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Voorwoord 

In opdracht van de Afdeling Milieu-onderzoek van de Deltadienst van 

Rijkswaterstaat te Middelburg werd een literatuuronderzoek uitgevoerd naar 

de soortenrijkdom van het makrozoöbenthos in relatie tot het zoutgehalte. 

Het moest zich niet beperken tot de publikaties over het Deltagebied van de 

rivieren de Rijn, de Maas en de Schelde, maar een meer algemene strekking 

hebben. 

Met soortenrijkdom werd bedoeld het aantal soorten in een gebied. 

Dat betreft niet het aantal individuen of de produktiviteit, noch de opbouw van 

levensgemeenschappen of de zeldzaamheid van bepaalde soorten. Het begrip 

soortenrijkdom alléén kan dus niet gebruikt worden als een biologische 

maatstaf ter beoordeling van de algemene kwaliteit van het biologisch of 

fysisch-chemisch milieu. 

Het onderzoek werd gefinancierd door de Deltadienst van Rijkswater

staat en uitgevoerd in dienst van het Delta Instituut voor Hydrobiologisch 

Onderzoek te Yerseke. 



I. Algemene inleiding 

1.1. Inleiding 

In zoet water leven andere soorten dieren en planten, dan in zout 

water. Waar zoete wateren overgaan in zoute, bijvoorbeeld bij de monding van 

een r iv ier in zee, verandert de bevolking van organismen, die in en bij het 

water leven, ingri jpend. Deze verandering is zelden plotseling en vol ledig. 

Meestal is er een overgangsgebied, waar de fauna en f lora voor een deel ook 

u i t eigen, kenmerkende soorten bestaan. 

In zo'n overgangsgebied met een zoutgradiënt is vaak waargenomen, 

dat de verspreiding van de afzonderl i jke diersoorten samenhangt met het 

zoutgehalte van het water. N iet a l t i jd is het zeker, of de grenzen van zo'n 

verspreidingsgebied daar d irekt door de waarde van het zoutgehalte worden 

bepaald of door andere fac toren. Gedacht kan bijvoorbeeld worden aan 

factoren zoals de watertemperatuur, de d iepte, de waterbeweging, de aard van 

het sediment, de voedseltoevoer of predatie door andere dieren. Ook de ionen

verhouding van het zoete water , waarmee het zoute water zich mengt, zou een 

ro l kunnen spelen. 

Bij dit l i teratuuronderzoek wordt nagegaan, welke soortenri jkdom van 

een bepaalde groep dieren (het makrozoöbenthos) bi j verschillende zoutgehal

tes gevonden wordt . De studie gaat voornamelijk over boreale-en gematigd 

warme wateren (Fig. 1). Ter nadere i l lustrat ie worden 4 typen van het 

overgangsgebied tussen het zoute en zoete water iets uitgebreider vergeleken: 

het Oostzeegebied, de Zuiderzee en het IJsselmeer, de Del ta van de r iv ieren de 

R i j n , de Maas en de Schelde, en kleine Zeeuwse binnenwateren. Daarbi j wordt 

getracht na te gaan, of in de eerste plaats het zoutgehalte de soortenri jkdom 

van het makrozoöbenthos bepaalt, en welke andere ecologische factoren mede 

van invloed worden geacht. 

1.2. Een omschrijving van de begrippen makrozoöbenthos, soortenri jkdom en 

brakwatersoorten 

Makrozoöbenthos 

Met de term "makrozoöbenthos" vat men samen alle d ier l i jke 

organismen (zoö), die op, in en bi j de waterbodem (benthos) leven en voldoende 



groot z i jn om met het blote oog te worden waargenomen (makro). In de 

prakt i jk worden deze dieren verzameld met een zeef of net met een 

maaswijdte van meestal 1 m m . Men maakt wel onderscheid tussen makro- en 

meiobenthos. Met dit laatste worden kleinere organismen bedoeld. Ook deze 

z i jn wel eens in de beschouwing betrokken. Sommige organismen, die 

individueel kleiner z i jn dan 1 mm worden ook to t het makrozoöbenthos 

gerekend, als z i j kolonies vormen, die met het blote oog zichtbaar z i jn . 

De meeste stammen van de ongewervelde dieren en tenminste één 

stam van de gewervelde dieren hebben vertegenwoordigers bi j het makrozoö

benthos. Deze z i jn genoemd in Tabel I . 

Soortenri jkdom 

De soortenri jkdom van een gebied kan eenvoudig worden beschreven als 

het totale aantal soorten van (een groep) organismen, die binnen dat gebied 

voorkomen. Om dit totale aantal te kennen, moet meestal meer onderzoek 

worden verr icht , dan technisch mogeli jk is. Men volstaat dan met een 

steekproef, die een aanwijzing geeft over de gehele soortenri jkdom. Voor dit 

doel z i jn vele zogenaamde diversiteits-indices ontwikkeld. Ze bevatten in 

principe geen andere grootheden, dan het aantal soorten per monster en vaak 

ook het aantal individuen per monster en hiervan afgeleide grootheden. Door 

het vergeli jken van de waarden van de diversiteits-indices met de waarden van 

verschillende ecologische factoren t racht men verbanden tussen beide te 

vinden. Omdat in de waarde van de diversiteitsindex vaak verschillende 

grootheden z i jn gekombineerd, gaat in format ie over de grootheden afzonderl i jk 

daarbij ver loren. 

Een direkte vergel i jk ing van de verschillende diversiteits-indices is 

d ikwi j ls moei l i jk , omdat 

a) de waarden van verschillende grootheden op verschillende wi jzen zi jn 

gekombineerd; in de ene index weegt het aantal soorten zwaarder, in de andere 

het aantal individuen per soort of per monster. 

b) de indices vaak gebaseerd zi jn op een beperkt aantal groepen van 

organismen. Als andere, minder bekende of minder gemakkeli jk te determine

ren groepen, ook in de beschouwing worden betrokken, kan de waarde van een 

index soms re lat ie f veel veranderen. 

Brakwater-soorten 

Het begrip "brak" water werd door Redeke (1933) omschreven als: een 



mengsel van zeewater en zoet water. Echter de f lora en fauna van dit mengsel 

hebben vele soorten gemeen met de f lora en fauna van geconcentreerd 

zeewater; soorten, die echter niet in de zee zelf voorkomen. Den Hartog 

(1970) breidde daarom het begrip "brak" water uit t o t : water van een 

onstabiele sa l in i te i t , die het gevolg is van de verdunning of concentrat ie van 

zeewater. De mate van onstabi l i tei t schijnt eerder het optreden van 

brakwatersoorten te bepalen, dan de absolute waarde der sa l in i te i t . 

Binnen deze omschrijving vallen niet die wateren, welke een vr i j hoge 

sal ini tei t hebben als gevolg van de concentrat ie van zoet water. Heerebout 

(1970) noemde di t in een engelstalig a r t ike l "br ine" water . Ook deze wateren 

vertonen een onstabiele sa l in i te i t . 

Het gebruik van het begrip "brak", zowel in chemische- als in 

biologische zin, le idt gemakkeli jk t o t onduidelijkheden of misverstanden. 

Daarom zal hier in het vervolg de chemische van de biologische betekenis 

worden onderscheiden. De te rm "brakwater" zal alleen in biologische zin 

worden gebruikt. Brakwatersoorten z i jn dan soorten, die hun belangrijkste 

verspreidingsgebied hebben in plaatseli jk geconcentreerd zeewater (hypersalien 

water) , verdund zeewater (mixohalien water) en/of water van sterk wisselende 

sal in i te i t (poikilosalien water) . 

I I . Het biotoop van het makrozoöbenthos 

In dit hoofdstuk worden enkele van de milieu-omstandigheden 

beschreven, waaronder het makrozoöbenthos lee f t . Het moet duideli jk maken, 

dat in het overgangsgebied tussen de zee en het zoete water niet alleen het 

zoutgehalte grote veranderingen ondergaat, maar ook vele andere fysische, 

chemische en morfologische factoren, en dat deze veranderingen in het open 

water anders verlopen dan in het daaronder gelegen bodemwater en in ters t i t ië -

le water. 

Het hoofdstuk is niet bedoeld om een volledig l i teratuuroverz icht te 

geven. Overigens is de kennis van dit biotoop op dit moment nog zeer beperkt . 

I I . 1 . Het open water 

Kenmerkend voor de zee is de s tabi l i te i t van de onderlinge verhouding 



der makro-elementen en de hoge tota le sa l in i te i t . De ion-samenstelling is 

gegeven in Tabel I I . De totale sal ini tei t verschilt iets van zee to t zee. Voor 

enkele zeeën is de waarde van de totale sal in i te i t gegeven in Tabel I I I . 

Zoetwater is een verzamelnaam voor binnenwateren van verschillende ion

samenstell ing, maar met een lage totale sa l in i te i t . Bijvoorbeeld voor Midden-

West-Nederland en het Noorden des Lands kunnen 6 typen zoet-water worden 

onderscheiden (I.C.W. Regionale studies 1976 en 1978). Wanneer zeewater 

wordt verdund met zoet water zou dit lange t i j d haar karakter ist ieke ion

samenstelling bl i jven behouden (Hatzikal idu, geciteerd door den Har tog, 1970). 

De grootste verschuivingen in ionsamenstelling treden op rond 5 /oo S 

(Khlebovi tch, 1968). Verondersteld werd door Khlebovitch (1969), dat dit 

verschijnsel de achtergrond vormt voor de ecophysiologische barrière tussen de 

fauna van de zee en die van het zoete water. Anderen wezen er echter op, dat 

in het overgangsgebied tussen de zee en het zoete water zoveel biologische 

processen kunnen optreden, dat de gehaltes van vele ionen daardoor sterk 

beïnvloed worden; met name bij een sal in i te i t van minder dan 1 /oo S traden 

sterke verschuivingen op (Morris & a l . , 1978). 

Als gevolg van een toenemend zoutgehalte vindt f lokkulat ie plaats van in 

het zoete water gesuspendeerde kleideeltjes en organische deeltjes. F lokkula

t ie van de k leimineralen i l l ie t en kaol iniet is bi jvoorbeeld pas kompleet bi j een 

sal in i te i t van meer dan 4°/oo S (Dyer, 1972, geciteerd door Beeft ink &. a l . , 

1977). Als de gevormde vlokken niet kunnen bezinken, wordt het water troebel 

en deze troebeling kan een hoge pr imaire produktie belemmeren (Postma, 

1974). Voorzover de vlokken wel bezinken, worden daarmee organische en 

anorganische voedingsstoffen naar de bodem gevoerd. Als de vlokken door de 

waterbeweging weer in minder zout water worden gedragen of als zeer sterke 

waterbeweging optreedt, kunnen ze weer ontbinden (Beeft ink, et a l . , 1977). 

In rustig water kan zich een dichtheidsgradiënt van het water 

instellen tussen het wateroppervlak en de bodem. Het zwaardere, zoute of 

koude water mengt z ich weinig meer met het l i chtere, zoete of warme water , 

vooral als een spronglaag gaat optreden. Diskont inui tei ten in chemische 

samenstelling van het water boven en beneden de spronglaag z i jn daarvan het 

gevolg. Bijvoorbeeld grotere delen kunnen wel naar de bodem bezinken, maar 

kleinere delen zinken slechts to t een bepaalde diepte en bl i jven daar in 
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suspensie. Verschillende biologische processen in beide waterlagen leiden to t 

andere ion- en deeltjessamenstelling. In stromende wateren kan dit verschil 

nog versterkt worden, als de ve rb l i j f t i j d van het water in de ene laag verschil t 

van die in de andere laag. Postma (1974) wees erop, dat de ve rb l i j f t i j d van 

zoeter water in de bovenlaag van gestrat i f iceerde estuaria veel korter is, dan 

die van zouter water in de benedenlaag. Vanwege deze korte ve rb l i j f t i j d 

hebben diffusie van s tof fen en fytoplanktongroei in de bovenlaag minder 

invloed op de chemie van benedenlaag, dan bijvoorbeeld bezinkende deeltjes. 

De benedenlaag bevat dan een hoog gehalte aan organische stof en de 

omzett ingen daarvan spelen dank zij de langere verb l i j f t i jd een veel belangri j 

ker ro l , dan aan het wateroppervlak. De afbraak van dit organische mater iaal 

vraagt een hoog zuurstofverbruik. Daardoor kan vooral in diepe waterlagen het 

zuurstofgehalte dalen. Hoewel totale zuurstofloosheid van het water onder de 

spronglaag in stagnante wateren gemakkeli jk kan optreden, gebeurt dat in 

estuaria zelden, behalve in sterk vervuilde estuaria. Wel z i jn de bodemsedi

menten in estuaria vaker we l , dan niet anaëroob (Postma, 1974), tenminste 

voorzover ze niet droog vallen bi j laag t i j . 

Verdund of geconcentreerd zeewater heeft meestal n iet een konstan

te sa l in i te i t , omdat de watertoevoer niet konstant is. De bronnen van 

watertoevoer kunnen zi jn het zeewater, zoute kwe l , uitspoeling van zout 

grondwater, zoute lozingen, verdamping en neerslag, zoete kwel , smel twater , 

of de toevoer van r iv ier - en beekwater (Remane, 1971). Naarmate de toevoer 

groot is ten opzichte van het ontvangende watervolume en het verschil in 

sa l in i te i t tussen de twee wateren groter wordt , treden sterkere f luktuat ies van 

de sal ini tei t op. Sommige wateren vertonen sal in i tei tsf luktuat ies met een 

sterke regelmaat en van steeds ongeveer dezelfde omvang - bi jvoorbeeld 

get i jde-estuaria. Andere wateren missen die regelmaat en ondervinden 

sal in i te i tsf luktuat ies van wisselende omvang - bi jvoorbeeld incidenteel over

spoelde poelen boven de hoogwaterl i jn of ondiepe wateren met re lat ief veel 

neerslag. Den Hartog (1970) wees er echter op, dat ook dergeli jke f luktuat ies -

over langere duur gezien - als regelmatig beschouwd kunnen worden. Van 

onregelmatige f luktuat ies zou dan alleen sprake z i jn , als onomkeerbare 

veranderingen van de sal in i te i t optreden - bi jvoorbeeld ten gevolge van 

morfologische veranderingen aan een waterbekken of kunstmatige verande

ringen van de hydrologie. In sommige wateren is de watertoevoer regelmatig 



én re lat ief k le in , zodat geen sal in i tei tsf luktuat ies optreden en een stabiele 

horizontale gradiënt kan ontstaan - bi jvoorbeeld in grote binnenzeeën zonder 

geti jdebeweging. 

I I .2. Het sediment en het in terst i t ië le water 

Voor de chemie van het in terst i t ië le water en voor de overige 

levensomstandigheden van de bodemdieren in het sediment z i jn de karakter is

t ieken van het sediment van groot belang. De mediane korre lgroot te, de vorm 

van de korrels, de rangschikking en de samenstelling van het sediment zi jn van 

invloed op de permeabi l i te i t en porosi tei t ; deze eigenschappen bepalen mede 

de waterstroming door het sediment en het watergehalte (Wolf f , 1973). 

Sedimenten met een grotere korreldiameter z i jn de hardere sedimen

ten: het z i jn rotsblokken, di jkstenen, keien en gr ind. Onder grind wordt 

verstaan sediment met een korreldiameter van meer dan 2 mm. Tot de harde 

sedimenten kunnen ook gerekend worden de banken van hard veen en van 

subfossiele k le i . Ook organismen kunnen als vaste ondergrond voor andere 

organismen worden beschouwd. Als zodanig worden gebruikt de schelpen van 

weekdieren, de schalen van kreef tacht igen, stukken hout, wieren en hogere 

waterplanten. Zachtere sedimenten z i jn zand en s l ib. De korreldiameter ervan 

is kleiner dan 2 m m . 

Harde sedimenten komen in het algemeen voor aan de bodem van snel 

en sterk bewegend water. In estuaria worden de grove sedimenten vaak 

gevonden in de diepste delen, t e rw i j l de mediane korreldiameter afneemt bi j 

kleinere diepte to t boven de laagwater l i jn - tenminste als er weinig golfslag is 

op de kust. In zo'n getijdenzone kan een schor of kwelder ontstaan. Als er op 

de kust wel veel golfslag is, wordt de tegenovergestelde si tuatie gevonden: de 

mediane korreldiameter neemt af naar de diepte to t waar de invloed van de 

golfbeweging verdwenen is en kan vandaar naar de diepte weer toenemen 

(Postma, 1957). 

De waterstroming en het watergehalte in het sediment beïnvloeden 

vele eigenschappen van het in terst i t ië le water, die voor de verspreiding van 

bodemorganismen van belang z i jn , zoals de veranderingen van de sa l in i te i t , van 

het zuurstofgehalte, van de temperatuur naar de diepte en de beschikbaarheid 

van voedsel. 
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Meestal heeft het in terst i t ië le water een hogere sal ini tei t dan het 

bovenstaande water ; ten eerste, omdat zout water een grotere dichtheid heeft 

dan zoeter water en een vermenging van over de bodem stromend zoeter water 

met het zoutere in de bodem weinig plaatsvindt; ten tweede mogeli jk ook, 

omdat aan de sedimentkorrels ion-adsorptie kan plaatsvinden (Wolff , 1973). 

Echter op plaatsen met een zoete grondwaterstroming kunnen in het sediment 

verbazend lage zoutgehaltes optreden in vergel i jking to t die van het zoute 

water erboven (Giere, 1971). In het algemeen geldt waarschijnl i jk voor de rand 

van r iv ier-estuar ia en voor lagoons, dat het chloridegehalte van het i n ters t i t ië 

le water hoger is, dan dat van het bovenstaande water. Maar meer 

stroomopwaarts in een get i jdenrivier is het tegenovergestelde het geval 

(Friedman & Gavish, 1970). 

De zuurstofvoorziening in het in terst i t ië le water hangt af van de 

snelheden van de zuurstofdif fusie en van het zuurstoftransport. In f i jnere 

sedimenten is alleen de dif fusie van belang, maar de snelheid van dit proces is 

erg k le in. Omdat juist deze sedimenten meestal een hoog gehalte aan 

organische stof bevatten (Wolf f , 1973; Dr iscol l , 1975), wordt de zuurstof snel 

verbruikt b i j biologische processen. Het resultaat ervan is, dat op enkele 

centimeters in het sediment al een zuurstofloze laag ontstaat, in stagnante 

wateren al d i rekt aan het bodemoppervlak. In deze laag treden reducerende 

processen op. De vorming van H„S, van C O „ , de daling van de pH en mogeli jk 

ook de veranderingen van de verhouding van Ca, Mg, Na, K en Sr to t het C l -

gehalte in het in terst i t ië le water, hangen daarmee samen (Beeftink et a l . , 

1977). 

Fluktuaties van mi l ieufactoren, die in het open water optreden, 

nemen in het algemeen af naar de diepte van het sediment. In zandige 

sedimenten met grotere permeabi l i te i t en een sterkere doorstroming verlopen 

temperatuursf luktuat ies wel twee maal zo snel, als in modderige sedimenten 

met geringe permeabi l i te i t en doorstroming (Wolff , 1973). In de getijdenzone 

van de waddenkust bi j Sylt bedroeg de temperatuursgradiënt in f i jne zand- en 

sublagen to t op 10 cm diepte slechts 2 à 4 C , ondanks de grote f luktuat ies 

boven de bodem (Giere, 1971). Wolff (1973) wi jst erop, dat seizoensfluktuaties 

evenzeer optreden, zowel in als boven het sediment. 
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Duidel i jk is, dat de levensomstandigheden in het in terst i t ië le water 

ingri jpend kunnen verschillen van die in het water boven het sediment. Bi j 

veel, vooral ouder, onderzoek naar de ecologie van de bodemfauna heeft men 

hiermee geen rekening gehouden en alleen metingen gedaan aan mi l ieufactoren 

in het open water . 

I I I . Het zoutgehalte en het aantal macrozoobenthos-soorten 

III.1. Inleiding 

Slechts enkele soorten ongewervelde dieren kunnen leven zowel in het 

zoute, het zoete, als in mixohalien water - de zogenaamde holoeuryhaliene 

soorten. Een groter aantal soorten kan leven in zee én in verdund zeewater -

mesohaliene of in zoet én enigszins verz i l t water -ol igohaliene soorten. D i t 

z i jn de zogenaamde euryhaliene soorten. Een groot aantal soorten kan alleen 

leven bi j een stabiel hoog zoutgehalte -de orthostenohaliene soorten - of een 

stabiel zeer laag zoutgehalte - de oligostenohaliene soorten. Zeewater en 

zoetwater hebben dus bi jna geen gemeenschappelijke soorten (Kinne, 1971 p. 

823). 

De overgangsgebieden tussen de zee en het zoete water worden 

bewoond door euryhaliene soorten en brakwatersoorten, die zich ontwikkeld 

hebben uit nauwverwante mariene- of zoetwatersoorten. De brakwaterfauna 

bestaat dus grotendeels ui t sekundaire elementen (Zenkevitch, 1963). De 

mesohaliene vormen hier in z i jn vooral vertegenwoordigers van de mariene 

fauna en de oligohaliene vormen van de zoetwaterfauna (Khlebovi tch, 1968). 

Een vergeli jkbare s i tuat ie bestaat in hypersaliene wateren: wateren met een 

sal in i te i t van meer dan 40 /oo S (volgens Kinne, 1971). De soorten in deze 

wateren z i jn euryhaliene mariene en zoetwatersoorten. 

Aangezien in de meeste overgangsgebieden de sal initeitswaarden in 

meer of mindere mate f luktueren (zie I I . l ) , mag verwacht worden, dat h ier in 

geen stenohaliene soorten voorkomen en dat het totale aantal soorten in deze 

gebieden daarom kleiner is, dan in wateren met een stabiel hoog of zeer laag 

zoutgehalte. Per genus of per fami l ie van de ongewervelde dieren wordt dan 

ook vaak een maximum aantal soorten gevonden in de oceanen; het aantal 

soorten is k leiner in het zoete water en neemt verder af in mixohal ien, 

hypersalien en "br ine" water (Kinne, 1971). 



Het verloop van de aantallen soorten makrozoöbenthos met het 

zoutgehalte wordt in dit hoofdstuk beschreven. Voor enkele kust- en 

binnenwateren rond het Noordzeegebied is deze re lat ie meer ui tgebreid 

uiteengezet. 

I I I .2. Numerieke verbanden tussen het zoutgehalte en de daarbij gevonden 

soortenri jkdom in het Noordzeegebied 

I I I .2 .1 . Het Oostzeegebied 

De Oostzee (Fig. 2A) is het grootste gebied met mixohalien water ter 

wereld, dat met de oceanen in verbinding s taat . Een smalle geul van ongeveer 

340 m diepte loopt door vanuit de Noorse Zee - een deel der At lant ische 

Oceaan - t o t dicht bi j de kust van Denemarken en Noorwegen en eindigt in het 

Skagerrak. De zeebodem wordt over korte afstand langs het Ka t tegat , de 

Grote en Kleine Be l t , de Sont en Kieler Bocht, zeer ondiep - ongeveer 40 m -

en de getijdebeweging verdwijnt in dit gebied helemaal. De Centrale Oostzee 

is weer iets dieper en heeft plaatseli jk diepe geulen. Het noordelijk deel ervan, 

de Finse en Botnische Gol f , l iggen 's winters bedekt met i js. 

In het d iepteprof iel van het Oostzeegebied (F ig. 2B) vormt de strook 

tussen de zuidpunt van Zweden en Duitsland een "drempel" . Ten westen ervan 

t reedt een steile dieptegradiënt op, die aanleiding geeft to t duidelijke zout-

gelaagdheid in het water. Ten oosten ervan wordt de invloed van het 

landkl imaat op het water groter en nemen de f luktuat ies van de water tempera

tuur toe. Ook hier, en vooral in de diepere delen, kan s t ra t i f i ca t ie optreden. 

Remane (1934) beschreef de afname van het aantal soorten van 

ongewervelde dieren in het Oostzeegebied. A l le diergroepen vertoonden een 

daling van het soortenaantal in oosteli jke r icht ing. Het verband tussen het 

zoutgehalte en het aantal diersoorten werd weergegeven (Fig. 3) zonder daarbij 

absolute aantallen soorten te noemen, omdat daarvoor voldoende versprei-

dingsgegevens voor vele diersoorten ontbraken. Het minimum aantal soorten 

werd gevonden bi j een zoutgehalte ergens tussen 5 en 8 /oo S. Ook de 

groepen, die zowel in zee als in het zoete water vertegenwoordigers hebben, 

vertonen op dit t ra jekt een min imum. Het minimum l ig t niet bi j een 

zoutgehalte midden tussen dat van de zee en dat van het zoete water 

(ongeveer 17 /oo S). Remane (1934) vond dat des te opmerkel i jker, omdat 

zoetwaterorganismen voortdurend met stromend water aan de zee worden 
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toegevoerd en omdat dit type organismen - voor zover de fysiologische kennis 

re ik te - z ich veel gemakkeli jker aan zouter water aanpast, dan zee-

organismen zich aan zoeter water. 

Zenkevitch (1963) gaf het aantal soorten ongewervelde dieren, dat in 

verschillende lokaties van het Oostzeegebied is gevonden. Met behulp van deze 

gegevens is voor 7 fy la van de ongewervelde dieren de re lat ie getekend tussen 

het zoutgehalte en het aantal diersoorten per lokat ie (Fig. 4). De re lat ie 

verloopt niet zo vloeiend als in de kromme van Remane (Fig. 3). Een re lat ief 

sterke daling van het soortenaantal v indt plaats gaande van de Noordzee naar 

het Skagerrak en van het Kat tegat naar de Beits. 

Kinne (1971) vulde de kromme van Remane aan met gegevens van 

Hedgpeth (1959) en eigen waarnemingen en kwam to t een enigszins andere 

(ruwe) kwant i ta t ieve re lat ie tussen het zoutgehalte en aantal soorten ongewer

velde dieren (F ig. 5). 

I I I .2.2. De Zuiderzee en het IJsselmeer 

In het gebied van de voormalige Zuiderzee heeft een onomkeerbare 

verandering van het zoutgehalte plaatsgevonden door de afslui t ing van de 

toevoer van zeewater. 

De Zuiderzee was een ondiepe binnenzee, die via de Waddenzee en 

het Marsdiep in verbinding stond met de Noordzee (F ig. 6a). Er konden in het 

gebied twee delen met een verschil lend karakter worden onderscheiden. Het 

Friesche Bekken in het noorden had zandige ondiepten en diepe stroomgeulen, 

waarlangs geti jdestromen vanuit de Waddenzee naar binnen en ernaar terug 

stroomden. De Kom in het zuiden had een re lat ie f v lakke, ondiepe bodem en 

modderig sediment; er was v r i jwel geen geti jdebeweging. De grens tussen beide 

gebieden werd gelegd bi j de l i jn Enkhuizen - Stavoren. In het noorden ging de 

Zuiderzee bijna ongemerkt over in de Waddenzee en werd de grens tussen beide 

gelegd bij een reeks van zandplaten op de l i j n Ewijcksluis - Wieringen - Piaam 

(Havinga, 1922). 

In het noordeli jk deel werd de waterbeweging vooral veroorzaakt door 

get i jdewerking, in het zuiden alleen door de wind en r iv ierafvoer. De sal in i te i t 

in het noordeli jk deel varieerde en lag boven 8 à 10°/oo C l - . In het zuideli jk 

deel waren de schommelingen van het zoutgehalte gering, maar kon wel een 

schommeling onder invloed van de jaargeti jden optreden (Redeke, 1922). De wa-
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ter temperatuur in het noordelijk deel stond onder invloed van die van de zee 

met een maximum in augustus en een minimum in februar i . In het zuideli jk 

deel was de watertemperatuur in hoge mate afhankeli jk van die van het 

omringende land met een maximum in ju l i en een minimum in januari (Redeke, 

1922). In het zuideli jk deel was het water erg troebel (Havinga, 1954). Langs de 

oevers van de Kom lagen begroeide plaatsen, waar het Zuiderzeegebied 

geleideli jk overging in dat van brakke binnendijkse gebieden. 

De werkzaamheden voor de aanleg van een afslui tdi jk voor de 

Zuiderzee leidden al in 1930 t o t verschil len in de geti jde-ampli tude binnen de 

Zuiderzee en de s terkte der geti jdestromen was toen al merkbaar verminderd. 

De vermindering was het duideli jkst in het noordelijk deel met van oudsher 

meer geti jdebeweging. Daarentegen was het zoutgehalte in deze periode iets 

gestegen boven het gemiddelde van vóór de afsluit ingswerkzaamheden, omdat 

een smalle geti jdenstroom verder doorliep t o t in de Kom. Toen de afslui tdi jk in 

1932 dicht ging, bedroeg het chloridegehalte van het IJsselmeer gemiddeld 

5.9 /oo C l " . In de daarop volgende jaren daalde het chloridegehalte snel (Fig. 

7a). Sinds 1937 kan het als stabiel worden beschouwd (Havinga, 1954). 

Na de afslui t ing heeft de modderlaag op de bodem, die zich vroeger 

hoofdzakeli jk beperkte to t de Kom, zich u i tgestrekt t o t het noordeli jk 

gedeelte. In 1936 werden daar nog diepe geulen gevonden, maar in 1940 waren 

deze dichtgeslibd met een op sommige plaatsen 1.5 m dikke sublaag. Het 

zuurstofgehalte van het water heeft door de afs lui t ing geen verandering van 

betekenis ondergaan. Wel z i jn t i jde l i jk lagere zuurstofgehaltes van het 

bodemwater opgetreden. In apri l 1934 werd op verscheidene plaatsen een 

zuurstofverzadigingspercentage gemeten van ongeveer 50%. In diepere geulen 

kwam in 1936 nog zuurstofgebrek aan de bodem voor. Grote verschil len in 

zuurstofgehalte van het oppervlakte- en bodemwater werden ook la ter 

gevonden onder i jsbedekking. Bedekking met i js komt in het IJsselmeer vaker 

en langduriger voor, dan vroeger het geval was in de Zuiderzee. De invloed van 

het zeewater is verdwenen, zodat de watertemperatuur in het IJsselmeer die 

van de atmosfeer sneller volgt . In het zuiden bleef het water t roebel , maar in 

het noordelijk deel werd het helderder door het ontbreken van sterke 

waterbeweging en vanwege de grotere diepte. 
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De zoutbelasting van het IJsselmeer door kwel , met r iv ierwater , 

schut- en lekwater , bedroeg in 1950 toch 196.10 ton C l " . Plaatseli jk kwamen 

daarbij in het meer f luktuierende, hogere zoutgehaltes voor (Fig. 6b) (Havinga, 

1954). 

De afsluitingswerkzaamheden leidden al vóór de volledige afsluit ing 

t o t een vermindering van het aantal u i t zee binnendringende soorten en 

individuen (Havinga, 1954; Beaufort , 1954). Van de Mollusken verdwenen in die 

periode de soorten, die voordien al zeldzaam waren. Toen de afslui tdi jk dicht 

g ing, was het aantal Mollusken-soorten gedaald to t minder dan de he l f t van de 

voorgaande periode; de overgebleven soorten st ierven in 1935 vr i jwel geheel 

u i t , uitgezonderd op plaatsen, waar regelmatige toevoer van zout water 

plaatsvond (Van Benthem Ju t t ing , 1954). Het verloop van de soortenri jkdom der 

Mollusken in deze t i j d is weergegeven in F ig . 7b. Dat der Annelida in F ig . 7c. 

Zoetwatersoorten werden al in 1932 bi j een gemiddeld chloridegehalte 

van enkele % C l " in het IJsselmeer aangetroffen. De zoetwaterfauna 

verspreidde zich vanaf de kust, waar ook de vegetatie op de waterbodem 

toenam. 

Het aantal soorten makrozoöbenthos van 7 grote groepen van het 

d ierenr i jk , dat b i j een bepaald zoutgehalte nog levend werd aangetroffen -

vóór, t i jdens en na de afslui t ing - is met het zoutgehalte vergeleken (Fig. 8). 

Voor een aantal mariene soorten z i jn de grenzen van het verspreidingsgebied 

bi j lage chloridegehaltes niet goed bekend. De reden hiervoor is, dat pas sinds 

1920 het gebruikeli jk wordt , om bij de beschrijving van de fauna ook het 

zoutgehalte van de vindplaatsen te vermelden. Het be t re f t dan nog voorname

l i j k de zoutgehaltes van het oppervlaktewater. De range van zoutgehaltes, 

waarbinnen een soort in de Zuiderzee gevonden is, is voor de betrekkel i jk 

zeldzame soorten dus niet erg nauwkeurig. Voor het IJsselmeer z i jn de opgaven 

waarschi jnl i jk meer betrouwbaar. 

Een minimum van het aantal soorten werd gevonden bij een 

chloridegehalte van ongeveer 1 /oo C l " . Ook de zoetwaterfauna schijnt b i j dit 

gehalte een minimum te vertonen (Fig. 7b en c). 

I I I .2.3. De Del ta van de r iv ieren de R i j n , de Maas en de Schelde 

De Del ta van de r iv ieren de R i j n , de Maas en de Schelde was to t 1960 

een estuarien geti jdengebied. Een beschrijving ervan is gegeven door Den 
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Hartog (1963). In de estuaria heerste de getijdebeweging van de Noordzee en 

het water was er gewoonlijk goed gemengd. Al leen in gebieden met een sterke 

horizontale zoutgradiënt kwam dikwij ls ook een vert icale zoutgradiënt voor. 

Bijvoorbeeld in de monding van de Nieuwe Waterweg, in het Har ingvl iet en in 

het Hollands Diep - Volkerak - gebied was de sal in i te i t van het bodemwater 

meestal veel hoger, dan die van het wateroppervlak (Wolff, 1973). Een 

beschrijving van de isohalienen van het oppervlaktewater bi j m id - t i j werd 

gegeven door Peelen (1967) en een beschrijving van de isohalienen van het 

bodemwater bi j laag en bi j hoog t i j door Wolf f (1973). 

Aangezien de meeste beschrijvingen van de ecologie van het 

zoöbenthos in d i t gebied z i jn ui tgedrukt in termen van de isohalien van het 

bodemwater bi j hoog t i j en gemiddelde r iv ierafvoer, is deze s i tuat ie weergege

ven in F ig . 9a. F ig . 9b met de isohalienen van het bodemwater bi j laag t i j en 

gemiddelde r iv ierafvoer geeft daarbij een indruk van de omvang der sal in i te i ts-

f luktuat ies als gevolg van de geti jdebeweging. 

De watertemperatuur heeft in de estuaria hogere maxima en lagere 

min ima, dan in de zee. Vooral in zeer strenge winters en zeer warme zomers 

z i jn de verschillen in watertemperatuur van de estuaria met die van de zee 

groot. Het r iv ierwater , dat in de estuaria u i ts t roomt, is vervui ld. De 

gemiddelde waarde van het zuurstofverzadigings-percentage in de r iv ieren de 

R i jn en de Schelde l iggen 's zomers vaak beneden 50%. Met uitzondering van de 

Oosterschelde waren de estuaria zeer t roebel . Toch werd in de westel i jke delen 

ervan meestal een oververzadiging van het water met zuurstof gevonden 

(Wolf f , 1973). Het gebied heeft van nature geen rotsacht ig substraat. Wel 

l iggen er vaste banken van veen, subfossiele k le i , oester- of mosselschelpen. 

De kust l i jn der estuaria is sinds het begin van de 19e eeuw grotendeels bedi jkt 

en de grote stenen van dijken en pieren vormen nu een kunstmatige rotskust. 

Het merendeel van de bodem is echter bedekt met losse sedimenten van een 

mediane korreldiameter tussen ongeveer 10 \i en 300 \i. Buiten de monding 

der estuaria neemt de mediane korrelgrootte van het sediment toe (Wolf f , 

1973). 

Sinds 1960 z i jn in het Deltagebied verscheidene estuaria door dammen 

afgesloten van de toevoer van r iv ier en/of zeewater, enkele dammen zi jn nog 

in voorbereiding (Fig. 9c). De beschrijving van de verspreiding der soorten 

makrozoöbenthos in het Deltagebied berust voornamelijk op waarnemingen in 
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de voorheen open estuaria. Het aantal soorten, dat bi j een bepaald chloridege

halte kan voorkomen, is berekend met interval len van 0.5 /oo C l " . Het zo 

gevonden verband tussen zoutgehalte en soortenri jkdom is gegeven in F ig . 10. 

Voorzover studies van het makrozoöbenthos z i jn uitgevoerd in 

afgesloten bekkens, z i jn deze afzonderl i jk beschreven in een ander hoofdstuk 

(IV.3.4.). 

I I I .2.4. Kleine Zeeuwse binnenwateren 

Vele binnendijkse wateren in Zeeland z i jn ve rz i l t , omdat er behalve 

de neerslag ook watertoevoer plaatsvindt door zoute kwel . Het merendeel van 

deze wateren heeft een chloridegehalte tussen 1 en 7 /oo C l " in de zomer, 

sommige zelfs van meer dan 10 /oo C l " (Snijders, 1959). De dagelijkse 

schommelingen van het zoutgehalte zi jn in deze wateren minder regelmatig en 

vaak ook minder groot, dan in get i jdewateren, maar de absolute maxima en 

minima van het zoutgehalte in de loop van het jaar kunnen veel extremer z i jn . 

Minima worden bereikt in perioden met een groot neerslagoverschot (het 

voorjaar) en maxima in perioden met een neerslagtekort (de zomer of nazomer) 

(De Munck et a l . , 1978). 

Grotere binnenwateren z i jn de kreken (resten van vroegere zeear

men), welen (resten van vroegere doorbraakkolken) en inlagen (afgravingen 

vlak achter de zeedijk). Sommige ervan z i jn vele meters diep en vertonen een 

zout- en temperatuurs-st rat i f icat ie (De Munck et a l . , 1978). Een hoog mediaan 

chloridegehalte wi js t op de toevoer van veel kwelwater (Heerebout, 1970a) en 

daarbij z i jn de f luktuat ies van het chloridegehalte meestal groot (Heerebout, 

1970b). Het aantal brak- en zoutwatersoorten van de makrofauna neemt per 

locat ie af met een dalend mediaan chloridegehalte (Fig. 12). De afname van 

het mediane chloridegehalte heeft hetzelfde e f fekt op de soortenri jkdom, als 

een toename van de amplitude der f luktuat ies van het chloridegehalte 

(Heerebout, 1970b). 

Met dezelfde gegevens toonde De Jonge (1974) aan, dat de soorten

r i jkdom ook verband hield met het minimale chloridegehalte. In 1975 werden 

opnieuw en nu een veel groter aantal van dergeli jke kreken, welen en inlagen 

onderzocht (Fig. 11). Verscheidene ervan bleken inmiddels te z i jn verzoet en 

kwal i ta t ieve veranderingen, vooral een toename van het aantal 
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insektensoorten, werden daarbij gekonstateerd (Van den Boogert, 1979). Bi j d i t 

onderzoek werd een groter aantal - hoewel nog niet alle - groepen der 

makrofauna onderzocht (o.a. wel de Waterwantsen, maar niet de Chironomiden 

of Coleoptera). Er werd geen duideli jke daling van het aantal soorten met 

afnemend chloridegehalte gevonden. Wel bleken kwal i tat ieve verschil len in de 

makrofauna (die gewaardeerd werden met behulp van cluster-analyse) in grote 

l i jnen samen te hangen met het gemiddelde chloridegehalte. De amplitude van 

de chlor idef luktuat ies of de standaardafwijking van het gemiddelde chloridege

halte bleken bi j deze cluster-analyse van geen betekenis voor de soortenri jk

dom; in tegenstell ing to t hetgeen men op grond van het werk van Heerebout 

(1970b) en van De Jonge (1974) zou verwachten (Van den Boogert, 1979). 

Kleinere binnenwateren zi jn de sloten en watergangen, die samen 

door het hele Zeeuwse landschap een aaneengesloten netwerk vormen. Ze 

vertonen grote verschil len in waterpei l en doorstroming, omdat deze worden 

bepaald door het neerslagoverschot en door bemaling. De meeste van deze 

wateren z i jn minder dan een meter diep. Er kunnen zeer grote f luktuat ies van 

het chloridegehalte optreden en die zi jn in het algemeen groter, naarmate het 

mediaan chloridegehalte s t i jg t . De sloten en watergangen worden gebruikt voor 

de afwatering en afvoer van afvalwater en daartoe regelmatig gebaggerd en 

geschoond van waterplanten. In vergeli jking to t gel i jkvormige, zoete wateren 

hebben ze een arme plantengroei (Weeber, 1979). 

De makrofauna van sloten en watergangen verschi l t niet wezenli jk 

van die in de kreken, welen en inlagen. Wel z i jn ze opvallend r i jk aan 

insektensoorten. Het aantal makrofaunasoorten per locat ie neemt af bi j een 

st i jgend mediaan chloridegehalte (Fig. 13). De afname is vooral het gevolg van 

het ontbreken van insektensoorten. Grote f luktuat ies van het chloridegehalte 

hebben voor zoetwatersoorten hetzelfde e f fek t , als een toename van het 

mediaan chloridegehalte, maar voor brakwater- en mariene soorten hetzelfde 

e f fek t als een daling van het mediaan chloridegehalte (Weeber, 1979). 

K le ine, ondiepe putten werden gegraven in de klei laag aan de 

oppervlakte om regenwater op te vangen of zoet water naar toe te brengen 

voor het vee. Sommige van deze putten drogen regelmatig u i t . De meeste 

hebben een instabiel ionengehalte. Een aantal putten is in de loop der jaren 

verz i l t door het binnendringen van zout grondwater. Het grootste aantal 
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makrofaunasoorten en de grootste plantenri jkdom werd gevonden in zoete en 

oligohaliene put ten. In grote l i jnen vertoont de soortenri jkdom een verloop met 

het gemiddelde chloridegehalte, zoals in de kromme van Remane is aangegeven 

(Tramper, 1979). 

In alle gevallen werd van de kleine Zeeuwse binnenwateren niet alleen 

makrozoöbenthos onderzocht, maar de gehele makrofauna. D i t betekent n iet , 

dat alle aanwezige soorten zi jn onderzocht. Over de Oligochaeta bijvoorbeeld 

(die kwant i ta t ie f in het benthos een groot aandeel kunnen hebben ) is v r i jwel 

geen in format ie beschikbaar. De makrofauna omvat wel voornameli jk ben-

thische dieren, maar ook een aantal vr i jzwemmende soorten komen er voor. 

I I I .3. Numerieke verbanden tussen het zoutgehalte en de soortenri jkdom van 

verschillende fauna-komponenten 

Voorzover de gegevens strekten van de in III.2 beschreven gebieden, 

werd een numeriek verband nagegaan tussen het zoutgehalte en de soortenri jk

dom van verschillende grote groepen dieren. Voor de Pori fera (Sponzen), 

Cnidaria en Ctenophora (Neteldieren en Ribkwallen), Ectoprocta (Mosdiertjes), 

Echinodermata (Stekelhuidigen), Annelida (Hogere of gelede wormen), Mollusca 

(Weekdieren), Arthropoda (Geleedpotigen), Turbel lar ia en Tunicata (Manteldie-

ren) is afzonderl i jk een beschrijving van di t verband gegeven. 

111.3.1. Sponzen 

In de Noordzee ter hoogte van Noorwegen en Denemarken werden 15 

soorten gevonden, maar verder in het Oostzeegebied kwam deze groep alleen 

voor in de Beits en het Arconagebied (Zenkevitch, 1963). In het Deltagebied 

komen enkele soorten sponzen voor ( inventarisatie van het Del ta Inst i tuut voor 

Hydrobiologisch Onderzoek, Yerseke, ongepubliceerd), maar niet op de zachte 

bodem (Wolff , 1973). In de Zuiderzee kwam slechts één soort voor. Na de 

afslui t ing verdween deze en drong een zoetwatersoort in het IJsselmeer binnen 

(Vorstman, 1922 en 1954). 

111.3.2. Holtedieren (Cnidaria en Ctenophora (Fig. 14a) 

In de Zuiderzee zi jn tenminste 29 soorten van deze twee fy la 

gevonden, de meeste ervan waren Hydrozoa. Verscheidene soorten werden 
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maar één of enkele keren gevonden en kunnen als mariene verdwaalde 

individuen worden beschouwd (Van Kampen, 1922). In de eigenli jke Zuiderzee 

kwamen slechts 8 soorten voor (Funke, 1922; Wagenaar Hummel inck, 1936). 

Na de afsluit ing verdwenen alle mariene organismen en drongen vertegen

woordigers van de zoetwaterfauna binnen. In 1937 kwamen 5 nieuwe soorten -

Hydrozoa - voor (Wagenaar Hummel inck, 1954). Langs het t ra jek t van de 

Noordzee naar de Finse en Botnische Golf vormen de Hydrozoa eveneens de 

grootste groep der Hol tedieren. De soortenri jkdom in het Skagerrak vertoont 

een minimum (Zenkevitch, 1963). 

De verspreiding van de Anthozoa in het Deltagebied schijnt duidelijk 

aan te tonen, dat dit mariene diersoorten z i jn , waarvan slechts enkele in staat 

z i jn verder dan de monding het estuarium binnen te dringen (Braber & 

Borghouts, 1977). In stagnante binnenwateren in Zeeland werden echter 

verschillende van deze soorten ook bij lagere zoutgehaltes gevonden (Braber &. 

Borghouts, 1977). Het aantal makrozoöbenthos-soorten is b i j een veranderend 

zoutgehalte met interval len van 0.5% C l " berekend voor de gegevens van 

Braber & Borghouts (1977), Wolf f (1973), Funke (1922), Wagenaar Hummelinck 

(1936, 1954). Voor het Oostzeegebied z i jn gegevens van Zenkevitch (1963) 

(Tabel 126) gebruikt (Fig. 14a). 

I I I.3.3. Stekelhuidigen (Fig. 14b) 

Van de vele soorten Echinodermata, die de At lant ische Oceaan en de 

open Noordzee bewonen (Mortensen, 1927) begeeft zich slechts een k lein 

gedeelte in de ondiepere zuideli jke Noordzee to t aan onze kusten (Engel, 1932). 

10 soorten werden nog recent gevonden in de Noordzee ter hoogte van het 

Deltagebied (Wolff , 1968a). 9 soorten dringen door in de wateren tussen de 

Deense eilanden, maar in de Centrale Oostzee komen ze niet meer voor 

(Zenkevitch, 1963). In het noordelijk deel van de Zuiderzee kwamen 6 soorten 

voor vóór de afs lu i t ing. Na de afslui t ing werd geen enkele soort meer gevonden 

(Engel, 1936). Echinodermata verdragen bli jkbaar zeer moei l i jk een verlaging 

van het zoutgehalte (Engel, 1922), maar andere factoren spelen bi j de 

verspreiding ook een rol (Engel, 1936). In een estuarium-lagoon aan de Indiase 

westkust met geringe get i jdef luktuat ies, maar een sterke seizoensfluktuatie 

van het zoutgehalte, verdwijnen in de periode van minder zout water alle 

Echinodermata en keren er in de zoutere periode terug (Kur ian, 1972). 
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Het aantal soorten is b i j een veranderend zoutgehalte met interval len 

van 0.5 /oo C l " berekend voor de gegevens van Engel (1922, 1936), Wolff 

(1968a). Voor het Oostzeegebied z i jn gegevens van Zenkevitch (1963) gebruikt 

(Fig. 14b). 

I I I .3.4. Mosdiertjes (Ectoprocta) (Fig. 14c) 

De groep der Mosdiertjes omvatte vroeger de Ectoprocta en Endo-

procta. Nu zi jn de Endoprocta in een ander fy lum geplaatst en bestaat het 

fy lum der Ectoprocta ui tsluitend uit mariene soorten. Slechts een re lat ie f k lein 

aantal kan een verlaging van het zoutgehalte doorstaan. Slechts 6% van de ter 

wereld bekende soorten is tenminste éénmaal in water met een verlaagd 

zoutgehalte ten opzichte van dat der zee, gevonden; slechts 3% (110 soorten) 

meer dan éénmaal in dergeli jk water (Winston, 1977). Het verloop van de 

aantallen soorten in klassen van het zoutgehalte is aangegeven in F ig . 14c. 

In het Oostzeegebied neemt het aantal soorten af van 90 in de 

Noordzee to t 2 b i j een zoutgehalte van minder dan 6 /oo S (Zenkevitch, 1963). 

Het aantal Ectoprocta-soorten neemt bi j een dalend zoutgehalte sneller af, dan 

andere, minder sterk incrusterende groepen (Remane, 1939; geciteerd door 

Heerebout, 1970a). Ook in het Deltagebied l ig t het soortenminimum meer 

zeewaarts dan het minimum van het to taal der makro-organismen (Heerebout, 

1970a). Welk minimum bedoeld wordt , is niet duidelijk . Want als met behulp 

van de gegevens (Heerebout, 1970a) het aantal Ectoprocta-soorten in het 

Deltagebied wordt berekend bi j een veranderend zoutgehalte met interval len 

van 0.5 /oo C l " (Fig. 14c) wordt op verscheidene plaatsen een plotselinge 

daling van het soortenaantal gevonden. Het laagste punt l ig t meer landinwaarts 

dan voor verscheidene andere diergroepen (vergeli jk de andere f iguren). In 

tegenstel l ing to t de meeste andere groepen z i jn voor de Ectoprocta in het 

Deltagebied een ongeveer evengroot aantal soorten beschreven als in het 

Oostzeegebied. In het Deltagebied z i jn 33 soorten gevonden, waarvan 22 

recent. Sommige soorten hiervan komen echter alleen in brakke binnenwateren 

voor (Heerebout, 1970a). Van verschillende soorten is bekend, dat zi j hier 

t i jde l i jk (soms in de orde van een maand) een zoutgehalte kunnen verdragen 

lager, dan dat wat als grens voor het Oostzeegebied wordt opgegeven. In de 

Zuiderzee werden to t 1936 11 soorten gevonden, waarvan enkele duidelijk als 
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verdwaalde exemplaren (Van Benthem Jutting, 1922; Vorstman, 1936). Na de 

afsluiting verdwenen deze alle, maar Vorstman (1954) veronderstelt, dat één 

soort (Membranipora crustulenta) zich als brakwaterrelikt zou kunnen handha

ven op plaatsen, waar vrij veel zout water binnendringt. 

III.3.5. Weekdieren (Fig. 14d) 

De tweekleppige Bivalvia of Lamellibranchiata leven in meerderheid 

in zacht substraat, de éénschalige Gastropoden (Slakken) vooral op vaste 

substraten. 

In het Oostzeegebied neemt het aantal soorten Mollusca bij dalend 

zoutgehalte aanvankelijk toe, omdat de Gastropoden in zee niet voorkomen 

(Zenkevitch, 1963). In de Randersfjord werd een duidelijk minimum van het 

aantal weekdiersoorten gevonden bij 6 /oo S (Johansen, 1918). 

In het Deltagebied neemt het aantal soorten af met dalend zoutgehal

te, tot bij de isohalien van 19 /oo S (bij hoog tij en gemiddelde rivierafvoer) 

een plateau bereikt wordt, dat zich uitstrekt tot de isohalien van 1 /oo Cl , 

met het kleinste aantal soorten bij 2-3 /oo Cl". In totaal komen in het gebied 

meer dan 60 soorten voor, in grote meerderheid Bivalvia. Voor het opstellen 

van het verband tussen het aantal soorten van dit fylum en het zoutgehalte 

werden gegevens gebruikt van Koulman & Wolff (1977), Kuiper & Wolff (1970), 

Wolff (1968b, 1969 en 1973). 

In de Zuiderzee waren tot 1931 24 soorten weekdieren aanwezig, niet 

meegerekend enkele soorten, die slechts één of tweemaal werden gevonden en 

enkele soorten, die hun verspreidingsgebied beperkten tot binnendijkse verzilte 

wateren en de direkt daaraan grenzende Zuiderzee-oever (Havinga, 1922 en 

1936; Van Benthem Jutting, 1936). Na de afsluiting werden 14 soorten, die vóór 

de afsluiting al zeldzaam waren, niet meer levend gevonden. Waarschijnlijk 

gingen ze te gronde bij de afsluitingswerkzaamheden (Van Benthem Jutting, 

1954). Dit kon niet het gevolg zijn geweest van een dalend zoutgehalte, omdat 

in 1930 en 1931 het zoutgehalte in de Zuiderzee - vooral in de Kom - iets 

gestegen was. De overgebleven soorten stierven in het IJsselmeer in drie jaar 

uit. Het langst overleefden dié soorten, die alle voorkomen in een modderig 

milieu. In 1935, toen het zoutgehalte daalde van 1 tot 0.5°/oo Cl" (Fig. 7a), 

werden vrijwel geen weekdieren gevonden (Fig. 7b). In 1943 was het voorkomen 
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van 19 nieuwe soorten waargenomen (Van Benthem Jut t ing, 1954). Het verloop 

van het aantal soorten vertoont een minimum bi j ongeveer 1 /oo S. 

In de geti jdenbaai van Delaware vertoont het aantal weekdiersoorten 

van de epifauna op oesterbanken een maximum bi j een zoutgehalte, iets lager 

dan dat van de zee (ongeveer 26 /oo S) (gegevens ontleend aan Maurer & 

Wat l ing, 1973). Ook in de monding van de lagune van de Weichsel werd een iets 

groter aantal weekdiersoorten gevonden dan bi j de hogere zoutgehaltes in de 

Bocht van Gdansk (Giesztor et a l . , 1958) (Fig. 14d). 

I I I .3.6. Hogere wormen (Fig. 14e) 

De gegevens der hogere wormen hebben vr i jwel u i tsluitend betrekking 

op de grote klassen der Polychaeta en Oligochaeta. Voor het Oostzeeebied z i jn 

alleen gegevens over Polychaeta gevonden (Zenkevitch, 1963). In de Zuiderzee 

was het aantal van de twee groepen beneden de l i j n Stavoren - Enkhuizen 

slechts 15% van het aantal aan de Noordzeekust van Nederland waargenomen 

soorten (Horst, 1922). Bi j een zoutgehalte van ongeveer 15 t o t 2.4 /ooCl " 

schenen maar enkele soorten, voornameli jk Nereiden, te kunnen leven. Bi j de 

afslui t ing van de Zuiderzee in 1932 was het aantal gevonden soorten 17, kleiner 

dan in 1922 (F ig. 7c). 

In de jaren na de afslui t ing werden sterk wisselende aantallen soorten 

gevonden en h ierui t kan niet met zekerheid worden afgeleid, of de verzoeting 

van het IJsselmeer to t een kleiner aantal soorten heeft geleid. Wel is een 

opvallende verschuiving opgetreden in de dominerende groep. Vóór de 

afslui t ing werden slechts enkele soorten Oligochaeta gevonden en vele soorten 

Polychaeta. Na de afslui t ing verdwenen geleideli jk alle Polychaeta en 

verscheen een groot aantal Ol igochaeta, dat er vroeger niet voorkwam (De 

Vos, 1954). Het aantal soorten, dat voorkwam bi j verschillende zoutgehaltes is 

met interval len van 0.5°/oo C l " berekend ui t de gegevens van Horst (1922) en 

De Vos (1922, 1936, 1954). 

Hetzel fde is gedaan voor het Deltagebied met de gegevens van Wolff 

(1971a, 1973). Van d i t gebied z i jn v r i jwel u i ts lui tend Polychaeta beschreven. 

Het aantal soorten per lokatie is aangegeven voor Delaware Bay, berekend ui t 

gegevens van Maurer & Watl ing (1973). Ook van het onderzoek naar de 

makrofauna in het Medway estuarium (Wharfe, 1977), waarbi j alleen de 
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abundant aanwezige soorten konden worden nagegaan, is de afname van het 

aantal soorten getekend. 

Van het re lat ie f grote aantal soorten Polychaeta, dat op de plaats van 

het Veerse Meer voorkwam vóór de afslui t ing in 1961, kwamen een groot 

aantal sporadisch voor. Hiervan verdwenen verscheidene al t i jdens de afs lu i -

tingswerkzaamheden (Van Mansfeld, 1978). Ook meer algemene soorten namen 

in die periode in aantallen individuen sterk af (F ig. 14e). 

I I I .3.7. Geleedpotigen (Crustacea en Pantopoda) (Fig. 14f). 

V r i j u i tgebreid onderzocht z i jn de Crustacea: Krabben en Kreef tach-

t igen. In de Oostzee neemt hun aantal af met dalend zoutgehalte (Zenkevitch, 

1963). In de Zuiderzee kwamen ongeveer 40 soorten voor van de groepen der 

Amphipoda, Isopoda en Decapoda. Hiervan waren slechts 17 soorten algemeen. 

Na de afslui t ing konden 16 soorten hun bestaan rekken en enkele bleven ook 

veel la ter in het IJsselmeer bestaan. 10 nieuwe soorten traden er op, waarvan 

enkele zoals Cyathura carinata (Isopoda), Leptocheirus pilosis (Amphipoda) en 

Rhithropanopeus harr is i i (Decapoda) - t i jde l i j k een sterke uitbreiding 

vertoonden, maar la ter geheel verdwenen. Van de minder algemeen voorko

mende soorten in de Zuiderzee waren weinig gegevens over de verspreiding bi j 

verschillende zoutgehaltes bekend. Voor de meer algemeen voorkomende 

soorten was dat wel het geval en werd het aantal soorten bi j een bepaald 

zoutgehalte met interval len van 0.5 /oo C l " berekend ui t de gegevens van 

Tesch (1922 a en b), Groenewegen (1922), Nierstrasz (1922), Schijfsma (1936, 

1954), Holthuis (1954a en b), Schuurmans Stekhoven en De Marées van 

Swinderen (1936). D i t aantal nam na de afslui t ing dus niet noemenswaard af. 

Van 2 soorten Pantopoda (Pycnogonida), die in de Zuiderzee voorkwamen, 

(Pel t , 1936) zi jn geen verspreidingsgegevens met betrekking to t het zoutgehal

te bekend. 

Ook van het Deltagebied z i jn de Pycnogonida beschreven (Wolf f , 

1976). De verspreiding van de 7 gevonden soorten beperkt zich to t zoutgehaltes 

van meer dan 11 /oo Cl (gemeten als de isohalien bi j hoog t i j en gemiddelde 

r iv ierafvoer) , maar het centrum van het verspreidingsgebied van alle soorten 

l i g t bi j de monding der estuaria. Gegevens over de Crustacea van het 

Deltagebied z i jn gepubliceerd door Den Har tog (1963, 1964), Heerebout (1964, 

Vader (1965, 1966, 1968, 1969), Vader & Wolf f (1973), Venema & Creutzberg 
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(1973), Wolff & Sandee (1971). Hun aantal daalt bij afnemend zoutgehalte. 

Hetzel fde verschijnsel werd gevonden in de getijdebaai van Delaware Rivier 

(Maurer & Wat l ing, 1973). In M i l fo rd Haven vonden Harvey et a l . (1973) een 

afname van het aantal Isopoda met dalend zoutgehalte (Fig. 14f). 

Geen afzonderl i jke beschrijving werd aangetroffen voor de groep der 

Insecta. U i t vele verslagen b l i j k t , dat het aantal insektensoorten dikwij ls 

afneemt bi j sti jgend zoutgehalte (Weeber, 1979; Van den Boogert, 1979; 

Tramper, 1979; Remane, 1934). Wanneer de gegevens van deze en andere 

groepen der Geleedpotigen zouden kunnen worden verwerkt , zou di t mogeli jk 

t o t ingrijpende veranderingen kunnen leiden van het verband tussen de 

soortenri jkdom en het zoutgehalte, zoals dat hier is voorgesteld. 

111.3.8. Turbellaria (Fig. 14g) 

Voor het Deltagebied is de verspreiding der Turbel lar ia beschreven 

(Den Har tog, 1977). Het grootste aantal soorten werd gevonden in het 

euhal inicum, het kleinste aantal in het ol igohalinicum (Fig. 14g). 

111.3.9. Manteldieren (Tunicata) 

De Manteldieren zi jn mariene dieren. Slechts zelden wordt een 

aanpassing ervan gevonden aan zeewater met een verlaagd zoutgehalte 

(Sluiter, 1922). In het Oostzeegebied komen 20 soorten voor in het Ka t tega t , 

maar in de Centrale Oostzee ontbreekt deze groep geheel (Zenkevitch, 1963). 

In het Deltagebied met zachte bodem worden geen soorten vermeld (Wolf f , 

1973). De twee soorten, die in de Zuiderzee voorkwamen, werden er regelmatig 

en in grote aantallen gevonden (Sluiter,1922). 

111.3.10. Overwegend mariene en andere groepen 

De Stekelhuidigen, Mosdiert jes, Ribkwallen en Manteldieren hebben 

alleen vertegenwoordigers in het zoute water. De Sponzen en Neteldieren 

hebben het grootste aantal vertegenwoordigers in het zoute water , maar ook 

enkele zoetwatersoorten. Vr i jwel al deze dieren leven op een vaste ondergrond, 

voorzover hun levensstadia zich bi j de bodem ophouden. 

Van de Stekelhuidigen wordt geen enkele soort meer gevonden 

beneden een zoutgehalte van 7 /oo S in de Oostzee, van de Manteldieren niet 

beneden 8 /oo S, van de Ribkwallen niet beneden 6 /oo S. Enkele soorten der 
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Mosdiertjes kunnen zich handhaven to t lagere dan deze zoutgehaltes. De 

Neteldieren vertoonden in de Zuiderzee en het IJsselmeer een soortenminimum 

bi j ongeveer 3 /oo S. In get i jdewateren sterven deze groepen u i t b i j hogere 

zoutgehaltes (uitgedrukt als de isohalien bi j hoog water) . 

De Weekdieren, Hogere wormen en Geleedpotigen hebben soorten 

zowel in het zoute, als in het zoete water. Het z i jn zeer soortenri jke fy la (zie 

Tabel I ) . Vele soorten ervan leven kortere of langere t i j d geheel of gedeelteli jk 

in de bodem en niet er boven op. Ze z i jn dus goed aangepast aan het leven in 

een zachte bodem. De Hogere wormen hebben zelfs vertegenwoordigers " i n " 

het land, de Geleedpotigen op het land en in de lucht . 

Deze groepen met vertegenwoordigers in zowel zout als zoet water 

vertonen soms een minimum aantal soorten in het overgangsgebied tussen deze 

water typen. Soms echter ontbreekt zo'n minimum en schijnt het aantal soorten 

bi j veranderend zoutgehalte nauwelijks te veranderen. 

De Weekdieren hebben in alle gebieden een soortenminimum, maar op 

verscheidene plaatsen ook een k lein maximum bi j een zoutgehalte, iets lager 

dan dat van de zee. In binnenzeeën zonder getijdebeweging werd een duideli jk 

minimum gevonden tussen 2 en 5°/oo S. In geti jdewateren lag een onduidelijk 

soortenminimum binnen een breed t ra jekt van zoutgehaltes (tussen ca. 2 en 

17°/oo S) met het kleinste aantal soorten in de Del ta estuaria bi j 2-3 /oo C l " 

(4-5 /oo S) (uitgedrukt als de isohalien bi j hoog water en gemiddelde 

r iv ierafvoer of als het maximale zoutgehalte). 

De Hogere wormen vertonen in get i jdewateren een soortenminimum 

bij een zoutgehalte van minder dan ongeveer 16 /oo S. In binnenzeeën zonder 

getijdebeweging l ig t het minimum veel lager. In de Zuiderzee en het 

IJsselmeer werd nauwelijks verandering van het aantal soorten gevonden. Een 

nadere analyse voor dit gebied toonde aan, dat t i jdens de verzoeting van het 

IJsselmeer in de loop van 7 jaar de Polychaeta geleideli jk werden vervangen 

door een evengroot aantal soorten Oligochaeta (Fig. 7c). 

Van het zeer soortenri jke fy lum der Geleedpotigen z i jn re lat ie f 

weinig gegevens beschikbaar. Vr i j goed hiervan onderzocht z i jn de Crustacea 

(Kreeftacht igen). Hun soortenri jkdom neemt in geti jde-estuaria geleideli jk af 

met het zoutgehalte, maar in de Zuiderzee en het IJsselmeer werd nauwelijks 

een verandering in aantal gevonden. Als ook een andere groep, de Insekten, in 

de beschouwing betrokken wordt , verandert de re lat ie van de soortenri jkdom 
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der Geleedpotigen met het zoutgehalte ingri jpend. De soortenri jkdom in zoete 

en weinig verz i l te binnenwateren wordt beheerst door het aantal insektensoor-

ten en de daling daarvan bij toenemend zoutgehalte (III.2.4.). Pas bi j een 

mediaan chloridegehalte in de orde van 8 /oo C l («=s 15 /oo S) verdwijnen de 

laatste Wantsen-soorten (Van den Boogert, 1979), maar verscheidene insekten-

soorten kunnen nog bij hogere zoutgehaltes voorkomen. 

Het verschil in verloop van de soortenri jkdom met het zoutgehalte 

van de overwegend mariene groepen en van de andere groep soorten was 

aanleiding om deze twee groepen afzonderl i jk te beki jken. Voor beide werden 

van drie gebieden de gegevens verwerkt : van de Zuiderzee en IJsselmeer, van 

het Deltagebied en van de kleine Zeeuwse binnenwateren. Van het laatste 

gebied waren echter alleen de gegevens van Heerebout (1970) voor eenzelfde 

verwerking geschikt. 

De soortenri jkdom in re lat ie to t het zoutgehalte is voor verschillende 

gebieden gemakkeli jker vergeli jkbaar, als het aantal soorten op een logar i t 

mische schaal wordt ui tgezet (Fig. 15). Het aantal soorten in de verschillende 

gebieden vermindert met dalend zoutgehalte op ongeveer dezelfde manier, met 

uitzondering van het zoutgehaltetrajekt tussen 3 en 10 /oo C l " . 

Hetzel fde verband is uitgezet voor de groep van overwegend mariene 

soorten en voor de andere groep soorten in F ig . 16a, resp. 16b. Bij zoutgehaltes 

van meer dan 10 /oo C l " vertoont het verband van de ene groep geen ander 

beeld, dan dat van de andere groep. Bij lagere zoutgehaltes treden verschil len 

tussen de twee groepen op. 

Bi j een chloridegehalte van minder dan 10°/oo C l " (uitgedrukt als de 

isohalien bij hoog water en bij gemiddelde r iv ierafvoer) daalt het aantal 

soorten van de overwegend mariene groep re lat ie f sterk in de get i jde-estuaria. 

In de binnenwateren zonder getijdebeweging en in de binnenzee b l i j f t het 

aantal soorten geleideli jk met het zoutgehalte afnemen (Fig. 16a). 

Daarentegen daalt het aantal soorten van de andere groep re lat ief 

weinig in de geti jde-estuaria en de binnenwateren zonder geti jdebeweging. In 

de binnenzee neemt het to t een chloridegehalte van 4 /oo C l helemaal n iet 

af . 

Het t ra jekt met zoutgehaltes tussen 3 en 10 /oo Cl~ l ig t in de 

get i jde-estuaria binnen een geografisch k lein gebied (Fig. 9a en b). Mogeli jk is 
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het verloop van de isohalienen daar moei l i jk vast te stel len of veranderl i jk. 

Mogeli jk treden er plaatseli jk in het sediment andere zoutgehaltes op dan in 

het bodemwater, door verschil len in permeabi l i te i t . Van het in terst i t ië le water 

werden noch in de Del ta estuaria, noch in de Zuiderzee en IJsselmeer de 

zoutgehaltes gemeten. Toch l i j k t het wel zeker, dat het verloop van de 

soortenri jkdom bij zoutgehaltes van minder dan 10 /oo C l " voor de overwegend 

mariene groep anders is dan dat van de f y l a , waarvan vertegenwoordigers ook 

z i jn aangepast aan het leven in het zoete water. 

Bi j zoutgehaltes van minder dan 3 /oo C l " schijnt het verband van de 

soortenri jkdom met het zoutgehalte nogmaals te veranderen. Bi j deze lage 

chloridegehaltes z i jn deze echter geen goede maat meer voor de totale 

sal ini tei t en de Knudsen-formule mag hierbi j niet gebruikt worden om de 

waarde van de ene grootheid in die van de andere om te zetten (Grasshoff, 

1968). Het aantal soorten, dat bi j deze lage zoutgehaltes is gerangschikt, komt 

in werkel i jkheid waarschijnl i jk bij een hogere totale sal ini tei t voor. Daarom 

kan over de betekenis van het verband van de soortenri jkdom met het totale 

zoutgehalte in dit t ra jek t geen uitspraak worden gedaan. 

I I I .4. Diskussie over de gegevens van paragraaf III.2 en III.3 

Het absolute aantal soorten 

Aan het absolute aantal soorten, dat voor een gebied wordt 

opgegeven, mag slechts betrekkel i jke waarde worden toegekend. 

Ten eerste is het aantal niet konstant. Sommige soorten komen jaren 

lang niet voor en keren dan beperkte t i j d in een gebied terug. De vraag is dan 

ook, wanneer een soort , die één of tweemaal in een gebied is aangetrof fen, 

bi jdraagt to t de soortenri jkdom van een gebied. De zee kan in het algemeen, 

maar vooral b i j s to rm, soorten van elders aanvoeren, die t i jde l i jk de 

soortenri jkdom in een gebied vergroten, maar zich er niet kunnen handhaven 

(Saloman & Naughton, 1977). 

Ten tweede raken meer soorten bekend, naarmate de duur en 

intensi te i t van het onderzoek toenemen, naarmate meer goede en gespeciali

seerde onderzoekers eraan deelnemen. 

Ten derde is niet voor elke soort de ecologie met betrekking to t het 

zoutgehalte bekend of gepubliceerd. Bijvoorbeeld voor het Deltagebied z i jn in 
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de loop van deze eeuw veel meer makrozoöbenthossoorten gevonden, dan het 

aantal waarvan de verspreiding en ecologie in de loop van de laatste t ien jaar 

is gepubliceerd en waarvan de gegevens bi j d i t l i teratuuronderzoek z i jn 

bewerkt . 

De re lat ie van het zoutgehalte met de soortenri jkdom kan daarom het 

beste binnen één gebied worden bestudeerd en vervolgens met die van andere 

gebieden worden vergeleken. 

De afname van het aantal soorten tussen de zee en het zoete water . 

De soortenri jkdom van het makrozoöbenthos van grote en kleine 

binnenzeeën en van estuaria neemt af bij dalend zoutgehalte. De soortenri jk

dom van afzonderl i jke lokaties in een gebied vertoont vaak geen vloeiend 

verband met het zoutgehalte (Fign. 4, 12, 13), omdat in elke lokat ie andere 

mi l ieufaktoren tevens hun invloed op de soortenri jkdom doen gelden. Echter als 

men het aantal soorten in een gebied vergel i jk t , die bi j de verschillende ranges 

van zoutgehalten voorkomen - ongeacht de lokat ie - wordt een duidelijk 

verband met het zoutgehalte gevonden (Fign. 8, 10). Waarschijnl i jk z i jn ook de 

kromme van Remane (Fig. 3) en de bewerking daarvan door Kinne (Fig. 5) op 

deze wi jze to t stand gekomen. 

De afname van de soortenri jkdom werd gevonden zowel in het 

Oostzeegebied (Fig. 3 en 4) (Remane, 1934), in de Kaspische Zee, (Zenkevitch, 

1963), in het Deltagebied (Wolff , 1973) (Fig. 10), in de Zuiderzee (Fig. 8), np de 

oesterbanken van Delaware Bay (Maurer & Wat l ing, 1973), in het Medway 

estuarium (Wharfe, 1977) en in Schotse Lochs (Gage, 1974). Ook in kleine 

Russische binnenwateren, die via een nauwe watergang in verbinding staan met 

de Zee van Japan, nam het aantal soorten met dalende maximale sal ini tei t af 

(Volova, 1974). In Zeeuwse binnenwateren - vlak bi j de zee gelegen, maar 

zonder direkce verbinding met de open estuaria, - nam het aantal makrofauna-

soorten af met dalende sal in i te i t (Heerebout, 1970). Hetzel fde type wateren 

werd later in groter aantal onderzocht - waarvan verscheidene toen ook een 

verzoeting bleken te hebben ondergaan - en daarbij v/erd geen duideli jke 

verandering van het aantal soorten meer gevonden (Van den Boogert, 1979). 

Binnenwateren, die verder van zee gelegen z i jn en daarvan hydrologisch meer 

z i jn geïsoleerd, herbergen minder of geen mariene soorten (.Volova, 1974) en 

vertonen een toename van het aantal makrofaunasoorten (Weebnr, 1979; 

Tramper, 1979) met dalend zoutgehalte. De toename wordt vooral veroorzaakt 
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door het zeer grote aantal insektensoorten. D i t verschijnsel werd ook door 

Remane (1934, 1950, 1971) al voor kleine binnenwateren rond de Oostzee 

gesignaleerd. Tussen de zee en het zoete water bevindt z ich dus een 

overgangsgebied met een geringer aantal soorten. 

De plaats van het soortenminimum 

Een minimum aantal soorten van de makrofauna of het makrozoö-

benthos l ig t in binnenzeeën met weinig of geen getijdebeweging bij een 

zoutgehalte van minder dan 5 /oo S of 3 /oo C l " . D i t is tevens de waarde, 

waarbeneden het chloridegehalte niet meer met behulp van de Knudsenformule 

mag worden geconverteerd to t een sal initeitswaarde. Omdat bovendien het 

zoutgehalte van het in terst i t ië le water hoger (soms ook lager) kan z i jn , dan dat 

van het open water erboven (zie II.2) kan over de werkel i jke sal ini tei t van het 

biotoop der organismen meestal weinig met zekerheid worden gezegd. 

In geti jdewateren wordt een minimum aantal soorten bereikt binnen 

een breed t ra jekt van zoutgehaltes, waarbinnen het aantal soorten gering is. 

D i t kleine aantal soorten t reedt al op bij een vr i j hoog to taal zoutgehalte (16-

19 /oo S), als dit is u i tgedrukt in de isohalien bi j hoog water en gemiddelde 

r iv ierafvoer - zoals voor de Del ta estuaria - of als de maximale sal ini tei t -

zoals in Delaware Bay. Verondersteld wordt daarom, dat niet de gebruikte 

grootheden voor het zoutgehalte, maar eerder een gemiddeld of minimaal 

zoutgehalte de verspreiding der soorten in get i jde-wateren bepalen. 

In binnenwateren kon voor verschillende diergroepen het minimum 

niet worden nagegaan, omdat gegevens daarvoor ontbraken. Tijdens de 

verzoeting van het IJsselmeer werd een minimum aantal soorten gevonden in 

1935 (Fig. 7b en c), toen het chloridegehalte daalde van 1 naar 0.5°/oo C l " . 

Ook de zoetwatergroepen vertoonden in dat jaar een min imum. Een dergeli jk 

minimum werd - z i j het b i j andere zoutgehaltes - ook door Remane (1934) 

opgemerkt. Mogeli jk wordt het door andere factoren dan het zoutgehalte 

veroorzaakt. Van kleine binnenwateren zonder historische of geografische 

binding met zee zegt Weeber (1979) - hoewel d i t uit de bewerking van z i jn 

gegevens in F ig . 13 niet duidelijk b l i jk t - dat het laagste aantal soorten werd 

gevonden bi j 6 /oo C l " (^=^ l l ° / o o S). 


