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Voorwoord

In het kader van het project RUIMTECOL heeft Rijkswaterstaat Bureau Waardenburg
verzocht een studie uit te voeren rond de volgende vraagstelling: in hoeverre is de
ruimtelijke rangschikking van gebieden in de Noordzee en het kustwater van belang voor
het véérkomen van organismen in deze wateren?

Dit project over ruimtelijke samenhang maakt onderdeel uit het WONS-programma
(Werkstructuur Onderzoek Natte Sector). Het project over ruimtelijke samenhang
behelst - naast deze studie - een veldstudie (door het RIKZ) aan de hand van vogels
(bontbek- en strandplevier). Het WONS-programma geeft invulling aan de 3e nota en
behandelt onderwerpen als herstel en inrichting van kwelders, oevers en vispassages.

De auteurs spreken hun dank uit aan de personen die hun medewerking aan deze studie
verleenden in de vorm van interviews en / of door deelname aan de workshop op 4
december 2001. Deze personen worden genoemd in respectievelijk § 2.2. en § 2.3.

Onze dank gaat ook uit naar hen die een eerdere versie van dit rapport van commentaar
voorzagen. Zij worden genoemd in § 2.4.
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1.1

Inleiding

Achtergrond

Langs de Nederlandse kust en op de Noordzee vinden veel activiteiten plaats. Thema's
als transport, recreatie, veiligheid, natuur en visserij hebben elk gevolgen voor
maatschappelijke, economische en ecologische ontwikkelingen. Belangrijke projecten
waren de afsluiting van de Zuiderzee en de realisatie van de Deltawerken. Van meer
recente datum zijn de aanleg van het Slufterdepot en diverse windturbineparken (nu
alleen nog op het land). Onlangs heeft het kabinet besloten tot de aanleg van de eerste
fase van Maasvlakte 2. Voorts bestaan er plannen voor diverse infrastructurele projecten
in de kustzone en in de Noordzee, zoals windturbineparken in zee en een zendmast. Ook
de mogelijkheden voor een vliegveldeiland in zee worden onderzocht. Het strand is al
lang een belangrijke toeristische trekpleister.

Ondanks de economische claims die gelegd worden op de kustzone is de belangstelling
voor de natuur in de kustzone toch zé groot dat er ook diverse natuurontwikkelings-
projecten van de grond zijn gekomen zoals “de Kerf"” bij Bergen. Ook worden er
brakwaterzone's hersteld en het idee van beschermde gebieden in de Noordzee, al of
niet als compensatie voor ingrepen, komt steeds meer in de belangstelling te staan.

Rijkswaterstaat is, veelal intensief, betrokken bij deze ontwikkelingen. Daarbij dienen
ecologische effecten te worden ingeschat, overigens niet alleen bij natuurontwikkelings-
projecten, maar ook in het kader van MERs en dergelijke. Het is gebruikelijk daarbij de te
verwachten verandering (richting en mate) van milieuparameters aan te geven en
anderzijds de gevoeligheid bij organismen te beschouwen. Aan de hand van de
veranderingen in milieuparameters die voor een soort relevant zijn wordt vervolgens het
ecologisch effect van een voorgenomen maatregel of project ingeschat. Deze
handelswijze veronderstelt meestal dat een soort altijd ergens zal verschijnen mits aan de
habitatfactoren wordt voldaan. Het gezegde “alles is overal, maar het milieu selecteert”,
ook wel bekend als de “wet van Beyerinck” (Van der Aart 1985), is echter afkomstig uit
de microbiologie en heeft in de ecologie zeker geen algemene geldigheid.

De aanwezigheid van een soort is niet alleen afhankelijk van de geschiktheid van de
habitat (extrinsieke factoren); daarnaast spelen intrinsieke biologische life history traits
van een soort - reproductie, overleving en dispersie - een rol (zie ook box: ‘waarom
komt een soort ergens voor?'). Zo merken Dayton et al. (1995) in dit verband op:
Locating the source of larvae and understanding their transport and recruitment
processes is one of the most basic of marine ecological objectives and is the critical
issue in determining the size of an effective marine reserve.

Indien bij het nemen van maatregelen alleen habitatfactoren in ogenschouw worden
genomen dreigt dan ook een belangrijk effect te worden veronachtzaamd: door de
specifieke ligging van de Noordzee en de vorm van de Nederlandse kust (inclusief
Wadden- en Deltagebied) kan er naast het directe milieueffect sprake zijn van een



1.2

additioneel ruimtelijk effect. Dit effect wordt hier verder biogeografisch effect genoemd,
omdat biogeografie niet alleen over het huidige voorkomen van soorten (patronen) gaat,
maar tevens een verklaring tracht te geven voor de mechanismen die daar achter zitten
(processen)(Hengeveld 1990). Zo zou een soort binnen zijn verspreidingsgebied op een
potentieel geschikte locatie kunnen ontbreken, omdat bestaande populaties te ver van
dat leefgebied verwijderd zijn om vestiging mogelijk te maken.

Doelstelling van deze studie

In het licht van het voorgaande is de doelstelling van deze studie de beantwoording van
de volgende door Rijkswaterstaat gestelde vragen:

* voor welke soort(groep)en in en op de Noordzee en de Nederlandse kustwateren is
de ruimtelijke rangschikking (lees geografische positie) van (deel)leefgebieden van
belang voor het voérkomen van deze organismen?

* op welke ruimtelijke en temporele schaal speelt deze materie?

Vanuit een biogeografisch perspectief kan deze vraagstelling worden vertaald in de
volgende vragen:

* welke biogeografische processen spelen zich af tot op een ruimtelijke schaal ter
grootte van de zuidelijke Noordzee?

s tot welke biogeografische patronen leiden deze processen?

* welke biogeografische factoren zijn van belang voor de vestiging van soorten op
nieuw ontstane plekken?

De informatie die beschikbaar komt bij de beantwoording van deze vragen kan worden
gebruikt om de mogelijkheden voor natuurherstel en de effecten van ingrepen op hun
biogeografische merites te kunnen beoordelen. Het geeft een antwoord op praktische
vragen als: Waar is een herstelmaatregel het meest effectief? Hoe snel zijn soorten te
verwachten? en Wat zijn de niet-lokale effecten van ingrepen?

Door het zoeken naar antwoorden op bovenstaande vragen wordt een stap gezet in de
richting van het genereren van gegevens waarmee mogelijk een expert model

(vergelijkbaar met ‘LARCH' van RIZA/Alterra (Pouwels 2000)) kan worden gevoed.

De mogelijkheden voor natuurontwikkeling worden verkend door nut/noodzaak en
relevantie in het kader van herstel- en compensatiemaatregelen mee te nemen.
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Uitgangspunt
Een belangrijke consequentie van de bovengenoemde doelstelling is het volgende:

Het gaat er in deze studie niet om de aanwezigheid van soorten te verklaren vanuit
de abiotische kwaliteit van de lokale omgeving. Primair wordt aangenomen dat aan
de habitateisen van een soort wordt voldaan.

Als voorbeeld kan dienen het védrkomen van vastzittende wieren in de Noordzee. In het
kader van dit project is het niet zinvol te constateren dat dergelijke wieren in het grootste
deel van de Noordzee ontbreken door de afwezigheid van geschikt substraat. Waar het
om gaat is om aan te geven in welke gevallen de geografische positie van een locatie op
zich van belang is voor het verschijnen, handhaven en verdwijnen (extinctie) van
soorten. In het voorbeeld van de wieren wordt de aanwezigheid van geschikt substraat
op locaties als een gegeven beschouwd. De studie gaat in op de vraag of de positie van
deze locaties (bijvoorbeeld meer of minder uit de kust, meer of minder ver van
bestaande groeiplaatsen) bepalend is voor de aanwezigheid van de wiersoorten.

Een ander voorbeeld is de Purperslak, eveneens een soort van het harde substraat. Deze
soort kent geen planktonische levensfase; de juvenielen kruipen volledig ontwikkeld uit
de eikapsels, zodat de verplaatsing van de soort beperkt is. Het gaat er in deze studie
om, na te gaan of dit gegeven van belang is voor de kolonisatie van een onbezette plek
door de Purperslak. Dat deze slak nu slechts beperkt aanwezig is in de Noordzee omdat
geschikte substraten ontbreken is voor deze studie van ondergeschikt belang.

Indien een soort zich niet kan vestigen omdat een potentieel habitat reeds is ingenomen
door een andere soort (competitie) wordt dat hier ook gezien als een eigenschap van de
habitat en is als zodanig niet van belang voor deze studie. Waar het om gaat is of een
soort zich in beginsel ergens kan vestigen. In dit voorbeeld zou de betreffende soort zich
in een eerder successiestadium wellicht wel gevestigd kunnen hebben.
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Box

Waarom komt een soort ergens voor?

Een andere manier om deze vraag te beantwoorden is door te bepalen waardoor de
begrenzing van een verspreidingsgebied tot stand komt. Wiens (1989) formuleerde de
volgende factoren voor vogels, maar ze hebben een algemene geldigheid:

. de aanwezigheid van geschikt habitat: e.g. een geschikte ondergrond voor
vestiging en vervolgens voor elke levensfase (juveniel, adult) de juiste
fysisch-chemische als biologische randvoorwaarden, zoals het in voldoende mate
beschikbaar zijn van geschikt voedsel. Hierbij kan het aanbod (de minimale
noodzakelijke hoeveelheid) van één cruciaal element, habitatonderdeel,
vestigingsvoorwaarde, etc. van belang zijn.

. de interactie/competitie met andere soorten

. de omvang van een habitatplek in relatie tot de benodigde oppervlakte voor een
individu of levensvatbare metapopulatie

. fysiologische stress in relatie tot klimatologische factoren

. historische factoren

o de bereikbaarheid (via dispersie) in relatie tot barrieres

In deze studie ligt het accent met name op de laatste factor. Bereikbaarheid is echter een
aspect dat op zich weer onder invloed staat van factoren als stroming en klimaat. Deze
habitatfactoren komen in de studie wel aan de orde. Ook kan bereikbaarheid
samenhangen met de grootte en het reproductieve succes van een ouderpopulatie en
speelt het toeval een rol.

Enerzijds zijn biogeografische en zg. life history traits van belang die het al of niet
verschijnen van soorten verklaren: de positie van een locatie in relatie tot het ver-
spreidingsgebied van een soort, de reproductieve strategie, migratiemogelijkheden en
dergelijke. Voor een overzicht van deze biologische eigenschappen zie § 1.5. Anderzijds
wordt in deze studie ook ingegaan op de gevolgen van het bestaan van geschikt habitat
op een bepaalde geografische positie voor een soort(groep). Zo kan de aanwezigheid
van een rustplaats op een zekere afstand ten opzichte van het overwinteringsgebied van
een trekvogelsoort voor een hele populatie van cruciaal belang zijn. Een en ander wordt
gevisualiseerd in Fig. 1.1. Het accent van de studie ligt overigens op de oorzakelijke
verbanden.

12
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p geschiktheid habitat

1
oorzaak > véérkomen > gevolg :
(deel) populatie ;

biologische eigenschappen :
1

1

1

(deel)leefgebied/afstand totale soort

levensstrategie geografische positie
(life history traits)

Figuur 1.1. Kader van de studie. Het onderzoek heeft betrekking op het deel binnen de
gestippelde box, het accent ligt op het linker gedeelte.

Het eindproduct van de studie kan worden samengevat in een matrix met soorten en
biologische eigenschappen, waarbij aandacht wordt besteed aan de interactie met het
milieu (e.g. barriéres).

Terminologie

Het is belangrijk om bij deze studie een aantal termen goed te definiéren. Zowel in relatie
tot verspreiding als verplaatsing - in dit rapport cruciale begrippen - worden in de
literatuur terminologieén gehanteerd die niet altijd even eenduidig zijn. Dit leidt
gemakkelijk tot misverstanden. Door in de rapportage keuzes te maken voor een
gedefinieerde terminologie wordt verwarring voorkomen. In Bijlage 1 worden de
belangrijkste begrippen voorzien van een sluitende omschrijving.

Terminologie verspreiding

Zowel het Nederlandse begrip verspreiding als het Engelse distribution worden gebruikt
in verschillende betekenissen en kunnen daarom het beste worden vermeden indien
verwarring kan optreden.

Enerzijds wordt met verspreiding een dynamisch proces aangeduid: de verplaatsing van
diasporen (verspreidingseenheden: zaden, larven, plantendelen etc.). Deze betekenis van
verspreiding wordt in het Engels dispersal genoemd. In de verspreidingsecologie is het
gebruikelijk om dit te vertalen met dispersie of verbreiding (Van der Aart 1985). Pouwels
(2000) definieert dispersie als een ongerichte beweging van een organisme naar een
(mogelijke) habitatplek. In een meer strikte zin wordt dispersie gezien als de afstand
tussen ouderplant/-dier (de ‘geboorteplek’) en de plaats waar een organisme zelf tot
reproductie komt. Bij mariene soorten wordt echter niet altijd aan de laatste voorwaarde
voldaan: het komt voor dat een soort ergens uitgroeit maar daar niet tot voortplanting
komt.

Anderzijds wordt met verspreiding het biogeografisch patroon bedoeld: het
verspreidingsgebied van een soort, ook wel areaal (Eng: range, area of dispersion).
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Omdat areaalgrenzen nooit helemaal vastliggen (zie § 1.4) is verspreiding in deze
betekenis eveneens een dynamisch begrip.

Ook de statistische ruimtelijke verdeling van individuen (het verdelingspatroon, Eng:
distribution pattern) wordt overigens aangeduid met het woord verspreiding, maar dit
aspect maakt geen onderdeel uit van deze studie.

Van der Aart (1985) onderscheidt verspreidingsecologie en biogeografie: in de
verspreidingsecologie ligt het accent op dispersie/verbreiding (dispersal), terwijl de
biogeografie vooral ingaat op verspreiding in de zin van dispersion. Er is geen duidelijke
grens tussen deze benaderingen. Volgens Hengeveld (1990) omvat biogeografie de
wetenschap die zowel patronen als processen in het ruimtelijke voorkomen van
biologische fenomenen (o.a. organismen) onderzoekt. Deze studie gaat uit van de
laatstgenoemde definitie.

Zwerven. Het zwerfvermogen bij planten wordt wel aangeduid met de term vagiliteit. Bij
vissen staat het bekend als roaming.

Uitzwerven wordt gebruikt voor jonge vogels (nestblijvers) die direct na het verlaten van
het nest over de (wijdere) omgeving uitzwerven. In de Engelstalige literatuur vaak
benoemd als natal dispersal. (Newton 1998, Berthold 1996). Uitzwerven is veelal
ongericht waarbij vogels zich in goede voedselgebieden concentreren.

Plaatstrouw. Bij plaatstrouw, het tegenovergestelde van nomadisme, kunnen trouw aan
broed-, doortrek of overwinteringsplaats worden onderscheiden.

Bij vissen is homing de eigenschap dat een organisme de weg terugvindt naar zijn plek
van herkomst, ook een vorm van plaatstrouw.

Terminologie verplaatsing

Centraal in deze studie staan de verplaatsingen van organismen door de ruimte, waarbij
deze worden bezien in het licht van koloniseren, bezet houden dan wel verlaten van
geschikte habitatplekken. Het verspreidingsgebied van een soort en de veranderingen
daarin vormen een resultante van deze bewegingen.

Er bestaan veel vormen van verplaatsing. Zo omvat verplaatsing zowel dispersie (zie
boven) als trek (zie onder), maar deze hebben een totaal verschillende aansturing en
ecologische functie. In deze studie worden waar mogelijk trek en dispersie separaat
benoemd. Verplaatsing is daarmee alleen bruikbaar als samenvattende term.

In deze studie wordt het begrip transport gebruikt voor een beweging waarbij een
medium als vector voor verplaatsing optreedt. Voorbeelden van dit passieve transport
zijn het verwaaien van plantenzaden in de wind of de drift van larven door middel van
zeestromingen.

Een transportvorm waarbij actieve voortbeweging wordt ondersteund door het medium,
is selectief getijden transport. Zo hanteren platvissen selectief getijden transport om zich
in een gewenste richting te verplaatsen.

14



1.4

1.4.1

Trek is een gerichte vorm van verplaatsing (migratie) tussen twee gebieden die
periodiek plaatsvindt. Deze organismen bevinden zich daarbij in een specifieke
fysiologische staat (verhoogde energie-opslag, aanpassing verteringsstelsel, etc.) (Dingle
1997). Trek heeft veelal tot doel om te profiteren van gunstige omstandigheden die zich
tijdelijk in verschillende gebieden voordoen. Onder meer door zijn gerichtheid
onderscheidt trek zich van de bovengenoemde ongerichte dispersie.

Afhankelijk van het type organisme behelst trek een grote range aan afstanden. Bij
padden gaat het hooguit om enkele kilometers. Bekende voorbeelden van trek over
(tien)duizenden kilometers vormen de trek van sterns tussen arctische broed- en
antarctische overwinteringsgebieden en die van baardwalvissen tussen gematigde broed-
en polaire voedselgebieden.

Trek (timing, richting, duur) heeft een genetische basis (Berthold 1992) en staat geheel
los van de dispersie van een soort. De maximale dispersie afstand van een soort kan 40
km zijn, terwijl de maximale trekafstand 8000 km bedraagt (bijvoorbeeld Bonte
vliegenvanger; Glutz von Blotzheim 1996).

Fenomenen als de dagelijkse verticale migratie in de bodem (door bepaalde
macrobenthossoorten - in de orde van centimeters), alsmede voedsel- en slaaptrek vallen
in het licht van het voorgaande niet onder trek.

Terminologie metapopulatie / habitat(plek) e.d.

De habitat is de (materiéle) woonplaats van een soort. Een habitatplek is een ruimtelijk
gedefinieerd gebied waar de habitat van een soort is gerealiseerd. In de afgelopen twee
decennia heeft het begrip metapopulatie sterke opmars gemaakt. Dit wordt omschreven
als een aantal lokale populaties/groepen individuen die verschillende ruimtelijk
gescheiden habitatplekken bewonen en waartussen via dispersie uitwisseling bestaat
(Burgman et al.1993, Pouwels 2000).

Binnen een (meta)-populatie komen (habitat)-plekken voor waar de netto reproductie
(Ry) groter is dan 1,0 en waar deze kleiner is dan 1,0. De eerste worden aangeduid als
sources, de laatstgenoemde als sinks. In het voortbestaan van (deel)populaties en
kolonisatie van onbezette of nieuwe gebieden spelen de sources een belangrijke rol. Zij
zijn als het ware de leveranciers (bron) voor de nieuwe vestigingen.

De definitiestudie, een eerste verkenning

Procedure

Een in het voortraject uitgevoerde definitiestudie vormde een eerste verkenning van de
problematiek. De doelstelling van deze studie was het maken van een brede opzet om
van daaruit keuzes te kunnen maken voor de volgende fase van het project: de eigenlijke
bestudering van de materie en het samenstellen van het eindproduct. Er werden
voorstellen gedaan voor de te kiezen benadering van de problematiek in aansluiting op
de wensen van het RIKZ. De definitiestudie werd op 1 oktober 2001 besproken met de
opdrachtgever.
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In de definitiestudie werden achtereenvolgens behandeld:

* Ruimte- en tijdschalen zie §1.4.2
» Studiegebied zie §1.4.3
* Soortenselectie zie §1.4.3
+ Biologische eigenschappen zie §1.5

Voorts werd ais onderdeel van de definitiestudie een overzicht van te raadplegen
deskundigen samengesteld.

ruimte en tijdsein
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Figuur 1.2. Tijd- en ruimteschalen voor soorten en hiérarchische biologische organisatie (naar Hatcher 1997). De definitie
van micro-macroschaal is afkomstig van morfologische dynamiek van de Westerschelde (Stive et al. 1998). Processen in

de tijdschaal (links) naar Marchand & Baan (1999).

1.4.2 Ruimte- en tijdschalen

Levin (1992) heeft eens gezegd: "Scale is the fundamental conceptual problem in
ecology, if not in all of science". Natuurlijke populaties kunnen namelijk worden
beschouwd ais complexe mozaieken die tot stand komen op verschillende overlappende
schalen, zowel in de ruimte ais in de tijd. Om te weten welke processen de grootste
invioed hebben op een populatie zouden deze schalen eigenlijk simultaan onderzocht
dienen te worden. Door logistieke beperkingen komt het daar meestal niet van.



Ruimteschaal

Het belang van schaal kan worden geillustreerd aan de hand van vogels: op kleine schaal
wordt bijvoorbeeld gekeken in termen van dagelijkse foerageervluchten, de
aanwezigheid van hoogwatervluchtplaatsen e.d. Op grote schaal komt de jaarlijkse trek
in beeld en speelt een aspect als de afstand tot een overwinteringsgebied een rol.

Bij de betreffende hoofdgroepen (onder) worden hierin keuzes gemaakt. De kleinste te
bestuderen ruimteschaal is: “kilometers”. Bij schorren en kwelders kan het gaan om
enkele kilometers, op de Noordzee gaat het vaak om tientallen kilometers.

Er worden in de literatuur verschillende terminologieén gehanteerd om ruimtelijke
schalen aan te duiden (e.g. Earl & Farnham 1983, Klein Breteler & Kranenbarg 2000).
Daarnaast gebruiken verschillende auteurs soms dezelfde aanduidingen voor
verschillende schalen. Afhankelijk van het studieobject kunnen met termen als groot-
middel-klein, macro en micro heel verschillende ruimteschalen worden aangeduid (e.g.
Wahl 1985). Ook de term (inter)nationaal is verwarrend, want deze is afhankelijk van de
grootte van een land en wordt dan ook vermeden.

In dit rapport wordt de volgende aanduiding voor ruimtelijke schaal gehanteerd:

s Lokaal 10-100 km
e Regionaal 100-2000 km
¢ Globaal > 2000 km
Tijdschaal

Als de conclusie voor een bepaalde soort luidt “zij komt uiteindelijk overal mits de
omstandigheden voldoen" dan biedt dat op zich weinig aanknopingspunten. Daarom
dienen naast ruimteschalen ook tijdschalen te worden afgebakend. Het is niet de
bedoeling dat de studie ingaat op een tijdschaal waaruit slechts pionierprocessen /
successie komen (enkele jaren). In verband met toepassing en zichtbare resultaten mag
de tijdschaal ook niet te lang (> mensenleven) zijn. Bij het uitvoeren van natuurherstel-
maatregelen is het voor het draagvlak van belang om te weten op welke tijdschaal een
maatregel effect sorteert. Gemikt kan worden op een orde van grootte van vijf tot
enkele tientallen jaren.

Een tijdschaal van ongeveer 10 jaar is dus erg belangrijk. De eerste kolonisatieprocessen
zijn dan achter de rug en er worden resultaten geboekt waarin de maatschappij nog een
relatie legt tussen oorzaak (inspanning, geld) en gevolg (natuur, resultaat). Het is juist
deze tijdschaal waarop in zee grote fluctuaties kunnen optreden. Deze kunnen verband
houden met de cyclus van zonnevlekken (11 jaar) of met de NAO, de Noord Atlantische
Oscillatie (Ter Hofstede 2001). De NAO zorgt voor een wisselende invloed van de
instroom van Atlantisch water in de Noordzee en vormt een complicatie bij de
voorspelling van ecologische ontwikkelingen in de zee. Zo maakt de NAO het
bijvoorbeeld lastig om te beoordelen of de toename van zuidelijke soorten zoals die de
laatste jaren plaatsvindt het gevolg is van een structurele temperatuurstijging die wordt
veroorzaakt door het broeikaseffect.
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1.4.3

1.4.4

In dit kader zijn “natuurlijke” fluctuaties ook van belang. Deze geven een indicatie van
onzekerheden en beperkingen (ruis / leemtes in kennis).

In figuur 1.2 worden tijd en ruimteschalen grafisch weergegeven voor soorten en
hiérarchische biologische organisatie. Tevens wordt een voorbeeld van het gebruik van
micro- naar macroschaal aangegeven.

Studiegebied

De ruimtelijke afbakening van de studie betreft hoofdzakelijk de zuidelijke Noordzee.
Afhankelijk van de beschikbare informatie wordt deze begrenzing flexibel gehanteerd.
Aan de landkant geldt in het algemeen de hoogwaterlijn.

Bij het behandelen van soorten geldt in beginsel de voorwaarde dat ze in het
studiegebied voorkomen. Daarnaast kan relevante informatie over deze soorten
afkomstig zijn uit daarbuiten gelegen gebieden.

Het studiegebied betreft de Noordzee (NCP) en de kustzone, met alle zoute wateren die
hiermee in open verbinding staan: Waddenzee, Eems/Dollard, Grevelingenmeer,
Oosterschelde en Westerschelde. Daarnaast behoren buitendijkse gebieden met open
verbinding tot de Noordzee zoals de Slufter op Texel en de Kerf ertoe. Door het brakke
karakter wordt het Veerse Meer ook meegenomen. Ook het Verdronken land van
Saeftinge komt in aanmerking.

Het Haringvliet staat momenteel alleen via een spuimiddel (eenrichtingverkeer) in
verbinding met de Noordzee. Daarmee levert dit gebied geen gegevens op die voor deze
studie kunnen worden gebruikt en valt het af. Omdat het Haringvliet in 2005 weer
enigszins wordt opengesteld (De Kier), zullen de gegevens van de onderhavige studie
mogelijk bruikbaar zijn voor dit gebied. Ook de Biesbosch valt buiten deze studie.

In de definitiestudie zijn voor de verschillende taxonomische hoofdgroepen nadere
afbakeningen van het studiegebied gemaakt. Deze komen terug in de hoofdstukken
waarin deze hoofdgroepen centraal staan.

Soortenselectie

Taxonomische indeling: hoofdgroepen

Teneinde te komen tot een overzicht met voorbeeldsoorten dat een breed beeld geeft
van bestaande en onbrekende kennis werd al in de offertefase en tijdens de kick off
meeting met de opdrachtgever op 9 juli 2001 een eerste keuze gemaakt in een zestal
taxonomische hoofdgroepen:
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» hogere planten’

e wieren (macro-algen)

* ongewervelden (macrobenthos, zowel epi- als infauna)
e vissen

e vogels

e zeezoogdieren

Indeling volgens milieutype: soortengroepen

Afhankelijk van de taxonomische diversiteit worden er per hoofdgroep twee tot zes
soortengroepen onderscheiden. De indeling kan bij elke hoofdgroep anders worden
gemaakt. Zo worden vissen en vogels al vaak ingedeeld op basis van trek. Bij
macrobenthos is in dit verband een indeling per type larve mogelijk, maar vaker wordt bij
deze groep een onderscheid gemaakt in voedingswijze of milieu. In een poging om voor
alle hoofdgroepen een vergelijkbare indeling te hanteren is in het algemeen gekozen
voor de milieutypen wad/estuarien, Noordzee kustzone en Noordzee offshore.
Presentatie per milieutype werd relevant geacht vanuit de toepasbaarheid van de
resultaten.

Voorbeeldsoorten

In elke soortengroep zijn tot drie soorten voorgedragen waarvan er, in het stadium
waarin de algemene behandeling van de soortengroep werd samengesteld, uiteindelijk
één werd gekozen om als illustratie te dienen ten aanzien van biogeografische aspecten.
Daarbij werden diverse criteria gehanteerd. Er werd de voorkeur gegeven aan
ecologische motieven boven taxonomische, omdat biogeografische aspecten naar
verwachting meer gerelateerd zijn aan habitatkenmerken dan aan de taxonomische
positie van een soort. Daarnaast zijn soorten geselecteerd die verschillende schaalniveaus
presenteren: van lokaal, via regionaal tot mondiaal. De geselecteerde soorten hoeven
niet altijd algemeen te zijn, omdat bijvoorbeeld het voorkomen op EU richtlijnlijsten
(beleidsrelevante soorten) in verband met de toepassing van de resultaten ook van
belang kan zijn. Dit betekent dat soms ook zeldzame soorten zijn geselecteerd. In
beginsel zouden zelfs uitgestorven soorten geselecteerd kunnen worden: indien er
voldoende kennis over is bieden die goede aanknopingspunten om het uitsterven van
andere soorten te voorkomen. Tenslotte werd ook rekening gehouden met de
beschikbare kennis.

Aangezien de selectie van de voorbeeldsoorten vooraf heeft plaatsgevonden, kan de
uitkomst zijn dat een soort minder illustratief is dan op voorhand werd aangenomen.
Omdat een studie als deze niet eerder heeft plaatsgevonden, kon niet worden

" In de definitiestudie werden hogere planten en wieren nog tot één taxonomische hoofdgroep
samengenomen. Omdat de ecologie van deze groepen zeer verschilt en de behandeling door
verschillende specialisten ter hand werd genomen, werd later besloten deze tot verschillende
hoofdgroepen te verheffen.
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teruggevallen op andere studies waarmee een mogelijk optimalere soortenselectie
verkregen zou kunnen zijn.

De huidige marien ecologische kennis, de grote taxonomische diversiteit en/of het nog
vrijwel ontbreken van soortspecifiek beleid verhinderen om bij de soortkeuze een
gidssoortenbenadering toe te passen: het hanteren van filters zoals dat is gebeurd bij
rivieren (Buit et al. 1998, Klein Breteler & Kranenbarg 2000). Bovendien is het de vraag
of dergelijke filters gewenst zijn, zolang het belang ervan in relatie tot de biogeografie
nog niet bekend is. Door gebruik van filters vallen misschien soorten uit de boot die in dit
kader juist wel illustratief zijn.

De zes verschillende taxonomische hoofdgroepen vormen het onderwerp van de
hoofdstukken 3 t/m 8. Voor elke hoofdstuk werd door Bureau Waardenburg een
specialist ingezet. In elk hoofdstuk wordt voor de betreffende hoofdgroep nader
ingegaan op de specifiecke motieven om tot de soortenselectie te komen.
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Tabel 1.1. Overzicht van eigenschappen per hoofdgroep. Links staan de hoofdcategorieén. Per hoof

genoemd
Hoofdgroep hogere planten & ongewervelden vissen
Processen wieren
Geografisch deel-/metapopulaties watermassa’s migratieroutes

verspreidingsgebied

genetische variatie

stromingspatronen

Boreale / Lusitanische
soorten

paaigebied
opgroeigebied

Levensstrategie
Reproductie

Overleving

Dispersie

Overig

Vegetatief
en/of met zaden

hoeveelheid zaad
type zaad

seizoen waarin zaad,
gameten of sporen
beschikbaar komen

haplonte, diplonte of
haplo-diplonte
levenscyclus

vestiging/hechting van
gameten en sporen

type zaadverspreiding

mobiliteit zaad, sporen,
gameten, en
plantendelen

kieming van zaden en
kiemkrachttermijn

aanspoeling wieren

plagen en ziektes
extinctie

antropogeen:
(henintroductie

brooders /
broadcasters

asexueel
vivipaar

r-K strategie
kolonisatie

mobiliteit larven
mobiliteit adult
trek / migratie
barrieres

antropogeen:
(henintroductie

(eienlevendbarend of
eierleggend (pelagische
of benthische eieren of
eieren op vegetatie)
en/of met broedzorg

r-K strategie

passief / actief

trek / migratie

barriéres

homing (terugkeer naar

geboortegrond) en
roaming (zwerven)

antropogeen:
(henintroductie
(uitzettingen)
visserij
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1.5

1.5.1

Biologische eigenschappen

In de definitiestudie is een concept matrix samengesteld met de voor de materie
belangrijke biologische eigenschappen, zoals verspreidingsgebied, barriéres, migratie,
mobiliteit, reproductie, etc. Er is voor de term eigenschappen gekozen, omdat deze term
in de betekenis van ruimtelijk relevante kenmerken of karakteristieken beter wordt
geacht dan: "processen" "criteria" of "aspecten”.
In tabel 1.1 staan de biologische eigenschappen onder de zes hoofdgroepen. Links staan
de hoofdcategorieén die zijn onderscheiden:

¢ Geografisch verspreidingsgebied
e Levensstrategie (reproductie, overleving en dispersie)
¢ Overig

Geografisch verspreidingsgebied

Barriéres

Als aan de juiste omstandigheden voor een soort wordt voldaan, betekent dat nog niet
dat die soort ook aanwezig is. Zo leven er langs de kust van Japan en Nieuw Zeeland
allerlei soorten onder omstandigheden die vergelijkbaar zijn met die in Nederland, maar
die soorten komen in onze wateren niet voor. Dat soorten uit die gebieden hier wel
zouden kunnen gedijen blijkt uit de succesvolle vestiging in de Nederlandse kustwateren
van een aantal van die soorten, nadat de mens de natuurlijke barriéres slechtte door ze
hier te introduceren. Dit gebeurt veelal door het transport van larven in ballastwater of
een introductie die gerelateerd is aan maricultuur (Reise et al. 1999).

De noord-zuid configuratie van de continenten vormt een barriére die uitwisseling
tussen verschillende oceanen tegengaat. Hierdoor beperkt het verspreidingsgebied van
veel mariene soorten zich tot een bepaalde oceaan. Ook tussen de oost en westkust van
de Atlantische Oceaan is de uitwisseling gering. Ondanks dat alle oceanen door middel
van zeestromen met elkaar in verbinding staan is de verblijftijd van larven in het
plankton daarvoor meestal van té korte duur. Dit illustreert dat ook biologische
eigenschappen van belang zijn om het geografisch verspreidingsgebied van een soort te
kunnen verklaren. Onder dispersie wordt nader ingegaan op dit aspect.

Rand van het verspreidingsgebied

Aan de grenzen van het verspreidingsgebied (areaal) ondervindt een soort relatief
extreme omstandigheden waarop deze in eerste instantie kan reageren met speciale
fysiologische en morfologische aanpassingen. Maar ergens wordt toch een grens bereikt
waarbuiten de soort niet meer wordt aangetroffen. In het grensgebied is het mogelijk
dat een soort zich nog wel vestigt en uitgroeit, maar daar niet meer tot voortplanting
komt. Bij hogere planten wordt er in deze studie van uitgegaan dat populaties zich
minimaal vegetatief kunnen handhaven. Wahl (1985) onderscheidt zelfs een ‘frontier-
biotope' i.e. het voorkomen van volwassen individuen terwijl larven niet aanwezig zijn
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1.5.2

(soms kan de vestiging namelijk ook tot stand komen via (delen van) volwassen
exemplaren).

De begrenzing van een verspreidingsgebied is onderhevig aan veranderingen.
(Hengeveld 1990). Aan de rand vertalen toe- of afname van een populatie zich in de
uitbreiding of inkrimping van het areaal. Zo kunnen in warme perioden zuidelijke
soorten naar het noorden oprukken. Na een (reeks) strenge winter(s) worden ze weer
naar het zuiden teruggedrongen.

In het centrum van de verspreiding kunnen reproductie en overleving mede bepaald
worden door de dichtheid waarin een soort voorkomt (dichtheidsafhankelijkheid). Langs
de randen van het areaal, bij een lagere dichtheid, kunnen reproductie en overleving
onafhankelijk zijn van de dichtheid.

Biogeografische provincies

In de mariene biogeografie worden regio's en provincies onderscheiden, omdat de
arealen van veel soorten zich tot dergelijke gebieden beperken. De Noordzee valt binnen
de noordoost Atlantische regio. Deze regio kan worden verdeeld in drie biogeografische
provincies: de Lusitanische (warm gematigd), de Boreale (koud gematigd) en de
Arctische provincie (Briggs 1974). Lusitaanse soorten hebben hun verspreidingsgebied in
het algemeen bij het Iberisch schiereiland en nabij de westelijke delen van de Britse
Eilanden (West-lerland en Cornwall) (Lawrence, 1996). De Noordzee valt geheel binnen
de Boreale provincie. Deze strekt zich verder uit rond het overige deel van het Verenigd
Koninkrijk, de Oostzee, zuid lJsland en Noorwegen tot voorbij de Noordkaap.

Levensstrategie

De manier waarop een soort zijn beschikbare energie verdeelt over de verschillende
levensprocessen bepaalt de levensstrategie van die soort: de combinatie van
eigenschappen waarmee een soort zich weet te handhaven. Deze eigenschappen zijn
samen te vatten onder de volgende drie life history traits:

e reproductie

e overleving

o dispersie

Eigenschappen die vallen onder reproductie zijn leeftijd/grootte bij eerste reproductie,
aantal voortplantingsseizoenen, aantal nakomelingen (ei, larve, zaad, juveniel,
kiemplant), mate van broedzorg, type nakomelingen.

Eigenschappen die vallen onder overleving zijn maximale en gemiddelde leeftijd,
weerstand tegen predatie, gevoeligheid voor klimaatfactoren.

Dispersie valt te karakteriseren in afstanden, mate van plaatstrouw, etc.

Genoemde drie life history traits vormen een samenhangend geheel waaruit de
dynamiek in aantallen en verspreiding kan worden verklaard (van den Bosch et al. 1992,
Neubert & Caswell 2000, Caswell et al. 2003). De aantalsontwikkeling in de tijd hangt
direct samen met reproductie en overleving, terwijl het samenspel van de drie genoemde
factoren bepalend is voor de ruimtelijke dynamiek. Een gunstige verhouding van
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reproductie en overleving (Ro >1,0) leidt daarbij tot kolonisatie (van onbezette plekken)
terwijl een ongunstige verhouding (Ro <1,0) de kans daarop veel kleiner maakt.

Reproductie en overleving
Vaak worden er twee levensstrategieén onderscheiden (De Leeuw & Backx 2001):

r-soorten. Vooral in hoog-dynamische milieus waar de overlevingskansen gering zijn is
het belangrijk om zo snel mogelijk een groot aantal nakomelingen (op jaarbasis) te
produceren. Daarmee wordt tegemoet gekomen aan het grote risico van ‘voortijdige’
sterfte (door verstoring, competitie of predatie). Dit soort organismen legt het accent
dus sterk op de voortplanting en wordt aangeduid als r-strategen. Ze hanteren een
‘r'evolutionaire levensstrategie en staan ook wel bekend als opportunisten. Ze doen het
goed in dynamische milieus waarin een populatie exponentieel kan groeien. Kenmerken:
snelle vestiging op open plekken; snelle groei; voortplanting op jonge leeftijd; veel
nakomelingen per jaar.

K-soorten. Een andere mogelijkheid is dat een soort zijn energie vooral stopt in levens-
processen die de individuele overleving ten dienste staan. Energie gaat daarbij vooral
naar verdedigingsmechanismen, zoals een zware schelp, en weerstand bij verstoring.
Vaak vertonen dergelijke soorten aanvankelijk een snelle groei zodat een afmeting wordt
bereikt die te groot is voor de meeste predatoren (‘refuge in size'). Dit soort organismen
komt meestal laat tot voortplanting en stopt daar op jaarbasis relatief weinig energie in.
Omdat wel een hoge leeftijd bereikt kan worden, kan de reproductieve output van een
individu toch nog aanzienlijk zijn. Dit soort organismen wordt aangeduid als K-strategen.
Ze hanteren een ‘K'onservatieve levensstrategie. Ze doen het goed in stabiele milieus
waar een populatie de kans krijgt om haar maximale draagkracht te bereiken.
Kenmerken: energie wordt vooral in handhaving gestopt; langzame groei; hoge leeftijd;
voortplanting op late leeftijd; weinig nakomelingen per jaar.

De begrippen r en K zijn relatief. Ze zijn goed hanteerbaar bij vergelijkbare soorten. In
macrobenthos-studies wordt het r-K concept veelvuldig toegepast, in de ornithologie
weinig.

De gehanteerde strategie vormt enerzijds een uitvloeisel van de gemiddelde habitat van
een soort, maar op eenzelfde locatie komen r- en K-strategen veelal naast elkaar voor. Er
is een duidelijke relatie met successie: na een verstoring speelt competitie nog geen rol
en zullen r-strategen meestal de overhand hebben, omdat ze met hun vele
nakomelingen een lege habitatplek snel kunnen koloniseren. In de loop van het
kolonisatieproces zullen K-strategen steeds meer overheersen. Door de dynamiek van
het (abiotische) milieu kan het aandeel van beide in de tijd dus sterk wisselen.

De reproductieve strategie, die kan worden gezien als een uitvloeisel van de totale

levensstrategie, komt tot uiting in de manier van voortplanting, het type en het aantal
nakomelingen. Het aantalaspect komt ter sprake onder dispersie.
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Dispersie

Voor de betekenis van dispersie wordt verwezen naar § 1.3.2 (terminologie). Bij de
dispersie van sporen van wieren, zaden van planten en larven van ongewervelden en
vissen spelen de richting en snelheid van de zeestromingen een belangrijke rol. De
herkomst van watermassa's bepaalt uit welk gebied diasporen kunnen worden
aangevoerd.

Stromingen in de Noordzee. Langs de Zeeuwse en Hollandse kust wisselen een
noordwaarts gerichte vloedstroom en een tegenovergestelde - maar minder sterke -
ebstroom elkaar af. Dit resulteert in een reststroom van zuid naar noord. In en bij het
Waddengebied is sprake van een netto west-oost gerichte stroming. Onder gemiddelde
omstandigheden bedraagt de reststroom zo'n 2 tot 10 km per dag, maar tijdens stormen
kan de stroomsnelheid oplopen tot 25 km per dag (Armories 2001). De maximale
getijstroom langs de Hollandse kust varieert van 1 tot 2,5 km/h bij respectievelijk dood-
en springtij. Organismen die selectief gebruik kunnen maken van de eb- of vloedstroom
kunnen hun dispersiecapaciteit aanmerkelijk vergroten ten opzichte van organismen die
zich passief met de reststroom laten vervoeren.

Watermassa's. Het water in de zuidelijke bocht van de Noordzee is voor een belangrijk
deel afkomstig uit het Kanaal. Langs de Nederlandse kust bevindt zich het continentale
kustwater. Hierin is de signatuur van de Schelde, Maas en Rijn te herkennen (verlaagd
zoutgehalte, hoge nutriéntenconcentraties en laag doorzicht). Dit water beweegt zich als
de kustrivier langs de Hollandse kust naar de Waddenzee. Aan de bodem bevat deze
stroom een kustwaarts gerichte component die gedreven wordt door de zoutgradiént.
Organismen van zuidelijke oorsprong kunnen naar verwachting in het gehele
Nederlandse deel van de Noordzee terechtkomen

In het noordelijke deel van de Noordzee is sprake van een linksdraaiende stroming
(tegen de klok in) met dien verstande dat het water (met mogelijk zaden en larven) van
de Engelse en Schotse kust Nederland ten noorden van de Waddeneilanden passeert.
Het grensgebied tussen het kust- en het noordelijke water wordt gevormd door het
Friese Front. Dit maakt het aannemelijk, dat organismen in dit water in Nederland met
name op de Waddeneilanden terechtkomen (Lucas 1950). Voor een overzicht van de
stromingen, watermassa's en fronten zie ICONA (1992).

Onderzoek met drijfflessen geeft enig inzicht in de tijd die een drijvend voorwerp nodig
heeft om uit zuidelijke regionen aan onze kusten aan te spoelen (e.g. Leijs & Van Rijswijk
1963). Ook geeft het een bevestiging van de origine van bovenstaande watermassa's. Er
wordt daarbij gebruik gemaakt van verzwaarde flessen zodat de wind er weinig vat op
heeft. De berekende transporttijd is vaak een onderschatting, omdat niet bekend is hoe
lang zo'n fles al op de kust heeft gelegen alvorens deze wordt gevonden. Cadée (2001)
vat dergelijke informatie samen in combinatie met informatie afkomstig uit moderner
oceanografisch onderzoek. Hij noemt een gemiddelde reststroom van zuid naar noord
van 2-4 km per dag, maar bij een langdurige krachtige ZW wind kan dit oplopen tot
zeker 10 km per dag.
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1.5.3

1.6

Overig

Onder “overig” worden processen genoemd die van belang kunnen zijn, maar die
minder goed te vatten zijn onder de erboven genoemde meer “natuurlijke” processen.
Te denken valt aan plagen en ziekten (voorbeelden waarbij populaties deels of geheel
zijn verdwenen als gevolg van ziekten, bijv. schimmelinfecties en of parasieten zoals de
zeegrasziekte).

Aard van de Nederlandse kust

De totale lengte van de Nederlandse kustlijn bedraagt 432 km, waarvan 79 km wordt
ingenomen door de (mondingen van de) open zeearmen (TAW 1995). Van de
resterende 353 km wordt het overgrote deel gevormd door zandige kusten in de vorm
van duinen en strandvlakten.

De zachte kust

We hebben langs de Noordzeekust dus vrijwel overal te maken met vlakke, zandige

kusten die bovendien geleidelijk naar zee aflopen. In de lengterichting kunnen in

Nederland drie kustvormen worden onderscheiden (Wolff et al. 1982):

1. waddenkust. Deze bestaat uit een serie eilanden met daartussen zeegaten die de
verbinding tussen Noordzee en het achter de eilanden gelegen Waddengebied
onderhouden. Ter hoogte van het midden van deze eilanden komt de kust sterk
overeen met de gesloten kust van Holland. Naar de zeegaten toe zijn er verschillen
door het voorkomen van zandbankenstelsels (in stand gehouden c.q. gevormd door
getijdenstromen) en groene stranden (overgangen van strand naar kwelder). Achter
de eilanden ligt een Waddengebied met slikken, platen, geulen en kwelders.

2. gesloten strand- en duinkust van Noord- en Zuid-Holland. Dit kustgedeelte wordt
gekenmerkt door een aaneenschakeling van zandstranden met onmiddellijk
daarachter gelegen duingebieden. Achter de gesloten kustlijn (zeereep) heeft de zee
geen directe invloed meer.

3. estuariumkust (Zeeland en Zuid-Hollandse eilanden). Dit kusttype wordt gekenmerkt
door zeearmen of estuaria die diep het land binnendringen. Door verschillen in
uitstroom van zoet rivierwater, zijn hier van oudsher allerlei zoet-zoutgradiénten aan
te treffen. Langs de randen van de estuaria komen kwelders/schorren voor, terwijl de
zeewaarts gekeerde gedeelten worden gevormd door strand- en duinkusten, met aan
de randen weer de overgangen naar kwelders/schorren.

De harde kust

Twee factoren die een grote invloed hebben op het soortenbestand (algen en
ongewervelden) van de stenen dijken zijn getij en expositie. In Nederland heerst een
getij met twee hoog- en laagwaters per dag. Bovendien maken de waterhoogten per
maand twee cycli door van springtij (hoge hoog- en lage laagwaters) en doodtij (lage
hoog- en hoge laagwaters). Hierdoor ontstaan een aantal zones met verschillende
algensamenstelling die bijna nooit boven tot bijna nooit onder water komen. In het
sublitoraal, de zone beneden springtij-laagwater, worden vooral veel bruin- en
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1.7

roodwieren aangetroffen. De zone tussen springtij-laagwater en springtij-hoogwater
wordt het eulitoraal genoemd (vaak nog onderverdeeld in hoog, midden en laag
eulitoraal) en wordt gekenmerkt door vooral groen- en bruinwieren. De zone boven het
eulitoraal heet het supralitoraal. Deze zone loopt tot de bovengrens van het spatwater
en is een zone met vooral blauwwieren en klein darmwier. Behalve getij en expositie is
het type substraat van belang: hoe groter het vochtvasthoudend vermogen hoe beter de
overlevingsmogelijkheden.
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2 Methoden

2.1

2.2

Literatuur search

Bij het doorzoeken van de literatuur op relevante informatie is gebruik gemaakt van een
aantal verschillende zoekbronnen. Daartoe zijn de Aquatic Sciences and Fisheries
Abstracts (ASFA) van 1978 tot september 2001 doorzocht met behulp van de
“Silverplatter Internet Service (spweb.silverplatter.com)”. Voorts is naar
wetenschappelijke literatuur gezocht via de zoekmachines “Search4science
(www .search4science.com)” en “Scirus (www.scirus.com)”.

Met behulp van de zoekmachine “Google (www.google.com)" is gezocht naar websites
die interessante informatie over de verschillende hoofdgroepen, soortengroepen en
soorten bevatten. Enkele voorbeelden van deze sites:

¢ Voor hogere planten: www.seagrass.unh.edu, www.newcrops.uq.edu.au.
e Voor wieren: seaweed.ucg.ie of www.algaebase.com

¢ Voor ongewervelden: www.marlin.ac.uk

e Voor vissen: www fishbase.org

* Voor zeezoogdieren: pegasus.cc.ucf.edu/smm

Als zoektermen zijn de Latijnse, Engelse en Nederlandse soortnamen van de in de
Definitiestudie voorgestelde soorten gebruikt, soms in combinatie met relevante
trefwoorden, zoals bijvoorbeeld levensstrategie, dispersie en Noordzee. De ASFA
bestanden zijn alleen doorzocht op de Latijnse soortnaam.

Interviews

Aanvullende informatie, denkbeelden en ideeén zijn verkregen uit interviews met
verschillende experts op het gebied van wieren, hogere planten, ongewervelden, vissen,
vogels en zeezoogdieren. Deze experts zijn verbonden aan de volgende instellingen:

Hogere planten

Drs. Dick J. de Jong RIKZ-Middelburg
Prof. Dr. Jeanine Olsen RUG
Wieren

Dr. Willem F. Prud’homme van Reine  RU-Leiden Nationaal Herbarium Nederland

Macrobenthos

Prof. dr. Wim Wolff RUG 24 okt 2001
Drs. Gerard Geertjes RUG 24 okt 2001
Dr. Jaap de Vlas RIKZ Haren 24 okt 2001
Dr. Rob Witbaart NIOZ 13 nov 2001
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2.3

Vissen

Dr. Henk W. van der Veer
Hans Witte

Dr. Henk J.L. Heessen
Drs. Willem Dekker

Vogels

Er zijn naast de gesprekken tijdens de workshop geen aparte interviews gehouden.

Zeezoogdieren
Drs. Sophie M.J.M. Brasseur
Dr. Ron A. Kastelein

Workshop

NIOZ
NIOZ
RIVO
RIVO

Alterra Texel
Dolfinarium Harderwijk

Rijkswaterstaat RIKZ, den Haag, 4 december 2001
Het verslag van de workshop is bijgevoegd als bijlage 2

Deelnemers

Jaap Graveland
Mariska Harte
Peter L. Meininger
Fred Twisk

Willem F. Prud"homme van Reine

Cees T.M. Vertegaal
Erik W.M. Stienen
Jan P. Bakker

Marc S.S. Lavaleye
Tom Ysebaert

Henk J.L. Heessen
Jan Kranenbarg
Joost T.C.M. Backx
Mardik F. Leopold
Jana Verboom
Rogier Pouwels
Sietse Bouma

Rob Lensink
Godfried W.N.M. van Moorsel

RIKZ Den Haag

RIKZ Den Haag

RIKZ Middelburg

RIKZ Middelburg

RU Leiden - Nationaal Herbarium Nederland
Vertegaal Ecologisch Advies
Instituut voor Natuurbehoud, Belgié
RUG

NIOZ

NIOO-CEMO Yerseke

RIVO

RIZA

RIZA

Alterra Texel

Alterra Wageningen

Alterra Wageningen

Bureau Waardenburg

Bureau Waardenburg

Bureau Waardenburg/Ecosub
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2.4

Afkortingen instituten:

RIKZ: Rijksinstituut voor Kust en Zee (RIKZ) te Middelburg, Haren en Den Haag,

RIZA: Rijksinstituut voor Integraal Zoetwaterbeheer en Afvalwaterbehandeling (RIZA) te
Lelystad en Arnhem

RIVO: Rijksinstituut voor Visserijonderzoek te lJmuiden,

RUG: Rijksuniversiteit van Groningen te Groningen,

NIOZ: Nederlands Instituut voor Onderzoek der Zee (NIOZ) te Texel,

NIOO-CEMO: Nederlands Instituut voor Oecologisch Onderzoek te Yerseke,

RU Leiden: Universiteit Leiden branch van het Nationaal Herbarium Nederland

Samenstelling rapportage

Dit rapport kwam tot stand vanuit de definitiestudie (zie § 1.4.). Samen met de
informatie uit de literatuur en interviews vormde dit de basis voor een concept dat werd
aangeboden aan de deelnemers van de workshop. De informatie uit de workshop werd
gebruikt om het concept aan te passen tot dit eindproduct.

Ook aanvullend commentaar op een eerdere versie van dit rapport van de volgende
personen werd daarbij gebruikt.

Jan Bakker RUG

Rik Duijts RIKZ Den Haag

Jaap Graveland RIKZ Middelburg
Mariska Harte RIKZ Den Haag
Henk J.L. Heessen RIVO

Jan Kranenbarg RIZA

Marc S.S. Lavaleye NIOZ

Martien Meijer Bureau Waardenburg
Willem F. Prud’homme van Reine RU-Leiden-Nationaal Herbarium Nederland
Marcel van der Tol RIKZ Den Haag

Fred Twisk RIKZ Middelburg
Jaap de Vlas RIKZ Haren

De hoofdstukken 3 tot en met 8 behandelen achtereenvolgens de verschillende
hoofdgroepen: hogere planten, wieren, ongewervelden, vissen, vogels en
zeezoogdieren. Elk hoofdstuk bevat een eigen inleiding, vervolgens een behandeling van
de verschillende soortengroepen, en een samenvatting en conclusie, waarin ook
kennisleemten zijn opgenomen. De hoofdstukken worden afgesloten met een lijst van
referenties. Voor een overzicht van de verschillende hoofdgroepen, soortengroepen en
de daarbij gekozen voorbeeldsoorten wordt verwezen naar de inhoudsopgave.
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3 Hogere planten

3.1

311

Inleiding

Hogere planten in relatie tot het studiegebied

Afbakening studiegebied

Hogere planten komen in het studiegebied alleen voor langs de zeekust en in ondiepe
kustwateren. De buitengrens wordt veelal gevormd door de laagwaterlijn. In het
daarbuiten gelegen gebied (open zee) kunnen wel zaden of plantendelen (diasporen)
voorkomen, passief op weg van het brongebied naar een eventueel nieuw
vestigingsgebied.

Met betrekking tot de hogere planten wordt als begrenzing aan de landzijde de direct
door het zeewater beinvloede kuststrook aangehouden. Dat wil zeggen dat de terreinen
dagelijks tot ten minste eens in de paar jaar door de zee worden overspoeld. Langs
zandige kusten (duinen) betekent dit dat de grens wordt getrokken bij de eerste
duinenrij; strand, vloedmerk, slufters, zeereep e.d. behoren dus tot het studiegebied. In
wadden- of estuariene gebieden wordt de begrenzing gevormd door de hoge kwelder.
In de praktijk is dit vaak de voet van de zeewerende dijk. Hier behoren dus de wadzone,
pionierzone, lage en midden-kwelder tot het studiegebied. (Kusten van) estuariene
gebieden worden meegenomen voorzover er sprake is van polyhalien water (10 - 16 %o
Cl=18-30%S).

Hogere planten zijn bij uitstek gebonden aan terrestrische milieus. Kustgebieden vormen
in feite de begrenzing van hun totale verspreiding op aarde. Daarbij inbegrepen de
ondiepe kustwateren, want —net als in ondiep zoet water- kunnen op dergelijke plaatsen
nog een aantal gespecialiseerde soorten worden aangetroffen.

Wat betreft het studiegebied, de Noordzee, betekent dit dus dat hogere planten
uitsluitend langs de randen daarvan voorkomen. Op enkele eigenschappen van de
Nederlandse kust is reeds ingegaan in de algemene inleiding § 1.6.

Betekenis van de kust voor planten

Hoewel de Nederlandse kust dus grotendeels bestaat uit een vlakke, geleidelijk naar zee
aflopende, zandige kust, is de verscheidenheid daarbinnen toch zeer groot te noemen. In
het kustgebied liggen relatief veel natuurgebieden. Mede als gevolg van de vele
gradiéntsituaties in dit gebied is de diversiteit aan plantensoorten groot (althans in het
duingebied). Circa tweederde van alle in Nederland voorkomende plantensoorten
worden in de duinen aangetroffen. Uiteraard is de diversiteit in de randen van het
duingebied (in feite het interessegebied voor deze studie: strand, zeereep, wad- en
kwelder) veel geringer. Dit komt door de grote dynamiek in deze gebieden, waar slechts
weinig soorten ‘mee kunnen leven'. Toch is dit tegelijkertijd de reden dat veel van deze
soorten landelijk gezien weinig algemeen tot zeldzaam zijn, omdat ze zeer specifiek
gebonden zijn aan deze kustmilieus en dus elders in Nederland niet voorkomen. Daar-
mee vertegenwoordigen ook deze relatief soortenarme biotopen hoge natuurwaarden.
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Geografische verspreiding

Zoals al opgemerkt zijn de meeste soorten van dynamische kustmilieus landinwaarts
nauwelijks of niet aan te treffen; ze zijn zeer specifiek aan dit biotoop gebonden. Vaak
gaat het daarbij om leefgebieden die in de dwarsrichting (zeer) smal zijn, in de
lengterichting daarentegen zeer langgerekt. Veel van deze typische kustsoorten hebben
een groot verspreidingsgebied en komen wereldwijd voor (kosmopolieten). Vaak wordt
daarbij het areaal begrensd door klimatologische factoren. Zo komt de Zeewinde
(Calystegia soldanella) wereldwijd voor langs zandige kusten (ook in Nederland), in de
gematigde streken. De tropische tegenhanger is Ipomoea pres-caprae (pan-tropische
soort). Hetzelfde geldt voor soorten van estuaria of waddenkusten: mangrove-genera
zoals Rhizophera en Avicennia zijn pantropisch. Boomvormers komen in de gematigde
streken in dit milieu niet voor; maar genera als Salicornia, Suaeda, Limonium en Spartina
zijn hier over de gehele wereld in vergelijkbare biotopen te vinden (Good 1974). Soms
komen van deze groepen soorten niet wereldwijd maar aan weerszijden van oceanen
voor, bijvoorbeeld alleen langs de Atlantische kusten.

Soorten die voorkomen op de overgang van zee en land zijn halofyten; ze tolereren een
zeker zoutgehalte. Een aantal van deze soorten is om die reden ook buiten kustgebieden
te vinden, namelijk in zoute depressies gelegen in aride gebieden bijvoorbeeld in
Centraal Azié en Noord-Afrika (0.a. Zeekraal, Schorrekruid).

Levensstrategie

De meeste soorten die voorkomen langs zeekusten kunnen gerekend worden tot de r-
strategen; dit zijn soorten die gericht zijn op de productie van veel zaden, gericht op een
grote verspreidingsafstand. Dit geldt met name voor de laag gelegen zones die
regelmatig door het zeewater worden overstroomd (strand/zeereep, pionierzone bij
kwelders). Op de wat hoger gelegen gedeeltes komen ook K-strategen voor; soorten die
relatief veel investeren in ondergrondse delen.

In de gematigde streken komen geen boomvormende houtige gewassen voor in zoute,
kustgebonden biotopen. Zeealsum en Gewone zoutmelde kunnen overigens wel houtig
worden. De meeste van de als r-strategen getypeerde soorten zijn eenjarig
(zomerannuellen), de K-strategen zijn veelal geofyten (overblijvend met winterknoppen
onder de grond) of hemicryptofyten (overblijvend met winterknoppen vlak boven of
vlak onder de grond).

Dispersie

In tegenstelling tot de veel diersoorten zijn planten gebonden aan een vaste
verblijffplaats nadat ze gekiemd zijn en wortel hebben geschoten, tot het moment dat ze
weer afsterven. De enige manier om nieuwe locaties te bereiken is door middel van de
productie van zaden of vegetatieve delen en deze vervolgens ‘aan hun lot over te laten’.
In de praktijk van kustgebieden betekent dit veelal het overlaten aan het (samen)spel
van zeestromingen, golfwerking, wind, stuivend zand e.d.
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Het ‘zwerfvermogen’ of vagiliteit van sommige kustsoorten is extreem hoog,
bijvoorbeeld van tropische soorten als de Kokospalm, Barringtonia (mangrovesoort) of
Entada gigas (liaan). O.a. van de laatste soort worden zelfs langs de Nederlandse kusten
soms zaden aangetroffen.

Veel soorten hebben dusdanige zaden dat ze goed zijn aangepast aan het transport door
zeewater (bijvoorbeeld luchtholtes). Verspreiding via zeewater is voor de meeste
kustgebonden soorten de belangrijkste manier van verspreiding. Daarom is in dit kader
het voorkomen van zeestromingen en het patroon daarvan van groot belang (zie § 1.5).
Op grond daarvan is het waarschijnlijk dat het voor plantenzaden moeilijk is om vanuit
het Waddengebied het Deltagebied te bereiken (omgekeerd is juist niet/minder
problematisch) en zal ook kolonisatie vanuit Engeland richting Nederlandse kusten niet
snel te verwachten zijn.

Voorkomende soorten en soortselectie

Met betrekking tot hogere planten wordt een onderverdeling in soorten van ondiep zout
getijdewater, soorten van kwelders en schorren en soorten van zandige kusten
gehanteerd. Het aantal voorkomende soorten in deze milieus is in Nederland vrij
beperkt. In onderstaande tabel is het merendeel van deze soorten opgenomen, met
uitzondering van enkele zeer zeldzame/uitgestorven soorten. Het overzicht beoogt niet
compleet te zijn.

Van elke soort zijn, voor zover bekend, gegevens met betrekking tot enkele ‘life history
traits' ingevuld, eigenschappen die te maken hebben met levenstrategie, in het bijzonder
met dispersie. Het overzicht beoogt niet meer dan een idee te geven van de variatie dan
wel de overeenkomsten binnen deze groep van soorten wat betreft aan dispersie
gerelateerde eigenschappen.

Een deel van deze informatie is afkomstig uit de teksten die hierna volgen en waarin per
soortengroep dieper op deze materie wordt ingegaan. Gegevens met betrekking tot de
zaadbank van soorten zijn voornamelijk ontleend aan Thompson et al. (1997) en Bakker
et al. (2001). Wat betreft het drijfvermogen en de levensduur van zaden (behoud
kiemkracht) zijn met name van kweldersoorten recente gegevens bekend (Geertsema,
2000; Bekker et al. 1998).
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soorten van ondiep zout getijdewater

Klein zeegras
Groot zeegras

Zostera noltii
Zostera marina

soorten van kwelders en schorren

Zeekraal

Zeeaster

Gewoon kweldergras
Melkkruid

Zilte rus

Zilte schijnspurrie
Gerande schijnspurrie
Strandkweek

Engels slijkgras
Schorrekruid
Zeeweegbree
Lamsoor

Spiesmelde
Strandmelde
Gewone zoutmelde
Schorrezoutgras
Zeealsum

Zeebies

Salicornia spp.

Aster tripolium
Puccinellia maritima
Glaux maritima

Juncus gerardii
Spergularia salina
Spergularia media
Elymus athericus
Spartina anglica
Suaeda maritima
Plantago maritima
Limonium vulgare
Atriplex prostrata
Atriplex litoralis
Atriplex portulacoides
Triglochin maritima
Seriphidium maritimum
Bolboschoenus maritimus

soorten van zandige kusten

Zeeraket
Zeewinde
Biestarwegras
Blauwe zeedistel
Zeewolfsmelk
Loogkruid
Zeemelkdistel
Zeepostelein
Gelobde melde
Kustmelde
Strandbiet
Zeekool

Helm

Cakile maritima
Calystegia soldanella
Elytrigia juncea
Eryngium maritima
Euphorbia paralias
Salsola kali

Sonchus arvensis var. mar.
Honkenya peploides
Atriplex laciniata
Atriplex glabriuscula
Beta vulgaris ssp. mar.
Crambe maritima
Ammophila arenaria

zaadproductie

levensduur (zaden per drijfvermogen levensduur
ouderplant plant) zaad zaadbank zaad
meerjarig vrij weinig gering ontbreekt ?

een- tot meerjarig | variabel gering ontbreekt ?

eenjarig veel gering groot groot

twee- tot meerjarig | veel groot zeer variabel |groot
meerjarig variabel ? matig matig

een- tot meerjarig | (vrij) veel groot groot (zeer) gering
meerjarig (vrij) weinig matig groot groot
eenjarig (vrij) veel groot zeer groot vrij groot
eenjarig (vrij) veel groot zeer groot vrij gering
meerjarig veel gering vrij gering (zeer) gering
meerjarig variabel groot zeer gering (zeer) groot
eenjarig veel groot gering gering
meerjarig veel gering gering gering
meerjarig veel matig (vrij) gering (zeer) gering
eenjarig veel matig (zeer) groot (zeer) groot
eenjarig veel matig ? ?

meerjarig veel ? ? ?

meerjarig veel groot groot (zeer) gering
meerjarig veel gering ? ?

meerjarig veel ? ? ?

eenjarig weinig (zeer) groot zeer variabel groot
meerjarig (vrij) weinig ? gering ?

meerjarig variabel groot ? ?

twee- tot meerjarig |veel ? ? ?

meerjarig (vrij) veel ? ? ?

eenjarig (vrij) veel ? ? ?

meerjarig veel ? ? ?

meerjarig (vrij) weinig ? ? ?

eenjarig veel ? ? ?

eenjarig veel groot ? groot
meerjarig veel ? ontbreekt (zeer) groot
meerjarig veel groot ? ?

meerjarig veel ? variabel ?

Uit bovenstaand overzicht zijn enkele soorten geselecteerd voor nadere studie. Er is

steeds gekozen voor soorten die zo dicht mogelijk langs de randen van de Noordzee

voorkomen. Het betreft Groot en Klein zeegras (ondiep zout getijdewater), Engels

slijkgras (kwelders en schorren) en Zeeraket (zandige kusten).

Uit het overzicht blijkt dat er kennisleemten zijn. Dit komt uiteraard deels doordat alleen
voor de hiervoor genoemde soorten een meer diepgaande literatuurstudie is uitgevoerd.

Soorten van ondiep zout getijdewater

Inleiding

Bedoeld worden hier ondiepe kustwateren en die delen van waddengebieden, estuaria

die dagelijks worden overspoeld met zeewater. Het betreft in feite de zone die

voorafgaat en deels overlapt met de pionierzone zoals die wordt onderscheiden bij de
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kwelderzonering (§ 3.3). Het substraat is over het algemeen slibrijk, in ieder geval niet
puur zand.

Omdat het hier (wat betreft de Nederlandse situatie) uitsluitend om Groot en Klein
zeegras gaat, wordt hier meteen ingezoomd op deze soort(en). Voor een meer
uitgebreide inleiding met betrekking tot vegetaties van slikken en kwelders, zie

§3.3.

Zeegras (Zostera marina en Zostera noltii)

Keuze en status soorten

In het bedoelde biotoop komen in Nederland twee soorten hogere planten voor, te
weten Klein en Groot zeegras (respectievelijk Zostera noltii en Z. marina). Beide soorten
komen voor op de Rode lijst (Van der Meijden et al. 2000). Ze zijn om deze reden
beleidsmatig interessant, temeer daar zich de afgelopen eeuw grote veranderingen
hebben voltrokken in het voorkomen in Nederland (sterke areaalverkleining). Bovendien
bleek van deze soorten veel literatuur beschikbaar te zijn. Groot zeegras is de meest
zeldzame van de twee soorten. De belangrijke rol van zeegrasvelden in de Waddenzee is
onderkend door de overheid en terug te vinden in o.a. het Natuurbeleidsplan en de
Derde Nota Waterhuishouding.

Een groot deel van de informatie hieronder (voor zover geen andere bron is vermeld) is
afkomstig uit Wijgergangs & De Jong (1999).

Geografische verspreiding wereldwijd

Het geslacht Zostera vormt samen met ca. zeven andere genera een specifieke groep
van hogere planten — zeegrassen - die als ‘waterplanten’ groeien in ondiepe
kustwateren. De meeste van deze genera zijn gebonden aan tropische wateren. Zostera
komt voornamelijk voor in de gematigde streken. Hoewel de taxonomie niet helemaal
helder is, worden 11 soorten onderscheiden (Good 1974). Daarvan komen er vier voor
in de omgeving van Japan en Korea, één in zuidelijk Afrika en vier in de omgeving van
Australié en Nieuw Zeeland voor. Van de resterende twee soorten, Klein en Groot
zeegras, heeft Groot zeegras verreweg de grootste verspreiding; deze soort komt voor in
de noordelijke gematigde zones (zowel rond de Atlantische Oceaan als de Grote
Oceaan). De noordelijkste verspreiding wordt gevormd door zuid Groenland, de
zuidelijkste door het begin van de tropische regio's langs de oostkust van Noord-
Amerika en Azié. Klein zeegras heeft wereldwijd een veel kleiner verspreidingsgebied;
het is beperkt tot de kusten van de Kaspische Zee, Middellandse en Zwarte Zee, West-
Afrika en de Atlantische kusten van Europa. De noordgrens wordt bereikt in Zuid-
Scandinavié (Weeda et al. 1991).

Verspreiding in Nederland

Tot ca. 1930 kwam zeegras met name in het westelijk Waddengebied zeer veel voor
(15.000 ha) met Groot zeegras als de dominante soort. Er floreerde zelfs een
‘zeegrasindustrie’ (wiervisserij en wiermaaien) rond de Waddenzee en er werden dijken
van gebouwd. Zeegrassen kwamen voor de aanleg van de Afsluitdijk ook voor langs de
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kusten van de Zuiderzee. Daarnaast waren beide soorten ook in het Deltagebied vrij
algemeen, voordat werd begonnen met de aanleg van de Deltawerken. In de jaren
dertig ging het snel bergafwaarts met het areaal zeegras, niet alleen in Nederland maar
langs de gehele Atlantische kust. Dit was het gevolg van de ‘waisting disease’,
veroorzaakt door een schimmelinfectie (Labyrinthula zosterae). Bedoelde schimmel is
wel vaker aangetoond in zeegrasvelden, maar meestal is deze niet zo desastreus als in de
jaren dertig toen het areaal werd gedecimeerd. De gevolgen van de ziekte waren voor
Groot zeegras ernstiger dan voor Klein zeegras.

In tegenstelling tot de rest van de Atlantische kust herstelden de populaties zich in het
Nederlandse Waddengebied niet. Dit kwam doordat rond dezelfde tijd de Afsluitdijk
werd voltooid, waardoor de omstandigheden voor zeegrassen minder gunstig werden.
Na de voltooiing van de deltawerken in Zeeland zijn ook daar de zeegraspopulaties sterk
teruggelopen.

Recentelijk is pas onderkend dat met de desastreuze areaalinkrimping van Groot zeegras
in de dertiger jaren, de ondersoort Zostera marina ssp. marina uit Nederland is
verdwenen (mond. med. D. de Jong). Dit is de ondersoort die in het traject van net
boven tot onder GLW groeit. De ondersoort die nog wel in Nederland voorkomt betreft
Z. marina ssp. angustifolia. Deze soort staat duidelijk hoger in de getijdenzone; in feite
groeien ze in fysiek gescheiden biotopen. Herintroductieproeven (zie onder) en overige
hier vermelde informatie heeft dus betrekking op deze laatstgenoemde ondersoort.

Op dit moment komt zeegras nog verspreid voor in het Waddengebied (omgeving
Terschelling, Noord-Groningse kust en Eemsgebied) en het Deltagebied (Grevelingen-
meer, Oosterschelde, Veerse Meer en een kleine populatie in de Westerschelde).

Zeegras heeft een voorkeur voor zeewater met bijmenging van rivierwater. Dit blijkt ook
uit het feit dat de vroegere groeiplaatsen in zeearmen lagen waarin rivieren uitmondden.
Met name kiemplanten gedijen niet goed in puur zeewater. Zowel in het Deltagebied als
in de westelijke Waddenzee zijn deze zoet-zout gradiénten goeddeels verdwenen.

Recent zijn studies verricht naar herintroductie van zeegrasvelden (Groot zeegras) in de
Waddenzee (o0.a. Van Katwijk 1993; 2000a). Door de voortschrijdende degradatie van
het Waddenzee-ecosysteem als gevolg van menselijke invloeden zijn ecologische
drempels ontstaan (zoals de afwezigheid van voldoende zaadbronnen) die voorkomen
dat Groot zeegras zich op eigen kracht weer in de Waddenzee kan herstellen.
Herintroductie wordt gezien als een manier om het zeegrasareaal in de Waddenzee te
vergroten. Een idee is om door de aanleg van onderwaterdrempels (bijvoorbeeld in de
vorm van mosselbanken) in combinatie met kleinschalige zeegrasaanplant vitale
groeikernen te laten ontstaan van waaruit het zeegras zichzelf kan herstellen. De kans
dat dit inderdaad gebeurt zal toenemen naarmate de meststoffenaanvoer naar de
Waddenzee afneemt, de schelpdiervisserij minder wordt en er meer beschutte gebieden
en meer zoet-zoutgradiénten komen (Van Katwijk 2000a).

Levensstrategie

Welke overlevingsstrategie de planten volgen is afhankelijk van de omstandigheden
waaraan ze zijn blootgesteld. Bepaalde populaties hebben zich aangepast aan een milieu
dat wordt gekenmerkt door een grote variatie aan uiteenlopende abiotische factoren
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zoals dat het geval is in de litorale zone van kustgebieden, te weten stroombeweging,
uitdroging, toevoer van nutriénten en een grote variatie in lichtinstraling, temperatuur
en zoutgehalte. Sommige populaties (alleen Groot zeegras) hebben zich aangepast aan
submerse omstandigheden, zoals die voorkomen in het sublitoraal, maar ook in van de
zee afgesloten zeearmen (bijvoorbeeld Grevelingenmeer).

Van de twee soorten komt Klein zeegras vaak op wat hogere, drogere plekken voor dan
Groot zeegras. Klein Zeegras komt alleen als meerjarige soort voor in het eulitoraal.
Groot zeegras heeft een meer variabele overlevingsstrategie: de soort kan afhankelijk
van de omstandigheden zowel eenjarige als meerjarige populaties vormen, of
combinaties van beide.

Populaties met een eenjarige levensstrategie vertonen een aantal karakteristieken gericht
op een snelle voltooiing van de levenscyclus en de seizoensgebonden reproductie. Ze
investeren in zaadproductie ten koste van ondergronds materiaal.

Overigens kan (net als bij veel andere soorten hogere planten) bij zeegras sprake zijn van
sterk wisselende zaadproductie van jaar tot jaar en bij een overvloedige zaadproductie
kan eveneens van een zogenaamd ‘beurtjaar’ worden gesproken.

Overwintering gebeurt in de vorm van zaad. Na de kieming van het zaad in het voorjaar
wordt de meeste energie geinvesteerd in de groei van bloeischeuten, resulterend in een
grote hoeveelheid zaad later in de zomer. Deze zaden kunnen in het oorspronkelijke veld
terecht komen of daarbuiten; het maakt eenjarige populaties flexibel in vergelijking met
meerjarige. Ondergrondse uitlopers (rhizomen) worden in beperkte mate gevormd en
dienen uitsluitend als verankering. Meestal overleven de rhizomen van eenjarige
populaties de winterperiode niet.

Populaties met een meerjarige levensstrategie komen vooral voor in de sublitorale zone
van kustgebieden en in stagnante wateren (bijvoorbeeld Grevelingenmeer). De variatie
in abiotische factoren is in vergelijking met de litorale zone (meer het milieu voor de
eenjarige populaties) minder groot. Overjarige planten overwinteren door middel van
ondergrondse delen en in beperkte mate door bovengrondse vegetatieve scheuten.
Zaden zijn voor het voortbestaan van de populatie van ondergeschikt belang;
vegetatieve reproductie vormt de hoofdmoot. In het voorjaar vindt een snelle toename
van biomassa plaats door vegetatieve uitbreiding vanuit bestaande rhizomen. In najaar
en winter verdwijnt het grootste deel van deze productie weer door begrazing en door
afsterving. Het zijn vooral deze diep groeiende onderwaterwouden van Groot zeegras
die, met name in de Waddenzee, zo goed als verdwenen zijn (Van Katwijk 2000b).

Klein zeegras kent uitsluitend meerjarige populaties, Groot zeegras soms eenjarige. Bij de
laatste soort is vastgesteld dat er bij toenemende diepte in een getijdegebied een
verschuiving op kan treden van de eenjarige naar de meerjarige strategie (Keddy 1987).
Ook bij veranderende omstandigheden bij een bestaand zeegrasveld kan een
verandering in levenstrategie plaatsvinden. Binnen zeegrasvelden komen overigens vaak
beide strategieén in een bepaalde verhouding voor (in ieder geval bij Groot zeegras).
Onderzoek heeft aangetoond dat de voortplantingsstrategie van een populatie zeegras
niet genetisch bepaald is, maar door omgevingsfactoren wordt gestuurd (0.a. De Heij &
Nienhuis 1992). Dit wordt ook bevestigd door het feit dat Groot zeegraspopulaties in
het Grevelingenmeer en Veerse Meer zich hebben aangepast aan de submerse
omstandigheden na voltooiing van de deltawerken (Nienhuis et al. 1996).
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Geconcludeerd kan worden dat Klein zeegras alsmede eenjarige populaties van Groot
zeegras meer r-strategen zijn, terwijl de meerjarige populaties van Groot zeegras, zoals
die voorkomen in het sublitoraal en in stagnante meren in het Deltagebied meer K-
strategen kunnen worden genoemd.

Dispersie

Dispersie vindt plaats door middel van zaad en/ of drijvende plantendelen (bloeistengels)
die zaden bevatten. Het zaad van zeegras behoort tot het type nootje (droge,
éénzadige, niet openspringende vrucht. Vruchtwand en zaadhuid zijn niet met elkaar
vergroeid); verspreiding van de zaden vindt (uitsluitend) via het water plaats, waarbij als
aanpassing daaraan de vrucht lucht bevat; dit bevordert het drijvend vermogen (Bouman
et al. 2000).

Er is met betrekking tot dispersie een belangrijk verschil tussen populaties met een
eenjarige en/of een meerjarige levensstrategie.

Bij de eenjarige populaties wordt op grote schaal zaad geproduceerd. Het merendeel
van deze zaden komt terecht in of nabij de bestaande populatie. Het drijvend vermogen
van de zaden is relatief gering. Van Groot zeegras is bekend dat de vruchten onder
water door de moederplant van een gasbel worden voorzien waardoor ze naar de
oppervlakte drijven en weg kunnen drijven. Zonder deze gasbel zouden de vruchten
direct naar de bodem zakken (Bouman et al. 2000). Wanneer plantendelen afbreken,
zoals bloeistengels met zaden, dan is het drijvend vermogen veel groter en kunnen
grotere afstanden worden overbrugd.

Bij meerjarige populaties wordt weinig zaad geproduceerd en is er dus een kleine kans
op kolonisatie van nieuwe geschikte groeiplaatsen. Omdat het juist de eerder genoemde
meerjarige ‘onderwaterwouden’ zijn die in de Waddenzee verdwenen zijn, is spontane
hervestiging van dit type zeegrasvelden extra moeilijk c.q. onwaarschijnlijk. Om die
reden wordt ook gedacht aan de eerder beschreven herintroductie-experimenten.

Diverse auteurs twijfelen overigens aan het succes c.q. nut van herintroducties en pleiten
voor het scheppen van de mogelijkheden voor natuurlijke terugkeer (minder dynamiek,
helderder water, zoet-zoutgradiénten, minder intensieve schelpdiervisserij e.d.), o.a.
Wolff 1996.

Overigens is in de jaren zeventig een spontane vestiging gemeld van het meerjarige type
van Groot zeegras in de Eemsmonding (Polderman & Den Hartog 1975). Op dat
moment kwam Groot zeegras ter hoogte van de kwelderwerken bij Groningen nog niet
voor (wel Klein zeegras) en was de dichtstbijzijnde populatie die van Terschelling
(zuidkust) of uit het Duitse Waddengebied, waar Groot zeegras iets algemener
voorkomt dan in het Nederlandse deel (Wolff 1996). In beide gevallen betreft de afstand
enkele tientallen kilometers. Hoewel het hier om overwegend meerjarig zeegras ging,
bleek de zaadproductie wel hoog: ca. 300 zaden per m2.

In het begin van de tachtiger jaren heeft een zaadexplosie plaatsgevonden in een
populatie van Klein zeegras in de Zandkreek (Oosterschelde) en zijn van daaruit (in één
jaar tijd) nieuwe groeiplaatsen elders in de Oosterschelde ontstaan (Roggenplaat,
Galgenplaat). Het gaat hier om afstanden van 6-20 km.
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Het is aannemelijk dat hervestiging voor zowel Klein als Groot zeegras ook kan volgen
uit losgespoelde (storm) of losgewoelde (bijvoorbeeld rotganzen) rhizoomdelen die
elders aanspoelen (mond. med. D. de Jong).

Over de afstanden die zaden en of drijvend plantenmateriaal (al of niet met zaden)
kunnen afleggen is weinig informatie voorhanden. Gezien het feit dat Groot zeegras in
het westelijk Waddengebied verdwenen is sinds de dertiger jaren, en hoewel sinds ca.
1980 de condities op het Balgzand voor deze soort weer geschikt zijn heeft Groot
zeegras zich hier toch niet spontaan kunnen vestigen. Daarom kan worden aangenomen
dat het erg moeilijk is voor deze soort (of onmogelijk?) om vanuit het Deltagebied of
vanaf de Engelse kusten dit gebied te bereiken. Ook vestiging vanuit populaties in de
oostelijke Waddenzee blijkt niet te gebeuren. Dit heeft naar alle waarschijnlijkheid alles
te maken met de richting van de zeestromingen.

Overigens geeft recent genetisch onderzoek aan zeegraspopulaties in de Waddenzee
geen aanleiding te veronderstellen dat deze genetisch verarmd zijn (mond. med. J.
Olsen, RUG). Integendeel, de genetische variatie is groot en suggereert in feite dat er
sprake is van uitwisseling van genetisch materiaal op ruime schaal, waarschijnlijk over
afstanden van meer dan 100 km. Meer gedetailleerd genetisch onderzoek aan
populaties rond de gehele Noordzee zal nodig zijn om hierover meer zekerheid te
krijgen. Kleine groeivelden (van ca. 1 m diameter) in de Waddenzee blijken overigens
veelal klonen te zijn (Reusch et al. 2000).

Soorten van kwelders en schorren

Algemeen

Zonering

Kwelder- of schorvegetaties (c.q. zoutmoerasvegetaties) komen met name voor langs
slikkige kusten tussen ca. 40 cm beneden Gemiddeld Hoogwater (GHW) tot daar waar
het zeewater alleen bij springtij reikt. In het laagste deel (‘wad-/slikvlakte’ of ook wel
‘pionierzone’ genoemd; Beeftink 1965; Dijkema & Bossinade 1990) is er sprake van een
overlap met de groeiplaatsen van zeegras, met name Klein zeegras. In de pionierzone
komen met name Zeekraal en Engels slijkgras voor. Na de pionierzone volgen
achtereenvolgens de Lage Kwelder (vanaf 5 cm beneden GHW; vooral gekenmerkt door
het Kweldergrasverbond) en de Hoge Kwelder (tijdens springtij en stormvloed
overspoeld; vooral gekenmerkt door het Verbond van Engels gras).

Voorkomen in Nederland en Europa

Bedoelde vegetaties komen in Nederland voor in gebieden grenzend aan de Waddenzee
en in het Deltagebied. Het totale kwelderareaal in Noord-Nederland bedroeg in 1988 ca.
6500 ha, in Zuidwest-Nederland 4300 ha (Zonneveld 1989). Sinds 1930 is er in
Nederland een aanzienlijk oppervlak kwelder- en schorvegetaties verdwenen, in het
Waddengebied ca. 2000 ha, in het Deltagebied ca. 2700 ha. Deze sterke afname is
vooral het gevolg van bedijkingen (Lauwersmeer, Zuiderzee, Haringvliet e.a.). Overigens
is het kwelderareaal in geheel Europa teruggelopen, waarbij behalve indijkingen ook
kusterosie, verstedelijking, transport en winning van delfstoffen een rol spelen. De
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areaalvermindering is vaak veelomvattend en onherstelbaar doordat alle specifieke
eigenschappen van het kweldermilieu hierbij verdwijnen (Dijkema 1986). Het Deens-
Duits-Nederlandse Waddengebied blijkt binnen Europa het grootste aaneengesloten
gebied te zijn waar kwelders, duinen en getijdegebieden nog in hun oorspronkelijke
samenhang voorkomen. Vrijwel alle soorten die in de pionierzone en lage kwelderzone
te vinden zijn, komen wijdverspreid voor langs de Atlantische kusten van Europa. Een
aantal komt op het gehele noordelijk halfrond voor, bijvoorbeeld Schorrezoutgras,
Zeeweegbree en Zeekraal (Schaminée et al. 1992).

Levensstrategie en dispersie bij kweldersoorten

In de pionierzone en lage kwelder is het aantal soorten wat hier kan worden
aangetroffen beperkt. In de pionierzone zijn dit naast hier en daar Klein zeegras
voornamelijk Zeekraal en Engels slijkgras, op de lage kwelder komen hier soorten als
Gewoon kweldergras, Gerande en Zilte schijnspurrie, Zeeaster, Gewone zoutmelde,
Schorrekruid, Lamsoor, Zeeweegbree en Schorrezoutgras bij. Van deze soorten zijn
Zeekraal, de beide schijnspurriesoorten, Zeeaster en Schorrekruid meer of minder
duidelijke r-strategen; het zijn soorten die veel zaad kunnen produceren en op Zeeaster
na eenjarig zijn. Zo werden bij een onderzoek naar de zaadvoorraad van kweldersoorten
in de hoge kwelder versus zomerpolders in Noord-Friesland Buitendijks voor Zilte
schijnspurrie een zeer hoog aantal zaden aangetroffen in de hoge kwelder, te weten
116773/m? (Bakker et al. 2001). Zeekraal kan wel tot 1000 zaden per individu
produceren (Jefferies et al. 1981). Overigens bestaat binnen een soort vaak een grote
variatie wat betreft zaadproductie. Wat betreft de genoemde pioniersoorten wordt de
zaadproductie vooral gestuurd door de dichtheid van de begroeiing (Watkinson & Davy
1985). lle zeekraalbegroeiingen zullen dus per individu meestal meer zaad produceren
dan dichte zeekraalvelden.

De overige soorten zijn twee- of meerjarig en investeren meer in ondergrondse delen
(meer of minder K-strategen). Net als bij Groot zeegras al geconstateerd werd, kunnen
sommige kweldersoorten hun strategie aanpassen naar gelang de standplaats (hoger of
lager ten opzichte van GHW). Dit is 0.a. het geval met Engels slijkgras (paragraaf 3.3.2).
Ook bij Zeekraal is iets dergelijks geconstateerd tussen populaties in de pionierzone en
populaties op de wat hoger gelegen kwelder (Watkinson & Davy 1985); hoewel beide
populaties zaden produceren die in de late winter en het voorjaar kiemen, groeien die
van de hogere zone nauwelijks tot juli, terwijl kiemplanten van de pionierzone tot die tijd
continu doorgroeien. Dit wordt verklaard door het feit dat de populaties op de hogere
kwelder in de zomermaanden vaak te maken hebben met fysiologische droogte en
hypersaliene omstandigheden.

De genoemde soorten kennen allemaal zaadverspreiding via (zee)water, alleen Zeeaster
is voornamelijk op windverspreiding gericht. Deze soort komt ook voor in de
binnenlanden van Europa en Centraal Azié tot op 400 m hoogte in zoutsteppes, waar
water als verspreidingsmechanisme weinig effectief is. De meeste van de genoemde
soorten hebben nootjes als vruchten en vrijwel allemaal hebben ze specifieke aanpassing
om het drijfvermogen van de vruchten te bevorderen (Bouman et a/. 2000). Bij Zeekraal
bevatten de stengels lucht, zodat afbrekende plantendelen met zaden kunnen afdrijven.
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Dalby (1963) vond dat zaad bevattende plantedelen van Salicornia pusilla gedurende
drie maanden rond bleven drijven in zeewater, voordat ze kiemden. Dit is ook bij
Salicornia europaea vastgesteld (Ungar 1978), waarbij de zaden aan de plant al bleken
te kiemen. Bij Schorrekruid zit lucht onder de bloemdekbladen, bij Kweldergras zit lucht
tussen de kafjes en bij Schorrezoutgras en Zeeweegbree zit lucht in de vrucht zelf. Een
soort als Spiesmelde, die zowel op schorren als langs zandige kusten voorkomt
(vloedmerk) houdt haar zaden drijvende doordat de steelblaadjes die de vruchtjes
omgeven lucht blijven insluiten.

In Koutstaal et al. (1987) wordt aangetoond dat het drijffvermogen van verschillende
halofyten tot ca. twee weken intact bleef en dat de zaden van de meeste soorten daarbij
hun kiemkracht hadden behouden.

Door Huiskes et al. (1995) is de verspreiding van plantendelen door waterbewegingen in
de Oosterschelde onderzocht. Daarbij is gekeken naar de verhouding op het water
drijvende en in de waterkolom zwevende zaden per soort. De meeste zaden werden
drijvend aangetroffen, met name die van Engels slijkgras, Schorrezoutgras, Lamsoor en
Strandkweek. De zaden van Zeekraal, Zeeaster en Schijnspurrie-soorten werden
voornamelijk zwevend aangetroffen. Dit gold ook voor zaailingen van Zeekraal,
Schorrezoutgras, Zeeaster en Lamsoor.

Spiesmelde kan haar zaden ook nog door dieren laten verspreiden, zowel uitwendig
(zaden blijven hangen in vacht van dieren) als inwendig (de zaden kunnen zonder verlies
van kiemkracht het maagdarmkanaal van grazers passeren). Dit geldt overigens ook
voor een aantal andere kweldersoorten (Zeekraal, Schijnspurrie, Schorrekruid,
Zeeweegbree; Geertsema 2000). Vee en ganzen kunnen op begraasde kwelders op deze
manier voor korte afstand verspreiding zorgen. Vogels kunnen voor verschillende
soorten ook zorgen voor verspreiding over lange afstanden (respectievelijk Bakker et al.
1985; Bakker et al. in druk; Geertsema 2000).

Met betrekking tot de termijn dat zaden c.q. plantendelen met zaden daarin blijven
drijven zijn relatief weinig gegevens voorhanden. Recent laboratoriumonderzoek
(Geertsema 2000) heeft aangetoond dat de zaden van veel kweldersoorten goed in
zeewater blijven drijven; van de meeste soorten drijft het merendeel van de zaden nog
na een verblijf van 18 dagen in zeewater.

Overigens wordt meestal gesteld dat zeereepsoorten een grotere potentie voor lange
afstandtransport via zeestromingen hebben dan pioniersoorten van kwelders/schorren.
(Ignaciuk & Lee 1980). Watkinson & Davy (1985) stellen dat er geen kwantitatieve
schattingen van de dispersieafstanden van schor-/kwelderpioniers beschikbaar zijn.
Opgemerkt wordt dat sommige zaden ‘lange’ afstanden afleggen maar dat een aantal
observaties er op duiden dat veel zaden vlakbij de moederplant terechtkomen (o.a.
Joenje 1978). Ook uit onderzoek naar het voorkomen van kwelderzaden in aanspoelsel
(met name in Duitsland en Nederland; respectievelijk Persicke et al. 1999; Gerlach et al.
1999; Bakker et al. 1985) blijkt dat het aanspoelsel en de zaden die daar in zitten
meestal geen grote afstanden afleggen (tussen brongebieden en daar waar het wordt
gedeponeerd door de zee).
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3.3.2

Veel eenjarige soorten van dynamische milieus hebben langlevend zaad en een grote
ondergrondse zaadbank: een voorraad met meer of minder kiemkrachtige zaden. Een
dergelijke zaadbank is voor deze soorten een voordeel, omdat bij gelijktijdige kieming
onder ongunstige omstandigheden de gehele populatie bedreigd kan worden in haar
voortbestaan. Toch is bekend dat Zeekraalpopulaties uit Engeland en Denemarken niet
over een dergelijke zaadbank beschikken. Dit wordt verklaard doordat deze populaties
een zeer voorspelbaar habitat bezetten, met open plekken die zeer geschikt zijn voor
kolonisatie, waardoor op die plaatsen een grote kans op succesvolle reproductie bestaat.

De meeste soorten waarvan zaadbankgegevens voorhanden zijn, betreffen soorten van
graslanden, akkers en dergelijke (Thompson et al. 1997). Van soorten van kustmilieu’s
(met name zandige kusten) zijn nauwelijks gegevens bekend. De schaarse data die met
betrekking tot zaadbank van kweldersoorten beschikbaar zijn wijzen er op dat de meeste
soorten geen langlevende zaden hebben en dat bovendien van de meeste soorten de
dichtheid aan zaden in de bodem relatief gering is (met als grote uitzondering Zilte
schijnspurrie; Bakker et al. in druk). Door Bekker et al. (1998) is een zogenaamde
‘longevity index' ontwikkeld, waarmee nauwkeuriger dan de indeling zoals gegeven in
het zaadbankoverzicht van Thompson et al. (1997) een idee kan worden verkregen van
de periode waarin zaden van een soort hun kiemkracht behouden.

De zaden van de meeste halofyten kiemen niet onder zoute condities. Zeekraal is
daarvoor nog het minst gevoelig, de meeste andere soorten hebben bij de kieming
brakke tot zoete omstandigheden nodig (Ungar 1978). De zaden kunnen uiteraard wel
tegen zeewatercondities (dit is in veel gevallen immers het verspreidingsmedium) maar
verkeren dan in een soort slapende toestand; zodra ze ergens terecht komen waar de
kiemcondities beter zijn, dan gaan ze tot kieming over.

Slijkgras (Spartina anglica en Spartina maritima)

Keuze en status soort(en)

Gekozen is voor een soort die laag in de kwelderzonering staat en dus een sterke
binding met de Noordzee heeft, namelijk slijkgras (Spartina). Bovendien speelt hier mee
dat de in Nederland inheemse soort Klein slijkgras (Spartina maritima) zeer zeldzaam is
geworden (vrijwel verdwenen?) en is overvleugeld door de exoot c.q. nieuw ontstane
soort Engels slijkgras (Spartina anglica). Klein slijkgras is een Rode Lijstsoort (Van der
Meijden et al. 2000).

Algemeen

Slijkgrassen zijn forse, overblijvende, zoutbehoevende planten. Ze komen vaak voor in
de laagste zone van het schor of de kwelder (pionierzone), samen met bijvoorbeeld
Langarig zeekraal, maar ook op de lage kwelder. Het optimum van voorkomen ligt rond
de gemiddelde hoogwaterlijn, dus op de overgang van slik naar schor. Tot ca. een meter
onder de gemiddelde hoogwaterlijn is de soort aan te treffen. Ook komt Slijkgras
binnendijks voor, bijvoorbeeld in inlagen. Met hun stevige wortelstokken vormen ze
vaak pollen/horsten/haarden die gaandeweg groter worden en waarbinnen weinig of
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geen andere soorten tot ontwikkeling kunnen komen. Door samensmelting van deze
groeihaarden kunnen soms uitgestrekte velden ontstaan.

Slijkgrassen zijn samen met een aantal ingeburgerde exoten de enige C4-planten van de
Nederlandse flora (Weeda et al. 1994). Het stelt ze in staat om zuinig met water om te
gaan (al staan ze in het water, vanwege het hoge zoutgehalte daarvan is dit water
moeilijk door de plant op te nemen).

Geografische verspreiding en voorkomen in Nederland

De meerderheid van de Slijkgrassen horen thuis in Amerika. Aan de Atlantische kusten
komen meer soorten voor dan aan de Pacifische kusten. Een paar soorten zijn inheems in
Europa, Afrika en het zuidelijk deel van de Indische Oceaan.

In Nederland komen twee soorten voor, Klein slijkgras en Engels slijkgras. Klein slijkgras
is waarschijnlijk pas in de 17e eeuw voor het eerst in Nederland gevonden en heeft hier
vermoedelijk in de 19e eeuw zijn grootste uitbreiding gekend, vooral in Zeeland. Het is
een soort die in Nederland tegen de noordrand van zijn verspreidingsgebied aan zit,
hoewel het sinds 1984 ook bekend is van Terschelling. De soort komt vooral voor langs
de ZW-Europese kusten.

Aan het einde van de 19e eeuw is een Amerikaanse soort Spartina alterniflora op enkele
plaatsen langs de Europese kust opgedoken en heeft deze soort met Klein slijkgras
onvruchtbare bastaarden gevormd (alleen vegetatieve vermeerdering). Echter, aan de
Engelse kust ontstond daarna uit deze hybride een vruchtbare plant die rijkelijk zaad
zette: Engels slijkgras (Spartina townsendii) genoemd. Deze nieuw ontstane soort is
vermoedelijk door middel van zaad op eigen kracht het Kanaal overgestoken en heeft
zich gevestigd langs de Franse kust. Toen later bleek dat Engels slijkgras een sterke
slibbindende eigenschap heeft (vooral omdat de soort ook in de winterperiode
bovengronds aanwezig blijfft, waardoor het eenmaal gesedimenteerde slib goed wordt
vastgehouden) is de plant op tal van plaatsen uitgeplant. In Nederland gebeurde dit
vanaf 1924. Vanwege de grotere concurrentiekracht van Engels slijkgras ten opzichte
van Klein slijkgras, is de eerstgenoemde nu een van de meest voorkomende halofyten in
zowel het Deltagebied als Noord-Nederland. Klein slijkgras is zeldzaam geworden en
verdrongen naar de meest zandige delen, waar Engels slijkgras minder goed gedijt.
Engels slijkgras is wel relatief gevoelig voor strenge winters. Dit komt mede doordat
Engels slijkgras een zogenaamde C4-plant is; dit zijn planten die kooldioxide vastleggen
in koolstofverbindingen met vier koolstofatomen (in plaats van drie zoals bij andere
planten). Dit geeft fysiologische voordelen, echter alleen bij temperaturen boven de
12°C. Na strenge winters kunnen slijkgrasvelden soms ‘instorten’. Overigens volgt in de
regel binnen 4-12 jaar volledig herstel. In feite is dergelijke 'herstelsuccessie’ een
normaal verschijnsel binnen schor- en kweldergemeenschappen (Beeftink 1978). De
gevoeligheid voor strenge winters is overigens wel de reden dat Engels slijkgras in noord
Nederland veel minder voorkomt dan in zuidwest Nederland. In noord Nederland is het
veeleer Gewoon kweldergras die als pionier optreedt en kweldervorming op gang
brengt, in plaats van Engels slijkgras.
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Introductie versus bestrijding

De sterke uitbreiding van Engels slijkgras is in Nederland ten koste gegaan van o.a. Klein
zeegras en, zoals al genoemd, Klein slijkgras. Natuurbeschermers noemen de soort vaak
denigrerend ‘slikpest’ vanwege de verarming van het schor/kwelder na de intrede van
Engels slijkgras. Ook in beweide kwelders (bijvoorbeeld landaanwinningswerken noord
Nederland) is men er niet blij mee, omdat het gewas door vee wordt gemeden. In
lerland was er na de sterke uitbreiding van Engels slijkgras een sterke afname van
steltlopers (Nairn 1986).

Overigens kan de soort wel een bijdrage leveren tegen schorerosie door de goede
doorworteling van de grond en zelfs leiden tot uitbreiding van schorren door de
eerdergenoemde slibinvangcapaciteit. Dit is uiteindelijk ook de reden van het aanplanten
in Nederland en andere west Europese landen geweest. Een andere gunstige eigenschap
van slijkgrasvegetaties is het zuiverend vermogen, bijvoorbeeld als rioolwater geloosd
wordt in estuaria en de opname van zware metalen. O.a. in Portugal en Spanje is hier
veel onderzoek naar verricht. Meestal betreft het onderzoek aan Klein slijkgras.

Ook in China en Australié is Engels slijkgras geintroduceerd. Met name in China komen
grote oppervlakten van dit gewas voor en is veel onderzoek aan beheer en bestrijding
gedaan (o.a. Chung 1993). Allerlei methoden zijn daarbij uitgeprobeerd; van biologische
bestrijding (met een sprinkhanensoort; Wu et al. 1999), uitgraven, onder water zetten,
bedijken, branden, begrazen, maaien, afdekken, tot toepassing van herbiciden.

Thompson (1991) betoogt dat net als bij een geintroduceerde soort als Brede waterpest,
ook Engels slijkgras wel eens over zijn expansietop heen kan zijn en op natuurlijke wijze
kan gaan ‘instorten’. Aanwijzingen daarvoor zag hij 0.a. in de toenemende gevoeligheid
voor schimmelinfecties.

Slijkgras kan slecht tegen ‘grubben’ door grauwe ganzen (Esselink 2000).

Levensstrategie

Beide slijkgrassoorten zijn meerjarig en kunnen zich zowel via zaad als via losgeraakte
wortelstokken verspreiden. Doordat de planten veel energie investeren in hun
ondergrondse delen kunnen ze worden gekenmerkt als K-strategen. Slijkgras is een
hemicryptofyt; overblijvend met winterknoppen vlak boven of vlak onder de grond.

Er is net als bij andere soorten van de pionierzone (bijvoorbeeld Zeekraal en Groot
zeegras) verschil in de levensstrategie van Engels slijkgras gaande van de lage
standplaatsen (ten opzichte van GHW) naar de hogere. Op de laagste standplaatsen (ca.
een meter onder GHW), waar het ca. tweederde van de tijd onder water staat, vormt
het vrijwel geen zaad, terwijl hoger op de kwelder de zaadproductie veel hoger ligt. In
een kweldergebied bij Southport, Engeland werden in de laagste zone 4 bloeihalmen per
m? gevonden, in de hoogste zone 112 per m? (Marks & Truscott 1985). Onderzoek in
Engeland heeft het bestaan van ruimtelijke en temporele variatie in zaadzetting bij
Slijkgras aangetoond (Mullins & Marks 1987). Het blijkt dat veel bloeihalmen uiteindelijk
geen zaad zetten of geen levensvatbaar zaad. Het succes van zaadzetting bleek met
name af te hangen van de tijd waarop de bloeihalmen verschijnen; hoe vroeger dit
gebeurt des te meer kans op zaadzetting.

Verschillende auteurs constateren dat met name de golfdynamiek de beperkende factor
is in de lagere groeiplaatsen van Slijkgras. Groenendijk (1987) concludeerde om die
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3.3.3

reden dat na de getijreductie in de Oosterschelde door aanleg van de
Oosterscheldekering geen grootschalige invasie van tijdelijk droogvallende platen in de
Oosterschelde door Engels slijkgras hoefde worden verwacht; immers, de golfdynamiek
zou naar verwachting ongeveer gelijk blijven en deze factor is meer bepalend dan de
getijamplitude.

Dispersie

De zaadverspreiding vindt plaats via het zeewater; doordat lucht tussen de kafjes van de
vruchtjes blijft zitten is het drijvend vermogen van de zaden groot (Bouman et al. 2000).
In veel gevallen zullen delen van de vruchtaar afbreken waardoor meerdere zaden
tegelijk afdrijven. Aangenomen wordt dat Engels slijkgras aan het begin van de 20e
eeuw op eigen kracht het Kanaal van Engeland naar Frankrijk is overgestoken en
vervolgens daar met succes zich heeft gevestigd. Dit geeft aan dat Engels slijkgras zich
over tientallen tot mogelijk meer dan honderd kilometer kan verplaatsen via zeewater
zonder dat de zaden zinken of hun kiemkracht verliezen.

Zaailingen van Slijkgras kunnen zich alleen succesvol vestigen wanneer ze na de kieming
gedurende 2-3 dagen niet worden overstroomd door zeewater. Dit is alleen mogelijk
gedurende doodtij-situaties. Dit geldt overigens ook voor Zeekraal (Groenendijk 1985).
Een andere manier waardoor verspreiding soms plaats vindt is door middel van
ijsschollen. Deze ontstaan bij laag water en strenge vorst. Bij hoog water worden deze
ijsschollen gelift en nemen hele slijkgraspollen met wortel en al mee. Deze kunnen
kilometers verderop weer worden gedeponeerd en vervolgens (eventueel) daar zich
vestigen.

Relatie met natuurontwikkeling

De laatste jaren bestaat er zowel in het Deltagebied als in Noord-Nederland toenemende
aandacht voor het uitbreiden van kwelderoppervlak, na de sterke afname van het areaal
in de afgelopen eeuw. Dit kan door het doorbreken van dijken en het zodoende
‘verkwelderen’ van de achtergelegen polder. In enkele gevallen heeft zo'n verkweldering
spontaan zijn beslag gekregen. Zo brak in 1973 een zomerdijk door bij de
Peazemerlannen in Noord-Friesland en gebeurde hetzelfde in 1990 aan de monding van
de Schelde ter hoogte van de Selenapolder. In Noord-Friesland ter hoogte van Ferwerd
bestaan plannen om in totaal 1200 ha zomerpolder te verkwelderen (It Fryske Gea). Om
beter te kunnen inschatten hoe het proces van sedimentatie en de ontwikkeling van de
begroeiing plaats zal vinden is in het najaar van 2001 een proefverkweldering van 135
ha uitgevoerd. Onderzoek naar snelheid van kolonisatie door kweldersoorten kan
interessante gegevens opleveren, omdat relatief weinig bekend is over de achterliggende
mechanismen bij het proces van verkwelderen en de bereikbaarheid van deze nieuwe
groeiplaatsen voor kwelder-/schorsoorten.

Bakker et al. (2001) hebben, voordat de proefverkweldering in Noard-Fryslan Batendyks
plaatsvond, onderzoek gedaan naar de zaadvoorraad van kweldersoorten, zowel op de
(hoge) kwelder als in de te verkwelderen zomerpolders. Bodemmonsters van de hoge
kwelder bevatten een veel grotere zaadvoorraad van typische kweldersoorten dan die
van de zomerpolder. In de monsters van de hoge kwelder domineerde Gerande
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schijnspurrie sterk (116.773 zaden per m?), op afstand gevolgd door Melkkruid en
Spiesmelde. In de zaadvoorraad van de zomerpolders kwamen nauwelijks
kweldersoorten voor. In feite vormde de zaadvoorraad een goede afspiegeling van de
voorkomende vegetatie. Uit het onderzoek wordt geconcludeerd dat de voorkomende
kweldersoorten geen langlevende zaadvoorraad hebben en dat vestiging van
kweldersoorten in de zomerpolders plaats zal moeten vinden vanuit de nabijgelegen
kwelders (en niet vanuit de bestaande zaadvoorraad). Bakker et al. (2001) bekeken ook
de hoeveelheid kiemkrachtig zaad in het vloedmerk op de hoge kwelder om zodoende
een indruk te krijgen van de verbreiding van zaden vanaf de kwelder richting
zomerpolders. In najaarsvloedmerk bleek veel meer zaden te zitten dan in
voorjaarsvloedmerk. Van Spiesmelde, Schorrenkruid en Zeeweegbree werden verreweg
de meeste zaden aangetroffen.

Bij Tollesbury in Zuidoost-Engeland is in 1995 een kleine polder verkwelderd. Tot 1999
bleken zich hier 10 kweldersoorten gevestigd te hebben, waarbij Zeekraal, Gewoon
kweldergras, Schorrenkruid en Zilte schijnspurrie het meest succesvol bleken (Méller et
al. 2000).

Bij de genoemde ‘spontane’ verkweldering in de Selenapolder (Sieperdaschor) en de
Peazemerlannen heeft vanaf het begin geen monitoring plaatsgevonden, zodat niet
bekend is hoe snel de vestiging van kweldersoorten hier heeft plaatsgevonden, welke
soorten langzaam en welke snel koloniseren. Toch kan aan de hand van onderzoek in
het Sieperdaschor (Reitsma 1996; Stikvoort 2000) wel worden geconcludeerd dat binnen
ca. 5 jaar na de definitieve doorbraak van de kade alle soorten van zilt en/of brak schor
zich in het gebied hadden gevestigd. Engels slijkgras komt in dit gebied op beperkte
schaal voor (vanwege het lage zoutgehalte); in plaats daarvan komt veel meer Zeebies
en Riet voor. Verder viel in een kartering van 1995 (Reitsma 1996) op dat Gewone
zoutmelde geheel ontbrak en dat naast het al genoemde Engels slijkgras ook
Schorrezoutgras, Schorrekruid en Zeeweegbree zeer spaarzaam aanwezig waren. Dit
wordt niet aan de kolonisatiesnelheid toegeschreven, maar aan het brakke karakter van
het gebied, buiten het optimum van deze soorten.

Tussen het Waddengebied en het Deltagebied ligt een gesloten duinkust waar voor
vestiging van kweldersoorten weinig of geen gelegenheid is. Aanleg van slufters of
kerven in de zeereep, zoals bij Schoorl is gebeurd in 1997, kunnen voor een aantal
kweldersoorten wel (beperkte) mogelijkheden bieden, afhankelijk van de sedimentatie in
dergelijke gebieden. In de Kerf bij Schoorl zijn sinds de vergraving de ontwikkelingen
nauwgezet gevolgd. Na één jaar (1998) werd de eerste halofyt waargenomen: één
exemplaar van Zeeaster. Een jaar later werden naast meerdere exemplaren van Zeeaster,
ook Heen, Kortarig zeekraal, Lamsoor en Hertshoornweegbree aangetroffen (Ten Haaf
& Bakker 2000). Met name de snelle vestiging van Zeekraal en Lamsoor is opvallend,
omdat beide soorten in de wijde omgeving niet of nauwelijks voorkomen en hier dus
vrijwel zeker sprake is van vestiging door zaadtransport via zeewater; gezien de van zuid
naar noord bewegende reststroom langs de kust is het aannemelijk dat de zaden van
deze soorten uit het zuiden zijn aangevoerd. Dichtstbijzijnde groeiplaatsen zijn gelegen
in het Deltagebied, hetgeen betekent dat de zaden over een afstand van zeker 100 km
zijn verplaatst.
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Soorten van zandige kusten

Inleiding

Algemeen

Zandige kusten domineren in Nederland de kustlijn. In de meeste gevallen gaat het om
een meer of minder bredere strook strand welke dagelijks wordt overspoeld en
vegetatieloos is, gevolgd door de eerste duinenrij. Op de hogere delen van het strand
kan sprake zijn van duinvorming (embryonale duintjes), opgewekt door de aanwezigheid
van aanspoelsel. De eerste soort die zich hier vestigt is Biestarwegras. Zodra deze soort
aanwezig is versnelt het proces van duinvorming. Tijdens stormen kunnen dergelijke in
de zomerperiode gevormde jonge duintjes overigens weer compleet verdwijnen.

De duinen zelf zijn in onderhavig rapport geen onderwerp van studie. Het gaat hier om
de zeereep, inclusief de zogenaamde vloedmerksoorten. Dit zijn soorten die bij voorkeur
kiemen op (overstoven) vloedmerk.

Het strand is waarschijnlijk het meest extreme milieu van Nederland (Wolff 1982). Zeer
grote en snelle schommelingen in temperatuur, vocht- en zoutgehalte gaan hier gepaard
met een instabiel substraat. Bij stormen kunnen planten soms letterlijk ‘gezandstraald’
worden. Met name dankzij het aangespoelde vloedmerk kunnen soorten zich in dit
milieu vestigen; dankzij de daarin meer stabiele vocht- en zouthuishouding en de in
overmaat beschikbare nutriénten kunnen hier kustgebonden soorten een gunstig
kiemingsmilieu aantreffen.

Verspreiding in Europa en wereldwijd

De meeste zeereepsoorten komen wijdverspreid voor langs de Europese kusten, maar
zijn wel beperkt tot Europa (Schaminée et al. 1992). Enkele van deze soorten komen ook
voor langs de Atlantische kusten van Noord-Amerika. Sommige soorten zijn vrij recent in
Nederland verschenen, waaronder bewoners van meer zuidelijke rotskusten (Zeevenkel
en Zeekool). Deze soorten zitten in Nederland aan de noordzijde van hun verspreiding.
Dit geldt ook voor de Zeelathyrus en de Zeewolfsmelk, hoewel met name de laatste een
soort is van zandige kusten.

Levensstrategie en dispersie bij zeereepsoorten

Wat betreft populatiebiologie bestaan er opvallende overeenkomsten tussen kwelder-
/schorvegetaties en strand-/duinvegetaties (Watkinson & Davy 1985). Met name tussen
de pionierzone van schorren en kwelders en de zeereep is dit het geval. Beide milieus
worden gekenmerkt door een grote dynamiek, waarbij de getijcomponent een
belangrijke factor is. Vanwege het feit dat in de zeereep sprake is van een minder vast
substraat (zandverplaatsing, met name bij harde wind) kan worden gesteld dat het
milieu in de zeereep nog extremer is dan dat van de pionierzone bij kwelders. Beide
biotopen worden gekenmerkt door een relatief hoge bedekkingen door eenjarigen
(bijvoorbeeld Zeekraal versus Zeeraket). Naast zomerannuellen zoals de Zeeraket komen
ook een aantal geofyten/hemicryptofyten voor waaronder Biestarwegras, Zandhaver en
Zeepostelein. Zowel eenjarige soorten zoals Zeeraket als meerjarige soorten zoals
Biestarwegras houden in het groeiseizoen zand vast en initiéren duinvorming. Eenjarigen
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sterven echter af in het najaar, waarmee ook de duinvorming teloorgaat; dit is met de
meerjarigen niet het geval. Zodra Biestarwegras duinvorming tot boven het plaatselijke
tijverschil heeft bewerkstelligd, kan een zoetwaterreservoir in het zand ontstaan en kan
vervolgens Helm zijn intrede doen. Deze soort verdraagt geen zeewater, maar zorgt na
zijn vestiging wel voor versnelde duinvorming door de intensieve doorworteling en een
hogere bovengrondse bladmassa.

De eenjarige soorten die in de zeereep voorkomen, zoals Zeeraket, Gelobde melde,
Loogkruid en Spiesmelde kunnen tot de r-strategen worden gerekend, terwijl de
overblijvende soorten zoals Biestarwegras, Helm, Zeepostelein, Strandbiet, Zeekool e.a.
meer K-strategen zijn. Zeekool en Zeevenkel zijn voorbeelden van soorten die afkomstig
zijn uit het Middellandse zeegebied en daar vooral langs rotskusten voorkomen. In
Nederland kunnen deze soorten dankzij het gebruik van basaltglooiingen zich nu hier
handhaven hoewel ze relatief zeldzaam zijn.

Soorten van zandige kusten en stranden zijn bij uitstek aangepast aan verspreiding van
zaden via zeestromingen. Ze hebben allerlei aanpassingen waardoor ze lang kunnen
blijven drijven en soms grote afstanden kunnen overbruggen. In de inleiding zijn al
tropische zaden genoemd die soms ook op de Nederlandse kusten worden aangetroffen.
Van een typisch tropische zeereepsoort Scaevola taccada is aangetoond dat de zaden
20-83 dagen in zeewater kunnen verblijven zonder dat de kiemkracht ook maar
enigszins wordt aangetast (Ungar 1978).

Veel van de genoemde soorten die voorkomen langs de Nederlandse zandkusten zijn
speciaal aangepast aan zeewaterverspreiding, vaak in combinatie met de wind.
Daaronder zijn ook een enkele zogenaamde ‘steppenrollers’, zoals Atriplex-soorten,
Blauwe zeedistel en Loogkruid. Deze kunnen, wanneer ze afgestorven zijn en de planten
nog een deel van het zaad bevatten, door de harde wind over het strand rollen en zo
flinke afstanden afleggen waarbij de zaden ondertussen worden gelanceerd. Bij
Biestarwegras breken delen van de vruchtaar af in het najaar, waarbij deze sterk verhout
is en daardoor een groot drijvend vermogen heeft. Verplaatsingen van meerdere
kilometers via zee is gemakkelijk mogelijk (Bouman et al. 2000). Zeekool en Zeeraket
hebben houwen met verkurkte delen waardoor ook deze vruchten een zeer groot
driffvermogen hebben (zie verder & 3.4.2). Bij veel van de andere soorten bevatten de
vruchten lucht of wordt lucht ingesloten in de bloeiwijze met als gevolg dat de zaden via
het zeewater kunnen worden verplaatst. Er lijkt sprake te zijn van een strategie waarbij
korte afstand-transport via de wind en lange afstand-transport via zeestromingen is
gecombineerd.

De periode waarin zaden het drijvend vermogen behouden en kiemkrachtig blijven
verschilt uiteraard van soort tot soort. Gedetailleerde gegevens hieromtrent ontbreken
veelal. Ignaciuk & Lee (1980) stellen dat Kustmelde een in verhouding grote potentie
voor langs afstandtransport heeft, omdat haar zaden relatief lang drijvend blijven én
kiemkrachtig. Naast aanpassingen met betrekking tot lange afstandverspreiding van
zaden door zeestromingen, hebben kustplanten hun kieming qua timing zodanig
‘geregeld’ dat deze in het meest gunstige seizoen (voorjaar) plaatsvindt (Ignaciuk & Lee
1980). Dit door middel van een ‘slaaptoestand’ van de zaden, die wordt opgeheven
door (combinaties van) een dalend zoutgehalte, hogere temperaturen, licht-donker
verhouding e.d.
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3.4.2

Zeeraket (Cakile maritima)

Soortselectie en status soort

Zeeraket is een van de weinige zeereepsoorten die langs de kust van Nederland
algemeen voorkomt. De keuze van deze soort is met name bepaald door de
beschikbaarheid van literatuur. Het bleek dat vrij veel onderzoek is verricht aan Zeeraket
en aan de Amerikaanse pendant Cakile edentula.

Geografische verspreiding

Zeeraket komt voor langs vrijwel alle Europese kusten; Nederland ligt centraal in het
verspreidingsgebied van de soort. In 1935 is de soort geintroduceerd langs de Pacifische
kust van Amerika; daar heeft ze zich snel uitgebreid, zowel in zuidelijke ais in noordelijke
richting (Maun & Payne 1989) en komt voor tot Alaska. De hier van nature
voorkomende soort C. edentula is hier op de meeste plaatsen minder concurrentie-
krachtig gebleken dan C. maritima, waardoor de laatste de eerste heeft overvlieugeld.
Buiten het kustgebied komt Zeeraket soms voor op bouw- of industrieterrein waar (zaad
met) zeezand is aangevoerd. Langs het IJsselmeer heeft ze na de afsluiting van de
Zuiderzee op enkele plaatsen standgehouden (Weeda et al. 1987).

Levensstrategie

Zeeraket is een zomerannuel, dat wil zeggen een eenjarige zomerbloeier die in het
voorjaar kiemt. Overigens kan de soort op meer zuidelijke breedtes meerjarig zijn en 2-3
reproductieve seizoenen doormaken met dezelfde individuen.

De strategie van de soort is geheel gericht op verspreiding via zaden en alhoewel het
aantal zaden per plant gering (1-2) is, heeft de Zeeraket toch het karakter van een r-
strateeg. Zeeraket groeit steeds op plaatsen waar organisch materiaal onder het zand
bedolven ligt, omdat de plant voor zijn kieming en groei veel voeding nodig heeft; bij de
ontbinding van viloedmerk komen veel stikstofverbindingen vrij.

Vanwege de onvoorspelbare omstandigheden gedurende het groeiseizoen zit er vaak
een grote rek in de bloeiperiode van Zeeraket. Bij Cakile eduntula is in Nova Scotia,
Canada, bloei tot in oktober vastgesteld waarna invallende winter daar abrupt een einde
aan maakte (Watkinson & Davy 1985).

Dispersie

Hoewel Zeeraket vooral is ingericht voor zaadverspreiding via zeewater heeft ook deze
soort een 'korte afstand strategie' doordat de planten in het najaar soms door de wind
worden meegesleurd waarbij het onderste deel van de vrucht nog aan de plant vastzit
(steppenrollers). Het bovenste deel van de vrucht is daarvoor al afgebroken; dit is een
eenzadig vruchtdeel met verkurkte wanden, die daardoor goed op het water blijven
drijven. Het onderste vruchtdeel is ook eenzadig maar bevat niet altijd vruchtbaar zaad.
De massaverhouding vruchtwand/zaad bij de bovenste vruchthelft veel groter dan bij de
onderste (bevordert sterk het drijvend vermogen), terwijl de zaden van de bovenste helft
gemiddeld groter zijn. Deze tweedeling van de vrucht staat bekend ais 'vruchtdimorfie'.
Dit verschijnsel komt met name voor in de families van de Kruisbloemigen,
Composieten, Ganzevoeten en Grassen (Sorensen 1978). Planten die beschikken over
een dergelijke vruchtdimorfie (of -polymorfie) zijn beter in staat om in zeer veranderlijke
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milieus - zoals het kustgebied is - te overleven (Maun & Payne 1989). Voor Zeeraket
betekent dit namelijk dat ze al naar gelang de situatie in een bepaald jaar zowel via de
lange afstandstrategie (bovenste vruchthelft) als via de korte afstandstrategie (onderste
vruchthelft) kan zorgen voor nakomelingen. Op die manier wordt, wanneer een
bestaande groeiplaats geschikt is, optimaal van deze plek geprofiteerd door de korte
afstandsverspreiding; wanneer de standplaats van de moederplant weinig geschikt is, is
de plant in staat om nieuwe vestigingsplaatsen te bereiken via de drijvende bovenste
zaadhelften.

De vruchten kunnen enkele dagen tot maanden blijven drijven. Bij laboratoriumproeven
bleek zelfs dat 50% van de zaden van C. maritima na 100 dagen nog steeds dreven
(Maun & Payne 1989). Bij Cakile edentula var. lacustris is aangetoond dat er weinig
verschil is wat betreft het drijvend vermogen tussen de twee zaadhelften; wel is
vastgesteld dat de bovenste zaadhelften langer blijven drijven in water met sterke
golfbeweging.

Overigens vond Barbour (1970) dat op rustige delen van het strand het merendeel van
de zaden van de Zeeraket te vinden was binnen een straal van 2 m van de moederplant.
Na het volgen van deze zaailingen bleek na verloop van ca. 2 maanden 91% van de
zaailingen doodgegaan te zijn (Barbour 1972).

De grotere zaden van de bovenste vruchthelften hebben naast voordelen met
betrekking tot lange afstandsverspreiding, ook voordelen bij de kieming. Grotere zaden
hebben bij flinke zandoverstuiving meer kans om te kiemen en boven de grond te
komen (dit gebeurt door verlenging van het hypocotyl) vanwege een grotere
hoeveelheid reservevoedsel, ook hebben deze kiemplanten meer kans op overleving.
Zaden die via zeewater op (verre) nieuwe bestemmingen terecht komen hebben meer
kans om diep overstoven te raken; de koppeling van grote zaden met een groot drijvend
vermogen van de zaadwand zal dus het gevolg kunnen zijn van een strenge natuurlijke
selectie in de zaadevolutie van Cakile (Maun & Payne, 1989).

Kieming vindt plaats in het voorjaar, bij voorkeur 5-10 c¢cm onder het zand, maar
Zeeraket is in staat om te kiemen vanaf dieptes tot ca. 16 cm (Lee & Ignaciuk 1985). De
zaden kunnen twee jaar of nog langer kiemkrachtig blijven. Verschillende factoren
verhinderen bij zeereepsoorten (in tegenstelling tot soorten van het droge duin, waar
veel winterannuellen voorkomen) kieming in najaar en winter (Watkinson & Davy
1985). De ‘slaapfase’ van de zaden wordt doorbroken in het voorjaar door de groter
wordende dagelijkse temperatuurswisselingen en het afnemende zoutgehalte in het
substraat. Het zaad uit de bovenste helft heeft zeewater nodig om te kiemen, het zaad
uit de onderste helft (meer gericht op lokale verspreiding) heeft dat niet nodig.

Over afstanden die zaden van Zeeraket kunnen afleggen zijn geen concrete getallen in
de literatuur gevonden.

Relatie met natuurontwikkeling

Nadat in 1990 regering en parlement hadden gekozen voor het ‘dynamisch handhaven’
van de kustlijn, is op steeds meer plaatsen het dynamisch kustbeheer in de praktijk
gebracht. Met dynamisch kustbeheer wordt beoogd natuurlijke processen meer kansen
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te geven in de zeereep en het aangrenzende duingebied. Dit betekent in de praktijk dat
vooral in de zeereep hier en daar het beheer wordt geéxtensiveerd of zelfs geheel wordt
gestopt.

Als voorbeeld van een concreet project geldt De Kerf die bij Schoorl is gegraven. Dit
project vervult een voorbeeldfunctie omdat dit het eerste grootschalige project is dat in
het kader van dynamisch kustbeheer is uitgevoerd én waar de ontwikkelingen nauw-
gezet worden gevolgd. Sinds de aanleg in 1997 zijn van zowel de biotiek als de abiotiek
de uitgangssituatie vastgelegd en de ontwikkelingen sindsdien gevolgd.
Vegetatiegegevens, waaronder het voorkomen van zeereepsoorten, zijn gepubliceerd
door Ten Haaf & Bakker (1999; 2000). In 1999 is een evaluatie van de ontwikkelingen
verschenen (Van de Haterd & Reitsma 1999). Omdat de ontwikkelingen in De Kerf
nauwkeurig zijn gevolgd, kan de vestiging van soorten inzicht geven in de snelheid
waarmee dit plaatsvindt en de afstand die soorten in staat zijn te overbruggen binnen
die periode. Deze gegevens zijn temeer interessant omdat uit de literatuur gebleken is
dat hieromtrent weinig concrete gegevens voorhanden zijn.

Uit de verzamelde vegetatiegegevens van de uitgangssituatie en de jaren daarna blijkt
dat in zeer korte tijd een aantal vloedmerksoorten en/of zeereepsoorten zijn intrede
heeft gedaan in De Kerf. Daaronder zijn twee soorten die voordien ook al in de zeereep
voorkwamen, namelijk Zeepostelein en Zeeraket, maar ook soorten die in de omgeving
voordien nauwelijks of niet werden gevonden: Loogkruid, Gelobde melde, Zeewinde en
Zeewolfsmelk. Al deze soorten vestigden zich binnen een jaar nadat De Kerf was
gegraven. Een jaar later kwamen daar nog enkele soorten bij: Zeekool, Strandbiet en
Blauwe zeedistel.

Een ander natuurontwikkelingsproject waar nieuwe kansen voor zeereepsoorten
ontstonden was de ‘Kleine Slufter’, een zandhaak die in 1995 is aangelegd ter hoogte
van de Slufter bij de Brielse Gatdam. Twee jaar na de aanleg hiervan is van dit gebied
een florakartering uitgevoerd (Arcadis 1997). Aangetroffen werden o.a. Zeeraket,
Zeewinde, Biestarwegras, Blauwe zeedistel, Zeewolfsmelk, Zeepostelein, Stekend
loogkruid, Schorrenkruid,

Samenvatting en conclusies hogere planten

Samenvatting

Eigenschappen c.q. relevante informatie met betrekking tot de biogeografie van de
onderzochte soorten zijn samengevat in onderstaand overzicht.
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Zeegras

Zostera noltii + Z. marina

Engels slijkgras

Spartina maritima + S. anglica

Zeeraket

Cakile maritima

Verspreidingsgebied

Nederland

Deltagebied (weinig) en
oostelijk Waddengebied

Klein slijkgras vrijwel
uitgestorven, Groot zeegras
zeer algemeen in Deltagebied,
algemeen in Waddengebied

algemeen voorkomend langs de
Nederlandse zandkusten

Wereldwijd

Groot zeegras: kustgebieden
noordelijke gematigde zones.
Klein zeegras: Mediterrane en
West-Europese kusten

Klein slijkgras: langs de
Europese kusten; Engels
slijkgras: Europese kusten, Azié
en Australié (grootschalige
introducties)

kusten van Europa en Noord-
Amerika, inclusief de Pacifische
kust (daar geintroduceerd en
vervolgens de inheemse soort C.
edentula verdrongen)

Levensstrategie

levensvorm

geofyt / hemicryptofyt,
soms eenjarig (Groot
zZeegras)

hemicryptofyt

eenjarig (zomerannuel)

r-K-strategie|

voornamelijk r-strateeg

voornamelijk K-strateeg,
overigens wisselend per
standplaats (positie t.o.v.
GHW)

r-strateeg

reproductie|

sterke variatie in
zaadproductie; eenjarige
populaties produceren veel
zaad, meerjarige populaties
minder.

sterke variatie in zaadproductie
al naar gelang de standplaats

stabiele jaarlijkse zaadproductie, 2
zaden per individu

overig|

vitaliteit van de zaden
onduidelijk

vitaliteit van de zaden verschilt
per standplaats

vruchtdimorfie: zaad uit bovenste
vruchthelft groter en gericht op
langs afstand-transport, onderste
zaadhelft kleiner en meer gericht
op lokale verspreiding

met zaad (korte afstand
omdat zaden niet lang blijven
drijven), met plantendelen
waarin zaden zitten (lange
afstand) en met worteldelen

zaden en wortelstokken (soms
verplaatsing door ijsschotsen)

zaad

zeewater, stromingen

zeewater, stromingen, ijs

zeewater, stromingen, wind
(stepperoller)

Dispersie
waarmee|
waardoor
hoever
tijdschaal
Overig

alleen zaad tot enkele
kilometers; zaad in
plantendelen (en
wortelstokken) mogelijk tot
ca. 100 km

tot meer dan 100 km zowel via
zaad als via wortelstokken

waarschijnlijk tot meer dan 100 km

sterk afhankelijk van de
positie van de bronpopulatie
en geschikte bestemmingen
t.o.v. stromingen in de
Noordzee; kennisleemte

sterk afhankelijk van de positie
van de bronpopulatie en
geschikte bestemmingen t.o.v.
stromingen in de Noordzee; 1-
10 jaren

kan zich snel verspreiden over

grote afstanden en komt algemeen

voor langs de Noordzee; 1-5 jaren

3.5.2 Kennisleemten

van genetische verarming lijkt
geen sprake; onduidelijkheden
t.a.v. minimumeisen aan
omvang en dichtheid van
zeegrasvelden

gevoelig voor vorst,
Waddengebied ligt in noordelijk
deel verspreidingsgebied

elastische' soort, op meer
zuidelijke breedtes is de soort
meetjarig

Wat betreft zeegrassen is de areaalontwikkeling in de afgelopen decennia goed gedocu-

menteerd, maar met betrekking tot het hoe en waarom van deze ontwikkelingen

bestaan nog veel vragen. Vermoed wordt dat de omvang van een zeegrasveld en/of de

dichtheid daarvan van essentieel belang is voor het voortbestaan, dus of er wel of niet

sprake is van een duurzame populatie. Verder bestaat weinig informatie omtrent de

dispersie van de soort (zowel wat betreft zaden als worteldelen) en wat betreft de
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vitaliteit van de zaden. Genetisch onderzoek aan zeegraspopulaties is (nog) bescheiden
van omvang, maar zou in de toekomst een aantal van deze vragen kunnen oplossen.

Wat betreft kweldersoorten en soorten van zandige kusten geldt dat met name op het
gebied van zaaddispersie nog veel vragen bestaan omtrent de afstand waarover zaden
kunnen reizen en hoe kiemkrachtig zij ondertussen blijven. Over de ecologie en
standplaatseisen van de soorten is meestal veel meer bekend. Opvallend is dat in de
literatuur vrijwel nergens wordt gerefereerd naar de mogelijkheid dat verspreiding van
zaden door vogels een rol zou kunnen spelen. Sommige zaden kunnen in het
darmkanaal van vogels zonder schade op te lopen passeren en mogelijk blijven sommige
zaden in veren hangen. Ook hier zou genetisch onderzoek duidelijkheid kunnen
scheppen in de mate van uitwisseling tussen populaties en daarmee over dispersie.

Conclusies

Ondanks het feit dat er met betrekking tot dispersie van soorten die langs de
Noordzeekusten voorkomen vaak erg weinig concrete gegevens bekend zijn, is uit de
literatuur, en met name ook uit praktijkgevallen (inventarisaties van natuur-
ontwikkelingsprojecten zoals De Kerf) gebleken dat in potentie de meeste soorten zich
gemakkelijk over tientallen kilometers kunnen verplaatsen middels zaad of plantendelen.
Onduidelijk is in hoeverre hier sprake is van ‘toevalstreffers’; het is bijvoorbeeld mogelijk
dat van een bepaalde soort 95% van de zaden niet verder komt dan 10 km (drijvend in
zeewater). De resterende 5% kan op grotere afstand toevallig voor kolonisatie zorgen.
Informatie omtrent de range van afstanden die zaden van kustplanten afleggen via
zeewater (gekoppeld aan een frequentieverdeling) en de vitaliteit van diezelfde zaden
zijn zo fragmentarisch dat voorspellingen daaromtrent in de praktijk nog steeds erg
moeilijk zijn. Nader onderzoek naar deze aspecten zal nodig zijn om hierop beleid te
kunnen baseren.

Zeereepsoorten voldoen, lijkt het, veelal aan het adagium ‘ze komen overal maar het
milieu selecteert'. Dit geldt waarschijnlijk in mindere mate voor soorten van kwelders en
schorren, alsmede voor zeegras.

Voor een aantal kweldersoorten, mogelijk ook voor Zeegras, lijkt het stromingspatroon
van de Noordzee kolonisatiemogelijkheden te beperken. Dit betreft kolonisatie vanuit de
oostelijke Waddenzee richting westelijke Waddenzee en kolonisatie vanuit de Wadden-
zee richting Deltagebied. Ook uitwisseling van materiaal vanaf de Engelse/lerse kusten
wordt hierdoor waarschijnlijk bemoeilijkt. Overigens gaat het bij stromingspatronen om
gemiddelden en zullen zich van tijd tot tijd (bijvoorbeeld door afwijkende weersomstan-
digheden) situaties voordoen waarbij tegengestelde of afwijkende waterbewegingen
optreden in de Noordzee. Het zijn juist deze toevalsfactoren die er (over lange
tijdsperioden) voor zorgen dat inderdaad in de meeste gevallen ‘alles overal komt'. Het
genoemde heersende stromingspatroon zorgt er overigens wel voor dat bij een
natuurontwikkelingsproject als De Kerf veel meer kans op kolonisatie is door zeereep-
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soorten / kweldersoorten vanuit zuidelijke gebieden (Deltagebied) dan vanuit de
Waddenzee.

Binnen de zeearmen in het Deltagebied zijn er met betrekking tot verspreiding van
soorten weinig of geen beperkingen (afgezien van door de mens aangelegde dammen
e.d.). Uit proeven met gekleurde zonnebloempitten die op verschillende plekken langs
de Oosterschelde (voor de afsluiting) werden uitgestrooid en later weer werden
verzameld (Koutstaal et al. 1987) bleek dat ze gelijkmatig door de gehele Oosterschelde
heen waren verspreid.
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4 Zeewieren

4.1

411

4.1.2

Inleiding

Zeewieren in relatie tot het studiegebied

Zeewieren (macro-algen) komen voornamelijk op harde substraten voor. Op slikken en
platen komt weliswaar een beperkt aantal soorten voor, maar deze zijn dan toch veelal
op kleine harde delen gehecht (schelpen, stenen e.d.). Wierbegroeiingen komen daarom
vooral voor op de stenen dijkglooiingen, kreukelbermen en geulwandbestortingen in de
Oosterschelde en Westerschelde, en op de onderwatertaluds in het Grevelingenmeer en
Veerse Meer. Voorts op strandhoofden, palenrijen en havendammen langs de
Noordzeekust en in de Waddenzee. Het harde substraat kunnen ook hogere planten
zijn. Zo groeien de roodwieren Catenella caespitosa (als C. repens) en Bostrychia
scorpioides bijvoorbeeld op hogere planten van schorren en kwelders (persoonlijke
mededeling Prud'homme van Reine). De begrenzing van het voorkomen van
wierbegroeiingen ligt aan de buitenzijde in de geul of (indien deze niet bestort is) de
onderzijde van de dijkglooiing of kreukelberm. Aan de binnenzijde ligt de grens bij de
hoogwaterlijn, tot waar zeewieren voor kunnen komen.

In Nederland groeien algen zelden dieper dan 3 m onder het laagwaterniveau (Stegenga
& Mol 1983). Dit komt omdat het water troebel is, en dus weinig licht doorlaat.
Zeewieren zijn voor hun fotosynthese namelijk afhankelijk van licht. Voor wat betreft het
studiegebied betekent dit, dat zeewieren net als hogere planten (zie hoofdstuk 3)
uitsluitend langs de randen van de Noordzee (i.c. met name in de estuaria) voorkomen.

Geografische verspreiding

De geografische verspreiding van zeewieren wordt in de eerste plaats sterk bepaald door
de habitateisen van verschillende soorten. Vooral de temperatuur blijkt een belangrijke
factor te zijn (Van den Hoek 1982, Breeman 1988, Van den Hoek et al. 1990; In: Ter

Hofstede 2000). Er kunnen twee typen temperatuurgebonden geografische limieten

worden onderscheiden (Ter Hofstede 2000):

1) De grens bepaald door het vermogen van de soort om te overleven bij nadelige
temperaturen in het ongunstige seizoen. Dat wil zeggen het vermogen van soorten
op het Noordelijk Halfrond om te kunnen overleven bij hoge zomertemperaturen in
het zuiden en bij lage wintertemperaturen in het noorden. Dit blijkt de overheersende
geografische limiet te zijn.

2) De grens bepaald door het vermogen van soorten om voldoende te groeien en te
reproduceren in het gunstige seizoen. Dat wil zeggen het vermogen van zuidelijke
soorten om voldoende te groeien en te reproduceren tijdens de zomer bij hun
noordelijke grens en van noordelijke soorten in de winter bij hun zuidelijke grens.
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Volgens Den Hartog (1959) bereiken enkele soorten zeewieren door deze
temperatuurfactor hun biogeografische grens in de Noordzee. Soorten als Taoni
atomaria, Fucus vesiculosus volubilis (als Fucus lutarius), Hypoglossum hypoglossoides
(als H. woodwardiiy, Anotrichium furcellatum (als Griffithsia barbata), Griffithsia
devoniensis en Chondria capillaris (als C. tenuissima) bereiken hun noordelijke grens
bijvoorbeeld in de Oosterschelde, terwijl soorten als Catenella caespitosa (als C. repens),
Bostrychia scorpioides en Polysiphonia denudata hun noordelijke grens op de
waddeneilanden bereiken.

Naast de habitateisen speelt bereikbaarheid van locaties een belangrijke rol bij de
geografische verspreiding van zeewieren. Biogeografische barriéres, zoals bijvoorbeeld
afstand en sterke veranderingen in de saliniteit en de temperatuur, kunnen ervoor
zorgen dat een zeewiersoort een bepaalde locatie niet kan bereiken, hoewel de
leefomstandigheden op die locatie wel voldoen voor die soort. Dergelijke barriéres
kunnen soms overwonnen worden door introductie door de mens, bijvoorbeeld door het
transport van zeewieren in ballastwater, vasthechting van zeewieren op scheepsrompen
of het importeren van organismen met daarop vastgehechte zeewieren (bijvoorbeeld
oesters) voor kweekdoeleinden (=aquacultuur).

Zijn dergelijke barrieres eenmaal overwonnen, dan kunnen sommige soorten zich binnen
enkele jaren sterk uitbreiden. Een goed voorbeeld hiervan is het in Europa
geintroduceerde Japans bessenwier (Sargassum muticum). Dit is een soort die
oorspronkelijk alleen in Japan en omgeving voorkwam, maar waarschijnlijk met het
importeren van Japanse oesters in 1973 mee is gekomen naar Engeland. In 1975 werd
het Japans bessenwier als aanspoelsel aan de kust van Normandié gevonden, in Noord-
Frankrijk (Nauw van Calais) spoelde het in 1976 aan en sinds 1977 heeft het ook de
Nederlandse kust bereikt (Prud’homme van Reine 1977a,b, Riberia & Boudouresque
1995). Op het Japans bessenwier wordt nader ingegaan in § 4.3.2. Andere voorbeelden
van wiersoorten die geintroduceerd zijn in Europa en die zich vervolgens snel uit wisten
te breiden zijn Undaria pinnatifida (bekend onder de naam Wakame) en Laminaria
japonica. In Riberia & Boudouresque (1995) wordt een uitgebreid overzicht gegeven van
geintroduceerde macrofyten langs de kusten van Europa.

Zonering en expositie

Twee factoren die een grote invloed hebben op het soortenbestand van vooral de
algenvegetaties van de stenen dijken zijn getij en expositie. Op het getij en de hierdoor
ontstane zonering voor verschillende zeewieren is reeds ingegaan in § 1.7.

Expositie is de kracht waarmee de golven op de kust en daarmee op de zeewieren slaan.
Omdat niet alle soorten bestand zijn tegen hevige golfslag zullen bepaalde wiersoorten
alleen op beschutte plaatsen voorkomen, terwijl andere soorten zich ook op onbeschutte
plaatsen kunnen handhaven. Zo is het Blaaswier (Fucus vesiculosus) bijvoorbeeld veelal
aspectbepalend in het (midden) eulitoraal op dijken in enigszins geéxponeerde gebieden,
terwijl op zeer rustige plekken deze plaats wordt ingenomen door het Knotswier
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Ascophyllum nodosum (Stegenga & Mol 1983). De golfslag heeft niet alleen invloed op
het voorkomen van bepaalde wiersoorten, maar ook op het uiterlijk van de
voorkomende wiersoort. In samenhang met de golfslag zijn daardoor verschillende
variéteiten van bepaalde soorten te onderscheiden (zie ook § 4.2.2).

Binnen het studiegebied varieert de mate van expositie van nauwelijks geéxponeerde,
zeer beschut gelegen inhammen tot zwaar geéxponeerde havendammen en
verdedigingswerken.

Behalve getij en expositie is het type substraat van belang. Ook dit aspect is reeds in §
1.7 aan de orde gekomen.

Levensstrategie

Algemeen

Zeewieren brengen een zeer kort deel van hun levenscyclus door als eencellig plankton,
vestigen zich op een bepaald moment op plekken waar zonlicht doordringt en groeien
dan uit tot planten. Deze planten kunnen zeer verschillende vormen en afmetingen
hebben, van eencellig tot planten met een lengte van meer dan 5 m. Hoewel sommige
soorten gedurende lange tijd droge omstandigheden kunnen overleven, hebben
zeewieren voor hun groei in elk geval een vochtig milieu nodig.

Voortplanting

Voor de verspreiding van zeewieren is het van groot belang dat wieren zich kunnen
voortplanten. De voortplanting van zeewieren is in vergelijking met die van hogere
planten zeer gevarieerd. Wieren kunnen zich namelijk op drie verschillende manieren
voortplanten (Stegenga & Mol 1983). In onderstaand intermezzo worden deze manieren
kort uitgelegd in relatie tot de verspreiding van zeewieren.

Intermezzo: voortplanting van zeewieren in relatie tot hun verspreiding

Vegetatieve voortplanting door middel van fragmentatie: Dit is de eenvoudigste
manier van voortplanting. Hierbij raken meercellige thallusdelen (=het
“plantelichaam"”) van wieren los en ontwikkelen zich tot nieuwe individuen. Deze
losse delen kunnen door de zeestroming meegenomen worden en kunnen over
grote afstanden getransporteerd worden. Uit gegevens van Lucas (1950) blijkt
bijvoorbeeld, dat op het strand langs de Nederlandse kust vooral tijdens de
herfststormen (maar ook in het voorjaar en de zomer) veel wiermateriaal aanspoelt
dat waarschijnlijk afkomstig is van de kusten van Normandié, Bretagne en Zuid-
Engeland. Hij concludeerde dat in dit materiaal vaak nog voortplantingsorganen
aanwezig zijn die zich, indien ze op een geschikte vestigingsplaats terecht komen,
verder kunnen ontwikkelen en fertiel kunnen worden.

Ongeslachtelijke voortplanting: Deze manier van voortplanting vindt plaats door
middel van eencellige sporen. Deze sporen kunnen flagellen hebben en daardoor

actief bewegelijk zijn (zodsporen), of flagellen ontbreken waardoor zij niet actief
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bewegelijk zijn (aplanosporen). Het al dan niet beweeglijk zijn van sporen heeft in
zeer beperkte mate invloed op de verspreiding van zeewieren. Beweeglijke sporen
kunnen zichzelf namelijk enkele centimeters voortbewegen en daardoor
enigermate invloed uitoefenen op waar ze terecht komen (mondelinge mededeling
Prud'homme van Reine). Onbeweeglijke sporen zijn voor hun transport vrijwel
volledig afhankelijk van de zeestroming.

Geslachtelijke voortplanting: Bij deze manier van voortplanting versmelten
haploide (=het enkelvoudige chromosoom-aantal bevattende) geslachtscellen (ook
wel gameten genoemd) tot een diploide (=het dubbele chromosoom-aantal
bevattende) zygote. Bij groen- en bruinwieren komen veelvuldig geflagelleerde (en
dus bewegelijke) gameten voor, de gameten van roodwieren bezitten nooit
flagellen en zijn dus onbewegelijk. Van belang voor de verspreiding van zeewieren
bij deze manier van voortplanting is, dat sommige wiersoorten eenslachtig zijn en
dus alleen mannelijke of vrouwelijke gameten produceren, terwijl andere soorten
tweeslachtig (=hermafrodiet) zijn en dus zowel mannelijke als vrouwelijke gameten
produceren. Indien de gameten van een tweeslachtige wiersoort vrijkomen zal het
over het algemeen korter duren voordat twee gameten van het tegenovergestelde
geslacht samensmelten en zich ontwikkelen tot een zygote dan wanneer gameten
van een eenslachtige wiersoort vrijkomen. Hierbij moeten de mannelijke en
vrouwelijke gameten dan immers eerst nog samenkomen. Overigens dient wel
opgemerkt te worden, dat het niet bekend is of zelfbevruchting altijd mogelijk is
bij hermafrodieten.

Levenscyclus

In de levenscyclus van zeewieren (de gehele levensloop inclusief voortplantingsstadia)
kunnen, uitgaande van een geslachtelijk proces (van sommige soorten is alleen
ongeslachtelijke voortplanting bekend), globaal drie typen worden onderscheiden
(Stegenga & Mol 1983):

-Haplont: de plant is haploid en produceert gameten. De zygote is het enige diploide
stadium en maakt een reductiedeling door, waarvan het product weer een haploide
plant is.

-Diplont: de plant is diploid en produceert gameten, maar in tegenstelling tot het vorige
type, worden deze gameten gevormd door middel van reductiedeling. De uit de
gametenfusie gevormde zygote groeit uit tot een nieuwe (diploide) plant.

-Haplodiplont: Hier bestaat zowel een haploide als een diploide fase, beide als
zelfstandige plant. De haploide plant (gametofyt) produceert gameten, deze versmelten
en uit de zygote ontstaat een diploide plant (sporofyt) welke onder reductiedeling
sporen levert.
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4.1.5

Dispersie

Dispersie door middel van de zeestroming

Bij migratie door middel van zeestroming is vooral de stroomrichting en —snelheid van
belang voor de locaties waar zeewieren terecht kunnen komen. Op zeestromingen is
reeds ingegaan in § 1.5.

Bij dispersie door middel van zeestroming is vooral het drijffvermogen van zeewieren van
belang. Sommige bruinwieren, zoals Fucus, Ascophyllum, Cystoseira en Halidrys hebben
een eigen drijfvermogen door de aanwezigheid van drijfblazen, maar de meeste soorten
zijn voor deze manier van verspreiding afhankelijk van drijvend substraat, zoals hout,
kurk of kunststoffen, lappen plastic, viskratten en drijvers (Lucas 1950). Veel van deze
drijvende voorwerpen zijn afkomstig uit het zuiden, met name uit de Golf van Biskaje en
van de kusten van Spanje, Frankrijk en Engeland (Leijs & Van Rijswijk, 1963).

Enig inzicht in de tijd die een drijvend voorwerp nodig heeft om uit zuidelijke regionen
aan onze kusten aan te spoelen wordt gegeven door Leijs & Van Rijswijk (1963). Zij
deponeerden op verschillende afstanden van de Nederlandse kust kleine flesjes in de
Zuidelijke Noordzee en stelden vast dat een voorwerp voor de Noord Spaanse kust of
ergens in het Kanaal ter hoogte van Brest op zijn vroegst 6-10 maanden later aan de
kust bij Wassenaar en pas 8-12 maanden op Ameland aan kan spoelen. Hierbij wordt
echter wel opgemerkt dat dit een zeer grove benadering is, aangezien onduidelijk is hoe
lang een flesje reeds op het strand heeft gelegen voordat het werd gevonden. Deze
informatie is ook gebruikt door Cadée (2001) die gemiddelde reststromen van zuid naar
noord heeft bepaald (zie ook §1.5).

Indirect bewijs voor de hypothese dat zeewieren zich door middel van de zeestroming
over grote afstanden kunnen verspreiden wordt beschreven door Van den Hoek (1987).
Uit het feit dat vulkanische eilanden in het midden van de Atlantische Oceaan begroeid
zijn met zeewieren en deze eilanden nooit verbonden zijn geweest met het vaste land
veronderstelt hij, dat deze zeewieren afkomstig zijn van het vasteland en door middel
van de zeestroming op deze eilanden terecht zijn gekomen. In tabel 1 worden
verschillende aspecten die van belang zijn voor de verspreiding van zeewieren over grote
afstanden weergegeven met betrekking tot de kolonisatie van enkele vulkanische
eilanden en eilandgroepen in het midden van de Atlantische Oceaan (Gough Island,
Tristan da Cunha, Azoren en Faroér eilanden). Uit deze tabel is af te leiden, dat
zeewieren zich over enkele honderden tot duizenden kilometers kunnen verspreiden,
soms tegen de richting van de hoofdstroom in.

Een voorbeeld van een vulkanisch eiland dat gekoloniseerd is door zeewieren is het in
1964 boven water gekomen eiland Surtsey. Hoewel er hier geen sprake is van
verspreiding over grote afstanden (het eiland ligt namelijk 5 km van de dichtstbijzijnde
rotsen en 30 km van het vasteland van lJsland) geeft deze kolonisatie wel enig inzicht in
de snelheid van verspreiding van zeewieren (Van den Hoek 1987). Binnen 5 jaar waren
er 25 verschillende soorten zeewieren aanwezig op het eiland, waaronder Laminaria
hyperborea, Phycodrys rubens en Desmarestia ligulata. Vroege kolonisten waren
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soorten van de geslachten Urospora, Ulothrix en Enteromorpha en de soorten Alaria
esculenta, Petalonia fascia en Scytosiphon lomentaria (Jonsson 1966,1970 In: Van den
Hoek 1987).

Dispersie door antropogene introductie

Introducties door de mens zijn reeds genoemd in § 4.1.2 “geografische verspreiding”. Bij
deze manier van verspreiding hangt de afstand en de snelheid van verspreiding
voornamelijk af van het menselijk handelen.

Overig

Behalve het meedrijven met behulp van de zeestroming kunnen zeewieren ook
rondzweven in de waterkolom en net boven de bodem. Op deze manier worden onder
andere bladachtige delen van Laminaria soorten ver vervoerd en kunnen op deze manier
de booreilanden in de Noordzee bereiken.

Het is overigens niet uitgesloten dat deze verspreiding gebeurd via vrij rondzwevende
microstadia, zoals gametofyten (Moss et al. 1981; In: Van den Hoek 1987; persoonlijke
mededeling Prud’homme van Reine).

Of verspreiding van zeewieren over grote afstand (enkele honderden of duizenden km's)
mogelijk is door middel van transport van sporen is onduidelijk (Van den Hoek 1987). In
monsters van de waterkolom op een afstand van 8 tot 30 kilometer uit de kust die
geanalyseerd werden op de aanwezigheid van sporen van zeewieren (Hruby & Norton
1979, Zechman & Mathieson 1985, Amsler & Searles 1980; In: Van den Hoek 1987)
kwam weliswaar een groot aantal verschillende sporen van zeewiersoorten voor
(variérend van 1 tot 28 soorten), maar opgemerkt dient te worden dat deze
bemonsteringen geen realistische tijdschaal weergeven en dat het bemonsterde
watervolume beperkt was (Van den Hoek 1987). Opvallend was overigens dat in alle
drie studies vooral sporen van snel koloniserende soorten, zoals Blidingia en
Enteromorpha aangetroffen werden. Misschien zijn snel koloniserende soorten beter in
staat om zich door middel van transport van sporen te verspreiden dan overige soorten
(Van den Hoek 1987).

Een zeer bijzondere manier van verspreiding van zeewieren langs de oostkust van
Noord-Amerika is beschreven door Mathieson (1992). Op een plastic label van een voor
onderzoek gemerkte vis werden namelijk maar liefst 12 verschillende soorten
macroalgen aangetroffen.
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Tabel 4.1 Samenvatting van verschillende aspecten die van belang zijn voor de
verspreiding van zeewieren over grote afstanden met betrekking tot de kolonisatie van
enkele vulkanische eilanden en eilandgroepen in het midden van de Atlantische Oceaan
(Naar: Van den Hoek 1987 en verwijzingen daarin).

Criteria Gough Island Tristan da Cunha Azoren Faroér eilanden

Geschatte ouderdom (x10° | 1 1 3-5 10

jaar)

Lengtegraad 40°S 37°S 38°S 62°S

Breedtegraad P°W 13°W 28°W 7°W

Grootte 13x6 km 14x14 km 9 eilanden, 3x2 km tot 18 eilanden, 3x1 km
65x13 km tot 50x10 km

Recente temperatuurrange 10-13,5 °C 13-17,5 °C 15-23 °C 7-13 °C

Pleistocene temperatuurrange 10-13 °C 13-16,5 °C 12-20°C 0-2 °C

Geschat aantal soorten 35 125 140 220

Flora meest gerelateerd aan de ZO-Amerika Z-Afrika ZW-Europa NW-Europa

florain: NW-Afrika

Aantal soorten in 350 550 450 450

Gerelateerde flora

Afstand tot meest 4000 km 2500 km 1600 km 300 km (Shetland

Gerelateerde flora

Stroming (richting van
verspreiding)
Benodigde reistijd (13 km/dag)

Invloed van Pleistoceen

Enkele opvallende soorten

Hoofdstroom mee:
Westwind drift
Ca. 300 dagen
Waarschijnlijk

Geen

Macrocystis pyrifera
Laminaria pallida
Durvillea antarctica

Irdaea laminariodes

Rhodoglossum

revolutum

Hoofdstroom tegen:
Westwind drift

?

Waarschijnlijk

geen

Macrocystis pyrifera

Laminaria pallida

Gigartina striata Gelidium spinulosum
Gymno  Laurencia obtusa Ascophyllum
gongrus nodosum
gregariu

s

Halopteris funicularis

Hoofdstroom tegen:
N. Atlantic drift

?

Waarschijnlijk

geen

Fucus spiralis

Laurencia pinnatifida

Caulacanthus ustulatus

Cystoseira abies-

marina

eilanden), 600 km
Noorwegen)
Hoofdstroom tegen:
N. Atlantic drift

?

160-200 soorten pas
verschenen sinds
10.000 jaar

Fucus spiralis

Fucus vesiculosus

Fucus distichus

Palmaria palmata

Mastocarpus
stellatus
Laminaria spec

Alaria esculenta
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4.1.6

4.2

4.21

4.2.2

Soortengroepen

Omdat de levensomstandigheden in het litoraal sterk verschillen van die in het
sublitoraal, hetgeen tot uitdrukking komt in de zonering, zoals beschreven in de inleiding
(hoofdstuk 1) worden er twee soortengroepen onderscheiden:

e Litorale zeewieren
e  Sublitorale zeewieren

Per soortengroep wordt in de volgende paragrafen nader ingegaan op de algemene
aspecten die van belang zijn voor de biogeografie, waarbij voor iedere soortengroep
ingezoomd zal worden op een voor deze groep representatieve soort.

Litorale zeewieren

Algemeen

De litorale zone kenmerkt zich door sterk wisselende levensomstandigheden. De
getijdenbeweging brengt grote schommelingen in temperatuur, vochtigheid en het
zoutgehalte met zich mee. Zeewiersoorten die in de litorale zone voorkomen moeten
dus een hoge weerstand hebben tegen deze wisselende omstandigheden. Een soort die
zich hier goed heeft aangepast is het Blaaswier Fucus vesiculosus.

Blaaswier (Fucus vesiculosus)

Keuze en status soort

Omdat deze soort een zeer algemeen voorkomende soort is die vaak het grootste
bestanddeel vormt van wiervegetaties langs de kusten van de Noordzee, is deze soort
gekozen als representatieve soort voor de litorale wieren. Bovendien is er veel onderzoek
aan deze soort verricht, waardoor veel literatuur beschikbaar is.

In de Noordzee is het Blaaswier Fucus vesiculosus een typische soort van de
getijdenzone van het hard substraat. De grootste dichtheden worden bereikt in het
eulitoraal.

Fucus vesiculosus behoort tot de bruinwieren van de orde Fucales, familie Fucaceae. De
planten kunnen in de Nederlandse wateren tot 50 cm hoog worden en zijn vrij
regelmatig dichotoom vertakt. De typische vorm heeft drijfblazen paarsgewijs ter
weerszijden van de middennerf en in de vork van de dichtome vertakking. Deze typische
vorm kan, in samenhang met milieufactoren (bijvoorbeeld expositie), echter sterk in
uiterlijk variéren. Hierdoor wordt een groot aantal variéteiten van Fucus vesiculosus
onderscheiden, waaronder F. vesiculosus var. linearis, F. vesiculosus var. evesiculosus en
F. vesiculosus var. compressus.
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Verspreiding

De noordelijke grens van Fucus vesiculosus is het Zuidarctische gebied, de zuidelijke
grens in de oost Atlantische Oceaan is Noord-Afrika en de zuidelijke grens in Noord-
Amerika is North-Carolina. In Nederland is deze soort zeer algemeen in het Deltagebied
en het Waddengebied. Uit deze verspreiding blijkt, dat Fucus vesiculosus zowel bij hoge
temperaturen als bij lage temperaturen kan voorkomen. Het feit dat hij tot ver in de
Oostzee wordt aangetroffen (soms tot op een diepte van 10 m) toont tevens dat deze
soort voorkomt in gebieden met zeer verschillende zoutgehalten. Dit blijkt ook uit het
voorkomen van Fucus vesiculosus in de Westerschelde, Nieuwe Waterweg en het
aangrenzende westelijk havengebied (Liining 1985). Qua zouttolerantie wordt voor de
verspreiding van fucus vesiculosus in de Nederlandse estuaria een ondergrens van 2 g/l
ClI gegeven (Den Hartog 1967). De Boer & Wolff (1996) vermelden echter nog het
voorkomen van Blaaswier bij een zoutgehalte van 1 g/l CI".

Levensstrategie

Fucus vesiculosus is een meerjarige plant die de zogenaamde K-strategie volgt. Dit
betekent dat deze soort zijn energie vooral steekt in levensprocessen die nodig zijn om te
kunnen overleven. Algemene eigenschappen van een K-strateeg zijn reeds beschreven in
§1.5.2.

Voortplanting en groei

Fucus vesiculosus plant zich in de eerste plaats vegetatief voort door middel van
fragmentatie. Bij deze manier van voortplanting raken delen van de ouderplant los en
groeien uit tot nieuwe planten. Dit kan in de directe omgeving van de ouderplant
gebeuren, maar ook kunnen de losgeraakte delen over grote afstanden getransporteerd
worden door middel van de zeestroming.

Daarnaast plant deze soort zich voort door middel van geslachtelijke voortplanting.
Fucus vesiculosus is een tweehuizige soort. De vrouwelijke eicellen en mannelijke
spermatozoiden komen vrij en versmelten tot een zygote, die weer uitgroeit tot een
volwassen plant. Het aantal receptacula (de voortplantingsorganen) dat gevormd kan
worden door Fucus vesiculosus is enorm. Het grootste aantal receptacula dat op één
enkele plant van Fucus vesiculosus werd aangetroffen is 3269 (Knight & Parke 1950).
Hieruit kunnen tijdens één groeiseizoen meer dan een miljoen eicellen en
spermatozoiden vrijkomen.

Planten van Fucus vesiculosus zouden eerst 15-20 cm lang moeten zijn, voordat deze
zich kunnen voortplanten (Knigt & Parke 1950). De groeisnelheid is dus van belang voor
de voortplanting en daarmee de snelheid van verspreiding van deze soort. Afhankelijk
van onder andere de expositie op een locatie kan het ongeveer 2 tot 7,5 maanden duren
voordat een jonge plant uitgegroeid is tot een volwassen plant die groot genoeg is om
zich voort te kunnen planten.
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4.3

4.31

Levenscyclus

In de levenscyclus van Fucus vesiculosus komt slechts één fase voor, namelijk de
diplonte levenscyclus. De diploide planten produceren haploide gameten. Deze gameten
komen vrij en nadat de eicellen bevrucht zijn, kiemen deze weer tot dezelfde diploide
fase. Het vrijkomen van gameten vindt vooral plaats tijdens het voorjaar en de zomer
(Knight & Parke 1950).

Dispersie

Fucus vesiculosus kan zich over een zeer grote afstand (honderden km's) verspreiden
door de aanwezigheid van drijfblazen. Deze drijfblazen zorgen er namelijk voor dat
Fucus vesiculosus een eigen drijffvermogen heeft en daardoor voor zijn transport niet
afhankelijk is van drijvende substraten. De locaties waar losgeslagen of afgebroken delen
van fucus vesiculosus terecht kunnen komen, is sterk afhankelijk van de stroomrichting.
De snelheid van verspreiding hangt vooral af van de stroomsnelheid.

Overig

Dat dammen een barriere kunnen vormen voor de verspreiding van Fucus vesiculosus
blijkt uit monitoringsgegevens van Paalvast (2001). Hij beschreef de veranderingen in de
verspreiding van een aantal mariene en brakwatersoorten in het Hartelkanaal na het
doorgraven van de Beerdam in november 1997. Door deze ingreep is het Hartelkanaal
veranderd van een “dode arm” van een getijdenrivier met een complete gradiént van
zoet naar zout. Als gevolg van het doorgraven van de Beerdam en de daarmee gepaard
gaande verhoging van het zoutgehalte had het Blaaswier zich in november 2000 circa
2500 m verder stroomopwaarts langs het Hartelkanaal verspreid.

Sublitorale zeewieren

Algemeen

Sublitorale zeewieren komen voor in de zone die altijd onder water staat, waardoor de
temperatuur en het zoutgehalte minder sterk variéren dan in de litorale zone. Hoewel de
temperatuur en het zoutgehalte van invloed zijn op het voorkomen van wieren in de
sublitorale zone, is het lichtaanbod de belangrijkste factor die de aanwezigheid bepaalt.
Doordat dat water vaak troebel is, is het lichtaanbod in deze zone namelijk over het
algemeen beperkt. Aangezien zeewieren voor hun groei afhankelijk zijn van licht, zullen
ze zich zodanig aan moeten passen, dat ze optimaal gebruik kunnen maken van dit
beperkte lichtaanbod. Eén van deze aanpassingen is het vergroten van het oppervlak
van de thalli (het plantelichaam). Zo kunnen bijvoorbeeld het Suikerwier Laminaria
saccharina en het Japans bessenwier Sargassum muticum in het sublitoraal van de
Nederlandse kust afmetingen bereiken van meerdere meters (Meijer 1988). Een andere
aanpassing van zeewieren aan het beperkte lichtaanbod is een geringe lichtbehoefte
voor de fotosynthese.

Sublitorale wiersoorten die over het algemeen een lage lichtbehoefte hebben, zijn de
struikwieren, waaronder Ceramium sp. en Polysiphonia sp. Verondersteld wordt, dat
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4.3.2

zeewieren van deze geslachten zich over het algemeen pas in een later stadium van de
successie kunnen vestigen en gunstige omstandigheden (waterkwaliteit) indiceren (Van
Berchum & Meijer 1995). Deze geslachten zijn in Nederland vrij algemeen, maar omdat
er veel verschillende variéteiten van deze soorten bestaan die moeilijk te determineren
zijn en mogelijk zelfs als afzonderlijke soorten beschouwd zouden moeten worden, zijn
deze wieren niet geschikt als voorbeeldsoort voor de sublitorale zeewieren (mondelinge
mededeling Prud’homme van Reine).

Japans bessenwier (Sargassum muticum)

Keuze en status soort

Indien geografische barriéres eenmaal overwonnen zijn, zijn sommige soorten in staat
om zich enorm snel te verspreiden. Een goed voorbeeld van zo'n soort is het Japans
bessenwier Sargassum muticum. Momenteel is het Japans bessenwier een vrij algemeen
voorkomende soort in Nederland. In een aantal andere Europese landen heeft deze soort
zich zelfs zodanig sterk uitgebreid, dat deze soort overlast veroorzaakt en er maatregelen
genomen worden om verdere verspreiding te voorkomen (zie ook § “overig"). Omdat
veel zeewiersoorten in Europa terecht komen door introductie door de mens en de
extreem snelle verspreiding van Japans bessenwier goed gedocumenteerd is, is deze
soort gekozen als voorbeeldsoort voor de sublitorale zeewieren. Een bibliografie van
deze soort met daarin meer dan 300 referenties is opgesteld door Critchley et al. (1990).

Sargassum muticum behoort tot de bruinwieren van de orde Fucales, familie
Sargassaceae (Stegenga & Mol 1983). De plant kan tot enkele m's lang worden en heeft
een aantal assen die dicht bezet zijn met blaadjes, drijfblazen en receptacula. De
receptacula zijn langwerpig kegelvormig en staan in de regel op dezelfde as als een
drijfblaas.

Verspreiding

Het Japans bessenwier Sargassum muticum is oorspronkelijk afkomstig uit Japan en
omgeving. Deze soort waarschijnlijk met de import van Japanse oesters meegekomen
naar Engeland, vanwaar hij zich vervolgens snel verspreid heeft langs de Westeuropese
kusten. Na de eerste vondst in Engeland bij Bembridge in 1973 werd het Japans
bessenwier in 1975 als aanspoelsel aan de kust van Normandié gevonden. In Noord-
Frankrijk (Nauw van Calais) spoelde het in 1976 aan, in 1977 werd de soort voor het
eerst in Nederland aangetroffen (Prud'homme van Reine 1977a,b) en in 1981 ook in
Noord Spanje. De wereldwijde verspreiding kan opgedeeld worden in drie grote regio's:
het Verre Oosten, de Pacifische Kust van Noord-Amerika en Europa (Critchley et al.
1990). In Nederland komt deze soort zeer algemeen voor in de Grevelingen en de
Oosterschelde en komt in mindere mate ook voor in het Waddengebied op Texel en
Terschelling (Critchley et al. 1987).

Het voorkomen van Japans bessenwier blijft vrijwel beperkt tot de sublitorale zone,

omdat dit wier in de litorale zone erg gevoelig is voor uitdroging in de zomer en
bevriezing in de winter (Norton 1977). In laboratoriumexperimenten is gekeken naar de

73



tolerantie van Japans bessenwier voor verschillende temperaturen en zoutgehalten.
Hieruit bleek, dat deze soort zoutgehalten tussen 9%. ClI" en 20%. CI" kan overleven
(Norton 1977) en hoewel de soort voor kan komen bij temperaturen tot -1 °C, heeft
Japans bessenwier een voorkeur voor warmere wateren. De groeisnelheid nam namelijk
binnen de geteste temperatuurrange (5-25 °C) toe met het verhogen van de
temperatuur. Temperaturen beneden -9 °C waren letaal.

Levensstrategie

Sargassum muticum is een meerjarige plant, die gewoonlik pas in het tweede jaar
fructificeert. Het is een snelle vestiger en groeier, waardoor hij een sterk concurrerend
vermogen heeft met andere zeewieren, maar tevens een hemicryptofyt (hij overleeft de
winter als hechtschijf met daarop een kort asje, waaruit lange zijassen kunnen
ontspruiten) (persoonlijke mededeling Prud"homme van Reine).

Voortplanting en groei

De zeer snelle verspreiding van Japans bessenwier kan voor een deel verklaard worden
door de voortplantingsstrategie van deze soort. Japans bessenwier is namelijk een
éénhuizige soort, die door zelfbevruchting een groot aantal zygoten kan vormen. Uit
een laboratoriumexperiment is gebleken, dat uit één receptaculum 470 eicellen of
spermatozoiden vrij zouden kunnen komen (Norton 1981c), terwijl het aantal
receptacula in het reproductieve seizoen op kan lopen tot 26000 receptacula per gram
vegetatieve biomassa (Arenas & Ferndndez 1998). Uitzonderlijk is, dat de vrijgekomen
zygoten al na 3 maanden zelf fertiel kunnen worden, terwijl de meeste andere
zeewiersoorten dat pas in het tweede levensjaar worden (Norton 1976).

In Noord-Spanje bleek, dat er een positieve relatie bestaat tussen de lengte van de plant
en de reproductiecapaciteit (Arenas & Fernandez 1998). Jaarlijkse verschillen in de
reproductiecapaciteit van de soort werden toegewezen aan veranderende
omgevingsfactoren, zoals de temperatuur van het water en nutriéntenconcentraties.

De groeisnelheid van embryo's van Sargassum muticum is afhankelijk van de
temperatuur. In het laboratoriumexperiment om de temperatuurtolerantie van
Sargassum muticum vast te stellen (zie § “verspreiding"”) bleek de groeisnelheid namelijk
te variéren van 0,1 millimeter bij 5 °C tot 1,0 millimeter bij 25 °C (Norton 1977).

Levenscyclus

De plant is diploid en produceert gameten onder reductiedeling. Aangezien de eerste
delingen al plaatsvinden, terwijl de zygote nog in de moederplant zit, komen de plantjes
vrij als jonge embryo's (Stegenga & Mol 1983). Nadat deze embryo's zich op geschikt
substraat hebben vastgehecht, groeien ze uit tot een volwassen plant. Japans bessenwier
plant zich met name voort in het voorjaar en de zomer (Arenas & Fernandez 1998).

Dispersie

Zygoten van Sargassum muticum worden niet eerder losgelaten door de ouderplant,
voordat zij uitgegroeid zijn tot redelijk ontwikkelde embryo's. Hierdoor zijn de embryo's
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tijdens het vrijkomen redelijk groot en zwaar en zinken ze vrij snel (met een gemiddelde
snelheid van 0,6 mm/s) naar de bodem (Norton 1980). In de praktijk worden jonge
plantjes dan ook niet veel verder dan 1,3 km van de moederplant aangetroffen
((Deysher & Norton 1982 in: Liining 1985). Voordeel is echter wel dat ze zich hierdoor
ook kunnen vestigen in vrij snel stromend water (Norton 1980). Jonge plantjes met enig
drijffvermogen zouden meer dan één km van de ouderplant aangetroffen kunnen
worden en zouden mogelijk gedurende lange tijd in het plankton kunnen overleven. De
potentiéle tijd dat deze jonge plantjes zouden kunnen blijven drijven is drie maanden
(Farnham et al. 1981). De afstand tot de ouderplant waarop ze een nieuwe populatie
zouden kunnen vormen is echter gelimiteerd door de snelle afname van het vermogen
om zich aan hard substraat vast te hechten. Dit vermogen gaat namelijk binnen 49
dagen na het vrijkomen van de ouderplant vrijwel geheel verloren (Norton 1981b).

Dat Sargassum muticum zich binnen korte tijd toch over grote afstanden kan
verspreiden, komt door de aanwezigheid van drijfblazen. Net als Fucus vesiculosus heeft
deze soort hierdoor een eigen drijfvermogen en kan onafhankelijk van drijvende
substraten over grote afstanden door de zeestroming meegevoerd worden. Omdat
losgeslagen delen van planten van Sargassum muticum receptacula bevatten die tijdens
hun transport door middel van de zeestroming fertiel kunnen worden, kunnen er na
enkele dagen tot weken nog steeds jonge embryo's vrijkomen (Norton 1981b). Dit blijkt
ook uit de waarneming, dat aanspoelsels van Sargassum muticum vaak fertiel zijn en
soms zelfs jonge embryo's bevatten (Stegenga & Mol 1983). Langs de Noordwest
Amerikaanse kust heeft deze soort zich op deze manier met een gemiddelde snelheid
van 60 km/jaar verspreid en langs de Engelse Zuidkust met een gemiddelde snelheid van
30 km/jaar (Farnham et al. 1981).

Overig

Net als bij Fucus vesiculosus is er ook een voorbeeld in Nederland, waarbij de afsluiting
van een watersysteem een barriere vormde voor de verspreiding van Sargassum
muticum. In 1971 werd namelijk de Grevelingen afgesloten van invloeden van de
Noordzee en hoewel Sargassum muticum al sinds 1977 werd aangetroffen in Nederland
kwam er tot 1979 geen Sargassum muticum voor in de Grevelingen. Toen (ter
bestrijding van de toenemende eutrofiéring) in de Grevelingen in 1979 de verbinding
met de Noordzee echter deels werd hersteld (door middel van het openstellen van een
sluis) duurde het niet lang voordat Sargassum muticum was doorgedrongen tot in de
Grevelingen.

Na de eerste waarneming in 1980 duurde het slechts vier jaar voordat Sargassum
muticum vrijwel overal in de Grevelingen voorkwam en in zijn verdere verspreiding
gelimiteerd werd door de beschikbaarheid van hard substraat (Critchley et al. 1987).

Omdat de lange slierten van Sargassum muticum soepel en taai zijn kan, dit zeewier
grote overlast veroorzaken (Prud'homme van Reine 1977). Wanneer zo'n sliert
bijvoorbeeld in de motor van een bootje terecht komt, kan de motor vastlopen of zelfs in
brand vliegen. Ook bedrijven waar men zeewater gebruikt (bijvoorbeeld als koelwater of
voor drinkwaterbereiding of zoutwinning) ondervinden hinder van dit zeewier. Zo
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kunnen inlaatroosters bijvoorbeeld verstopt raken. Om deze overlast tegen te gaan,
worden tegenwoordig verschillende maatregelen getroffen. Voor een uitgebreid
overzicht van verschillende referenties betreffende de verwijdering van Sargassum

muticum wordt verwezen naar Critchley et al. (1990).

4.4

4.4.1

De eigenschappen en de relevante informatie met betrekking tot de biogeografie van de

Samenvatting

Samenvatting en conclusies zeewieren

onderzochte soorten zijn samengevat in onderstaand overzicht.

Soortengroep
Voorbeeldsoort

Verspreidingsgebied
Nederland

Wereldwijd

Levensstrategie

levensvorm

r-K-strategie

reproductie

overig

litorale zeewieren

Blaaswier Fucus vesiculosus

sublitorale zeewieren

Japans bessenwier Sargassum muticum

zeer algemeen in het
Deltagebied en het
Waddengebied

zeer algemeen in het Grevelingenmeer en
de Qosterschelde; komt in mindere mate
voor in de Waddenzee op Texel en
Terschelling

Noordelijke grens is het
Zuidarctische gebied; zuidelijke
grens in de Oost-Atlantische
oceaan is Noord-Afrika, in
Noord-Amerika North Carolina

drie grote regio's: Het Verre Oosten, de
Pacifische Kust van Noord-Amerika en
Europa

meerjarig, tweehuizige soort

meerjarig, hemicryptofyt, eenhuizige
soort

voornamelijk K-strateeg

snelle groeier en vestiger

productie van een groot aantal
receptacula; echter reproductie
pas als planten 15-20 cm groot
zijn

zelfbevruchting, embryo's worden pas
losgelaten wanneer ze uitgegroeid zijn tot
redelijk ontwikkelde embryo's; Deze
kunnen na 3 maanden zelf fertiel worden

onbekend hoe lang
voortplantingsorganen van
drijvende planten vitaal blijven

binnen 49 dagen na het vrijkomen van de
ouderplant verliezen jonge plantjes het
vermogen om zich vast te hechten op het
substraat
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4.4.2

4.4.3

Dispersie

waarmee

waardoor

hoever

tijdschaal

lange afstanden door drijvende
plantedelen die drijfblazen
bezitten

lange afstanden door drijvende
plantedelen die drijfblazen bezitten

zeestroming

geintroduceerd door de mens,
zeestroming

drijvende plantendelen tot
honderden km's (Farroer
eilanden 300-600 km),
kennisleemte

als Fucus vesiculosus?->kennisleemte

sterk afhankelijk van de positie
van de bronpopulatie en
geschikte bestemmingen t.o.v.
stromingen in de Noordzee; na
doorgraven van de Beerdam
binnen 3 jaar 2500 m verder

sterk afhankelijk van de positie van de
bronpopulatie en geschikte
bestemmingen t.o.v. stromingen in de
Noordzee; In Amerika 60 km/jaar, in
Engeland 30 km/jaar, hele Grevelingen
binnen 4 jaar

stroomopwaarts in het
Hartelkanaal
Overig] -

de lange slierten zijn soepel en taai en
veroorzaken veel overlast. Hierdoor
worden verschillende maatregelen
genomen om Sargassum muticum te
verwijderen

Kennisleemten

Net als bij de hogere planten is weinig kennis beschikbaar over hoe lang
voortplantingsorganen van drijvende zeewieren vitaal kunnen blijven en zijn geen
concrete gegevens in de literatuur gevonden over drijvende zeewieren op een grote
afstand uit de kust. Om meer inzicht te krijgen in de dispersiecapaciteit van zeewieren
zou ook hier genetisch onderzoek meer duidelijkheid kunnen bieden. Zo zou
bijvoorbeeld gekeken kunnen worden naar de verwantschap van zeewieren aan
weerszijden van grote watermassa's, zodat meer bekend wordt over de uitwisseling
tussen populaties. Tot nu toe wordt dit soort onderzoek slechts in beperkte mate
uitgevoerd.

Er bestaat nog geen duidelijkheid over de hypothese of verspreiding van zeewieren over
grote afstanden mogelijk is door middel van transport van sporen.
Conclusies

* Vanwege de temperatuurfactor, die een belangrijke invloed heeft op de
geografische verspreiding van zeewieren, bereiken sommige zeewieren hun
biogeografische grens in de Noordzee.

77



4.5

e Uit het feit dat vulkanische eilanden in het midden van de Atlantische oceaan
begroeid zijn met zeewieren is af te leiden, dat zeewieren zich over enkele
honderden tot duizenden km's kunnen verspreiden.

e Sommige zeewieren hebben een eigen drijfvermogen door de aanwezigheid van
drijfblazen, andere zijn voor hun transport door middel van de zeestroming
afhankelijk van drijvende substraten waarop ze zich vast moeten hechten.

* De tijdfactor van de verspreiding is afhankelijk van stroomsnelheden en de afstand
van de kust.

¢ Het afsluiten van een watersysteem door middel van een dam kan een barriére
vormen voor de verspreiding van zeewieren.

* Aanspoelsels van wieren zijn vaak in goede conditie, zodat wieren zich snel voort
kunnen planten indien nieuw substraat aangeboden wordt.

¢ De hier besproken wiersoorten hebben een grote tolerantie voor verschillende
temperaturen en zoutgehalten. Gezien hun dispersiemogelijkheden zouden ze in de
gehele Noordzee voor kunnen komen.
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5 Macrobenthos

5.1

511

51.2

In 5.1 komen algemeen geldende verschijnselen voor de hoofdgroep macrobenthos ter
sprake. Het gaat daarbij om het brede spectrum van ongewervelde diersoorten waarbij
de volwassen vorm mobiel kan zijn, zoals bij krabben, inktvissen en zeesterren, of meer
aan één plaats gebonden is, zoals bij ingegraven tweekleppigen en vastzittende
zeeanemonen. In de hoofdstukken 5.2 t/m 5.7 komen de verschillende soortengroepen
aan bod. Hoofdstuk 5.8 bevat de samenvatting / conclusies / kennislacunes en
hoofdstuk 5.9 de literatuurlijst.

Voor algemene opmerkingen betreffende schaal, geografische verspreidingsgebieden en
levensstrategie wordt verwezen naar de inleiding. Ook de vraag waarom een organisme
ergens voorkomt wordt daar behandeld.

Inleiding macrobenthos

Macrobenthos in relatie tot het studiegebied

Afbakening studiegebied

De begrenzing voor ongewervelden is conform hetgeen in § 1.4.3 ‘studiegebied -
algemeen' werd gedefinieerd. Evenals bij planten wordt bij estuaria voornamelijk
ingegaan op organismen in minimaal polyhaliene (saliniteit 18-30 %) omstandigheden.

Schaal

Door het arbeidsintensieve karakter van macrobenthosonderzoek moet vaak een
afweging worden gemaakt tussen de gewenste nauwkeurigheid per locatie (aantal
replica’s, monstergrootte) en het bemonsteren van meerdere locaties. Daardoor is de
ruimtelijke schaal van onderzoek vaak te klein om de resultaten naar andere gebieden te
kunnen extrapoleren.

Resultaten van macrobenthosonderzoek zijn met name geldig voor de ruimtelijke schaal
waarop zo'n studie wordt verricht. Daardoor lijken conclusies soms tegenstrijdig te zijn
als studies met elkaar worden vergeleken die worden uitgevoerd op een verschillende
schaal. Zo zal de dispersie van een soort op een kleine schaal minder snel beperkend zijn
voor de rekrutering dan op een grotere schaal. Het is dus van groot belang om de
ruimtelijke schaal te betrekken bij de interpretatie van resultaten.

Voor tijdschalen geldt dit evenzo. Zo vonden Beukema et al. (1995) dat lokale trends in
macrobenthos gecorrigeerd dienen te worden voor regionale trends (bijvoorbeeld een
koude winter in West Europa), alvorens het mogelijk is om conclusies te trekken over
lokale effecten.
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5.1.3

Dispersie

Dispersie gaat in op de transportcapaciteit van soorten. Het is een functie van de
levensstrategie van een soort. Zo mag verondersteld worden dat het type larve - als
onderdeel van een reproductieve strategie - zich in de evolutie zodanig ontwikkelt dat
een optimale handhaving in de typische habitat van die soort ontstaat.

Box

Supply-side ecology

Voor een goed beeld van de totstandkoming van mariene populaties en gemeen-
schappen is het noodzakelijk om de variatie in larvale aanvoer in beschouwing te nemen.
Dit inzicht is al lang bekend in de visserijwereld (Hjort 1914), maar ook in de benthische
ecologie (Thorson 1966).

Niettemin concentreert veel marien ecologisch onderzoek zich meestal op processen als
competitie, predatie en verstoring, die zich afspelen in het levensstadium nadat vestiging
heeft plaatsgevonden, de zogenaamde post-settlement processen. De onbekendheid
van processen die zich in het larvenstadium afspelen (pre-settlement stadium) kan
worden verklaard vanuit problemen om op een adequate manier larven te verzamelen.
Deze onbekendheid leidde in bepaalde sectoren van de mariene ecologie zelfs tot een
soort dogma waarbij de aanvoer van larven van ondergeschikt belang werd gezien voor
de structuur van mariene gemeenschappen.

Recente verbeteringen om larven te vangen (met larval traps) hebben het weliswaar
mogelijk gemaakt om de larvale aanvoer te onderzoeken, maar de toepassing hiervan
staat nog in de kinderschoenen. Dat is jammer, want hiermee wordt het mogelijk om
theorieén te toetsen die verklaren hoe de aanvoer van larven de populatiedynamiek en
interacties binnen gemeenschappen beinvloeden. Deze benadering wordt in het engels
“supply-side ecology” genoemd. De term is afkomstig van de ecoloog Jonathan
Roughgarden (Lewin 1986).

Het (hernieuwde) inzicht dat de aanvoer van larven van belang is voor de dynamiek van
gemeenschappen is met name in de jaren ‘80 ontstaan.

Dat sommigen daarvéér meenden dat variatie in de aanvoer van larven niet van belang
was, kwam niet geheel uit onwetendheid. Door logisticke redenen (bereikbaarheid,
kosten) werd in het verleden veel marien ecologisch onderzoek verricht aan
gemeenschappen in de getijdenzone. Zo deed de bekende ecoloog Joseph Connell in de
jaren ‘50 al onderzoek aan zeepokken in west Schotland. Ongelukkigerwijs was juist bij
deze diersoort de larvale influx zé groot dat er bij zijn onderzoekslocaties altijd een
verzadigingsniveau van larven in het water aanwezig was. Dientengevolge waren het de
post-settlement processen die tot variatie in de populatie leidden.

Was de vestiging echter laag dan werd de demografie bepaald door de grillen en nukken
van de mate van vestiging. Dit kon niet alleen worden afgeleid uit de literatuur maar ook
uit mathematische modellen: hierin speelt vestiging een sleutelfactor indien de dichtheid
van larven onder het verzadigingsniveau blijft (Lewin 1986).

Het bovenstaande is voornamelijk gebaseerd op mariene ecosystemen in een litorale
omgeving en ondiepe wateren. Hier is de aanvoer van larven vaak zo groot dat de
seizoensmatige variatie wordt overheerst door ruimtelijke beperkingen. Een van de
weinige demografische studies in veel diepere wateren (~400 m) toont juist aan dat
vestiging van larven de belangrijkste factor is voor de uiteindelijke dichtheid (Grigg
1988). Voor de onderhavige studie is het van belang om ook voor tussenliggende
dieptes (de ondiepe kustwateren en de wat diepere Noordzee) te weten wat overheerst:
de vestiging van larven dan wel post-settlement processen.

In de Nederlandse situatie wordt een supply-side ecology benadering gehanteerd door
Verhagen(1983) en in de review van Heip et al. (1995).
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Of een soort nog op marginale locaties (ten opzichte van haar areaal) kan komen hangt
niet alleen af van de transportmogelijkheden, maar wordt ook bepaald door de omvang
van een bronpopulatie en het reproductieve succes daarvan. Een toename in het
aanbod van diasporen verhoogt namelijk de kans dat een soort ergens kan verschijnen.
Bij een laag aanbod zal het toeval een belangrijke rol spelen. Het opduiken van een soort
op een locatie waar deze jarenlang ontbrak is een bekend verschijnsel in de mariene
ecologie en wordt een freak event genoemd. Zo'n gebeurtenis kan worden
geinterpreteerd als een toevallige combinatie van (bijvoorbeeld larvale) beschikbaarheid
en het juiste stromingspatroon.

Dispersie krijgt de laatste jaren steeds meer aandacht bij de verklaring van het
voorkomen en de gemeenschapsstructuur van volwassen individuen van mariene
organismen. In de box “Supply-side ecology” wordt hier nader op ingegaan.

Sommige soorten kennen geen pelagische fase. De verbreiding wordt daarmee
grotendeels bepaald door de mobiliteit van de volwassen dieren. Omdat de verschillende
levensfasen (larve, juveniel, adult) qua dispersie(type) meestal sterk verschillen worden
ze hieronder apart behandeld.

Larvale levensfase

Type larve
De bevruchting bij benthische organismen kan zowel uit- als inwendig zijn. Dit staat los
van het larventype dat vervolgens ontstaat.

Ontwikkeling: planktotroof-lecithotroof-direct. Een voortplantingsstrategie kan zijn het
produceren van larven die zich met materiaal in de waterfase kunnen voeden
(planktotroof). Dergelijke larven houden het daar lang uit - zolang het juiste voedsel
aanwezig is - alvorens vestiging plaatsvindt. In ondiepe shelfzeeén heeft 80% van de
soorten een planktotrofe ontwikkeling (Mileikovski 1974). Van dergelijke larven kunnen
relatief grote aantallen geproduceerd worden, een eigenschap die bijdraagt aan een
grote dispersiecapaciteit.

Er zijn ook larven die over hun eigen voedselvoorraad beschikken in de vorm van een
hoeveelheid dooier. Deze lecithotrofe larven worden goed uitgerust door het ouderdier,
maar de levensduur is daarmee eindig. Bovendien betekent de productie van deze
hoogenergetische nakomelingen dat het aantal relatief klein is. Lecithotrofie gaat
meestal gepaard met een beperkte dispersie.

Voorts is er de zg. directe ontwikkeling: larven ontwikkelen zich geheel in een eikapsel
en komen daaruit als een volledig ontwikkeld juveniel tevoorschijn. Er is dus geen
pelagische fase. Er zijn ook soorten (met een interne bevruchting) waarbij de ‘larven’
zich volledig in het ouderdier ontwikkelen (levendbarend of vivipaar). Deze kunnen zich
onmiddellijk na het verlaten van het ouderdier vestigen. De mortaliteit wordt daardoor
beperkt maar de dispersie blijft gering.

Het type larven vertoont vaak een relatie met de breedtegraad. Onder polaire

omstandigheden is de zomer veelal te kort voor een larvale ontwikkeling in de zee.
Daarom hebben soorten daar vaak grote eieren en broedgedrag (Thorson 1959, Yonge
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& Thompson 1976). In de tropen geldt het omgekeerde en overheersen planktotrofe
larven. Onder de gematigde omstandigheden van de Noordzee komen alle typen voor.
Welke dat zijn hangt samen met de gemiddelde habitat, de taxonomische achtergrond
en de grootte van een soort: zo kunnen borstelwormen en stekelhuidigen soms
levenbarend zijn, krabben en kreeften hebben pelagische larven, maar vlokreeftjes
bebroeden hun jongen. Omdat kleine soorten grote en (dus) weinig eieren hebben en
relatief vaak broedgedrag vertonen is hun dispersiecapaciteit via larven en juvenielen in
het algemeen klein (Chia 1974).

Benthisch vs. pelagisch. Naast voedsel- en ontwikkelingstype is het bij dispersie nog van
belang of larven kunnen worden gekarakteriseerd als benthisch (levend aan de bodem)
dan wel pelagisch (in de waterfase). Pelagische larven worden per tijdseenheid in het
algemeen over een grotere afstand getransporteerd dan benthische. In de inleiding werd
onder “Terminologie-verplaatsing” al gewezen op selectief getijdentransport. Zo
vertonen larven van de strandkrab een verticale migratie en kunnen ze zo beinvloeden
hoe ze verplaatst worden door getijstromen (Queirioga et al. 1997). Larven van de
Japanse oester (Crassostrea gigas) vertonen een zodanig zwemgedrag dat ze
stroomopwaarts verplaatst worden (Crisp 1984). Zelfs over de levenswijze van algemene
soorten is nog veel onbekend. Zo stond de Wapenworm (Scoloplos armiger) bekend als
een soort waarvan de larven zich onmiddellijk kunnen ingraven nadat ze uit hun eicocon
komen (Wolff 1973). Plate & Husemann (1991) toonden echter aan dat deze soort zich
ook door middel van pelagische larven kan voortplanten

Larvale levensduur en zeestromingen

Larven die een pelagische fase doormaken worden gedurende enige tijd door
zeestromingen meegevoerd. Sommige larven kunnen wel een jaar in het plankton
verblijven (teleplanisch) en zo in beginsel zelfs de Atlantische Oceaan oversteken
(Scheltema 1971), maar bij de meeste soorten is deze periode veel korter. In gematigde
gebieden bedraagt de ontwikkelingstijd van larven in het plankton meestal zo'n 2 tot 6
weken (Thorson 1961, Scheltema 1986). Crisp (1974) houdt het op 1 tot 3 weken.

Larven met een (extreem) korte levensduur komen voor een groot deel terecht in de
omgeving van de ouderdieren. Zolang de ruimte niet limiterend is, is dat op de korte
termijn gunstig: de geschiktheid van het lokale biotoop is door de ouderlijke
aanwezigheid immers reeds bewezen. Het nadeel van een kort transport komt tot uiting
indien de ruimte wel limiterend is en als zich lokaal een dusdanig grote verstoring
voordoet dat alle individuen van die soort verdwijnen. De bronpopulatie is dan weg en
het is denkbaar dat er tientallen jaren voorbijgaan aleer een nieuwe populatie zich
vestigt.

De verblijftijd van larven in het plankton is van belang om de geografische verspreiding
van een soort op een globale schaal te verklaren. In hoeverre speelt dit verschijnsel ook
op een regionale schaal (> 100 km)? Hierover worden weinig directe uitspraken in de
literatuur gedaan, maar er kunnen wel aanwijzingen worden gevonden. Zo zou de
zeeoor (Haliotis) langs de Engelse zuidkust ontbreken door de korte levensduur van de
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larve (30 uur). Aangenomen wordt dat die tijd te kort is om vanuit Frankrijk het Kanaal
over te steken (Peck, pers. meded. in Earl & Farnham 1983).

Watermassa

De Zuidelijke Noordzee staat bekend als goed gemengd, maar dat betekent niet dat
larven homogeen verdeeld zijn over dit gebied. De menging houdt in dat er (meestal)
geen sprake is van stratificatie, maar voorkomt niet dat er verschillende watermassa's
aanwezig zijn. Een bekend voorbeeld is de kustrivier (§ 1.5.2). Organismen die in een
watermassa's getransporteerd worden zullen in het algemeen daartoe beperkt blijven.
Tevens kunnen stromende watermassa's een barriére vormen voor dispersie, met name
tegen de stroom in, maar ook in een richting die daar loodrecht op staat.

Methoden: problemen en mogelijkheden

Om de mate van verspreiding van larven na te gaan is het wenselijk om de vestiging van
de larven te registreren. Dit is echter wel lastig. Bij macrobenthosonderzoek worden
veelal bodemmonsters gezeefd over 0,5 of 1 mm, een maaswijdte die veel te grof is voor
de kleinste stadia van de meeste macrobenthossoorten. De ‘zeef-rekruten’ die op
dergelijke zeven gevonden worden vormen een slechte indicatie voor vestiging. Het
aantal zeefrekruten is namelijk niet alleen afhankelijk van vestiging maar ook van de
groei en sterfte in de eerste fase direct daarna. De groei is voor de meeste soorten sterk
afhankelijk van de temperatuur. Daarom kan het, in het gestratificeerde deel van de
Noordzee, waar de bodemtemperatuur in de zomer laag blijft, maanden duren voordat
de eerste zeefrekruten worden gevonden. In de gemengde zuidelijke Noordzee en
kustwateren is de watertemperatuur hoger en kunnen zeefrekruten al enkele weken na
vestiging op de zeef achterblijven (Kiinitzer 1992).

Vestigingspatronen kunnen een indicatie zijn voor de manier waarop larven zich
verspreiden. Bij teleplanische larven zal de vestiging van nieuwe individuen relatief laag
zijn maar constant en onafhankelijk van de dichtheid van ouderdieren. Juvenielen
kunnen echter ook lokaal algemeen zijn en geclusterd voorkomen. Dit kan duiden op het
omgekeerde: larven met een extreem korte levensduur die zich vestigen in de omgeving
van het ouderdier. Omdat geclusterde vestigingspatronen ook het gevolg kunnen zijn
van habitatheterogeniteit is het optreden van een oudereffect vooral duidelijk in een
homogene omgeving. In geisoleerde gemeenschappen, zoals bij diepwaterbronnen in de
oceaan, kan het vestigingspatroon daarmee een aanwijzing vormen voor de larvale
levensduur (Grigg 1988). In de Noordzee en kustwateren zijn locaties meestal niet zo
geisoleerd dat uit het vestigingspatroon zonder meer blijkt waar larven vandaan komen.

Op een kleine schaal kunnen uit tabula rasa studies (rekolonisatie van 'defaunated
areas') ook lessen getrokken worden over de rol die levensstadia spelen in het bereiken
van een plek (e.g. Santos & Simon 1980). Nadat een groot deel van de populatie van de
Tere dunschaal (Abra tenuis) na een koude winter uit de Waddenzee was verdwenen,
vertoonde dit schelpdier een sterk geaggregeerd verspreidingspatroon (Dekker &
Beukema 1993). Als oorzaak suggereren deze auteurs een oorsprong vanuit enkele
overgebleven en geisoleerde ouderdieren in combinatie met de specifieke
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levensstrategie: A. tenuis slaat het (pelagische) larvenstadium over en post-larven graven
zich onmiddellijk in nadat ze uit het ei komen.

Voor soorten waarbij dispersie over 100 m van een ouderdier al een probleem is mag
verwacht worden dat dispersie op een locale of regionale schaal ook beperkend is.

Ruimtelijke patronen op een lokale schaal kunnen ook een aanwijzing vormen voor de
aantallen larven die zich vestigen. Zo vonden Gaines en Roughgarden (1985) in
Californié een duidelijke gradiént in vestiging: hoge vestiging offshore en lage vestiging
bij de kust. Omdat de groei in beide gebieden even goed was leek het verschil niet aan
habitatkwaliteit toe te schrijven. De onderzoekers verklaren het verschil doordat de
offshore rotsen als het ware een ‘vestigingsschaduw' werpen op de locaties bij de kust.
Dit type conclusies is echter moeilijk te beoordelen. Als ze niet gebaseerd zijn op
langdurig onderzoek kan er toeval in het spel zijn. De vestigingsschaduw kan bovendien
het gevolg zijn van extra sterfte in de waterfase.

Op een regionale schaal vormt de uitbreiding van geintroduceerde soorten een
belangrijke aanwijzing voor het belang van de combinatie van zeestromen en larvale
fase (Armories 2001).

Indien populaties genetische verschillen vertonen dan is dat een indicatie voor het
optreden van isolatie. Door het ontbreken van uitwisseling treedt genetic drift op: een
geleidelijke verandering van de genetische constitutie. In een grote populatie verloopt de
drift traag. Naarmate de populatie kleiner is zullen toevalsprocessen een belangrijkere rol
spelen en verloopt de drift sneller, maar er zijn ook relatief weinig immigranten nodig
om deze drift tegen te gaan: uit de populatiegenetica blijkt dat een uitwisseling van
ongeveer 15 individuen per generatie hiertoe volstaat.

Er is een toename van het onderzoek te bespeuren waarbij genetische technieken
worden gebruikt om uitspraken te doen over verwantschappen van populaties. In de
jaren ‘80 ging het daarbij meestal om isosymtechnieken. De laatste jaren zijn meer
verfijnde DNA technieken in zwang zoals RAPDanalyse (e.g. Porter et al. 2001). Aan de
hand van de variatie binnen en tussen populaties kunnen uitspraken gedaan worden
over de mate van uitwisseling en daarmee over de beperkingen en mogelijkheden van
een soort in relatie tot dispersie.

Juveniele en adulte levensfase
De levenswijze van juveniele en volwassen macrofauna kan ook bijdragen aan de
dispersiecapaciteit van een soort. Een extreem voorbeeld vormen inktvissen, waarbij de

juveniele en volwassen dieren van de meeste soorten een groot deel van hun leven
zwemmend doorbrengen.
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Endofauna

Veel in het sediment ingegraven schelpdieren, wormen en andere endofauna kunnen
zich weliswaar nog vrij bewegen, maar op een ruimtelijke schaal vanaf honderden
meters of kleiner kunnen deze organismen als vastzittend worden beschouwd.
Endofaunasoorten zijn voor hun dispersie dus voornamelijk aangewezen op de
verspreiding door middel van larven. Wel kan er in een juveniel stadium sprake zijn van
actieve migratie, bijvoorbeeld bij bivalven die zich met behulp van een slijmdraadje in de
waterfase kunnen laten meevoeren. Een bijzondere wijze van dispersie wordt vertoond
bij een aantal soorten polychaeten (borstelwormen) zoals Nereididae (zeeduizendpoten).
Hierbij ontwikkelen één of beide geslachten in de voortplantingstijd zg. epitoke
individuen. Deze begeven zich ten behoeve van de voortplanting in de waterfase. Bij
sommige soorten ontwikkelt slechts een deel epitook en laat dit los van de rest van het
dier om vervolgens het vrije water in te zwemmen (Hartmann-Schréder 1996). Het
verblijf in de waterfase betekent een vorm van dispersie.

Epifauna

Dieren die leven op het sedimentoppervlak (epifauna) kennen meestal een veel grotere
bewegingsvrijheid: van langzaam kruipende zeesterren tot snel wandelende krabben.
Veel kreeftachtigen kunnen zich over tientallen kilometers verplaatsen en vertonen
duidelijke trek. Sommige kreeftachtigen, zoals zwemkrabben, maken daartoe bovendien
gebruik van selectief getijdentransport.

Sessiele fauna

Voor vastzittende epifauna is dispersie vrijwel alleen mogelijk tijdens het larvale
levensstadium. Er zijn uitzonderingen waarbij dispersie plaatsvindt in een jeugdig of
volwassen stadium: losgeslagen organismen kunnen rollend over de bodem op andere
locaties arriveren. Soms bereiken organismen een zodanige afmeting dat ze inclusief hun
vestigingssubstraat door de stroming worden meegevoerd (‘rafting’). Ook komt het voor
dat sessiele organismen vastgehecht aan drijvende voorwerpen met zeestromingen
getransporteerd worden.

In alle gevallen kan de mens bijdragen aan transport, zoals in ballast water (Carlton
1985). Maar ook andere organismen kunnen van belang zijn: het voorkomen van veel
brakwatersoorten in binnendijkse wateren, die veelal goed van elkaar geisoleerd zijn, laat
zien dat zij over grote dispersiemogelijkheden moeten beschikken. In dat verband
opperen De Boer & Wolff (1996) de mogelijkheid dat (trek)vogels daarbij een rol spelen.

87



51.4

Keuze voorbeeldsoorten

Evenals bij de andere soorten werd tijdens de definitiestudie gekozen voor een indeling
in soortengroepen op basis van milieutype. Er werden zes soortengroepen
onderscheiden waarbij rekening werd gehouden met de afstand tot de kust
(wad/estuarien — kustzone - offshore) en de ondergrond (zand/slib? vs hard substraat).
In het stadium van de definitiestudie werd dit:

e Wad/estuarien litoraal

e Wad/estuarien sublitoraal
e Hard substraat litoraal

e Hard substraat sublitoraal
¢ Noordzee kustzone

¢ Noordzee offshore

Volgens de in de definitiestudie gemaakte afspraak werd binnen elke soortengroep één
voorbeeldsoort gekozen. Gezien de taxonomische en ecologische diversiteit binnen het
macrobenthos kon met deze in totaal zes soorten natuurlijk geen representatief beeld
van deze groep worden geschetst. Enerzijds was een representatief beeld ook niet
mogelijk gezien de beperkte tijd die beschikbaar was voor deze groep. Anderzijds wordt
getracht door het geven van voorbeelden in het hoofdstuk algemeen toch nog wat meer
informatie over de betreffende soortengroep te geven.

Tabel 5.1 geeft aan welke criteria een rol hebben gespeeld bij de soortkeuze. Een
verdere toelichting wordt gegeven bij de betreffende soortengroep en er wordt in
voorkomende gevallen gemeld waarom andere soorten niet werden gekozen. Een
voorwaarde voor de keuze was uiteraard de beschikbaarheid van informatie. Daarnaast
werd rekening gehouden met beleid. Bij mariene organismen is er echter nog niet veel
soortspecifiek beleid. Zo bevat de Habitatrichtliin geen mariene evertebraten (Via Natura
#7, feb. 2001) en biedt daarom geen directe aanknopingspunten voor de selectie van
soorten. De rode lijst van benthische evertebraten van de Trilaterale Waddenzee (Von
Nordheim et al. 1996) bevat in het algemeen geen soorten waarover voldoende bekend
is om daarmee een andere keuze voor deze studie te rechtvaardigen. Wel is er de
Amoebebenadering op basis van soorten (Ten Brink et al. 1991). Algemeenheid of juist
zeldzaamheid werd ook meegenomen als zijnde van belang in respectievelijk ecologie en
beleid. Onder bijzonderheid staat nog een karakteristiek waarmee rekening werd
gehouden teneinde een zo divers mogelijk scala aan voorbeeldsoorten te krijgen. A
priori stond niet goed vast wat het effect van een bepaalde keuze zou zijn in relatie tot
de informatie die dat op zou leveren in relatie tot dispersie.

2 Indien meer categorieén onderscheiden waren zou in de Noordzee een nadere indeling op basis
van zand- en slibgebieden wellicht nuttig zijn geweest omdat dit een afspiegeling vormt van de
waterbeweging en daarmee wellicht ook van dispersiepatronen.

88



5.2

5.21

Tabel 5.1. Soortkeuze. betekenis +++,++,+: info: veel tot weinig informatie beschikbaar,

beleid: belangrijk tot onbelangrijk, alg.: algemeen tot niet algemeen.

Soortengroep Voorbeeldsoort info beleid alg. bijzonderheid
wad/estuarien | Nonnetje e - i hoge
litoraal Macoma balthica totaalscore
wad/estuarien | Gewone garnaal .

X ++ + +++ mobiele soort
sublitoraal Crangon crangon
hard litoraal Purperslak .

. ++ +++ + directe ontw.
Nucella lapillus

hard Zeeanijelier . - . asexuele
sublitoraal Metridium senile reproductie
Noordzee Halfgeknotte strandschelp . . . voorkomen in
kustzone Spisula subtruncata banken
Noordzee Noordkromp . e + hoge leeftiid
offshore Arctica islandica 8 )

Wad/estuarien litoraal

Algemeen

Type larven in estuaria

In brakke wateren zullen soorten zijn aangepast om verliezen in de richting van
suboptimale saliniteiten tegen te gaan. Wolff (1973) vergeleek het larvale
ontwikkelingstype van diersoorten in verschillende wateren. In de Noordzee en de
monding van de Zeeuwse Delta was het percentage soorten zonder pelagische larven
respectievelijk 30 en 34 %. In het brakke deel van het estuarium was dit percentage met
44% aanmerkelijk hoger. Vooral het hoge aandeel soorten met niet-pelagische larven en
een vorm van broedzorg van de eieren was opvallend hoog. Een voorbeeld is de Tere
dunschaal (Abra tenuis), een tweekleppige die in de Waddenzee uitsluitend hoog in de
getijdenzone voorkomt (Dekker & Beukema 1993).

Larvale retentie in estuaria

Naarmate de verblijftijld van het water in een estuarium langer is, is het voor larven
makkelijker om export te vermijden. Daarnaast zijn de larvale periode en het
zwemgedrag van belang. Roegner (2000) onderzocht een estuarium met een korte
verblijftijd (de getijamplitude kwam overeen met de diepte). Er bleek een grote netto
export van larven (Mya arenaria, Macoma balthica en Mytilus edulis) te zijn en hij
concludeerde dat het estuarium voor de vestiging vooral afhankelijk was van import van
ontwikkelde larven. In dit type estuarium werd de variatie in de import van larven
waarschijnlijk dan ook vooral bepaald door fysische processen in de kustzone (‘meso
scale' vlgs Roegner). In de Westerschelde en Eems-Dollard is de ontwikkeling in het
estuarium zelf van groter belang.

Migratie na vestiging

Na de eerste vestiging van larven treedt er vervolgens vaak nog een migratie van
juvenielen op. Schelpdieren kennen daarna vaak een tweede migratie van juvenielen.
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5.2.2

Om verplaatsing van de relatief zware individuen door de waterkolom mogelijk te
maken wordt daarbij gebruik gemaakt van een slijmdraadje. Migratie van juvenielen
treedt bij veel soorten op: Naast het Nonnetje (5.2.2) ook bij de Kokkel (Cerastoderma
edule), de Amerikaanse zwaardschede (Ensis americanus) en bij het Wadslakje Hydrobia
ulvae (Armories 1992). Juvenielen van de Strandgaper (Mya arenaria) kunnen zich
rollend over de bodem verplaatsen door (bed-load transport) (Emerson & Grant 1991),
ook voor de Kokkel (Cerastoderma edule) is dit bekend (Meixner 1979 in Gunther
1992).

Vrouwtjes van de Wadpier (Arenicola marina) vertonen broedzorg. Daarna is er een
larvale en ook hier een postlarvale migratie (Farke & Berghuis 1979). In het najaar
kunnen ook grote aantallen juveniele zeeduizendpoten (Nereis diversicolor) en
slijkgarnalen (Corophium sp.) de hoger gelegen gebieden langs de rand van het
estuarium met de ebstroom verlaten (Dankers en Binsbergen 1984).

Een overzicht van deze transportmechanismen voor benthische evertebraten staat in
Giinther 1992.

Dispersie - afstand en snelheid

De ontwikkeling van de verspreiding van de polychaete worm Marenzelleria cf. wireni
na de introductie in 1982 in het Forth estuarium en in 1983 in het estuarium van de
Eems geeft een goed beeld van de dispersie van een estuarien organisme. Met de
stroom mee duurde het 5 jaar voordat de soort vanuit het Forth estuarium in het
Humber estuarium zat (350 km). Vanuit de Eems zat de soort twee jaar later in het Elbe
estuarium (150 km) en nog vijf jaar later in west Jutland 250 km verderop. Tegen de
stroom in ging het transport trager. Pas in 1991 zat M. cf. wireni op het Balgzand (150
km) en nog vier jaar later zat de soort 150 km verder in het Deltagebied. Dit komt neer
op 50-75 en 20-40 km/jaar respectievelijk met de stroom mee of daar tegenin. Bij de
tegenstroomse verspreiding kan de mosselcultuur overigens ook een rol hebben
gespeeld (Essink 1999).

Nonnetje (Macoma balthica)

Keuze en status soort

Macoma is een van de meest wijdverbreide en algemeenste (en een van de meest
stabiele) macrozodbenthossoorten langs de randen van de Noordzee (Beukema 1993).

Er is zeer veel onderzoek naar dit schelpdier gedaan en er bestaat dan ook veel literatuur
over. Er is een ecoprofiel beschikbaar (Steur et al. 1996).

Het nonnetje is een Amoebesoort en dient als voedsel voor veel vogelsoorten die in de
Vogelrichtlijn staan.

Het Nonnetje neemt een belangrijke plaats in de voedselketen in. Op droogvallende
platen wordt deze soort gegeten door steltlopers, zoals de Kanoetstrandloper. Tijdens
hoogwater vormen ze een prooi voor krabben en garnalen. Platvissen prederen op de
sifonuiteinden van het nonnetje.

Andere belangrijke soorten in de soortengroep wad/ estuarien litoraal zijn de Kokkel
(Cerastoderma edule), Mossel (Mytilus edulis) en de Wadpier (Arenicola marina). Over
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de Wadpier bestaat veel minder informatie dan over het Nonnetje. De schelpdieren
Kokkel en Mossel zijn van groot belang voor de visserij en als zodanig voor het
schelpdierenbeleid. De Kokkel vertoont extreem sterke schommelingen in jaarklassen
waardoor zij een minder geschikt studieobject is. Natuurlijke mosselbanken ontbreken in
de getijdenzone van de Waddenzee al jaren en het effect van de mosselcultures
betekent mogelijk een verstoring van de natuurlijke dispersie.

Belang larvale fase

De ontwikkeling van leeftijdklassen bij Macoma balthica in het intergetijdengebied in de
westelijke Waddenzee is gedurende bijna dertig jaar bestudeerd. Hieruit blijkt dat post-
recruitment processen van belang zijn voor de temporele en ruimtelijke variatie in
dichtheid (Van der Meer et al. 2001). Gedoeld wordt op processen zoals
dichtheidsafhankelijke groei en overleving door voedselgebrek, competitie en predatie,
die zich afspelen na de eerste bemonstering van een jaarklasse. Van belang is echter dat
de variatie in dichtheid in een nog veel sterkere mate blijkt te worden bepaald door de
jaarlijkse variatie in recruitment. Dat betekent overigens niet dat het belang van pre-
recruitment geheel overeen komt met het belang van de larvale aanvoer. De pre-
recruitmentfase vormt namelijk de combinatie van het larvale stadium en de periode na
de eerste en tweede vestiging.

Geografische verspreiding

Macoma balthica kent een Arctisch-boreale verspreiding. Zij komt via de noordkust van
Azié voor tot in de noord Pacific. Tussen Macoma langs de oost en west Atlantische kust
bestaat zoveel verschil dat het waarschijnlijk gaat om verschillende zij het nauwverwante
soorten (Beukema & Meehan 1985, Meehan & Carlton 1988). Dat betekent dat de
transatlantische stromen blijkbaar een barriére vormen voor een goede uitwisseling.

In Nederland komt het Nonnetje algemeen voor in de getijdenwateren van het
Deltagebied, de Waddenzee en de kustzone. In het getijloze Verse Meer en het
Grevelingenmeer is de soort minder algemeen. Ook op een lokale schaal zijn er aanwij-
zingen voor genetische differentiatie: uit onderzoek van Luttikhuizen (NIOZ, in prep.)
blijkt dat het morfologische verschil in de schelp tussen de Macoma populatie in de
Waddenzee en de Noordzee een genetische basis heeft.

Habitatvereisten

Het Nonnetje is typisch voor het intergetijdengebied en de ondiepe kustzone (tot 25 m
diepte). De soort heeft een voorkeur voor fijne sedimenten. In estuaria dringt de soort
door tot een zoutgehalte van 2,7 %o.

Levensstrategie

Op basis van de mortaliteit (weliswaar 99.9% in het eerste jaar maar slechts 50% per
jaar bij de oudere dieren) en voortplanting (zie onder) houdt Macoma het midden tussen
een r- en een K-strateeg.

Leeftijd
Macoma wordt meestal niet ouder dan 5-6 jaar.
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Voortplantingsstrategie

Bij een maximale grootte en conditie (body mass index) kan Macoma tot een derde van
haar lichaamsgewicht (exclusief schelp) in de voortplanting (gametenproductie) stoppen.
Het aantal eieren per individu kan oplopen tot 100.000 (Beukema et al. 2001).
Overigens zijn deze eieren relatief groot en energierijk in vergelijking met die van de
Kokkel en de Mossel. Ter vergelijking, het maximum aantal eieren van deze twee
soorten bedraagt respectievelijk 50.000 en 12 miljoen (Verwey 1983). Een groot deel
van de eieren gaat verloren: op de 1000 tot 10.000 eieren weet slechts één zich tot een
Macoma rekruut te ontwikkelen (Beukema et al. 1997).

Larvale dispersie en vestiging

De larven verblijven twee tot vijf weken in het plankton en worden daarbij meegevoerd
met de stroom. In de Waddenzee vestigt Macoma zich vervolgens in de dieper gelegen
delen van de getijdenzone op plaatsten met fijn sediment en lage stroomsnelheid. Dit
gegeven moet bezien moet worden in het licht van de heersende hydrodynamiek. In de
Westerschelde is het lage intergetijdengebied waarschijnlijk te dynamisch om vestiging
mogelijk te maken (Bouma et al. 2001). Door passieve resuspensie belanden rekruten in
dit gebied daardoor hoger in de getijdenzone. De lage dichtheid van Macoma in
stagnante wateren zoals het Grevelingenmeer zou wel eens verband kunnen houden
met het tegenovergestelde van dynamiek: het ontbreken van een medium waarmee
larven naar potentiéle habitatplekken worden gevoerd.

Postlarvale dispersie

Tot tweemaal toe na vestiging vindt een migratie plaats: Onmiddellijk na de eerste
vestiging in het late voorjaar op het lage wad vindt een herverdeling plaats door een
kustwaarts transport van ‘post-larven’ (Giinther 1991).

Op de meer geéxponeerde gedeelten met relatief grof zand verschijnt Macoma pas aan
het eind van de eerste winter. Deze individuen worden aangevoerd door
getijdenstromen over een afstand van 5 a 10 km van januari tot en met april. De
aantallen van locale Macoma populaties in de westelijke Waddenzee worden
grotendeels bepaald door deze secundaire broedval. Het transport vindt plaats doordat
de juvenielen (lengte 2-8 mm) een slijmdraad maken waarmee de ebstroom ze makkelijk
kan vervoeren (Beukema en de Vlas 1989). Op deze manier komen ze ook in de
Noordzee terecht.

Toepassing

Het Nonnetje kent een duidelijk migratiepatroon. Bij natuurontwikkeling kan daarmee
rekening worden gehouden. Gezien het algemene voorkomen van de soort, zowel in
estuaria als in de kustzone, zal de aanvoer van (post)larven op zich niet snel beperkend
zijn. Van groter belang voor de vestiging van deze soort is dat het transportmedium
(waterbeweging) aan de juiste voorwaarden voldoet. In stagnant water, maar ook bij
een te grote hydrodynamiek komt Macoma niet goed tot ontwikkeling.
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5.3.2

Wad/estuarien sublitoraal

Algemeen

Type larven/larvale retentie in estuaria

In het brakke deel van een estuarium is er een transport van water aan het oppervlak
richting zee maar aan de bodem staat er een tegengestelde reststroom. Teneinde zich in
het brakke deel te handhaven moeten soorten dus aangepast zijn om transport naar
respectievelijk zee of zoet water te vermijden. Bovendien zijn veel larven gevoeliger voor
zoutfluctuaties dan de volwassen vorm (diverse auteurs in Wahl 1985). In § 5.2.1 werd
al gewezen op het lage percentage soorten met pelagische larven.

Gedrag larven

Het gedrag van larven kan ook bepalend zijn voor de verspreiding. De polychaete worm
Pygospio elegans is weliswaar zeer tolerant voor lage saliniteit, maar omdat de larven
richting het licht zwemmen (positief fototroop) concentreren ze zich in de bovenste
waterlaag en blijft de soort in het brakke gebied schaars. De Zeeduizendpoot (Nereis
diversicolor) daarentegen heeft grote semi-pelagische larven die door hun gewicht bij de
bodem blijven. De verspreiding van deze soort tot in vrijwel zoet water, duidt dan ook
op een rivierwaarts transport zover de stroom aan de bodem dat mogelijk maakt (Wolff
1973).

Belang aantallen larven aan de hand van Mosselbanken

Volgens Boddeke (1978) veroorzaakte de sterke toename van de mosselcultuur in de
westelijke Waddenzee in de jaren ‘50 een rijkere broedval in de omgeving en de
ontwikkeling van wilde mosselbanken. Zeker omdat er de laatste jaren nauwelijks
natuurlijke mosselbanken in de Waddenzee te vinden zijn, zouden de sublitorale
mosselpercelen in de westelijke Waddenzee dus wel eens een relatief belangrijke bron
van larven kunnen vormen. In combinatie met het stromingspatroon zou de positie van
de percelen daarmee bepalend kunnen zijn voor de plaats waar veel larven
terechtkomen. Dat er binnen een jaar soms duidelijke verschillen zijn in de mate van
broedval van de mossel in verschillende delen van de Waddenzee, bijvoorbeeld tussen
Ameland en Rottum, kan mogelijk worden teruggevoerd op variatie in het transport van
het merendeel der larven die uit de westelijke Waddenzee afkomstig zijn (de Vlas mond.
meded.). Verschillen in vestigingspatronen - afhankelijk van de positie van de
ouderpopulatie - zouden in dat geval tot uiting komen op een schaal van enkele
tientallen kilometers.

Gewone garnaal (Crangon crangon)

Keuze en status soort

In vergelijking met de andere gekozen soorten is er over de ecologie van de Garnaal
relatief weinig bekend, zeker gezien het commerciéle belang van deze soort (zie onder).
Dit komt omdat de soort in benthosmonsters meestal in te lage dichtheden voorkomt,
terwijl in vistrekken de maaswijdte vaak te groot is voor het vangen van garnalen. Dat
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betekent dat de garnaal eigenlijk alleen representatief bemonsterd wordt indien
daarvoor speciale fijnmazige netten worden ingezet. Er is een ecoprofiel beschikbaar
(Boddeke 1989).

De garnaal is zowel commercieel als ecologisch een belangrijke soort. Enerzijds dient de
garnaal als belangrijk voedsel voor veel vissoorten Anderzijds is zij ook weer een
belangrijke predator op schelpdieren en jonge platvis.

De garnaal is een Amoebesoort.

Daarnaast werd de garnaal als voorbeeldsoort gekozen om ook iets te weten te komen
over de dispersie bij een mobiele soort.

Geografische verspreiding

Van zuid Noorwegen tot Marokko, ook in het westelijk deel van de Oostzee, de
Middellandse Zee en de Zwarte Zee. Langs de Amerikaanse oostkust leeft Crangon
septemspinosa, maar het onderscheid met C. crangon is onduidelijk.

Van Denemarken tot Belgié is de soort bijzonder algemeen in de kustzone. In Nederland
ook in de Waddenzee en de Zeeuwse Delta. Er worden commercieel interessante
dichtheden bereikt, omdat estuaria fungeren als kraamkamer en omdat nutriénten
worden aangevoerd die een hoge productie mogelijk maken (Boddeke 1978).

In het Nederlandse deel van de Noordzee blijft de garnaal strikt beperkt tot de kustzone.
Voor de Hollandse kust tot ongeveer 25 km uit de kust. Toen het kustwater zich begin
jaren ‘70 door menselijke activiteiten wat verder uit de Zuid-Hollandse kust bevond
begaf ook de garnaal zich wat verder uit de kust (Boddeke 1978). De hoogste
dichtheden bevinden zich echter vlak onder de kust. Daan et al. (1997) vonden ter
hoogte van Scheveningen een duidelijke zeewaartse afname in de dichtheid van de
garnaal tussen 5 en 15 km uit de kust. Ten noorden van de Waddeneilanden blijft de
garnaal beperkt tot hooguit 15 km uit de kust. Maar ook de watertemperatuur speelt
een rol. Onder invloed van een strenge winter kan de hoofdmacht van de garnalen zich
tot op 100 km van de kust begeven, in zachte winters op slechts 10 km.

Habitatvereisten

De Gewone garnaal is een soort van zand en slibbodems, alwaar zij zich kan ingraven.
De soort is niet erg kieskeurig qua voedsel (opportunist). De soort heeft een hoge
tolerantie voor lage saliniteit. Met name juvenielen dringen in estuaria door tot 5-11 %..
Veel van dergelijke kraamkamers, waar de garnaal in betrekkelijke veiligheid kan
opgroeien, zijn verloren gegaan (o.a. Lauwersmeer, Zuiderzee, Haringvliet, Grevelingen,
Veerse Gat).

Levensstrategie

De Garnaal is weinig kieskeurig, zowel qua voedsel als qua vestigingsgebied. Ook komt
de soort in hoge dichtheden voor in het zwaar vervuilde deel van de Westerschelde bij
de Belgische grens. Deze eigenschappen wijzen op een opportunistische strategie. De
hoge rekrutering (zie voortplanting), het relatief lage aantal eieren per vrouwtje en de in
potentie hoge leeftijd van drie jaar wijzen echter op het tegendeel. Geconcludeerd moet
worden dat een r-K karakterisering niet goed opgaat voor de Garnaal, en dat zij
eigenschappen van beide strategieén in zich verenigt.
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Voortplanting

In de zomer draagt de Gewone garnaal gedurende vier weken eieren met zich mee en in
de winter tot 13 weken. De garnaal produceert zomer- (g 0,37 mm) en wintereieren (o
0,43 mm). Vervolgens worden de eieren afgezet en begeven de larven zich in de
waterfase. Gedurende het hele jaar worden er larven geproduceerd en er is een
minimum in de larvenproductie in de periode oktober-december. De larven uit
wintereieren zijn 2,44 mm lang, die uit zomereieren 2.14 mm.

De rekrutering is hoog: in de zomermaanden leveren 300-700 eieren in vier maanden
één consumptiegarnaal (>52 mm) op.

Larvale dispersie

Afhankelijk van de aanwezigheid van een geschikt opgroeigebied kunnen garnaallarven
soms over tientallen kilometers getransporteerd worden alvorens een geschikt
opgroeigebied te vinden (Boddeke 1988). Het verschil in lengte tussen zomer en
winterlarven komt overeen met het verschil in viscositeit van het zeewater in de
betreffende periode, zodat het zweefvermogen van beide vormen vergelijkbaar is.

Vestiging

Garnalen groeien op tot een lengte van 5 tot 7 mm alvorens de bodem op te zoeken.
Omdat het in de winter langer zal duren voordat deze lengte wordt bereikt, zou
verwacht mogen worden dat de dispersie in de winter groter is.

Postlarvale dispersie

De kleinste stadia groeien op vlak langs de laagwaterlijn: op een diepte van slechts 0,5 m
bij laagwater. Naarmate de dieren groter worden begeven ze zich in dieper water.

Omdat garnalen zich voor de Hollandse kust direct ter plekke vestigen is hier sprake van
een snelle dispersie. Voor de Waddeneilanden en Zeeuwse stromen beperkt de dispersie
zich meer tot de geulen binnengaats, voordat de herfst/wintertrek naar zee begint. In
het voorjaar vindt weer een trek van zee naar de kust plaats.

Overigens heeft C. crangon het sinds 1953 zeker 15 jaar uitgehouden in de
Schelphoekkreek, een afgesloten polyhalien water (Heerebout 1974), dus alhoewel
migratie in zee een belangrijke rol lijkt te spelen is dit geen absolute voorwaarde voor
het voltooien van de levenscyclus.

Toepassing

De Gewone garnaal vertoont in het algemeen een duidelijk migratiepatroon. Bij
natuurontwikkeling kan daarmee rekening worden gehouden. Gezien het algemene
voorkomen van de soort, zowel in estuaria als in de kustzone, zal de aanvoer van larven
op zich niet snel beperkend zijn. Het gedrag van deze garnaal is erop gericht dat de
soort gebonden blijft aan de (voedselrijke) kust. Bij migratie speelt variatie in het
zoutgehalte waarschijnlijk een belangrijke rol. Omdat bij een eiland in de Noordzee
dergelijke gradiénten ontbreken, is het maar zeer de vraag of deze - voor het
ecosysteem zo belangrijke soort - in enige aantallen van betekenis bij zo'n eiland zal
verschijnen.
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5.4

5.4.1

Hard substraat litoraal

Algemeen

Harde substraten, zeker in Nederland zijn vaak geisoleerde elementen in het milieu.
Dijken en veenbanken in het Deltagebied en in de Waddenzee kunnen worden
beschouwd als lijnvormige elementen en scheepswrakken zijn op een ruimtelijke schaal
van de Noordzee puntvormig. Op een geologische tijdschaal hebben deze structuren
bovendien een tijdelijk karakter. Dit betekent dat de organismen die hier kunnen groeien
over speciale mechanismen moeten beschikken om deze elementen te bereiken.
Eenmaal gevestigd zullen ze moeten zien te voorkomen dat hun reproductieve output
verloren gaat in het overige deel van de Noordzee en kustwateren waar de bodem
bestaat uit een zandige en slibrijke bodem.

Levenstrategie

Dat harde substraten in het algemeen zeldzamer zijn dan zandige is niet alleen voor de
Nederlandse situatie van toepassing. In dit verband merkt Obrebski (1979) op dat larvale
dispersie bij hardsubstraatsoorten juist relatief belangrijk blijkt te zijn: de meeste soorten
op het (zeldzame) hard substraat hebben planktonische larven, terwijl bij soorten van het
meer algemene zachte substraat de larvale fase relatief vaak verloren is gegaan.

Een bekende en algemene soort van het harde substraat in het litoraal is de Alikruik
(Littorina littorea). Deze slak is een voorbeeld van een soort die zich weet te handhaven
door de productie van een groot aantal eieren, ongeveer 100.000 eieren per vrouwtje
per jaar. De concentratie eieren in het plankton kan daardoor oplopen tot wel zes per
liter (Matthiesen et al. 1995).

Eenmaal gevestigd kan de uitbreiding van een soort soms ook zonder larven geschieden.
De Groene golfbrekeranemoon (Diadumene luciae) is te vinden boven in de
getijdenzone tussen basaltblokken. De soort vestigt zich maar zelden, maar zodra
populaties aanwezig zijn, weten ze zich snel te verspreiden door deling (Shick & Lamb
1977). De Paardeanemoon (Actinia equina) komt wat lager in de getijdenzone voor.
Deze zeeanemoon is levendbarend en de jonge anemonen ontstaan vaak
parthenogenetisch (Gashout & Ormond 1979). Beide soorten vertonen dus een vorm
van asexuele voortplanting met een zeer geringe dispersie. Wellicht is een dergelijke
voortplantingsstrategie de enige die haalbaar is bij soorten met een erg beperkte
habitatrange.

Dispersie

Evenals bij het macrobenthos van zacht substraat zijn er indicaties dat dispersie op kan
treden over een afstand van tientallen kilometers. Bij Polydora ciliata, een borende
polychaete worm uit het intergetijdengebied, is een geografisch geisoleerde populatie
bekend die voor zijn voortbestaan afhankelijk is van een populatie die 70 km
'stroomafwaarts' leeft (Lagadeuc & Brylinski 1987).

Veel soorten van het harde substraat zijn een handje geholpen door de mens. In de loop
der tijd zijn er zowel met maricultuurmateriaal als door middel van ballastwater vele
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54.2

organismen in de Nederlandse kustwateren terechtgekomen (Reise et al. 1999, Wolff
1999, Nehring in press). Een voorbeeld is de Japanse oester (Crassostrea gigas).

Purperslak (Nucella lapillus)

Keuze en status soort

De soort is typisch voor de getijdenzone. Er zijn ecoprofielen beschikbaar (Waardenburg
1988 en Van Moorsel 1996).

Deze slak staat met verwante soorten erg in de belangstelling omdat de voortplanting
wordt aangetast door kleine concentraties TBT (tributyltin), een verbinding die onder
andere wordt toegepast in anti-fouling middelen.

Mede hierdoor is de Purperslak in Nederland tegenwoordig een zeldzame soort. Het
beleid heeft de Purperslak dan ook opgepakt als Amoebesoort.

Geografische verspreiding

De Purperslak komt voor langs de oost- en westkust noord Atlantische Oceaan. In
Europa van Portugal tot Rusland en in de Noordzee op de rotskusten van Engeland,
Schotland en Noorwegen en van Denemarken tot Belgié op kustmatige harde
substraten. In de (internationale) Waddenzee alleen op de zuidpunt van Texel. Het
zwaartepunt van de verspreiding ligt in het Deltagebied. Bij de Westkapelse zeedijk zat
in 2001 een populatie van vele duizenden individuen (pers. obs.).

Habitatvereisten
Op hard substraat onder in de getijdenzone. Prefereert een saliniteit van tenminste 20-
28%o.

Levensstrategie
Op basis van hoge leeftijd en voortplanting (klein aantal nakomelingen) kan de
Purperslak beschouwd worden als K-strateeg.

Leeftijd en groei
Na 2,5 jaar volwassen, leeftijd 6 tot >10 jaar.

Voortplanting
De Purperslak zet tot 300 eikapsels af. Uit elk kapsel komen na ongeveer 4 maanden 10
tot 30 volledig ontwikkelde slakjes.

Dispersie

Door de directe ontwikkeling zonder planktonfase is de dispersie in het algemeen
bijzonder klein. Dit bevordert het ontstaan van genetische verschillen.

Een nieuwe populatie zou zich kunnen vestigen indien er een eikapsel losslaat, met de
stroom wordt meegevoerd en vervolgens op een lege habitatplek aanspoelt.

Zowel juveniele als adulte exemplaren kunnen samen met substraat migreren,
bijvoorbeeld op Riemwier (Hymanthalia elongata) hetgeen zo nu en dan in grote
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5,51

hoeveelheden in Nederland aanspoelt. Dit wier groeit alleen in het westelijk deel van het
Kanaal, zo'n 500 km van Nederland verwijderd (Wolff 1998).

Een bijzondere vorm van antropogene verspreiding wordt gerapporteerd door
Bloklander (1943). Hij vond een levende Purperslak op een drijvende mand. Ook
transport met maricultuurmateriaal valt niet uit te sluiten.

Toepassing

De Purperslak is een goed voorbeeld van een soort die niet snel op nieuwe
habitatplekken zal verschijnen vanwege zijn beperkte dispersiecapaciteit. Tegelijkertijd
biedt deze beperkte dispersie wel goede mogelijkheden voor het ontstaan van een
nieuwe populatie indien de soort eenmaal aanwezig is. Indien gewenst kan de mens een
handje helpen om het transport naar nieuwe locaties te bespoedigen. Een voorbeeld
waar zoiets toepasbaar is, is in de getijdenzone van het harde substraat op een
(vliegveld)eiland in zee.

Hard substraat sublitoraal

Algemeen

Qua aanpassingen van soorten aan het geisoleerde voorkomen van harde substraten in
de Noordzee geldt hetgeen in § 5.4.1 reeds werd gesteld. Niet alleen de door de mens
geintroduceerde scheepswrakken hebben een geisoleerd karakter, dit geldt eveneens
voor natuurlijke afzettingen van grind zoals de Klaverbank en een gebied als de Texelse
stenen. Ook voor potentiéle infrastructurele projecten op de Noordzee, zoals
windturbineparken en een vliegveldeiland in zee, is de bereikbaarheid van speciaal
belang.

Aantallen larven - de Platte oester

In de inleiding werd al genoemd dat bereikbaarheid van een habitatplek niet alleen
afhangt van de dispersiecapaciteit, maar ook van de grootte van de ouderpopulatie en
het reproductieve succes daarvan. Aan de hand van oesters ontstaat een goed beeld van
de enorme aantallen eieren die soms worden geproduceerd om het voortbestaan te
optimaliseren. De Platte oester (Ostrea edulis) produceert weliswaar tot 1 miljoen eieren
per ouder, maar omdat deze soort een interne bevruchting kent en broedgedrag van
dooierrijke eieren is dit aantal zelfs nog laag in vergelijking met ander soorten oesters die
wel 100 miljoen eieren per ouder produceren (Yonge & Thompson 1976). Vervolgens is
de sterfte bijzonder groot. In de planktonfase sterft 10% van de larven per
getijdencyclus, de kans op het vinden van een geschikt substraat is klein en ook direct na
de vestiging is de mortaliteit hoog. In de Oosterschelde, een zeer geschikt gebied voor
oesters (zeker indien de mens collecteurs plaatst), schatte Korringa voor een normaal jaar
dat slechts 1 op de 40.000 larven als juveniel het najaar haalt. Geisoleerde oesters
hebben bovendien een kleine overlevingskans. Pas indien meerdere oesters zich in
dusdanige aantallen vestigen dat ze op en bij elkaar terechtkomen kan het begin van
een oesterbank ontstaan waarvan de stabiliteit en vestigingsmogelijkheden dusdanig zijn
dat vooruitzichten wat gunstiger worden. Korringa (1946) benadrukte al dat de
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aanwezigheid van voldoende larven een voorwaarde is voor de vorming van
oesterbanken.

Dispersie - genetische verschillen

Genetische diversiteit, die ontstaat door isolatie, biedt een goede indruk van de
ruimtelijke schaal waarop dispersie zich afspeelt. Diverse studies in lagunes en estuaria
wijzen op het bestaan van genetische verschillen tussen populaties van soorten op kleine
schaal. Bij Botryllus schlosseri, een kolonievormende zakpijp die ook in Nederlandse
estuaria voorkomt, werden al genetische verschillen ontdekt over een afstand van 8-21
m (Yund & Neil 2000). De zeevinger (Alcyonidium), een mosdiertje, kon op de
ruimtelijke schaal van een lagune al een eigen populatie ontwikkelen (Porter et al.
2001). Goldson et al. (2001) vergeleken twee andere soorten mosdiertjes met
verschillende typen larven. Bij Cellepora hyalina, een soort met lecithotrofe larven, trad
al genetische differentiatie op een schaal van 10 m op. De Harige vliescelpoliep (Electra
pilosa), een soort met langlevende planktotrofe larven, had een genetische differentiatie
op een veel grotere schaal (tientallen kilometers). Deze duidde op dispersie met
stromingen in het kustwater en een beperking van de uitwisseling door fronten.

Postlarvale dispersie

Er zijn ook vormen van dispersie in het volwassen stadium. In de Oosterschelde kunnen
losliggende Japanse oesters (Crassostrea gigas) zich verspreiden, doordat ze begroeid
raken met het exotische bruinwier Wakame (Undaria pinnatifida) dat vervolgens z6
groot wordt dat het met oester en al wegdrijft (pers. obs.)’. Deze vorm van dispersie,
van normaal gesproken vastzittende organismen, staat bekend onder haar Engelse
benaming: rafting.

Zeeanjelier (Metridium senile)

Keuze en status soort

De keuze van deze Zeeanjelier is gebaseerd op de volgende overweging:

Er is een ecoprofiel van (Steur & Seys 1989). Op hard substraat, met name in de
Noordzee, vormt de Zeeanjelier vaak de meest dominante soort. Scheepswrakken en
poten van boorplatforms zijn vaak voor een groot deel door deze zeeanemoon bedekt.
Ook in Groot Brittannié is M. senile een van de meest algemene en wijdverbreide
zeeanemoonsoorten.

Ecofenotypen en genetische diversiteit

Rond Groot Brittannié worden bij de Zeeanjelier twee variéteiten onderscheiden: een
grote (> 15 ¢cm) vorm Metridium senile dianthus en een kleine (< 2 ¢cm) M. senile
pallidus. De eerste komt vooral voor van ondiep water tot 100 m diepte, de laatste is
meer typerend voor de getijdenzone en op plaatsen met variatie in saliniteit. In
Nederland komt M. senile dianthus vooral voor op scheepswrakken en andere plaatsten

? De Oesterdief (Colpomenia peregrina) - een ander wier - dankt haar soortsnaam aan dit
verschijnsel.
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met een flinke stroming, zoals op de kop van strekdammen. M. senile pallidus is
algemeen in het Grevelingenmeer. Op dezelfde locaties verschillen deze variéteiten
genetisch niet van elkaar en moeten worden gezien als ecofenotypen: vormen die
worden bepaald door de habitatcondities (Bucklin 1985); door een betere
voedselbeschikbaarheid en een andere hydrodynamische omstandigheden groeit de
dianthus vorm verder uit dan pallidus. Kleine zeeanjelieren die getransplanteerd werden
naar een plaats met betere omstandigheden bereikten binnen een half jaar (5,5 mnd)
een grootteverdeling die vergelijkbaar was met grote, van nature aanwezige
zeeanemonen.

Het genetische verschil tussen populaties wordt dan ook sterker bepaald door de mate
van geografische scheiding dan door habitat of vorm. Genetische variatie kan het beste
verklaard worden door geografische variatie en genetic drift, in combinatie met
kolonisatie van habitats door weinig individuen die vervolgens asexueel uitgroeien.

De genetische samenstelling van populaties aan beide zijden van de Atlantische oceaan
duiden op een zeer beperkte uitwisseling (gene-flow) (Bucklin 1985).

Geografische verspreiding

Circumpolair, in de Atlantische Oceaan: van de Golf van Biskaje tot Noorwegen en
Usland, Noord Amerika, Kanaal, Noordzee en Oostzee.

Nederland: Noordzee, Waddenzee, Oosterschelde, Grevelingenmeer, westelijk deel
Westerschelde.

Habitatvereisten

Harde ondergrond (stenen, rotsen, scheepswrakken e.d.). De soort verlangt (enige)
stroming voor het vergaren van voedsel in de vorm van plankton door middel van vele
fijne tentakels. Zoutgehalte minstens 22%.. Diepte: van de laagwaterlijn tot minstens
100 m (Manuel 1981).

Levensstrategie

Metridium senile is een K-soort. De soort stopt veel energie in handhaving van het
genotype als zij eenmaal gevestigd is. Dit blijkt uit de grote afmeting die bereikt kan
worden (in uitstaande toestand tot 30 cm hoog, basis diameter minstens 15 cm, Manuel
1981) en uit de mogelijkheid tot overleving na fragmentatie (pedale laceratie - zie onder
voortplanting). Hierdoor kan de soort zich uitbreiden ook al is de dispersie klein.

Geslachtelijke voortplanting

Zeeanjelieren zijn van gescheiden geslacht. De dieren zijn geslachtsrijp vanaf een
diameter van enkele cm's. In Californié wordt gepaaid in augustus-september, maar er
zijn aanwijzingen dat dit in de Atlantische oceaan in juni plaatsvindt (Bucklin 1982). Bij
Flensburg in de Oostzee lijkt sexuele voortplanting volledig te ontbreken (Wahl 1985).
De reproductieve output stijgt naarmate de grootte van een anemoon toeneemt (Bucklin
1987). Indien de omstandigheden het toelaten is het voor het produceren van een
maximale hoeveelheid larven voor een individu dus gunstig om zo groot mogelijk te
worden.
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Ongeslachtelijke voortplanting

Pedale laceratie: na verplaatsing of beschadiging van de zeeanemoon blijven delen van
de voet over die uitgroeien tot nieuwe zeeanemonen. Zo kunnen plaatselijk klonen
(herkenbaar aan dezelfde kleur) ontstaan van in eerste instantie kleine zeeanemonen. De
regeneratie vanuit een fragment kan in drie weken plaatsvinden. De reproductieve
output van deze individuen is in het begin weliswaar klein, maar de totale output van de
hele kloon (met hetzelfde genotype) kan op termijn groter zijn dan van een individu
zonder ongeslachtelijke voortplanting.

Dispersie
De Zeeanjelier kent vier verschillende manieren van verplaatsing.

Het belang van de verspreiding en vestiging door larven is slecht bekend. Bucklin (1987)
vond de grootste toename van juvenielen in juli en augustus, dus védrdat het paaien
plaatsvond. Het probleem bij deze soort is dat nieuwe individuen ook ontstaan door
pedale laceratie (zie boven). Daardoor kunnen allerlei verstorende factoren, zoals
predatie en uitdroging, ook tot nieuwe exemplaren leiden.

Wahl (1985) vermeldt ook het loslaten van Zeeanjelieren (als reactie op predatie of
zuurstofloosheid) en het vervolgens meevoeren met de stroom naar een nieuwe
omgeving. Dit verschijnsel werd ook waargenomen bij de kunstmatige riffen die in 1992
bij Noordwijk werden geplaatst: binnen één en twee maanden na plaatsing van de riffen
werden al zulke grote Zeeanjelieren aangetroffen (diameter respectievelijk 25 en 50 mm)
dat deze rollend over de zeebodem gearriveerd moeten zijn (Van Moorsel 1993a).

Het transport via drijvende voorwerpen lijkt kwantitatief onbelangrijk, maar kan toch
een rol spelen bij de eerste introductie van populaties (Wahl 1985).

Op een kleine ruimtelijke schaal speelt tenslotte nog het volgende verschijnsel: hoewel
M. senile als zeeanemoon normaal gesproken vastzit aan het substraat is zij hemi-sessiel
(Wahl 1985), omdat zij ook tot een beperkte kruipende voortbeweging in staat is (netto:
5-8 cm week™). Na pedale laceratie kunnen de jonge anemonen zich na twee tot drie
weken ook al verplaatsen (Wahl 1985).

Toepassing
Gezien de snelle verschijning en het algemene voorkomen op allerlei objecten in de
Noordzee lijkt dispersie bij de Zeeanjelier geen beperkende factor te zijn.

Noordzee kustzone

Algemeen

De kustzone van de Noordzee kent relatief veel verstoring. Door stormen, koude winters
en zuurstofloosheid in warme zomers (Von Westernhagen & Dethlefsen 1983) kan
lokaal sterfte optreden, maar overleven soorten op het niveau van de metapopulatie.
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Naarmate de schaal van de verstoring groter is, is mobiliteit steeds belangrijker als
bijdrage aan herstel.

Tweekleppigen vertegenwoordigen in de kustzone een belangrijk deel van het
macrobenthos, zeker in termen van biomassa. Zij vertonen een aanzienlijke ruimtelijke
variatie. Lokale concentraties worden aangeduid als banken. Er is ook een grote
temporele variatie. In dit verband spreekt Oosterbaan (1991) van “de grote vijf":
verschillende soorten van de geslachten Abra, Cerastoderma, Ensis, Mactra en Spisula
die jarenlang dominant kunnen zijn in de kustzone, maar dan ook weer jaren vrijwel
kunnen ontbreken. Dit betekent dat het voor de lange termijn (>10 jaar) onmogelijk is
om ontwikkelingen te voorspellen.

Levensstrategie

De kustzone van de Noordzee wordt gekenmerkt door grote zandverplaatsingen. Dit
betekent dat alleen soorten overleven die daaraan zijn aangepast, door zich snel in- of
uit te graven (K-strategen). Een andere strategie is na een verstoring een snelle
kolonisatie (r-strategen) uit te voeren.

Dispersie — larven en juvenielen

De in het algemeen weinig gedifferentieerde samenstelling van de benthische fauna in
de kustzone van de continentale Noordzee (Holtmann et al. 1996) wordt wel verklaard
vanuit de vergelijkbare milieuomstandigheden die daar heersen. Armories (2001)
suggereert echter dat er ook sprake zou kunnen zijn van één grote benthische
gemeenschap waarbij soorten in het algemeen planktonische larven hebben met een
‘wide range of dispersal' (i.e. minstens ~250 km). Beide verklaringen sluiten elkaar
ovetrigens niet uit.

Armories (2001) vergelijkt genoemde orde van grootte voor dispersie met de
getijdenstromingen in de kustzone van de Noordzee en concludeert dat een larvale
dispersie over tientallen kilometers per week niet ongewoon zou kunnen zijn.

De dispersie van een soort in de kustzone van de zuidelijke Noordzee wordt fraai
geillustreerd door de uitbreiding van de Amerikaanse zwaardschede (Ensis americanus),
een soort die eind jaren ‘70 van de vorige eeuw werd geintroduceerd. In noordelijke
richting, met de stroom mee, breidde de soort zich 100-125 km per jaar uit. Naar het
westen, tegen de reststroom in, bedroeg de uitbreiding 60-75 km per jaar (Armories
2001). De larven van deze soort bevinden zich 10-29 dagen in het plankton, daarna
kunnen exemplaren met een schelplengte tot 55 mm zich nog verplaatsen door byssus-
drifting. Veel tweekleppigen zijn overigens in staat tot deze secundaire
dispersiemogelijkheid.

Dat veel soorten alleen bij de kust hoge dichtheden bereiken hoeft niet (alleen) het
directe gevolg te zijn van een habitatvoorkeur, bijvoorbeeld een geringe diepte. Het zou
ook verband kunnen houden met de verspreiding van larven die in de kustrivier
‘gevangen’ blijven. Zeker benthische larven zullen door de stroming aan de bodem (§
1.5.2) in de richting de kust getransporteerd worden.
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5.6.2

In de kustzone boven de Waddeneilanden is er bij een aantal soorten schelpdieren
boven de eilanden een hogere dichtheid dan voor de zeegaten (Leopold 1996). Enerzijds
kan dit verband houden met een habitatvoorkeur: een te grote stroom en/of een te grof
sediment wordt vermeden. Beukema & de Vlas (1989) benadrukken echter dat de
verspreiding van Macoma balthica in de zeegaten met name tot stand komt door
migratie van juvenielen van het wad richting de zee door middel van ‘thread drifting'.
Een directe verklaring voor het verspreidingspatroon van deze soort kan dus ook gezocht
worden in dispersie in combinatie met de hydrodynamiek. De gesignaleerde correlatie
tussen milieu en dichtheid blijft aanwezig, maar de interpretatie verloopt minder in
termen van een selectiemechanisme.

Dispersie - adulten

De migratie van keeftachtigen en voortbeweging van andere vrijlevende organismen
mag bekend worden verondersteld. Een speciale manier van verplaatsing vertoont de
Ruwe Zeerasp (Hydractinia echinata) een hydroidpoliep die vastzit op de schelp die door
heremietkreeften wordt meegetorst.

Een bijzondere vorm van dispersie in het volwassen stadium is rollend transport over de
zeebodem. Voor zeeanemonen werd in dit in § 5.5.2 al behandeld. Tijdens een
onderzoek naar de begroeiing van kunstmatige riffen op 8 km uit de kust bij Noordwijk
hoopten zich in het najaar aan de voet van deze structuren kluwens hydroiden op tot
een hoogte van een halve meter (Van Moorsel 1993a). Dergelijke kluwens doen denken
aan een mariene tegenhanger van de in § 3.4.1 genoemde steppenrollers. De hydroiden
waren grotendeels afgestorven, maar wel begroeid met het mosdiertje Electra pilosa. In
de kluwens bevonden zich diverse ander diersoorten, zoals krabben en vooral
vlokreeftjes (Gammaridea). Vlokreeftjes vertonen broedzorg en hebben weinig jongen,
zodat hun dispersiecapaciteit in het algemeen gering is. Door zich op te houden in
hydroidkluwens, kunnen dergelijke organismen zich toch over naar schatting tientallen
kilometers, verplaatsen.

Halfgeknotte strandschelp (Spisula subtruncata)

Keuze en status soort

De Halfgeknotte strandschelp, hier verder aangeduid onder de naam Spisula, is een
algemene tweekleppige uit de Nederlandse kustwateren. Zij kan voorkomen in de vorm
van banken met een dichtheid van duizenden exemplaren per m?. De biomassa kan
oplopen tot 250 g asvrij drooggewicht per m?. Zij vormt daarmee een belangrijke
voedselbron voor de Zwarte Zee-eend en de Eidereend (Leopold 1996, Leopold et al.
1998), maar ook voor platvissen. Spisula is geen Amoebesoort. De bovengenoemde
eenden die op Spisula foerageren staan wel in de Vogelrichtlijn (Via Natura #7, feb.
2001), zodat de soort vanuit die optiek wel interessant is voor het beleid. Daarnaast is
Spisula als exportartikel ook vanuit commercieel oogpunt van belang.

Geografische verspreiding

Spisula komt voor van Noorwegen tot Marokko, alsmede in de Middellandse en Zwarte
Zee (Tebble 1976). In Nederland vormt Spisula banken in het kustwater, bijvoorbeeld
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ten noorden van de Waddeneilanden, bij Petten en in de Voordelta. Zij komt nauwelijks
voor in de Waddenzee, wel in de Qosterschelde en het Grevelingenmeer.

Habitatvereisten

De soort vereist zandige sedimenten en komt in het algemeen niet dieper voor dan 20
m. Wolff (1973) vond de soort alleen bij een zoutgehalte van >27%..

Hoewel de soort momenteel erg algemeen is in de Nederlandse kustzone (Holtman et al.
1996, Leopold 1996, Leopold et al. 1998) is dit niet altijd het geval geweest. Zo vonden
Eisma (1966) en Wolff (1973) in de jaren 60 veel minder Spisulas.

Levensstrategie

Bij een lage zeewatertemperatuur kan Spisula massaal afsterven (Leopold et al. 1998) en
de leeftijd van Spisula bedraagt meestal niet meer dan enkele jaren. Ook gezien het sterk
wisselende voorkomen in ruimte en tijd kan de soort in vergelijking met andere
schelpdieren gezien worden als r-strateeg.

Voortplanting

Spisula is een voorbeeld van een algemene soort waarvan toch weinig bekend is over de
voortplanting. De soort plant zich waarschijnlijk voort in de winter/het vroege voorjaar
(Jorgensen 1946 in Wolff 1973).

Dispersie en vestiging

Ook over deze aspecten van de levenscyclus van Spisula is weinig bekend. Het
pelagische larvenstadium schijnt “vrij lang" te duren (Wolff 1973). Zowel ten noorden
van de Waddeneilanden als bij Petten zijn juvenielen gevonden aan de rand van banken
met adulten, op een wat grotere diepte (Leopold et al. 1998). Als deze juvenielen
afkomstig zijn van de adulte exemplaren in de buurt dan zou dat op een geringe
dispersie (ordegrootte 10 km) wijzen. Tegen een geringe dispersie pleit echter het grillige
patroon waarbij schelpenbanken, voornamelijk bestaande uit één leeftijdklasse, lijken te
ontstaan op locaties waar banken jarenlang ontbraken. Mogelijk ontstaan dit soort
banken vanuit een ‘wolk' larven, die bijeen blijft in de kustrivier en zo tientallen
kilometers aflegt alvorens vestiging plaatsvindt. De ruimtelijke schaal van Spisula banken
in de Nederlandse kustzone is inmiddels goed bekend. Er is echter een goede analyse
van het temporele patroon van deze banken, in combinatie met planktononderzoek,
nodig om te kunnen beoordelen welke rol dispersie daarbij speelt.

Toepassing

Omdat de vestiging van Spisula zo'n grillig karakter heeft, zowel ruimtelijk op de korte
termijn, als op de lange termijn, is het weinig zinvol voor deze soort een MPA (Marine
Protected Area) vast te leggen, tenzij zo'n gebied een groot deel van de kustzone
omvat. Een maatregel in de vorm van het “aanleggen” van een bank - door het enten
van adulten - is wellicht uitvoerbaar, maar de kans is groot dat dit ter plekke alleen
gedurende enkele jaren effect sorteert.
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5.7

571

5.7.2

Noordzee offshore

Algemeen

Als het verspreidingsgebied van een soort beperkt blijft tot de diepere Noordzee is het
lastig om te weten te komen of daar een bepaald dispersiepatroon aan ten grondslag
ligt. In de diepere Noordzee is de waterfase gestratificeerd en aan de bodem blijft de
temperatuur laag. Daarom is het mogelijk dat een dergelijke verspreiding puur op
habitatkwaliteit (viz. temperatuur) is gebaseerd. Anderzijds kan een gelaagde opbouw
van de waterkolom ervoor zorgen dat larven in een waterlaag ‘gevangen’ blijven.

Dispersie - adulten

Migratie van dieren zoals krabben mag bekend worden verondersteld. De dispersie van
rondkruipend epibenthos kan aanzienlijk zijn en strekt zich mogelijk uit tot een meer dan
lokale schaal. Een voorbeeld wordt gevormd door de Kleine slangster (Ophiura albida) in
de noordelijke Noordzee. Deze groeit terplekke z6 langzaam dat de aanwezige
volwassen exemplaren mogelijk afkomstig zijn door migratie vanuit de ondiepe
kustwateren (Kunitzer 1992).

Bij de Klaverbank, een grindbank op de Noordzee, werd waargenomen dat een kolonie
Dodemansduim (Alcyonium digitatum) zé groot was dat deze met het substraat
loskwam van de bodem (Van Moorsel & Waardenburg 1990). Deze manier van dispersie
door volwassen exemplaren (rafting) kwam in § 5.5.1 ook al ter sprake.

Noordkromp (Arctica islandica)

De Noordkromp is een tweekleppig schelpdier, herbivoor, en leeft ingegraven vlak onder
het zeebodemoppervlak. Het dier heeft een grote schelp: de maximale schelphoogte in
de Noordzee is ruim 10 cm, de breedte 12-13 cm.

Keuze en status soort

De Noordkromp is typisch voor de diepere Noordzee (alleen > 30 m diep). Er zijn
ecoprofielen beschikbaar: een eerste versie door De Bruyne (1990) en een meer
uitgebreide versie door Witbaard (1995). Doordat er langs de Amerikaanse oostkust veel
op deze soort wordt gevist, is er uit dat gebied relatief veel informatie over de
Noordkromp.

De Noordkromp kan qua biomassa sterk domineren in de levensgemeenschap (80 tot
>90% is niet ongewoon). In de Fladen Gronden (noordelijke Noordzee) vormt Arctica
67% van de totale biomassa van het macrobenthos (De Wilde et al. 1986). In de baai
van Kiel (Oostzee) wordt de productie geschat op ongeveer 40% van de totale
geschatte jaarlijkse productie door de benthische gemeenschap (Brey et al. 1990).

A. islandica vertoont een lage sterfte in het volwassen stadium en wordt dan ook oud:
een leeftijd van 100 jaar is eerder regel dan uitzondering. Omdat er nauwelijks aanwas is
door juvenielen, een lage groei en het lang duurt voordat het volwassen stadium wordt
bereikt, is er weinig variatie tussen de jaren in populatiegrootte of -structuur. Deze
bijzondere eigenschappen maken de Noordkromp tevens kwetsbaar voor commerciéle
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exploitatie (Kennish & Lutz 1995). De soort wordt dan ook bedreigd door de
boomkorvisserij.

De Noordkromp is een Amoebesoort. Ze wordt bij “behoud en herstel van langlevende
en langzaam voortplantende soorten” specifiek genoemd bij een van de ecosys-
teemdoelen van de Noordzee (Bisseling et al. 2001).

Geografische verspreiding

Arctica islandica komt zowel in het oosten als het westen van de Atlantische oceaan
voor. Zowel in Amerika als in Europa wordt de soort alleen gevonden in gebieden met
koud bodemwater. Zuidelijk tot de Golf van Biskaje en in de Noordzee alleen dieper dan
30 m, in het deel waar stratificatie optreedt (ten noorden van Friese Front).

Verschillen in uiterlijke verschijningsvorm tussen Noordkrompen ten noorden en ten
zuiden van de Doggersbank zouden op afzonderlijke populaties kunnen duiden. Er zijn
ook aanwijzingen voor genetische verschillen tussen populaties van de Oestergronden,
de Fladen Gronden en de Zweedse Westkust (Witbaard pers. comm.).

Habitatvereisten

Arctica islandica zit met name in (zeer) fijn sediment, maar werd ook aangetroffen op de
grindrijke Klaverbank (Van Moorsel 1993b). Het is een soort van koud water (0-16°C).
Zowel in de Noordzee als bij Amerika vormt de 16°C zomerisotherm de zuidgrens (Mann
1990). Het meest algemeen is Arctica tussen 10 en 100 m diepte, maar ook op 482 m
wordt de soort nog gevonden (de Bruyne 1990). In lsland komt de soort voor in de
getijdenzone, en in Schotland en noord Noorwegen direct onder de laagwaterlijn. Dit
duidt erop dat temperatuur een belangrijker effect heeft op de verspreiding dan diepte.
De soort is niet strikt marien: in de Oostzee verdraagt zij nog een zoutgehalte van 16%o..
A. islandica kan zuurstofloze condities bijzonder goed doorstaan.

Levensstrategie

Met haar hoge leeftijd kan de Noordkromp worden beschouwd als een typische K-
strateeg. Als de soort na jaren volwassen is, kan de reproductieve inspanning (de ratio
tussen gonadenproductie en totale productie) oplopen tot 80%.

Leeftijd en groei

Na 7,5 maand kan een schelplengte van 1,5 tot 6,5 mm bereikt worden.Tussen het 3°
en 7° jaar is de groei relatief snel: ongeveer 5 mm per jaar. Vanaf een lengte van 50 mm
daalt de groei tot 1 mm per jaar en vanaf 85 mm tot hooguit 0,3 mm per jaar. De groei
vindt voornamelijk plaats in voorjaar en vroege zomer, en hangt sterk van de
omstandigheden af.

Voortplanting

Arctica islandica is van gescheiden geslacht. Na 5-10 jaar en bij een lengte van ongeveer
50 mm worden de individuen reproductief. Het uitstoten van de gameten vindt plaats
gedurende vier tot vijf maanden. De maximale voortplanting vindt plaats van juli t/m
september tijdens de periode van verstoring van de thermische stratificatie.
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Dispersie

Tijdens de dispersie van larven ontwikkelen zij zich van een trochophoralarve tot een
veligerlarve. Bij een grootte van 110 pm ontwikkelt zich een schelpje. De metamorfose
vindt plaats bij een lengte van 200 pm (Landers 1972). Afhankelijk van de temperatuur
duurt de totale ontwikkeling van de larven 32 tot 62 dagen (Landers 1972, Lutz et al.
1982ab). In de @resund is een dichtheid van larven gevonden van 100 (okt) — 80 (feb)
m?.

Larven vertonen een reactie op druk en temperatuur. Bij een toename van de
hydrostatische druk bleken larven (160-196 pm) naar boven te zwemmen en na een
afname van de druk naar beneden (Mann & Wolff 1983). Hierdoor kunnen ze er voor
zorgen op een bepaalde hoogte in de waterkolom te blijven. De zomerthermocline
vormt een effectieve barriere voor larvale dispersie gedurende de zomermaanden. De
functionele reproductieve periode van deze soort valt dan ook in de late herfst en
wintermaanden en niet in de zomer (Mann 1981).

De reden dat er op de Fladen Gronden een populatie is met een eigen genetische
constitutie kan samenhangen met de manier waarop dit gebied van de omgeving is
geisoleerd door waterstromen die er omheenlopen (Fig. 7.1 in Witbaard 1997).

Een verspreiding via juvenielen is bij dit schelpdier niet beschreven. Volwassen
exemplaren zijn in ieder geval niet mobiel.

Vestiging

Bij ongeveer 250 pm vestigen de larven zich op de bodem. De afwezigheid van
juvenielen op de meeste locaties in de Noordzee duidt op een onregelmatige broedval of
hoge mortaliteit in het juveniele stadium. Kennish & Lutz (1995) melden in Amerika ook
het ontbreken van aanwas door juvenielen. In de Kieler Bocht (Oostzee) wordt het
omgekeerde gevonden: een maximaal aantal juvenielen in maart-juni en een dichtheid
tot 1000 m? (@resund).

Toepassing

Door de extreem hoge leeftijd van Arctica islandica dienen maatregelen ter bescherming
van deze soort vooral gericht te zijn op het voorkémen van verstoring van adulten. De
rekrutering van de soort is meestal laag (weinig juvenielen). Dat betekent dat
toevalsprocessen, waarschijnlijk mede bij dispersie, in sterke mate bepalen of ergens op
korte termijn juveniele Noordkrompen te verwachten zijn. Gezien de levensstrategie van
deze soort is het mogelijk dat het — afhankelijk van de grootte van een gebied - tien of
meer jaren duurt voordat Arctica zich ergens vestigt.
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5.8 Samenvatting & conclusies ongewervelden

5.81 Samenvatting
In tabel 5.2 wordt een aantal eigenschappen van de voorbeeldsoorten samengevat.
Tabel 5.2. Samenvatting voorbeeldsoorten
Soortengroep wad/estuarien  (wad/estuarien |hard substr. |hard substr.  [Noordzee Noordzee
litoraal sublitoraal litoraal sublitoraal kustzone offshore
Voorbeeldsoort Nonnetje Gewone Purperslak  [Zeeanjelier ~ |Halfgeknotte [Noordkromp
garnaal strandschelp
Wacoma balthica [Crangon Nucella WMetridium  |Spisula Arctica
crangon lapillus senile subtruncata |islandica
Fylum/tax. groep  [Mollusca Crustacea Mollusca Cnidaria Mollusca Mollusca
tweekleppige garnaal slak zeeanemoon [tweekleppige [tweekleppige
Verspreiding O. Atl. [Arct.-Boreaal z.Noorwegen- [Rusland- Noorwegen- |Noorwegen- |Arct.-Boreaal
Marokko Portugal G. v. Biskaje |Marokko
Verspreiding NL m.n. in getijden- |estuaria m.n. lokaal |estuaria, m.n. in Noordzee
gebieden en (Waddenzee) |in Zeeland  |kustzone, kustzone > 30 m diep
kustzone en kustzone Noordzee
Levenswijze endofauna epifauna epifauna epifauna endofauna  |endofauna
ingegraven mobiel hemi-sessiel |hemi-sessiel lingegraven  |ingegraven
Levensstrategie r-K r-K K K r K
Reproductie gem. aantal rekrutering klein aantal [asexueel ? repr. inspann.
eieren hoog eieren adulten hoog
dispersie larven ++ ++ - [? ++ ++
dispersie juvenielen |++ ++ + + ? -
dispersie adulten ++ + ++ cf. - -
tijdschaal vestiging [snel snel zeer traag  [traag snel traag
ruimteschaal lokaal lokaal incidenteel  [lokaal? lokaal lokaal/
dispersie lokaal regionaal

Bij alle soortengroepen en voorbeeldsoorten van het macrobenthos kunnen dispersie-

processen van groot belang zijn om het véérkomen te verklaren. Een beperkte dispersie
leidt tot isolatie.

Bij het transport van pelagische larven spelen zowel de oorsprong, richting en snelheid
van waterstromen een rol.

Veel soorten kennen ook transport in een juveniel stadium. Zelfs transport van normaal

gesproken ingegraven of vastzittende adulte individuen komt voor. Vooral bij soorten

met een beperkte larvale dispersie (directe ontwikkeling) zullen dergelijke processen,

ondanks hun onregelmatige karakter, juist van groot belang zijn voor het bereiken van
potentiéle habitats.
Dispersie is niet alleen afhankelijk van levensstrategie en transportmechanismen, maar

ook van de dichtheid van een ouderpopulatie en haar reproductieve succes. Bij een lage

dichtheid van diasporen wordt het toeval steeds belangrijker, hetgeen tot gevolg heeft

dat het langer kan duren aleer een populatie zich vestigt.

Aan de hand van de gekozen voorbeeldsoorten (soorten waarover voldoende informatie

beschikbaar was) blijkt dat dispersieprocessen in de zuidelijke Noordzee zich vaak
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5.8.2

5.8.3

afspelen over een afstand in een orde van grootte van enkele tientallen kilometers per
jaar.

Bij de meeste soorten komen verschillende populaties voor en bij de helft van de zes
keuzesoorten (Crangon, Macoma en Metridium) bestaat er zelfs twijfel over de status
van de soort ten opzichte van verwanten in Amerika. Genetische verschillen kunnen het
belang van dispersie aantonen.

ledere soort heeft zijn eigen karakteristieken qua reproductief potentieel, type
voortplanting en dispersiemogelijkheden. Het is daarom niet goed mogelijk om te
generaliseren voor taxonomische groepen of levensgemeenschappen. Een soortgerichte
benadering blijft noodzakelijk. Deze studie laat zien dat voor een aantal algemene of
bekende soorten voldoende kennis aanwezig is om uitspraken te doen over het belang
van dispersie.

Kennisleemten

Voor de meeste macrobenthossoorten ontbreekt echter de benodigde kennis om goede
uitspraken over dispersie te doen. Door methodologische oorzaken is nog weinig
bekend over de verspreiding en vestiging van macrobenthossoorten via larven. De
levensstrategie van een soort en het type larve vormen wel een duidelijke indicatie voor
de dispersie, maar voor een gedetailleerd beeld moet ook de duur van de larvale fase
bekend zijn.

Conclusies

e Vroeger bestond de neiging om de aanwezigheid van soorten vooral te
verklaren vanuit lokale habitatfactoren. Tegenwoordig ontstaat steeds meer het
besef dat voor het voorkomen van soorten ook de bereikbaarheid van belang
is. Het belang van dispersiemechanismen krijgt daardoor meer aandacht.

¢  Bij de bestudering van afzonderlijke soorten blijken dispersiemechanismen vaak
verder te gaan dan de “traditionele” larvale fase. Soorten die door een
ingegraven of vastzittende levenswijze veelal volledig afhankelijk lijken te zijn
van larven voor hun dispersie kunnen in het juveniele en/of volwassen stadium
over additionele mechanismen beschikken die juist van belang zijn om nieuwe
gebieden te bereiken. Deze mechanismen zijn zeer divers: zowel drijvend
(vastgehecht aan wieren en drijvende voorwerpen), pelagisch (tread- en
byssusdrifting - in het juveniele stadium van veel schelpdieren), demersaal (ook
zwevend, maar bodemgebonden - in de vorm van rafting) als benthisch
(rollend over de bodem als individu of in kluwens hydroiden). Daarnaast is er
het meer kunstmatige, maar daarom niet minder belangrijke, antropogene
transport. Hoewel deze mechanismen misschien niet altijd even representatief
zijn voor de gemiddelde dispersie van een individu kunnen zij toch een
belangrijke bijdrage leveren aan de kolonisatie van lege habitatplekken.

* De snelheid waarmee geintroduceerde soorten zich uitbreiden levert duidelijke
aanwijzingen op over de afstand waarop dispersie zich kan afspelen.
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* De toepassing van genetische technieken biedt een steeds beter inzicht in de
genetische uitwisseling tussen populaties en daarmee in de dispersie-
mogelijkheden.

Bij natuurontwikkeling in zee volstaat het niet altijd om alleen te voorzien in de juiste

habitatfactoren.

e Zo is het twijfelachtig of de aanleg van een geisoleerde ondiepe zandbank in de
offshore zone leidt tot de ontwikkeling van een Spisulabank, omdat de
‘planktonwolken’ met larven die daarvoor nodig zouden kunnen zijn daar
mogelijk ontbreken. De optie om te enten met volwassen exemplaren heeft
voor de lange termijn alleen zin als er bij de afmeting en de vorm van de bank
rekening wordt gehouden met de afstand waarover larven zich verplaatsen.
Voor veel soorten gaat het daarbij om tientallen kilometers. Voor soorten
waarbij de dispersieafstand groter is dan de afmeting van een MPA (marine
protected area's — beschermde gebieden) zullen veel diasporen buiten zo'n
gebied terechtkomen.

¢ Een soort met veel langlevende larven (r-strategen) zal zich veelal zonder hulp
binnen enkele jaren op een nieuwe habitatplek manifesteren, mits die locatie
binnen het bereik van de larven valt. Op de Noordzee is de afbakening van
verschillende watermassa's daarbij van belang.

e Soorten met een in het algemeen geringe dispersie, zoals levendbarende en
andere soorten zonder larvale fase en soorten die zich door deling voort-
planten, kunnen erbij gebaat zijn geholpen te worden bij de initiéle kolonisatie.

* De eerste vestiging van zeldzame soorten is relatief sterk afhankelijk van
toevalsfactoren. De mens kan, indien gewenst, het toeval een handje helpen.
Te denken valt daarbij vooral aan K-soorten (zeekreeft, oester).

¢  Bij natuurontwikkeling in zee en het creéren van beschermde gebieden is het
belangrijk om dispersiemogelijkheden bij de ruimtelijke en temporele schaal te
betrekken. Dit vraagt vaak een soortgerichte benadering.
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Véssen



6.1

Vissen

Inleiding

Algemeen

Vissen stellen eisen aan het milieu van een locatie om te kunnen leven of deze als
migratieroute te gebruiken. Binnen deze studie gaat het alleen om de eisen ten aanzien
van migratie (een synoniem voor verplaatsing). Verplaatsing is een voorwaarde voor het
overleven van elke vissoort. Het is noodzakelijk en/of gewenst om de meest
uiteenlopende redenen. In het algemeen is verplaatsing van belang bij het foerageren,
paaien, opgroeien en overwinteren, want deze processen kunnen zich veelal niet
voltrekken op dezelfde locatie dus wil een vis zich vaak verplaatsen. Sprekende
voorbeelden hiervan zijn de diadrome vissen die zich over grote afstanden verplaatsen.
Eisen en randvoorwaarden die (vrijwel) alle vissoorten stellen worden hieronder
genoemd en summier besproken. Daarna worden per soortengroep de meer specifieke
aspecten besproken en voor zover mogelijk met meer detail toegelicht aan de hand van
de gekozen soorten.

Indeling en keuze soorten

Er zijn vijf vissoortengroepen onderscheiden waarbinnen zes soorten nader zijn
uitgewerkt:

¢ Marien pelagisch en demersaal met als keuzesoort Haring

¢ Marien benthisch met als keuzesoort Stekelrog

s Estuarien met als keuzesoort Bot

¢ Anadroom (paai in zoet water) met als keuzesoorten Zeeforel en Spiering

e Katadroom (paai in zee) met als enige soort Paling

Tabel 1 (zie bijlage 1) geeft een totaal-overzicht van de soorten per soortengroep met
daarbij enige ecologische kenmerken.

De indeling van vissen (inclusief de rondbekken) in de vijff genoemde groepen is
gebaseerd op de belangrijkste biologische eigenschappen in het kader van het
onderzoek en een aantal praktische redenen;

Ten aanzien van groepen:

¢ Voorkomend in het gebied

¢ Aansluitend bij algemeen gebruikelijke terminologie

¢ Onderscheid in verplaatsingsmogelijkheden, -technieken en -afstanden
s Beperkt aantal
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6.2

6.2.1

6.2.2

Ten aanzien van de soorten binnen de groepen:

¢ Ecologische relevantie

e Beleidsrelevantie

e Hoeveelheid kennis over de soort

e Representativiteit voor groep

¢ (Henkolonisatiesnelheid (bijv. r- en K-strateeg)
s Beperkt aantal

Het argument ‘beperkt aantal is gekozen vanwege het feit dat onderhavig onderzoek
een overzicht moet geven, maar dat zich een enorme diversiteit voordoet waardoor een
volledig overzicht niet haalbaar zou kunnen zijn, hetgeen ook is gebleken.

Zoals te verwachten zal een indeling die niet puur en alleen op verplaatsingsaspecten is
gebaseerd niet geheel scheidend kunnen werken binnen het rapport. In de tekst wordt
dan ook verwezen naar aspecten die elders worden behandeld.

Afbakening studiegebied

De begrenzing voor vissoorten is conform hetgeen in de algemene inleiding hoofdstuk 1
§ 1.4.3 ‘studiegebied’ werd gedefinieerd. Bij diadrome vissoorten wordt verondersteld
dat de kwaliteit de rivieren die uitkomen op de Noordzee goed genoeg is om een
volledige levenscyclus door te maken.

Verplaatsingen van vissen in relatie tot externe factoren

Het medium water

Vrijwel alle vissoorten kunnen niet lang leven zonder water, omdat ze vooral door hun
kieuwen ademen. Er zijn uitzonderingen (longvissen, slijkspringers en ei-stadia van vele
eierleggende tandkarpers), maar die komen niet in het onderzoeksgebied voor en
worden ook niet verwacht. Een aantal soorten kan tijdelijk zonder water als directe
leefomgeving en kiest hier zelfs voor. In het onderzoeksgebied betreft het alleen de
Paling (trekt over land bij gebrek aan water; zie katadrome vissoortengroep) en de
Steenslijmvis (Lipophrys pholis) die tijdelijk kan overleven in een drooggevallen
rotspoeltje.

Zoutgehalte

De tolerantie van vissen voor verschillende zoutgehalten (en min of meer plotselinge
wisselingen daarin) verschilt sterk tussen de vissoorten alsmede tussen verschillende
stadia van een soort. Deze verschillen zijn een belangrijke basis voor het onderscheid
tussen de vijf gekozen vissoortengroepen.

Als enige overeenkomst voor wat betreft het zoutgehalte kan opgemerkt worden dat de
vissoorten van de vijf groepen in het onderzoeksgebied niet hun gehele levenscyclus in
zoet water kunnen doormaken. Van vele anadrome vissoorten zijn ook populaties
bekend die zich wel kunnen handhaven in het zoete water zoals van Spiering de
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6.2.3

zogenaamde lJsselmeerspiering en van Forel (Salmo trutta) de Beekforel (Salmo trutta
fario). Dit is een ondersoort van Forel. De ondersoort die hier gekozen is als
voorbeeldsoort voor de anadrome vissoortengroep is de Zeeforel (Salmo trutta trutta).
Deze moet per definitie een deel van hun leven in zee doorbrengen. Naast anadrome en
zoetwaterpopulaties van dezelfde vissoorten treedt ook vermenging op tussen dergelijke
populaties doordat kruisingen plaats vinden.

Voor diadrome soorten is het van cruciaal belang voor hun levenscyclus dat
migratieroutes tussen zoet en zout water en vice versa beschikbaar zijn (zie ook bij
anadrome- en katadrome vissoorten).

Voor vele soorten geldt dat een brede zoutgehalterange getolereerd kan worden mits de
gehalten niet te snel wisselen (Van Beek 1999). Elke vis zal invloed ondervinden van
veranderingen in zoutgehalte alleen al middels fysiologische aanpassingen, maar ook zal
de neiging tot verplaatsing ontstaan. Bij een structurele wijziging van bijvoorbeeld
rivierafvoeren kan intrek verminderen (minder afvoer) of een gebied niet meer
beschikbaar zijn voor zeevis door de in omvang toegenomen zoetwaterpluim (veel meer
afvoer). Met name daar waar nieuwe of sterke veranderingen van zoetwaterafvoer of
zoutindringing optreden zal het gebied een andere visstand krijgen alsmede een
veranderde functie als migratieroute voor vis.

Eutrofiéring, saprobiéring en microverontreinigingen

Zoals algemeen bekend uit het zoete water kunnen directe en indirecte gevolgen van
door de mens toegevoegde stoffen, ernstige gevolgen hebben voor de visstand, zoals
verandering van soortensamenstelling en dichtheden, sterfte of wegtrekken door
zuurstofarmoede en vergiftiging door toxische algen. Dergelijke verschijnselen treden
ook in zee op. In de Duitse Bocht traden algenbloeien op (jaren 70-90) met mogelijk
vissterfte tot gevolg en bovendien zullen vissen zo'n locatie/gebied mijden. De effecten
betreffen ook ‘verplaatsingen’ van vissen en zijn daarom relevant voor deze studie.

De meeste stoffen komen via riviermondingen in zee terecht alwaar er een sterke
verdunning optreedt. Vethaak (1993) heeft dergelijke vervuiling in verband gebracht
met huidzweren bij Bot waarmee het aannemelijk wordt dat effecten kunnen optreden
op migratie van vis. Door de aanwezigheid van, in de praktijk zelfs velerlei,
natuurvreemde stoffen en/of stoffen met onnatuurlijke concentraties wordt de
lokstroom anders van samenstelling waardoor vissen deze mogelijk niet herkennen en
daardoor essentiéle habitats niet kunnen bereiken. Met name voor de diadrome
vissoorten betekent dit het uitsterven van lokale populaties en rassen (zie anadrome en
katadrome vissoorten).

Voor haaien (Bruyne, de 1990) en de meeste andere soorten zijn geen directe relaties
bekend tussen verontreiniging en effecten op soorten en ook niet op migratieroutes.
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6.2.4

6.2.5

Stromingen

De waterstromen in de Noordzee zijn van cruciaal belang voor de verspreiding van
organismen zoals vissoorten met pelagische stadia gecombineerd met geen of weinig
zwemcapaciteit. Met name eieren en larvale stadia van vissen worden door
waterstromen meegevoerd, ongewenst en gewenst, totdat het organisme sterk genoeg
is om zich actief aan de stroming te onttrekken (harder zwemmen of vastmaken aan het
substraat) of een geschikt habitat heeft gevonden. Met name platvissoorten, maar ook
vele (jonge stadia van) andere soorten maken actief gebruik van stromingen om zich in
een gewenste richting te verplaatsen onder andere door SGT (selectief getijden
transport) (zie marien benthische en estariene groep).

De sterkte en richtingen van de zeestromen in de Noordzee en via de verbindingen met
de Atlantische Oceaan (zie fig. 1.3 in hoofdstuk 1) zijn over langere perioden (afgelopen
decennia) redelijk constant, waardoor deze factor geen sterk verschillende effecten zal
hebben op de verspreiding van soorten. Over kortere perioden (weken tot jaren) kunnen
aanzienlijke verschillen optreden, zoals de hoeveelheid water die door het Kanaal
stroomt (mond. meded. H. van der Veer) hetgeen tot tijdelijke fluctuaties leidt voor de
mogelijkheden tot passief transport met de stroom mee.

Daar waar horizontale stroming optreedt is ook altijd sprake van verticale
waterbeweging (zoals door turbulentie). Dit voorkomt verticale stratificatie en is in het
algemeen gunstig voor de temperatuur en zuurstofhuishouding van het water voor de
vis (mond. meded. H. van der Veer en H. Witte). Ook het foerageren van
meestromende vissen, met name juvenielen, wordt vergemakkelijkt, omdat door de
turbulenties steeds ander water met daarin aanwezige voedseldeeltjes wordt
aangevoerd.

Temperatuur

Temperatuur is een belangrijke variabele ten aanzien van het voorkomen en het
verspreidingsgebied van zeevissen. Knijn et. al. (1993) geven vangsten in de Noordzee
per soort per seizoen. Voor vrijwel elke vissoort wordt in elk seizoen en met name in de
winter en de zomer een ander verspreidingsgebied weergegeven. Dit wordt versterkt als
de dichtheden erbij worden betrokken en duidt op aanzienlijke seizoensgebonden
migratie voor vrijwel alle soorten maar met sterke verschillen tussen de soorten. Voor
bijvoorbeeld Schelvis lijkt er veel minder sprake van dergelijke migraties dan voor
Grauwe poon (Knijn et. al. 1993).

De zeewatertemperatuur heeft van jaar tot jaar verschillende waarden en bovendien lijkt
er een langzame maar gestage stijging van de gemiddelde temperatuur gaande, ook in
de Noordzee. In het onderzoeksgebied hebben zich in de afgelopen decennia een aantal
nieuwe zeevissoorten gevestigd en hebben soorten een grotere populatie gevormd
mogelijk vooral als gevolg van mondiale opwarming, zoals Zeebaars, Zwarte grondel,
enkele slijmvissoorten en lipvissoorten (mond. meded. H.W. Waardenburg). Daarnaast
kunnen steeds meer zwervende exemplaren van zuidelijker soorten (tijdelijk) in de
Noordzee leven.

120



6.2.6

6.3

6.3.1

De exoten die ook een populatie hebben opgebouwd, zoals de Zwarte grondel in de
Grevelingen beperken zich tot nu toe tot een klein deel van de Noordzee waardoor hun
impact op het gehele ecosysteem waarschijnlijk klein is zonder structurele gevolgen. Wel
komen exemplaren van de Zwarte grondel vanuit de nieuwe populatie bijvoorbeeld in de
Waddenzee terecht alwaar ze echter nog geen populatie hebben gevormd (mond.
meded. H. Witte en H. van der Veer).

Lokale temperatuurverschillen, zoals verhoging van temperatuur door koelwaterlozing,
kan voldoende zijn om ook in de winter voldoende hoge temperaturen te behouden
zodanig dat een populatie van exoten langjarig in stand blijft (bijvoorbeeld van de gup
bij de Hoogovens te IUmuiden in de jaren ‘70).

Visverplaatsingen met anthropogene oorzaak

De relatief intensieve visserij in het onderzoeksgebied zal in meerdere opzichten een
belangrijke factor zijn bij verplaatsingen van individuele vissen tot en met de dispersie
van vissoorten. Naast het wegvangen en verjagen van individuen zijn waarschijnlijk hele
populaties verdwenen door visserij, maar daarmee komen tevens niches beschikbaar
voor vestiging van organismen waaronder vissen (mond. meded. alle geinterviewden). In
de Tweede Wereldoorlog, toen er relatief weinig gevist werd, hebben vele soorten hun
dichtheden en hun areaal weten uit te breiden.

Ten aanzien van het effect op K-strategen kan verondersteld worden dat de visserij op
de Noordzee zo intensief is geweest dat vele van deze soorten gedecimeerd zijn, zoals
de meeste roggen- en haaiensoorten.

Naast het vangen heeft de visserij ook andere verstorende effecten die vissen verjaagd
en daarmee naar andere locaties verplaatst. Het geluid van de scheepsmotoren blijkt
zo'n factor te zijn (mond. meded. H. Heessen).

Allerlei vissoorten worden verspreid door de mens, ook zeevissen als Zeeforel, Houting,
Atlantische Zalm en Atlantische steur.

Kweek en uitzettingen van vissoorten leveren een hogere dichtheid van soorten in
gebieden ook waar het niet de bedoeling was door bijvoorbeeld ontsnappingen.

Ook de toegenomen handel in (vijver-, aquarium- en consumptie) vissoorten kan
nieuwe soorten opleveren voor het gebied, zoals uitheemse steursoorten.

Mariene pelagische en demersale vissoorten

Algemeen

Inleiding

Tabel 1 geeft een overzicht van deze soorten (= 48 soorten in de Noordzee) met daarbij
enige ecologische kenmerken. Deze vissen zwemmen vrij in de waterkolom (pelagisch)
en een deel met name onder in de waterkolom, dicht bij de bodem, (demersaal) zoals
Kabeljauw.
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Geografisch verspreidingsgebied

Deze groep heeft een groot verspreidingsgebied evenals de meeste soorten hierbinnen.
De Noordzee is voor vele soorten slechts een ondiep areaal binnen het
verspreidinggebied dat van de Oostzee tot ver westelijk op de Atlantische Oceaan reikt
en van de poolcirkel tot de Atlantische kusten van Afrika.

Levensstrategie

Deze groep bevat met name eierleggende soorten met zowel benthische als pelagische
eieren veelal met grote aantallen. Mede hierdoor worden de meeste soorten ingedeeld
bij de r-strategen.

Verplaatsingen

De afstanden en snelheden die worden afgelegd zijn relatief groot. Met name de
stroomrichting lijkt de dominante factor voor hun dispersie. De kleinere stadia (eieren en
larven) gaan met de stroom mee, want zij kunnen niet anders. Uit merk-terugvangst
experimenten blijkt dat grotere stadia (juvenielen en adulten) zich ook tegen de stroom
in kunnen verspreiden. Ook blijkt dat van (alle) vissoorten ook een (klein) deel van de
individuen gaat zwerven (roaming), waardoor ze in principe overal terecht kunnen
komen, tot op vele honderden kilometers van waar ze begonnen. Dit in tegenstelling tot
de neiging tot homing dat ook sterk optreedt bij verschillende vissoorten verdeeld over
de onderscheiden groepen. Hierbij is sprake van een gerichte trek naar de plaatsen waar
ze geboren zijn.

Van een aantal soorten, onder andere Kabeljauw en Haring, bestaan in de Noordzee min
of meer gescheiden (sub)populaties die elk hun eigen migratieroutes/gebieden kennen
maar ook individuen uitwisselen (Bergman et al. 1989).

Haring (Clupea harengus)

Keuze en status soort

Deze algemene soort is een typische bewoner van de vrije waterkolom. Overal in het
studiegebied komt de soort voor tot en met de zoetere delen van estuaria hetgeen mede
mogelijk is door hun hoge zouttoleratie (Van Beek 1999). De uitgestorven Zuiderzee-
haring (haring kent vele rassen) zocht zelfs de meest zoete delen op om te paaien
(Korringa 1973). De huidige Haring(rassen) van de Noordzee paaien in het zoute
zeewater.

Haring is een van de meest (over)beviste soorten in de Noordzee en daarmee van groot
en actueel belang (ICES 2001, chapter 2 North Sea Herring). Het recente beheer heeft
de sterfte door visserij doen afnemen. Door de commerciéle waarde is er relatief veel
over de Haring bekend. Er is een ecoprofiel (Corten 1996).
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Geografisch verspreidingsgebied

Haring kent vele ondersoorten, rassen en locale variéteiten (Bergman et al. 1989;
Klinkhardt 1996; Corten 1996, 2001) die zowel een groot noord Atlantisch areaal
bevolken als een enorm gebied van de noord Pacific (Klinkhardt 1996). De Noordzee
beslaat slechts een fractie van het gehele verspreidingsgebied. Wel zijn enkele locale
variéteiten vrijwel alleen in de Noordzee aanwezig en hebben daarbinnen weer min of
meer afgebakende paai-, opgroei-, foerageer- en overwintergebieden. Het bestaan van
verschillende variéteiten van haring met bijbehorende trekroutes en gewoonten is van
groot belang voor dit onderzoek.

Levensstrategie

Haring zet benthische eieren op velerlei substraat van zand tot kiezel en allerlei wieren,
meestal met 20.000-50.000 eieren per vis (Bergman et al. 1989). In de zuidelijke
Noordzee wordt vooral in het voorjaar gepaaid en noordelijk daarvan in het najaar
(Klinkhardt 1996). Heessen (RIVO) geeft als paaitijd het najaar voor de Haring in de
zuidelijke (en westelijke) Noordzee en het voorjaar voor Haring in het Kattegat
(schriftelijke communicatie).

Corten (1996) beschrijft voorjaarpaaiers in de Noordzee zoals in de mondingen van de
Theems en Elbe evenals vroeger in de Zuiderzee en tot aan de Tweede Wereldoorlog
ook aan de Schotse wetskust en riviermonden aldaar. Het decimeren van deze
populaties heeft mogelijk te maken met klimaatsverandering waardoor het broed
verminderde overlevingskansen heeft (Corten 1996).

Naast meerdere rassen die hun eigen specifieke paaitijd en paaigebieden blijken te
hebben, blijkt het klimaat en de visserij een duidelijke invloed op paai- en andere
leefgebieden te hebben (Corten 2001). Alleen al de ‘natuurlijke’ klimatologische
fluctuaties blijken tot sterke veranderingen van paaigebieden te kunnen leiden binnen
enkele jaren, terwijl Haring ook snel een zekere mate van plaatstrouw opbouwt binnen
enkele jaren (Corten 2001).

Verplaatsingen

Heden paait de Noordzee haring vooral aan de Engelse en Schotse oostkust (Corten
1996). De larvale stadia worden door de zee- en getijdenstromen meegenomen
(Bergman et. al. 1989; Klinkhardt 1996; Corten 1996) en groeien op in de kustzone. Bij
een lengte van ongeveer 10 cm verlaten ze deze om naar diepere delen te trekken
(Bergman et al. 1989). Per jaar kan een Haring een afstand tot 3000 km afleggen
(Klinkhardt 1996), maar wat daarbij de bepalende factoren zijn blijft een vraag. Wanneer
de zwemcapaciteit voldoende is om aan de heersende stroomrichting te ontkomen
kunnen factoren als voedselaanbod, de sterrenhemel, genetische factoren of andere
externe en/of endogene factoren een sturende rol spelen bij de migratie (Klinkhardt
1996). Bij alle haringrassen is er in ieder geval een jaarlijkse migratie naar een paai-,
opgroei- en een overwinteringsgebied (Klinkhardt 1996, afb 61, p 163).

Menselijke lichtbronnen kunnen 's nachts het samenscholingsgedrag en de zwemrichting
beinvloeden; zowel afschrikking als aantrekking is waargenomen (Klinkhardt 1996.
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Mariene benthische vissoorten

Algemeen

Inleiding

Tabel 1 geeft een overzicht van deze soorten met daarbij enige ecologische kenmerken.
Deze groep van + 40 soorten bestaat uit de meeste platvissoorten (= 10 soorten in
Noordzee), de meeste haaiensoorten (11 soorten in Noordzee) en roggen (10 soorten in
Noordzee). Met name haaien en roggen onderscheiden zich als de meest duidelijke K-
strategen van de andere groepen; ze zijn pas op latere leeftijd geslachtsrijp en ze krijgen
relatief weinig jongen.

Ten aanzien van de platvissen kan gesteld worden dat estuaria belangrijke
opgroeigebieden vormen, zoals voor de algemene en commercieel belangrijke soorten
Schol, Tong en Schar, die daarmee deels eigenlijk binnen de estuariene vissengroep
vallen (zie estuariene soorten).

Geografisch verspreidingsgebied

De groep van de mariene benthische vissoorten heeft een groot verspreidingsgebied
evenals de meeste soorten hierbinnen. De Noordzee is voor veel soorten slechts een
ondiep areaal binnen het verspreidingsgebied dat van de Oostzee naar ver westelijk op
de Atlantische Oceaan reikt en van de poolcirkel tot en met de (Atlantische) kust van
Afrika.

Levensstrategie

Deze groep bevat, afgezien van de platvissen en enkele kraakbeenvissoorten, vooral
(eien)levendbarende soorten.

Het betreft de groep met waarschijnlijk de minst voorkomende soorten zoals roggen en
haaien. De Vleet, een van de roggensoorten, is waarschijnlijk zelfs vrijwel geheel
verdwenen uit de Noordzee. De visserij is daarbij een belangrijke factor waardoor slechts
marginale aantallen/populaties van deze soorten over zijn in de Noordzee. Het
voorkomen van een relatief geisoleerde populatie van de Stekelrog ten oosten van
Engeland (Walker 1998) kan te danken zijn aan de relatief diepe en steile delen aldaar
waar niet gevist kan worden waardoor de roggen een refugium zouden kunnen hebben
(mond. meded. H. van der Veer).

Verplaatsingen

Afgezien van de platvissen zijn de dispersie afstanden van soorten uit deze groep relatief
klein (roggen maximaal enkele tientallen km per individu per jaar (Walker 1998)) .

Voor haaien is de variatie tussen de soorten groter. De neiging tot homing is soms sterk
(vanaf 19 km weer terugzwemmen naar vangstlocatie m.b.v. getijstromen (De Bruyne
1990)), dit duidt op standpopulaties hetgeen bijvoorbeeld voor de Hondshaai (demersale
soort) is bevestigd (schrift. meded. H. Heessen). De Doornhaai bestrijkt mogelijk het hele
zeegebied rondom de Britse eilanden en de Ruwe haai (demersale soort) is 's winters
weggetrokken uit de Noordzee terwijl deze soort ‘s zomers in de Duitse Bocht gevangen
wordt (schrift. meded. H. Heessen).
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Stekelrog (Raja clavata)

Keuze en status soort

Deze tegenwoordig vrij zeldzame soort is een K-strateeg waardoor ze zeer gevoelig is
voor massale sterfte zoals door de visserij waarschijnlijk opgetreden is. Het herstel van de
populatie gaat traag en bovendien is de soort redelijk honkvast (Bergman et. al. 1989)
waardoor herkolonisatie traag verloopt. Vroeger was deze soort onder andere langs de
Nederlandse kust en in estuaria vrij algemeen maar tegenwoordig is het een ware
zeldzaamheid als er een wordt aangetroffen. Vooral aan de zuidoostkust van Engeland
(Walker 1998) zijn nog wel relatief veel exemplaren aanwezig. De Stekelrog is een
goede indicator voor de algehele ecologische toestand van de Noordzee.

Geografisch verspreidingsgebied

De Stekelrog komt voor vanaf de kust tot 300 m diepte en van Noorwegen tot en met
Zuid-Afrika, ook in de Qostzee, de Middellandse Zee en het westelijk deel van de Zwarte
zee (Walker 1998). In de Noordzee komen ze vrijwel alleen ten zuidoosten van Engeland
nog voor (Walker 1998).

Levensstrategie

Het is een eierleggende kraakbeenvis die ongeveer 140 tot 150 kapsels per jaar
produceert. De jonge roggen zijn al 13 c¢cm als ze uit het ei komen. Pas op een leeftijd
van 9-12 jaar zijn ze geslachtsrijp en hebben dan een lengte van ongeveer 72 ¢cm. De
maximale lengte is 107 cm (Walker 1998). Het afzetten van de eieren vindt plaats in
ondiepere kustwateren en estuaria in de lente (Walker 1998).

Verplaatsingen

De Stekelrog kent geen sterke dispersie. Uit merk-terugvangst experimenten blijkt dat
een afstand van ongeveer 20 km per jaar voor een individu al ver is voor de algemene
dispersie. Juvenielen blijven nog meer op hun plaats gedurende de eerste jaren van hun
leven (Walker 1998). De seizoensgebonden paaimigratie, van de open zee naar de kust
vindt plaats in de winter en het voorjaar. Hierbij kunnen de afgelegde afstanden wat
groter zijn maar dan wel heel gericht, van en naar specifieke paai- en leefgebieden.

Estuariene vissoorten

Algemeen

Inleiding

Tabel 1 geeft een overzicht van deze soorten met daarbij enige ecologische kenmerken.
Deze groep bestaat uit een 20-tal soorten. Deze groep omvat vooral soorten die
benthische eieren afzetten. De Bot is de enige soort met pelagische eieren en de Puitaal
en het Zeepaardje zijn de enige (eier)levendbarende soorten.

Veel soorten kunnen hun hele levenscyclus in een estuarium doorbrengen en doen dat
ook met name in de Nederlandse situatie waarbij de Waddenzee ook als estuarien geldt.
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Geografisch verspreidingsgebied

Deze groep als geheel heeft een groot verspreidingsgebied evenals de meeste soorten
hierbinnen. De Noordzee is voor vele soorten slechts een ondiep areaal binnen het
verspreidingsgebied dat van de Oostzee naar westelijke kusten van de Atlantische
Oceaan reikt en van de poolcirkel tot en met de (Atlantische) kust en Afrika.

Levensstrategie
Het betreft met name r-strategen. Uitzonderingen zijn de levendbarende Puitaal, het
eierlevendbarende Zeepaardje en nog een aantal eierleggende soorten met broedzorg.

Verplaatsingen

Hoewel veel soorten zich binnen het estuariene milieu ophouden wordt een deel van
elke populatie met de zeestromen getransporteerd en kan zodoende vele honderden
kilometers overbruggen.

De platvissoorten Bot, Schol, Tong en Schar en mogelijk vele andere vissoorten maken
selectief gebruik van getijstromen; SGT (Rozemeijer 1999). Zodra de stroming de
gewenste kant op gaat, begeven ze zich in de waterkolom om zich met de waterstroom
mee te laten voeren.

Bot (Platichthys flesus)

Keuze en status soort

Deze nog steeds algemene soort is een r-strateeg die haar eieren in de Noordzee afzet
(Bergman et al. 1989) en massaal de estuaria intrekt, tot en met de vrijwel zoete delen,
om op te groeien, ook in Nederland. Bot is een goede indicator voor veranderingen in
doortrekmogelijkheden en de algehele ecologische toestand van estuaria (Bergman et al.
1989).

Geografisch verspreidingsgebied

Het verspreidingsgebied strekt zich uit van de Middellandse Zee en Zwarte Zee in het
zuiden tot en met de Witte Zee en de Qostzee in het noorden, inclusief de tussen
liggende kustgebieden van de Atlantische Oceaan (Bergman et al. 1989).

Levensstrategie

Deze euryhaliene soort paait in de kustzone van de Noordzee op een diepte van 25-40
m en bij een zoutgehalte van 32-34 %., van februari tot april. Mogelijk zijn er ook
populaties die in het zoete water paaien (Bergman et al. 1989). De eieren en larven
leven pelagisch. Zodra het larvale stadium is voltooid trekken ze estuaria binnen
(Bergman et al. 1989).

Verplaatsingen

Zowel juveniele als volwassen stadia van Bot maken gebruik van de waterstromen.
Larvale stadia stromen gewoon mee met de zeestromen waardoor ze netto
verplaatsingen hebben tot vele honderden kilometers per jaar, van paai- naar
opgroeigebieden, met name estuaria. Middels het selectief getijden transport bereiken
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6.6.1

de transformerende larven en juvenielen exemplaren stroomopwaarts gelegen delen van
rivieren, tot en met het traject met alleen zoet water.

Zodra de larven zich voldoende actief kunnen verplaatsen, begeven ze zich, vooral ten
tijde van de juiste stroomrichting, in de waterkolom waar ze worden meegevoerd. Ook
de volwassen Bot maakt op deze wijze gebruik van de stroming om zich te verplaatsen
zoals naar paaigronden (Bergman et al. 1989).

Anadrome vissoorten

Algemeen

Inleiding

Tabel 1 geeft een overzicht van deze soorten met daarbij enige ecologische kenmerken.
Deze groep bestaat uit een twaalftal soorten, inclusief twee soorten Prikken.

Vele soorten kunnen hun gehele leven in het zoete water doorbrengen met zogenaamde
standpopulaties ofwel ‘land-locked’. In Nederland geldt dit bijvoorbeeld voor de
Driedoornige stekelbaars en Spiering. De hier bedoelde vissen behoren tot de trekkende
populaties die minimaal een deel van hun leven in zee doorbrengen om op te groeien. In
het zoete water vindt de paai plaats, van alleen benedenstrooms, zoals bij de Spiering,
tot ver stroomopwaarts zoals bij de Zalm.

Geografisch verspreidingsgebied

Deze groep heeft een groot verspreidingsgebied met name in het zoete water. In zee
houden deze soorten zich vooral op in de kustzone. Zwervende exemplaren kunnen vele
honderden kilometers afleggen en zich mengen met lokale populaties elders.

Levensstrategie
Het betreft allemaal eierleggende soorten die veelal grote aantallen eieren produceren.

Verplaatsingen

Hoewel een sterke homing wordt waargenomen, blijken er ook exemplaren te zijn die
over kleine tot grote (enkele honderden km) afstanden gaan zwerven en zich mengen
met een andere populatie.

Wanneer een populatie eenmaal geheel verdwenen is uit het stroomgebied van de Rijn,
zoals van de Atlantische zalm en Atlantische steur, lijkt spontane terugkeer van de soort
niet op te treden. Zwervende exemplaren kunnen dus waarschijnlijk geen nieuwe
populatie stichten, zeker niet op korte termijn (tiental jaren).
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Zeeforel (Salmo trutta trutta)

Keuze en status soort

Deze trekvissoort is altijd aanwezig gebleven in het stroomgebied van de Rijn en heeft
daarmee een min of meer natuurlijk opgebouwde populatie behouden. Het is een van
de meer kritische soorten die model staat voor het herstel van het ecosysteem van de
grote rivieren met als belangrijke thema's waterkwaliteit en migreerbaarheid.

Geografisch verspreidingsgebied

Het verspreidingsgebied van de anadrome forel strekt zich uit van de kustzones en het
achterland van noord Noorwegen tot en met Baskenland in het zuiden en daarnaast van
Usland, de Kaspische Zee en de Zwarte Zee (Elliott 1994).

Levensstrategie

Elliott (1994) beschrijft een grote mate van variabiliteit tussen de levenscyclussen van
diverse zeeforelpopulaties. Naast zeeforel en beekforel onderkent hij ook het ecotype
‘estuarine or slob trout’. Ook treedt vaak en binnen elke generatie een vermenging op
tussen de deze verschillende foreltypen. Ten aanzien van de ondersoort, zeeforel, in
Nederland kan de levensstrategie als volgt worden geschetst; geboren in beekjes en
riviertjes van het stroomgebied van de Rijn en Maas trekken ze na één of enkele jaren
naar zee alwaar ze in de kustzone opgroeien. Na enkele jaren trekken ze weer
stroomopwaarts om te paaien. Vervolgens sterven de meeste zeeforellen, een deel
maakt een tweede paaitrek (Vaate 1989; Elliott 1994) en mogelijk voltooit een fractie de
derde paaitrek met succes.

Verplaatsingen

Het zwerfgedrag van Zeeforel (Vaate 1989) maakt het mogelijk dat uitwisseling van
genen tussen populaties blijft bestaan, maar zal waarschijnlijk niet kunnen leiden tot een
snelle hervestiging.

Spiering (Osmerus eperlanus)

Keuze en status soort

Deze soort is altijd aanwezig gebleven in het stroomgebied van de Rijn, maar dan met
name als zoetwaterstandvis, de zg. binnenspiering. Sinds de afsluitingen van de
Zuiderzee en Haringvliet is de naar zee trekkende Spiering gedecimeerd, maar nog niet
geheel verdwenen. Spiering is kwantitatief een erg belangrijke soort als voedsel voor
velerlei grotere organismen: roofvissen, watervogelsoorten en zeezoogdieren als
Zeehond, Bruinvis en misschien zelfs voor de Otter. Nederland ligt centraal in het
verspreidingsgebied waarvan west Europa zelfs 50% van het oppervlakte uitmaakt
(Siepel et al. 1993); internationaal is Nederland dus van groot belang voor de Spiering.
Nieuwe estuariene gebieden kunnen weer een belangrijk leefgebied worden voor de
anadrome Spiering.
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Geografisch verspreidingsgebied

Het verspreidingsgebied van deze Spiering (er bestaan nog 9 soorten buiten de
Noordzee) betreft de gehele Oostzee in het noordoosten tot en met de kustzone in de
Golf van Biskaje in het zuidwesten (Siepel et al. 1993).

Levensstrategie

Bij de Vaate (1989) beschrijft de paai; van februari tot april, meestal 's nachts en in de
buurt van de zoete zijde van riviermondingen, op enkele centimeters tot 17 m diepte.
Eieren, tot 40.000 per wijfje, worden vastgehecht aan substraat, maar niet op
slibbodem. Na 140-162 daggraden (gemiddelde temperatuur per dag maal aantal
dagen) komen de eieren uit.

Vanuit het zoete water trekt de anadrome Spiering naar zee om daar op te groeien en
na één of enkele jaren weer terug te gaan naar het zoete water om te paaien. De
anadrome Spiering wordt, met een lengte tot ~30 cm, veel groter dan de
binnenspiering.

Verplaatsingen

Spiering, ook de anadrome, kent diverse afzonderlijk te onderscheiden variéteiten
(bijvoorbeeld op basis van gemiddelde aantal wervels (Vaate 1989)). Nog steeds wordt
in de Waddenzee voor de Afsluitdijk relatief grote Spiering aangetroffen zoals die
vroeger in de Zuiderzee als anadrome vorm aanwezig was, terwijl aan de andere zijde
massaal de kleinere lJsselmeerspiering aanwezig is met een duurzame populatie (Vaate
1989). Ook bij de Haringvlietsluizen, af en toe aan de zoete kant, wordt de grotere
anadrome Spiering nog wel eens aangetroffen. Hieruit mag blijken dat de soort een
redelijke dispersie vertoont. Als meer estuariene situaties weer gecreéerd worden zal de
dispersie mogelijk kunnen leiden tot hernieuwde aanwezigheid van anadrome
Spieringpopulaties.

Katadrome vissoorten - de Paling (Anguilla anguilla)

Inleiding

Tabel 1 geeft een overzicht van deze soorten met daarbij enige ecologische kenmerken.
Deze groep bestaat uit slechts één soort: de Paling of Aal. Van de 19 soorten Paling
wordt één soort in Europa aangetroffen namelijk Anguilla anguilla (Tesch 1999).

Keuze en status soort

De Paling is in allerlei opzichten een zeer belangrijke soort. Zowel commercieel als
ecologisch heeft deze soort vele functies en komt bovendien vrijwel overal voor, tot in
de kleinste wateren diep landinwaarts.

Geografisch verspreidingsgebied

De Europese Paling wordt aangetroffen in de Atlantische Oceaan, Middellandse zee,
Oostzee en Kaspische Zee en in aangrenzende streken tot ongeveer maximaal duizend
kilometer landinwaarts. Voor gebieden grenzend aan de Atlantische Oceaan geldt dat in
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het oosten, van en met Usland de Europese Paling voorkomt en in het westen, in Noord
Amerika de Amerikaanse paling Anguilla rostrata (Tesch 1999).

Levensstrategie

Hierover is veel bekend maar veel (belangrijke) informatie ontbreekt ook. Een belangrijke
vraag, ook in het kader van onderhavig onderzoek, is waar, hoe en wanneer deze soort
paait. De Sargassozee wordt vaak verondersteld als paaigebied, maar daar is nog nooit
een bewijs van geleverd (Tesch 1999). Als glasaal (ongeveer 5-10 cm) trekken ze het
zoete water in en groeien daar op. Na een aantal jaren (4-12? (Tesch 1999)) trekken de
volwassen vissen (schieraal) weer naar zee bij een lengte van ongeveer 40 cm van de
mannetjes en 60 cm van de vrouwtjes (Tesch 1999).

Verplaatsingen

Paling heeft in het zoete water een enorme verplaatsingcapaciteit waarbij barriéres voor
andere vissoorten geen probleem opleveren voor deze soort. Grote, lange, steile en
vrijwel droge verbindingen tussen zoete wateren worden door Paling op eigen kracht
overbrugd in tegenstelling tot alle andere vissoorten in het onderzoeksgebied. Hierbij
kruipen de dieren zelfs over vochtig grasland en kunstmatige substraten. Hoe
verplaatsingen zich in het zoute milieu tot stand komen is niet bekend. In het zoete
water zijn en lijken allerlei factoren van invloed, zoals seizoen, licht, maanstand,
luchtdruk, waterstanden, rivierafvoer, getij, temperatuur en zoutgehalte (Tesch 1999). In
zee kunnen ze tot 60 km per dag migreren, maar hoe de verplaatsingsrichting wordt
gestuurd is niet bekend. Het aardmagnetisch veld, waarop ook andere soorten zich
oriénteren, speelt voor de Paling wellicht ook een rol (Tesch 1999).

Samenvatting en conclusies vissen

Samenvatting

De relevante informatie met betrekking tot de biogeografie van de onderzochte
vissoorten zijn samengevat in het onderstaande overzicht. Deze informatie geeft vooral
een beeld van de diversiteit aan biogeografische eigenschappen binnen de groep
'vissen'.
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Soortengroep

Voorbeeldsoort

Verspreidingsgebied

Levensstrategie

Verplaatsingen

marien| marien bentisch estuarien anadroom anadroom katadroom
pelagisch en
demersaal
Haring Stekelrog Bot Zeeforel Spiering Paling
groot deel vanaf de kust de de kustzones | de gehele in de
noordelijke tot 300 m diepte | Middellandse | en het Oostzee in | Atlantische
Pacific en en van Zee en Zwarte |achterland van | het Oceaan,
Atlantic Noorwegen tot |Zee in het noord noordoosten | Middellandse
inclusief en met Zuid- zuiden toten [ Noorwegen tot en met zee, Qostzee
gehele Afrika, ook in de | met de Witte |tot en met de kustzone |en Kaspische
Noordzee Qostzee, de Zee en de Baskenland in |in de Golf Zee enin
Middellandse Oostzee in het | het zuiden en |van Biskaje |aangrenzende
Zee en het noorden daarnaast van |[in het streken tot
westelijk deel lsland, de zuidwesten | ongeveer
van de Zwarte Kaspische Zee maximaal
zee en de Zwarte duizend
Zee kilometer
landinwaarts
r-strateeg, K-strateeg, K-strateeg. Anadroom, Trek naar Katadroom,
meerdere afzonderlijke Paai in zee, volwassen zee met wordt
rassen en paaigebieden, opgroei ook in |wordend in name kust, |volwassen in
populaties, pas na = 10 jaar |brak (estuaria) |kustwater na één of zoet water
diverse typen | geslachtsrijp enkele jaren
en wisselende naar zoet
paaiplaatsen water om te
paaien
met Dispersie <20 | met Juveniel met  [Juveniel naar | In zee kunnen
waterstromen, | km, gerichte waterstromen | stroom naar zee, tot 60 km per
gericht naar trek tussen leef- | gericht naar zee, ‘zwervend’ | dag maar hoe
paaigebieden |en paaigebied, [paai- en ‘zwervend' in |in zee, gestuurd is
en zwerven Zwerven opgroeigebied, | zee, gericht gerichte niet bekend
zwerven stroomopwaar | paaitrek,
tse paaitrek, soms naar
soms in andere | andere
rivieren estuaria
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Kennisleemten

In de bestaande literatuur is veel te vinden over de vissoorten, vooral over de vis op zich
en hun habitats. De eisen aan habitats geven indirect relevante aanwijzingen voor (de
eisen aan en) het gebruik van migratieroutes, maar de daadwerkelijk afgelegde weg
komt beperkt in zicht. Grootschalige massale verplaatsingen zijn voor de meer
voorkomende soorten wel bekend, maar verplaatsingen van kleinere delen van
jaarklassen (o0.a. van de groep die gaat zwerven) komen weinig aan bod, terwijl deze
juist belangrijk kunnen zijn als het om (her)vestiging gaat.

Onderzoeksprogramma's gericht op migratieroutes van vissen zijn en worden met name
uitgevoerd voor commerciéle soorten en daarbij worden belangrijke aspecten in het
kader van deze studie vaak niet meegenomen. Ten aanzien van de trekroutes van Paling
door het onderzoeksgebied is vrijwel niets bekend, terwijl het een belangrijke soort is, de
stand chronisch achteruit gaat en het onbekend is waardoor dit komt. Globale indicaties
van trekroutes zijn min of meer toevallig bekend geworden uit vangstdata van Zweedse
onderzoekers (mond. meded. W. Dekker) maar veel weten we dus nog steeds niet.

Al dan niet aanwezige genetische verschillen tussen populaties moeten als ecologisch
relevant worden beschouwd, omdat het onderscheid mogelijk maakt tussen rassen,
ecotypen en andere verdelingen van een soort. Het mondiale beleidsuitgangspunt
‘behoud en verbetering van natuurlijke biodiversiteit' maakt genetische verschillen
sowieso relevant om te onderkennen. Het genetisch onderzoek van soorten in een
ecosysteem is echter pas recent goed op gang gekomen. De kennisleemte die aanwezig
is over de genetica van vissoorten is misschien wel de belangrijkste binnen dit
onderzoekskader.

Conclusies

¢ Verplaatsingen van organismen zijn onontbeerlijk voor het voortbestaan van alle
genoemde vissoorten en prikken (rondbekken).

e Voor eieren, larven en juvenielen is transport met waterstromen (getijde- en
zeestromen) van groot belang om de juiste opgroeigebieden te bereiken.

* Volwassen exemplaren verplaatsen zich ook actief, tegen de richting van de
waterstroom in om bijvoorbeeld te paaien.

* Vele soorten komen voor met verschillende populaties die ook genetisch kunnen
verschillen en bovendien eigen verplaatsingspatronen hebben. De keuze van ‘soort’
als laagst te onderscheiden biologische eenheid in een biogeografisch kader doet
niet volledig recht aan de diversiteit aan verplaatsingspatronen waarmee rekening
gehouden moet worden.

¢ Het kwantitatieve aspect van migratie is belangrijk: hoeveel, hoe snel, waar wel en
waarheen en is er al dan niet sprake van hervestiging van een nieuwe duurzame
populatie. Het kwalitatieve karakter van de literatuur en kennis over migratieroutes
en hervestiging heeft deze vragen vrijwel onbeantwoord gelaten.
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* Nader onderzoek is noodzakelijk om:
- Verschillen in verplaatsing (o.a. door genetische verschillen) binnen een soort beter
in beeld te krijgen;
- De kwantiteit (in ruimte en tijd) van verplaatsingen te bepalen;
- Het ontstaan en handhaven van nieuwe populaties beter te begrijpen. Hierbij
zullen dan ook de overige ecologische en populatie-dynamische (r- en K-stategie)
kennis van soorten meegenomen moeten worden.
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Bijlage 1 Overzicht van de algemene vissoorten per groep met enige ecologische

informatie

nederlandse naam

Adderzeenaald
Ansjovis
Blauwe wilting
Bokvis

Braam
Diklipharder
Dwergbolk
Franse tong
Gaffelmakreel

Geep
Gevlekte gladde haai
Gevlekte Tipvis
Gladde haai
Goudharder

Haring

Haringhaai

Heek

Hondshaai
Horsmakreel

Kliplipvis
Koningsvis
Koolvis
Koornaarvis
Leng

Lichtend sprotje
Maanvis
Makreel
Makreelgeep
Noorse Meun
Ombervis
Pollak
Reuzehaai
Rode poon
Roodbaars
Ruwe haai
Sardien/Pelser
Schelvis
Sprot
Steenbolk
Trekkervis
Wilting
Zeebaars
Zeehrasem
Zeewolf
Zonnevis
Zwarte vis

Mariene benthische soorten

Congeraal
Doornhazi
Driedradige meun
Dwergtong
Engekse poon
Gevlekte griet
Grauwe poon
Griet

Groene zeedonderpad
Grote pieterman
Heilbot

Kleine roodbaars
Kleine slakdolf
Kleurige grondel
Lange schar
Lozano's grondel
Mul

Noorse zandspiering
Pijlstaartrog
Pitvis
Rasterpitvis
Schar

Schol

Schurftvis

Smelt

Snotolf
Stekelrog
Tarbot

Tong

Tongschar
Vijfdradige meun
Vieet

Zeeduivel
Zeeengel
Zeekarper

Estuariene soorten

Bot

Botervis
Brakwatergrondel
Dikkopje
Dunlipharder
Glasgrondel

Grote zeenaald
Harnasmannetje
Kleine koornaarvis
Kleine wormzeenaald
Kleine zeenaald
Puitaal

Slakdolf
Trompetterzeenaald
Vorskwab
Zandspieting
Zeedonderpad
Zeepaardie
Zeestekelbaars

Wetenschappelijke naam

Mariene pelagische en demersale soorten

Entelurus aequoteus
Engraulis encrasicolus
Micromesistius poutassou
Boops boops

Brama brama

Chelon labrosus
Trisopterus minutus
Solea lascaris
Trachinotus ovatus
Belone belone
Mustelus asterias
Labtus bergylta
Mustelus mustelus
Liza aurata

Clupea harengus
Lamna nasus
Merluccius merluccius
Scyliorhinus canicula
Trachurus trachurus
Gadus morhua
Scyliorhinus stellaris
Ctenolabrus rupestris
Lampris guttatus
Pollachius vitens
Atherina_presbyter
Molva molva
Maurolicus muelleri
Mola mola

Scomber scombrus
Scomberesox saurus
Ciliata septentrionalis
Argyrosomus  regius
Pollachius pollachius
Cetorhinus maximus
Trigla lucerna
Sebastes marinus
Galeorhinus galeus
Sardina pilchardus
Melanogrammus aeglefinus
Sprattus sprattus
Trisopterus luscus
Balistes carolinensis
Merlangius merlangus
Dicentrarchus labrax
Pagellus bogaraveo
Anarhichas lupus
Zeus faber
Centrolophus niger

Conger conger
Squalus acanthias
Gaidropsarus vulgaris
Buglossidium luteum
Aspitrigla cuculus
Zeugopterus punctatus
Eutrigla gurnardus
Scophthaimus thombus
Enophrys bubalis
Trachinus draco
Hippoglossus hippo glossus
Sebastes viviparus
Liparis montagui
Pomatoschistus pictus
Hippoglossoides platessoides
Pomatoschistus lozanoi
Mullus surmuletus
Ammodytes marinus
Dasyatis pastinaca
Callionymus lyra
Callionymus reticulatus
Limanda limanda
Pleuronectes platessa
Arnoglossus laterna
Ammodytes lanceolatus
Cyclopterus lumpus

Raja clavata
Scophthalmus maximus
Solea solea

Microstomus kitt

Ciliata mustela

Raja batis

Lophius piscatorius
Squatina squatina
Spondyliosoma cantharus

Platichthys flesus
Pholis gunnellus
Pomatoschistus microps
Pomatoschistus minutus
Liza ramada

Aphia minuta

Syngnathus acus

Agonus cataphractus
Atherina boyeri
Nerophis lumbriciformis
Syngnathus rostellatus
Zoarces viviparus
Liparis liparis
Syngnathus typhle
Raniceps raninus
Ammodytes tobianus
Myoxocephalus scorpius
Hippocampus ramulosus
Spinachia spinachia

Katadrome soorten

Paling

Zwarte grondel Gobius niger
Anadrome soorten

Dried: kelk G aculeatus
Elft Alosa alosa

Fint Alosa fallax

Grote marene Coregonus lavaretus
Houting Coregonus oxyrinchus
Rivierprik Lampetra fluviatilis
Spiering Osmerus eperlanus
Steur Acipenser sturio

Zalm Salmo salar

Zeeforel Salmo trutta trutta
Zeeprik Petromyzon marinus

Anguilla anguilla

synoniemen

Mugil chelo; Crenimugil |.;

Mugil auratus

L. luna

Hepsetia p.

A. regium; Sciaena aquila

Morone |.
P. centrodontus

]
Taurulus b.; Acanthocottus b. ma

Hyperoplus 1.

Psetta maxima
S. vulgaris

Onos mustelus

Pleuronectes f.

Mugil capito
Aphya pllucida

Siphonostomus t.

A lancea

Petromyzon f.

Algemene ecologische info
Ecol. gilde habitat bodem

ma d
ms P
ma P
ma d
ma P
ms d
ma d
ma d
ma P
ms p
ma d
ma d
ma d
ms P
mj P
ma p
ma d m
ma d f
ma d s
mj d f
ma d v
ma d ry
ma P nv.t
ma d v
mj p
ma d
ma P
ma P
ma P
ma P
ma P
ma p s
mj d v
ma P nv.t
mj d f
mj P nv.t
ma d s
ms P nv.t
ma d m
ms P nv.t
mj d m
ma d ry
mj d f
mj d m
mj d m
ma d v
ma P 2
ma P nv.t
ma b v
ma b f
ma b v
ma b s
ma b f
ma b v
ms b s
my b f

b ry
ma b f
ma b f
ma b v
ma b ry
ma b s
ma b f
ma b s
ma b v
ma b s
ms b f
ma b f
ma b s
mj b s
mj b f
ma b f
ma b s
ms b v
ma b s
mj b f
mj b f
ma b v
ms b m
ma b s
ma b m
ma b f
mj b myv
er b f
er b myv
er b s
er b s
an P nv.t
er P nv.t
er b m
er b f
er P nv.t
er b ry
er b s
er b myv
er b m
er d fv
er b m
er b s
er b fv
er d my
er d v
er b fv
an P
an P
an P
an p
er P
n b
an P g
an d s
an P nv.t
an P nv.t
an b f
ka b f

voedsel

if

iv

pif

P

if
if
if

if
pif

if

if

pi

if
if
if
P
if
i

i
ijf

if
P
pf
pf

pi
f (paras.)
it
it
ijf
ijf
f (paras)

piif

Tabel 1. Overzicht van de algemene vissoorten (n=115) per groep met enige ecologische info (legenda zie tekst van rapport) (naar Beek 1999)
Voor een totaallist van alle 256 vissoorten waargenomen in de Noordzee wordt verwezen naar Daan (2000).

voortplanting

Op
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Toelichting tabel 1:
Verdeling over ecologische gilden met als indeling:

an: anadrome soort, die een estuarium als trekroute gebruikt tussen paai- en

opgroeigebied, eieren legt in het zoete water en volwassen wordt in zee;

ka:  katadrome soort, die een estuarium als trekroute gebruikt tussen paai- en

opgroeigebied, eieren in zee afzet en volwassen wordt in zoet water,

er:  estuariene soort; totale levenscyclus mogelijk in een estuarium maar ook (deels}) in

zee en/of zoetwater;

ma: mariene soort;

mj:  mariene soort, waarvan de jonge exemplaren ook kunnen opgroeien in een
estuarium;

ms:  mariene soort, die in een vast seizoen een estuarium kan bezoeken meestal in
volwassen stadium.

Habitat en bodemgebondenheid;

p: pelagisch
d: demersaal (in de waterkolom maar dicht bij de bodem)
b: benthisch, onderverdeeld in:

s: zandige bodem, alleen op zand

zachte bodem (zand, slib en/of fijn grind)
harde bodem (rots en, stenen, keien)
geen voorkeur

in of boven vegetatie

< 3=

Voedselcategorién;

p: plankton

i invertebraten (macrozodbenthos)
f: vis

v planten

d: detritus (dood organisch)

o: omnivoor

Voortplanting;

Vi levendbarend

w: eierlevendbarend

0: eierleggend, onderverdeeld in;

op:  pelagische eieren

ob:  benthische eieren

og:  bescherming van de eieren door een ouder

0s: eieren in een nest of anderszins beschermend (buidel)
ov:  eieren tussen of op vegetatie
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7 Vogels

71

In § 7.1 worden algemeen geldende verschijnselen voor de hoofdgroep vogels
beschreven. In de volgende paragrafen 7.2 t/m 7.4 komen de in § 7.1.4 onderscheiden
soortgroepen aan bod. Paragraaf 7.5 bevat de samenvatting, de conclusies en de
kennislacunes. In § 7.6 staat de literatuurlijst.

Inleiding

In de jaarcyclus van een vogel zijn een aantal fasen te onderscheiden. Afhankelijk van de
soort worden de verschillende fasen op min of meer dezelfde plek doorgebracht
(standvogels) of in ruimtelijk gescheiden gebieden (trekvogels). Het verspreidingsgebied
van een vogelsoort omvat een aantal componenten die samenhangen met deze cyclus:
broedgebied, doortrekgebied en overwinteringsgebied. Bij standvogels vallen deze drie
samen, dit in tegenstelling tot de geografisch gescheiden broed- en
overwinteringsgebieden bij trekvogels.

Het leven van een vogel kan beschouwd worden als een energetisch vraagstuk
(Kooijmans 1993). Een soort komt in principe in die gebieden voor waar gedurende een
bepaalde tijd aan de dagelijkse energiebehoefte wordt voldaan (balans tussen
energieuitgave en energieopname). Een van de drijvende krachten voor de trek van
vogels is de noodzaak om de energiebalans minimaal neutraal te houden; ongunstige
perioden kunnen door trek worden vermeden. Binnen dit gegeven zal het habitat ook
aan aanvullende voorwaarden als nestgelegenheid, baltsmogelijkheden (broedtijd),
slaap- en/of rustgebieden (niet-broedtijd) moeten voldoen, wil een soort voor kunnen
komen. Daarnaast kunnen deze voorwaarden afhankelijk zijn van leeftijd (juveniel,
subadult en adult).

Een vogelsoort komt niet in alle gebieden met ogenschijnlijk geschikt habitat voor. Of
een soort daadwerkelijk in een gebied voorkomt wordt mede bepaald door:

* De ligging van het betrokken gebied binnen het huidige verspreidingsgebied, of

e De ligging van het betrokken gebied ten opzichte van het huidige
verspreidingsgebied

Binnen dit gegeven zijn verschillende schaalniveau’'s mogelijk die samenvallen met de
begrippen als populatie, deelpopulatie of metapopulatie. In alle gevallen spelen
soortspecifieke eigenschappen, - de zogenaamde life-history-traits reproductie,
overleving en dispersie - een bepalende rol in het al dan niet voorkomen van een soort
op een bepaalde plek. Door verschillen in deze parameters over de jaren en tussen
gebieden ontstaat dynamiek in het voorkomen van een soort; zowel in de tijd als in de
ruimte.

In dit hoofdstuk wordt beschreven welke biogeografische aspecten een rol spelen in
voorkomen van vogels, in het bijzonder in en langs de zuidelijke Noordzee. Als eerste
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wordt ingegaan op de levenscyclusfasen van vogels in ruimte en tijd. Daarna wordt deze
thematiek op verschillende schalen van tijd en ruimte besproken.

Tot slot wordt stilgestaan bij verschillende typen verplaatsing; met als belangrijkste
dispersie. Deze speelt een belangrijke rol in de uitwisseling binnen een metapopulatie en
in de kolonisatie van onbezet gebied.

Het tweede deel van dit hoofdstuk wordt voor een aantal karakteristieke vogelsoorten
een overzicht gegeven van de life-history-traits en wordt ingegaan op de vraag of er
mogelijk biogeografische bottlenecks zijn in het voorkomen in en langs de zuidelijke
Noordzee; in het bijzonder het Nederlandse kustgebied.

Levenscyclus fasen in ruimte en tijd

De jaarlijkse levenscyclus van een vogel omvat vier belangrijke fasen:
s Broeden

e Ruien

e Trekken

e Overwinteren

Broeden

Voor het broeden zijn vogels gedurende een bepaalde tijd gebonden zijn aan één plek.
Buiten het broedseizoen zijn ze flexibeler in hun verspreiding. Na de broedtijd (soms al
tijdens) worden belangrijke delen van het verenkleed vervangen. Bepaalde soorten
vliegen hiertoe naar speciale ruigebieden (met name watervogels). Trekvogels gaan
daarna naar hun overwinteringsgebied; alwaar ze een bepaalde tijd verblijven. Na de
voorjaarstrek begint de cyclus weer van voren af aan.

Aangenomen wordt dat in het centrum van het broedverspreidingsgebied de reproductie
en overleving mede bepaald worden door de dichtheid waarin een soort voorkomt
(dichtheidsafhankelijkheid). Langs de randen van het areaal, bij een lagere dichtheid,
kunnen reproductie en overleving onafhankelijk zijn van de locale dichtheid.

Ruien

Het verenkleed van een vogel slijt en wordt daarom periodiek vervangen door een
nieuw verenkleed. De vervanging van de arm- en handpennen heeft invioed op het
vliegvermogen van een vogel. Soorten die deze veren min of meer gelijktijdig verliezen
kunnen dan een tijd niet vliegen. Deze soorten stellen speciale eisen aan de veiligheid
van hun ruiplek; dit geldt met name voor zwemmende watervogels. Ruien vergt extra
energie, concentraties van ruiende vogels worden daarom vooral in voedselrijke
gebieden aangetroffen.

Soorten die voor hun rui afhankelijk zijn van speciale ruiplekken kunnen zich hiertoe over

geruime afstand verplaatsen; de zogenaamde ruitrek. De gebieden die hiervoor worden
gebruikt, liggen vaak in regio's die van oudsher voor dit doel worden gebruikt. In deze
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regio's is het aantal vogels dat van een gebied gebruik maakt onderhevig aan
veranderingen, die mede bepaald worden de door kwaliteit van het gebied. De Delta
van Zuidwest-Nederland en de Waddenzee worden door veel steltlopers gebruikt als
ruigebied (Boere 1976, Meininger & van Swelm 1989).

Trekken
Trekkende soorten kunnen worden onderverdeeld in korte afstandtrekkers (binnen
Europa) en lange afstandtrekkers (Europa-Afrika).

Korte afstandtrekkers zijn soorten die dichtbij het broedgebied overwinteren. De
noordrand van het overwinteringsgebied en de zuidrand van het broedgebied overlapt
soms. De lange afstandtrekkers gaan ver naar het zuiden om de winter door te brengen.
In milde winters overleven van de eerste groep relatief veel exemplaren. Deze vogels
kunnen in het voorjaar als eerste de (beste) broedplekken bezetten en zijn daarmee in
het voordeel ten opzichte van hun soortgenoten die zuidelijker overwinteren. Na een
strenge winter is de tweede groep in het voordeel, omdat de eerste sterk is vitgedund.

Binnen sommige soorten komen op het niveau van deelpopulaties zowel korte als lange
afstandtrekkers voor; en spreekt men van oversprongtrek (leap-frog migration). Daarbij
overwinteren noordelijke populaties ten zuiden van de zuidelijke populaties. De
laatstgenoemde groep kan zelfs geheel of gedeeltelijk standvogel zijn. Door ver naar het
zuiden te trekken ontspringen de noordelijke broedvogels eventuele effecten van
strenge winters (verhoogde sterfte), terwijl de zuidelijke broedvogels hier sterk nadelige
effecten van kunnen ondervinden.

Het doortrekgebied is dat gebied waar een vogel alleen tijdens de trek tijdelijk aanwezig
is en in de broedtijd en winter ontbreekt. Bij soorten met een geografische gescheiden
broed- en overwinteringsgebied is dit het tussenliggende gebied. Bij soorten waar deze
in elkaar overgaan of overlappen geldt de term doortrekgebied vaak nog wel voor
(deel)-populaties.

Voor veel landvogels is het doortrekgebied een continuim met daarbinnen geschikte en
minder geschikte habitatplekken. Ook voor ‘echte’ zeevogels geldt dit. Voor
kustgebonden soorten (bijvoorbeeld steltlopers) die zijn aangewezen op de overgang
van land en zee (estuaria, waddenkusten) is het aantal geschikte plekken vaak beperkt.
Deze soorten concentreren zich vaak in grote aantallen in relatief kleine gebieden,
waarbij de volgende geschikte plek op tientallen, honderden of duizenden kilometers
afstand kan liggen. Naar aanleiding hiervan is het begrip hink, stap, sprong in de
ornithologische literatuur geintroduceerd (Piersma 1986).

Een doortrekgebied van een soort kan door verschillende populaties worden gebruikt
waarbij de timing van de doortrek van populatie tot populatie (of ondersoort) verschilt.
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7.1.2

Overwinteren

Het overwinteringsgebied is een geografisch min of meer vast omlijnd gebied. Hier
kunnen soorten een conservatieve strategie volgen en een (voedsel) territorium vestigen
of een opportunistische strategie. In het laatste geval concentreren ze zich in geschikte
voedselgebieden en verhuizen op het moment dat de omstandigheden zich wijzigen;
denk aan vorstvluchten van Kieviten, Kramsvogels en Scholeksters. Binnen één soort
kunnen ook beide strategieén voorkomen.

Voor een aantal soorten is aangetoond dat eerstejaars (of subadulte) vogels verder
(zuidelijker) van hun geboorteplek overwinteren dan adulten van hun broedplek (Cristol
et al. 1999). De onderliggende factor voor dit fenomeen is vermoedelijk het bestaan van
concurrentie in de noordelijke overwinteringsgebieden. Bij de Strandplevier in de VS is
gevonden dat trekkende populaties grotere dispersieafstanden optreden dan onder
vogels van residente populaties (Stenzel et al. 1994). Dit kan er toe leiden dat
noordelijke trekvogels, na een overwintering in het zuiden, tussen hun niet-trekkende
zuidelijke soortgenoten tot broeden komen.

Schaal

Het areaal waarin een soort voorkomt is begrensd. Juist aan de randen van het
verspreidingsgebied ondervindt een soort relatief extreme omstandigheden. Hierop kan
in eerste instantie gereageerd worden met speciale fysiologische en/of morfologische
aanpassingen. Echter, ergens wordt een grens bereikt waarbuiten de soort niet meer
wordt aangetroffen. Komt de soort wel voor, dan kan het voorkomen op verschillende
schaalniveaus worden benaderd; zowel in de tijd als in de ruimte.

Ruimtelijke schaalniveau's

Het hoogste schaalniveau omvat het verspreidingsgebied van een soort. Voor de soorten
die in deze studie relevant zijn omvat het verspreidingsgebied delen van een continent,
een geheel continent of meerder continenten.

Binnen een verspreidingsgebied van een soort kunnen deelpopulaties worden
onderscheiden. Deze onderscheiden zich op grond van één of meer kenmerken. Bij
trekkende soorten met geografisch gescheiden overwinteringsgebieden worden in het
broedgebied vaak verschillende deelpopulaties onderscheiden; de zogenaamde flyway-
populaties (Rose & Scott 1997). Zo overwinteren de Brandganzen van Spitsbergen op de
Britse Eilanden en die uit Siberié in West-Europa. Daarnaast kunnen binnen het broed-
of overwinteringsgebied (deel)populaties of ondersoorten worden onderscheiden op
grond van verschil in lichaamsmaten of andere kenmerken (Engelmoer & Roselaar
1999).; bijvoorbeeld de artische en borelae goudplevieren.

In de afgelopen twee decennia heeft het begrip metapopulatie sterke opmars gemaakt.
Een metapopulatie wordt omschreven als een aantal groepen van individuen die
verschillende ruimtelijk gescheiden habitatplekken bewonen en waartussen, in beperkte
mate, uitwisseling bestaat (Burgman et al. 1993). Vooral voor bos- en moerasvogels is
het concept van metapopulaties uitgewerkt en in verschillende studies toegepast.
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Dispersie is hierin een sleutelfactor voor het voortbestaan van het netwerk. (Opdam
1991, Opdam et al. 1995, Newton 1998, Foppen 2001). Op grond van het concept
metapopulatie kan de verspreiding van broedvogelsoorten op regionaal niveau mede
worden verklaard.

Het volgende schaalniveau wordt bepaald door groepen individuen die gebruik maken
van een ruimtelijk begrensde habitatplek. Wanneer alle functies binnen dezelfde
habitatplek plaatsvinden, is de verspreiding in tijd en ruimte min of meer constant.
Indien verschillende habitatplekken een verschillende functie hebben, dan kan de
verspreiding op het ene moment verschillen van die op het andere moment. Ruimtelijk
gescheiden habitatplekken impliceren ook vliegbewegingen tussen de plekken.
Voorbeelden zijn broedkolonies op het land en foerageergebieden op zee, of gescheiden
rust- en foerageergebieden onder steltlopers van het intergetijdegebied.

Het laagste schaalniveau is de verblijfplaats van de individuele vogel (broedplaats,
foerageerplek). De omstandigheden waaronder de individuele vogel tracht te overleven
en tot reproductie te komen, zijn daarmee via een aantal tussenstappen bepalend voor
het verspreidingspatroon van een soort.

Temporele schaalniveau’s

Verspreidingspatronen van vogels zijn onderhevig aan veranderingen. De huidige
verspreiding van veel soorten verschilt aanmerkelijk van die tijdens de laatste ijstijd.
Binnen het tijdsbestek van de afgelopen 10.000 jaar zijn hele trekstrategieén tot
ontwikkeling gekomen (Piersma 1992, Joseph et al. 1999).

Ook binnen kortere tijdsbestekken veranderen verspreidingsgebieden met het klimaat als
drijvende kracht. Door Burton (1989) is een overzicht gegeven van de veranderingen in
de twintigste eeuw onder Europese soorten. Tijdens een warmere periode in de jaren
dertig en veertig hebben verschillende zuidelijke soorten zich in noordelijke richting
uitgebreid; Europese kanarie en Grote gele kwikstaart. Bekende voorbeelden onder
zeevogels zijn de zuidwaartse uitbreiding van de Noordse stormvogel (Williamson 1996)
en de Eidereend (Cramp & Simmons 1977). In recente tijden is de mens eveneens een
verklarende factor in de veranderingen in de verspreiding van soorten geworden. De
neergang en het lokaal uitsterven van visetende soorten als Grote stern, Visdief en
Aalscholver zijn het gevolg van de toepassing van gechloreerde koolwaterstoffen in
landbouwvergiften (Brenninkmeijer & Stienen 1992, Stienen & Brenninkmeijer 1992,
Van Eerden & Gregersen 1995). Na een verbod op deze stoffen en een betere
bescherming hebben deze populaties zich (gedeeltelijk) hersteld.

Bepaalde eigenschappen, bijvoorbeeld de trekstrategie van een soort, kunnen binnen het
bestek van enkele decennia veranderen. Zo is het aantal Zwartkoppen dat vanuit
Midden-Europa op de Britse Eilanden overwintert sinds 1975 zeer sterk toegenomen
(Berthold 1996). Het vermoedelijke mechanisme berust op een genetische eigenschap
(trek naar noordwest) die mogelijke als gevolg van een veranderend klimaat van de
onvoordelige naar de voordelige kant is gegaan (uitselecteren versus inkruisen).
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71.3

Verplaatsingen

De overbrugbaarheid van de afstand tussen potenti€le verblijfplaatsen of habitatplekken
is een sleutel in het begrip van de verspreiding van een soort. In het vervolg wordt
ingegaan op de typen verplaatsingen die kunnen worden onderscheiden en hun
relevantie voor het biogeografische begrip op de schaal van de zuidelijke Noordzee.

Dispersie

Onder dispersie wordt verstaan het proces waarmee verspreidingseenheden zich door de
ruimte verplaatsen. Voor vogels valt dit proces uit te drukken in de afstand tussen de
plaats waar een vogel uit het ei kwam en de plaats waar deze één of meer jaren later
voor het eerst tot broeden komt (Campbell & Lack 1985, Van den Bosch et al. 1992).
De dispersie verdeling (aantal per afstandklasse) is soortspecifiek en heeft een scheve

verdeling (een Poisson-verdeling) (figuur 7.1).

De maximale afstand waarover dispersie plaatsvindt is een belangrijke factor in het
koloniseren van onbezette habitatplekken op afstand van reeds bezette plekken. In het
algemeen is de dispersie-afstand voor vrouwtjes hoger dan voor mannetjes (Greenwood
1980, 1983).
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Figuur 7.1 Voorbeeld van de verdeling van dispersieafstanden voor drie fictieve soorten; zie

voorbeelden gebaseerd op veldmateriaal Van den Bosch et al. 1992, Lensink 1997.

In figuur 7.1 staan links op de x-as de plaatstrouwe vogels, rechts de plaatsontrouwe.
Voor een soort met een hoge mate van plaatstrouw ligt het zwaartepunt van de
verdeling zeer ver naar links en ontbreken grote afstanden (open rondjes met stippellijn)
voor een soort met een mindere mate van plaatstrouw ligt de verdeling minder naar
links en komen ook grote afstanden voor (open rondjes streepjeslijn).
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Volwassen vogels kennen een zekere mate van broedplaatstrouw, de mate waarin
varieert van soort tot soort. Onder soorten met een van jaar tot jaar sterk fluctuerend
voedselaanbod is broedplaatstrouw vrijwel afwezig. Verplaatsing van broedlocatie wordt
samengevat onder de term nomadisme. Soorten die in meer voorspelbare habitats
broeden kennen een bepaalde mate van broedplaatstrouw. Ook voor adulte vogels is de
dispersieverdeling een Poisson-verdeling. In vergelijking tot de ‘eerste keer broeders’
ontbreken in deze verdeling de extreme waarden (o.a. Campbell & Lack 1985, Newton
1988, Glutz von Blotzheim 1994). Hierdoor dragen reeds gevestigde broedvogels minder
bij aan de kolonisatie van op afstand gelegen onbezette geschikte broedgebieden.

Een deel van de relevante kustbroedvogels broedt in kolonies. Eén van de factoren die
de omvang van een kolonie bepaalt, is de hoeveelheid voedsel in de omgeving. De
hoeveelheid bereikbaar voedsel wordt mede bepaald door de maximale vliegafstand tot
foerageergebieden die broedvogels energetisch gunstig kunnen afleggen. Indien
voedselbronnen door een kolonie maximaal worden geéxploiteerd, valt het niet te
verwachten dat nieuwe habitatplekken in de nabijheid van een kolonie worden bezet
door broedvogels. Hooguit zou de bestaande kolonie, met een gelimiteerde omvang,
zich kunnen herverdelen over deze plekken. Een van de factoren die de vogels aan een
kolonie bindt is het sociale aspect van koloniegewijs broeden en de bescherming tegen
predatoren die een kolonie biedt (Coulson 2002). Voor deze soorten leiden alleen
nieuwe habitatplekken die nieuwe voedselgebieden (of pas gedeeltelijk benutte
voedselgebieden) ontsluiten tot nieuwe kolonies.

Koloniebroedende soorten kunnen soms (om onverklaarbare reden) een andere
broedplaats verkiezen. Soms geldt dit voor de gehele - dan wel een deel van een kolonie
(bijvoorbeeld Grote stern, Stienen & Brenninkmeijer 1996). In zulke gevallen worden
nieuwe vestigingsplaatsen voor een belangrijk deel bezet door vogels die reeds eerder
hebben gebroed. Hierdoor is het succes van deze vestigingen in het algemeen groter
dan van nieuwe vestigingen die bestaan uit vogels die voor het eerst in hun leven tot
broeden overgaan.

Trek

Trek is een gerichte verplaatsing tussen broedgebied en overwinteringsgebied vice versa
die periodiek plaatsvindt en waarbij het individu zich in een bepaalde fysiologische staat
bevindt (Dingle 1997). De afstanden waarover soorten kunnen trekken zijn
soortspecifiek en gelimiteerd (Hedenstrém & Alerstam 1998). Recente proeven hebben
aangetoond dat het maximale bereik van een soort wat groter is dan tot voor kort werd
aangenomen (Krist et al. 2001). Trekrichting en duur/afstand van de trek hebben een
genetische basis (Berthold 1996) en staan geheel los van de dispersie van een soort. Zo
kan de maximale dispersieafstand van een soort 40 km zijn en de maximale trekafstand
7000 km (bijvoorbeeld bonte vliegenvanger; Glutz von Blotzheim 1994). Onder
zeevogels zijn albatrossen een goed voorbeeld. Deze keren vrijwel zonder uitzondering
terug naar hun geboortekolonie terwijl ze daarvoor jaren over de oceanen hebben
gezworven.
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Uitzwerven

Uitzwerven is de term die gebruikt wordt voor jonge vogels (nestblijvers) die direct na
het verlaten van het nest, ongericht, over de (wijdere) omgeving uitzwerven. In de
Engelstalige literatuur vaak benoemd als ‘natal dispersion’ (Campbell & Lack 1985,
Berthold 1993). Het uitzwerven is veelal ongericht, waarbij vogels zich in goede
voedselgebieden concentreren.

Dagelijkse bewegingen

e Binnen het tijdsbestek van een etmaal kunnen vogels verschillende soorten
bewegingen uitvoeren die zich vertalen in veranderingen in het momentane
verspreidingspatroon over de dag. Naast willekeurige bewegingen binnen en tussen
foerageergebieden vinden er ook zeer gerichte verplaatsingen plaats:

» Slaaptrek: gerichte verplaatsing tussen slaap/rustplaats en foerageerplek

¢ Voedseltrek: gerichte verplaatsing tussen broedkolonie en foerageergebied

* Getijde trek: gerichte verplaatsing tussen foerageerplek en hoogwatervluchtplaats.

Kolonisatie

Kolonisatie is het proces van bezetten van onbezet gebied. Dit komt veelal voor aan de
rand van een verspreidingsgebied of na introductie van een soort in onbezet gebied
(exoten). Kolonisatie gaat altijd gepaard met een toenemend aantal als gevolg van een
netto-reproductie die groter is dan 1,0 (Van den Bosch et al. 1992, Lensink 1997).
Kolonisatie kan het gevolg zijn van herstel nadat een populatie door een diep dal is
gegaan; van grootschalige habitat- en/of klimaatveranderingen of toeval. Bijvoorbeeld,
recent is de verspreiding van verschillende roofvogels aanmerkelijk ruimer geworden,
alsook van Geoorde fuut, Zwartkopmeeuw en Krakeend. Door introductie en
ontsnapping hebben zich ook een aantal exoten in ons land gevestigd; waarna de
verspreiding ruimer is geworden en de aantallen verder zijn toegenomen. Voorbeelden
zijn Nijlgans en Canadese gans. De uitbreiding in de ruimte van een koloniserende soort
heeft een min of meer constante snelheid Deze wordt bepaald door de life-history-traits;
reproductie, overleving en dispersie. Daarmee is ze ook locatie afthankelijk. Onder vogels
lopen de waargenomen kolonisatiesnelheden uiteen van minder dan een kilometer per
jaar tot bijna 100 kilometer per jaar (Van den Bosch et a/ 1992, Lensink 1997, 1998,
Lensink unpubl).

De zuidelijke Noordzee

De maximale dispersieafstand van een soort is mede bepalend voor de bereikbaarheid
van een onbezette habitatplek. Langs de zuidelijke Noordzee liggen habitatplekken voor
kustbroedvogels in clusters bijeen in estuaria en waddengebieden. Binnen Nederland
vormen de Delta en de Waddenzee belangrijke kernen. Deze keten zet zich naar het
noorden toe voort in de Duitse- en Deense Waddenzee en naar het zuiden en westen
langs de Belgische - en Engelse kust. De afstanden tussen belangrijke gebieden is
maximaal 150 km, terwijl de maximaal te overbruggen dispersieafstand honderden
kilometers is. Hierdoor kan tussen alle kerngebieden uitwisseling plaatsvinden en is de
verspreiding van de verschillende soorten kustbroedvogels lang de zuidelijke Noordzee
op te vatten als één metapopulatie. Nader onderzoek naar de dispersieafstanden van
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verschillende soorten is echter gewenst aangezien voorgaande is gebaseerd op
fragmentarische informatie van een beperkt aantal soorten (Dwergstern Meininger et al.
1987, Grote stern Stienen & Brenninkmeijer 1994).

Indien de metapopulatie van een soort langs de zuidelijke Noordzee onder druk staat
wordt uitwisseling met andere metapopulaties belangrijk voor het voortbestaan. Voor de
meeste broedvogelsoorten in genoemd gebied vormt de verspreiding langs de zuidelijke
Noordzee één geheel met broedgebieden langs de Schotse -, Noorse en Oostzee kust
en/of kustgebieden langs het Kanaal en aangrenzende delen van de Atlantische Oceaan.
Voor een soort als de Lepelaar liggen broedplekken van andere (meta)populaties op
ruime afstand (Zuid-Spanje). Tussen de broedvogels rond de Noordzee en die in Zuid-
Europa bestaat geen genetische uitwisseling. Er is alleen één geval bekend van een
Nederlandse vogel die in Spanje heeft gebroed; het omgekeerde is niet bekend. Dit lijkt
vooral toeval als gevolg van doortrek van Nederlandse vogels door de Spaanse
broedgebieden. Recentelijk zijn ten noorden van de van oudsher bekende
broedgebieden in Zuid-Europa nieuwe vestigingen ontstaan (Overdijk 1999). Daarmee is
een proces opgang gekomen waardoor de afstand tussen beide metapopulaties afneemt
evenals de kwetsbaarheid van beide populaties.

Selectie voorbeeldsoorten

Voor de selectie van voorbeeldsoorten is op een aantal kenmerken gelet. Allereerst is
onderscheid gemaakt naar broedvogels en niet-broedvogels (doortrekkers en/of
wintergasten). Vervolgens is voor iedere zone in het transect van land naar zee, op basis
van het foerageerhabitat een representatieve soort gekozen.

In de tekst van de zes geselecteerde soorten ligt het accent op een beschrijving van de
kennis omtrent de drie life-history-traits, Deze drie zijn bepalend voor het reilen en zeilen
van een populatie in tijd en ruimte. Waar mogelijk wordt ingegaan op de kennis omtrent
populatietrend; deze is van groot belang voor de kans op vestiging op enige afstand van
bestaande gebieden en dus voor het begrip van (potentiéle) verspreiding in en langs de
zuidelijke Noordzee.

Tabel 7.1 Overzicht geselecteerde voorbeeldsoorten vogels.

jaarcyclus fase foerageerhabitat soort voedsel

broedvogels estuaria/intergetijde Strandplevier  insekten/benthos
Noordzee kustzone Grote stern vis
Noordzee offshore  Kleine mantelmeeuw vis / discards

doortrekkers/  estuarien/intergetijde Scholekster benthos

wintergasten Noordzee kustzone Zwarte zee-eend schelpdieren
Noordzee offshore Zeekoet vis
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Wad/estuarien

Algemeen

Estuaria vormen de overgang van rivieren naar zee waarbij ze gekenmerkt worden door
een zoet-zout gradiént. Een waddenkust vormt de overgang tussen zee en land achter
een beschermde reeks eilanden (duinen). In beide typen gebied vallen bij laag water
grote gebieden droog. Bij hoog water staan deze gebieden volledig onder water. In
beide typen gebied zijn gradiénten aanwezig in zoutgehalte, overspoelingsduur,
sediment samenstelling en expositie en daarmee in de samenstelling van voedselketens
en de vegetatie.

De overgang van land naar zee bestaat in estuaria/wadden uit kwelders (in Zuidwest-
Nederland schorren genoemd). De kwelders vormen een broed- en/of foerageerplaats
voor vogels. Daarnaast worden kwelders gebruikt als hoogwatervluchtplaats door
steltlopers die tijdens laagwater op nabijgelegen wadplaten foerageren. De kwelder, of
een andere hoogwatervrije plaats, ontsluit daarmee een bepaald deel van het wad om
op te foerageren.

Zowel estuaria als waddengebieden worden door de mens gebruikt en beinvloed. Tot
ver in de twintigste eeuw hadden kwelders vooral een beschermende en economische
functie. Nadien zijn deze grotendeels losgelaten en wordt thans een groter rol aan
natuurbescherming toegekend (Esselink 2000). Hierdoor zijn beheer en gebruik van
kwelders veranderd hetgeen zich vertaalde in een gewijzigde samenstelling van flora en
vegetatie. Hierdoor veranderde ook het gebruik van deze gebieden door vogels.

Het intergetijdegebied van de Wadden is, afhankelijk van de bodemsamenstelling, rijk
aan diverse soorten schelpdieren. Deze vormen een inkomstenbron voor bepaalde
takken van visserij, maar ook een voedselbron voor vogels. Bij een hoge exploitatiedruk
van Kokkels en of Mossels heeft dit gevolg voor doortrekkende en overwinterende
vogels; zodanig dat de aantallen vermoedelijk als gevolg van voedselgebrek achteruit
gaan (van de Berg et al. 2001). Daarnaast heeft deze vorm van visserij een negatief
effect, van korte of langere duur, op de overige bodemfauna. Het al dan niet optreden
van najaarsstormen is ook een verklarende factor in het mossel- en kokkelaanbod in
waddengebieden (Smit et al. 1998).

Verstoring van rustende of foeragerende vogels kan de verspreiding van vogels voor
kortere of langere tijd beinvloeden. Bij regelmatige verstoring kan een bepaalde mate
van gewenning aan de verstoringsbron optreden (Urfi et al. 1996). Het is echter ook
mogelijk dat een gebied als gevolg van verstoring geheel of gedeeltelijk worden
ontruimd (Madsen 1995).
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Broedvogels: Strandplevier Charadrius alexandrinus

Keuze en status soort
De Strandplevier staat model voor een soort die in het intergetijdegebied broedt en zeer
kenmerkend is voor de Nederlandse (mariene) kust.

rode lijst: ja

bijlage 1 Vogelrichtlijn: nee

Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: ja

doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: Noordzee en Delta
ecoprofiel beschikbaar: ja

Verspreidingsgebied

De soort is broedvogel van dynamische kustmilieus. De soort prefereert broedplaatsen
waar de vegetatieontwikkeling als gevolg van zout (of andere mineralen) beperkt blijft
(Cramp 1985). Het verspreidingsgebied omvat de kusten van de subtropische en
gematigde zone van Europa en de continentale delen van midden en Zuidoost-Europa.
In West-Europa broeden kleine aantallen langs de Nederlandse, Duitse en Deense kust,
met als meest noordelijke broedplaatsen de zuidpunt van Zweden. De verspreiding in
Nederland is hoofdzakelijk beperkt tot het Deltagebied en het Waddengebied. In het
lJsselmeergebied worden slechts enkele broedgevallen gevonden (Bijlsma et al. 2001). In
de twintigste eeuw is binnen West-Europa het aantal broedende Strandplevier
afgenomen, waarbij het verspreidingsgebied zuidwaarts is ingekrompen.

Populatiestructuur

Strandplevieren produceren in het algemeen één legsel per seizoen, soms twee. Dit
omvat gemiddelde 3 eieren (range 2-4). Strandplevieren kunnen minstens 15 jaar oud
worden.. De overleving in het eerste jaar is ca. 50% en daarna ca. 75% (overzicht in
Arts & Meininger 1997, Jonsson 1989). De overleving van jongen wordt mede bepaald
door de mate van verstoring (Tulp 1998). Hierdoor brengen vogels in recreatief
gebruikte broedplaatsen vermoedelijk te weinig jongen groot voor een stabiele
populatie. In combinatie met het kleiner wordende areaal aan hoogdynamisch
kustgebied wordt dit beschouwd als de belangrijkste factor van de neerwaartse
populatietrend in Nederland en andere West-Europese landen

De meest recente populatieschatting voor Europa dateert uit de periode 1985-1992 en
leveren een totaal op van 21.000 — 45.000 broedparen. Op Europese schaal vertoont de
populatie een duidelijke afname. Als broedvogel komt de soort op de Britse Eilanden en
Noorwegen niet meer voor. In Denemarken is het aantal afgenomen van 136 paar in
1969 tot 20-30 paar in 1995 (J6nsson 1996). Het bestand rond de Duitse Waddenzee
nam af van 800-1000 paar in de jaren zeventig (Becker 1980) tot 489 in 1991
(Halterlein & Steinhardt 1993).
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De Nederlandse populatie omvatte in de eerste helft van de 20e eeuw waarschijnlijk
tussen 900 en 1000 broedparen Na 1995 resteerde nauwelijks nog 350 paar, waarvan
80% in het Deltagebied. Hier is de Strandplevier met bijna 55% afgenomen. In de
periode 1998-2000 lijkt het aantal enigszins te stabiliseren en broeden ca. 200-250 paar
in het Deltagebied (Meininger & Strucker 2001).

Dispersie

Bij Strandplevieren zijn in het buitenland grote jaarlijkse dispersieafstanden vastgesteld,
waarbij variatie in dispersie van jaar tot jaar optreedt. Niettemin vertoont deze soort
enige mate van plaatstrouw aan de broedlocatie. Bij een populatie in Utah (VS) waren
mannetjes (36-50%) meer plaatstrouw dan vrouwtjes (26%). Hoewel het hier om een
binnenland populatie ging bij een groot zoutmeer hadden de vogels te maken met een
zeer dynamisch milieu, waarbij geschikt habitat in vier jaar afnam met 50% (Paton &
Edwards 1996). Jaarlijkse dispersieafstanden van deze populatie bedroegen tot maximaal
104 kilometer (Paton & Edwards 1996). In een uitgebreidere studie in de westelijk VS
werd een mediane afstand van 175 km vastgesteld met een variatie tussen 50-1140 km
(Stenzel et al. 1994). Factoren die hierbij een rol spelen betreffen met name voor
vrouwtjes het individueel nestsucces van het voorgaande jaar en de dichtheid van het
aantal nesten in het gebied. In gebieden met een laag individueel nestsucces en hoge
nestdichtheid vertonen vrouwtjes een grotere neiging tot dispersie. Dit wordt gezien als
vermijding van predatie, aangezien in gebieden met een hoge nestdichtheid het
gemiddeld predatierisico voor individuele nesten snel toeneemt (Paton & Edwards 1996).
Aan de andere kant wordt het feit dat het mannetje de zorg voor de jongen op zich
neemt, algemeen gezien als de reden dat mannetjes meer plaatstrouw vertonen dan
vrouwtjes. Mannetjes met meer gebiedskennis hebben waarschijnlijk een voordeel ten
opzichte van mannetjes die een gebied minder goed kennen (Lessels 1984).

Doortrek- en overwinteringsgebieden

De soort trekt in het najaar in het geheel weg naar tropisch Afrika. Belangrijkste
overwinteringsgebieden (van o.a. Nederlandse broedvogels) liggen in Mauritanié en
Guinee-Bissau (Arts & Meininger 1997).

Mariene biogeografische aspecten voor de Nederlandse situatie

In de Nederlandse situatie staat de Strandplevier zowel te boek als een plaatstrouwe
soort als een soort die over grote afstanden kan emigreren. Uit ringonderzoek in met
name het Deltagebied is gebleken dat een deel van de populatie in de buurt van de
geboorteplaats tot broeden komt en jarenlang trouw kan blijven aan een eenmaal
gekozen broedgebied. Dit is echter onder de voorwaarde dat de broedplaatsen
beschikbaar en ongestoord blijven. In enkele gevallen waarbij dit niet het geval was, is
gebleken dat vogels over aanzienlijke afstanden van broedgebieden kunnen wisselen
(Arts & Meininger 1997). Deze afstanden liggen in dezelfde orde van grootte als eerder
vermeld voor Amerikaanse situaties.

Door de aanleg van de Deltawerken zijn in Zuidwest-Nederland een groot aantal
estuariene broedplaatsen onder sterk gewijzigde invloeden komen te liggen. Door
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verzoeting, vegetatiesuccessie en toename van predatoren zijn veel broedplaatsen
verloren gegaan. Daarnaast zijn nieuw ontstane broedplaatsen om dezelfde reden
slechts een aantal jaren geschikt gebleven. Hierdoor kende de locale populaties tijdelijk
een bloeiperiode om daarna volledig weer te verdwijnen (Meininger & Arts 1997).
Soortgelijke processen zijn ook vastgesteld na afsluiting van de Lauwerszee.

Populatiedynamische parameters zijn beperkt bekend voor de Strandplevier in de
Nederlandse situatie. Over het algemeen kan gesteld worden dat in de verschillende
deelgebieden in Nederland overal een neerwaartse trend aanwezig is (Arts & Meininger
1997). Desalniettemin heeft de soort ook in Nederland bewezen dat geisoleerde
potentiéle broedgebieden snel gekoloniseerd kunnen worden en door de snelle
reproductie tot een kerngebied kunnen uitgroeien. Mogelijk gaat het hierbij ook om
vogels die tijdens de voorjaarstrek op weg zijn naar noordelijker gelegen broedgebieden,
maar onderweg verrast worden door maagdelijk broedhabitat en dit koloniseren.

Overwinteraars/trekvogels: Scholekster Haematopus ostralegus

Keuze en status soort

De Scholekster staat model voor een soort die in groten getale in het intergetijde gebied
overwintert. De Scholekster is de meest voorkomende steltloper in de Nederlandse
kustwateren. Volwassen vogels in het intergetijdengebied zijn sterk gespecialiseerd in
eten van tweekleppigen (Arts et al. 1997)

blauwe lijst: ja

bijlage 1 Vogelrichtlijn: nee

Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: nee

doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: Delta
ecoprofiel beschikbaar: ja

Verspreidingsgebied

Nederland ligt binnen de oost Atlantische flyway van de Scholekster (Rose & Scott
1997). In voor en najaar is er sterke doortrek van noordelijke broedvogels die zuidelijk
tot in Afrika overwinteren. De hele Noorse kustpopulatie overwintert rond de Noordzee
(Arts et al. 1997). De Waddenzee is een van de meest noordelijke overwinterings-
gebieden. In de kustgebieden van ons land overwinteren grote aantallen, overwegend
West-Europese broedvogels.

In de 19e eeuw was de verspreiding van de Scholekster vrijwel beperkt tot duinen en
stranden, estuaria en delta's. In de twintigste eeuw heeft de Scholekster zijn broedareaal
sterk uitgebreid. Allereerst heeft de soort zich uitgebreid naar de kustgebieden van
Fenno-Scandinavié in noordelijke en oostelijke richting. Daarnaast is de soort vooral in
West-Europa meer landinwaarts gaan broeden (Hulscher 1972, Glutz von Blotzheim et
al. 1975).
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Broedvogels van het Nederlands kustgebied zijn standvogel met belangrijke
concentraties in de Waddenzee en Zuidwest-Nederland, alwaar deze vogels ook ruien en
overwinteren (Goss Custard 1996, Hulscher 1996, Zwarts 1997). Sommigen gaan naar
Oost-Engeland en trekken verder zuidwaarts (Frankrijk) om te overwinteren (Arts et al.
1997). In het binnenland zijn broedplaatsen bezet tussen april en juli. Daarbuiten
verblijven ook deze vogels in de Wadden of de Delta.

Populatiestructuur

De Scholekster is een langlevende soort die pas na 3-7 jaar voor het eerst tot broeden
komt (Ens 1992). De Scholekster is monogaam en de paarbinding is waarschijnlijk
levenslang. De Scholekster produceert één legsel per jaar dat gemiddeld uit 3 eieren
bestaat (range 1-4). Bij verstoring in een vroeg stadium wordt vermoed dat vervangende
legsels mogelijk is. Dit is echter nog nooit bewezen (Arts & Meininger 1997).

De jaarlijkse sterfte onder broedende vogels in de broedtijd bedraagt minder dan 1%.
De sterfte in de winter is sterk afhankelijk van de strengheid van de winter. Tijdens niet-
strenge winters bedraagt de gemiddelde sterfte onder volwassen vogels 59% op het
vasteland en 11,1% in de Atlantische regio (Goss-Custard et al. 1995). Er wordt geen
verschil in wintersterfte van derde- en vierde-winter en volwassen Scholekster
gevonden. Juveniele en tweede-winter vogels hebben echter een 20% hogere sterfkans
dan oudere vogels (Goss-Custard et al. 1982b, Kersten & Brenninkmeijer 1995). De
oudste geringde vogel werd 35 jaar en 11 maanden. Op een Duits Waddeneiland lag de
gemiddelde leeftijd op 14,3 jaar (Vertegaal & Van der Salm 1988).

De Noordwest-Europese broedpopulatie is geschat op 240.000-180.000 paar, waarvan
88.500-111.000 (Van Dijk et al. 1998) (ca. 38%) in Nederland broeden (Arts et al.
1997). In de tweede helft van de 19e eeuw vond een afname plaats, maar in de 20e
eeuw is het Europese broedgebied en de aantallen sterk uitgebreid. Op Helgoland is het
aantal broedparen toegenomen van acht in 1953 tot 53 in 1996 (Hippop 2001). In
Nederland werd de populatie in 1958 geschat op ca. 8.000-12.000 paar (Blaak 1958),
mogelijk was dit een onderschatting (Arts et al. 1997). In het midden van de jaren
zeventig werd de Nederlandse broedpopulatie geschat op 43.000-50.000 paar (Teixeira
1979). Sindsdien is de broedpopulatie verdubbeld (Van Dijk et al. 1989). Op dit moment
vindt in de Nederlandse overwinteringsgebieden een afname in aantallen plaats. In de
Oosterschelde bijvoorbeeld zijn de aantallen in elf jaar met ruim 405 afgenomen
(Berrevoets et al. 1999). De broedpopulatie op Schiermonnikoog heeft de laatste jaren
een zeer slecht broedsucces. Er wordt een verband met een verslechterde voedselsituatie
{met name schelpdieren) verondersteld (Goss-Custard et al. 1996).

Dispersie

Scholeksters zijn zeer trouw aan hun broedplaats. Indien een vogel ergens heeft
gebroed, verwisselt zij nauwelijks meer van broedplaats (Glutz von Blotzheim et al.
1975). Een vogelpaar blijft seizoen na seizoen bij elkaar in hetzelfde territorium, zelfs in
jaren dat er geen broedpoging wordt ondernomen (Cramp & Simmons 1983). Na de
winter zoeken partners elkaar in het oude territorium op (Ens 1992).
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Jonge vogels kunnen echter (tijdelijk) zeer ver weg trekken. Scholeksters die in
Nederland zijn geboren zijn in hun eerste of tweede jaar tot in Zuid-Spanje
waargenomen. In het derde kalenderjaar worden vogels nog op enkele honderden
kilometers van hun nestplaats teruggemeld. Vanaf het vierde jaar, het moment waarop
ze aan de voortplanting gaan deelnemen, zijn ze veelal minder ver weg aangetroffen.
Het overgrote deel keert uiteindelijk terug naar de geboortegrond en slechts een klein
deel komt elders tot broeden (Glutz von Blotzheim et al. 1975). Een op het
Hellegatsplein geboren Scholekster (1975) werd in 1985 als broedvogel teruggevonden
op Neeltje Jans (47 km) (Arts et al. 1997).

De meeste Scholeksters zijn ook zeer trouw aan hun rui- en overwinteringsgebied, waar
ze jaarlijks naar terugkeren (Goss-Custard et al. 1982, Anderson et al. 1978). De
mediane afstand van wintermeldingen tot de geboorteplaats bedroeg 13 km in de eerste
winter en 46 km in latere winters (Hulscher et al. 1996).

Mariene biogeografische aspecten voor de Nederlandse situatie

Verschillende populaties maken gebruik van de Nederlandse intergetijde gebieden. Voor
het grootste deel betreft het eigen broedvogels. Tijdens de trektijd worden de
Nederlandse intergetijde gebieden ook tijdelijk bezocht door doortrekkende populaties
die hier komen opvetten. In de Westerschelde bleek dat de verspreiding van de
Scholekster buiten het broedseizoen beperkt blijft tot het zoute (polyhaliene) gedeelte en
in het brakke (mesohaliene) en zoete (oligohaliene) gedeelte vrijwel ontbreekt (Ysebaert
et al. 2000).

Gedurende de dag komen tijgebonden vliegbewegingen voor tussen nestplaats of
hoogwatervluchtplaatsen en voedselgebieden. Broedvogels aan de kust foerageren op
droogvallende intergetijdengebied, tot maximaal 13 km uit de kust (Blomert et al. 1996,
Zwarts 1996). Bij vloed moeten de vogels kunnen uitwijken naar een geschikte
hoogwatervluchtplaats. Hierbij is rust een belangrijke voorwaarde (Arts et al. 1997). De
ligging en aanbod van rustige, predatorvrije hoogwatervluchtplaatsen en foerageer-
gebieden is dus bepalend voor het geografisch voorkomen van vogels op bepaalde
momenten van de dag.

Noordzee kust

Algemeen

De kustzone vormt de overgang tussen het estuariene milieu landinwaarts en de open
(diepe) zee verder uit de kust. Als gevolg van de toestroom van rivierwater is kustwater
in het algemeen rijker aan mineralen dan de diepere zee. Daarnaast wordt de kustzone
van de Nederlandse Noordzee gekenmerkt door ondiep water en een relatief grote
troebelheid. De troebelheid wordt veroorzaakt door enerzijds de aanvoer van sediment
door de verschillende rivieren en anderzijds door de wind en golven (getijde). Het
algemene stromingspatroon in de Noordzee is tegen de wijzers van de klok in, waarbij
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de stroming onder de Nederlandse kust van zuid naar noord gaat. Door de aanvoer van
voedingsstoffen kan de primaire productie in de kust zone hoger zijn dan verder uit de
kust, vooral in het verlengde van riviermondingen.

Dergelijke verschillen kunnen zich vertalen in verschillen in dichtheden van zeevogels
(Abello & Oro 1998).

In de ondiepe kustzone kunnen naast organismen die in de waterkolom leven (vissen,
plankton en algen) ook sessiele organismen worden geconsumeerd. De beschikbaarheid
van deze voedselbron voor vogels wordt sterk bepaald door de maximale duikdiepte van
een soort (0.a. De Leeuw 1997). Bij grotere diepten is het energetisch niet meer lonend
deze bron te exploiteren.

Broedvogels: Grote stern Sterna sandvicensis

Keuze en status soort

De Grote stern staat model voor een soort die in kustgebieden broedt en een belangrijk
deel van het voedsel (kleine pelagische vis) in de ondiepe kustzone verzameld. Dit
voedsel is ook van groot belang voor andere predatoren in zee, waaronder veel andere
zeevogels en vissen.

rode lijst: ja

bijlage 1 Vogelrichtlijn: ja
Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: ja

doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: ja
ecoprofiel beschikbaar: ja

Verspreidingsgebied

In Europa komen drie verschillende broedpopulaties voor. Eén populatie broedt langs de
kusten van de Noordzee, Oostzee en westelijk deel van het Middellandse Zeegebied. De
andere populaties broeden langs de Zwarte Zee respectievelijk de Kaspische Zee. De
meest noordelijke broedplaatsen van de eerst genoemde populatie liggen in Schotland,
Denemarken en Zuid-Zweden en verder oostwaarts in de Oostzee. De Europese Grote
Stern is een trekvogel die vooral in de Zuid-, Centraal en West-Afrikaanse kustwateren
overwintert. In Nederland komen drie belangrijke kolonies voor: Griend, Hooge Platen
en Hompelvoet/Markenje (Stienen & Brenninkmeijer 1998). Belangrijk bij de keuze van
broedlocaties in Nederland is dat de geschikte foerageergebieden binnen een straal van
15 km moeten liggen. Broedvogels maken foerageervluchten van maximaal 20 km
(Brenninkmeijer & Stiennen 1992, 1994). De zomerverspreiding van Grote sterns blijkt
sterk samen te hangen met het saliniteitsgehalte van het oppervlaktewater, doorzicht en
thermische stratificatie welke kenmerkend is voor de kustzone (Garthe 1997).

Populatiestructuur
De Grote stern is een langlevende soort die pas op drie of vierjarige (soms tweejarige)
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leeftijd tot broeden overgaat. De soort produceert één legsel per jaar waarbij vroegtijdig
verloren gegane legsels kunnen worden vervangen. Legsels bevatten 1-2, soms 3 eieren.
Broedsucces is enerzijds afhankelijk van voedselaanbod en anderzijds van predatie,
verstoring en weersomstandigheden. Onder extreme weersomstandigheden
(springvloed met storm in het broedseizoen) kan een hele nieuwe generatie verloren
gaan.

De overlevingskans van een uitgevlogen Grote stern in zijn eerste levensjaar is
gemiddeld 48%. Daarna is zijn overlevingskans gemiddeld 80-90% per jaar. De
overlevingskansen kunnen van jaar tot jaar sterk verschillen (Stienen & Brenninkmeijer
1998). De gemiddelde leeftijd in een kolonie wordt geschat op 4,5-6 jaar. De Grote
stern kan minstens 24 jaar oud worden, maar vogels ouder dan 15 jaar worden zelden
gevonden (Vertegaal & Van der Salm 1988).

Het aantal broedparen, broedsucces en gedrag hangt nauw samen met de
beschikbaarheid van de geprefereerde prooien. Er is een duidelijk verband gevonden
tussen het aantal jonge haringen in de Noordzee en het aantal broedparen van de Grote
stern. Echter, het broedsucces vertoont hiermee geen verband (Brenninkmeijer & Stienen
1994).

In Noordwest-Europa komen naar schatting 45.000-50.000 paar tot broeden (Merne
1997). De Nederlandse populatie (12.500) omvat meer dan 28% van de Noordwest
Europese populatie (Van Dijk et al. 2000). In het Deltagebied broeden 5785 paar
(Meininger & Strucker 2001). In de eerste helft van de jaren zestig vond een sterke
afname plaats ten gevolg van vergiftiging met PCB's. Vanaf de jaren zeventig trad een
gedeeltelijk herstel op. In de jaren tachtig vond in de Waddenzee een verdubbeling van
het aantal broedparen plaats, terwijl het aantal in het Deltagebied stabiel bleef. In de
jaren negentig was dit andersom (Meininger & Strucker 2001).

Dispersie

Van de uitgevlogen jongen in Nederland keert 33,6 tot 37,5% terug naar de kolonie
waarin ze zijn geboren. In een Duits onderzoek emigreerde slechts 15% van de jongen
naar kolonies buiten het eigen geboortegebied (Nehls 1969). Op Griend bleek bijna
75% van de broedpopulatie te bestaan uit vogels die ook op Griend zijn geboren. De
kolonie op Griend bestaat daarnaast voor 18% uit Grote sterns die in een ander land
dan Nederland als volwassen vogel zijn geringd, met name Belgié, Engeland en lerland.
Van de hier broedende Grote sterns die elders zijn geboren komt 14.3% uit Nederland,
7.4% uit Engeland en lerland en bijna 3% uit Denemarken. Het merendeel van de in
Nederland geboren dieren (80%) vestigt zich binnen 350 km van de plaats waar ze
geboren zijn. De meeste broedvogels van Griend zijn binnen een straal van 200 km
geboren (Stienen & Brenninkmeijer 1998). Het aantal broedparen van de Grote Stern in
het Deltagebied kan niet los gezien worden van de vestiging van Grote Sterns in het
havengebied van Zeebrugge (Belgi€). Waarschijnlijk maken de broedvogels van
Zeebrugge deel uit van de “Delta” populatie (Meininger & Strucker 2001). Een relatief
groot aantal als jong geringde vogels van de Hompelvoet en de Hooge Platen werd al
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dan niet broedend afgelezen op Griend (De Kraker & Derks 1993-2000 in Meininger &
Strucker 2001). In het westelijk deel van de Delta (tussen de Maasvlakte en het Zwin)
vinden regelmatig incidentele vestigingen plaats van kleine aantallen Grote sterns
(Meininger & Strucker 2001).

Na het verlies van eieren of kuikens door overstroming of predatie kan een kolonie naar
een andere broedplaats verhuizen. In het daaropvolgende broedseizoen keren ze vaak
weer naar de oorspronkelijke plek terug (Veen & Faber 1989). Nieuwe kolonies zijn
samengesteld uit vogels die voor het eerste broeden en vogels die reeds eerder elders
een broedpoging hebben ondernomen. In geval van een nieuwe kolonie in het Duitse
Waddengebied bestond 50% uit eerste keer broeders (Nehls 1969). In 1996 vestigde
Grote Sterns zich op Schiermonnikoog en Rottum. Deze locaties zijn ca. 70
respectievelijk ca. 95 km van de kolonie op Griend gesitueerd.

Eén van de vestigingsvoorwaarden lijkt het voorkomen van broedende kokmeeuwen te
zijn. De vestiging in het verleden op De Beer gebeurde pas nadat hier een
kokmeeuwenkolonie was ontstaan. Vermoedelijk was een groot deel van de nieuwe
kolonie afkomstig van de inlagen op Schouwen, aangezien de aantallen daar sterk
afnamen (Meininger et al. 2000). Dit betekend dat hervestiging plaats vond op ca. 25
km van de oude kolonie. Een kleine kolonie (1989-1992, max. 329 paar) vestigde zich
op het vogeleiland bij de Westplaat. Deze kolonie verdween doordat het eiland
wegspoelde (Meininger & Strucker 2001). Dit eiland lag ca. 17 km van de kolonie op de
Hompelvoet.

Doortrek- en overwinteringsgebieden

De Noordzee is doortrekgebied voor sterns uit de Duitse en Deense Waddenzee en de
Oostzee. Deze vogels overwinteren gezamenlijk met de Nederlandse en Britse vogels
voor een deel langs de oostkust van Spanje en langs de westkust van Afrika tot aan
Zuid-Afrika. De Arquipelago dos Bijagos (Guinée-Bissau) en de Banc d'Arguin in
Mauritanié zijn de belangrijkste overwinteringsgebieden voor de Nederlandse
broedvogels (Stienen & Brenninkmeijer 1994). Een zeer klein aantal overwintert (niet
jaarlijks) in het Deltagebied en de Waddenzee (SOVON 1987).

Eerstejaars vogels overzomeren vrijwel volledig in de winterkwartieren. Van de tweede-
en derdejaars vogels trekt een toenemend deel naar de broedgebieden, alwaar ze pas
laat in het broedseizoen (juni) arriveren. Deze vogels zijn minder plaatsgebonden dan de
broedende vogels.

Mariene topografische aspecten voor de Nederlandse situatie

Vanwege de bijzondere broedplaatseisen broedt de Grote Stern in Nederland maar op
een beperkt aantal plaatsen. De grootste kolonies liggen in de Grevelingen
(Hompelvoet) en de Waddenzee (Griend). Een deel van de broedplaatsen wordt op dit
moment door gericht cultuurtechnische maatregelen in stand gehouden. De Grote stern
broedt op eilandjes en andere onbewoonde plekken die niet of nauwelijks toegankelijk
zijn voor grondpredatoren. Bovendien dienen binnen een straal van 15 km geschikte
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foerageergebieden te liggen. Op dezelfde plekken broeden vaak ook andere
koloniebroedende soorten, met name de Kokmeeuw. Dergelijke gemengde kolonies
hebben voor beide soorten voordeel (Stienen & Brenninkmeijer 1999).

Foerageergebieden van Grote Sterns liggen binnen een straal van 20-30 km van de
kolonies. De dichtheid in de Nederlandse kustwateren gedurende de zomermaanden
wordt dan ook sterk bepaald door de ligging van de kolonies (Poot et al. 2001). Buiten
het broedseizoen, met name in het najaar, is de verspreiding veel meer egaal en kan dan
niet meer worden gerelateerd aan de ligging van kolonies.

De soort foerageert vooral in de ondiepe kustwateren op Haring, Sprot, Zandspiering en
Smelt. In het Waddengebied lijken geulranden daartoe de meest geschikte locaties.
Tijdens eb foerageren ze meer buitengaats dan tijdens vloed, maar het aantal
foeragerende sterns is onafhankelijk van het tij. Tijdens kalm weer worden vooral
haringachtigen bemachtigd en tijdens ruw weer zandspieringachtigen. Tijdens harde
wind zitten de haringachtigen veelal te diep en zijn ze te wijd verspreid. (Stienen et al.
2000). Daarnaast bestaat er in de prooikeus een dagelijks ritme dat samenhangt met de
gemiddelde diepte waarop de prooien in de loop van de dag verblijven (Stienen &
Brenninkmeijer 1994).

Overwinteraars/trekvogels: Eidereend Somateria mollissima

Keuze en status soort
De Eidereend staat model voor een soort die in groten getale in de ondiepe kustzone
(<20 m) van de zuidelijke Noordzee overwintert, alsmede in de Waddenzee.

rode lijst: ja

bijlage 1 Vogelrichtlijn: ja

Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: nee

doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: Noordzee
ecoprofiel beschikbaar: ja

Algemeen

Het voedsel van de Eidereend bestaat voornamelijk uit schelpdieren, die grondelend of
duikend worden verzameld. De prooien worden in het geheel ingeslikt en in de
gespierde maag gekraakt. De onverteerbare delen worden uitgescheiden in de faeces
(Swennen 1976).

Verspreidingsgebied

De Eidereend komt voor langs de ondiepe kustzeeén van het noordelijk halfrond.

Het grootste deel van de Noordwest-Europese populatie broedt in het Oostzeegebied.
De Nederlandse broedpopulatie vormt de zuidelijkste rand van het broedareaal in
Europa. Ten zuiden van Nederland komen slechts nog enkele paren tot broeden in
Noord-Frankrijk (Swennen 1991, Camphuysen 1996).
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In Nederland broeden de grootste aantallen op de Waddeneilanden Vlieland,
Terschelling, Schiermonnikoog, Rottumerplaat en Rottumeroog. De nesten worden
gemaakt op de grond. In Nederland worden broedplaatsen gevonden in de duinen en
op hooggelegen kwelders. In Nederland worden de eerste eieren begin april gelegd.
Alleen het vrouwtje broedt (april/mei). Het vrouwtje legt voordat zij het land opgaat
lichaamsreserves aan, zodat zij tijdens het broeden niet hoeft te eten. Gedurende drie
weken teert zij in op haar vetreserves. Wanneer de jongen uitgekomen zijn, trekt het
vrouwtje met de pullen naar het wad, waar vaak meerdere tomen zich bij elkaar
aansluiten tot créches (juni-juli). Na ongeveer twee maanden zijn de opgroeiende jongen
onafhankelijk (Swennen 1991).

Populatiestructuur

De Eidereend is een relatief lang levende soort, waarbij vogels een maximale leeftijd
kunnen bereiken van 27 jaar (Camphuysen 1996). De adulte overleving bedraagt
ongeveer 95%. De overleving tot de eerste broedpoging bedraagt 50%, waarbij 37 %
van de vrouwtjes voor het eerste in het derde jaar broeden. Het resterende deel begint
met broeden in het vierde jaar. De soort legt gemiddeld 4,74 eieren met een
uitkomstsucces van 0,342 (Swennen 1991).

De Eidereend heeft Nederland in begin 1900 gekoloniseerd. Eigenlijk was hier sprake
van een herkolonisatie. De soort is vermoedelijk enige eeuwen afwezig geweest door
menselijke predatie. Het ‘oogsten’ van Eidereenden vond plaats in de kustzones van het
gehele Noordzeegebied. Na hervestiging werd de Eidereend als ‘product’ herontdekt,
maar door beschermende maatregelen in de jaren dertig kon de broedpopulatie in
Nederland verder groeien. De aantallen bereikte in de jaren zestig 5000 broedparen,
waarna de broedpopulatie een aantal jaren een sterke achteruitgang doormaakte ten
gevolge van de effecten van gechloreerde koolwaterstoffen in het milieu. Na
maatregelen herstelde de populatie zich en zette de groei door tot het eind van de jaren
negentig, waarna een afvlakking in de groei optrad tot op het huidige niveau. De meest
recente schatting van de totale broedpopulatie in de Nederlandse Waddenzee bedraagt
8.000-10.000 broedparen voor periode 1996-1998 (Koks 2000).

Dispersie

De vrouwtjes van de Nederlandse populatie leggen een grote plaatstrouw aan de dag.
Niet alleen broeden zij op het eiland waar ze geboren zijn, ook overwinteren zij in de
nabijheid. De plaatstrouw van broedende vrouwtjes aan het broedgebied gaat zo ver dat
97,5% van deze vrouwtjes op minder dan 100 m van de eerdere broedplaats wordt
teruggevonden (Swennen 1976). Ook na het uitkomen van de jongen gaan de
vrouwtjes naar het dichtstbijziinde water om te foerageren. In het Baltische broedgebied
is vastgesteld dat ook tijdens het opgroeien van de jongen er weinig verplaatsingen
plaatsvinden, waardoor de verspreiding van vrouwtjes met jongen gerelateerd blijft aan
de ligging van de oorspronkelijke broedplaatsen (Oest & Kilpi 2000). Vrouwtjes
Eidereenden worden dan ook als 100% philopatrisch (trouw aan de gekozen
broedplaats) beschouwd.
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De mannetjes zijn vooral trouw aan een eenmaal gekozen vrouwtje. De paarbinding
vindt in de winter plaats. Dit is de periode waarin Eidereenden van verschillende
herkomstgebieden door elkaar heen voorkomen. Dit betekent dat Eidereend mannetjes
die in de Nederlandse Waddenzee zijn geboren in een groter gebied dan de Nederlandse
Waddenzee tot voortplanting komen, o.a. tot in het Oostzeegebied (Swennen 1991).

Doortrek- en overwinteringsgebieden

Het aantal overwinterende vogels in het Nederlandse deel van de Waddenzee in
normale winters in de periode 1994-2000 tussen de 50.000 en 120.000 individuen ligt.
Op grond van het aantal broedparen bestaat hiervan naar schatting minimaal 15-40 %
uit Nederlandse broedvogels (Van den Berk et al. 2001). In strenge winters vinden
verschuivingen plaats en worden uitschieters vastgesteld tot 145.000 vogels (Witte &
Wolf 1997, Witte et al. 2000). De totale Baltische-Deense-Nederlandse populatie is veel
groter en wordt geschat op totaal 1.350.000-1.700.000 vogels (Rose & Scott 1997). Het
zijn met name niet-geslachtsrijpe individuen die in de winter verder weg trekken. Een
deel houdt zich op langs de kusten van Frankrijk en Groot-Britanié. Zowel mannetjes als
vrouwtjes zwermen in de eerste jaren uit over een groot gebied uit dat reikt tot 1.200
km van de broedplaats. Voor migrerende populaties zoals in de Oostzee is het
dispersiegedrag mogelijk anders. In Schotland is vastgesteld dat het juist de volwassen
vogels zijn die uit de eigen broedgebieden wegtrekken naar overwinteringsgebieden met
een goed voedselaanbod die op enige afstand zijn gelegen (100 km), maar nog steeds
relatief dichtbij. De onvolwassen vogels daarentegen bleven in het broedgebied (Baillie &
Milne 1989).

Het belangrijkste overwintersgebied van de Oostzee-populatie, waar het grootste deel
van de Westpalearctische populatie door wordt gevormd, beslaat de gehele
Internationale Waddenzee en de wateren verder uit de kust rond Denemarken. Het
verspreidingsgebied van niet-geslachtsrijpe vogels van de Oostzee-populatie is veel
groter en omvat bijna geheel Noordwest-Europa, waarbij ook vogels tot in de Zwarte
Zee voorkomen.

Het grootste deel van de Nederlandse broedpopulatie trekt niet weg, maar overwintert
ook in de Nederlandse Waddenzee. Het belangrijkste overwinteringsgebied binnen
Nederland is de Waddenzee. Deze wordt gebruikt door zowel de lokale Nederlandse
broedpopulatie als vogels uit noordelijke en oostelijke herkomstgebieden, met name van
de kusten van de Oostzee (naar schatting behoort 15-40% van de totale aantallen in de
Waddenzee in de winter tot de Nederlandse populatie) (Van den Berk et al. 2000). Al
vanaf eind mei komen grote aantallen van buitenlandse broedpopulaties naar de
Nederlandse Waddenzee om te ruien. In de periode eind mei - juli gaat het hierbij vooral
om mannetjes. De vrouwtjes en onvolwassen vogels (aanwas uit dat jaar) uit noordelijke
en oostelijke streken komen later (eind juli - begin augustus). In oktober en november
verlaat een deel van Eidereenden de Waddenzee om reeds terug te keren naar het
Oostzeegebied. Het gaat hier vermoedelijk vooral om adulte vogels.
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De belangrijkste doortrek- en overwinteringsgebieden buitengaats in Nederland zijn te
vinden ten noorden van de Waddeneilanden en voor de kust van Noord-Holland;
kleinere in de Voordelta. Een gebied als de Oosterschelde wordt nagenoeg niet gebruikt,
terwijl hier wel grote voedselvoorraden voor de Eidereend aanwezig zijn. De aantallen in
de Nederlandse overwinteringsgebieden fluctueren sterk van jaar tot jaar waarbij geen
rechtlijnig verband bestaat met het lokale voedselaanbod. In de eerste plaats lijken de
aantallen die in Nederland overwinteren sterk bepaald door al dan niet gunstige
omstandigheden ten noordoosten van Nederland (voedsel, vorst). Desalniettemin zijn
recentelijk grootschalige verschuivingen binnen het Nederlandse overwinteringsgebied
vastgesteld, die gepaard gingen met verhoogde sterfte (Van den Berk et al. 2000).

Uit onderzoek is gebleken dat Eidereenden zeer kritisch zijn wat betreft de keuze van de
grootte van hun prooi en de diepte waarop gefoerageerd wordt. In een Deense situatie
werd 22 - 64 % van de aanwezige biomassa geconsumeerd tussen de 0 en 6 m, terwijl
dieper dan 6 m dit deel slechts 3 % bedroeg. Op de ondiepten overheerste de kleinste
grootteklassen van mossels (Larsen & Guillemette 2000). Voor de Nederlandse situatie
zijn dergelijke gegevens niet voorhanden, maar een vergelijkbaar principe in relatie tot
mossel en kokkels ligt voor de hand.

Mariene biogeografische aspecten voor de Nederlandse situatie

Het voorkomen van omvangrijke Spisula banken op minder dan 20 m diepte bepaalt in
hoge mate de verspreiding van overwinterende zee-eenden in de Nederlandse kustzone
(naast Eidereend ook Zwarte zee-eend). Mogelijk dat in de kustzone voor de Hollandse
kust en boven de Waddeneilanden ook andere macrofaunasoorten op het menu staan.
Desondanks vallen niet alle goede Spisula-jaren samen met hoge aantallen zee-eenden.
De ligging en grootte van Spisula banken kunnen met een tijdsspanne van enkele jaren
aan sterke veranderingen onderhevig zijn (Leopold 1996). Blijkbaar kunnen de vogels
niet adequaat op gunstige, geisoleerde voedselplekken reageren vanwege een beperkte
mobiliteitgedrag tijdens het winterseizoen.

Tot in de jaren negentig van de vorige eeuw overwinterde de Eidereend uitsluitend in de
Waddenzee. In het seizoen 1990/1991 verplaatsten grote aantallen vogels zich naar de
ondiepe kustzone van de Noordzee. Deze verplaatsing ging gepaard met een verhoogde
sterfte en is recentelijk in verband gebracht met een grootschalige voedselschaarste voor
de soort. Deze voedselschaarste is recentelijk in verband gebracht met de intensieve
kokkelvisserij in de Waddenzee (Van den Berk et al. 2001). Sindsdien is het overwinteren
van grote aantallen onder de kust een gewoon verschijnsel dat nog steeds beinvloed lijkt
door de voedselsituatie. In het seizoen 1999/2000 heeft wederom een dergelijke situatie
zich voorgedaan. Grootschalige verschuivingen en het ontdekken van nieuwe
voedselgebieden lijkt sterk gekoppeld te zijn aan slechte voedselomstandigheden.
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741

74.2

Noordzee offshore

Algemeen

Op het eerste gezicht is de zee een min of meer uniform systeem. Niets is minder waar.
Als gevolg van abiotische factoren (ondergrond, waterdiepte) herkomst en beweging
van watermassa's (chemie, horizontale en verticale zeestromen) en weersfactoren
(kracht en richting van de wind) bestaan er ruimtelijke verschillen. Daarnaast zijn voor
vogels belangrijke prooien als vis en plankton niet egaal verdeeld over de zee, niet in het
horizontale vlak en niet in het verticale vlak.

Het ligt voor de hand aan te nemen dat de verspreiding van zeevogels een afspiegeling

is van de dichtheid aan bereikbare prooi. Er zijn evenwel weinig studies die deze voor de

hand liggende relatie eenduidig aantonen (Haney & Solow 1992). Factoren die hierin
een rol spelen zijn:

* de schaal van de steekproefgrootte in relatie tot de schaal (‘groepsgrootte’) van het
voorkomen van zeevogels op zee (0.a. Tasker et al. 1997, Haney & Solow 1992);

¢ het voorkomen van groepen zeevogels op zee kan geinduceerd worden door sociale
factoren. De eerste vogel trek de rest aan waardoor op de ene geschikte plek de
soort volop aanwezig is en op de andere de soort volledig ontbreekt omdat de
geschikte plek nog niet is gevonden;

» daarbij komt dat de bereikbaarheid van de geschikte plekken in relatie tot tijd van
het jaar, varieert. In de broedtijd foerageren zeevogels tot op een bepaalde,
soortspecifieke, afstand rondom de kolonie. Hierdoor blijven geschikte plekken
buiten het bereik van kolonies onbenut door broedvogels. Na het broedseizoen kan
de verspreiding op zee ingrijpend wijzigen (Camphuysen & Leopold 1998).

Broedvogels: Kleine Mantelmeeuw Larus graellsii

Keuze en status soort

De Kleine mantelmeeuw staat model voor een soort die in kustgebieden broedt en tot
zeer ver uit de kust op volle zee kan foerageren. De Kleine mantelmeeuw foerageert
zowel zelfstandig (vis, zwemkrabben) als achter vissersschepen. In het laatste geval
foerageren ze op snijafval en overboord gezette bijvangsten (Camphuysen 1995).

rode lijst: nee

bijlage 1 Vogelrichtlijn: nee

Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: ja

doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: Noordzee
ecoprofiel beschikbaar: nee

Verspreidingsgebied

De Kleine mantelmeeuw broedt op de kusten van het Noordwest-Atlantische gebied en
overwintert zuidelijker, tot ter hoogte van de evenaar. In de twintigste eeuw heeft de
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soort zich sterk uitgebreid waarbij ondermeer lsland werd gekoloniseerd. In Nederland
vond het eerste broedgeval in 1926 plaats (Spaans et al. 1998). Tegenwoordig broeden
in Nederland meer dan 50.000 paar Kleine mantelmeeuwen. De broedvogels zijn
ongeveer gelijkelijk over de Wadden en Zuidwest-Nederland verdeeld, en kleine
aantallen komen voor in Hollandse duinen en nabijgelegen steden (Van Dijk et al. 1999,
Meininger et al. 2000). Broedvogels van de Waddeneilanden foerageren met name op
de Noordzee en slechts voor een klein deel in de Waddenzee (Garthe et al. 1999).

Populatiestructuur

De Kleine mantelmeeuw kan een hoge leeftijd bereiken. De oudst bekende vogels is
ruim 26 jaar geworden (Glutz von Blotzheim & Bauer 1981). Het duurt vier jaar voordat
vogels geslachtsrijp zijn en voor het eerst tot broeden kunnen komen. Legsels bestaan
gemiddeld uit 3 eieren.

Sinds het begin van de 20e eeuw is het broedgebied van de Kleine mantelmeeuw sterk
uitgebreid en zijn de aantallen sterk toegenomen (Baptist 2000). De Kleine
Mantelmeeuw heeft voor zover bekend in Nederland voor het eerst gebroed in 1926 en
wel op Terschelling (3 paar) (Brouwer 1927). Nadien ontstonden grote kolonies op alle
Waddeneilanden, in de duinen van Noord- en Zuid-Holland en in het Deltagebied
(Spaans 1998a). De eerste melding in het Deltagebied was op Schouwen-Duiveland (3
paar in 1929). In het noordelijk Deltagebied vond het eerste broedgeval plaats op De
Beer in 1957 (Ten Kate 1959). In de jaren zestig bleef de Nederlandse populatie onder
de 100 broedparen. Tussen 1960 en 1970 verdubbelde het aantal broedparen ieder vier
jaar. Inmiddels is de Nederlandse populatie gegroeid tot ca. 50.000 paar in 1996 (Spaans
1998). Vanaf de jaren tachtig namen de aantallen in het noordelijk Deltagebied sterk
toe, met name door vestiging van door de Vos verdreven broedvogels van kolonies in de
duinen van Noord- en Zuid-Holland (Meininger et al. 2001). Tevens komt de soort
achter de Hollandse duinen in toenemende mate tot broeden op gebouwen (Van Dijk et
al. 1998, Spaans 1998). De huidige trend van de Kleine mantelmeeuw is dat er nog
steeds een toename plaatsvindt (Baptist 2000).

Op de Maasvlakte en in Europoort komen de grootste kolonies voor. Na een sterke
toename in de periode 1987-1996 leken de aantallen rond ca. 26.000 paar te
stabiliseren, maar in 2000 vond wederom een sterke toename plaats tot bijna 35.000
paar.

Dispersie

Van de meeste grote meeuwensoorten werd aangenomen dat ze hun eerste
broedpoging doen in het gebied, of zelfs in de kolonie, waar ze geboren zijn (Douthern
1977). Echter zoals nu blijkt is het op een andere plek gaan broeden een zeer belangrijke
en gebruikelijke voortplantingstactiek (Coulson et al. 1982, Kipli & Saurola 1983).
Driekwart van de broedvogels ouder dan 8 jaar worden binnen een straal van 100 km
broedend teruggevonden. Voor 5 jarige vogels was dit zelfs 86%, maar voor 6-8 jarige
vogels slechts 43% (Kilpi & Saurola 1983).
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Het plaats vinden van verstoring (voornamelijk door predatoren) kan tot gevolg hebben
dat een bepaalde kolonie (groten)deels of geheel verlaten wordt, waarna de betrokken
vogels zich elders vestigen. Een analyse van het kolonisatieproces van de Nederlandse
(en Duitse) kust en de recente verschuivingen als gevolg van de vos, met nadruk op
ruimtelijke patronen, kan meer inzicht geven.

Doortrek- en overwinteringsgebieden

De broedgebieden in Noordwest-Europa worden na het broedseizoen verwisseld voor
zuidelijker oorden, waarbij de soort tot aan de kusten van West-Afrika komt. Op en
rond de Noordzee worden ‘s winters nog kleine aantallen aangetroffen (Bijlsma et al.
2001). In het voorjaar (vanaf februari) vindt noordwaartse trek plaats waarbij volwassen
dieren eerder passeren dan de onvolwassen dieren. Een aanzienlijk deel van de 1-jarige
(15%) en 2-jarige (20%) meeuwen blijft het hele jaar in de overwinteringsgebieden.
Van de 3- en 4-jarige bleek dit 6% respectievelijk 0% te zijn (Kilpi & Saurolia 1983). De
najaarstrek speelt zich af tussen juli en november met een maximum in augustus.

De seizoenstrek van de Kleine mantelmeeuw is minder kustgebonden dan van de meeste
andere meeuwen (cf. Camphuysen & Van Dijk 1983, Platteeuw et al. 1994), waarbij
grote aantallen op meer dan 50 km uit de kust passeren (Bijlsma et a/. 2001).

Mariene biogeografische aspecten voor de Nederlandse situatie

De belangrijkste broedkolonies liggen in het Waddengebied en Zuidwest-Nederland.
Van hieruit worden de foerageergebieden op de Noordzee benut, waarbij vogels tot 135
km van hun broedplaats kunnen foerageren (Camphuysen 1995). Hierdoor is de
dichtheid aan de kust van Zuidwest-Nederland en de Waddeneilanden groter dan onder
de Hollandse kust (Poot et al. 2001, Arts & Berrevoets 2001). Ook op grotere schaal is
er kolonie-effect in de verspreiding van de soort te onderkennen (Garthe 1997).

De soort foerageert voor een deel op discards van vissersschepen (Camphuysen et al.
1995, Walter & Becker 1997). Van deze vogels is de momentane verspreiding een
afspiegeling van die van visserschepen. Hierdoor treden in de verspreiding op zee ook
weekend effecten op, want in het weekend ligt een belangrijk deel van de
vissersschepen in de haven. De soort kan ook zelfstandig op jonge vis foerageren (schol,
haringachtigen) waarbij zich op zee grote aantallen in hiervoor geschikte gebieden
kunnen ophouden (Kieboom 1994).

De Kleine Mantelmeeuw kan tot 135 km uit de kust foeragerend worden waargenomen,
waarbij nog dezelfde dag naar de kust wordt teruggevlogen. Echter, het merendeel van
de dieren wordt in de eerste 20 km waargenomen, waarbij de diepte over het algemeen
de 20 m niet overschrijdt (Witte & Berrevoets 1999, Arts & Berrevoets 2001).
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Overwinteraars/trekvogels: Zeekoet Uria aalge

Keuze en status soort

De Zeekoet staat model voor een pelagische soort die in het Nederlandse kustgebied
relatief schaars voorkomt, maar die in het winterhalfjaar op het NCP (buiten de
kustzone) zeer talrijk kan zijn.

De verspreiding van Zeekoeten blijkt sterk samen te hangen met het saliniteitgehalte van
het oppervlaktewater, doorzicht en thermische stratificatie, welke kenmerkend zijn voor
open zeewater (Garthe 1997).

blauwe lijst: nee

bijlage 1 Vogelrichtlijn: ja

Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: ja

doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: Noordzee
ecoprofiel beschikbaar: ja

Verspreidingsgebied

De Zeekoet broedt in kolonies op rotskusten in het noorden van het Atlantische en
Pacifische gebied. Meer dan 90% van de Noordzee populatie broedt in Schotland. De
zuidelijkst gelegen kolonie is die van Bempton, Yorkshire. De kolonies die het dichtst bij
Nederland liggen, zijn te vinden aan de oostkust van Noord-Engeland, Schotland en
Helgoland. Helgoland is het enige eiland in de zuidelijke bocht waar het mogelijk is om
op steile rotskusten te broeden (Hippop 2000). Het aantal broedparen is hier
toegenomen van ca. 1000 in 1952 tot maximaal 4500 in 1995 (HGppop 2001). Buiten
de broedtijd verblijven de vogels op zee, vooral in de nabijheid van de continentale
platen, en minder op de oceaan.

Populatiestructuur

Zeekoeten bereiken een relatief hoge leeftijd. De sterfte in het eerste jaar bedraagt
echter circa 65%. Slechts 20-40% wordt volwassen. De overlevingskans van volwassen
vogels is echter 95%. De gemiddelde levensverwachting van de Zeekoet is 7 jaar en de
oudst bekende geringde Zeekoet was 31 jaar. Hun eerste jaar brengen de vogels geheel
op zee door. Vanaf de tweede lente kunnen ze potentiéle broedplaatsen bezoeken en
pas na 4 of 5 jaar komen ze voor het eerst tot broeden; mediane waarde 6-8 jaar). Per
jaar wordt een legsel geproduceerd dat 1 of 2 eieren bevat.

Het voedselaanbod is de belangrijkste factor die bepalend is voor het broedsucces. Dit
voedselaanbod wordt niet altijd bepaald door de hoeveelheid aanwezige vis, maar kan
ook sterk beinvloed worden door slechte weersomstandigheden. Tot voor kort leidde de
visserij tot een verhoogd aanbod aan prooisoorten voor de Zeekoet (meer kleine vis).
Echter, de huidige visserij voor de productie van vismeel resulteert in een sterk afname
van het voedselaanbod voor Zeekoeten. Predatie van eieren en jongen door
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kraaiachtigen, meeuwen (en jagers), roofvogels en landzoogdieren varieert sterk tussen
kolonies en wordt deels beinvloed door de mate van menselijke verstoring.

Het aantal Zeekoeten vertoont een sterke afname in het Noordoost-Atlantische gebied
(Leaper ongepubliceerd). In tegenstelling hiermee neemt het aantal broedparen rond de
Noordzee toe. Van 1969 tot 1987 is de Noordzee broedpopulatie verdubbeld tot ca.
700.000 broedparen. Echter, in recente jaren lijkt er sprake te zijn van een lichte afname
voor de noordelijke kolonies van de Noordzee (Leaper ongepubliceerd). Op Helgoland
nam het aantal Zeekoeten af van 2000 paar in 1947 tot 775 in 1973. Sindsdien is het
aantal weer toegenomen tot 4500 in 1995 (Hiippop 2001).

Dispersie

De meeste broedvogels keren jaarlijks terug naar hetzelfde nest. Op Skomer bedroeg dit
in de periode 1973-1975 95% van alle broedvogels. Dit percentage wordt deels
beinvloed door het voorgaande broedsucces en de mogelijkheid om te paren. De
gemiddelde verspreidingsratio voor Zeekoeten tussen kolonies wordt geschat op 25-
33% (Harris et al. 1996). Een broedvogel van Sumborgh Head, Shetland, is ook
broedend waargenomen op Isle of May. Dit is een afstand van 1100 km. Onvolwassen
vogels bezoeken vaker andere kolonies dan waar ze geboren zijn. Soms worden
gedurende een zomerseizoen meerdere kolonies bezocht. Vogels die op Isle of May zijn
geboren zijn als bezoeker vooral waargenomen in kolonies te Northumberland. Dit ligt
op 350 km afstand (in vogelvlucht en deels over land).

Broedende Zeekoeten foerageren veelal niet verder dan 30 km van hun nest, maar
afstanden van 60-100 km zijn vastgesteld. Tijdens het broedseizoen worden de hoogste
dichtheden echter binnen 6 km van kolonies waargenomen (Blake et al. 1984, del Nevo
1990, Webb et al. 1995). In het broedseizoen blijkt de verspreiding van Zeekoeten sterk
samen te hangen met de verspreiding van Zandspiering. Deze relatie is buiten het
broedseizoen veel minder sterk (Wright & Begg, 1997). Daarnaast bleek de verspreiding,
in de Schotse wateren, gerelateerd te zijn aan de afstand tot de kolonie en de
breedtegraad (Wright & Begg 1997).

Doortrek- en overwinteringsgebieden

In de zomer blijven broedvogels in de buurt van de kolonies, maar in de winter
verspreiden ze zich over een groot gebied op volle zee. De grootste dichtheden worden
waargenomen ter hoogte van fronten (Stone et al. 1995). Vooral jonge vogels van
noordelijke broedplekken kunnen zuidwaarts trekken en daarbij afstanden van enkele
duizenden kilometers overbruggen. Dieren uit Britse kolonies zijn aangetroffen van
Noord-Noorwegen tot de Atlantische kust van Spanje. Er zijn zelfs enkele waarnemingen
bekend uit de Middellandse Zee en Marokko. De meeste dieren blijven echter in de
Noordzee. Volwassen dieren van Helgoland zijn nooit verder dan 200 km van hun
kolonie waargenomen, terwijl onvolwassen dieren in Zuidwest-Noorwegen, Schotland
en het Kanaal zijn waargenomen (Bairlein 2001).
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De verspreiding is sterk afhankelijk van de plek waar ze broeden en geboren worden.
Broedvogels van Shetland worden voornamelijk in de Noordzee en langs de Noordse
Westkust gevonden. Er zijn echter ook waarnemingen bekend uit lerland, het Kanaal en
de lszee (Baillie et al. 1994). Ook de Zeekoeten van Zuidoost-Schotland en Noordoost-
Engeland trekken de Noordzee in, evenals een deel van de broedvogels van de Outer
Hebriden (Baillie et al. 1994). Van de op Helgoland geringde jongen werd slechts 4%
ten zuiden van Helgoland teruggevonden, met name in de periode december — februari.
De meeste jonge dieren werden echter ten noorden van Helgoland teruggevonden. In
september en oktober waren de meeste terugmeldingen afkomstig van Zuid-Noorwegen
(Bairlein 2001).

Op het moment dat ze hun nest verlaten, kunnen jonge Zeekoeten nog niet vliegen en
zelfstandig foerageren. Daarom worden ze door één van de ouders, veelal hun vader,
begeleid. De jonge dieren verlaten van eind juni tot begin juli hun nest in Schotland om
tezamen met een ouder al zwemmend de Noordzee over te steken naar Denemarken,
alwaar ze vaak eind augustus aankomen. In juli-augustus komen deze dieren aan in
noordelijk deel van het NCP, met name in het gebied rond het heldere en visrijke water
van het Friese Front. Hier kunnen in deze periode naar schatting 15.000-45.000
donsjongen met hun begeleidende oudervogel voorkomen. De oudervogel maakt in
deze periode een volledige slagpenrui door (Camphuysen in Bijlsma et al. 2001,
Camphuysen & Leopold 1994). Beide leeftijdscategorieén komen dus met hulp van de
zeestromen naar het NCP gezwommen waarbij ze, afhankelijk waar ze geboren zijn, een
afstand van 350 - 650 km overbruggen.

Mariene biogeografische aspecten voor de Nederlandse situatie

De soort is een broedvogel van steile rotskusten met een groot aanbod van kleine vis
(met name spieringachtigen) binnen een straal van enkele kilometers. De saliniteit van
het zeewater waar Zeekoeten voorkomt ligt meestal boven de 34 °/,,. Brakke en
ondiepe wateren worden ook langs de kust veelal gemeden. Het Nederlandse deel van
de Noordzee ligt binnen vestigingsafstand van Zeekoeten, maar er is geen geschikt
broedhabitat aanwezig. Helgoland ligt op slechts 100 km van de Nederlandse grens en
de zuidelijke Britse kolonies liggen binnen 350 km van de Nederlandse kust. Het feit dat
in het winterhalfjaar Zeekoeten wijdverspreid over het hele NCP voorkomen, geeft aan
dat er geen barriéres zijn ten aanzien van bereikbaarheid voor niet-broedvogels.

Het noordelijk deel van het NCP heeft een belangrijke functie als foerageer-, rui- en

opgroeigebied voor (jonge) Zeekoeten van Britse, Schotse en Duitse (Helgoland)
kolonies.
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7.5.2

Samenvatting & conclusies vogels

Samenvatting

Het verspreidingsgebied van een soort is de ruimtelijke resultante van een aantal
processen die in beginsel door één of meer klimatologische factoren worden
aangestuurd. Binnen het verspreidingsgebied vinden verschillende typen verplaatsingen
plaats met ieder een ruimtelijk en temporeel schaalniveau. In het begrip van het
verspreidingsgebied van broedvogels is de dispersie en de afstanden waarover deze
plaatsvindt een bepalende factor; naast reproductie en overleving. Voor het
verspreidingsgebied als niet-broedvogel gelden mogelijk vergelijkbare patronen en
processen.

De beschikbare kennis over dispersie en ruimtelijke dynamiek in vogelpopulaties is
geillustreerd aan de hand van zes voorbeeldsoorten. Deze zijn kenmerkend voor één
van de drie onderscheiden foerageerhabitats in de Nederlandse kustzone. Per
foerageerhabitat werd steeds een broedvogelsoort en een niet-broedvogelsoort
gekozen. De karakteristieken van de besproken soorten zijn samengevat in onderstaande
drie tabellen.

De beschikbare informatie gaat vooral in op de temporele aspecten van de betrokken
populaties. Ruimtelijke aspecten zijn in het onderzoek onderbelicht. Van de voor
Nederland relevante soorten zijn wel veel data beschikbaar waarmee de ruimtelijke
aspecten kunnen worden geanalyseerd. Deze analyse zou als onderbouwing kunnen
gelden voor de voorlopige conclusie dat de bereikbaarheid van potentieel geschikt
habitat op de schaal van de Nederlandse Zuidelijke Noordzee voor de meeste soorten
geen issue is.

Kennisleemten

Aantallen (broedvogels) in een gebied verschillen van jaar tot jaar en binnen een jaar van
maand tot maand, van dag tot dag en van uur tot uur. Om inzicht te krijgen in de
processen die deze verschillen verklaren, is onderzoek noodzakelijk. Dit onderzoek moet
zich over de juiste schaal van tijd en ruimte uitstrekken.

Onderzoek op het land is, vanwege de betere toegankelijkheid van gebieden waar
vogels verblijven, in het algemeen eenvoudiger dan onderzoek op zee. Onderzoek in de
broedtijd zal zich veelal tot een gebied rond de kolonies beperken omdat vogels dan min
of meer aan een bepaalde plek zijn gebonden. Buiten de broedtijd zijn ze veel mobieler
en kunnen grotere gebieden bestrijken. In een heterogeen landschap zal de verspreiding
van een soort zich beperken tot geschikte plekken terwijl dezelfde soort in een
homogeen landschap op iedere plek kan zitten. Als gevolg van het voorgaande is er
meer bekend van de processen die de verspreiding van soorten op het land en de
overgang naar water verklaren dan van soorten die (een deel van het jaar) op volle zee
voorkomen.
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Tabel 7.1

Soortengroep
Voorbeeldsoort

Verspreidingsgebied
Nederland

Wereldwijd

Levensstrategie

levensvorm

r-K-strategie

reproductie

Dispersie

waardoor

hoever

tijdschaal

Samenvatting karakteristieken voorbeeldsoorten kustzone.

Kustzone broedvogel

Strandplevier Charadrius
alexandrinus

Kustzone winter/trekvogel

Scholekster Haematopus ostralegus

De verspreiding in Nederland is
hoofdzakelijk beperkt tot het
Deltagebied en het
Waddengebied. In het
lJsselmeergebied worden slechts
enkele broedgevallen gevonden

Zeer algemeen in het Waddengebied en
het Deltagebied

Het verspreidingsgebied omvat
de kusten van de subtropische
en gematigde zone van Europa
en de continentale delen van
midden en Zuidoost-Europa..

Langs de kustgebieden van Noordwest-
Europa. Overwintert in Waddengebied en
Deltagebied. Tijdens strenge winters voor
een deel verder zuidelijk (Frankrijk).

meerjarig

meerjarig

K-strateeg

K-strateeg

Na 3 jaar worden jaarlijks drie
eieren gelegd.

Na 3-7 jaar worden circa drie eieren
gelegd.

actieve verplaatsing

actieve verplaatsing

Bijna alle broedvogels in de
Delta zijn nooit verder dan 3 km
van de broedplek waargenomen
als broedvogel. Andere studies
laten grotere afstanden zien, tot
1140 km.

Broeden vindt meestal binnen 50 km van
de geboorteplek plaats. Onder
Nederlandse kustbroedvogels grote mate
van winterplaatstrouw.

Jaren / decennia

Jaren / decennia

166




Tabel 7.2

Soortengroep
Voorbeeldsoort

Verspreidingsgebied
Nederland

Wereldwijd

Levensstrategie

levensvorm

r-K-strategie

reproductie

Dispersie

waardoor

hoever

tijdschaal

Samenvatting karakteristieken voorbeeldsoorten wadden/estuaria

Wadden/estuaria broedvogel

Grote stern Sterna sandvicensis

Wadden/estuaria winter/trekvogel

Eidereend Somateria molissima

Algemeen in het Waddengebied
vrij algemeen in het Deltagebied

Als broedvogels in de Waddenzee en
enkele exemplaren in het Deltagebied.

In het kustgebied van de
Atlantische Oceaan en
aangrenzende gebieden. In
Europa één populatie in de
Noordzee, Qostzee en
Middellandse Zee. Andere in
Zwarte Zee en Kaspische Zee.

De Eidereend komt voor langs de ondiepe
kustzeegn van het noordelijk halfrond.
Het grootste deel van de Noordwest-
Europese populatie broedt in het
Oostzeegebied. De Nederlandse
broedpopulatie vormt de zuidelijkste rand
van het broedareaal in Europa. Ten
zuiden van Nederland komen slechts nog
enkele paren tot broeden in Noord-
Frankrijk

meerjarig

meerjarig

K-strateeg

K-strateeg

Na vier jaar jaarlijks één tot drie
eieren.

Na drie tot vier jaar jaarlijks gemiddeld 5
eieren

actieve verplaatsing

actieve verplaatsing

Tussen geboorte en
broedlocaties soms maar enkele
kilometers.

De plaatstrouw van broedende vrouwtjes
aan het broedgebied gaat zo ver dat

97 5% van deze vrouwtjes op minder
dan 100 meter van de eerdere
broedplaats wordt teruggevonden
Nederlandse mannetjes kunnen gepaard
voorkomen tot in de Oostzee

Jaren / decennia

Jaren / decennia
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Tabel 7.3 Samenvatting karakteristieken voorbeeldsoorten Noordzee

Soortengroep

Voorbeeld soort

Noordzee broedvogel

Kleine mantel meeuw
Larus fuscus

Noordzee overwinten
trekvogel
Zeekoeliria aalge

aar/

Verspreidingsgebied

Nederland

Zeer algemeen in he
kustgebied ter hoog
de Waddeneilanden g
delatgebied algemesg
langs rest van de K

tVrij algemeen inde

tNoaodzee en zeer zel
nin het Waddengebied
mhet Deltagebied

ust

dzaam
en

Wereldwijd

Broedt op de kusten
het Noordwest-Atlan
gebied en overwinte
zuidelijker. Tot te
van de evenaar

Kamt voor als broed
timcdigbatrsche en bg
rrones van de Grote

rAthtengttesche Oceaan.

zuidelijk tot in P9

vogel
reale
en
Broed
rtugal.

Levenstrategie

levensvorm

Meerjarig

Meerjarig

r-K-strategie

K-strateeg

K-strateeg

reproductie

Na vier jaar jaarli
drie eieren

¥ ®al jaar, jaarli
ei. In enkele geval
wordt al in het der
met broeden begonne

jks één
len

de jaar
n.

Dispersie

Waardoor

Actieve verplaatsin

Actieve verplaatsin

Hoever

Tussen geboorte en
broedlocaties soms
enkele meters. Na

verstoring hervesgti

100-2000 m mogelijK.

75% broedt binnen 1
van geboorteplek.

Tussne geborote en

naraekdlocaties tot

bij uitzondering me
ging op

00 km

350 km,
er.

Tijdschaal

Jaren /decennia

Jaren /decennia
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De belangrijkste parameter in het begrip van verspreiding is de dispersie van een soort.
Dit is een van de sleutelfactoren in het functioneren van een metapopulatie. Daarbij zijn
zowel de plaatstrouw als de plaatsontrouw van belang. Hierover is weinig informatie
beschikbaar, met name voor de Nederlandse situatie. Van veel in dit kader relevante
soorten is wel veel onderzoeksmateriaal aanwezig dan wel reeds verzameld van waaruit
begrippen als plaats(on)trouw kunnen worden afgeleid. Op korte termijn zouden
bestaande datasets geanalyseerd moeten worden op de mogelijkheid voor het genereren
van een dispersiecurve. Op basis van deze gegevens kunnen vervolgens
onderzoeksdoelen worden gedefinieerd, waarbij op een integratie van de drie /ife-
history-traits reproductie, overleving en dispersie wordt aangestuurd.

Van de meeste soorten vogels is de vestigingsgeschiedenis en aantalsontwikkeling van
de broedvogels bekend. Daarnaast is voor een aantal soorten informatie beschikbaar
over overleving en reproductie. Van de andere soorten kan deze informatie door middel
van onderzoek verkregen worden. Samen met de dispersiecurve van de betreffende
soorten kan de vestigingsgeschiedenis gemodelleerd worden. Uit het verschil tussen het
gemodelleerde vestigingpatroon en het waargenomen vestigingspatroon kunnen
vervolgens knelpunten afgeleid worden waarmee deze vogels te maken hebben.

Conclusies

e Het verspreidingsgebied van broedvogels en veranderingen daarin zijn de resultante
van reproductie, overleving en dispersie.

¢ De (henkolonisatie vindt sneller plaats indien de soort (broed)plaatsontrouw is en
gaat veel minder snel dan bij (broed)plaatstrouwe soorten.

* De kans dat onbezet gebied gekoloniseerd zal worden is groter vanuit een ‘source’
dan vanuit een ‘sink’.

* Vogels van een groeiende populatie, waarbij het aantal geschikte broedplaatsen op
de ‘oorspronkelijke’ broedplek ‘volloopt’ zullen eerder grotere dispersie vertonen
dan indien op de ‘oorspronkelijke’ broedplek ruimte beschikbaar komt.

¢ De kans dat onbezet gebied bezet wordt, is een afgeleide van de kolonisatiesnelheid
en de afstand tot bezet gebied.

¢ Ook buiten de broedtijd gelden begrippen als plaatstrouw en routevastheid en is de
flexibiliteit daarin beperkt.

e Bij verschillende vogelsoorten geldt dat eerstejaars vogels in hun eerste winter op
veel grotere afstanden overwinteren dan adulte vogels. Dit geldt bijvoorbeeld voor
de zeer plaatstrouwe Eidereend populatie in Nederland, maar dit gaat ook op voor
een langeafstandstrekker als de Kleine mantelmeeuw. Interessant is dat het
kenmerkende dispersiegedrag van onvolwassen vogels in hun eerste levensjaar
onafhankelijk is van de populatiedynamica. Ook bij een dalende populatietrend
vertonen juveniele vogels uitgebreid dispersiegedrag. De sterke genetische basis van
de dispersie bij deze leeftijdsgroep is hiervoor de verklaring. In het proces van
ontdekking van nieuwe overwinteringsgebieden speelt deze categorie vogels een
belangrijke rol, aangezien zij het meest plaatsontrouw zijn. Ten aanzien van de
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7.6

broedplaats kunnen deze soorten soms een zeer sterke plaatstrouw ten toon
spreiden.

De achterliggende reden om bij uitbreidingsmogelijkheden van het areaal toch
plaatstrouw te blijven, is het reproductief voordeel voor individuele vogels. De sturing
van het gedrag om de plaatstrouw te doorbreken lijkt een geringe genetische basis te
hebben. Bij een verdergaande groei van de populatie in traditionele broedgebieden kan
door concurrentie een verlaagd broedsucces ontstaan, waardoor het voordelig wordt om
nieuwe gebieden te koloniseren. Het reproductieve voordeel van deze vogels bij een
vestiging elders is evident.

¢ Ondanks schaarse gegevens mag worden aangenomen dat afstanden tussen
geschikte broedplaatsen van 100 km en meer door dispersie van nieuwe
broedvogels kunnen worden overbrugd. Voor soorten van hoog-dynamische milieus
zoals die van de overgang van land naar zee, ligt genoemde afstand vermoedelijk
hoger. Dit betekent dat de (on)bereikbaarheid van potentiéle broedplaatsen op de
schaal van het Nederlandse kustgebied voor de meeste soorten waarschijnlijk geen
issue is. Dit geldt naar verwachting ook voor de (on)bereikbaarheid van potentiéle
plekken voor niet-broedvogels. Om deze conclusie met feiten te kunnen
onderbouwen, zouden bestaande datasets met relevante basisgegevens
geanalyseerd kunnen worden. Dergelijke analyses zijn tot op heden niet uitgevoerd.
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8 Zeezoogdieren

8.1

8.1.1

8.1.2

Hoofdstuk 8.1 behandelt algemeen geldende verschijnselen voor de hoofdgroep
zeezoogdieren. In de hoofdstukken 8.2 en 8.3 komen de twee geselecteerde
soortengroepen aan bod. Hoofdstuk 8.4 bevat de samenvatting, conclusies en
kennisleemten. In 8.5 staat de literatuurlijst.

Inleiding

Evenals andere mariene organismen zijn zeehonden en Bruinvissen niet gelijkmatig over
de zeeén verspreid. Ze komen in sterk wisselende dichtheden voor en vormen vaak
duidelijke, zij het meestal kortstondig, associaties met andere mariene organismen. De
veranderingen in verspreidingsgebied in tijd en ruimte hangen veelal samen met
verschillende fysische en oceanografische omstandigheden, zoals bijvoorbeeld
onderwater-topografie, het samenkomen van zeestromingen en het patroon van eb en
vloed. Deze factoren zijn namelijk van invloed op het ontstaan van concentraties
plankton en vis. Omdat vis de belangrijkste voedselbron is voor zeehonden en
Bruinvissen is deze factor vaak bepalend voor hun voorkomen. Bepaalde verschuivingen
in de verspreidingsgebied over langere perioden worden toegeschreven aan
klimaatsveranderingen die van invloed zijn op de oceanografische eigenschappen van
een gebied (Evans 1990).

Afbakening studiegebied

Zeezoogdieren komen wijdverspreid voor in het mariene ecosysteem. Afhankelijk van de
soort worden verschillende deelsystemen als leefgebied gebruikt. Bepaalde soorten zijn
kenmerkend voor diepe oceanen en andere soorten voor ondiepe zeeén of kustwateren.
Beide soorten die in dit rapport worden beschreven worden soms landinwaarts in
zoetwatergedeelten van rivieren waargenomen. Dit dient echter als uitzondering
beschouwd te worden. Het zoete water behoort niet tot het normale
verspreidingsgebied. De begrenzing van het studiegebied voor zeezoogdieren is conform
hetgeen in “1.4.3 studiegebied' is gedefinieerd.

Schaal

Zeezoogdieren zijn relatief grote organismen met soms grote verspreidingsgebieden. De
Blauwe vinvis (Balaenoptera musculus) is bijvoorbeeld met zijn maximale lengte van 33
m het grootst levende dier op aarde. Sommige zeezoogdieren, zoals bijvoorbeeld de
Orka (Orcinus orca), kunnen wereldwijd in alle oceanen worden waargenomen, maar
dat wil niet zeggen dat een bepaald individu ook in alle wereldzeeén is geweest. Andere
soorten kennen een zeer beperkt verspreidingsgebied. Zo is de Californische Bruinvis
(Phocoena sinus) met zijn maximale lengte van 1,2 m één van de kleinste walvisachtigen
die qua verspreidingsgebied beperkt is tot het noordelijke deel van de Golf van
California. Het verspreidingsgebied strekt zich hooguit uit over enkele honderden km?.
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8.1.3

8.1.4

8.1.5

Geografisch verspreidingsgebied

Er zijn maar weinig soorten zeezoogdieren die wereldwijd voorkomen. Vaak bestaat er
nog steeds onduidelijkheid over de taxonomische status van dergelijke soorten. Indien
een soort wereldwijd voorkomt wil dat niet zeggen dat er ook wereldwijd genetische
uitwisseling plaatsvindt. De Dwergvinvis werd bijvoorbeeld tot voor kort als één soort
beschouwd. Tegenwoordig wordt een onderscheid gemaakt tussen de Dwergvinvis van
het noordelijke halfrond (Balaenoptera acutorostrata) en de Dwergvinvis van het
zuidelijke halfrond (Balaenoptera bonaerensis) (Perrin & Brownell 2001). Er is zelfs
discussie over een derde soort.

De wateren van de oceanen kunnen op basis van temperatuur ingedeeld worden in
(ant)arctisch, koud gematigd, warm gematigd en tropisch. Bepaalde soorten
zeezoogdieren zijn in hun verspreidingsgebied beperkt tot tropische wateren en andere
bijvoorbeeld tot arctische en koud gematigde wateren. Een tropische zone kan daarbij
een onoverbrugbare barriére vormen. Hoewel voor bepaalde soorten van het noordelijk
halfrond op het zuidelijke halfrond ook geschikte habitats voorkomen (of vice versa), zijn
ze niet in staat om daar te komen. lets soortgelijks geldt voor het voorkomen in
bepaalde oceanen. Zo is de Grijze walvis (Eschrichtus robustus) in de Atlantische Oceaan
uitgestorven, maar komt nog wel voor in de Grote Oceaan. De soort is echter niet in
staat om via het noorden dan wel het zuiden om de continenten heen te zwemmen en
op die manier weer in de Atlantische Oceaan terecht te komen (Mann et al. 2000).
Vroeger kwam de Grijze walvis in de Noordzee voor en aangezien het een soort is die
voornamelijk voorkomt in ondiepe randzeeén zou ook nu de Noordzee een geschikt
habitat vormen.

Levensstrategie

Algemeen

Zeezoogdieren stoppen hun energie vooral in levensprocessen die ten dienste staan van
de overleving, het zijn dus zogenaamde K-soorten. Dit betekent dat ze over het
algemeen lang leven en per jaar weinig jongen groot brengen. Dat dit zeer succesvol kan
zijn blijkt wel uit de omvang die bepaalde populaties kunnen bereiken. Op South
Georgia, een eiland in de Zuidelijke Oceaan, komen bijvoorbeeld ca. 300.000 Zuidelijke
zeeolifanten (Mirounga leonina) voor (Laws 1994).

Voortplanting

Over het algemeen zijn zeezoogdieren polygaam. Voor zeehonden en Bruinvissen geldt
veelal dat dieren na ongeveer vier jaar geslachtsrijp worden en vervolgens eens in het
jaar of om het jaar één jong krijgen.

Dispersie

Algemeen
Het aardoppervlak bestaat voor ca. 70% uit water. Er zijn oceanen die van de
Noordpool tot de Zuidpool reiken zonder dat er een landbarriere is die zeezoogdieren
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8.1.6

niet kunnen passeren. Van de Bultrug (Megaptera novaeangliae) is bijvoorbeeld bekend
dat hij 8000 km kan afleggen op zijn jaarlijkse migratietochten van het noorden naar het
zuiden. Potvismannen (Physter macrocephalus) zwemmen jaarlijks van hun
overwinteringsgebieden in (sub)tropische wateren naar hun zomerse foerageergronden
aan de rand van het pakijs. Een Beloega (Delphinapterus leucas), die normaal alleen
langs de rand van het pakijs voorkomt, is eens in Duitsland waargenomen. Daartoe
moest dit dier eerst naar Hoek van Holland zwemmen en vervolgens nog eens 200 km
de Rijn op (De Smet 1978). Deze voorbeelden laten zien dat zeezoogdieren soms weinig
beperkingen kennen in hun dispersiemogelijkheden. Toch zijn er wel factoren die een
beperking betekenen voor de dispersie van zeezoogdieren. Voor de kustvorm van de
Tuimelaar (Tursiops truncatus) is bijvoorbeeld de afstand tot de bronpopulatie van
belang. Vanwege het beperkte dispersievermogen van deze soort moeten
bronpopulaties van waaruit een nieuwe locatie gekoloniseerd zou kunnen worden niet te
ver weg liggen van die nieuwe locatie. De dichtstbijziinde populaties van waaruit de
Nederlandse kustwateren gekoloniseerd zouden kunnen worden, komen voor in de
Moray Firth (noordoost Schotland) en de Franse westkust (Leaper ongepubliceerd b).
Daarnaast blijkt de grootte van de bronpopulatie van belang te zijn. De genoemde
populaties van de Tuimelaar zijn met respectievelijk ca. 130 en ca. 50 individuen beide
waarschijnlijk te klein om als bronpopulatie te kunnen dienen voor de Nederlandse
kustwateren. Vermoedelijk zal deze Tuimelaar dan ook niet meer in de Nederlandse
wateren terugkeren (Witte et al. 2001).

Dispersie door middel van zeestroming

Zeezoogdieren zijn krachtige zwemmers die voor hun dispersie niet afhankelijk zijn van
zeestroming. In de Oosterschelde is wel waargenomen dat Gewone zeehonden tijdens
vloed met de stroming meedreven (Reijnders et al. 2000), maar dit moet gezien worden
als een gecontroleerd gebruik maken hiervan.

Dispersie door antropogene introductie

Tot op heden vindt geen introductie van soorten plaats op locaties waar de soorten niet
voorkomen. Wel worden opgevangen en herstelde dieren soms losgelaten op locaties
waar het voorkomend aantal zeer laag is. Dit geldt met name voor Gewone zeehonden
in het Deltagebied.

Soortengroepen

In het Nederlandse deel van de Noordzee en aangrenzende kustwateren zijn tot nu toe
31 soorten zeezoogdieren waargenomen. Van deze soorten zijn er echter slechts drie
relatief algemeen en planten zich ook binnen Nederland voor (Witte et al. 2001). Dit zijn
de Gewone zeehond (Phoca vitulina vitulina), de Grijze zeehond (Halichoerus grypus)
en de Bruinvis (Phocoena phocoena). Aangezien de Gewone zeehond en de Grijze
zeehond sterke overeenkomsten vertonen in hun verspreidingsgebied en ecologie is
ervoor gekozen om in dit rapport alleen de Gewone zeehond en de Bruinvis te
beschrijven.
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8.2

8.21

8.2.2

Er worden daarmee twee soortgroepen onderscheiden:
¢ Estuariene zeezoogdieren
¢ Mariene zeezoogdieren

Wad/ estuarien

Algemeen

De Waddenzee en estuaria zijn randzeeén en kustwateren die als kenmerk hebben dat
ze zeer voedselrijk en ondiep zijn. De bodem bestaat veelal uit zandig materiaal met een
flauwe helling. Zeehonden en Bruinvissen hebben zich uitstekend aangepast aan deze
leefomstandigheden, maar vele andere soorten walvisachtigen kunnen hier niet leven.
Deze meeste walvisachtigen gebruiken namelijk over het algemeen hun sonar om zich te
oriénteren. Door de structuur van de bodem functioneert deze sonar niet goed, zodat ze
niet merken dat ze in ondieper water terechtkomen. Vaak lopen dergelijke grote
soorten, zoals de Potvis, dan vast op een zandbank of op het strand en kunnen dan niet
meer zelfstandig terugkeren naar dieper water.

Gewone zeehond (Phoca vitulina vitulina)

Keuze en status soort

De keuze voor de Gewone zeehond is gemaakt vanwege een groot aantal verschillende
redenen. Allereerst is de Gewone zeehond zowel op nationale als internationale schaal
aangewezen als een beschermde soort. In Nederland mag sinds 1962 niet meer op
Gewone zeehonden worden gejaagd. In 1981 zijn op basis van de
natuurbeschermingswet speciale gebieden aangewezen als beschermd gebied voor
zeehonden. In september 1994 hebben zowel de Gewone zeehond als de Grijze
zeehond de status van Nederlandse beschermde inheemse diersoort gekregen.
Bovendien worden beide soorten gezien als zijnde van communautair belang voor
instandhouding en is aanwijzing van speciale beschermingszones vereist in het kader van
de Habitatrichtlijn. Beide soorten zijn zelfs aangewezen als prioritaire soorten binnen het
internationale beleid.

Daarnaast is de Gewone zeehond een soort die van nature thuishoort in ons Nederlands
kustecosysteem en als toppredator daarin een belangrijke rol speelt. Tenslotte staat de
Gewone zeehond al jaren in de belangstelling van beleidsmakers en onderzoekers
waardoor een grote hoeveelheid aan kennis beschikbaar is gekomen die bruikbaar is
voor deze studie.
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Rode lijst: ja

Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: ja

Doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: Delta
Ecoprofiel beschikbaar: ja

Verspreidingsgebied

Binnen Europa komt de Gewone zeehond voor langs het vasteland van Noord
Noorwegen in het noorden tot Noordwest Frankrijk in het zuiden, inclusief het Kattegat,
Skagerrak en de Oostzee (Tougaard 1989, Thompson et al. 2000). Daarnaast wordt de
Gewone zeehond aangetroffen in het kustgebied van Engeland, lerland en lsland
(Reijnders et al. 1997). In de Nederlandse kustwateren vinden we zeehonden
voornamelijk in de Waddenzee (Reijnders 1992a, Reijnders 2000) en het Deltagebied
(Witte 1998). Hier zijn geschikte rustplaatsen aanwezig en plekken om hun jongen te
zogen. De kustzone van de Noordzee wordt gebruikt om te foerageren en (deels) te
overwinteren (Brasseur & Reijnders 1994, Brasseur 1997).

De Gewone zeehond is een algemene toppredator van kustecosystemen die met name
voorkomt binnen ~60 km van geschikte rustplaatsen (droogvallende zandplaten met zo
min mogelijke menselijke verstoring) in kustwateren van het noordelijke halfrond met
voldoende voedsel (vis) (Reijnders et al. 2000).

Onderzoek met gezenderde zeehonden in Noorwegen (Oien et al. 1999) wees uit dat
de gemiddelde afstand tussen de locatie waar de zeehonden zijn geboren en de locatie
waar de gezenderde jonge zeehonden na 6-8 maanden teruggevonden werden, 90 km
bedroeg. Echter, naarmate de zeehonden geslachtsrijp werden nam de afstand tot de
geboortelocatie weer af (Oien et al. 1999).

Vlak na het uitbreken van het zeehondenvirus in de Waddenzee (1988) was het herstel
van de populatie Gewone zeehonden in Nederland afhankelijk van immigratie vanuit het
Duitse deel van de Waddenzee (Ries ef al. 1999). Ook in het Nederlandse kustwater
bestaan brongebieden met een overschot aan geboren jongen van waaruit andere
deelgebieden bevolkt worden. Het Eems-Dollard gebied heeft bijvoorbeeld zo'n functie
(Ries & Reijnders 1999).

Habitat

De meeste zeehonden komen voor in zout tot brak water, zo ook de Gewone zeehond.
De Ungava zeehond, een Pacifische ondersoort van de Gewone zeehond, is de enige
waarvan bekend is dat hij gedurende zijn hele levensfase voorkomt in zoet water. De
Gewone zeehond is gedurende het hele jaar in estuaria en intergetijdegebieden
aanwezig, maar concentreert zich gedurende de (strenge) winter in de kustzone (Werner
et al. 1995). Gedurende een deel van de dag maken Gewone zeehonden gebruik van
ligplaatsen op het land. Voorwaarde van een ligplaats is dat deze bescherming biedt
tegen landroofdieren, niet onder de volle expositie van de golfwerking van de zee staat,
beschutting biedt tegen harde wind, er gemakkelijk toegang tot is en dat er binnen de
foerageerafstand voldoende rijke voedselgronden liggen. Daarnaast is het van belang
dat de ligplaatsen zo min mogelijk last hebben van menselijke verstoring. De eisen die
een Gewone zeehond stelt aan zijn fysieke omgeving zijn het belangrijkste in de periode
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waarin de jongen worden geboren. De ligplaatsen worden gebruikt om te rusten, jongen
te baren, jongen te zogen en om te verharen. Het verharen wordt namelijk
vergemakkelijkt indien de huid droog en warm is. Daarnaast kunnen de ligplaatsen van
belang zijn voor sociale interacties en thermoregulatie. De mate waarin gewone
zeehonden gebruik maken van hun rustplaatsen is 0.a. afhankelijk van leeftijd, geslacht
en voortplantingsstadium (Reijnders 1992b). Daarnaast is dit gedrag ook afhankelijk van
het getij, tijdstip van de dag, de weersomstandigheden, het seizoen en (menselijke)
verstoring (Reijnders 1981, Thompson et al. 1991, 1994, Van Parijs et al. 1997, Ries
1999a). Dat bepaalde ligplaatsen niet worden gebruikt tijdens de voortplantingsperiode,
maar wel in een andere periode van het jaar heeft vermoedelijk deels te maken met de
afstand tot geschikte voedselbronnen (Thompson 1989).

De Gewone zeehond komt voornamelijk voor in intergetijdegebieden met ligplaatsen die
minimaal een groot deel (ca. 5 uur) van de laagwaterperiode droogvallen (Tougaard
1989). De Gewone zeehond kan echter ook gebruik maken van andere habitats als
ligplaats. Zo worden ook rotsige kusten, riffen, grindstranden, intergetijde slikken, pieren
en soms zelfs drijfijs als lig- en zoogplaats gebruikt (Bjorge et al 1995, Anders 1997). In
Nederland worden vrijwel uitsluitend zandbanken als ligplaats benut. De voorkeur gaat
daarbij uit naar zandbanken met een steile oever naast diep water (Reijnders et al.
1990). In geval van onraad kunnen zeehonden dan namelijk makkelijk via het water
wegvluchten. Dat de ligplaatsen niet altijd getijdenzandplaten hoeven te zijn bewijst het
gebruik van Richel en de Razende Bol. Het is zeer belangrijk dat de ligplaatsen vrij zijn
van verstoring. De belangrijkste bron van verstoring is menselijke aanwezigheid
(Reijnders et al. 1990). Stranden worden over het algemeen niet als ligplaats gebruikt,
enerzijds vanwege de hoge mate van verstoring, anderzijds doordat stranden geleidelijk
oplopen en niet voldoen aan de eis van een steile zandige oever langs diep water. Bij de
keuze van een ligplaats speelt ook de gewoonte om steeds terug te keren naar plekken
die eerder gebruikt werden en de aanwezigheid van andere zeehonden op een
potentiéle ligplaats.

Dieet en foerageergedrag

Gewone zeehonden zijn opportunistische jagers wat betekent dat hun dieet
hoofdzakelijk wordt bepaald door het aanbod van beschikbare prooi en in mindere mate
door specifieke prooiselectie. Het dieet van de Gewone zeehond in Nederland bestaat
voor 80% uit platvis, met name Bot. Daarnaast worden ook rondvis, garnalen en kleine
kreeftachtigen gegeten. Met hun gevoelige snorharen zijn gewone zeehonden in staat
om ‘blindelings' hun prooien op te sporen en vangen. Dit betekent dat hun verspreiding
weinig tot niet afhankelijk is van doorzicht (Thompson et al. 1996a,b).

De Gewone zeehond foerageert hoofdzakelijk in ondiepe voedselrijke baaien en
kustgebieden nabij de zeebodem. Zeehonden kunnen echter tot enkele honderden
meters diep duiken. De duikcapaciteit is dus niet bepalend voor het gebruik van ondiepe
wateren. Ook zwervende exemplaren van de Gewone zeehond (relatief ver van de
ligplaatsen) zijn bijna nooit waargenomen in water dieper dan 200 m en zijn het meest
algemeen in water ondieper dan 50 m (Ries & Traut 1993, Ries et al. 1997).

De foerageergebieden kunnen tot op een afstand van 60 km van de ligplaatsen liggen.
Meestal wordt binnen 20 km gefoerageerd (Bjorge 1995, Ries et al. 1999), maar
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dagafstanden tot 50 km zijn waargenomen (Thompson 1993). Foerageertochten kunnen
1-5 dagen duren (zonder gebruik te maken van ligplaatsen) en het foerageergedrag
vindt voornamelijk 's nachts plaats (Woods et al. 1993). Tijdens het
voortplantingsseizoen foerageren volwassen vrouwtjes op minder grote afstand dan

buiten het voortplantingsseizoen (Thompson 1993).

Reproductie

Vrouwtjes van de Gewone zeehond worden geslachtsrijp als ze vier jaar oud zijn. Na een
zwangerschap van ca. 11 maanden wordt in de vroege zomer, tussen eind mei en begin
juli, een enkel jong geboren. Het jong wordt gedurende drie tot zes weken gevoed. Aan
het eind van deze periode vindt veelal weer een paring plaats. Jaarlijks is gemiddeld 90%
van de volwassen vrouwtjes zwanger.

Bij onderzoek aan gezenderde Gewone zeehonden in het Deltagebied is aangetoond dat
een deel van de vrouwelijke zeehonden naar de Waddenzee terugkeert om hun jongen
te baren (Brasseur & Reijnders 2001). Ook blijkt dat de Gewone zeehond voor zijn
voortplanting een sterke verbondenheid toont met zijn geboorteplek (Andersen 1997,
QOien et al. 1999, Rien & Reijnders 1999). Echter, het is niet uit te sluiten dat de
zeehonden in de Delta niet voldoende geschikte plekken vinden om hun jong te baren
en/of te zogen en daarom naar de Waddenzee trekken.

Overleving

Vrouwtjes kunnen ongeveer 38 jaar oud worden en mannetjes 25 jaar. De jaarlijkse
sterfte van jongen is ongeveer 40%. De sterfte onder onvolwassen en volwassen dieren
bedraagt in de Waddenzee thans ca. 7% voor vrouwelijke dieren en 10% voor
mannelijke dieren (Reijnders et al. 2000).

Genetische variatie

Volgens ICES (1993) is er geen duidelijkheid over de uitwisseling van genetisch materiaal
tussen de verschillende deelpopulaties van de Gewone zeehond in Europa. Aan de hand
van mitochondriaal DNA kon geen genetisch verschil tussen de deelpopulaties worden
aangetoond (Stanley et al. 1993). Ook kon er geen genetisch verschil worden
aangetoond tussen de zeehonden van de Nederlandse Waddenzee, Delta en Britse
oostkust. De populatie in de Oostzee en nabij Svalbard zijn mogelijk wel genetisch
geisoleerd (ICES 1993).

Dispersie

Gewone zeehonden zijn goede zwemmers en kunnen grote afstanden afleggen (Woods
et al. 1993). Bovendien kunnen zij zich prima verplaatsen tegen de stroming in (Van
Parijs et al. 1997). Gewone zeehonden die in het Delta gebied werden losgelaten zaten
soms binnen enkele dagen in de Deense Waddenzee (Reijnders et al. 2001). Ook
ondernamen Gewone zeehonden vanuit Nederland meerdaagse foerageertochten naar
de Britse kust. Indien Gewone zeehonden niet aan het verharen zijn of niet meer hoeven
te zorgen voor hun jongen dan zijn ze minder afhankelijk van ligplaatsen om te rusten.
Gewone zeehonden kunnen bijvoorbeeld namelijk uitstekend slapen in het water
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waardoor ze meerdere dagen in zee kunnen blijven. Gewone zeehonden met zogende
jongen zijn tot 14 km van hun ligplaats waargenomen (Trine & Arne 1999).

Gewone zeehonden zijn tot diep in het binnenland waargenomen. Aan de hand van de
locaties waar ze waargenomen zijn, kan geconcludeerd worden dat ze onderweg een
groot aantal sluizen gepasseerd hebben. Ook is bekend, dat zeehonden een barriere als
de Oosterscheldekering kunnen passeren en Gewone zeehonden zijn vermoedelijk ook
in staat om via de vissluis het Grevelingenmeer in en uit te komen. Bovendien kunnen
zeehonden zich ook een stukje over het land verplaatsen om een bepaald water te
bereiken. Zo is vastgesteld dat zeehonden in strenge winters van de Waddenzee in de
Noordzee konden komen door over het brede strand aan de uiteinden (koppen) van de
Waddeneilanden te trekken (mond. med. 't Hart). Gewone zeehonden kunnen ook in
ondiepe geulen, op slikken en in kwelders dan wel schorren (bijvoorbeeld het
Verdronken Land van Saeftinge) voorkomen.

Volwassen zeehonden zijn over het algemeen vrij plaatstrouw en houden zich op binnen
een gebied met een straal van enkele tientallen kilometers. In enkele gevallen worden
migraties over grote afstanden waargenomen. Van de oudere zeehonden blijft jaarlijks
ca. 90% in zijn eigen vertrouwde gebied (Thompson 1989, Thompson & Miller 1990,
Thompson et al. 1993). Van 35 gemerkte volwassen vrouwtjes werd vastgesteld dat ze
in een periode van drie jaar binnen een straal van 2 km hun jongen wierpen (Bowen &
Boness in Thompson 1993).

Jonge dieren vertonen veelal een groter dispersiegedrag. Circa 70% van de zelfstandig
geworden jongen blijft in het gebied waar ze geboren zijn, de overige 30% gaat op zoek
naar andere geschikte gebieden en kunnen daarbij zwerftochten tot wel 1600 km maken
(Bonner & Witthamers 1974, Brasseur & Reijnders 2001). De locatie waar ze zich
uiteindelijk voortplanten ligt echter vaak dichterbij. (Her)kolonisatie vindt dus
voornamelijk plaats door onvolwassen dieren. Gemerkte jongen van het Duitse Wad zijn
in de gehele Waddenzee teruggevonden. Daarnaast werden enkele dieren teruggemeld
uit Groot-Brittanié en de Duitse Oostzee-kust (Drescher 1979). Gezonde (jonge)
zeehonden uit de Wash (Britse oostkust) zijn o.a. waargenomen op Texel, in de
Westerschelde en aan de Belgische- en Franse (noord)kust. Van de gemerkte jongen
werd jaarlijks 1-3% teruggezien in de inner Moray Firth, een gebied dat 123 km van de
Wash vandaan ligt (Thompson et al. 1994).

Uit zowel Schots (Thompson et al. 1994) als Noors (Wigg & Qien 1988) onderzoek
bleek dat de gemiddelde dispersie afstanden (in strikte zin zie § 1.3) van Gewone
zeehonden (jong en oud) 57-58 km bedroeg. Circa 80% van de onderzochte dieren
werd binnen 50 km van de plek waar ze werden gemerkt, teruggezien. De mediane
afstand bedroeg zelfs slechts 22 km (Thompson et al. 1994).

Aan de hand van een simulatiemodel is een beeld geschetst van dispersie in de
Waddenzee. In de jaren zeventig en tachtig (tot aan de epidemie in 1988) bleek alleen
Schleswig-Holstein als brongebied te functioneren. Na de epidemie bleek 65% van de
toestroom afkomstig te zijn uit zeven deelgebieden: één in Denemarken, twee in
Niedersachsen, drie in Schleswig-Holstein en één in de Nederlandse Waddenzee (Eems-
Dollard). Er wordt aangenomen dat verschillen in habitatkwaliteit, waaronder
verstoringsdruk, de verschillen in abundantie en verspreiding verklaren (Ries 1999b).

184



8.3

8.31

Overig

Van zeezoogdieren is bekend dat ze weinig mogelijkheden hebben om hun
lichaamstemperatuur te reguleren en dat ze op het droge makkelijk last kunnen krijgen
van oververhitting (Slijper 1958). Gewone zeehonden beschikken, net als veel andere
soorten zeezoogdieren, over een sterk isolerende vetlaag. Hierdoor kunnen ze zonder
problemen in koud water voorkomen (Derix 1998). Indien de zee helemaal dichtvriest
moeten Gewone zeehonden uit kunnen wijken naar de randen van het ijs met toegang
tot open water (Tougaard 1989). Aangezien Gewone zeehonden maar gedurende een
deel van de tijd gebruik maken van ligplaatsen op het droge, wordt niet verwacht dat
oververhitting onder invloed van het broeikaseffect relevant is. De belangrijkste
weersfactor die van invloed is op de duur van het gebruik maken van de rustplaatsen is
zoninstraling. Zoninstraling is bepalend voor het opwarmen van de zeehondenhuid en
kan tijdens bewolkt weer nog steeds hoog zijn. Bij een lage zoninstraling blijven de
zeehonden in het water (Schulte 1985). Gezien de noordelijke verspreiding lijkt er een
bovengrens te zijn aan de oppervlaktetemperatuur van het water waarin zeehonden nog
voorkomen. De temperatuur van het zeeoppervlak binnen het gebied waar de gewone
zeehond wordt waargenomen ligt in de winter tussen de 0 en 10 °C in en komt in de
zomer veelal niet boven de 20 °C uit (Coffey 1977).

Mariene topografische aspecten voor de Nederlandse situatie.

De belangrijkste populaties van de Gewone zeehond liggen in het Waddengebied en in
zuidwest Nederland. Van hieruit worden de foerageergebieden, die deels op de
Noordzee liggen, benut. Gewone zeehonden kunnen daarbij foerageerafstanden tot 60
km van de ligplaats afleggen. Hierdoor is de dichtheid in de Noordzee kustzone het
hoogst ter hoogte van de Waddeneilanden en het Deltagebied. Buiten het
voortplantings- en verharingsseizoen vindt dispersie over een veel groter gebied plaats.
Het grootste zwerfgedrag wordt vertoond in de periode februari / maart. In feite ligt het
gehele NCP binnen bereik van de soort. De dispersie is sterk gecorreleerd met het getij.
Tijdens laag water zijn de meeste zeehonden op droogvallende zandbanken te vinden.

Noordzee kust en buitengaats

Algemeen

Voor zeezoogdieren is de Noordzee een ondiepe, hoog productieve randzee in koud
gematigde gebieden grenzend aan de Noordwest Atlantische Oceaan. Voor
diepduikende walvisachtigen, zoals de Potvis en Spitssnuitdolfijnen, die op grote diepte
foerageren op pijlinktvis, is de Noordzee ongeschikt als verspreidingsgebied. Door de
wijze waarop hun sonarsysteem werkt en de ondiepten met flauw oplopende zandige
helling kan de Noordzee zelfs een dodelijke fuik zijn voor deze soorten. Van de 24
soorten walvisachtigen die ooit in het Nederlands deel van de Noordzee zijn
waargenomen (Witte et al. 2001) komen maar vier soorten relatief algemeen voor. Dit
zijn de Dwergvinvis, Witsnuitdolfijn, Witflankdolfijn en Bruinvis. De eerste drie
genoemde soorten komen het meest algemeen voor in het noordelijk en / of centrale
deel van de Noordzee. Daarnaast komt in de Moray Firth een Tuimelaar populatie voor
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van ca. 130 dieren. Deze dieren hebben een verspreidingsgebied met een doorsnede van
60-100 km en migreren (nagenoeg) niet daarbuiten (Hammond & Thompson 1991,
Wilson 1995).

Bruinvis (Phocoena phocoena)

Keuze en status soort

De keuze voor de Bruinvis is gemaakt vanwege een groot aantal verschillende redenen.
Allereerst is de Bruinvis zowel op nationale als internationale schaal aangewezen als een
beschermde soort. In juli 1991 hebben alle walvisachtigen in Nederland de status van
beschermde diersoort gekregen. Bovendien worden de Bruinvissen gezien als zijnde van
communautair belang voor instandhouding en is aanwijzing van speciale
beschermingszones vereist in het kader van de Habitatrichtlijn.

Daarnaast is de Bruinvis een soort die van nature thuishoort in ons Nederlands
kustecosysteem en als toppredator daarin een belangrijke rol speelt. Omdat de Bruinvis
de enige walvisachtige is die algemeen voorkomt in het Nederlandse deel van de
Noordzee is juist deze soort gekozen als voorbeeldsoort binnen deze studie.

Tenslotte staat de Bruinvis al jaren in de belangstelling van beleidsmakers en
onderzoekers waardoor een grote hoeveelheid aan kennis beschikbaar is gekomen die
bruikbaar is voor deze studie.

Rode lijst: ja

Bonn-conventie: ja

Conventie van Bern: ja

Doelsoort ecosysteem Noordzee/Delta: Delta
Ecoprofiel beschikbaar: ja

Geografische verspreiding

De Bruinvis is voor zijn verspreidingsgebied beperkt tot kustgebieden en ondiepe
randzeeén in het gematigde en subarctische deel van het noordelijk halfrond. De
Bruinvis komt in noordwest Europa voor in de gehele Noordzee en daarnaast in mindere
mate ook in intergetijdegebieden en estuaria. De populatieomvang wordt bepaald door
populatiedynamica, zoals overleving, migratie en sterfte. Deze factoren zijn afhankelijk
van bijvoorbeeld aanwezigheid van voldoende voedsel (vis), mate van vervuiling,
verstoring en bijvangst.

De Noordzee populatie lijkt in de winter verdeeld te zijn in twee hoofdgroepen. Eén
groep in het noordwestelijk deel en één groep in de Deense, Duitse en Nederlandse
Noordzee kustwateren met kleine aantallen aan de oostkust van Engeland (Northridge et
al. 1995). De Bruinvis is in onze kustzone het meest algemeen in de periode februari-
april. De grootste concentraties worden waargenomen in het kustgebied van de
Waddeneilanden en ter hoogte van het Friese Front (Baptist 1990, Baptist et al. 1997,
Camphuysen & Leopold 1993, 1994). Vroeger kwam de Bruinvis ook voor in de
Waddenzee en Zuiderzee (Verwey 1975) en waren ze algemener in het Schelde-
estuarium (Witte 2001a,c).
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Sinds 1995 is het aantal Bruinvissen in de Nederlandse zoute wateren sterk toegenomen.
Sindsdien komt de soort ook zuidelijker op het NCP voor dan in de periode daarvoor
toen de aantallen nog laag waren. Deze toename wordt, gezien het tempo, veroorzaakt
door een verplaatsing van (een deel van) de Noordzee populatie en niet zo zeer door
aantaltoename (Witte et al. 1998a). De verplaatsing hangt vermoedelijk nauw samen
met een verandering van de verspreiding van de Haring (Clupea harengus) (Similia et al.
2000).

Habitat

De Bruinvis komt voor in ondiepe randzeeén en kustwateren en wordt maar zelden
waargenomen in water dieper dan 200 m. Soms worden Bruinvissen ook waargenomen
in estuaria, havens en rivieren. Concentraties van Bruinvissen worden vaak aangetroffen
ter hoogte van fronten, waarbij ze zich meer aan de kant van het gemengde water dan
aan de kant van het gestratificeerde water lijken op te houden (Skov et al. 2000, Weir &
O'Brien 2000).

Tellingen vanuit het vliegtuig hebben aangetoond dat de Bruinvis gedurende het hele
jaar wijdverspreid op het NCP voorkomt. Aan de hand van deze tellingen is nog geen
verband gevonden tussen dichtheid en variatie in fysische of geografische parameters
zoals diepte, bodemtype, saliniteit en oppervlaktetemperatuur (Witte & Berrevoets 1999,
Witte et al. 2000, Witte et al. 2001). Op grotere schaal komen Bruinvissen voor in
gebieden met een wintertemperatuur van het oppervlaktewater tussen de 0 en 10 °C en
in de zomer niet boven de 20 °C (Westgate et al. 2000).

Concentratiegebieden met jongen worden gekenmerkt door hun ligging binnen de 20 m
dieptelijn. Veelal bevinden deze locaties zich dicht onder de kust en zijn afgeschermd
van harde winden en hoge golven evenals sterke (kustwaarts) gerichte stromingen.
Bovendien worden deze locaties gekenmerkt door hun voedselrijkdom (Sonntag et al.
1999, Baines & Earl, 2000).

Dieet en foerageren.

De Bruinvis is een opportunistische jager die een grote aantal verschillende soorten rond-
en platvis eet. Haring is een van de belangrijkste prooisoorten en vormt tezamen met de
andere rondvis ~75-80% van het dieet. Het overige deel bestaat uit platvis en kleine
kreeftachtigen (Recchia & Read 1988, Santos Vazquez 1998). Het verspreidingsgebied
van de Bruinvis wordt sterk bepaald door het voorkomen van zijn prooi (Brodie 1995).
Met hun gevoelige sonar zijn Bruinvissen in staat om ‘blindelings' hun prooien op te
sporen en vangen (Kastelein et al. 1997a,b). Dit betekent dat hun verspreidingsgebied
weinig tot niet bepaald wordt door doorzicht (Witte et al. 2001). De Bruinvis kan dieper
dan 200 m duiken om voedsel te zoeken. Over het algemeen brengt de Bruinvis ca. de
helft van zijn tijd in de bovenste twee meter van de waterkolom door en de andere helft
van zijn tijd nabij de bodem om daar op bodemvis te foerageren (Teilmann et al. 1997).

Reproductie

Na ca. 3 jaar zijn vrouwtjes geslachtsrijp en na een zwangerschap van 10-11 maanden
wordt rond juni-juli een jong geboren. Het jong wordt ca. 8 maanden gezoogd en blijft
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soms bij de moeder totdat een nieuw kalf wordt geboren. Bruinvissen krijgen eens per
één tot twee jaar een jong.

De belangrijkste voortplantingsgebieden worden aangetroffen in de Belt Seas, langs de
Deense kust en ter hoogte van Sylt (Duitsland) (Hammond et al. 1995, Kinze 1990,
Sonntag et al. 1999, Baines & Earl 2000). Tot 1950 werden ook in de Nederlandse
kustwateren jongen geboren (Addink et al. 1995a,b, Addink & Smeenk 1999).

Overleving

Bruinvissen kunnen 24 jaar oud worden, maar het overgrote deel (98%) wordt
vermoedelijk niet veel ouder dan 9 jaar (Hohn & Brownell 1990). Net als bij de meeste
andere walvisachtigen wordt vrouwtjes gemiddeld een paar jaar ouder dan de
mannetjes. Over de overlevingskans is weinig bekend. Aan de hand van een beperkt
aantal gestrande dieren wordt ingeschat dat de overleving in het eerste jaar ongeveer
37,5% is en voor dieren ouder dan een jaar bedraagt dit vermoedelijk 82,6% (Leaper
ongpubliceerd a).

Genetische variatie

De populaties in de Grote Oceaan, Atlantische Oceaan en Zwarte Zee zijn geografisch
(en daarmee genetisch) van elkaar geisoleerd (Leaper ongepubliceerd a). Op basis van
mitochondriaal DNA en microsatelliet-DNA (Duke et al. 2000) is vastgesteld dat
Bruinvissen uit de lerse Zee en van de Britse oostkust en Nederlandse kustwateren
genetisch niet verschillen. Dit geldt ook voor een vergelijking van de Nederlandse kust,
Britse oostkust en Shetland (Walton 1994, 1995). De Bruinvissen van de Qostzee
verschillen echter wel genetisch van de Bruinvissen van het Kattegat/Skagerrak en de
Noordzee, terwijl Bruinvissen afkomstig uit de laatste twee genoemde deelgebieden niet
genetisch verschillend zijn (Hugenberger et al. 1999). De Bruinvissen van noord
Noorwegen tot Schotland vertonen een geleidelijke verandering in genetische
kenmerken. Op basis van genetisch onderzoek blijkt dat er aanwijzingen zijn dat
Bruinvissen die geboren zijn bij de Noorse kust zich kunnen voortplanten ter hoogte van
lJsland terwijl dit niet voor vrouwtjes geldt. Op een meer beperkte schaal vindt zelfs
genetisch uitwisseling plaats tussen Noorwegen en de Golf van Maine. Dat wil zeggen
dat er op beperkte schaal trans-Atlantische genetische uitwisseling voorkomt (Tolley et
al. 1999).

De gedachte is dus dat vrouwtjes bij de Bruinvis een beperkt verspreidingsgebied hebben
en dat genetische uitwisseling tussen de verschillende groepen plaatsvindt door
mannetjes die van de ene groep naar de andere gaan. Recentelijk lijkt te zijn aangetoond
dat de Bruinvissen van de zuidelijke Noordzee genetisch verschillen van de noordelijke
Noordzee en Noorwegen (Fransen & Smeenk 1991, Andersen 1993, Addink et al.
1995).

Dispersie

Doordat Bruinvissen moeilijk individueel te herkennen zijn is nog weinig bekend omtrent
de afstand tussen de geboorteplek van Bruinvissen en de plaats waar ze zelf tot
reproductie komen. Wel is duidelijk dat ze in enkele weken over honderden kilometers
kunnen verplaatsen. Op basis van scheeps- en vliegtuigtellingen, evenals tellingen vanaf
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de kust en strandingsgegevens, lijkt het erop op dat er in de Noordzee een westelijke en
een oostelijke populatie voorkomt, die in ieder geval gedurende een deel van het jaar
ruimtelijk van elkaar gescheiden is. Mogelijk komt er in het centrale noordelijke deel van
de Noordzee nog een derde populatie voor. De oostelijke populatie komt in
februari/maart voor langs de Nederlandse kust en lijkt zich via de Duitse kust te
migreren naar de noordwestkust van Denemarken.

Bruinvissen zijn tot 200 km landinwaarts waargenomen in rivieren (De Smet 1987). In
Zweeds kustwater is aangetoond dat Bruinvissen met jongen heen en weer zwemmen in
een gebied van 100 km lang (Teilmann et al. 1999). Van onvolwassen dieren is
vastgesteld dat ze 800 km kunnen afleggen (Teilmann et al. 1999). In de zomerperiode
verbleven volwassen mannetjes in een gebied van slechts enkele kilometers lengte
(Teilmann et al. 1999).

Overig

De Bruinvis is een van de kleinste walvisachtige die bestaat. Door zijn relatief hoge
huidoppervlak tot volume verhouding loopt de Bruinvis grote kans op onderkoeling
(Kanwisher & sundnes 1965), zeker in een (water) omgeving die warmte 25 keer beter
geleid dan lucht. Als aanpassing aan het leven in koud water zijn Bruinvissen in het bezit
van een speklaag die hen beschermt tegen de kou. Maar liefst 25-45% van het
lichaamsgewicht van de Bruinvis bestaat uit spek en huid (Slijper 1958, mond. med.
Heather Koopman in Kastelein et al. 1997b). De lichaamstemperatuur van een Bruinvis
ligt rond de 36°C (Irving 1970). Als aanpassing aan de koude omgeving hebben
zeezoogdieren naast hun speklaag niet alleen een huidoppervlak die 23% kleiner is dan
van andere zoogdieren van dezelfde afmeting, ook hun metabolisme ligt erg hoog.
Hierdoor moeten ze relatief veel eten (Kastelein et al. 1997a). Verder is de speklaag
weinig doorbloed en liggen de bloedvaten vrij diep in het lichaam.

Afhankelijk van hun omgevingstemperatuur kunnen Tuimelaars de dikte van de speklaag
variéren. Op deze manier kunnen ze de grens van de watertemperatuur waarin ze
kunnen voorkomen verleggen (Williams et al. 1991). Mogelijk zijn ook Bruinvissen
hiertoe in staat (Worthy & Edwards 1990).

De enorme isolerende werking van een dergelijke aanpassingen heeft ook zijn keerzijde.
Waneer de activiteiten toenemen, bijvoorbeeld tijdens het jagen op vis, wegvluchten van
predatoren, spel of copulatie, neemt de geproduceerde warmte sterk toe (Kastelein et al.
1997b). In relatief warm water ontstaat vervolgens gemakkelijk oververhitting doordat
ze onvoldoende warmte kwijt kunnen raken dankzij hun goede isolatie. Daarom blijft het
verspreidingsgebied van Bruinvissen beperkt tot wateren van 4 - 16°C (Gaskin 1992).
Het oppervlaktewater van de Noordzee kan in de zomer weliswaar oplopen tot 20 °C,
maar op enkele meters diepte ligt het binnen de temperatuurrange van de Bruinvis.
Tijdens rustig, zonnig en warm weer liggen Bruinvissen soms aan het opperviak te
zonnen. Gedurende een deel van hun tijd liggen ze daarbij op hun rug om hun buik aan
de warme zonnestralen bloot te stellen (persoonlijke waarnemingen R. Witte).

Mariene topografische aspecten voor de Nederlandse situatie

In de jaren 1940 nam het aantal Bruinvissen voor de Nederlandse kust sterk af. In de
jaren 1980 bereikte het voorkomend aantal een minimum en vond gedurende reeds een
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8.4

8.4.1

Verspreidingsge

Voorbeeldsd

ruim aantal jaren geen voortplanting langs de Nederlandse kust meer plaats (Addink &
Smeenk 1999). De oorzaak van deze afname is onzeker, maar werd vermoedelijk
veroorzaakt door een verandering in prooiaanbod
(haringverspreiding), toegenomen vervuiling en mogelijk ook toegenomen

combinatie van
scheepvaart.

In de jaren 1990 nam het aantal weer toe, met een sprong in 1995. De grootste
aantallen worden tegenwoordig waargenomen in de periode februari — april. In de
eerste helft van deze periode komen de Bruinvissen het dichts onder de kust voor. In
de rest van het jaar ligt het aantal een factor zeven lager ten opzichtte van de
piekperiode (Witte et al. 1998a).

In de zomer lijkt het verspreidingsgebied van de Bruinvis sterk samen te hangen met
het voorkomen van haringpaaiplaatsen. Deze worden met name aan de Britse
oostkust aangetroffen. Voortplanting van de Bruinvis vindt wijdverspreid in de
Noordzee plaats, maar ter hoogte van de Duits-Deense grens komt een kerngebied
voor voortplanting voor. Dit is relatief dicht bij het Nederlandse deel van de Noordzee
gelegen.

Samenvatting & conclusies zeezoogdieren

Samenvatting

De eigenschappen en de relevante informatie met betrekking tot de biogeografie van
de onderzochte soorten zijn samengevat in het onderstaande overzicht.

Soortengr estuari mariel

Gewone zeehond Phoca vitulina | BruinvPaocoena phocoena
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In beginsel kunnen de Gewone zeehond en Bruinvis voorkomen in het gehele
Noordzee ecosysteem, van de rand aan de kust tot aan de rand van het continentaal
plat. Beide soorten kunnen namelijk aangetroffen worden van ver rivieropwaarts en in
slenken tot in de oceaan. Echter, van wezenlijk belang voor de vestiging van de
Gewone zeehond is de combinatie van de aanwezigheid van geschikte (storingvrije)
rustplaatsen op het land en geschikte foerageergebieden met voldoende prooi in het
water op hoogstens 60 km afstand van deze rustplaatsen. Aangezien beide soorten
gericht zijn op het eten van bepaalde vissoorten uit brak en zout water is hun
verspreidingsgebied veelal beperkt tot de wateren waarin deze prooisoorten in
voldoende dichtheid voorkomen. De temperatuur van het zeeoppervlak in het
verspreidingsgebied van de beide soorten ligt in de winter tussen de 0 en 10 °C en
komt in de zomer veelal niet boven de 20 °C uit. Daarnaast mag het water niet zo
sterk verontreinigd zijn (bijvoorbeeld met PCB's) dat de dieren zich niet meer kunnen
voortplanten. Bovendien mogen de jachtdruk, bijvangst en andere mortaliteitsfactoren
ter plaatste (virussen, predatoren) de draagkracht niet te boven gaan. Er zijn voor
Gewone zeehonden geen genetische verschillen tussen individuen binnen het
Noordzeegebied aantoonbaar. Dit betekent dat er zeer waarschijnlijk uitwisseling
tussen alle voortplantingsgebieden bestaat en het duidt op een grote
dispersiecapaciteit. Voor de Bruinvis bestaan het vermoeden dat de vrouwtjes zich
voortplanten binnen een kleinere afstand van hun geboortegrond dan mannetjes.
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8.4.2

8.4.3

8.5

Kennisleemten

Er zijn voldoende wiskundige modellen beschikbaar om populaties in ruimte en tijd te
modelleren; alsook om de eventuele gevolgen van ruimtelijke ingrepen op het
populatie(netwerk) te voorspellen. Echter, voor zeezoogdieren bestaat vaak nog te
weinig kennis over (een deel van) de parameters die nodig zijn om deze modellen te
voeden. Met name voor de Bruinvis geldt dat er nog veel te weinig inzicht is in
migratiepatronen en afstanden die door deze dieren kunnen worden afgelegd. Er bestaat
nagenoeg geen verdelingspatroon (naar afstand) tussen de gebieden waar
zeezoogdieren geboren worden en gebieden waar ze zich voortplanten. Aangezien
zenders niet lang genoeg meegaan kan dit alleen maar onderzocht worden door het
merken van de dieren en eventueel foto-identificatie. Echter, gezien het dispersie-
vermogen van beide soorten lijkt de ruimtelijke samenhang van de Noordzee,
kustgebied en Waddenzee geen (grote) rol van betekenis te spelen bij het voorkomen
van beide soorten.

Voor zowel de Bruinvis als de Gewone zeehond zou onderzocht moeten worden in
hoeverre watertemperatuur een beperkende factor is in relatie tot hun thermoregulatie.
Hierover bestaat nog weinig zekerheid.

Conclusies

¢ Het gehele Nederlandse deel van Noordzee en aangrenzende kustzone ligt binnen
afstandsbereik van zowel Gewone Zeehonden als Bruinvissen.

e Voor zowel de Bruinvis als de Gewone Zeehond geldt dat de dieren in de Noordzee,
kustzone en Waddenzee (voor zover bekend) één (meta)populatie vormen. De
ruimtelijke samenhang van dit gebied lijkt dus niet bepalend voor het voorkomen.

¢ In het algemeen geldt vermoedelijk dat het verspreidingsgebied van veel
zeezoogdiersoorten op mondiale schaal beperkt wordt door de watertemperatuur.
Warmwaterstromen kunnen misschien een barriere vormen waardoor een
noordelijke soort bepaalde geschikte gebieden niet kan bereiken. Koudwaterstromen
kunnen misschien een barriere vormen voor warmteminnende soorten. Op de schaal
van de Noordzee speelt dit geen rol van betekenis.

¢ Soms wordt de beperking voor het verspreidingsgebied niet bepaald door het
zeezoogdier zelf maar door het voorkomen van de prooisoort. Dit geldt met name
voor de Bruinvis in relatie tot het voorkomen van energetisch hoogwaardige vis,
zoals de Haring.

s Zeehonden zijn, met name tijdens de zoog- en ruiperiode, afhankelijk van hun
ligplaatsen. Daarom is hun verspreidingsgebied relatief kustgebonden.

¢ Binnen de Noordzee lijken geen grote genetische barrieres voor te komen.
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9 Samenvatting

9.1

In deze samenvatting worden in respectievelijk § 9.1 en § 9.2 de belangrijkste conclusies
en leemten in kennis samengevat. Voor diverse hoofdgroepen (planten, wieren,
macrobenthos, vissen vogels en zeezoogdieren) werden overeenkomstige conclusies
getrokken of dezelfde kennislacunes geconstateerd. Deze worden dan ook gezamenlijk
gepresenteerd. Voor een uitgebreidere samenvatting per soortgroep wordt verwezen
naar de afsluiting van de afzonderlijke hoofdstukken.

In paragraaf (§ 9.3) wordt behandeld in hoeverre deze studie invulling heeft gegeven
aan de doelstellingen die in § 1.2 werden geformuleerd.

De laatste paragraaf (§ 9.4) vat enkele toepassingen samen.

Conclusies

Voor de zuidelijke Noordzee en het kustgebied zijn een aantal conclusies te trekken die
opgaan voor alle hoofdgroepen.

e Het verspreidingsgebied van een soort en de veranderingen daarin vormen de
resultante van reproductie, overleving en dispersie. Dispersie - de verplaatsing van
een verspreidingseenheid van een organisme in de vorm van een ongerichte
beweging naar een (mogelijke) habitatplek - speelt een centrale rol in relatie tot
ruimtelijke samenhang.

e Het véorkomen van soorten wordt traditioneel vooral gecorreleerd aan lokale
habitatfactoren. Tegenwoordig komt er in de ecologie echter steeds meer aandacht
voor het belang van dispersie, mede door het beschikbaar komen van nieuwe
technieken om verwantschappen tussen populaties te bestuderen.

* Bij alle hoofdgroepen komen soorten voor die bestaan uit populaties die genetisch
van elkaar verschillen. Dit duidt op het bestaan van barrieres en mogelijk op
verschillen in dispersie tussen populaties van een soort. Binnen de biogeografie
vormt de eenheid ‘soort’ dan ook vaak een té ruim begrip om recht te doen aan de
diversiteit aan verplaatsingspatronen.

* Als frequente genetische uitwisseling plaatsvindt op een ruimtelijke schaal die groter
is dan grofweg de zuidelijke Noordzee, dan is ruimtelijke samenhang voor de
Nederlandse situatie geen issue.

e Gezien de grote verschillen in levensstrategie van soms nauwverwante soorten is het
meestal niet mogelijk te generaliseren over ruimtelijke samenhang in relatie tot
taxonomisch gebonden soortengroepen. Dit geldt ook voor verschillende soorten in
dezelfde levensgemeenschap. Effectvoorspelling bij mariene natuurontwikkelings-
projecten vraagt dan ook om een soort- of populatiegerichte benadering; nadat
geformuleerd is welke soorten (on)gewenst zijn kan met de dispersie van die soorten
rekening worden gehouden.

¢ De kans dat onbezet gebied gekoloniseerd wordt is groter vanuit een ‘source’ dan
vanuit een ‘sink’ en is een afgeleide van de kolonisatiesnelheid en de afstand tot
bezet gebied.
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* De grootte en het reproductieve succes van een ouderpopulatie beinvloedt de kans
op succesvolle kolonisatie elders. Zo zijn zeereepsoorten, door te investeren in veel
zaden, waarschijnlijk beter in dispersie dan soorten van kwelders en schorren en
zeegrassen.

¢ Naarmate er minder diasporen (zaden, sporen, eieren, larven et cetera) zijn wordt de
toevalsfactor bij dispersie belangrijker.

Voor planten, wieren, macrobenthos en primaire stadia van vissen (eieren, larven,
juvenielen) kan een aantal conclusies getrokken worden die voor al deze hoofdgroepen
opgaan. Ze hangen samen met het in het algemeen passieve dispersiepatroon bij deze
soorten/levensstadia.

e Zeestromen zijn van groot belang voor verspreiding. Ze verklaren waarom de
verspreiding in één bepaalde richting beter verloopt dan in een andere. Incidenteel
afwijkende zeestromingen kunnen van groot belang zijn in relatie tot dispersie.

e De ‘traditionele’ dispersie van veel soorten middels sporen, zaden, plantendelen of
pelagische larven bedraagt makkelijk tientallen kilometers per jaar.

¢ Daarnaast kunnen alternatieve vormen van dispersie voorkomen. Planten kunnen
zich verspreiden als steppenroller of door middel van drijvende plantendelen. Voor
de dispersie van wieren (soms over duizenden kilometers) zijn drijvende voorwerpen
of de aanwezigheid van drijfblazen van belang. Macrobenthossoorten kunnen zich
ook op alternatieve wijze verplaatsen, bijvoorbeeld door byssus drifting bij juveniele
schelpdieren of door rollend transport over de zeebodem door adulten zoals bij de
Zeeanjelier. Ook hier kunnen drijvende voorwerpen van belang zijn, zoals in het
geval van antropogeen transport met behulp van schepen. Met name bij soorten die
niet over pelagische verspreidingseenheden beschikken zijn deze alternatieve
mechanismen relatief belangrijk voor de dispersie.

Bij adulte vis, vogels en zeezoogdieren vormen verplaatsingen, soms tegen-strooms, een
levensvoorwaarde. Vergeleken met de andere hoofdgroepen (planten, wieren en
macrobenthos) is de potentiéle (actieve) dispersie veel groter. Bij vogels en
zeezoogdieren is deze z6 groot dat ruimtelijke samenhang geen rol lijkt te spelen op een
schaal ter grootte van de zuidelijke Noordzee. Wel kan de actieve voortbeweging zich
juist manifesteren in de vorm van (broed)plaatstrouw. Hieronder volgen specifieke
conclusies voor de hoofdgroepen vogels en zeezoogdieren:

Vogels

* Vogels van een groeiende populatie (de ‘oorspronkelijke’ broedlocatie ‘loopt vol)
vertonen een grotere dispersie dan indien er ruimte beschikbaar komt op de
‘oorspronkelijke’ broedplek.

¢ (Henkolonisatie vindt sneller plaats indien een soort (broed)plaatsontrouw is en veel
minder snel bij (broed)plaatstrouwe soorten.

¢ Ook buiten de broedtijd gelden begrippen als plaatstrouw en routevastheid en is de
flexibiliteit daarin beperkt.
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Verschillende vogelsoorten overwinteren in hun eerste winter op veel grotere
afstand van het broedgebied dan adulte vogels. Door de sterke genetische basis van
dispersie bij juveniele vogels vertoont deze leeftijdsgroep, ook bij een dalende
populatietrend, uitgebreid dispersiegedrag. Aangezien juvenielen het meest
plaatsontrouw zijn, spelen zij een belangrijke rol bij de ontdekking van nieuwe
overwinteringsgebieden. Ten aanzien van de broedplaats spreiden deze soorten
soms een zeer sterke plaatstrouw ten toon.

Door dispersie van nieuwe broedvogels worden waarschijnlijk afstanden tussen
geschikte broedplaatsen van minstens 100 km overbrugd. Voor soorten van
hoogdynamische milieus, zoals de overgang van land naar zee, is deze afstand
vermoedelijk groter. Dit betekent dat de (on)bereikbaarheid van potentiéle
broedplaatsen op de schaal van het Nederlandse kustgebied voor de meeste soorten
waarschijnlijk geen issue is. Dit geldt naar verwachting ook voor de
(on)bereikbaarheid van potentiéle plekken voor niet-broedvogels.

Zeezoogdieren:

Het gehele Nederlandse deel van Noordzee en aangrenzende kustzone ligt binnen
afstandsbereik van zowel Gewone Zeehonden als Bruinvissen.

Voor zowel de Bruinvis als de Gewone Zeehond geldt dat de dieren in de Noordzee,
kustzone en Waddenzee (voor zover bekend) één (meta)populatie vormen. De
ruimtelijke samenhang van dit gebied lijkt dus niet bepalend voor het voorkomen.

In het algemeen geldt vermoedelijk dat het verspreidingsgebied van veel
zeezoogdiersoorten op mondiale schaal beperkt wordt door de watertemperatuur.
Warmwaterstromen kunnen misschien een barriere vormen waardoor een
noordelijke soort bepaalde geschikte gebieden niet kan bereiken. Koudwaterstromen
kunnen misschien een barriere vormen voor warmteminnende soorten. Op de schaal
van de Noordzee speelt dit geen rol van betekenis.

Soms wordt de beperking voor het verspreidingsgebied niet bepaald door het
zeezoogdier zelf maar door het voorkomen van de prooisoort. Dit geldt met name
voor de Bruinvis in relatie tot het voorkomen van energetisch hoogwaardige vis,
zoals de Haring.

Het gehele Nederlandse deel van Noordzee en de aangrenzende kustzone liggen
binnen het afstandsbereik van zowel Gewone Zeehond als Bruinvis.

Voor zowel de Bruinvis als de Gewone Zeehond geldt dat de dieren in de Noordzee,
kustzone en Waddenzee (voor zover bekend) één (meta)populatie vormen. Binnen
dit gebied lijken geen grote genetische barriéres aanwezig.

Soms wordt het verspreidingsgebied niet beperkt door een zeezoogdier zelf maar
door het voorkomen van de prooisoort, zoals de haring voor de Bruinvis.

Zeehonden zijn, met name tijdens de zoog- en ruiperiode, afhankelijk van hun
ligplaatsen, zodat hun verspreidingsgebied relatief kustgebonden is.
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9.2

9.3

Leemten in kennis

Ook voor wat betreft de kennisleemtes zijn een aantal conclusies te trekken die opgaan
voor alle hoofdgroepen (planten, wieren, macrobenthos, vissen, vogels en
zeezoogdieren).

s Gegevens in de literatuur over long-range dispersie zijn vaak kwalitatief van aard,
het kwantitatieve aspect (hoe veel, hoe snel) blijft vaak onderbelicht.
Zowel voor een goed begrip van de areaalontwikkeling van soorten, als de
ruimtelijke samenhang tussen gebieden in de Noordzee en kustwateren, bestaat
dringend behoefte aan meer kwantitatieve gegevens over dispersie. In dit rapport
worden onder andere gesignaleerd: (zaad)dispersie, kiemkrachtigheid/vitaliteit
zaden, de vitaliteit van voortplantingsorganen van drijvende zeewieren, larvale
levensduur van macrobenthos, de frequentie van (extreme) toevalstreffers en de
bijdrage van verspreiding door vogels (ook bij het transport van mariene
organismen).

* Het bestaan van verschillende populaties maakt het vaak moeilijk om
generaliserende uitspraken te doen over een soort. Door genetische technieken in te
zetten wordt inzicht verkregen in de verwantschap van soorten/populaties. In
combinatie met kennis over verspreidingsmechanismen maakt dit conclusies
mogelijk over dispersie. Dit type onderzoek dient dan ook gestimuleerd te worden.

» Specifiek voor vis werd gesignaleerd dat de migratieroutes van adulten weliswaar
bekend zijn, maar dat er nog veel onduidelijk is over het zwerven (rcaming) van
bepaalde (delen van) jaarklassen. Juist dat laatste is van belang voor een goed
begrip van dispersie.

o lets dergelijks geldt overigens ook voor sommige vogelsoorten waarbij dispersie
vooral plaatsvindt in het juveniele stadium (zie boven). Betreffende de hoofdgroep
vogels werd gesignaleerd dat er veel onderzoeksmateriaal beschikbaar is dat
uitgewerkt dient te worden om meer te weten te komen over plaats(on)trouw en
het genereren van dispersiecurven.

e Met name ten aanzien van de Bruinvis bestaat er nog erg weinig inzicht in
migratiepatronen en afstanden die door deze dieren kunnen worden afgelegd. Er

bestaat nagenoeg geen verdelingspatroon van de afstand tussen de gebieden waar
zeezoogdieren geboren worden en gebieden waar ze zich voortplanten.

Invulling doelstelling

In hoeverre beantwoordt deze studie de twee vragen die gesteld werden in § 1.2:
Doelstelling van deze studie?
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1. voor welke soort(groep)en in en op de Noordzee en de Nederlandse kustwateren is
de ruimtelijke rangschikking van (deel)leefgebieden van belang voor het
véorkomen van deze organismen?

Voor zowel voor vogels als zeezoogdieren, organismen die in goed in staat zijn om zelf
hun ruimtelijke positie te kiezen, werd geconstateerd dat de ruimtelijke rangschikking
van (deel)leefgebieden geen issue is voor het véérkomen op een schaal ter grootte van
de zuidelijke Noordzee of kustwateren. Voor de andere hoofdgroepen (hogere planten,
zeewieren, macrobenthos en vissen) kan dit wel het geval zijn. Daarbij is van belang
welke levens- en met name voortplantingsstrategie gehanteerd wordt. Gezien de grote
diversiteit daarin, ook bij nauwverwante soorten of soorten uit hetzelfde biotoop, kan
alleen op het niveau van de soort, of liever nog populatie, bepaald worden in hoeverre
ruimtelijke rangschikking van belang is (en dan nog alleen mits voldoende informatie
over met name dispersie beschikbaar is).
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Op welke ruimtelijke en temporele schaal speelt deze materie?

Voor diverse hoofdgroepen werd geconstateerd dat dispersie met name optreedt op een
lokale schaal: van tien(tallen) tot ongeveer honderd kilometer(s) per jaar. Dit hangt
veelal samen met de vitaliteit van diasporen, bijvoorbeeld de maximale levensduur van
pelagische larven en de afstand waarover ze ondertussen door zeestromen
getransporteerd worden. Dit rapport bevat echter ook voorbeelden van soorten waarbij
de gebruikelijke dispersie (afstand tussen ‘geboorte’ en voortplantingslocatie van een
organisme) niet meer dan enkele meters per jaar bedraagt. In de bovengenoemde
conclusies werd al gememoreerd dat alternatieve vormen van transport, ondanks hun
incidentele aard, relatief belangrijk kunnen zijn voor de dispersie van dergelijke soorten.

Toepassing natuurontwikkeling

Er zijn diverse toepassingen denkbaar van de in dit rapport bijeengebrachte
biogeografische kennis bij natuurontwikkeling in zee:

s Op geisoleerde locaties jaren kan het jaren duren voordat een soort spontaan
verschijnt. Anderzijds zijn er perspectieven voor soorten met een beperkte dispersie
omdat deze, zoals dat ook op het land gebeurt, met wat hulp van de mens een
locatie kunnen koloniseren.

e Het instellen van MPA's (Marine Protected Area) vereist maatwerk: er dient
rekening gehouden te worden met de ruimtelijke schaal van dispersie van de
gewenste soorten. Voor veel soorten geldt dat, wil een habitatplek self supporting
zijn qua reproductie, rekening gehouden moet worden met een afmeting van
tientallen tot meer dan honderd kilometer binnen de overheersende stroomrichting.

» Gezien hetgeen boven vermeld is over een soort- of populatiegerichte aanpak wordt

voor de Noordzee en het kustgebied in mindere mate de noodzaak gevoeld om te
komen tot een ecologisch netwerkmodel zoals dat het geval is op het land.
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Bijlage 1 Terminologie

accessibiliteit
Bereikbaarheid.

benthisch
levend aan de bodem

biogeografie
De wetenschap die zowel patronen als processen in het ruimtelijke voorkomen van
biologische fenomenen (o.a. organismen) onderzoekt (Hengeveld 1990)

biotoop
De (materiéle) woonplaats van een soortengemeenschap (overlappende habitats).

directe ontwikkeling
larven die zich geheel in een eikapsel ontwikkelen en daaruit als een volledig ontwikkeld
juveniel tevoorschijn komen. Er is dus geen pelagische fase

diasporen
Verspreidingseenheden: sporen, zaden/vruchten, eieren, larven, plantendelen, juvenielen
, adulten, etc. al of niet in een verpakking, zoals peulen en eikapsels.

diplont

De plant is diploid en produceert gameten, maar in tegenstelling tot een haplont worden
deze gameten gevormd onder reductiedeling (aangezien gameten noodzakelijkerwijs
haploid zijn). De uit de gametenfusie gevormde zygote groeit uit tot een nieuwe
(diploide) plant (Stegenga & Mol 1983).

dispersie
De verplaatsing van een verspreidingseenheid (diaspore) in de vorm van een ongerichte
beweging naar een (mogelijke) habitatplek.

dispersieafstand

Afstand tussen de plek waar de reproductieve eenheid is ontstaan en waar deze later
zelf tot reproductie komt;

vogel: de afstand tussen de plaats waar deze uit het ei komt en de plaats waar deze één
of meer jaren later voor het eerst tot broeden komt (Van den Bosch et al. 1992).

plant, wier: de afstand tussen de moederplant en de plek waar het zaad kiemt en zelf
(ooit) tot reproductie komt.

ecotoop

Een ruimtelijk te begrenzen (discrete) ecologische eenheid, waarvan de samenstelling en
ontwikkeling worden bepaald door de combinatie van abiotische, biotische en
antropogene (beheer) aspecten (Wolfert 1996).

(= fysiotoop + beheersvorm en ontwikkelingsstadium)

ook: kleinste landschapseenheid die nog functioneert als ecosysteem.

ecotopenstelsel

Indeling van ecotopen, waarin de van belang zijnde ecotopen in een gebied op
overzichtelijke wijze gerangschikt zijn. Kenmerkend is het integrale karakter van de
ecotopen, maar ook het gebruik van indelingskenmerken die gekoppeld zijn aan beleids-
en beheersmaatregelen.
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ecosysteem
Wordt gekenmerkt door een complex van elkaar onderling beinvloedende biotische en
abiotische factoren.

filopatrie
Plaatstrouw

fysiotoop
Eenheid die homogeen is voor wat betreft abiotische condities die van belang zijn voor
de biotische aspecten.

habitat
De (materiéle) woonplaats van een soort (‘adres').

habitatplek
Ruimtelijk gedefinieerde plek waar de habitat van een soort is gerealiseerd (Pouwels
2000).

haplont

De plant is haploid en produceert gameten. De zygote is het enige diploide stadium en
maakt een reductiedeling door, het product van deze deling levert weer een haploide
plant op (Stegenga & Mol 1983).

haplodiplont

Hier bestaat zowel een haploide als een diploide fase, beide als zelfstandige plant. De
haploide plant (gametofyt) produceert gameten, deze versmelten en uit de zygote
ontstaat een diploide plant (sporofyt), welke onder reductiedeling sporen levert. Deze
sporen geven pas de haploide fase terug. Bij dit type kunnen de haploide en diploide
fase van gelijk uiterlijk zijn (isomorf, bijvoorbeeld Ulva (Zeesla)) of van verschillende
vorm en grootte (heteromorf, bijvoorbeeld Laminaria saccharina (Suikerwier)). Het
laatste betekent meestal dat twee planten van geheel verschillend uiterlijk tot één en
dezelfde soort behoren (Stegenga & Mol 1983).

homing
Eigenschap waarmee een organisme de weg terugvindt naar zijn plek van herkomst.

kreukelberm

Bestorting langs een dijk ter hoogte van de laagwaterlijn, op de overgang naar de
permanent onderwater gelegen geulhelling of op de overgang naar een slik. Zo
genoemd omdat hier in veel gevallen alikruiken (“kreukels") voorkomen.

K-soort

Soort met een conservatieve levensstrategie. soortkenmerken: energie wordt vooral in
handhaving gestopt; langzame groei; hoge leeftijd; voortplanting op late leeftijd; weinig
nakomelingen per jaar (cf. r-soort).

lecithotrofe ontwikkeling
larven die zich in het planktonstadium beschikken over hun eigen voedselvoorraad in de
vorm van een hoeveelheid dooier

MPA
Marine Protected Area

metapopulatie (= netwerkpopulatie)

Een aantal groepen van individuen die verschillende ruimtelijk gescheiden habitatplekken
bewonen en waartussen via dispersie uitwisseling bestaat (Burgman et al.1993 Pouwels
2000).
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migratie
Gerichte verplaatsing zoals trek, maar ook dagelijkse verticale verplaatsing.

NCP
Nederlands Continentaal Plat, het Nederlandse deel van de Noordzee buiten de
territoriale wateren.

niche

Functionele relaties van een soort met biotoopfactoren en andere soorten in de
gemeenschap, de hulpbronnen die een soort exploiteert, de rol in het ecosysteem
('beroep').

pelagisch
levend in de waterfase

planktotrofe ontwikkeling
larven die zich met materiaal in de waterfase kunnen voeden

RAPDanalyse
Genetische techniek om populaties te vergelijken: Rapid Amplified Polymorphic DNA
analyse.

r-soort

Opportunistische (revolutionaire) levensstrategie. soortkenmerken: snelle vestiging op
open plekken; snelle groei; voortplanting op jonge leeftijd; veel nakomelingen per jaar
(cf. K-soort).

roaming
Ongerichte verplaatsing, zwerven; vooral gebruikt in de ichtyologie.

selectief getijden transport

Verplaatsing in een bepaalde richting met de eb- of vloedstroom doordat een organisme
zich tijdens een bepaalde getijdenfase in de waterkolom begeeft. Dit mechanisme wordt
aangetroffen bij verschillende levensstadia (larven, juvenielen, adulten) van zowel vissen
als ongewervelde diersoorten.

substraat
Ondergrond.

teleplanische larven
Larven die extreem lang (maanden tot > een jaar) in de waterfase verblijven en zo over
grote afstand verplaatst kunnen worden.

transport
Beweging waarbij een medium of organisme als vector voor verplaatsing optreedt.

trek

Een gerichte en langdurige verplaatsing tussen twee gebieden die in een zekere
regelmaat plaatsvindt door individuen die zich in een bepaalde fysiologische staat
bevinden (Dingle 1997).

vagiliteit
Zwerfvermogen.

verbreiding
Zie dispersie.
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verplaatsing
Op zichzelf een onbruikbare term waarmee allerlei bewegingstypen kunnen worden
aangeduid die een totaal verschillende functie en aansturing hebben.

verspreiding
Een dubbelzinnig term die maar het beste vervangen kan worden door dispersie (een
proces) dan wel verspreidingsgebied (verspreidingspatroon).

verspreidingsgebied

Gebied waarin een soort of populatie voorkomt, ook wel leefgebied of areaal. Vaak zijn
er onderverdelingen mogelijk op basis van jaargetijde of ontwikkelingsstadium:
broedgebied, opgroeigebied, doortrekgebied, overwinteringsgebied, paaigebied etc. Het
verspreidingsgebied is de resultante van het dispersieproces.
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WELKOMSTWOORD, INLEIDING en TOELICHTING op het doel van de
workshop door het RIKZ (Jaap Graveland en Mariska Harte)

Jaap Graveland zette kort achtergrond, doel en opzet van het project uiteen. De sheets
van deze presentatie zijn bijgevoegd in bijlage 1 van dit verslag.

Rijkswaterstaat geeft ca. 25 miljoen Euro per jaar uit aan ecologische herstelmaatregelen:
het Programma Inrichting en Herstel. In het kader van WONS (Werkstructuur
Onderzoek Natte Sector), een onderzoeksprogramma betaald door het Hoofdkantoor
van RWS, wordt ondersteunend ecologisch onderzoek gedaan voor het
uitvoeringsprogramma.

Belangrijke vragen voor de uitvoering van herstelprojecten zijn: waar kan het project het
beste worden uitgevoerd, en hoe snel zullen de beoogde soorten het ontwikkelde
gebied koloniseren? Inzicht in de snelheid van vestiging is wenselijk om het resultaat van
een project goed te kunnen beantwoorden. Immers, een soort kan ergens niet
verschijnen omdat de abiotische condities ter plekke niet goed zijn, of omdat de soort
het gebied (nog) niet heeft kunnen bereiken. Om deze vragen goed te kunnen
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beantwoorden is inzicht nodig in het mogelijke belang van de ruimtelijke rangschikking
van gebieden op de vestiging in een specifiek gebied. In zoute en brakke wateren werd
daar nog geen aandacht aan gegeven, op het land (metapopulatiestudies van Alterra) en
in de zoete wateren (netwerkstudies in rivierengebied van RIZA/Alterra) wel. Voor zoute
wateren werd verondersteld dat ruimtelijke rangschikking binnen Nederland (inclusief
het Nederlandse Continentale Plat) geen issue was, omdat organismen aangepast
zouden zijn aan de dynamische milieus en omdat water een goed transportmedium zou
zijn. Dat zijn echter hypothesen.

In 1999 is daarom een onderzoek gestart naar het belang van ruimtelijke rangschikking
van gebieden voor het voorkomen van organismen in een bepaald gebied. Het
onderzoek valt in twee delen uiteen: een gedetailleerde metapopulatiestudie aan
Strandplevier en Bontbekplevier in het Deltagebied, en een breed literatuuronderzoek
gericht op ‘alle’ soorten in zoute en brakke wateren. Het onderzoek aan de plevieren
bestaat uit een veldstudie aan gekleurringde individuen en de ontwikkeling van een
individu-gebaseerd ruimtelijk expliciet metapopulatiemodel. Er is voor deze plevieren
gekozen, omdat de populaties worden bedreigd, de vogels individueel gemerkt kunnen
worden waardoor dispersie goed in kaart is te brengen en er al veel noodzakelijke
populatiebiologische gegevens zijn of worden verzameld via andere projecten. De
resultaten zullen gebruikt worden om alternatieve inrichtingscenario’s door te rekenen
op hun effect op de plevierenpopulaties.

Het literatuuronderzoek, het onderwerp van de workshop, heeft als doel te
inventariseren welke soortgroepen gevoelig zijn voor de ruimtelijke rangschikking van
gebieden, op welke ruimteschaal dat speelt, door welke eigenschappen van de soorten
of de omgeving dat wordt bepaald en, last but not least, wat voor informatie
voorhanden is om voorgaande vragen te beantwoorden. In het ideale geval zou deze
studie uitmonden in kwantitatieve vuistregels zoals: a) het heeft geen zin om project x
voor soort s in de Oosterschelde uit te voeren, omdat het naar verwachting minstens
vijfftig jaar duurt voor de soort de Oosterschelde bereikt vanuit bestaande
bronpopulaties; b) om er voor te zorgen dat soort s zich binnen vijf tot tien jaar (een
gebruikelijke termijn om project te evalueren) in een natuurontwikkelingsgebied vestigt,
dient dit gebied zich niet verder dan 50 km van de bronpopulatie te bevinden.

Vanwege de breedte van het soortenspectrum en van mogelijke ruimtelijke en
ecologische barriéres is dat natuurlijk onmogelijk voor het gehele soortenspectrum.
Bovendien was duidelijk dat er weinig kwantitatieve gegevens zijn, met name over
dispersie. Het is ook niet zo bezwaarlijk als de studie grotendeels globaal is: ruimtelijke
rangschikking wordt nu vrijwel niet meegenomen in de overwegingen rond ecologisch
herstel, dus ‘alle beetjes helpen’.

Deze studie zal dus veel globaler zijn dan de plevierenstudie. Anderzijds moet deze
studie niet zo globaal zijn dat ze alleen leidt tot kwalitatieve uitspraken en open deuren
als: ‘vogels zijn minder gevoelig voor ruimtelijke rangschikking dan planten omdat vogels
kunnen vliegen'. De verwachting was dat er voor een aantal soorten wel relevant
kwantitatief materiaal beschikbaar is over dispersieafstanden e.d.
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3.2

PRESENTATIE VAN HET CONCEPTRAPPORT door Bureau Waardenburg

(Godfried van Moorsel, Sietse Bouma en Rob Lensink)
De PowerPoint presentatie is bijgevoegd in bijlage 2 van dit verslag.

DISCUSSIE OVER DE INHOUD VAN HET CONCEPTRAPPORT

Algemeen

In eerste instantie werd in drie afzonderlijke groepen gediscussieerd over de inhoud van
het conceptrapport (hierbij werden de deelnemers ingedeeld aan de hand van hun
expertise). De groepen waren:

- Groep 1: Hogere planten en wieren
- Groep 2: Macrobenthos en vissen
- Groep 3: Vogels en zeezoogdieren

Na deze afzonderlijke groepsdiscussies vond er een plenaire terugmelding plaats, waarbij
de resultaten en discussiepunten van de verschillende groepen gezamenlijk werden
besproken. Aan het einde van deze plenaire terugmelding zijn alle resultaten
samengevat in een aantal “hoofdissues”.

Resultaten afzonderlijke groepsdiscussies
Groep 1: Hogere planten en wieren

Gezien de doelstelling van het project (de informatie gebruiken bij herstel- en
ontwikkelingsprojecten en effectstudies) is het van belang om te bepalen welke
soort(groep)en problemen zouden kunnen hebben met hun verspreiding. Om hier
achter te komen zouden alle soorten van kwelders en schorren en van zandige kusten
opgenomen moeten worden in het rapport. Dit is overigens niet veel werk, want in
Nederland gaat het slechts om een beperkt aantal soorten. Door de soorten op te nemen
in een tabel, waarbij kort een aantal facetten van de life history traits (reproductie,
overleving en dispersie van de soort) genoemd worden, zoals de levensduur van de
zaden, de levensduur van de ouderplant, de zaadproductie (o.a. aantal), het
drijfvermogen van de zaden en de kiemkracht van de zaden, zijn de soorten in te delen
in groepen met gelijke dispersie strategieén en is eenvoudig af te leiden welke
soort(groep)en problemen zouden kunnen hebben met hun verspreiding. Bovendien
komen aan de hand van deze tabel meteen de kennisleemten aan het licht.

Bij de soortkeuze zou de “gidssoorten benadering” van het RIZA gevolgd kunnen
worden. Hierbij worden representatieve soorten voor een bepaald type natuur
geselecteerd aan de hand van een aantal filters, zoals de soortgebonden
versnipperingsgevoeligheid, de relevantie van een soort voor het gebied, de
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vertegenwoordiging van specifieke ecotopen of ecotoopgroepen en de beschikbare
kennis over de soort.

Bij de geografische verspreiding van soorten dient tevens rekening gehouden te worden
met de dynamiek van het landschap (soms worden gebieden door successie na een
bepaalde periode ongeschikt voor een bepaalde soort) en competitie tussen soorten
binnen en tussen verschillende hoofdgroepen (wanneer hard substraat bezet wordt door
mosselen zullen wieren zich daar bijvoorbeeld niet meer kunnen vestigen). Voor het
beheer is deze informatie van belang om in te schatten of de te verwachten
ontwikkelingen gewenst zijn.

Concrete opmerkingen

Prud'homme van Reine:

-We weten nog maar heel weinig van wieren.

-Volgens een Europese richtlijn moet elk land in verband met de waterkwaliteit nu ook
de “Other aquatic Flora" monitoren. Daarvoor zullen wel mensen opgeleid moeten
worden om o.a. zeewieren juist te determineren. In dat geval kan het ook mogelijk
worden om moeilijker te onderscheiden soorten, zoals Ceramium en Polysiphonia in
biogeografische studies binnen Nederland op te nemen.

Jan Bakker:

-Deze studie focust zich op mogelijke beperkingen in de dispersie, maar ook het
tegenovergestelde is van belang. Sommige soorten komen ergens zo snel, en breiden
zich zo snel uit, dat de vestigingskans voor andere organismen daardoor afneemt
(competitie binnen en tussen soort(groep)en). Dus ook de zeer snelle vestiging van
sommige soorten is relevant om mee te nemen.

-Er bestaat een database met /ife history traits over hogere planten. Deze gegevens zijn
eenvoudig te verkrijgen en zullen aan Jan Reitsma geleverd worden.

Groep 2: Macrobenthos en vissen
Keuze soort (groep)

Macrobenthos

De keuze voor de soortgroepen is niet voldoende expliciet onderbouwd vanuit de
doelstelling en opzet van de studie. Soorten zijn nooit representatief voor een groep,
maar moeten gezien worden als voorbeeld. Gesuggereerd wordt om bij de keuze van
soortgroepen meer rekening te houden met:

- Ruimte- en tijdschalen

- r-Kstrategieén

- functionele groepen

- doelstelling

Bij toepassing van de resultaten (natuurontwikkeling, m.e.r.-studies) kan het echter ook
gewenst zijn om als ingang meer aan te sluiten op het biotoop (litoraal/sublitoraal,
hard/zacht, estuarien/kustzone/Noordzee).
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Bij de soortengroep ‘estuarien hard litoraal' en ‘estuarien hard sublitoraal' kan de
toevoeging estuarien worden weggelaten.

Vis
De indeling van functionele groepen bij vis (met o.a. als onderbouwing de
zouttolerantie) is een goed uitgangspunt.

‘Uitgestorven' zou geen criterium moeten zijn om een soort (bv. Steur) weg te laten. Een
analyse van de factoren die tot uitsterven hebben geleid kan van belang zijn om
herhaling bij andere soorten in de toekomst te voorkomen. Bovendien kun je bij de Steur
nog aan herintroductie denken.

Algemeen

Uiteindelijk leidt de keuze voor één soort per soortengroep altijd tot een voorbeeld. Er
bestaat niet zoiets als één representatieve soort voor een biotoop. Gesuggereerd wordt
om ook een echt kortlevende soort mee te nemen, met meerdere generaties per jaar.
Om een indruk te krijgen van het scala aan mogelijkheden dient meer dan één soort
meegenomen te worden. Dit geldt overigens ook voor modellen.

Drie belangrijkste bepalende factoren:

- Levenstrategie (r-K, reproductieve strategie)

- Ouderpopulatie grootte (source) en beschikbaarheid
- Dispersievermogen (klein en groot)

Aanbeveling: genetische technieken, studie naar de uitbreiding van exoten en het
uitrusten met zenders (m.n. bij vissen) leveren zinvolle aanwijzingen op over dispersie. Er
wordt daarom sterk aanbevolen om dit type onderzoek uit te voeren.

Groep 3: Vogels en zeezoogdieren

Vogels

Omdat het rapport voor het onderdeel vogels ten tijde van de workshop in zeer
beperkte mate was ingevuld, is in deze groep minder gesproken over soorten en meer
over processen. In dat kader is het proces dispersie en daaraan gekoppeld plaatstrouw
het belangrijkste gevonden.

Dispersie is bij vogels een Poisson-verdeling met een groot aandeel in de korte afstand
en een zeer klein aandeel in de grote afstanden: veel vogels verplaatsen zich over een
kleine afstand tot de bronpopulatie, minder over een grote afstand, en enkelen kunnen
ook op een zeer grote afstand worden teruggevonden. Dit wordt plaatstrouw genoemd.
De verdeling van first-time-breeders heeft een langere (en dikkere) staart dan van
second-time-breeders, oftewel: vogels die voor het eerst gaan broeden verspreiden zich
over het algemeen meer tot op grotere afstanden dan de vogels die al in het
broedgebied hebben gebroed. Onder kolonievogels zou de kolonie zelf ook een entiteit
met een dispersie curve kunnen zijn: afsplitsingen of verhuizingen van een kolonie
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(second-time-breeders) kunnen zich over grote afstand afspelen en zijn vanwege het
grote aandeel oudere vogels vaak succesvol.

De dispersie-afstand van broedvogelsoorten lijkt op de schaal van de Nederlandse
kustzone geen beperkende factor, maar deze inschatting dient wel met ringgegevens
onderbouwd te worden. Alleen op basis van deze gegevens is te achterhalen of en in
welke mate er uitwisseling kan bestaan tussen de Waddenzee en de Delta.

Ook voor niet-broedvogels lijkt dispersie-afstand geen beperkende factor, al kennen
sommige soorten wel degelijk plaatstrouw, met als meest sprekende voorbeeld de
Eidereend. Deze soort sterft in de westelijke Waddenzee massaal door voedselgebrek,
terwijl in de oostelijke Waddenzee volop voedsel is. Waarom de soort de mosselen in de
Oosterschelde niet exploiteert, is in dit verband een even zo groot raadsel.

Gedragsveranderingen in een soort zijn een onvoorspelbaar fenomeen, maar kunnen
grote gevolgen hebben voor de verspreiding. In dit verband is de kolonisatie van de
kustgebieden door Aalscholvers illustratief (van zoet naar zout). De verhuizing van de
Lepelaar van de zoete moerasgebieden naar de zoute en brakke kwelders, alsmede de
bijbehorende toename waren niet voorzien.

Koloniegrootte op een bepaalde plek kan bepaald worden door habitataanbod of
voedsel. Inzicht in bepalende factoren is van belang voor beoordeling van (effecten van)
plannen. Wanneer voedsel namelijk de bepalende factor is, is het aan te raden een
nieuw gebied alleen daar aan te leggen waar voldoende voedsel aanwezig is. In dat
geval is dan ook inzicht nodig in de foerageerafstanden vanuit de kolonie. Wanneer
habitat de bepalende factor is, is het aan te raden een nieuw gebied zo dicht mogelijk
aan te leggen bij het brongebied.

Conclusies van groep 3

In het kader van herstel- en ontwikkelingsprojecten zijn alle relevante zee- en
kustvogelsoorten binnen afzienbare tijd langs de hele Nederlandse kust te verwachten
(ervan uitgaande dat het habitat en voedselaanbod geschikt zijn). Hierbij is overigens
wel de populatiefase (groei of afname) van belang. Als een populatie al aan het afnemen
is door factoren in het broedgebied (bijvoorbeeld door predatiedruk of afname van
geschikt habitat) is de kans dat een nieuw gebied gekoloniseerd wordt veel kleiner dan
wanneer de populatie groeit en de hoeveelheid beschikbaar habitat en het
voedselaanbod niet beperkend zijn. Daarnaast komen niet alle soorten even snel op een
bepaalde plek en kan concurrentie een reden zijn waardoor een bepaalde soort niet op
een zekere locatie terecht kan komen. Als voorbeeld kan genoemd worden de
concutrrentie tussen meeuwen en sterns.

Het valt te overwegen om Rotgans (herbivoor), Noordse Stormvogel (pelagisch) en
Eidereend ook als soort op te nemen; laatstgenoemde mogelijk als alternatief voor de
Zwarte zee-eend.
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3.3

Het verhaal zal meer dan tot nu toe een procesbenadering moeten krijgen. Er zal meer
ingezoomd worden op de processen die leiden tot een bepaald verspreidingspatroon.

Zeezoogdieren; opmerkingen bij rapport
De conclusies voor de zeezoogdieren dienen herzien te worden. Het stuk is namelijk te
veel toegespitst op het habitat en zal meer over dispersie moeten gaan.

Zeehonden zijn het hele jaar afhankelijk van ligplaatsen, hebben een ruime voedselkeus
(opportunisten) en zijn niet afhankelijk van fronten.

Een mogelijke barriére kan gevormd worden door de bouw van windparken in de
migratieroutes tussen Wadden en Delta. Een deel van de vrouwelijke dieren die in
Zeeland verblijven migreert naar de Waddenzee om daar jongen te werpen;
vermoedelijk vanwege een te grote onrust in het Zeeuwse.

Hoofdissues

Bij de keuze voor soortgroepen en soorten is het van belang welke criteria gehanteerd
worden. In deze studie zouden de verschillende /ife history traits van soorten een
belangrijk criterium moeten zijn. Deze benadering is een betere benadering dan de
benadering van r- en K-strategie, omdat de life history traits benadering breder is en
meer specifieke kenmerken (bij zaden bijvoorbeeld drijfvermogen, gewicht, levensduur)
omvat. Daarnaast is het criterium of een soort een gidssoort is in deze studie van belang.
In de “gidssoorten benadering” (RIZA) wordt naast de verschillende life history traits
namelijk tevens rekening gehouden met een aantal belangrijke andere criteria, zoals
beleidsrelevantie van soorten, beschikbaarheid van informatie en de vertegenwoordiging
van specificke ecotopen of ecotoopgroepen. Daarnaast zijn ruimte- en tijdschalen en
functionele groepen belangrijke criteria die meegenomen dienen te worden bij de keuze
voor soortgroepen en soorten.

Het doel van het project bepaalt in belangrijke mate welke criteria gehanteerd zouden
moeten worden. Het doel van dit project is tweeledig. In de eerste plaats zal de
informatie gebruikt worden bij de eventuele locatiekeuze voor projecten in de Noordzee.
Daarnaast dient de informatie om het vestigingsproces van soorten bij herstel- en
ontwikkelingsprojecten te kunnen beoordelen. Voor het beoordelen van het
vestigingsproces en de locatiekeuze is het van belang om soorten te kiezen met
uiteenlopende life history traits. Op deze manier kan inzicht verkregen worden in de
snelheid van kolonisatie.

KENNIS VERTALEN NAAR CUFERS: DISPERSIECURVES EN TIJDTABELLEN

Belangrijke vragen voor de uitvoering van herstelprojecten
- Waar kan het project het beste worden uitgevoerd, en
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Hoe snel zullen de beoogde soorten het ontwikkelde gebied koloniseren?
Inzicht in de mogelijkheid en snelheid van vestiging is wenselijk om het resultaat van een
project goed te kunnen beantwoorden. Om deze redenen hebben we in de workshop
getracht globale regels te formuleren door het invullen van afstandcurves en tijdstabellen
(fig. 1en 2).

Figuur 1: Afstandcurve, voorbeeld geeft afstandcurve voor Strandplevier weer.

Soort

400 km (max afstand
vastgesteld tussen
NL Delta - D Wadden)

Afstand zelf invullen
Afstand waarop organisme na njaar kan worden aangetroffen
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Figuur 2: Tijdstabel, voorbeeld geeft twee benthosorganismen weer.

Stel: er worden herstelprojecten uitgevoerd gericht op een betreffende soort
Hoe lang (in jaren) duurt het voordat de soort uit zichzelf in de aangegeven gebieden verschijnt?

Locatie van de herstelprojecten:

1: Een binnendijks natuurontwikkelingsproject langs de Westerschelde
2: Een kerften zuiden van Zandvoort

3: Kwelderontwikkeling buitendijks NoordoostFriesland

4: Een zeereservaat van op ca 10 km uit de kust ter hoogte van Egmond

Soort

Locatie
Spisula 1 1 3 niet
Macoma niet niet of 1 1 1

Het invullen van deze figuren is in de meeste gevallen niet uit de losse pols te doen. Uit
de reacties blijkt, dat kennis die ontbreekt de volgende aspecten bevat:

de dichtheid in en de grootte van de bronpopulatie, het dispersiemechanisme,
aanwezigheid van deelleefgebieden (broed- én foerageergebied, kraam- én paaiplaats),
het seizoen waarin het project gerealiseerd wordt, de overheersende richting en snelheid
van de zeestroming (planten en benthos), concurrentie door al gevestigde soorten en
heel belangrijk: het toeval. Voor snelle kolonisators (waarvoor de Hollandse kust één
metapopulatie vormt) geldt, dat deze binnen één jaar overal te verwachten zijn. Voor
langzame kolonisators speelt het toeval een grote rol.

Toch is door de meeste personen wel een poging gedaan om de grafiek in te vullen.
Hieronder is dat voor de soortengroepen samengevat:

Voor hogere planten geldt, dat na één jaar 50% van de individuen van de bronpopulatie
zich kunnen vestigen op een afstand van 10 tot 100 meter van de bronpopulatie. Zo'n
10% van de bronpopulatie lijkt te kunnen dispergeren over een afstand van 100 tot
1000 km. Het wordt echter moeilijk en niet informatief bevonden om deze curve te
maken, omdat na één jaar alleen pioniersoorten verschijnen die of makkelijk verspreiden
of al in de grond aanwezig zijn. Vestiging is sterk afhankelijk van successie.

Voor wieren geldt dat 50% van de individuen van de bronpopulatie na één jaar,
afhankelijk van de stroomrichting en -snelheid, afstanden van tientallen kilometers
kunnen overbruggen.

Ook voor benthos geldt, dat de afstand in één jaar afhankelijk is van het
dispersiemechanisme (larvaal en adult) en het stromingspatroon. Ook hierbij worden
afstanden van tientallen tot 100 km genoemd.

Voor vis worden afstanden van 10 km voor roggen (maximale afstanden van 30-50 km)
en 100 km voor bot genoemd (maximale afstanden van 200-300 km).

Voor vogels wordt vermeld, dat voor de meeste soorten de hele Nederlandse kustzone
één metapopulatie vormt en dat de soorten zich binnen een jaar overal zouden kunnen
vestigen. Dit is echter sterk afhankelijk van de toestand van de bronpopulatie en de
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locaties van andere broedkolonies (concurrentie). Als voorbeelden worden de Grote
stern en de Strandplevier genoemd. Grote sterns uit Zeebrugge dispergeerden naar
Griend en sloegen potentiéle broedgebieden in de Zeeuwse Delta over. Uit ringgegevens
lijkt de Strandplevier sterk plaatstrouw te zijn. Een enkele vogel heeft zich van de
Zeeuwse Delta naar het Waddengebied verplaatst (ruim 400 km), maar vrijwel alle
individuen blijven binnen 150 km van de bronpopulatie.

Uitspraken over hoe lang het in jaren duurt voordat een soort op een bepaalde plek
verschijnt zijn (zie voor locaties figuur 2):

Soort/Locatie 1 2 3 4
Gemiddelde kweldersoort 5

Vloedmerk- en sommige kweldersoorten 2

Kweldersoorten 5

Hogere planten Nooit
Zeegras (Zostera marina en Zostera noltii) ? Nooit Nooit? Nooit
Zeeraket (Cakile maritima) 1 1 1 1
Lamsoor (Limonium vulgare) 3 1 1 Nooit
Zeekool (Crambe maritima) 1-2 3-4 Nooit Nooit
Blaaswier (Fucus vesiculosts) Nooit Nooit ? 3-4
Japans bessenwier (Sargassum muticum) Nooit Nooit Nooit 5
Kleine zee-eik of Platwier (Fucus spiralis) Nooit Nooit 3-47? 2
Suikerwier (Laminaria saccharina) Nooit Nooit Nooit 10-15
Sphacelaria plumigera Nooit Nooit Nooit Nooit
Schorpioenwier (Bostrychia scorpioides) Nooit ? 3-4 Nooit
lers mos (Chondrus crispus) Nooit Nooit Nooit 1-2
Kokkel (Cerastoderma edule) 1 1 Nooit Nooit
Woadslak (Hydrobia ulvae) 1 ? 1 Nooit
Alikruik (Littorina littorea) ? ? 1 Nooit
Wulk (Buccinum undatum) Nooit Nooit Nooit 10
Paling (Anguilla anguilla) 1? Nooit 1?

Steur (Acipenser sturio) Nooit Nooit >20 >20
Haring (Clupea harengus) Nooit Nooit Nooit 1

Rog (Raja clavata) Nooit Nooit Nooit 15-30
Schol (Pleuronectes platessa) Nooit 1 Nooit 1
Dwergstern (Sterna albifrons) Nooit Nooit Nooit 1
Kleine mantelmeeuw (Larus graellsii) Nooit Nooit ? 1-3
Grote stern (Sterna sandvicensis) Nooit Nooit Nooit 1-3
Strandplevier (Charadrius alexandrinus) 1 Nooit Nooit Nooit
Scholekster (Haematopus ostralegus) 1 1 3 ?
Lepelaar (Platalea leucorodia) 5-10 Nooit Nooit Nooit
Bruinvis (Phocoena phocoena) Nooit Nooit Nooit 1?

Tot slot wordt vermeld, dat dit soort kennis heel goed te modelleren is.
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Intermezzo

Het bouwen van een toolbox voor ruimtelijke analyses van een landschap (toelichting
door Jana Verboom en Rogier Pouwels van Alterra)

Door Alterra is een model ontwikkeld, genaamd LARCH, welke met behulp van
verschillende applicaties (onder ander LARCH-rivier en LARCH-scan) inrichtingsplannen
met elkaar kan vergelijken, wat betreft de ruimtelijke samenhang van ecotopen. Het
model is ontworpen op het concept van ecologische netwerken. Ecologische netwerken
treden in werking ais leefgebieden gescheiden zijn van elkaar (versnippering). Het idee
achter ecologische netwerken is, dat een samenhangend geheel van kleine leefgebieden
van een soort evengoed kan voldoen aan de ruimtebehoefte van die soort ais een groot
gebied.

Het model is met tot nu toe ontwikkeld voor terrestrische ecosystemen en rivieren.
Waarschijnlijk kan het ook toepasbaar worden gemaakt voor mariene ecosystemen.
Belangrijk in het model is dat bij de verspreiding van soorten op verschillende
schaalniveaus gekeken kan worden (bijvoorbeeld van een zeedijk tot heel Europa). Uit
het model is gebleken, dat er een positieve relatie bestaat tussen de oppervilakte-
behoefte van een soort om een minimale populatie in stand te houden en de
dispersiecapaciteit van een soort. Een belangrijke stap in de ontwikkeling van een
dergelijk model is de soortenkeuze. Er dient een set indicatorsoorten te worden gekozen
die representatief is voor een grotere groep soorten. Ter illustratie wordt tabel 2
getoond.

Tabel 2. Uit: R.Pouwels, N. Geilen & R. Jochem 2001. LARCH-rivier: evaluatiesysteem
voor de ecologische netwerkfunctie van rivieren. RIZA/Alterra, Arnhem/ Wageningen.

Voorbeelden van ecologische profielen voor versnipperinggevoeligheid van
habitat. Elk ecologisch profiel is een andere combinatie van het benodigde opperviakte voor

een sleutelpopulatie en het dispersievermogen van een soort (naar Vos et al. 2001).

N . dispersie
vermogen
benodigd —_— >
oppervlak habitat?
- Hoog uitsterfrisico - Hoog uitsterfrisico - Hoog uitsterfrisico
- Weinig - Middelmatig - Groot
kolonisatievermogen kolonisatievermogen kolonisatievermogen
~\
o) Meest gevoelig voor
versnippering habitat (Bijv. grote vogels)
(bijv. boomkikker)
- Middelmatig - Middelmatig - Middelmatig
O uitsterfrisico uitsterfrisico uitsterfrisico
- Weinig - Middelmatig - Groot
kolonisatievermogen kolonisatievermogen kolonisatievermogen
- Laag uitsterfrisico - Laag uitsterfrisico - Laag uitsterfrisico
- Weinig - Middelmatig - Groot /
O kolonisatievermogen kolonisatievermogen kolonisatievermogen

Minst gevoelig voor
versnippering habitat
(bijv. oeverloper)
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HOE VERDER?

In de middag is in de drie afzonderlijke groepen gediscussieerd over de verdere
ontwikkeling (wat zijn de kennisleemten en hoe kunnen deze verder ingevuld worden?)
en de toepassing van deze kennis. Hieronder volgen de resultaten weer per groep.

Groep 1: Hogere planten en wieren

Om te komen tot een soortkeuze had voor dit project in een voorstadium een analyse
gedaan moeten worden van soorten en soortgroepen, waarbij dispersieproblemen te
verwachten zijn.

Gesuggereerd wordt een tabel op te stellen met het gros van soorten van kwelders en
zandige kust, met kenmerken m.b.t. zaadverspreiding.

Er zou een inventarisatie uitgevoerd moeten worden van reeds uitgevoerde herstel- en
ontwikkelingsprojecten en van de resultaten van die projecten voor zover bekend (grijze
literatuur?). Vragen die dan beantwoord zouden kunnen worden zijn: Welke soorten
komen er voor en hoe snel zijn deze soorten er gekomen? Welke soorten komen er niet
voor? Zijn er verschillen in de /ife history traits van soorten die wel voorkomen en van
soorten die niet voorkomen? Aan de hand van deze informatie kunnen
beheersmaatregelen opgesteld worden om bepaalde ontwikkelingen te stimuleren, dan
wel te remmen.

Groep 2: Macrobenthos en vissen
Leemten in Kennis

Dispersiemechanismen

Er is nog veel onbekend in relatie tot dispersie:

lengte larvale fase e.d. (in het veld)

tijdstip van reproductie (voor sommige algemene macrobenthossoorten ontbreken zelfs
nog gegevens over de voortplantingsperiode)

Populatie

Vergeleken met organismen op het land is er bij macrobenthos nog relatief veel
onbekend over life history traits. De rol van dynamiek wordt weerspiegeld in de
levenstrategie van veel soorten uit estuaria en de kustzone (weinig K-strategen). De
levenswijze van veel macrobenthossoorten (als adult niet mobiel — voortplanting door
middel van pelagische larven) is zodanig, dat het de vraag is of bestaande modellen voor
landpopulaties hier zonder meer mee uit de voeten kunnen. Alvorens kennis kan worden
toegepast in modellen moet eerst duidelijk zijn wat in zee wordt bedoeld met een begrip
als een (stabiele) (meta-)populatie en een minimal viable population.
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Toepassing
De bovengenoemde leemten in kennis vragen om invulling alvorens bepaalde
toepassingen mogelijk zijn.

Toepassing van de kennis bij natuurontwikkelingsprojecten

Bij natuurontwikkeling in en aan zee dient rekening te worden gehouden met dispersie-
mechanismen. Een duurzame populatie is alleen aanwezig indien geregeld verjonging
plaatsvindt. Bij soorten met een beperkte dispersiecapaciteit kan een gebied van enkele
tientallen vierkante meters al volstaan. Voor soorten die afhankelijk zijn van de aanvoer
van larven moet vaak worden uitgegaan van een ruimtelijke schaal van minstens enkele
tientallen kilometers.

Voor de Stekelrog met zijn beperkte dispersie (plaatstrouw) zijn er mogelijkheden voor
herstel, maar bij een beschermd gebied dient wel een deel van de kustzone betrokken te
worden.

Groep 3: Vogels en zeezoogdieren

Van alle relevante soorten is de geschiedenis van vestiging, toename, afname, enz. van
de afgelopen eeuw goed gedocumenteerd. Hierdoor is er een goede basis om de
geschiedenis tot nu toe na te rekenen (validatie modellen) en gereedschap voor
effectvoorspellingen te ontwikkelen.

Er zijn ook voldoende wiskundige modellen beschikbaar om populaties in ruimte en tijd
te modelleren; alsook om de eventuele gevolgen van ruimtelijke ingrepen op het
populatie(netwerk) te voorspellen. Kust- en zeevogels vormen in het zuidelijk deel van
de Noordzee mogelijk één metapopulatie; enkele soorten (bijvoorbeeld Dwergstern)
zouden een uitzondering kunnen zijn.

Van de meeste kustbroedvogels is in de afgelopen decennia veel informatie verzameld
over relevante populatieparameters als reproductie, overleving en dispersie. Voor een
aantal soorten zijn de gegevens uitgewerkt en gepubliceerd (in rapporten) voor andere
soorten zitten de basisgegevens in PC's en zullen bewerkt moeten worden. Veldwerk
lijkt derhalve niet meer nodig.

Het blijft voorlopig een verassing wanneer Kuifaalscholver, Noordse stormvogel en
Drieteenmeeuw zich (definitief) in Nederland zullen vestigen.

Van zeehonden is eveneens voldoende materiaal aanwezig om modellen te valideren en
daarna te gebruiken voor effectvoorspellingen en dergelijke.
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6 EVALUATIE OPZET EN UITVOERING VAN DE WORKSHOP

Het gevoel bij veel experts was dat veel discussies van de dag ongericht waren, omdat
de doelstelling van de workshop van tevoren niet voldoende duidelijk was.

Deelnemers aan workshop gaven aan dat de inleidingen 's morgens de zaak goed
verduidelijkt hadden. We hadden echter de onderwerpen misschien meer moeten
beperken. Maar dat had ook weer nadelen gehad. Deze studie was een eerste brede
inventarisatie. Er is veel boven water gekomen dankzij deze brede aanpak.

De conceptteksten van de afzonderlijke hoofdgroepen hadden eerst becommentarieerd
moeten worden door de verschillende experts voordat het als conceptrapport naar de
deelnemers van de workshop verstuurd werd.

De workshop was bedoeld om suggesties en ideeén naar voren te brengen. In overleg

met de opdrachtgever zal worden bepaald welke suggesties wel en welke niet
overgenomen zullen worden.

Bureau Waardenburg, 7 februari 2002
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Workshop Belang ruimtelijke rangschikking
voor ecologie

4/12/1

Aanleiding

¥ Ruimtelijke rangschikking geen issue bij effectstudies en
herstelmaatregelen

¥ Herstelmaatregelen: 50 Mf/jr

¥ Voorbeelden

Onderzoek i.0.v. HK, RDs
Wat, hoe ? (habitateisen, morfologie)
Niet: waar?

o

En ook niet: hoe snel?

ws RUIMSAM 041201

Zee is continuum en organismen zijn aangepast
aan dynamische milieu s

Tegenvoorbeelden

¥ Vislarventransport

¥ Zalm

¥ Hvp s-foerageergebieden steltlopers

¥ Broedplaats-foerageergebied kustbroedvogels

¥ Noordzeedagen

ws RUIMSAM 041201

Onderzoek

¥ (meta)populatiestudie plevieren: t.b.v.
beheersadvies herstel (RIKZ, SOVON, DPM)

¥ Studie alle soortgroepen: literatuur, interviews,
expert meeting (BUWA e.a.): eerste stap naar
ruimtelijke scenario-analyses (LARCH e.a.)

¥ Vestigingssnelheid op platen/geulen (RIZA)

ws RUIMSAM 041201

Workshop: wat willen we bereiken?

¥ Spanning tussen vraag en aanbod
¥ Maar: er zijn meer variabelen

¥ En: nu ruimtelijke rangschikking geheel niet
meegenomen

=> globale kennis soms al voldoende verbetering

¥ Minimaal: aanvullingen rapport

¥ Maximaal: vuistregels m.b.t. vestigingsafstand en
-snelheid voor soortgroepen, opzet aanvullend
onderzoek

ws RUIMSAM 041201

Deze workshop

Opzet
¥ Hele keten van kennis naar toepassing door
¥ Confrontatie kennis en beheervragen

¥ Toepassing (ruimtelijke modellen), aanvullend
onderzoek

¥ Bespreking rapport
¥ Oefening in operationaliseren kennis
¥ Vervolg: toepassing, aanvullend onderzoek

ws RUIMSAM 041201
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Biogeo en kustwateren

Dr. G.W.N.M. van Moorsel
Drs. S.Bouma
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Aesaf KrelicgeA rLie

Achtergrond

¥ Projecten: o.a. Maasvlakte 2, slufterdepot,
windturbineparken, vliegveld in zee

¥ RWS: WONS (Werkstructuur Onderzoek Natte Sector),
project ruimtecol

¥ MER: verandering in milieuparameters &
gevoeligheid organismen ef fecten

¥ het geografisch effect wordt vaak onderbelicht

m AAYLo'iS "Bt bV wofcsbp RIKZ4 atembei20a

Uitgangspunt

¥ Deze studie probeertde aanwezigheid van soorten
niet te verklaren vanuit de abiotische kwaliteit van de
omgeving;
aangenomen wordt dat aan de habitateisen van een
soort wordt voldaan

ofcsbp RIKZ4 stembei2 0

A 1 Bureau Waardenburg bv

w

Opbouw presentatie

¥ Achtergrond
¥ Doelstelling en uitgangspunt
¥ Definitiestudie (1 oktober 2001)
¥ Toelichting conceptrapport
methoden
resultaten per hoofdgroep

ofcsbp RIKZ4 atembe 120

Doelstelling

Beantwoording van de volgende vragen:

¥ Voorwelke soort(groep)en in en op de Noordzee en
de Nederlandse kustzone is de geografische positie
van (deel)leefgebieden van belang voor het
voorkomen van deze organismen?

+®

Op welke ruimtelijke en temporele schaal speelt deze
materie?

Bureau Waardenburg bv ofcsbp RIKZ4 stembei2 0

Kader van de studie

r
i
i
i
i
P

sbiblodgcle dggenshaper

i akmnd geogt icle ok soot
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Hetonderzoek heeft betrekking op hetdeel binnen de gestippelde box.

Bureau Waardenburg bv ofcsbp RIKZ4 stembei2 0



Definitiestudie Definitiestudie

¥ Ruimte- en tijdsschalen ¥ Soortenselectie ¥ Biologische
Ruimte: minimaal enkele km s eigenschappen
6 taxonomische hoofdgroepen
Tijd: vijf tot enkele tientallen jaren

Hogere planten

¥ Afbakening studiegebied Wieren geografisch
verspreidingsgebied
zeekant grens van het NCP Macrobenthos
. Vissen
land kant in het algemeen de HWL. Vogels levensstrategie
Zeezoogdieren
De Noordzee en de kustzone, met alle zoute wateren dispersie
die hiermee in open verbinding staan: per hoofdgroep
Waddenzee, Eems/Dollard, Grevelingenmeer, 2-6 soortengroepen overig
Oosterschelde en Westerschelde. persoortengroep  nsoort
_ by Wofcsbp RIKZ4 atembei2 0a Bureau Waardenburg bv Wofcsbp RIKZ4 atembe120a
w —
zeestromingen en watermassa s
Discussiepunt m]
¥ Welke processen zijn van belang voor
de geografische verspreiding
van soorten inde Noordzee en kustwateren?
(zijn de verschillende mechanismen volledig
beschreven?)
Reststroom 2-10 km per dagjMaximale getijdenstroom 1-2,5 km/uur
A 1 ofcsbp RIKZ4 atembe 120 Bureau Waardenburg bv ofcsbp RIKZ4 atembei2 0
w
Toelichting conceptrapport
9 hoofdgroep 1 hogere planten
Methoden
¥ Literatuursearch ¥ Interviews
RIKZ (Den Haag, Middelburg, Haren)
ASFA van 1978 t/m RIZA (Lelystad, Arnhem)
september 2001 RIVO lUmuiden
(Silverplatter) RUG Groningen
. NIOZ Texel
Zoekmachines: NIOO-CEMO Yerseke
Search4science en Nati | Herbari Leid
Scirus ationaal Herbarium Leiden

Google: interessante Alterra (Texel, Wageningen)
websites Instituut voor Natuurbehoud Brussel
Vertegaal Ecologisch Advies

1 ofcsbp RIKZ4 atembei2 0 Bureau Waardenburg bv



hogere planten

3 soortengroepen gekozen soort
soorten van ondiep zout getijdenwater Groot en Klein zeegras
soorten van kwelders en schorren Klein Slijkgras en

Engels Slijkgras

soorten van zandige kusten Zee raket
Rireayaardenturo bv Wofcsbp RIKZ4 atembe120a

Conclusies hogere planten

¥ Voor sommige soorten lijkt het stromingspatroon van de
Noordzee kolonisatiemogelijkheden te beperken. Bijv:
oostelijke westelijke Waddenzee ,
Waddenzee Deltag ebied
materiaal van Engelse/lerse kust
Echter, soms tegengestelde waterbewegingen door bv.
weersomstandigheden.

¥ Binnen de zeearmen in het Deltagebied weinig tot geen
beperkingen voorverspreiding van soorten, afgezien
van de door de mens aangelegde dammen
(proeven met gekleurde zonnebloempitten in de
Oosterschelde)

m bV wofcsbp RIKZ4 atembei2 0a

hoofdgroep 2 wieren

R anera bv ofcsbp RIKZ4 atembei2i

Conclusies hogere planten

Weinig concrete literatuurgegevens over dispersie
van plantensoorten langs de Nederlandse kust

Praktijk (bv. De Kerf): meeste soorten kun nen zich
in potentie makkelijk over tientallen km s verplaatsen

Dispersie: zaadverspreiding, losse plantendelen,
losraken van ijsschollen en op het strand via het
steppenrollermechanisme

Voor zeereepsoorten geldtveelal ze komen overal
maar het milieu selecteert. Dit geldt in mindere mate
voor soorten van kwelders en schorren, alsmede
zeegras

bV Wofcsbp RIKZ4 atembei2 0a

Kennisleemten hogere planten

Ontwikkelingen van zeegras: Oorzaken?

Weinig informatie omtrent de dispersie van
zeegrassen en de vitaliteit van de zaden

Afstand waarover zaden van kweldersoorten reizen
en hoe de kiemkracht ondertussen blijft

Geen referentie in de literatuur naar de verspreiding
van zaden door vogels

Belang van genetisch onderzoek

Bureau Waardenburg bv ofcsbp RIKZ4 atembe 120

wieren
2 soortengroepen gekozen soort
litorale wieren Blaaswier
sublitorale wieren Japans bessenwier

Bureau Waardenburg bv ofcsbp RIKZ4 atembei2 0



Conclusies wieren

(nog nader uit te werken)

¥

*®

Bureau Waardenburg bv
A ST JegeA e

Wieren komen voornamelijk langs de randen van de

Noordzee voor (hard substraat en licht)

Wieren kunnen zich over grote afstanden verspreiden
d.m.v. de zeestroming: eigen drijfvermogen
(drijfblazen), vasthechting aan drijvende substraten
Tijdsfactor afhankelijk van stroomsnelheid en afstand
tot de kust

ofcsbp RIKZ4 atembe 120

hoofdgroep 3 macrobenthos

ofcsbp RIKZ4 atembei2i

Conclusies macrobenthos

¥ Tegenwoordig ontstaat steeds meer het besef dat voor

het voorkomen van soorten - naast lokale habitatfactoren
- ook dispersiemechanismen van belang zijn.

¥ Dispersiemechanismen gaan vaak verder dan de

traditionele larvale fase. Additionele mechanismen:

vastgehecht aan drijvende voorwerpen

pelagisch (tread- en byssusdrifting)

demersaal (rafting)

benthisch (rollend ais individu of in kluwens hydroiden)
antropogeen transport (ballastwater / maricultuur)

leveren vaak een belangrijke bijdrage aan de kolonisatie
van lege habitatplekken.

bv Wotesbp RIKZ4 atembei20a

EC:

Conclusies wieren

¥ Aanspoelsels van wieren zijn vaak in goede conditie,
waardoor wieren zich snel voort kunnen planten
indien nieuw substraat aangeboden wordt

¥ Kennisleemten (nog nader uitte werken)

¥ Hoe lang kunnen wieren rond blijven drijven zonder
hun reproductiecapaciteitte verliezen?

Bureau Waardenburg bv

ofcsbp RIKZ4 atembei2 0

macrobenthos

6 soorte nqroepen
wad/estuarien litoraal
wad/estuarien sublitoraal
estuarien hard litoraal
estuarien hard sublitoraal
Noordzee kustzone

Noordzee offshore

Bureau Waardenburg bv

qekozen soort

Nonnetje

Garnaal

Purperslak

Zeeanjelier

Halfgeknotte strandschelp

Noordkromp

Wofcsbp RIKZ4 atembe120a

Conclusies macrobenthos

Snelheid uitbreiding ge ntroduceerde soorten levert

gegevens op over de afstand waarop dispersie zich
afspeelt (tientallen kilometers per jaar).

¥ Genetische technieken bieden goede mogelijkheden

bij het dispersieonderzoek

*®

Strategie (r-K), type voortplanting en watermassa zijn

van belang bij kolonisatie van een nieuwe

habitatplek.

¥ Natuurontwikkeling in zee vraagt een soortgerichte

benadering.

Bureau Waardenburg bv

ofcsbp RIKZ4 atembei2 0



Kennisleemten macrobenthos

¥ Eris nog weinig bekend over de verspreiding van
soorten via larven. De levenstrategie en hettype

larve vormen vaak al een duidelijke aanwijzing voor
de dispersie, maar gedetailleerde uitspraken kunnen

pas gedaan worden ais ook de duur van de larvale
fase bekend is.

ofcsbp RIKZ4 atembe 120

vissen
5 soortengroepen gekozen soort
mariene pelagische vissoorten Haring
mariene benthische vissoorten Stekel rog
estuariene vissoorten Bot
anadrome vissoorten Zeeforel en Spiering
katadrome vissoorten Paling

Bureau Waardenburg bv
AdlsaiskiorcatzseAniu

Conclusies vissen

¥Veel haaien en roggen kennen een geringe
dispersie (standpopulaties).

¥ Hetvoorkomen en daarmee de dispersie wordt
bij vissen relatief sterk be nvloed door
antropogene effecten, met name visserij.

¥ De trek van diadrome vis wordt naast
zoutgehalte ook be nvloed door vervuiling en
barri res.

¥ Roaming alleen is waarschijnlijk onvoldoende
om binnen enige tientallen jaren nieuwe
anadrome populaties te laten ontstaan.

Woiksbp RIKZ4 atembei2 0

Wofcsbp RIKZ4 atembe120a

hoofdgroep 4 vissen

Bureau Waardenburg bv

Conclusies vissen

¥ Migratie is een essentieel onderdeel van de
levenscyclus van vrijwel elke vissoort. Bijjuvenielen
is passieftransport met zeestromen van groot
belang. Grotere exemplaren migreren ook actief
(bijv. Haring: tot 3000 km perjaar). Selectief
transport met getijdenstromen maakt migratie over
honderden kilometers mogelijk.

¥ Verschillende vissoorten (bijv. Haring en anadrome
soorten) komen voor in lokale populaties met een
eigen migratiepatroon. Er is uitwisseling door
roaming.

s J s 1Y% wofcsbp RIKZ4 atembei2 0a

Kennisleemten vissen

¥ Onderzoek naar niet-commerci le soorten blijft
achter bij dat van commerci le soorten.

¥Veel visonderzoek gaat in op de relatie tussen
voorkomen en habitatkarakteristieken.Over
migratie is relatief weinig bekend (zelfs het
paaigebied van de Paling is nog steeds niet
goed opgehelderd).

¥ De genetische onderbouwing van aparte
populaties is onvoldoende bekend.

Bureau Waardenburg bv ofcsbp RIKZ4 atembei2 0



hoofdgroep 5 vogels

SUISUKA'** Kot.bF FIKE4eM .ce OU

Conclusies vogels

(nog nader uit te werken)

De verspreiding van broedvogels en veranderingen
daarin zijn de resultante van reproductie, overleving
en dispersie

In (her)kolonisatieprocessen is (broed)plaatsontrouw
veel belangrijker dan (broed)plaatstrouw

De kans dat onbezet gebied gekoloniseerd zal
worden is groter vanuit een source dan vanuit een
sink

De kans dat onbezet gebied bezet wordt, is een
afgeleide van de kolonisatiesnelheid en de afstand
tot bezet gebied

bv Wofcsbp RIKZ4 atembei2 0a

hoofdgroep 6 zeezoogdieren

vogels

6 soortengroepen

gekozen soort

broedvogels estuarien/intergetijde Strandplevier

Noordzee kustzone
Noordzee offshore

doortrek kers/wintergas ten

Grote stern

Kleine mantelmeeuw

estuarien/intergetijde Scholekster

Noordzee kustzone

Noordzee offshore

Bureau Waardenburg bv

w o —

Zwarte zee-eend

Zee koet

Wofcsbp RIKZ4 atembe120a

Conclusies vogels

¥ Ook buiten de broedtijd gelden begrippen ais
plaatstrouw en routevastheid en is de flexibiliteit

daarin beperkt

¥ Kennisleemten (nog nader uit

te werken)

¥ De belangrijkste kennisleemte bij vogels bestaat uit

het gebrek aan informatie over plaatsontrouw

Bureau Waardenburg bv

ofcsbp RIKZ4 atembe 120

zeezoogdieren

2 soortengroepen

wad/estuarien

Noordzeekust en
Buitengaats

i Bureau Waardenburg bv

gekozen soort

Gewone zeehond

Bruinvis

Wofcsbp RIKZ4 atembe120a



Conclusies zeezoogdieren

Hoogste dichtheden bruinvissen en gewone zee-
honden ter hoogte van de fronten (ondieper dan 200m)
Verspreiding van veel zeezoogdieren vermoedelijk
beperkt doorde watertemperatuur. Warmwaterstromen
kunnen een barri re v ormen, waardoor een noordelijke
soort bepaalde geschikte locaties niet kan bereiken
Koudwaterstromen kunnen een barri re v ormen voor
warmteminnende soorten

Soms wordt deze beperking niet bepaald door het
zeezoogdier zelf, maar door de prooisoort

Bureasl\imvr\lzardemrg bv ofcsbp RIKZ4 atembe 120

Kennisleemten zeezoogdieren

De ecologische kennis van zeezoogdieren in hun
onderwater habitat ontbreekt nog grotendeels

De exacte relatie tussen thermoregulatie en
maximale omgevingstemperatuur is niet bekend

Bureasl\imvr\lzardemrg bv ofcsbp RIKZ4 atembei2 0

Conclusies zeezoogdieren

¥ Zeehonden zijn voor een deel van hetjaar afhankelijk
van ligplaatsen op zandbanken; de verspreiding is dan
vooral gebonden aan de kust

Bureau Waardenburg bv ofcsbp RIKZ4 stembei2 0



