgangspunt een tuberbank van 3 g ADW m'2 (zo’n 160 tubers per mz). We zien
dat het herstel van de ocorspronkelijke situatie (dat is de evenwichtssituatie) in

1

het geval van de verticale extinctiecoefficiént van 1 m en een perifytonregime

van 10% bijzonder snel heeft plaats gevonden, terwijl dat wveel langer duurt bij

de verticale extinctiecoeffici&nt van 2 m |

en een perifytonregime wvan 50%-15%-
50% (nominale Veluwemeer condities; voor beide gevallen een diepte van 0.75 m).
Het spreekt voor zich dat de evenwichtssituatie voor beide gevallen natuurliijk ook
een andere is. Het is verhelderend te zien dat in het gunstigste geval
(extinctiecoefficiént 1 mq, 10% perifyton regime) de totale biomassa {zonder de
tubers) zo‘n 140 g ADW m2 bedraagt. De tuberbiomassa is toegenomen tot zo‘n 10,5

¢ {zo'n 386 tubers per mz). In het geval van de nominale Veluwemeer

g ADW m
condities wordt er uiteindelijk slechts 2o°n 40 g ADW biomassa (zonder tubers)

geproduceerd in de evenwichtssituatie. Bovendien is er relatief meer in de tubers
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a. Biomassa ontwikkeling van een Potamogeton pectinatus vegetatie
over een periode van 5 jaar vanuit een initié&le tuberbank van 3 g
ADW m° op een diepte van 0.75 wmeter, een verticale
extinctiecoefficiént van 1 m ' en een perifytonbedekking van 10%.
thio-tub= totale biomassa minus tuber biomassa per m“, tubbio= tuber
biomassa per mz, tubno= tuber aantal per m“.

b. Bicmassa ontwikkeling van een Potamogeton pectinatus vegetatie
over een periode van 5 jaar vanuit een initié&le tuberbank van 3 g
ADW per m° op een diepte van 0.75 meter, een verticale
extinctiecoefficiént van 2 n! en een fluctuerende
perifytonbedekking van 50% (voorjaar), 15% (zomer) en 50% (herfst);

de standaard Veluwemeer condities.
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geinvesteerd (zo'n 20%), en het herstel duurt veel langer.

We kunnen ons ook afvragen hoe lang verschillen tussen vegetaties blijven
bestaan die met een verschillende tuberbank gestart zijn onder dezelfde
milieucondities. We hebben dat eens uitgerekend voor tuberbanken van 3, S en 7 g

ADW m™2

. In Fig. 6.22 is weergegeven wat de verhouding tussen de hiomassa‘s {(zonder
tubers) van de verschillende populaties en de bij deze milieucondities behorende
evenwichtssituatie in de loop van de jaren is. Het is duidelijk dat de verschillen

aanzienlijk kunnen zijn; ze blijven vaak nog jarenlang waarneembaar.
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Fig. 6.22, Invloed van verschillende beheersingrepen (maaien) op de biomassa

(tbio-tub, zie legenda Fig. 6.21) van P. pectinatus onder Veluwemeer
condities. De beheersingrepen worden gesimuleerd door tuberbanken
van verschillende grootte als uitgangspunt voor de simulatie te
nemen: 3, 5 en 7 g ADW n"2. De resulterende biomassa is uitgezet
relatief ten opzichte van de biomassa in de te verwachten
evenwichtstoestand (tbio-tub = 9,7 g ADW nz). De pijlen geven het
einde van augustus aan.

6.5.2 Het bestrijden van P, pectinatus

Het is erg verleidelijk om uit bovenstaande ook een aantal conclusies te trekken

met betrekking tot de bestrijding van P. pectinatus. Het is interessant om te
2

zien, dat de met de tuberbiomassa‘s 3, 5 en 7 g ADW m° corresponderende

tijdstippen in het seizoen in &&n vegetatie slechts 10 dagen van elkaar
verschillen. Dit komt er op neer, dat er per dag ongeveer 0,2 g tuber ADW m?
geproduceerd wordt. Voor het kiezen van het moment van maaien (wat leidt tot het

voor een groot deel stoppen van de tuberproductie in het sejizoen) is het belangrijk
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dat men zich realiseert dat een verschil van 10 dagen een groot verschil in herstel
van de vegetatie in de daarop volgende jaren kan opleveren (Fig. 6.22}. Van groot
belang is ook om te weten dat simulaties laten zien dat het na half augustus
volstrekt geen zin meer heeft de vegetatie aan te pakken met het oog op
tuberproductie, omdat alle tubers dan reeds zijn aangelegd in het Veluwemeer.
Beheer dat wil resulteren in langdurige effecten (meerdere jaren) moet dus redelijk

vroeg in het seizoen uitgevoerd worden.

6.6 Conclusies en toekomstige ontwikkelingen

Vanzelfsprekend is een model 2zoals SAGAl nooit af. Diverse onderdelen van het
model behoeven een verdere onderbouwing met experimentele gegevens. In het licht
van de hoofddoelen kan echter worden geconcludeerd dat het huidige medel in staat
is om een redelijke bheschrijving te geven van diverse kenmerken van een P.
pectinatus vegetatie onder allerlei licht omstandigheden. Vooral de overeenstemming
tussen het model en een werkelijke vegetatie over meer dan een jaar is
veelbelovend.

Als de onvermijdelijke onzekerheid van modelvoorspellingen wordt geaccepteerd,
dan kunnen nomogrammen zcals de hier gepresenteerde een goed hulpmiddel vcrmen bij
het beslissen over beheersstrategi&n. Het beinvlceden van perifytonontwikkeling
liikt moeilijker dan het verlagen van de extinctie. In het Veluwemeer wordt de
laatste voor een groot deel bepaald door resuspensie van bodemmateriaal (zie
hoofdstuk 3). Dat lijkt goed te beheersen door het creeéren van luwte gebieden.
SAGAl voorspelt dat bij de huidige extinctiecoefficié&nten wvan meer dan 2.0 m
ingrepen ten behoeve van het stimuleren van vegetatie ontwikkeling eigenlijk alleen

effect opleveren als de extinctie kan worden verlaagd.

In de toekomst zal getracht worden om nog meer factoren op te nemen in het
model. Te denken valt aan effecten van grazers 2zoals slakken op de
perifytonontwikkeling. Zaadproductie zal wvan belang zijn indien het model ook
geschikt gemaakt wordt voor andere soorten, die geheel van zaden afhankelijk zijn
voor hun overleving.

De huidige vegetatie wordt beschouwd als annuel. Er blijft geen biomassa over
tot het volgende jaar. Van rustige milieu's is bekend dat dit wel kan gebeuren.
Deze overwinterde biomassa draagt dan bij tot het ontwikkelen wvan de nieuwe
vegetatie. (Van Wijk, 1988, 1989). De afwezigheid van dit fenomeen kan verklaren
waarom de huidige maximale totale biomassa’s onder de 'beste’ licht omstandigheden

niet hoger worden dan 150 - 200 g m °.
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7. Het toekomstig beheer

7.1 Een meer met waterplanten: aannames en beheersuitgangspunten

Voordat we nu tot een samenvatting van onze studieresultaten komen en overgaan tot
het formuleren van aan te bevelen beheersmaatregelen willen we kort ingaan op een
aantal beheersuitgangspunten en aannames dat we bij het formuleren wvan de

conclusies op basis van de onderzoeksresultaten gehanteerd hebben.

7.1.1 Een multifunctioneel gebruik?

Bij het denken over de vraag hoe de waterplantengrcocei te stimuleren zou zijn
blijkt al snel dat de gekozen strategie van grote invloed kan zijn op een groot
aantal andere kenmerken van het meer. Wanneer deze "andere kenmerken" slaan op
"andere functies" dan beinvloedt de beheersmaatregel dus het multifunctionele
gebruik van een meer. Voordat we op de meer gedetailleerde zaken betreffende het
beheer van specifieke vegetaties ingaan, willen we daarom eerst aan deze kwestie
aandacht besteden.

Strategie&n ter bevordering van het lichtklimaat voor waterplanten kunnen
van geheel verschillende aard zijn. Wanneer we bijvoorbeeld de helderheid van de
waterlaag beinvlceden door het fosfaatgehalte te verlagen en te hopen op een
uiteindelijk toenemend doorzicht door verminderde algengroei, dan is dat een
maatregel die een geheel andere aanpak vereist dan bijvoorbeeld een verlaging van
de gemiddelde waterstand, die ook een verbeterd lichtklimaat voor ondergedoken
waterplanten oplevert.

Uitgaande van een multifunctioneel gebruik moeten we er voor zorgen dat
maatregelen ter stimulering van de waterplantzngroei zo min mogelijk averechtse
effecten hebben op de overige beheersdoelstellingen. Hierbij is het goed te
benadrukken, dat we het over een ruimtelijk gescheiden multifunctioneel gebruik
hebben.

Om de doelstelling "meer waterplanten™ te bereiken, zou een integrale
verbetering van het doorzicht in het Veluwemeer teweeg gebracht kunnen worden. Een
verscheidenheid aan systeemkenmerken (functioneel, biologisch, fysisch-chemisch)
zal dan nadrukkelijker op de voorgrond treden. 2o neemt de waterplantengroei
overal in het meer toe en als gevolg hiervan neemt plaatselijk ook de
waterplantenoverlast toe, tegelijk met de natuurwaarde (meer vogels,
evertebratenfauna etc.). We hebben dus in principe overal hetzelfde teweeg

gebracht, terwijl we wellicht ruimtelijk gedifferentieerde doelstellingen
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probeerden na te streven (= ruimtelijk multifunctioneel gebruik). Als gevolg

hiervan zullen we dus ten aanzien van sommige systeemkenmerken {(bijvoorbeeld

waterplantengroei) gerichte tegenmaatregelen moeten nemen {zoals maaien). Deze
maatregelen moeten in deze benadering plaatselijk genomen worden.

Een alternatieve filosofie ten aanzien van het bevorderen van de groei van
waterplanten vanuit een suboptimaal uitgangspunt (zoale de huidige situatie in het
Veluwemeer) ie het pogen lokaal verbetering in de situatie te brengen via lokaal
beinvloede belangrijke systeemkenmerken (zoals het lokale doorzicht). Hierdoor
blijven andere systeemkenmerken dus over grote gebieden onveranderd. Deze
filogofién zijn in Tabel 7.1 samengevat. Simpel verwoord komt het eigenliik hierop
neer:

a. het doorzicht kan in het gehele meer worden vergroot via maatregelen die het
gehele meer betreffen. Dan ontstaan waarschijnlijk lokaal problemen omdat op
plaatsen waarvoor andere doelstellingen golden (bijvoorbeeld recreatie:
surfen, zwemmen) ook veel waterplanten zullen gaan groeien. Lokaal moeten dan
dus tegenmaatregelen worden genomen. of:

b. probeer het doorzicht 1lokaal te vergroten, zodat alleen daar waar
waterplanten gewenst zijn, ze zich ook ontwikkelen. Een corrigerende actie
elders om daar niet gewenste situaties tegen te gaan hoeft dan waarschijnlijk

slechts incidenteel ondernomen te worden.

Tabel 7.1. Soorten maatregelemn ter bevordering van de groei van waterplanten
{integrale en lokale) via het lichtklimaat en hun consequenties voor het overige
beheer.

Bevorderende maatregel Benodigde correctie

Beheer:
Integraal Integraal Lokaal
Lokaal Lokaal GEEN

In Tabel 7.2 is een aantal functies wvan het Veluwemeer aangegeven, alsmede een
aantal maatregelen ter stimulering wvan de groei van waterplanten, afgeleid van de
boven geformuleerde algemene beheersfilosofie. Op basia wvan het eerder in
hoofdstuk 6.4 gestelde kunnen we, vooruitlopend op de conclusies, al wel
vaststellen dat het introduceren wvan luwtes een positieve invloced op de
biomassaproductie zou kunnen hebben. Aangezien tot ruim 80 % van de totale
verticale extinctiecoefficiént te wijten is aan het door de wind en fouragerende

vissen zoals brasem geresuspendeerde bodemmateriaal (anorganisch en organisch),
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kan het scheppen van luwtes in principe leiden tot een aanzienlijke
productieverhoging (een kwantificering is wvia de in hoofdetuk 6.4 gencemde
gegevens te maken en hierop wordt in de conclusies van deze studie nader

ingegaan).

Tabel 7.2. De mogelijkheid om een scala aan functies inhoud te geven via de lokale
sturing van de groei van waterplanten door middel van een combinatie van 2 soorten
maatregalen; het aanlaggen van windsingels (W) en het verdiepen van de habitat (V)
bij een onveranderde integrale chemische waterkwaliteit.

De symbolen hebben de volgende betekenis; W = windsingels, w = geen windsingels;
V = verdiepen, v = niet verdiepen. - = negatief effect, aantal + = effectiviteit
van de maatregel in posgitieve zin, 0 = geaen effect.

Maatregel:
Windsingels Verdiepen
op dammetjes

Wv WV wVv WV

Doelstellinqg:

Recreatie:
Zwemmen - - ++ ++
Surfen - - +++ 4+
Natuurfunctie +++ 4+ - +
{b.v. landschappelijke ‘
waarde als bijproduct)

Natuurfunctie:

{beschermd)
Aquatische wvegetatie +++ 4+ - Q
-0.a. fonteinkruiden +++ 4 - o
-o.a. nymphaeiden ++ +++ - -
Aquatische fauna +++  ++ - 0
Watervogels ++4+ 4+ - o
Moerasvegetaties +++ - - 0

Terrestrische vegetaties +++ +++ - -

Terrestrische fauna +4+4+ 44+ - -
{b.v.vogels)
Waterzuiveringsfunctie: +++ + - -

{buffer tegen externe
beinvloeding)
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Op basig van bovenstaande en de resultaten van het uitgevoerde onderzoek zouden
wij het volgende willen stellen:

Multifunctioneel gebruik van de ondiepe delen van het Veluwemeer lijkt het
beste gediend met een waterplantenbeheer dat gebaseerd is op maatregelen die een
lokale stimulering wvan de groei betreffen. Omdat de factor 1licht de
waterplantengroei sterk beinvlocedt, en het lichtklimaat in de waterlaag sterk
bepaald wordt door geresuspendeerd bodemmateriaal, lijkt een toekomstig beheer
zich bij voorkeur op het sturen van deze component te moeten richten. Bij een
keuze tussen een integrale verbetering van de waterkwaliteit (lichtklimaat) of een
lokale verbetering moet ons inziens dan ook in eerste inatantie gekozen worden
voor een lokale benadering. Ranpassingen in de habitatetructuur lijken een te
overwegen goed alternatief voor grootschalige integrale chemische
waterkwaliteitsverbeteringen. Het kan bp basie wvan theoretische overwegingen
worden verwacht dat de voorgestelde maatregelen (aanleggen windsingels, lokaal
verdiepen) uiteindelijk zullen leiden tot een grotere habitatdiversiteit en een

rijker geschakeerde natuurontwikkeling.

7.1.2 Boeveel biomassa is er gewenst?

Wanneer we over het voorkomen van waterplanten spreken en hoe goed zij het onder
bepaalde ometandigheden doen, dan is biomassa een veel gebruikt criterium. In het
Veluwemeer was tot voor Lkort het Schedefonteinkruid dominant. Uit de
modelberekeningen zoals die in deze studie zijn uitgevoerd (zie 6.4.2) is af te
leiden dat onder redelijk optimale veldomstandigheden (perifytonextinctie 10%,
waterlaagextinctie < 1 mq) de maximale totale biomassa van deze soort bij een

2

diepte van 0.75 m zo’n 200 g ADW m “ zou kunnen bedragen. In vergelijking met het

huidige maximale biomassa niveau bij een vergelijkbare diepte (ongeveer 55 g ADW
mq) is dat een aanzienlijke toename. Nemen we aan dat er voor een breed
biomassatraject een lineaire relatie Dbestaat tussen waterplanten- en
evertebratenbiomassa, watervogels en visfauna, dan zou de stelling "hoe meer
waterplanten, des te beter dit is voor het gehele ecosysteem™ hier op kunnen gaan.

Hoewel de relatie natuurlijk niet zo eenvoudig is als nu gesuggereerd wordt,
zouden wij toch willen stellen dat het vanuit natuurontwikkelingsocogpunt een goed
uitgangspunt is om te streven naar een zo'n hoog mogelijke biomassa van

waterplanten.
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7.1.3 Differentiatie macrofyten soortenbestand

Uit vergelijkingen van de fysisch-chemische waterkwaliteit van het Veluwemeer met
die van andere Westeuropese wateren en de hierin voorkomende plantengemeenschappen
mogen we concluderen, dat er op basis van deze eigenschappen door gerichte
beheersmaatregelen een redelijk gedifferentieerd waterplantenbestand mogelijk moet
zijn in het Veluwemeer.

Op baeis van de verzamelde gegevens in deze studie ie in feite slechts een
gekwantificeerde voorspelling mogelijk van de groei van een specifieke scort, het
Schedefonteinkruid. In het simulatiemodel blijken fotosynthesekarakteristieken en
de overlevingsstrategie een belangrijke (verweven) rol te spelen bij het
kwantificeren van de populatiedynamische aspecten.

Wij zouden voor het beheer van waterplantenvegetaties dan ook uit willen gaan
van een beheer dat gericht is op differentiatie in het totale soortenbestand en
dit willen realigeren op basis van generaliserende uitspraken aangaande de relatie
tugsen specifiek lichtklimaat, habitatstructuur en levenscycluskarakteristiek van

de onderscheiden waterplantensoorten.

7.1.4 Lengte vegetatieseizoen

Bij het begin wvan het onderzoek viel het de onderzoekers op dat het
vegetatieseizoen relatief kort duurt en ten einde was voordat de lucht- en
watertemperatuur een dalende tendens begon te vertonen.

Omdat weel dierlijke organismen afhankelijk zijn van waterplanten voor hun
reproductie is het te veronderstellen dat een kort vegetatieseizoen ook gevolgen
zal hebben op de faunasamenstelling van een ecosysteem. Het is goed dat we ons
realiseren dat veel overjarige planten die in helder water groeien tot ver in de
winter aanwezig kunnen zijn. De positieve rol die zij gedurende een zeer groot
deel van het jaar alleen al als structuurelement spelen kan dan ook moeilijk
overschat worden.

Wij zouden dan ook als uitgangspunt willen hanteren dat we bij het beheer van
waterplantenvegetaties met het oog op een zo’n rijk mogelijk dierlijk leven

streven naar een zo lang mogelijk vegetatieseizoen.
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7.1.5 Dynamische karakteristisken van de plantenpopulaties

Het ig redelijk om aan te nemen dat er een groot aantal functionele relaties in
het ecosysteem bestaat met verschillende tijdsconsatantes voor de hiermee
samenhangende processen.

Dit zou kunnen betekenen (en dit wordt voor de populatiedynamica van
P.pectinatus in deze studie bevestigd) dat een eenmalige verandering in een
omgevingsfactor een aantal jaren achtereen van invlced kan zijn op de aantallen
of biomassa van het biotische deel van het ecosysteem. Dit betekent dat het
combineren van actuele omgevingsvariabelen met actuele biologische
toegtandsvariabelen niet altijd tot nauwkeurig geschatte oorzaak-gevolg relaties
zal leiden. 7

Veel bioclogische systemen zullen onder de eterk wisselende
milieuomstandigheden van een cultuurlandschap, zcals het Nederlandse, niet in een
"steady state" verkeren, doch steeds als het ware "op weg zijn naar een steeds
andere, uiteindelijk slechts zelden gerealjiseerde evenwichtstoestand" (hierbij
worden verschijnselen als successie dan nog buiten beschouwing gelaten).

Bij de in dit ra rt gepresenteerde analyses_is uwitgegaan van beheerssimulaties

waarbij het vertrekpunt een populatie in een "steady-state" is en de beocogde

populatieomvang onder het nieuwe beheersregime zich wederom in een ‘steady-state’

bevindt.

Oorzaak-gevolg relaties manifesteren zich daarom mogelijk pas na verloop van
enkele jaren in hun volle omvang. Deze studie laat zien dat het meestal om 3 & 4
jaar gaat bij niet te extreme beinvloedingen. Wij waren en zijn, gesteund door de
uitkomsten wvan deze studie, van mening dat de realiteitswaarde van de
voorspellingen omtrent beheersmaatregelen gediend zou zijn bij deze benadering.
Wij hebben daarom ook gemeend bij het aangeven van oorzaak-gevolg relaties in het
kader van een aan te bevelen beheersmaatregel de factor "tijd"™ en het hiermee
samenhangende systeemkenmerk "veerkracht" te moeten hanteren teneinde het belang
van de niet direct te manipuleren factor tijd te onderstrepen.

Dit alles betekent dat wij willen benadrukken dat de tijdsconstantes die de
belangrijkste processen in de papulatiedynamiek van waterplantenvegetaties sturen
het beheren van deze vegetaties wel eens tot een zeer subtiele bezigheid zouden
kunnen maken. Het nastreven van een gewenste toestand is waarschijnlijk alleen via
een nauwkeurig geplande, meerjarige activiteit en binnen een nauwkeurig

gedefinieerde heheerscontext zinvol.
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7.1.6 Optimale inzet van menskracht bij het beheer

Bij het formuleren van beheersmaatregelen is er vanuit gegaan dat er een aantal
wegen is om een nagestreefde doelstelling te bereiken. In een bovenstaande
beschouwing is het onderscheid al gemaakt <tussen ruimtelijk integrale
verbeteringen van de waterkwaliteit en 1lokale verbeteringen. Deze twee
benaderingen leiden tot de inzet van personeel bij verschillende taken ter
bevordering van de groei van waterplanten. Bovendien is gemakkelijk in te zien dat
aan de verschillende benaderingen waarschijnlijk ook verschillende kosten
verbonden zijn.

Wij zijn van mening dat het in het kader van deze studie te ver zou voeren
een analyse te maken van de meest kosten-effectieve beheersstrategie. In een
aantal gevallen leek het ons verantwoord bij de beheersaanbevelingen uit te gaan
van <¢en lokale stimulering van de groei van waterplanten, aangezien ons deze
benadering op het eerste gezicht de meest kosten-effectievé lijkt (in dit verband
zou een keuze om het integraal verbeteren van de waterkwaliteit door middel wvan
visstandsmanipulaties na te streven nadere studie verdienen}.

Op basis van de bovenstaande aannames en beheersuitgangspunten en de uitgebreide
onderzoeksresultaten uit de voorafgaande hoofdstukken zijn we tot de nu volgende

conclusies en aanbevelingen gekomen.
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7.2 Toelichting op de resultaten, conclugsies en aanbevelingen ten behoave van het

beheer

De conclugies =zullen aan de hand wvan de in hoofdatuk 1 geformuleerde
onderzoeksvragen behandeld worden. Voor de duidelijkheid zullen de betreffende
vragen uit het hoofdstuk 1.5 (specifieke onderzoeksvragen ter invulling van de
onder 1.1 geformuleerde algemene onderzoeksvraag) in dit hoofdstuk in essentie
herhaald worden, waarbij wvervolgens het specifieke antwoord geformuleerd zal
worden. Daarbij zal eerst op de deelvragen ingegaan worden {vragen 1-4) omdat de
antwoorden daarop van belang 2zijn wvoor het beantwoorden van de centrale

onderzoeksvraag, waar daarna op ingegaan zal worden (5}.

Onderzoeksvragen (1-5, zie hoofdstuk 1.5)

1. Beschrijf de levenscyclus van de dominante waterplantensocort Potamogeton
pectinatug L. in het Veluwemeer (a), de directe en indirecte invloed van het
heersende lichtklimaat en het historisch verloop hierin op deze cyclus (b) en geef

aan hoe veranderingen in dit lichtklimaat een rol bij de overlevingsstrategie van

P.pectinatus spelen (c).

Antwoord (hoofdstuk 2, modelberekeningen hoofdstuk 6):

a. P. pectinatus gedraagt zich in het Veluwemeer als een annuelle soort wanneer
we de aanwezigheid wvan bovengrondse biomassa door het jaar heen als criterium
beschouwen.

In het voorjaar wordt de populatie opgebouwd (vanaf begin mei) uit
overwinterde, ondergrondse tubers. Reeds vroeg in het jaar (juni) produceren de
nieuwe planten op hun beurt al weer nieuwe tubers die vervolgens de volgende
winter weer in rust doorbrengen.

De tuberproductie is in het veld te verhogen door de vegetatie uit te
schaduwen. Uiteindelijk blijkt dat de vegetatie dit niet altijd het gehele seizoen
volhoudt. Er mag geconcludeerd worden dat de investering in tubers ten koste gaat
van de verjonging van bovengronds materiaal, waardoor de vegetatie in veel van
zulke gevallen relatief snel veroudert en een verdere groei van de tuberbank
onmogelijk wordt. Hoe slechter het lichtklimaat is, des te eerder de vegetatie
zijn maximumontwikkeling lijkt te hebben bereikt (soms reeds in juni}. Reeds in
de zomer verdwijnt de bovengrondse biomassa al (half augustus) en slechts de

tubers overwinteren. We moeten concluderen, dat de soort in feite een perenne
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soort is, die door het heersende (slechte) lichtklimaat in de waterlaag van het
Veluwemeer veel energie besteedt aan de productie wvan ondergrondse
overwinteringsorganen (tuberse) en (mede daardcor) fysiologisch zo snel vercudert,
dat wind en hiermee samenhangende golfwerking dit materiaal al in de zomer

afvoert.

b. De directe invloed van het licht op de productie van P. pectinatus wordt goed
weergegeven door de lichtresponscurve. De ouderdom van het planteweefsel is sterk
bepalend voor de vorm van de curve en deze informatie blijkt ook essentieel voor
het modelleren van de groei van de plant. Ook de lichthistorie wvan het weefsel
bepaalt tot op zekere hoogte de vorm van de lichtresponscurve.

Laboratoriumexperimenten toonden aan dat het de verhouding tussen de zgn.
fotosynthetische periode en fotoperiode is, die bepaalt hoeveel tubers er bij een
bepaald lichtniveau geproduceerd kunnen worden en hoe lang de vegetatie
levenskrachtig is. We zien hier duidelijk dat het lichtklimaat ook een indirecte

invloed uitoefent op de productie wvan overlevingsorganen.

c. Op basis van deze gegevens werd een conceptueel model voor de groei en
reproductie van P. pectinatus opgesteld. Het aan de veldsituatie gevalideerde
model laat zien, dat de fenotypische plasticiteit ten aanzien van de tubervorming
bij wverschillende lichtcondities goed te modelleren is met de in deze studie
verzamelde gegevens en de werkelijkheid goed beschrijft. Deze fenotypische
plasticiteitskarakteristieken zijn sterk van invlced op de veerkracht van de
plantpopulatie. We defini&ren het begrip veerkracht als "de verhouding tussen de
zwaarte van een verstoring en de tijd die het kost zich te herstellen na zo'n
eenmalige verstoring". Des te troebeler het water is, des te minder de veerkracht
van het systeem in het Veluwemeer blijkt te worden. Onder Veluwemeer condities
(fluctuerend perifytonregime van ongeveer 50%-15%-50% wuitschaduwing in
respectievelijk voorjaar, zomer en najaar, extinctie van de waterlaag ongeveer 2
m“l) en een diepte van zo’'n meter moet bij zeer ernstige verstoringen van de
vegetatie en de tuberbank aan 10-15 jaar gedacht worden. Een ander voorbeeld:
uitgaande van de huidige situatie zal op een diepte van 0.75 meter bij een

verbetering van de extinctiecoefficient tot 1.0 m

het volledige effect (115%
toename in biomassa) zich pas na ongeveer 3 jaar volledig manifesteren.

Een belangrijk gegeven: systemen worden aanzienlijk vertraagd in hun herstel
wanneer zij reeds belast zijn (en een verticale extinctiecoefficient wvan 2
betekent belast). Anders gezegd: de bestudeerde systemen worden traag in hun
respons.

Wanneer we het sesaton en het perifyton als de belangrijkste lichtbepalende
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ecosysteemcomponenten zien, dan moeten we concluderen dat in ondiep water beide
van ongeveer gelijk belang zijn in hun invloed op de populatiedynamica van de
planten. Hoe dieper het water is, des te belangrijker wordt de extinctie door de
waterlaag. Voor dieptes varierend van 0.5 tot 1.0 m spelen beide extincties nog
een rol. Voor diepere wateren geldt dat alleen in 2zeer helder water nog een
duidelijk perifytoneffect op de populatieomvang waarneembaar is. Belangrijker is
de constatering, dat in dat traject een zeer kleine verandering in de
extinctiecoefficiént van de waterlaag tot een enorme invloed op de biomassa leidt.
Gezien alle onzekerheden die iedere wvoorspelling in zich draagt (en zeker die
omtrent een gemiddelde extinctiecoeffici&nt over tijd en diepte) is zeer moeilijk
om de populatiedynamica voor P._ pectinatus met enige zekerheid te voorspellen in
de waterkwaliteiterange waarin het Veluwemeer zich momenteel bevindt voor dieptes
» 1.0 meter. Het is echter wel zo, dat met relatief kleine verbeteringen in de
integrale waterkwaliteit belangrijke areaalwinst voor macrofytenbegroeiingen te
boeken lijkt.

Boven een extinctiecoeffici&nt van 2 m ' is overigens vanaf een diepte van 1.0

meter op dit moment geen groei van P. pectinatus meer mogelijk (er is dan geen

stabiele evenwichtstoestand).
De absolute lichtondergrens voor het voorkomen wvan P. pectinatus lijkt
voornamelijk bepaald te worden door het LCP (ongeveer

2 secq). Voor andere soorten zou bestudeerd moeten worden of dit op een

50 uE m
zelfde niveau ligt om te kunnen bepalen of wellicht andere essentiéle factoren van
doorslaggevende betekenis zijn met betrekking tot hun voorkomen. Een analyse van
het lichtklimaat in 1987 in het Veluwemeer laat zien dat gedurende grote delen van
dat voorjaar de lichtcondities op de bodem dusdanig slecht zijn geweest (10 uE m
2 sec*) dat de P. pectinatus kiemplanten zich alleen dankzij de voorhanden zijnde
reservestoffen in de tubers hebben kunnen ontwikkelen. Kiemplanten van andere
goorten die vanuit kleine zaden met weinig reservestoffen zouden hebben moeten
opgroeien waren of zijn daarin zeer waarschiinlijk niet in geslaagd. Dit
verschijnsel zou wel eens mede verantwoordelijk kunnen zijn voor het ontbreken van

andere soorten dan de voornamelijk vegetatief overwinterende soorten met genoeg

resgervestoffen zoals b.v. Potamogeton perfoliatug en Potamogeton crispus in het

Veluwemeer.

Rangezien de productie van overlevingsorganen (ook afhankelijk wvan
lichtklimaat) van grote invloed is op de veerkrachtkarakteristieken wvan het
systeem, lijkt een extrapolatie naar andere soorten betreffende dit aspect heel
belangrijk. Het is zonder meer te veronderstellen dat de relatieve verdeling
tussen vegetatieve overlevingsorganen en de rest van de vegetatieve biomasesa bilj

andere submerse waterplantenscorten (P._ crispus, P. perfoliatus, Ceratophvllum
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demersum) sterk zal afwijken van die van P. pectinatus. De

veerkrachtkarakteristieken van die andere soarten zullen dan ook zeker sterk
afwijken wvan die wvan P. pectinatus. Het betrouwbaar voorspellen wvan de
populatiedynamica van zich sexueel voortplantende soorten {Zannichellia, Chara,
sommige parvopotamiden) is in dit opzicht weer van een geheel andere orde.

Wanneer we het belang van concurrentie tussen submerse soorten onderling ook
nog als een relevant selectiemechanisme zien, is duidelijk dat over het gedrag van
hele plantegemeenschappen in bovengencemde context nog weinig met zekerheid is te
zeggen.

Voor gedetailleerde gegevens betreffende voorspellingen omtrent te verwachten

biomassa’‘s van P. pectinatus bij verschillende totale neerwaartse

extinctiecoceficiénten, perifytondichtheden en dieptes wordt verwezen naar

hoofdstuk 6.4 (Fig. 6.15, 6.16, 6.17, 6€.18 en 6.19).

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

hiervoor van belang?

Antwoord: (hoofdstuk 3).

Het seston in de waterlaag moet in het Veluwemeer gezien worden als de
belangrijkste component die de lichtextinctie in de waterlaag verocorzaakt.

In de waterlaag is gekeken naar de extinctie van het water, gilvin, het
fytoplankton en het tripton. De gemiddelde totale neerwaartse extinctiecoefficiént

over 1986 en 1987 bedroeg in het Veluwemeer 2.9 m!

. Het tripton (dood anorganisch
en organisch materiaal) droeg hieraan maximaal 82% bij en het gebruik wvan
sedimentatievallen toonde aan dat het hierbij voornamelijk om door wind en
golfwerking geresuspendeerd bodemmateriaal ging. De levende fytoplanktonfractie
bestond uit een voorjaarspiek van kiezelalgen (Nitzschia en Diatoma), een

zomerbestand van voornamelijk Botryococcus, Scenedesmus en Monoraphidium.

Cyancbacterien waren in 1986 nog wel ruim (20%) wvertegenwoordigd. In de zomer
Microcystis en in voor en najaar Oscillatoria. De chlorofyl(a+b) concentraties in
het groeiseizoen van 1986 en 1987 lagen respectievelijk rond 15-20 en 10 mg m3.
De sleutel tot een aanmerkelijke verbetering (tot extinctiecoeffici&nten van 1 m
1) van het lichtklimaat ligt dus blijkbaar in het terugdringen van de resuspensie
van bodemmateriaal, bijvoorbeeld via het creéren van luwtes en dus niet meer
alleen in een verdere verlaging van de nutriéntenniveaus ter beperking van de

algengroei.
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Gedetailleerde gegevens over totale en partiéle extinctiecoeffici&nten zijn

te vinden in hoofdstuk 3 (Tabel 3.4).

3. Wat is de betekenis van het perifyton voor het lichtklimaat van de
waterplanten, hoe ziet de dynamiek van het perifyton er uit en wat is het

mogelijke belang van perifytonbegrazing.
Antwoord: (hoofdstuk 4)

Het perifyton op oudere plantedelen kan tot zo‘n 80% van het inkomende licht
absorberen. Van het geaccumuleerde perifyton bestaat al gauw zo’'n 80% uit
(ingevangen) anorganisch materiaal. De lichtintensiteit is nauwelijks tot niet van
invloed op deze verschijnselen. De accumulatie van perifyton wvindt voornamelijk
in twee periodes plaats; een periocde in het voorjaar (eerste helft juni) en in de
zomer (eind augustus).

Uit experimenten blijkt dat twee potentieel geschikte bewoners van het
Veluwemeer, de slakkensoorten Bithynia tentaculata en Lymnaeaz peregra in
velddichtheden in staat kunnen worden geacht samen de perifytonacumulatie met hun
begrazing (meer terecht: verwijdering door voedselzoekgedrag) te compenseren en
zodoende het lichtklimaat voor de plant aanzienlijk te verbeteren. Bij een
extinctiecoefficiént van de waterlaag van 2 m'1, een diepte van 75 cm en de
perifytondichtheden die in het Veluwemeer worden aangetroffen (gesimuleerd door
regime 50%-15%-50% voor respectieveliik voorjaar, zomer en najaar) is op basis van
experimenten en hieruit resulterende berekeningen aan te nemen dat de hoge
voorjaarspiek in het perifyton op. te wvangen is door een goed ontwikkelde
slakkenpopulatie bestaande uit de genocemde scorten. De maximale biomassa wvan de
vegetatie zou hiermee op termijn (in de evenwichtssituatie) bijna verdubbelen.

Wanneer we een positieve relatie tussen aantal slakken en
waterplantenbiomassa (en lengte vegetatieseizoen) aannemen, zou dit op een
mogelijk belangrijk positief terugkoppelingsmechanisme kunnen duiden, waarmee de

stabiliteit van de vegetatie (veerkracht) zou kunnen toenemen.
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4, Wat is in het veld de relatieve betekenis van allelopathie en
perifytonbegrazing vergeleken met dat van planktivore vis en golfwerking op de

karakteristieken van de waterlaag?

Antwoord: (hoofdstuk 5)

Uit laboratoriumexperimenten blijkt dat P. pectinatus via allelopathie negatieve
effecten op de groei van fytoplankton had.

Uit experimenten met enclosures in het veld is af te leiden dat toenemende
zooplanktonconcentraties (blijkbaar als gevolg van ontbreken van predatie door
vig) en allelopathische effecten tezamen verantwoordelijk geacht kunnen worden
voor een verbetering van de lichtcondities in de waterlaag en samen met een
vermindering van het @perifyton aanleiding gaven tot een aanzienlijke
biomassatoename van de waterplanten (ongeveer een factor 2 t.o.v. de niveaus in
het open water van het Veluwemeer). De directe actie van bodemwoelende vissoorten
(zoals brasem) in het meer zelf moet verantwoordelijk geacht worden voor een
directe negatieve invliced op de (vroege) ontwikkeling van sommige andere
waterplanten (P, pusillus, Chara) hoewel experimenten aantonen dat ook het
lichtklimaat hierop van invlced is (zie ook conclusies onder 1).

Samenvattend kan gesteld worden dat een verbetering van het totale
lichtklimaat met een factor 1.4 aangenomen mag worden in een vergelijking tussen
het open water van het Veluwemeer en een polyetheen enclosure. Het gevolg hiervan,
en van het uitschakelen van visactiviteit is een sterke toename van de totale

plantbiomassa (factor 2) evenals een toename in het scortenaantal.

5. (ALGEMENE ONDERZOEKSVRARG VAN HET PROJECT) Welke beheersadviezen voor een
hersteal van de biomassa en scortenrijkdom van de waterplantenvegetaties in het
Veluwemeer cp basis van een integratie van het effect van de bestudeerde en/of

beschouwde factoren op de groei van waterplantenvegetaties zijn effectief?

Antwoord: (integratie van 1 tot en met 6 )

Ter bevordering van de groei van P. pectinatus zijn de volgende maatregelen aan

te bevelen:

A. Bevorder het doorzicht van de waterlaag van het Veluwemeer tot een niveau van

1

een totale verticale extinctiecoefficiént van 1 m ' (iets meer dan een halvering

van het huidige niveau). Bij een onveranderd perifytonregime {(50%-15%-50% ; dat
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is een peseimistisch scenario, zie aanbeveling 4) heeft dit dan de volgende

effecten.

Er treedt een verschuiving van de onderste dieptegrens van de groei van P.
pectinatus op van 1 meter tot meer dan 1.50 meter diepte. Wanneer de
lichtcondities in het voorjaar ook structureel sterk verbeteren, mag een
sterke toename van zich generatief vermeerderende soorten verwacht worden

{zie ook 2).

- Op een diepte van 0.75 m {grote delen van het Veluwemeer} zal binnen 3 & 4

jaar een toename van de totale biomassa van P. pectinatus optreden van 105%
(geeft ongeveer 115 g ADW m'z; minstens een verdubbeling; nominale condities
= 55-60 g ADW m'2)

Een additionele verlaging van de waterstand zal bij die diepte geen
additioneel positief biomassa effect met zich meebrengen vanwege ruimtegebrek
in de waterlaaqg.

Verhoging wvan de waterstand bij die diepte met 0.25 m zal wel een
aanzienlijke tcename van de totale biomassa van P.pectinatus met zich mee
brengen van (t.o.v. nominale situatie bij 0.75 m) 189% (geeft ongeveer 160
g RDW nfz) na 6 jaar of anders geformuleerd: daar waar eerst geen groei van
P. pectinatus mogelijk was op 1 m zal zich nu aanzienlijk meer biomassa
ontwikkelen (n.l. 160 g ADW m2 ; via kolonisatie want er was niets) dan voor
de waterkwaliteitsverbetering op de standaarddiepte van 0.75 m (n.l. 160 - 55
= ruim 100 g ADW w2 meer).

De veerkracht van de plantenpopulatie neemt toe. Verstoringen zullen sneller
tot compleet herstel leiden.

Er zullen aanzienlijk meer Kleine zwanen kunnen fourageren op de tubers van
P. pectinatus. Bij de gestelde perifytonregimes zal bij een maximaal gebruik
van de beschikbare tubers geen sprake kunnen zijn van "sustainable use" door
de zwanen (hiervoor is een verlaging van de perifytonbiomassa essentieel, zie

punt 4).

Geef bij het verlagen van de verticale extinctiecoeffici&nt prioriteit aan
het sturen van de tripton fractie. Er valt een positieve invloced te
verwachten van het creé&ren van luwtes teneinde de invlced wvan de wind te
minimaliseren. Het uitsluiten van bepaalde vigsoorten met een
voedselzoekgedrag dat voor resuspensie van bodemmateriaal en omwoelen van de
bodem zorgt kan hierbij eveneens een rol spelen.

Het verhogen van het doorzicht in het voorjaar {en het voorkomen van het

gencemde omwoelen door vis) zal de kans op kolonisatie door andere
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waterplantenscorten (zich generatief vermeerderende soorten) aanzienlijk
vergroten omdat in deze periode van het jaar voor deze soorten een kritische

periode lijkt te bestaan.

Geef bij het verbeteren van het doorzicht prioriteit aan de "lokale
benadering®, waarbij door habitatdifferenti&ring de triptonconcentraties te
manipuleren zijn. Baseer de keuze van gebieden op een afweging ten aanzien

van de geplande gebruiksfunctie.

Besteed in het beheer aandacht aan het perifyton. Stel pogingen in het werk
de gemiddelde perifytonbedekking tot zo’n 10-20% te beperken. De verwachting
is dat met het terugbrengen van de triptonconcentraties het perifyton ook zal
afnemen. De perifytondichtheid is immers sterk gecorreleerd met het seston
en wordt hierdoor dan ook in negatieve zin (gewicht) beinvloced wanneer het
seston gehalte verminderd wordt.

Een lage bedekking met perifyton zou sterk bijdragen aan een door
natuurlijke mechanismen gecontrolleerde "sustainable" begrazing van tubers

door de Kleine zwaan.

Probeer de structuurfunctie wvan de vegetatie met het oog op de
ontwikkelingsmogelijkheden van de aquatische fauna, =zo lang mogelijk
gedurende het seizoen te behouden. Dit is enerzijds te bhewerkstelligen door
het verbeteren van het doorzicht (planten verouderen minder snel), anderzijds
door het creéren van luwtes, waardoor de mechanische werking van wind en
golfslag op de planten vermindert.

Overweeg de inrichting wvan herkolonisatiekernen voor macrofyten en
aquatische evertebraten ten einde

1. de kolonisatie dcor andere waterplantensoorten bij een lokaal

verbeterd doorzicht te versnellen (de door ons voorgestelde lokaal

aanwezige heldere lokaties kunnen tamelijk geisoleerd zijn) en

2. de kolonisatie met macroevertebraten (b.v. slakken) te ondersteunen

met als doel de veronderstelde positieve terugkoppelingsmechanismen op

basis van plant-microherbivore grazer interacties hun positieve rol te

laten spelen.

Overweeg ook een grotere verticale diversiteit in de habitatstructuur van het
Veluwemeer aan te brengen door plaatselijk te verdiepen. Herintroductie van
sommige Nymphaeiden zou zelfs bij de huidige waterkwaliteit succes kunnen

hebben en kunnen bijdragen aan een verrijking van het ecosysteem.
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Besteed bij het uitwerken van beheersscenarico’s de nodige aandacht aan de

dynamische aspecten van populaties en de hiermee verbonden tijdsconstantes.

Integreer de resultaten uit voorliggende studie in reeds bestaande inzichten
omtrent biomanipulatie van vispopulaties, de inzichten met betrekking tot de
aanleg wvan moerassen voor waterzuivering en de 1lokaal noodzakelijke

bestrijding van waterplanten.

Het bovenstaande geeft aanleiding tot de aanbeveling het beleid ten dienste
van de bevordering van de groei van waterplanten in het Veluwemeer vorm te

geven in speciaal hiervoor gereserveerde deelgebieden.
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Bijlage 1. INLEIDING
(Bijlage nummer correspondeert met het betreffende hoofdstuk)

Bij het project ‘Licht en Waterplanten' betrokken personen.

periode taak/onderwerp

op DBW/RIZA contract

G.M. van Dijk 01 1986 - 12 1988 onderzoekster

B.A. Koops 03 1987 - 01 1988 analytische ondersteuning

R.G.J. Lobbes 05 1988 - 08 1988 analytische ondersteuning

H. Kieft 08 1987 - 06 1988 data analyse, beschikbaar maken
gegevens voor modellering

doctoraalstudenten

R. Oosterhout zomer 1986 fotosynthese P. pectinatus in
het veld

E. Achterberg zomer 1986 extinctie waterlaag

S. Rebers zomer 1986 perifytonbegrazing

A. Wilms zomer 1986 jdem

R. Koeze zomer 1987 fotosynthese P. pectinatus in
het veld

I. Qomen zomer 1987 idem

J. Vet zomer 1987 perifytonbegrazing, enclosures

A. Smit zomer 1987 idem
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Bijlage 2. DE LEVENSCYCLUS VAN POTAMOGETON PECTINATUS L.

Bijlage 2.1. Gemiddelde ADW (g m~ %) en standaarddeviatie (sd) bij n herhalingen
van de bovengrondse biomassa van een P.pectinatus vegetatie bij verschillende
lichtcondities in 1986. Gemiddelden die per datum met eenzelfde letter zijn
gemarkeerd zijn niet significant verschillend van elkaar.

LICHTNIVEARU 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVEAU 3 LICHTNIVEAU 4
Datum ADW (*+ sd, n) ADM (+ s4, n) ADW (t =d, n) LDW {(+ sd, n)
14-apr 0.0 (0.0, 7) 0.0 (0.0, 7 0.0 (0.0, 7) 0.0 (£ 0.0, 7}
28-apr 0.4 (+0.2, 7) 0.4 (x0.2, 7 0.4 (0.2, TN 0.4 (x0.2, T
13-mei 0.8a (0.5, 15) 0.8a (x 0.4, 15) 0.8a (x 0.7, 15) 0.4a {* 0.3, 15)
26-mel 7.2 (* 3.6, 15) 4.1ab (* 2. 4 15) 3.3b¢ (2 1.5, 15) 1.7be (+ 1.5, 15)
09-jun 8.9a (4.7, 12) 9.8ab {+ 8.0, 12) 9.1ab (* 7.2, 12} 4.50 (* 4.3, 12)
23-jun 22.8a (+10.4, 12) 17.6ab (* 9.8, 12) 14.6ab (¢ 7.9, 12) 9.6b (t 7.1, 12)
07-jul 23.4a (+14.4, 12) 18.5a (x 7.2, 12) 12.6ab (* 6.1, 12} 7.3b (* 5.0, 12)
21-jul 40.7a  (10.8, 12) 26.9a (#11.0, 12) 9.2b (+ 5.5, 12) 5.2b (+ 5.1, 12)
04-aug 52.6a (#15.6, 12) 41.2a (*19.3, 12) 16.4b  (#11.0, 12) 0.9c (1.4, 12)
18-aug 55.3a  (+20.0, 12) 40.1ab  {#15.3, 12) 25.2b  (#12.0, 12) 5.3c (% 5.3, 12)
12-sep 0.0 (+ 0.0, 12) 0.0 + 0.0, 12) 0.0 (+ 0.0, 12) 0.0 {+ 0.0, 12)
02-okt 0.0 (+ 0.0, 12) 0.0 (+ 0.0, 12} 0.0 (+ 0.0, 12) 0.0 {+ 0.0, 12)
03-nov 0.0 (+ 0.0, 12) 0.0 {+ 0.0, 12) 0.0 (x 0.0, 12) 0.0 {+ 0.0, 12)

Bijlage 2.2. Gemiddelde ADW (g m ~) en standaarddeviatie (sd) bij n herhalingen
van de ondergrondse biomassa van een P.pectinatus vegetatie bij verschillende
lichtcondities in 1986. Gemiddelden die per datum met eenzelfde letter zijn
gemarkeerd zijn niet significant wverschillend van elkaar.

LICHTNIVEAU 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVEAU 3 LICHINIVERAU 4
Datum ADW (+ sd, n) AR (+ sd, n) AW (+ sd, n) ADW {t =d, n)
14-apr 0.0 (0.0, T) 0.0 {+0.0, 7) 0.0 (x0.0, 7) 0.0 (+0.0, T7)
28-apr 0.0 (0.0, T 0.0 (x00, T 0.0 {+ 0.0, 7) 0.0 (+ 0.0, 7)
13-mei 0.5a (% 0.3, 15) 0.7a (* 0.6, 15) 0.3a (¢ 0.2, 15) 0.3a (0.3, 15)
26-mei 2.0a (1.1, 15) 1.8a (% 2.0, 15) 1.2ab (+ 0.7, 15) 0.5 (+ 0.4, 15)
09-jun 3.2a  (+ 1.6, 12) 1.8ab (* 1.2, 12) 1.7ab (* 1.1, 12) 1.0b (% 0.8, 12)
23-jun 4.% (x 2.0, 12) 3.6a (* 2.2, 12) 2.7ab (+ 2.8, 12} 1.5 (+ 1.9, 12}
07-jul 4,02 (+1.9, 12) 3.2a (*1.9, 12) 2.0ab (* 1.0, 12) 1.0b (¢ 1.0, 12}
21-jul 5.5a (¢ 1.7, 12) 4.0a (t 2.6, 12) 1.2b  {+ 1.0, 12} 0.6k (x 0.4, 12)
04-aug 4.4a  (t 1.4, 12) 4.0a {* 1.7, 12) 1.06 (% 1.0, 12) 0.1c (0.3, 12)
18-aug 15 (* 1.8, 12) 3.8a (1.3, 12) 2.0b (¢ 1.9, 12) 0.7 (* 0.7, 12)
12-sep 0.4 (*0.6, 12) 0.2 (0.4, 12) 0.1 (* 0.0, 12) 0.0 (£0.0, 12)
02-okt 0.0 (2 0.0, 12) 0.0 (% 0.0, 12) 0.0 (% 0.0, 12) 0.0  {+ 0.0, 12)
03-nov 0.0 (+ 0.0, 12) 0.0 (0.0, 12) 0.0 {£ 0.0, 12} 0.0 (+ 0.0, 12)




Bijlage 2.3. Gemiddelde ADW {g m"z) en standaarddeviatie (sd) bij n herhalingen

206

van de tuberbiomassa van een P.pectinatus vegetatie bij verschillende
lichtcondities in 1986. Gemiddelden die per datum met eenzelfde letter ziijn
gemarkeerd zijn niet significant werschillend van elkaar.

LICHTNIVEAU 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVEAU 3 LICHTNIVEAU 4
Datum ADW (+ sd, n) ADW (+ =d, n) AW (+ =4, n) ADW (+ sd, n)
14-apr 3.2 (+3.8, T 3.2 (+ 3.8, 7N 3.2 {(+ 3.8, 7) 1.2 (+ 3.8, T)
28-apr 26 (+2.2, 2.6 (£ 2.2, 7) 2.6 (+ 2.2, 1 2.6 (+ 2.2, T)
13-mei 0.% (& 1.0, 15) 1.5a (*+ 1.3, 15) 1.7a (* 2.1, 15) 2.1a (+ 1.7, 15)
26-mei 1.7a  (* 1.2, 1%) 1.5a (+ 2.0, 15) 1.5a (*+ 1.3, 15} 1.8a (¢ 2.0, 15)
09-jun l.la  (* 1.7, 12) 0.%a (x 0.8, 12) 0.9a (+ 1.1, 12) l.6a (x 2.2, 12)
23-jun 1.7a  (* 1.1, 12) 1.7a {+ 1.5, 12) 3.1a (x 2.8, 12) 3.2a (¢ 1.8, 12)
07-3ul 2.6a (¢ 2.0, 12) 2.2a (+ 2.2, 12} 1.9a {+ 0.9, 12) 2.3a (+ 1.5, 12)
21-jul .82 (% 2.1, 12) 3.0a (+ 2.1, 12) 2.6a (+ 3.9, 12) 1.3a (+ 0.8, 12)
04-aug 3.3ab (¢ 1.5, 12) 4.8a (¢ 3.2, 12) 2.4sb (+ 1.5, 12} 1.5 (¢ 1.3, 12)
18-aug 7.0a (* 3.2, 12) 6.9a (+ 3.5, 12) 3.7ab (+ 2.3, 12) 1.8b (¢ 1.3, 12)
12-sep 7.9a (+5.4, 12) 4.9 (+ 4.7, 12) 2.% {x 2.0, 12} 1.8 {+ 1.6, 12)
02-okt 6.1a (* 3.2, 12) 7.2a (¢ 4.1, 12) 2.72b (+ 1.3, 12} 1.9 ({(+ 1.5, 12)
03-pov 9.1a (* 7.2, 12) 7.1a (+ 4.0, 12) 3.7ab (¢ 2.4, 12) 2.1b (£ 1.3, 12}

Bijlage 2.4. Gemiddelde aantal tubers (aantal m *) en standaarddeviatie (sd) bij
n herhalingen, van een P.pectinatug vegetatie bij verschillende lichtcondities in
1986. Gemiddelden die per datum met eenzelfde letter zijn gemarkeerd zijn niet

significant verschillend van elkaar.

LICHTNIVEARU 1 LICHTNIVEAU 2 LICHTNIVEAU 3 LICHTNIVEAU 4
Datum tubers (* sd, n) tubers (+ sd, n) tubers (¢ sd, n) tubers {* sd, n)
14-apr 6.4 (+44.7, T 63.4 (x44.7, 1) 63.4 (+ 4.7, 7) 63.4 {+ 4.7, T}
28-apr 57.1 ({+46.1, 7) 57.1 (2 46.1, 7) 57.1 (+46.1, T) 57.1 (+46.1, T)
13-mei 43.3a (+ 32.2, 15) 45.8a (+ 20.8, 15} 42.1a (+ 28.4, 1%) S4.68 {t 30.7, 1%)
26-mei 45.8a (% 33,3, 15) 57.9a (* 44.5, 15) 48.3a (¢ 36.0, 19) 49.6% (* 25.4, 15)
09-jun | 34.9a (+ 23.2, 12) 46.4a (% 35.1, 12) 44.3a (* 32.0, 12) 43.22 (* 38.7, 15)
23-jun S0.0a (* 29.4, 12) 56.3a (t 31.1, 12) 70.3a (x 52.7, 12) 98.40 (t 61.8, 12)
07-3ul | 94.8a (* 59.6, 12) 74.5a {t 47.0, 12) 62.0a (* 36.7, 12) 61.52 (% 47.0, 12)
21-jul 107.8a (+ 48.7, 12) 83.9ab (* 47.9, 12) 51.0ab (+ 26.0, 12} 34.48 (* 19.5, 12}
04-aug | 103.6a (* 51.5, 12) 142.7a (* 82.2, 12) 68.2a (+ 38.3, 12} 60.92 (* 36.7, 12)
18-aug | 160.% (* 57.4, 12) 183.3a (* 54.1, 12) 72.4ab (+ 45.9, 12) 51.0B (¢ 29.3, 12)
12-sep 182.8a (+ 94.5, 12) 118.2ab {* 89.8, 12} 88.0ab (+ 41.5, 12) 4388 (* 20.6, 12)
02-okt | 172.9a (% 91.0, 12) 203.6a (+108.4, 12) 70,3ab (+ 36.7, 12) 58.3B (t 47.3, 12)
03-nov 238.0a (+148.4, 12) 217.2a (+ 88.0, 12} 115.1ab {+ 65.4, 12) 56.8B (+ 27.4, 12)
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1
Bijlage 2.5. Gemiddelde procentuele bijdrage (%) en bijbehorende
standaarddeviatie (+ sd) bij n herhalingen, van de bovengrondse delen (I),
ondergrondse delen {(II) en tubers (III) aan de totale plantbiomassa van een
P.pectinatus vegetatie bij verschillende lichtcondities in 1986. Gemiddelden die
per datum met eenzelfde letter zijn gemarkeerd zijn niet significant verschillend
van elkaar.

I LICHINIVEAD 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVEAD 3 LICKTNIVEAU 4

Datum

% (t=d n) % (+sd, n) % {(tsd, n) % (*s=d, n)
14-apr 0 (+ ¢, T 0 (0, T) 0 (+ 0, 7) 0 + 0, 7N
28-apr 24 +17, T 24 (217, T 24 (£t17, T) 24 (x17, 7
13-mei 3%a (+ 17, 15) 28a (+ 15, 15) 35a  {+ 22, 15) 22a  (+ 24, 15)
26-mei 65a (¢ 9, 15) 55ab (+ 16, 15) S53ab (+ 20, 15) 43 (+ 20, 15)
09-jun 67a (* 10, 12) 75a (+ 14, 12) 73a  {(+ 13, 12) 66a (*+ 19, 12)
23-jun T6a (+ 12, 12) 75a (+ 5, 12) 72a  (* 15, 12) g6a (t 11, 12)
07-jul T5a (+ 9, 12) 78a (* 10, 12) T4a (+ 10, 12) 67a (* 11, 12}
21-jul 8la (¢ 6, 12) 78a (+ 11, 12) 67a {t 20, 12) 66a (+ 20, 12)
04-aug 87a (+ 5, 12) Bla (+ 9, 12) 7% (¢ 18, 12) b (+ 34, 12)
18-aug 83a (+ 8, 12) 78a (+ 8, 12) Bla (¢ 9, 12) S4bh (33, 12)
12-sep 0 (¢ 0, 12) 0 (+ 0,12) 0 (¢ 0,12) 0 (¢ 0,12
02-okt 0 (+ 0, 12) 0 (x 0, 12) 0 (+ 0,12) 0 (+ 0, 12}
03-Nov 0 (+ 0, 12) 0 (¢ o, 12) g (¢ 0,12} 0 (+ o, 12)
11 LICHTNIVERU 1 LICHTNIVEAU 2 LICHTNIVEAD 3 LICHTNIVEAU 4
Datum

% (+sd, n) % (+s=d, n) % (+sd, n) $ (+xsd, n)
14-apr 6 (0, 7 0 (+ 0, T ¢ {0, N 0 (+ 0, 1)
28-apr o (+ 0, 7) 0 (£ 0, 7 o (+ 0, 7 0 (£ 0, T
13-mei 28a (* 11, 15) 24ab (t 17, 15) l6bc {t 10, 15) 1lle (x 9, 15)
26-mei 18a (+ 5, 15) 22a (+ 11, 15) 14a {* 10, 15) 122 (+ 6, 15)
09-jun 25a {* 10, 12} 16a (+ 8, 12) 18a (& 11, 12) 17a  (+ 9, 12}
23-jun 17a (¢ 9, 12) 17a (+ 6, 12) 14a {* 12, 12) 10a (* 7,12)
07-3ul 14a {¢+ 3, 12) 4a (¢ 6, 12) 12a (+ 5, 12) 8a (+ 5,12)
21-jul 1la (+ 3, 12) 13a (£ 7, 12) 12a (+ 10, 12) 8a (+ 6, 12)
04-aug 8a (13, 12) 9 (+ 5, 12) 7ab (¢ 6, 12} 3b (7, 12)
18-aug 5a (¢+ 2, 12) 8a (+ 3,12) 6a (r 5, 12) 8a (* 5, 12)
12-sep 5a (¢ 7, 12) sab (+ 8, 12) lab (+ 3, 12) b (*+ 0,12}
02-okt 0 (+ 0, 12) 0 (x 0,12) 0 {+ 0, 12) 0 {(x 0,12)
03-nov 0 {*+ 0, 12) ¢ (¢ 0, 12) 0 (x 0,12 0 (+ 0,12




Bijlage 2.5. Vervolg.
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III LICHTNIVEAD 1 LICHTNIVERY 2 LICHTNIVEAU 3 LICHINIVEAU 4
Datum

% (tsd, o} % (¢t sd, n) % (tsd, n) % {(+ sd, n)
14-apr 100 (+ 0, T) 00 {(*+ 0, 7) we (0, 7) 100 (+ 06, 7)
28-apr 76 (+17, T} 76 {17, 7) 76 (+17, T 76 (£t17, N
13-mei 33a ([t 21, 15} 49ab {+ 23, 15} 49ab (+ 28, 15) §7b  {* 28, 15)
26-mei 17a (* 11, 15} 23a (t 20, 15) 28a (% 26, 15) 45p  (+ 24, 15)
09-jun 3 (+ 8, 12) %a (¢ 9, 12) % {+ 9,12} 17a  (+ 21, 12)
23-jun ba (+ 5, 12} 8a {+ 7, 12) 1% (+ 11, 12) 242 (11, 12)
07-jul 11a {+ 8, 12) 9 (+ &, 12) 13a {+ 8, 12) 24a (12, 12)
21-jul ga {* 4, 12) % (+ 6, 12) 21a (+ 19, 12) %a  (+ 17, 12)
04-aug 6a {+ 3, 12} 10a {¢ 6, 12 18a {+ 15, 12) &5b  (* 36, 12)
18-aug 12a {t 7, 12) 14a {* 6, 12) 13a {t 9, 12) 38b  (+ 37, 12)
12-sep 95a (+ 7, 12) 95a (+ 8§, 12) 99 (+ 3, 12) 100a (x O, 12)
02-akt 106a (+ Q, 12) 100a {+x 0, 12} 100a {t 0, 12) 100a {+ Q, 12)
03-nov 100a {* @, 12) 100a (* 0O, 12} 100a (¢ 0, 12) 100a (+ 0, 12

Bijlage 2.6. Gemiddelde verhouding tussen ADW van de bovengrondse delen en van de
ondergrondse delen en standaarddeviatie (+ sd) bij n herhalingen van een
P.pectinatus vegetatie bij verschillende lichtcondities in 1986.

LICHTNIVEAD 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVERU 3 LICHTNIVEAU 4
Datum ratio (* sd, n) ratio (t sd, n) ratio (x sd, n) ratio ({* sd, n)
13-mei 1.6 (0.8, 15) 1.4 (+ 0.6, 15) 3.3 (t 5.5, 15) 2.5 (3.3, 14)
26-mei 3.9 (£ 1.1, 15) 2.9 (x 1.1, 15) 6.1 (£12.3, 15) 3.9 {+ 1.8, 15)
09-3un 3.4 {+ 2.0, 12) 6.7 (5.9, 12} 5.3  (+ 3.2, 12) 5.2 (+ 3.6, 12)
23-jun 5.1 (+ 2.8, 12) 5.9 {*+ 4.5, 12} 9.2 (+ 6.8, 12) 13.9 {+18.5, 11)
07-jul 5.6 (£ 1.7, 1% 8.0 (* 6.3, 12) 8.6 {* 7.3, 12) 12.6 (+17.4, 11)
21-3ul 7.9 (2.7, 12) 9.3 (#110., 12) 12.8  (#16.1, 12) 11.1 (¢ 6.1, 12)
04~aug 13.2 (+ 6.0, 12) 14.9 (£17.5, 12) 46.4 (+65.8, 11) 29.7 (£35.2, 9)
18-aug 18.5 {t 8.9, 12) 1.1 (* 4.6, 11) 45.6  (293.9, 7) 12.2  (18.3, 10)

Bijlage 2.7. Gemiddelde aantal tubers per bovengrondse biomassa (aantal g~ - ADW)
en standaarddeviatie (+ sd) bij n herhalingen van een P.pectinatus vegetatie bij
verschillende lichtcondities in 1986. Gemiddelden die per datum met eenzelfde

letter ziin gemarkeerd,

beschikbaar (bovengrondse biomassa is afwezig}.

zijn niet significant wverschillend van elkaar. - = niet

LICHTNIVEAU 1 LICHINIVEAD 2 LICHTNIVERU 3 LICHTNIVEAU 4
Datum aantal/g (* sd, n) aantal/g (+ =d, n) santal/g (* sd, n) aantal/g (+ =34, n)
09-jun 5.3a (¢ 4.3, 12) 7.0a {t 7.4, 12) 8.4a (7.4, 12) 10.3a  { 5.4, 12)
23-jun 2.9a (% 2.2, 12) 4.0a (* 2.9, 12) 6.0ab (* 6.4, 12) 11.8b  (* 6.1, 11)
07-3ul 5.7a (4.7, 12) 4.5a (% 2.6, 12) 5.9a (¢ 3.8, 12) 10.6a (£ 3.8, 11)
21-jul 2.8a  (+ 1.3, 12) 3.7ab (* 2.7, 12} 10.6bc  ($11.8, 12} 13.9¢ (¢ 6.5, 12)
04-aug 2.1a (1.2, 12) 3.%a + 2.4, 12) 6.9a (% 6.2, 12) - ( -, =)
18-aug 3.5a (2 2.2, 12) 5.3a  (* 2.7, 12) 3.1a (1.8, 12} - { -, -}
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Bijlage 2.8. Gemiddelde aantal tubers per ondergrondse biomassa (aantal g~ ADW)
en standaarddeviatie {* sd) bij n herhalingen van een P.pectinatus vegetatie bij
verschillende lichtcondities in 1986. Gemiddelden die per datum met eenzelfde
letter 2zijn gemarkeerd, zijn niet significant verschillend van elkaar. = niet
beschikbaar (ondergrondse biomassa is afwezig).

LICHINIVEAU 1 LICHTNIVEAU 2 LICHTNIVEAD 3 LICHTNIVEAD 4
Datum aantal/g {¢+ =d, n) aantal/g (* sd, n) aantal/g {* sd, n) aantal/g (¢ sd, n)
09-jun 17.1a  (x 16.9 12) 38.8a (x #4.9, 12) 33.0a (2 2i.6, 12) 44.6a (t 44.0, 12)
2-jun | 32.4a (% 74.3 12) 21.7a (* 19.8, 12) 44.6ab (+ 40.8, 12) 115.0b  (+106.2, 11)
07-jul | 28.1a (* 22.2 12) 27.0a (+ 13.1, 12) 47.5a (+ 54.6, 12) 111.5a (+108.0, 11
21-jul | 19.8a (¢ 7.012) 117.2ab (#324.8, 12) 79.9ab (¢ 78.4, 12) 123.4b  (1140.1, 12}
0d-aug | 24.4a (¢ 12.7 12) 39.6ab (+ 22.9, 12) 240.0b (2375.7, 12) S
18-aug 55.4a (* 30.4 12) 52.1a (+ 18.9, 12) 65.0a (= 51.3, 11) - x -, -)

Bijlage 2.9. Gemiddelde BDW (g m~®) en standaarddeviatie (* sd)} bii n
herhalingen van de bovengrondse biomassa van een P.pectinatus vegetatie bij
verschillende lichtcondities in 1987 en veoor verschillende bemonsteringsseries
{respectievelijk Serie BB en Serie BO). Gemiddelden die per datum en per
bemonsteringsserie met eenzelfde letter zijn gemarkeerd, zijn niet significant
verschillend van elkaar.

LICHTNIVERU 1 LICHTNIVEAT 2 LICHTNIVEAD 3 LICHTNIVEAD 4

Datum ADW (+ sd, n) AW (x =4, u) ADW (+ sd, n) ADW (+ =d, n)
SERIE BB

15-apr 0.0 {+ 0.0, 10) 0.0 (£ 0.0, 10} 0.0 (+ 0.0, 10) 0.0 (+ 0.0, 10)
13-pei 1.7a {t+ 0.8, 10) 0.6ab (* 0.4, 10) 0.8ab (+ 0.5, 10} 0.5 (+ 0.5, 10)
05-jun 8.8a {+ 3.9, 10) 6.5ab (t 4.1, 10) 3.8bc (¢ 2.6, 10} 2.7c  (t 2.6, 10)
30-jun 28.8a (:14.3, 9) 18.2ab (£10.3, 10) 9.1b (+ 3.3, 10) 1.7¢  (* 1.9, 10)
27-3ul .42 (x10.9, 10) 22.7a  (#11.1, 10} 9.7 (z 7.5, 10) 0.7c  (+ 0.8, 10)
13-aug 0.1 (+ 0.3, 10) 0.0 (+ 0.0, 10) 0.0 (+ 0.0, 10) 0.1 (+ 0.2, 10)
25-sep 0.0 {+ 0.0, 10) 0.0 (£ 0.0, 10) 0.0 (+ 0.0, 10) 0.0 (£ 0.0, 10)
29-ckt 0.0 (+ 0.0, 9) 0.0 {(+ 0.0, 10) 0.0 (+ 0.0, 10) 0.0 {x 0.0, 10)
SERIE BO

18-mei 0.0 {*0.0, 6) 0.0 (+ 0.0, 10) 0.0 (& 0.0, 10) 0.0 (+0.0, 9)
14-jun 15.7a  (#10.4, 9) 24.5a (224.8, 10) 13,1a  (+10.0, 10) %.4a (+ 5.8, 9)
26-jul 31.9ab (*16.0, 10) 33.3a  (+ 8.0, 10) 17.6b  (11.8 10) 21.%9ab (+11.6, 10)
31-aug 0.Zza (+ 0.7, 10) 0.6a (+ 1.1, 10) 0.la {+ 0.1, 10) 0.0a {+ 0.0, 10}
28-ckt 0.0 (+ 0.0, 10} 0.0 {+ 0.0, 9) 0.0 {(* 0.0, 10) 0.0 {+ 0.0, 10}
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Bijlage 2.10. Gemiddelde ADW (g m~ ?) en standaarddeviatie (+ sd} bij n
herhalingen, van de ondergrondse biomassa van een P.pectinatus vegetatie bij
verschillende lichtcondities in 1987 en voor verschillende bemonsteringsseries
(respectievelijk Serie BB en Serie BO). Gemiddelden die per datum en per
bemonsteringsserie met eenzelfde letter zijn gemarkeerd, zijn niet significant
verschillend van elkaar.

LICHTNIVERD 1 LICHTNIVEAU 2 LICHTNIVEARU 3 LICHTNIVERU 4

Datum ADW (+ sd, n) AW  (+ sd, n) AW (+ sd, n) ADW (x sd, n)
SERIE BB

1S-apr 0.0 (£ 0.0, 6) 0.0  (* 0.0, 10) 0.0 (* 0.0, 10} 0.0 (+ 0.0, 9
13-mei 0.8a {* 0.5, 10) 0.2a (0.2, 10) 0.3a {+ 0.2, 10} 0.2a (+ 0.1, 10)
05-jun 1.7a (1.1, 10) 1.5ab (¢ 1.5, 10) 1.3ab {+ 1.2, 10) 0.6b (+ 0.8, 10)
30~jun 2.0a (*+ 1.4, 9) 2.0a (* 1.0, 10) 0.2b (+ 1.2, 10) 0.3 (* 0.6, 10}
27-jul 2.33  (* 1.4, 10) 2.0ab (£ 1.5, 10) 0.9 (+ 0.7, 1) 0.0¢  (* 0.0, 16}
13-aug 2.1a  (* 1.4, 10) 1.5ab (* 1.9, 10) 6.7b (* 0.8, 10) 0.0c (¢ 0.0, 10)
25-sep 0.0 (0.0, 10) 0.0 (* 0.0, 10) 0.0 {* 0.0, 10} 0.0 (0.0, 10}
29-okt 0.0 (+0.0, 9 0.0 (x 0.0, 10) 0.0 (r 0.0, 10) 0.0 (£ 0.0, 10)
SERIE BO

18-mei 0.0 (£ 0.0, &) 0.0 (% 0.0, 10) 0.0 + 0.0, 10} 0.0 (x 0.0, 9)
14-jun 2.5 (+ 1.7, 9) 2.7a (* 2.0, 10) 1.3a (1.3, 10) 1.2a (¢ 1.2, 9)
26-jul 2.2a (% 1.6, 10) 1.7a {* 1.6, 10) 2.7a  (+ 5.7, 10) 0.6a (+ 0.6, 10)
3t-aug 0.0a (0.0, 10) 0.4a (¢ 0.9, 10) 0.0a {* 0.0, 10) 0.0a (+ 0.0, 10)
29-okt 0.6 {* 0.0, 10) 0.0 {t 0.0, 9) 0.0 (+ 0.0, 10 0.0 {+ 0.0, 10)

Bijlage 2.11. Gemiddelde ADW (g m~ “) en standaarddeviatie (+ sd) bij n
herhalingen, van de tuber bicmassa van een P.pectinatus vegetatie bij
verschillende lichtcondities in 1987 en voor verschillende bemonsteringsseries
{respectievelijk Serie BB en Serie B0O). Gemiddelden die per datum en per
bemonsteringsserie met eenzelfde letter zijn gemarkeerd, zijn niet significant
verschillend van elkaar.

LICHTNIVEAD 1 LICHTNIVEAU 2 LICHTNIVEAU 3 LICHTNIVERD 4

Datum ADW {(t+ sd, n) AW {(t sd, n) AW {(+ sd, n) RO (t+ =d, n)
SERIE BB

15-apr 2.8a (t1.6, 10) 4.3a (¢ 2.7, 10) 332 (* 3.3, 10} 1.3a (% 1.3, 10)
13-mei 4.5a (£ 3.7, 10} 1.8ab (* 1.9, 10) 1.8b (+ 2.5, 10) 0.4b (+ 0.5, 10}
05-3un 2.2a (+1.8, 10) 1.8ab (¢ 1.7, 10) 0.9ab {* 1.1, 10) 0.5b (1.0, 10)
30-jun 2.3a (+x1.1, 9) 1.1ab (* 1.0, 10) 2.0ab {+ 2.9, 10) 0.2v (0.3, 10)
27-3u} 5.8a  (* 2.8, 10) 2.4p  (x 1.7, 10) 1.9 (+ 0.7, 10) 0.4c  {t 0.6, 10)
13-aug 7.2a (¢ 3.2, 10) 7.4a (% 4.2, 10) 3.3b  {+ 2.2, 10) 0.6c  (* 0.6, 10)
25-sep 8.la (: 4.5, 10) 5.8a  (+ 4.0, 10) 4.6a (* 2.9, 10) 0.6b (: 0.3, 10)
29-okt 4.3ab (2.7, 9) 4.2a  (+ 1.6, 10) 1.6hc (* 1.3, 10) 0.9c {* 1.0, 10)
SERIE BO

18-mei 2.6ab (% 2.5, 6) 4.0a (3.4, 10) 0.7b  (+ 0.6, 10) 1.0ab {+ 1.4, 9)
14-jun 2.1ab (+ 1.9, 9) 3.5a (t 2.0, 10) 2.6ab (% 2.2, 10) 0.50 (+ 0.7, 9)
26-jul 4.0a (+ 2.4, 10) 362 (* 2.1, 10) 2.1a  (+ 2.1, 10) 3.1a (¢ 4.6, 10}
31-aug 7.9a (¢ 3.1, 10) 5.2ab  (+ 1.9, 10) 1.3bc {* 1.0, 10) 4.3¢ (3.5, 10
28-okt 4.7a (+ 3.1, i0) 4.7a (*2.6, 9) 3.8a  {+2.7, 10 2.2a (* 1.2, 10)
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Bijlage 2.12. Het verloop in gemiddeld aantal tubers (aantal/mz) en bijbehorende
standaarddeviatie {* sd) bij N herhalingen, van de ondergrondse bicmassa van een
P.pectinatus vegetatie bij verschillende lichtcondities in 1987 en voor

verschillende bemonsteringsseries (respectievelijk Serie BB en Serie BO).
Gemiddelden die per datum en per bemonsteringsserie met eenzelfde letter ziijn
gemarkeerd, zijn niet significant verschillené van elkaar.

LICHTNIVEACG 1 LICKTNIVEAU 2 LICHTNIVERU 3 LICHTNIVERD 4
Datum tubers (t =d, n) tubers (t sd, n) tubers (+ sd, n) tubers (% sd, n)
SERIE BB
15-apr 143a  (x 73, 10) 169a {+ 89, 10) 13%9a (+ 85, 16) T4a (x 61, 10)
13-mei 167a  (+ 81, 10) 96ab (¢t 88, 10} 78ab (+ 37, 10} gh  (+ 27, 10)
05-jun 144a  (+125, 10) 9lab (* 71, 10) Stab (* 46, 10) i (x 38, 10)
30-Jun 156a (86, 9) 74a {54, 10) 67a (+ 47, 10) 16b  (+ 16, 10}
27-jul 23%a (:102, 10) 104a (+ 73, 10) 98a (* 34, 10) 24b  (x 32, 10)
13-aug 204a {* 70, 10) 198a {t 63, 10) S6ab (* 52, 10) 33 (23, 10)
25-sep 213a (¢ 79, 10) 19%9a  (*142, 10) 122ab (+ 66, 10) 30b (¢ 16, 10)
29-okt 153a (x99, 9) 153a  {t 62, 10) 6lab (* 37, 10) 33 (22, 10)
SERIE BO
18-mei 146a  (#133, &) 174a {112, 10} 6lh  (+ 32, 10) 58b (63, 9)
14-jun 121ab (+ 85, 9) 158a {+ 62, 10) 114ab (* 79, 10} 3 (+29, 9)
26-jul 178a (x 92, 10) 152ab {+ 66, 10) T2 {* 35, 10) 90ab (+1l11, 10)
31-aug 301a  (+100, 10) 1856  (+ 86, 10) 68c  (+ 50, 10) 143be  (+108, 10)
28-okt 176a (:108, 10) 20la (+121, 9) 141a (* 72, 10) 103a (t 48, 10)

Bijlage 2.13. Gemiddelde procentuele bijdrage (%) en standaardfout (+ se} bii n
herhalingen van de bovengrondse delen (I), ondergrondse delen (II)} en tubers
{II1) aan de totale plantbiomassa van een P.pectinatus vegetatie bij
verschillende lichtcondities in 1987 voor Series BB en BO. Gemiddelden die per
datum met eenzelfde letter zijn gemarkeerd zijn niet significant verschillend wvan

elkaar.
I LICHINIVEAU 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVEAD 3 LICHTNIVEAD 4
Datum
% (+rse, m) % (tse, n) % (xse, n) % (% se, n)
SERIE BB
15-apr 0.0 (+ 0, 10) 0.0 (+ 0, 10) 0.0 (x 0, 10) 0.0 ( 0, 10)
13-mei 28.8 (25, 10 29.1  (+ 28, 10) 34.9  (+ 12, 10) 48.8 (+ 9, 10)
05-jun 63.3 (+ 40, 10} 65.1 (+ 22, 10) 59.0 (+ 14, 10) 69.5 12, 10)
30-jun 85.8 (+ 29, 9) 80.8 (¢ 17, 10) 81.7  (+ 15, 10) 74.4 (+ 5, 10)
27-jul 75.1 (¢ 32, 10) 85.8 (+ 23, 10) 71.5 (+ 11, 10) 62.1 (+ 10, 10)
13-aug 1.0 (r 22, 10) 0.0 (+ 0, 10) 0.0 {(x+ 0, 10) 8.2 + 7, 10)
25-sep 0.0 (x 0,10 0.0 (+ @, 10) 0.0 (+ 0, 10) 0.0 (+ 0, 10)
29-okt 0.0 (¢ 0, 9) 0.0 (+ 0, 10) 0.0 (+ 0, 10} 0.0 (¢ 0, 10)
SERIE BO
18-mei 0.0a (x 0, 10) 0.0 {(+ 0, 10) ¢.0 {+ 0, 10) 0.0 (+ 0, 9
14-jun 78.7a (+ 28, 9) 70.5 (+ 20, 10) 71.9 (+ 25, 10) 84.0 (+ 10, 9)
26-3ul 83.0a (* 29, 10) 87.4  (+ 21, 10) 72.9  (+ 11, 10) 79.8 (¢ 35, 10)
Il-aug 3.9a (+ 32, 10) 5.8 (+ 0, 10) 8.0 (+ 0, 10} 0.0 (+ 0, 10)
28-okt 0.0a (¢ 0, 10) 0.0 (+ 0, 9) .0 {+ 0, 10} 0.0 (+ 0, 10)
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Bijlage 2.13. Vervolg.

i1 LICHTNIVEAU 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVEAG 3 LICHTNIVEAU 4

Datum

% (tse, n) % (fse, n) % (%t se, n) % {+ se, n)
SERIE BB
15-apr 0.0a (* 0, 10) 0.0a (* 0, 10} 0.0a (+ 0, 10) 0.0a (+ 0, 10}
13-mei 12.6a {* 25, 10) 11.1a {* 28, 10) 12.8a (12, 10) 14.4a (+ 9, 10)
05-jun il.1a  (x 40, 10) 14.8a (* 22, 10) 22.0a  {* 14, 10) 15.8a  {* 12, 10)
30-3un 6.la (+29, 9) 12.3a  (* 17, 10) ¢.9a (+ 15, 10) 7.4a {+ 5, 10)
27-3ul 4,82 (x 32, 10) 5.2a  {* 23, 10) 7.92 (+ 11, 10) 0.5 {* 10, 10)
13-aug 22.1a  (* 22, 10) 16.2a + 20, 10) 12,22 (£ 17, 10) 0.0b {* 0, 10}
25-sep 0.0a (+ 0, 10) 6.0a (+ 0, 10) 0.0a {* 0, 10) 0.0a (¢ 0, 10}
29-okt .0a (+ 0, 9 0.0a + 0, 10) 0.0a (¢ 0,10) 0.0a (& 0, 10}
SERIE BO
18-mei 0.0a (+ 0, 6) 0.0a (£ 0, 10) D.0a (¢ 0,10) 0.0a (¢ 0, 9)
14-jun 11.8a {t 28, 9} 10.4a (* 20, 10) 10.% (25, 10) 10.5a  {+ 10, 9)
26-jul g.5a (+ 29, 1) 3.8a (¢ 21, 10) 9.2a (x 11, 10} 2.5a (* 35, 10)
31-aug 0.0a (+ 0, 10) 3.3a (¢ 27, 10) 0.8a (& 16, 10) 0.0a (+ 0, 10)
28-okt 0.0a (+ 0, 10) 0.0a (x 0, 9) 0.0a (x 0, 10) 0.0a (+ 0, 10)
Il LICHTNIVEAU 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVEAU 3 LICHTNIVERD 4
Datum

% (tse, n) % (t se, n) % (t£se, n) % (+ se, n)
SERIE BB
15-apr 100.0 (+ 0, 10) 100.0 (+ 0, 10) 100.0 (x+ 0, 10) 100.0 (x 0, 10)
13-mei 58.6  (+ 25, 10) 59.9  (+ 28, 10) 52.3  (+ 12, 10} 6.8 (¢ 9, 10)
05-jun 25.6 (* 40, 10} 20.1 (x 22, 10) 149.0 (t 14, 10) 16.6 (+ 12, 10)
30-jun 8.1 (+29, 9 6.8 (17, 10) 17.4  (* 15, 10) 18.2 (+ 5, 10)
27-jud 20.1 (+ 32, 10) 9.0 (x+ 23, 10) 20.6 {* 11, 10) 37.4 + 10, 10)
13-aug 76.9 {+ 22, 10) 83.8 (z 20, 10) 87.8 (+ 17, 10) 91.8 (+ 7, 10)
25-sep 100.0  {+ 0, 10) 100.0 (¢ 0, 10) 100.0 {* 0, 10) 100.¢  (+ 0, 10)
29-okt 100.0 (+ 0, 9) 100.0 (x 0, 10) 100.0 (x 0, 10) 100.0 (+ 0, 10}
SERIE BO
18-mei 100.0 + 0, 6) 100.6 (+ 0, 10) 100.0 {(+ 0, 1) 100.0 (+ 0, 9)
14-jun 9.5 + 28, 9) 19.1 (% 20, 10) 17.2  {+ 25, 10) 5.5 (+10, 9)
26-jul 10.4 {+ 29, 10) 8.8 (z 21, 10) 17.9 (£ 11, 10) 17.7 (+ 35, 10)
3l-aug 96,1 (* 32, 10} 90.9 {x 27, 10) 91.2 (+ 16, 10) 100.0 {(+ 0, 10)
28~okt 100.0 {(+ 0, 10} 100.0 (+ 0, 9 100.0 (+ 0, 10) 100.0 (+ 0, 10)
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Bijlage 2.14. Gemiddelde verhouding tussen ADW van de bovengrondse delen en van
de ondergrondse delen en de standaarddeviatie {(+ sd) bij n herhalingen van een
P.pectinatus vegetatie bij verschillende lichtcondities in 1987 voor de series BB

en BO.
LICHTNIVERU 1 LICHTNIVEAD 2 LICHTNIVEAU 3 LICHTNIVERU 4
Datum ratic {* =sd, n) ratioc (¢t sd, n) ratioc {* sd, n) ratioc (+ sd, n)
SERIE BB
13-mei 4.2 (¢ 5.2, 10} 2.7 {(+ 1.0, 8) 3.6 (+ 1.8, 10) 3.9 (x 2.9, 10)
05-jun 6.7 (x 3.7, 9) 7.5 (x 7.7, 10) 4.1 (x 2.1, 9) 6.7 (+ 4.2, 10)
30-3un 25.1  (+25.6, 9) 10.9  {+ 8.1, 10) 14.3  (:11.6, 8) 11.9  (+ 8.6, 8)
27-3ul 19.1 (+x 9.8, 10) 16.7 (t16.5, 10) 23.8 (#39.5, 9} 45.3 ( -, 1
SERIE BO
14-3un 11.7 (+16.4, 9) 9.3 ( 6.6, 10) 7.3 (+ 2.6, 10) 10.2 (+ 7.2, 9)
26-3ul 25.1  (#30.5, 10) 35.7  (+26.8, 10} 36.9  (#47.0, 9) 4.3 (#35.6, 8)

Bijlage 2.15. Het verloop van het gemiddelde aantal tubers per bovengrondse
biomassa (aantal g~ ADW) alsmede de standaarddeviatie (# sd) bij n herhalingen
van een P.pectinatus vegetatie bij verschillende lichtcondities in 1987 voor

series BB en BO.

LICHTNIVEAU 1 LICHTNIVEAU 2 LICHTNIVEARD 3 LICHTNIVEAU 4

Datum aantal/g (+ sd , n) aantal/g (+ sd , n) aantal/g (* sd , n} aantal/g (+ sd , n)
SERIE BB

05-jun 2.1 ( 22.3, 10) 21.4 (+ 17.3, 10} i2.3 {(+ 9.4, 9) 16.1 (+ 16.0, i0)
30-jun 6.3 (¢ 3.5, 9) 8.5 (+ 14.0, 10) 0.5 (* 12.0, 10 45.2  (: 86.2, 10)
27-3ul 8.8 {(+ 6.1, 10) 5.8 (+ 5.1, 10) 23.4 {* 39.8, 10) 28.3 {+ 43.2, 8)
SERIE B0

14-jun 8.4 (¢ 5.7, 9) 4.4 (£ 12.4, 10) 3.2 (* 14.2, 10} 43  (+ 3.2, 9)
26-jul 5.7 (+ 2.4, 10) 4.5 (+ 1.7, 10} 4.5 (+ 2.2, 9 3.2 (+ 4.9, 9)

Bijlage 2.16 Het verloop van het gemiddelde aantal tubers per ondergrondse
biomassa (aantal g~ BADW) alsmede de standaarddeviatie (+ sd) bij n herhalingen
van een P.pectinatus vegetatie bij verschillende lichtcondities in 1987 voor

series BB en BO. - = geen data (ondergrondse biomassa afwezig}).
LICHTNIVERD 1 LICHTNIVERU 2 LICHTNIVERU 3 LICHINIVERD 4
Datum aantal/g (+ sd , n) aantal/g {(*+ =d, n) aantal/g (+ sd , n) aantal/g (¢ sd , n)
SERIE BB
05-jun 102.6 (+ 88.3, 9) 91.3 {+ 54.5, 10) 49.5 + 55.5, 9) 61.5 (+ 46.2, 9)
30-jun 87.7 (+ 66.8, 8) 41.6 {x 35.4, 10) 124.6 (+ 78.9, 6) 30.8 (+ 38.1, 9)
27-3ul 127.8 (t+ 90.6, 9) 94.6 (£ 93.3, 10) 98.7 + 42.3, B) - z -, ")
13-aug 86.3 (* 39.4, 8) 98.3 {+ 68.9, 5) 134.5 (+ 64.9, b) - (+ -, -}
SERIE BO
14-un 45.3  (+ 21.9, B) 84.6  (x 50.4, 10) 54.8 (+28.0, 9) 44.4  (+ 47.6, 9)
26-jul 79.0 (x 57.4, 9) 129.8 (+ 98.2, 10) 106.1 (+ 83.0, 9) 102.¢ (+ 90.3, 8)
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Bijlage 3. SESTONDYNAMIEK EN HET LICHTKLIMAAT IN DE WATERLAAG

Bijlage 3.1. Asvrijdrooggewicht (mg 1~" RADW) van het Veluwemeer seston in 1986.
Gegeven zijn gemiddelde (Gem), standaarddeviatie {sd) en het aantal herhalingen

(N).

1~% ADW) van het Veluwemeerseston in 1987.

Datum Gem sd N
02-apr 14.7 G.3 4
14-apr 7.1 0.4 4
28-apr 8.8 0.6 5
13-mei 16.8 2.5 8
26-mei 15.4 2.1 4
09-jun 15.4 0.9 4
23-Jun 15.6 1.2 4
07-jul 10.0 1.1 4
21-jul 7.8 1.5 4
04-aug 27.8 0.3 4
18-aug 11.7 0.4 4
0l-sep 48.5 4.5 4
15-sep 13.6 0.9 4
30-sep 1.6 0.5 4
13-okt 9.9 1.1 4
27-0kt 9.9 0.9 4

Bijlage 3.2. Asvrijdroogewicht (mg

Verder als Bijlage 3.1.

Datum Gem sd N

mg/1

28-apr 12.8 2.4 4
13-mei 19.8 1.4 4
27-mei 19.5 1.7 4
11-jun 25.8 2.4 4
24-jun 16.0 0.4 4
08~-jul 11.4 1.4 4
22-jul 13.4 0.2 4
04-aug 27.6 0.4 4
18-aug 20.0 1.4 4
0l-sep 11.5 2.4 3
l6-sep 12.6 1.6 4
30-sep 7.5 1.0 4
13-0kt 7.2 D.4 4
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Bijlage 3.3. Chlorofylgehaltes van het Veluwemeerseston in 1986. Gegeven worden
het gemiddelde chlorofyl-a, chlorofyl-b en faeopigment-a gehalte (pg/l), het
relatieve aandeel van chlorofyl-a aan het totale faeopigment-a gehalte (chla/feo,
%) en de verhouding tussen chlorofyl-a en chlorofyl-b gehalte(chla/b).
Afkortingen verder als in Bijlage 3.1.

Datum Chl-a Chl-b Faeopigment-a | chla/feoc chla/b N
Gem sd Gem sd Gem sd %

28-apr 22.76 13.31 20.20 16.88 73.42 4
13-mei 23.20 13.48 11.60 8.18 74.22 4
26-mei 14.40 21.60 3.10 1.34 70.38 3
09-jun 17.80 10.52 10.20 13.70 67.73 4
23-jun 10.99 1.40 0.07 0.09 14.96 1.76 75.00 162.74 4
07-jul 7.21 3.43 0.64 0.2% 9.71 4.12 63.95 11.26 4
21-jul 6.71 1.35 0.30 0.43 9.53 1.81 76.21 22.37 4
04-aug 14,94 1.28 0.93 0.15 22.06 1.26 69.44 16.06 3
18-aug 13.02 0.99 0.54 0.52 17.36 0.94 77.32 24.00 4
01-sep 55.39 4.90 3.65 0.32 86.60 5.14 59.43 15.18 4
15-sep 22.15 2,61 1.38 0.29 29.06 31.82 76.21 16.02 4
30-sep 6.71 0.89 0.85 0.26 9.66 0.90 69.44 7.94 4
13-okt 28.28 2.95 1.76 0.53 36.57 1.44 77.32 16.11 4
27-okt 8.33 2.41 14.05 59.43 3.46

Bijlage 3.4. Chlorofylgehaltes van het Veluwemeerseston in 1987. Verder als
Bijlage 3.3.

Datum Chl-a Chl-b Faeopigment-a | chla/feo chla/b N
Gem sd Gem sd Gem sd %
15-apr 5.99 0.85 1.52 0.10 7.21 0.85 83.17 3.95 4
28-apr 5.82 0.61 1,70 0.29 8.10 0.95 71.83 3.42 4
13-mei 7.95 2.37 2.17 1.02 14.60 2.45 54.43 3.66 4
27-mei 4.56 0.41 0.91 0.41 9.12 1.39 45,99 5.03 3
11-jun 7.00 1.68 3.14 0.35 10.18 2.20 68.76 2.3 4
24-jun 3.41 0.36 0.93 0.37 5.70 0.35 59.81 3.65 4
08-jul 2.36 0.53 0.48 0.16 3.74 0.67 63.04 4.87 4
23-jul 5.62 0.69 1.49 0.28 8.30 0.77 67.73 3.78 4
04-aug 17.44 0.76 4.66 0.41 25.04 1.13 £9.63 3.7 4
18-aug 10.81 1.35 4,01 0.57 17.22 1.13 58.64 3.%4 4
0l-sep 5.04 0.70 1.04 0.19 7.97 0.42 63.29 4.84 4
30-sep 3.00 0.85 0.87 0.20 5.27 0.%4 56.89 3.45 4
13-okt 3.95 0.92 1.09 0.27 6.11 0.9% 64.72 3.62 4
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Bijlage 3.5. Gesedimenteerd materiaal per sedimentval in 1986 (asvrijdrooggewicht
= ADW, drooggewicht = DW en asgewicht = AS, in mg per periode van 14 dagen). De
kolom flux is in mg dag™*

ADW II DW AS
Datun | Gem s flux " Gem sd  flx Gem sd  flox N
09-jun| 118.0  14.6 8.4 || 1797.3 260.9  128.4 || 1679.3 247.9  120.0 4
23-jun| 21.8 0.8 1601 1643 22.5 1.7 || 1425 ;8 1002 4
07-3al| 20.3 2.3 sl 7a1 67 53| 537 76 3.8 4
2n-50| 185 2.4 130 w7 114 77 80 134 6.4 4
oa-ang| 72.5 22.2 s.2fl 326.3 26 B .4 /o 187 4
18-aug] 347 3.0 25| 1543  is.1 1.0 || 196 12.6 8.5 4
Ol-sep| 221.7 8.7  15.8 || 1303.0 29.8  93.1 | 1081.3 247 T2 3
15-sep| 128.0  10.4 o.1 || es0.8 2.9 8.6 5528 19.1  39.5 “ 3

Bijlage 3.6. Gesedimenteerd materiaal per sedimentval in 1987. Verder als bijlage
3.5.

ADW " DW AS ||
Datum | Gem sd flux Gen sd flux Gem sd flux N
28-apr| 250.6  25.2 17.9 || 6823.7 1256.8 487.4 || 6573.1 1237.0 469.5 5
13-mei] 435.6  65.1 29.0 |j14617.9  1505.8 974.5 ||14182.3 1509.4 945.5 5
27-mei| 174.4 0.0 12.5 1940 .4 381.1 138.6 || 1766.0  361.3 126.1 5
11-jun{ 141.9 14.8 9.5 || 2563.9 681.0 176.9 || 2422.1 670.2 161.5 5
24-jun] 62.5 8.3 4.8 963.1 127.2 74.1 900.6 123.2 69.3 5
08-jul] 29.8 3.7 2.1 72.0 5.7 s.1 42.2 5.1 3.0 5
22-jul} 46.2 2.9 33 174.2 2.8 12.4 128.0 21.7 9.1 5
04-aug} 115.6 6.9 §.9 676.5 73.4 52.0 560.9 68.2 4.1 5
18-aug| 113.3 6.9 8.1 516.0 45.4 36.9 402.7 39.6 28.8 5
Ol-sep| 294.3 13.8 21.0 2476.5 224.5 176.9 {| 2182.2 217.8 155.9 5
16-sep| 477.3 10.3 31.8 (118070.9 7636.6 1204.7 H17593.6 2168.1 1172.9 5
30-sep} 151.7 8.3 10.8 2033.0 552.1 145.2 {{ 1881.3 503.4 134.4 5
13-okt§ 340.5 26.5 26.2 [14652.5 3.4 1127.1 |j14312.0 335.6 1100.9 " 6
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Bijlage 3.7. Deeltjesgrootteverdeling van het zwevende materiaal in de waterlaag
van het Veluwemeer op verschillende bemonsteringsdata tijdens het
vegetatieseizoen van 1986 en 1987 respectievelijk. Daarbij zijn de volgende
groottefracties onderscheiden: fractie 1 = 1.9-2.4 m, 2 = 2.4-3.0 m, 3 = 3.0-
3.8 m, 4 =3.8-4.8 m 5=4.8-6.2 m, 6 =6.2-7.9 m, 7 =7.3-10.0 m, 8 =
10.1-13.0, 9 = 13.0-16.7 m, 10 = 16.7- 21.5 m, 11 = 21.5-28.1 m, 12 = 28.1-
37.6, 13 = 37.6-53.5 m, 14 = 53.5-87.2 en 15 = 87.2-183.0 m.
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Bijlage 4. DYNAMIEK VAN HET PERIFYTON SUBSYSTEEM

Bijlage 4.1. Perifytondichtheid (mg dm™ * ADW) op kunstmatig substraat (interval-
en totaalglaasjes) in 1986. Per lichtniveau en bemcnsteringsdatum zijn gemiddelde
(Gem} standaarddeviatie (SD) gegeven, replicatie was &. Gemiddelden met per datum
voor &én serie (interval of totaal) dezelfde letter zijn niet significant
verschillend {Tukey test, p < 0.05). De lichtniveau's zijn aangeggeven met: EEN =
0% beschaduwing, TWEE = 26%, DRIE = 45% en VIER = 73%.

INTERVAL TOTARAL

Datum EER TWEE DRIE VIER EEN TWEE DRIE VIER

Gem 8D | Gem SD | Gem SD | Gem SD [{ Gem SD | Gem SD | Gem SD { Gem sD
20-mei 33 2 am 2 4 1 32 1 3 2 4h 2 4r 1 31
02-jun 240 8 24n 8 312 3 3;n 11 638 5 37A 13 658 13 608 12
16-jun 158 2 198 9 2 7 258 5 66h 17 64h 7 654 20 378 17
30-jun S 2 S 4 788 2 11 3 288 6 433 32 480 28 413 13
14-jul 68 2 A 4 9 2 lor 2 388 4 437 11 43 8 528 18
28-jul o 2 08 14 6 3 6F 2 762 3t 59AB 18 61RB 12 43R 11
12-aug 98 3 98 4 104 6 9% 5 1102 11 94RB 17 e 17 79B 25
25-aug 6p 2 44 2 1 66 2 1758 43 107B 9 9B 8 114p 52
08-sep 8¢ 2 14BC 4 158 3 226 6 1384 30 122k 46 1206 26 1008 21
22-sep 28 6 2712 10 318 2 31h 8 1842 15 1388 1¢ 1378 17 03¢ 9
06-okt 224 6 168 5 19 5 188 3 1598 9 141z 22 120 31 1128 45
27-ckt 9B 2 1088 2 122 2 8 2 1712 15 1362B 15 1248 28 28ic 26

Bijlage 4.2. Perifytondichtheid (mg dm™ ® ADW) op kunstmatig substraat (interval-
en totaalglaasjes) in 1986. Verder als Bijlage 4.1.

INTERVAL TOTARL

Datum EEN TWEE DRIE VIER EEN TWEE DRIE VIER

Gem SD | Gem SD | Gem  SD | Gem SD || Gem SD | Gem SD | Gem SD | Gem SD
20-mei 28 0 28 0 22 1 2 0 2 2 2h 0 2 1 2 0
03-jun 0B 1 178 2 11 1 1 1 a3 2 478 3 358 5 50r 10
16-jun 8 1 13y 2 88 2 98 2 708 7 84 4 51C 13 4p 3
30-Jjun 48 1 5 1 52 2 S0 33B 6 63h 4 540 10 23¢ 2
16-jul 32 0 3a 0 22 0 31 30p 3 258 2 228 1 19¢ 1
30-3ul 58 1 ea 1 58 0 6h 1 a4p 2 478 5 438 4 4ip 2
13-aug a2 112 1 112 2 9 2 734 8 73k 4 65AB 5 58 4
25-aug 28RB 5 a1 22BC 4 17¢ 3 1288 19 117 9 9B 4 69C 5
09-sep 1588 2 1% 7 16AB 4 B 2 08a 5 1148 & 978 4 T2 7
Z2-zep 112 1 1088 1 9B 1 11a 1 1348 10 1368 7 100B 9 71c 4
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Bijlage 4.7. Het relatieve aandeel (%) van groen-, kiezel- en blauwalgen in het
perifyton op interval- en totaalglaasjes tijdens het vegetatieseizoen van 1986.

INTERVAL TOTAAL

Datum GROEN KIEZEL BLAUW GROEN KIEZEL BLAUW

% % % % % %
20-mei 10 80 10 10 80 10
02-iun 20 70 10 20 70 10
16-3un 25 70 5 25 70 5
30-jun 40 60 <5 25 70 <5
14-3ul 20 80 <5 20 B8O <5
28-jul 50 50 5 20 70 10
12-aug 40 60 <5 50 50 <5
26-aug 40 60 <5 50 50 <5
08-sep 10 90 <5 40 40 20

Bijlage 4.8. Het relatieve aandeel van groen-, kiezel- en blauwalgen in het
perifyton op interval- en totaalglaasjes tijdens het vegetatieseizoen van 1987.

INTERVAL TOTAAL

Datum GROEN KIEZEL BLAUW || GROEN KIEZEL | BLAUW

% % % % % %
20-mei 5 a5 <5 5 95 <5
03-jun 40 60 <5 40 60 <5
17-3jun 50 50 <5 50 50 <5
30-3jun 40 S0 10 40 50 i0
15-jul 50 50 <5 40 60 <5
30-jul 50 50 <5 15 85 <5
13-aug 40 60 <5 15 85 <5
25-aug 5 a5 <5 10 90 <5
09-sep 10 90 <5 __H 10 90 <5
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Bijlage 4.9. Taxonomische samenstelling van het perifyton op onbeschaduwde
interval- (INT) en totaalglaasjes (TOT) tijdens het vegetatieseizoen van 1986.
BAbundantie is aangegeven met een vijfdelige schaal: VA = very abundant, zeer
algemeen, A = abundant, F = frequent, 0 = occasional, en § = sparse.

Datum 20 mej 02 juni {16 juni (30 juni |14 juli {28 juli 1§12 aug 2% aug 08 sep
Periode TOT INT |TOT INT |TOT INT |TOT INT |TOT INT |TOT INT {TOT INT |TOT INT |TOT INT
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Bijlage 4.10. Taxonomische samenstelling van het perifyton op onbeschaduwde
interval- {(INT) en totaalglaasjes (TOT) tijdens het vegetatieseizoen van 1987.
Verder als Bijlage 4.9.

Datum
Periode

20 mei
TOT INT

03 juni
TOT INT

17 juni
TOT INT

30 juni
TOT IRT

15 juli
TOT INT

30 juli
TOT INT

13 aug
TOT INT

25 aug
TOT INT

09 sep
TOT INT

22 sep
TOT INT
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Bijlage 4.11. Aspercentage van het drooggewicht van perifyton op interval- en
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totaalglaasjes in 1986. Verder als bijlage 4.1.

INTERVAL TCTARL

Datum EEN TWEE DRIE VIER EEN TWEE DRIE VIER

Gem SD Gem SD Gem SD Gem &ED Gem SD Gem 5D Gem SD Gem SD
20-mei 692 19 651 17 68 9 4 1 693 19 658 17 68 9 748 1
02-jun S90h 8 628 2 628 7 620 4 738 3 6% 2 718 4 708
16-jun 414 6 43F 3 43p 10 433 15 BE 3 748 6 720 6 708
30-jun 69h 12 708 5 564 10 628 & 88y 3 7188 29 83AB 6 668
14-jul 4 5 794 & 64n 15 740 9 2928 1 912 1 88RB 4 868
28-jul 37a 31 634 27 48L 3% 748 6 86AB 4 gsa 3 828 2 86AB
12-aug 568 10 6ln 7 514 29 63r 22 8sh 1 86k 1 86R 4 862
25-aug 598 5 400 77 508 4 503 14 758 8 8e6h 2 85RB 3 78RB
08-sep 87k & &2hB 10 582B 6 558 6 85a 4 86k 5 aa 1 832
22-sep 6la 3 62F 5 59 7 e0r 4 &8 1 gen 2 288 2 79B
06-okt 83h 4 61k B8 62 9 6la 7 86k 2 gk 1 82 3 T4R
27-okt 688 6 B9 5 6l1h 5 62p 2 86RB 1 8en 1 83AB 3 80B

Bijlage 4.12. Aspercentage van het drooggewicht van perifyton op interval- en

totaalglaasjes in 1987. Verder als bijlage 4.1.

INTERVAL TOTAAL

Datum EEN TWEE DRIE VIER EEN TWEE DRIE VIER

Gem SD Gem SD Gem SD | Gem SD Gem SD | Gem SD Gem SD | Gem 5D
20-mei | 76B 5 801B 1 5B 6 848 2 76B 5 80RB 1 75B 6 g4 2
03-jun | 812 1 76C 2 80B 1 798 1 8 1 84B 1 8618 1 86AB 3
16-jun | 842 5 728 2 768 2 TIB 2 | 86hB 1 83 0 878 3 g2 1
30-jun | 782 2 628 6 758 3 T 2 S0 1 868 1 878 1 902 1
16-jul | 768 2 TJen 5 780 2 748 4 || 92B ¢ | 91C O 91BC O 928 1
30-jul | 62BC 4 54C 10 &7hB 7 7B 1 %08 1 BSE 1 89AR 1 898 0
13-aug | 728B 2 80a 12 T7RB 2 698 5 8% 1 892 0 89 1 90a 1
25-aug | 69 1 68k 1 0 2 ] 68h 3 J 87B 2 | 8B O 88RB 2 %0 1
0%9-sep | 692 2 670 3 678 2 670 3 |i8se 0 888 1 898 1 913 1
ZZ-sep | B5A 3 60R8 3 6128 4 358 6 {1 88C 1 88C O 898 1 928 0




Bijlage 4.13. Lichtextinctie (%) door het perifyton op interval- en totaalglaasjes
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in 1986, met respectieveliijk 10 en 6 herhalingen. Verder als bijlage 4.1.

INTERVAL TOTARL

Datum EEN TWEE DRIE VIER EEN THEE DRIE VIER

Gem SD Gem SD| Gem 8D Gem 5D Gem 5D Gem SD Gem SD| Gem SD
02-jun 7 4 5 2 3 4 5 5 7 5 5 2 2 2 5 7
16-jun 39 12 44 9 45 10 64 14 87 4 72 14 81 9 82 9
30-jun 17 10 21 8 27 8 23 8 73 12 69 5 68 13 62 20
14-jul 16 4 22 12 12 6 21 8 58 16 7 6 78 4 63 10
28-jul 12 4 16 13 11 4 19 8 a2 2 85 7 80 10 82 7
12-aug 16 6 16 5 11 5 12 7 87 4 89 4 77 1 76 9
25-aug 11 5 14 8 11 3 12 7 93 2 92 2 90 4 90 7
08-sep 11 6 9 5 10 3 7 6 94 2 94 1 93 2 90 4
27-okt 12 7 28 10 25 9 36 8 97 1 96 1 94 3 95 2
06-okt 22 9 24 9 29 7 16 4 93 1 98 1 95 1 S0 4
27-okt 19 6 28 8 18 4 l6 12 " 8% 31 98- 1 93 7 a9 3

Bijlage 4.14. Lichtextinctie (%) door het perifyton op interval- en totaalglaasjes
in 1987, met respectievelijk 10 en 6 herhalingen. Verder als Bijlage 4.13.

INTERVAL TOTAAL

Datum EEN TWEE DRIE VIER EEN TWEE DRIE VIER

Gem 8D Gem SD| Gem 8D Gem SDY Gem SD| Gem SD| Gem SD| Gem SD
03-jun 35 9 46 13 44 9 68 85 2 g1 74 9 74 7 79 14
30-jun 9 9 7 5 10 7 14 13 81 7 83 4 85 7 78 9
16-jul 13 2 13 3 14 5 14 6 81 4 75 3 78 3 75 6
30-jul 21 4 21 7 23 7 25 8 92 27 92 2 91 3 90 2
13-aug 23 5 37 4] 31 8 27 8 97 1 g7 1 97 1 96 1
25-aug 50 9 59 11| 46 10 4 10 98 0 98 Q 98 0 97 3
09-zep 33 8 28 71 41 12 23 5 97 1 97 0 97 01 97 0
22-sep 34 16 25 7 23 6 27 8 99 ¢ 99 0 9 1 99 0

Bijlage 4.15, Parameterschattingen vcor de (Michaelis-Menten) extinctie-dichtheid
hyperbool voor 1986 en 1987 apart en samen. De correlatiecoeffici&nt (r) en het

aantal waarnemingsparen (N) worden ook gegeven,

serie a SE b SE N r

1986 107.38 1.93 97.35 6.64 61 0.99
1987 113.71 2.66 150.91 11.09 85 0.99
1986+1387 110.98 1.77 127.09 6.94 148 0.99
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Bijlage 4.17. Perifytondichtheid op P. perfoliatus bladeren (mg ADW g~ - ADW
blad}, in 1986 en 1987. Verder als Bijlage 4.16.

TOTAAL
Datum EEN TWEE DRIE VIER
Gem gD Gem sh Gem sD Gem sD
1986
02-jun 209 40
17-jun 67 4
01-jul 141 141 199 70
14-jul 103 41 121 4 138 60 47 4
28-jul 139 104 43 23 49 14 86
12-aug 120 97 67 2 242 172 128 40
1987
20-mei 36 16 17 0 17 0 246 49
30-jun 103 22 86 28 93 1 172 12
18-aug 713 163 1201 56 1196 98
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Bijlage 4.19. Het asgehalte (%) van het perifyton op P. pectinatus bladeren in
1986 en 1987. Verder als Bijlage 4.16.

TOTAAL
Datum EEN TWEE DRIE VIER
Gem SD Gem Sb Gem SDh Gem SD

1986
02~jun 78 9
17~jun 30 1
01~jul
14~jul 95 0 97 0 97 1 a7 1
28-jul 95 2 89 0 94 2 89
12~aug 93 2 94 2 85 12 91 2
1987
20~mei 75 7 77 5 82 1 73 4
30~jun 33 1 91 1 91 0 85 1
18-aug 81 5 90 2 90 1
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Bijlage 4.22. Het relatieve aandeel van groen-, kiezel- en blauwalgen aan de
epifytische algen van het perifyton op bladeren van P. pectinatus (P.pect.) en P.
perfoliatug (P.perf.) en op objectglaasjes (K.S.) tijdens het vegetatieseizoen van
1986 en 1987.

Datum GROEN KIEZEL BLAUW
Substraat % % %
1986
30-jun
P.pect. 30 70 <5
P.perf. 25 75 <5
K.Ss. 25 75 <5
1987
20-mei
P.pect. 5 95 <5
K.S. 5 95 <5
30-jun
P.pect. 70 30 <5
P.perf. 75 25 <5
K.S. 40 50 10
13-aug
P.pect. <10 90 <5
P.perf. 20 80 <5
K.S. 50 50 <5
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Bijlage 6. GEBRUIKTE STANDAARDMETHODEN

BEPALING VAN DROOG-, AS- EN ASVRIJDROOGGEWICHT
Seston en perifyton

Voor de gewichtsbepalingen van het zwevende materiaal in de waterlaag (seston) is
een bekende hoeveelheid watermonster over een Whatman GF/C filter gefiltreerd. Voor
de gewichtsbepalingen van het perifyton is het perifyton van het substraat verwijderd
(met een scheermesje eraf geschraapt) en verzameld in een watermonster (demi-water}.
Vervolgens is deze suspensie over een Whatman GF/C filter gefiltreerd.

De filters met verzameld materiaal zijn (in voorgespoelde, voorgegloeide en met het
filter voorgewogen {schoongewicht) aluminium kroesjes) gedurende 4 uur bij 105 °C
gedroogd, gewogen (drooggewicht monster = drooggewicht (monster + kroes) -~
schoongewicht) en daarna gedurende 3 uur bij 550 °C verast en opnieuw gewogen
(asgewicht). Het asvrijdrooggewicht is berekend als het verschil tussen drooggewicht
en asgewicht.

Waterplanten

De waterplanten zijn schoongespoeld en wvervolgens overgebracht in voorgegloeid en
voorgewogen aluminiumfolie. De monsters zijn eerst gedurende 24 uwur bij 105 °C
gedroogd, gewogen (drooggewicht) en vervolgens verast gedurende 3 uur bij 550 °C en
wederom gewogen ({asgewicht). Het asvrijdrocoggewicht is berekend als het verschil
tussen drocggewicht en asgewicht.

CHLORCFYLBEPALINGEN

Volgens de door Vermaat aan de hand van Moed en Hallegraeff (1978) gemodificeerde
methode van Vernon (1960).

Seston en perifyton

Voor de chlorofylbepalingen van het seston is een bekende hoeveelheid watermonster
over een Whatman GF/C filter gefiltreerd. Voor de chlorofylbepalingen wvan het
perifyton is het perifyton wvan het substraat verwijderd en verzameld in een
watermonster (demi-water). Vervolgens is deze suspensie over een Whatman GF/C filter
gefiltreerd.

Hel op de filters verzamelde materiaal is met een vijzel en mortier in 5 ml 80%
aceton gedestrueerd. De monsters zijn gedurende 12 uur bij kamertemperatuur in het
donker geé&xtraheerd en vervolgens gecentrifugeerd (5 minuten, 3000 rpm} om het
gesuspendeerde materiaal te pelletizeren. Daarna is van de heldere, gecentrifugeerde
oplossingen de extinctie in een Beckman spectrophotometer bij 750, 662, en €45 nm.
Na aanzuren (0.0l ml verzadigde oxaalzuur-oplossing in 80% aceton) is na 3 uur
opnieuw de extinctie gemeten bij 750, 666, 662, 655, 645 en 536 nm.

Waterplanten

Een waterplantenmonster i1s verdeeld in twee fracties. Van beide is het versgewicht
bepaald en vervolgens is van een fractie het asvrijdrooggewicht bepaald en van de
andere fractie het chlorofylgehalte. Op deze wijze kan het chlorofylgehalte via
omrekening uitgedrukt worden in hoeveelheid asvrijdrooggewicht.
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Het plantenmateriaal is met een vijzel en mortier vermalen in 5 ml oplossing. De
oplossing is vervolgens op dezelfde wijze behandeld als hierboven is beschreven voor
seston en perifyton.

Berekeningen

Het chlorofyl-a, -b en faeopigment-a gehalte is met de volgende formules uit de
extincties berekend:

chlor-a = 25.38*(D662) + 3.64*%(DE45)
chlor-b = 30.38%(D645) - 6.58*(D662)
tot-pal = 20.65*%(E665) - 6.02*(E655)
tot-pa2 = 22.31*(E666) - 17.90*(E536)
waarbij: D662 = E662 (voor aanzuren) - E662 (na aanzuren)
en: E662 = {(gemeten extinctie bij 662 nm) - {gemeten extinctie bij 750 nm)

(deze troebelheidscorrectie geldt voor E662, E665, E655, E666, ES536, E645)

ock: tot-pa = (tot-pal + tot-pa2)/2
waarbij: tot-pa = chlor-a + faeopigment-a (aanwezig in het monster voor
aanzuren)
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