4. Sleutelfactoren en –processen in laagveenwateren
4.1 Inleiding

Om te kunnen komen tot effectieve beheersmaatregelen binnen het OBN-kader is het essentieel om inzicht te verkrijgen in de sturende factoren en processen. Alleen wanneer we begrijpen waardoor laagveenwateren achteruitgegaan zijn en welke sleutelfactoren en –processen beïnvloed moeten worden voor herstel, kan er sprake zijn van een systematische, algemene aanpak van de VER-problematiek. Deze benadering biedt bovendien duidelijke aangrijpingspunten voor het laagveenbeheer. Hierdoor kunnen ook voorspellingen gedaan worden over de kansen op herstel voor verschillende laagveenplassen. In het andere geval blijft de benadering er een van trial and error, waarbij onduidelijk is waardoor herstel in het ene geval wel en in het andere niet optreedt. 

Als belangrijkste sturende factoren en processen in laagveenwateren worden hier biogeochemie, veenvorming en verlandingssuccessie, en trofische relaties behandeld. 

4.2 Hydrologie en biogeochemie

De belangrijkste biogeochemische processen in laagveenwateren zijn de nutriëntenhuishouding, het zuurbufferend vermogen van bodem en water, redoxprocessen en de vorming van natuurlijke toxinen. 

Doordat in laagvenen per definitie een grote hoeveelheid nutriënten in organisch gebonden vorm opgeslagen ligt, zijn de decompositiesnelheid en de (deels daaraan gekoppelde) mineralisatiesnelheid belangrijke procesvariabelen (Verhoeven et al., 1988; 1990). De snelheid van deze processen kan onder invloed van veranderingen in de waterkwaliteit en –kwantiteit in meerdere of mindere mate beïnvloed worden, waardoor het trofieniveau van het systeem zal veranderen. In Nederland, met zijn grote overschot aan nutriënten, is het moeilijk om geen rekening te houden met de eventuele aanvoer van nutriënten in laagveenwateren, direct vanuit landbouwgebieden of via het aanvoerwater. Een toename van de fosfaatconcentratie in het water heeft directe gevolgen voor  aquatische vegetaties (2.3.2). Ondergedoken macrofyten als Plat fonteinkruid (Potamogeton compressus) en  Kranswieren (Chara spp. en Nitella spp.) verdwijnen geleidelijk bij fosfaatconcentraties hoger dan 5 µmol L-1 (0.16 mg PO4-P L-1; De Lyon & Roelofs, 1986). Bij hoge fosfaatconcentraties (10-20 µmol L-1, 0.3-0.6 mg PO4-P L-1) gaan (macro)algen domineren, of het water wordt geheel bedekt door Kroosvaren (Azolla filiculoides). Het systeem verandert van fosfaat- naar stikstofgelimiteerd. Eutrofe helofytenzones worden gekenmerkt door monoculturen van Riet; in hypertrofe sitaties is Liesgras veelal dominant. Anderzijds heeft het vegetatietype ook weer invloed op de mobilisatie van nutriënten, door de kwaliteit (afbreekbaarheid, nutriëntengehalten) van het geproduceerde strooisel (Aerts et al., 1999) of door het verlies van zuurstof via de wortels.

Van semi-terrestrische vegetaties is bekend dat ze zowel door fosfor (P) als stikstof (N) (en soms ook kalium) gelimiteerd worden in hun groei (Pegtel, 1983; Vermeer, 1986; Koerselman & Verhoeven, 1992; Verhoeven et al., 1996; Van Duren et al., 1997). Bemestingsexperimenten lieten zien dat de biomassaproductie in relatief jonge laagveenvegetatie, die 15-20 jaar in maaibeheer waren, over het algemeen door N gelimiteerd was. Oudere laagvenen, met vegetaties die al meer dan 40 jaar jaarlijks gemaaid werden, bleken meestal P-gelimiteerd (Vermeer, 1986; Koerselman & Verhoeven, 1992; Verhoeven et al., 1996). Aangezien de relatieve beschikbaarheid van beide nutriënten tot uitdrukking komt in hun concentraties in plantenweefsel, kan de N/P-ratio gebruikt worden als een relatief eenvoudig instrument om te bepalen welke voedingsstof limiterend is voor groei (Verhoeven et al., 1994; 1996; Wassen et al., 1996). Als deze informatie gebruikt wordt voor de evaluatie van een eventueel eutrofiëringseffect, moet er echter op gelet worden dat er mogelijk een of meer soorten dominant zijn geworden zonder enige verandering in de totale biomassa (Lamers et al., 1999a).

Een belangrijke antropogene bron voor stikstof is atmosferische depositie (zie 5.2.1). Hierdoor ontvangen Nederlandse laagvenen, ook zonder actieve bemesting of verontreiniging van grond- of oppervlaktewater, een hoge dosis stikstof. Hiermee is deze N-bron een belangrijke bron van deze voedingsstof in laagvenen (Koerselman et al., 1988; 1990a). N-verlies door denitrificatie (ongeveer 1-2.5 kg ha-1 jr-1) is relatief onbelangrijk voor het totale N-budget. Deze lage denitrificatiesnelheid wordt veroorzaakt door de lage nitraatbeschikbaarheid (Koerselman & Verhoeven, 1992). Onder de heersende anaerobe omstandigheden is ammonium de belangrijkste N-vorm. In laagvenen die direct hoge nitraatlasten ontvangen, bijvoorbeeld afstromend van maisakkers, zouden de denitrificatiesnelheden hoger kunnen liggen (Koops et al., 1996).

Zonder maaien ontwikkelen de meeste laagveenvegetaties zich tot broekbossen (2.4.2; Wiegers, 1992). Volwassen broekbossen kunnen grote hoeveelheden stikstof fixeren, van 60 kg N ha-1 jr-1 tot zelfs 100 kg N ha-1 jr-1, door N-fixerende wortelknolletjes bij elzen gevormd door de schimmel Frankia (Akkermans, 1971). Dit zorgt voor een zeer belangrijke natuurlijke stikstofaanvoer in elzenbroekbossen. Jonge elzenboompjes, die vaak in jonge of regelmatig gemaaide venen voorkomen, blijken echter nauwelijks bij te dragen aan het N-budget (Koerselman et al., 1989).

Voor het gedijen van laagveenvegetaties is voldoende aanvoer van alkaliniteit nodig, geleverd door bicarbonaat (HCO3-) en bufferende kationen, met name calcium (Ca) en magnesium (Mg) in het tellurische water. Deze stoffen leveren het zuurneutraliserend vermogen (Engels: acid neutralizing capacity of ANC) van veenbodems. Bicarbonaat vormt hierbij de eerste buffer tegen verzuring door de omzetting naar kooldioxide waarbij zuur geconsumeerd wordt. Bij verdere verzuring, bijvoorbeeld door het (tijdelijk) droogvallen van laagvenen, worden de basische kationen aan het bodemcomplex uitgewisseld tegen zuur, waardoor de pH gebufferd wordt. Bij uitputting van deze zuurbufferingsmechanismen daalt de pH (door organische zuren en door oxidatieprocessen) en gaan minerotrafente vegetaties achteruit. Een natuurlijk voorbeeld hiervan is de ontwikkeling naar een overgangsveen, waarbij het veen boven de invloed van het tellurische water uitgroeit (‘atmotrofiëring’; Fig. 26; Van Wirdum, 1991). De regenwaterlens die bovenin stagneert, levert geen buffering, waardoor het water snel zal verzuren. Dit wordt versterkt door de zuurafgifte door veenmossen. Het is echter een misvatting dat regenwater zuur is in Nederland. Door de grote ammoniakuitstoot vindt in de atmosfeer een neutralisatiereactie plaats, waarbij ammoniumsulfaat gevormd wordt. De regen heeft daardoor een pH van ongeveer 5.5 tot 6 en is zeer zwak zuur. Alleen aan de kust, waar de ammoniakconcentratie laag is, is de pH wat lager maar het zuur nog steeds zeer zwak. Het is dus het gebrek aan bufferstoffen dat voor verzuring zorgt, niet de ‘zure regen’.
Naast een bufferende werking kan calciumbicarbonaat ook een rol spelen bij de binding van fosfaat. Binding als calciumfosfaat (CaHPO4 , met een optimum bij pH 7-8) is hierbij minder belangrijk, maar de binding van fosfaat als apatiet (Ca10(PO4)6(OH)2) neemt sterk toe boven pH 6.5-7 (Stumm & Morgan, 1981). 
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Figuur 26. Laagveenkragge met bult-slenkpatroon. Van beneden naar boven gaand wordt de invloed van het mineraalrijke veenwater steeds kleiner. In de slenken is de kragge erg dun. Naar Van Wirdum (1993).

Veel grondwatergevoede laagvenen ontvangen niet alleen belangrijke hoeveelheden Ca en Mg via het grondwater, maar ook ijzer (Fe). De (voornamelijk chemische) oxidatie van Fe aangevoerd met anaeroob grondwater zorgt hier voor roestkleurige plaatsen, met olie-achtige vlekken van ijzer-oxiderende bacteriën en hun producten. Het is goed mogelijk dat ijzer direct, via toxische werking, effecten heeft op bepaalde laagveenvegetaties. Mannagras (Glyceria fluitans), een notoire ‘natte vergrasser’, blijkt bij ijzerconcentraties voorkomend in intacte systemen ernstig aangetast te worden, in tegenstelling tot de daar voorkomende karakteristieke soorten (Lucassen et al., 2000a). Dit betekent dat niet de nutriëntenbeschikbaarheid, maar ijzertoxiciteit de eerste sturende factor is. Pas bij het wegvallen van ijzerkwel, door verdroging in combinatie met oppervlaktewateraanvoer, grijpt de snelgroeiende soort zijn kans. Door de grote (grond)waterstandsdalingen in heel Nederland zijn locaties met ijzerrijke kwel tegenwoordig steeds zeldzamer. IJzer speelt een uiterst belangrijke biogeochemische rol in de regulatie van de fosfaathuishouding van laagvenen. Fosfaat wordt middels een aantal ijzer-fosfaatcomplexen vastgelegd in veenbodems, waaronder ijzer(hydr)oxiden. De afname van de ijzeraanvoer in veel venen, door verdroging op landschapsniveau, heeft onvermijdelijk gezorgd voor een afname van de fosfaatbindende capaciteit van deze systemen (Lamers et al., 1999a). Daarnaast speelt ijzer een belangrijke rol bij de ontgiftiging van het natuurlijke toxine sulfide. Deze gereduceerde zwavelverbinding wordt sterk gebonden aan ijzer, waarbij ijzersulfiden zoals pyriet (FeS2) gevormd worden.

In alle wetlands zijn redoxprocessen van groot belang. Laagveenbodems en –sedimenten worden tijdens waterverzadiging of overstroming sterk gekarakteriseerd door het feit dat ze anaeroob zijn, wat wil zeggen dat zuurstof (vrijwel) afwezig is. Hierdoor treden alleen microbiële processen op die bij de oxidatie van organische verbindingen in plaats van zuurstof een andere electronacceptor gebruiken. De belangrijkste van deze processen zijn denitrificatie (waarbij nitraatverlies naar de atmosfeer optreedt), ijzerreductie, sulfaatreductie  (waarbij sulfide gevormd wordt) en methaanproductie. Over het algemeen leveren deze processen minder energie op dan de aerobe processen. Bij het droogvallen verandert de bodem van anaeroob naar aeroob, waarbij zuurstof de bodem in kan dringen. Hierbij vindt een aantal oxidatieprocessen plaats, die zuur genereren. Het belangrijkste hierbij is de chemische oxidatie van ijzer en ijzersulfiden, een proces dat zeer snel verloopt (Lamers et al., 1998a). Daarnaast kunnen nu ook microbiële processen starten die zuurstof nodig hebben, zoals de afbraak van organisch materiaal door aerobe organismen en de vorming van nitraat uit ammonium (nitrificatie). Doordat al deze processen zuur produceren, zal er bij verdroging altijd alkaliniteit geconsumeerd worden; dit is per definitie verzuring (zie Van Breemen  et al., 1983). Bij wisseling van aeroob naar anaeroob, en omgekeerd, zijn de redoxwisselingen verantwoordelijk voor grote biogeochemische veranderingen die doorwerken op vegetatie en fauna.

4.3 Veenvorming en verlandingssuccessie 

De processen van verlanding en veenvorming gaan hand in hand in de tijd. Het al dan niet voorkomen van verschillende vegetatietypen en faunagemeenschappen is sterk afhankelijk van de verschillende successiestadia. Eerder werd ook al aangegeven dat het optreden van verlandingssuccessie in laagveenwateren en het opheffen van stagnaties hierin een hoge prioriteit heeft. Het ontbreken van verlanding vormt een belangrijk knelpunt. Veenvorming en verlandingssuccessie moeten dan ook als belangrijke, sturende processen gekarakteriseerd worden (Bakker et al., 1997; Verhoeven & Bobbink, 2001). Het verlandingsproces in petgaten is door Bakker et al. (1994) via luchtfoto’s bestudeerd. Van venen in de polder Westbroek en Molenpolder (Utrecht) zijn in de periode 1937-1989 luchtfoto’s gemaakt. Vier successiestadia werden hierbij onderscheiden: open water, semi-aquatische gemeenschappen met grote helofyten, kruidenrijke laagveenvegetaties en broekbossen. Gevonden werd dat in 1937 45% van het petgatencomplex uit open water bestond tegen slechts 1% broekbos. In 1957, dus 20 jaar later, was een groot deel verland naar helofytenvegetatie (11%), laagveenvegetatie (37%) en broekbos (20%). In 1989 (nog 32 jaar later) was broekbos het dominante stadium geworden (42%) en was er nog maar 5% open water, 4% helofytenvegetatie en 20% laagveenvegetatie. Een groot deel van het gebied, ongeveer 35%, was in een relatief kort tijdsbestek van ongeveer 30 jaar verland. Uit GIS-interpretaties van de gegevens bleek dat open water en broekbossen relatief stabiele stadia waren (‘verblijftijd’ respectievelijk 23 en 31 jaar in deze studie).  Het semi-aquatische en het laagveenstadium bestonden echter slechts respectievelijk 12 en 11 jaar. Na 1975 zorgde jaarlijks maaien door Staatsbosbeheer ervoor dat deze twee stadia langer standhielden.

De accumulatiesnelheden van veen blijken sterk te verschillen tijdens de successiestadia (Bakker et al., 1997). De aquatische fase had de laagste snelheid van ongeveer 0.25 kg droge massa m-2 jr-1). De snelheid bij het semi-aquatische stadium lag maar liefst vier maal zo hoog (1.1 kg m-2 jr-1), terwijl de accumulatiesnelheden in de kragge- en de broekbosvegetatie intermediair waren (resp. 0.5 en 0.6 kg m-2 jr-1). De hoge accumulatiesnelheid in de semi-aquatische fase verklaart de korte levensduur van dit stadium (Verhoeven & Bobbink, 2001).

Maaien is momenteel de belangrijkste beheersmaatregel om de successie te reguleren en open, soortenrijke verlandingsvegetaties in stand te houden of te ontwikkelen (Wiegers, 1992, Van Diggelen et al., 1996, Van ’t Veer et al., 2000). Het maaibeheer heeft een belangrijke invloed op de mate van beworteling in de kragge, wat vervolgens weer effect heeft op de waterhuishouding. Kennis hierover is echter nog onvoldoende voorhanden. Het is echter noodzakelijk om ook overige sturende factoren bij veenvorming en verlandingssuccessie te kennen. Bij verlanding via submerse vegetaties zal een groot deel bepaald worden door de waterkwaliteit, waarbij interacties tussen macrofyten, algen en fauna een belangrijke rol spelen. Bij de vorming van drijftillen (kraggen) speelt methaan, gevormd bij de decompositie van veen, een belangrijke rol bij het genereren van drijfvermogen (Lamers et al., 1999b). De vorming en uitbreiding van helofytengordels zijn sterk afhankelijk van de trofiegraad, waterpeilfluctuaties en de eventuele accumulatie van fytotoxinen (Coops et al., 1994; Coops & Van der Velde, 1995ab; Coops, 1996; Armstrong et al., 1996ab; Graveland & Coops, 1997).

4.4 Trofische relaties

In een voedselweb kunnen meerdere trofische niveaus onderscheiden worden. In relatie tot productie-helderheid-visstand, belangrijk in het kader van herstelbeheer in laagveenwateren, worden voor het aquatische voedselweb doorgaans 4 trofische niveaus onderscheiden:

· primaire producenten: algen en waterplanten;

· primaire consumenten: zoöplankton,  macrofauna (waaronder detritivoren) en vogels;

· secundaire consumenten: zoöplankton, carnivore macrofauna, en planktivore en benthivore vissen en vogels;

· tertiaire consumenten: roofvissen en vogels.

In sommige gevallen wordt nog een vijfde trofisch niveau onderscheiden, waaronder visetende vogels en de menselijke visserij kunnen vallen. Deze gelden in veel gevallen echter ook als tertiaire consumenten, omdat ook planktivore en benthivore vissen gevangen worden. Naast deze 4 of 5 ‘klassieke’  trofische niveaus bestaan er ook nog de zogenaamde reducenten, bacteriën die zorgen voor de afbraak van organisch materiaal. Deze laatste groep wordt hier buiten beschouwing gelaten.
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Figuur 27. Schematische weergave van een aquatisch voedselweb. De topdown (consumptiegestuurde) krachten nemen van boven naar beneden af, de bottom-up (productiegestuurde) krachten nemen van beneden naar boven af.

Tussen de verschillende trofische niveaus is sprake van vele interacties. Deze interacties kunnen in twee groepen van ‘krachten’ worden verdeeld. Schematisch is dit weergegeven in figuur 27:

· Topdown of consumptiegestuurde krachten. Deze krachten zijn het grootst hoog in de voedselketen en nemen in kracht af naarmate het trofische niveau lager.

Voorbeelden van topdown krachten (van ‘boven naar beneden’) zijn:

· menselijke visserij en consumptie door visetende vogels;

· consumptie van planktivore en benthivore vissen door roofvissen;

· consumptie van zoöplankton door planktivore vissen;

· consumptie van macrofauna door benthivore vissen;

· consumptie van macrofauna door carnivore macrofauna;

· consumptie van algen door zoöplankton.

· Bottom-up of productiegestuurde krachten. Deze krachten zijn het grootst laag in de voedselketen en nemen af naarmate het trofische niveau hoger is. Bottom-up krachten zijn nutriëntengestuurd. 

Voorbeelden hiervan zijn:

· productie van algen en zoöplankton;

· afbraak van detritus door micro-organismen en detritivoren;

-
de draagkracht van een water voor vissen.

In een voedselweb spelen de bottom-up en topdown krachten voortdurend door elkaar heen. Topdown krachten worden geacht de actuele biomassa en structuur van het voedselweb in de verschillende trofische niveaus te bepalen, terwijl de bottom-up krachten de potentiële biomassa en productie in de verschillende trofische niveaus bepalen (o.a. Carpenter, 1988). De uiteindelijke verschijningsvorm van een water (helder of troebel, plantloos of plantenrijk) is dus de resultante van productiegestuurde en consumptiegestuurde trofische interacties. Het aantal functionele trofische niveaus in een aquatisch voedselweb varieert langs een gradiënt van productiviteit (zie o.a. McQueen et al., 1986; Persson et al., 1988).

In oligotrofe wateren zijn slechts drie trofische niveaus (tot en met planktivore en benthivore vis) functioneel. Predatie van planktivore en benthivore vis door roofvis speelt in deze wateren een ondergeschikte rol; het water wordt gedomineerd door produktiegestuurde (bottom-up) krachten. Het water is helder en strikt nutriëntengestuurd. De visbiomassa bedraagt minder dan 50 kg ha-1. In Nederland komen dergelijke wateren vrijwel niet meer voor, zeker niet in laagvenen. 

In heldere mesotrofe tot eutrofe wateren zijn vier trofische niveaus (tot en met roofvis) functioneel. De helderheid wordt niet zozeer gestuurd door nutriënten, maar door trofische interacties, waarbij roofvissen (sterke topdown kracht) een belangrijke rol spelen. Middels regulatie (door consumptie) van de planktivore en benthivore visstand zorgen zij er voor dat zoöplankton en eventueel ook filterende mosselen kunnen zorgen dat de algenbiomassa wordt gereduceerd tot lage niveaus, zodat het water helder is. In Duitsland zijn diverse (diepe) stuwmeren te vinden die via dit mechanisme helder zijn. In Nederland is het mechanisme waarschijnlijk in een aantal diepe zandwinplassen functioneel, hoewel betrouwbare informatie over de visstand veelal ontbreekt. Voorbeelden van ondiepe systemen waar regulatie van de planktivore visstand door roofvissen een rol speelt worden gevormd door diverse Deense en Zweedse meren (zie de meren met meer dan 25-50% roofvis in Fig. 18). In Nederland zijn dergelijke ondiepe systemen schaars, meestal als gevolg van het ontbreken van voldoende snoekhabitat in de vorm van waterriet (zie 3.2.4). Enkele voorbeelden van laagveenwateren zijn de plantenrijke petgaten in Terra Nova (Vechtplassengebied; Hensens, 2000) en enkele petgaten in de Wieden (Klinge, 1999). Het heldere water in veel andere ondiepe mesotrofe en eutrofe systemen in Nederland wordt vooral veroorzaakt door de sterke (bottom-up) invloed van ondergedoken waterplanten, bijvoorbeeld in de Veluwerandmeren. In deze systemen komen meestal slechts weinig roofvissen voor, zodat maar drie trofische niveaus functioneel zijn. Dit kan wijzen op verminderde stabiliteit: doordat de planktivore en benthivore visstand niet gereguleerd wordt kunnen watervlooien en/of filterende mosselen onderdrukt worden, waardoor de helderheid geheel van de waterplanten afhangt. In de Veluwerandmeren speelt de (exotische) Driehoeksmossel (Dreissena polymorpha) een belangrijke rol bij het helder houden van het water. Als watervlooien en mosselen een keer in hun ontwikkeling achterblijven (bijvoorbeeld door een ongunstig voorjaar of een ziekte), dan kan een omslag naar troebel water het gevolg zijn. 

In troebele eutrofe tot hypertrofe wateren zijn weer slechts drie trofische niveaus functioneel. Er is sprake van een grote overmaat aan planktivore en benthivore vissen die niet door roofvissen gereguleerd kunnen worden. Dit resulteert in het verdwijnen van groot zoöplankton en een hoge predatiedruk op filterende mosselen. Hoge algendichtheden, die bottom-up gestuurd worden, zijn het gevolg. In Nederland bevinden bijna alle wateren zich in dit stadium.
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Figuur 28. Schematische weergave van alternatieve stabiele toestanden in ondiepe oppervlaktewateren: de troebelheid wateren bij een toename van de beschikbaarheid van nutriënten. In het middendeel van deze gradiënt kunnen twee toestanden voorkomen (aan de linkerzijde een heldere, aan de rechterzijde een troebele), weergegeven als knikkers met een drempel ertussen. Om in elkaar over te kunnen gaan moet eerst een bepaalde drempel overwonnen worden (hysterese).  Aan de uiteinden is slechts één toestand mogelijk: helder (lichtrose) c.q. troebel (rood). Naar Scheffer et al. (1993), Scheffer (1999a).

De hypothese van het bestaan van alternatieve stabiele toestanden (o.a. Scheffer et al., 1993; Fig. 28) is gebaseerd op bovenstaande watertypen. Oligotrofe (bottom-up gestuurde) wateren zijn altijd helder. Mesotrofe tot eutrofe wateren zijn helder of troebel, afhankelijk van de dominantie van roofvissen en/of, in ondiepe systemen, ondergedoken waterplanten. Hypertrofe wateren zijn altijd troebel.

Bezien vanuit het oogpunt van laagveenwateren is het traject van mesotrofe tot eutrofe wateren, waarin dus twee alternatieve stabiele toestanden mogelijk zijn, het meest interessant. Binnen het traject van mesotrofe en eutrofe laagveenwateren hebben we voornamelijk te maken met de troebele toestand. Enkele voorbeelden zijn de Loosdrechtse Plassen en de Nieuwkoopse Plassen. Enkele voorbeelden van heldere en plantenrijke mesotrofe en eutrofe systemen zijn het Naardermeer, het Duinigermeer en de Stichts-Ankeveense Plassen. 

Verschillen tussen de heldere en troebele toestand zijn, bij gelijke  water- en sedimentkwaliteit, voor een groot deel terug te voeren op verschillen in trofische interacties. Er is sprake van een andere samenstelling van het voedselweb, met andere nutriëntenstromen en een andere verdeling van de nutriënten over de verschillende compartimenten van het voedselweb en tussen de waterfase en de waterbodem. Plantenrijke wateren bevatten ten opzichte van de troebele toestand minder nutriënten (P en N) in de waterfase. Dit wordt veroorzaakt door opname van nutriënten door de vegetatie en een sterk vergrote sedimentatie van particulair materiaal in vergelijking met de troebele toestand. Op deze wijze spelen submerse macrofyten, waaronder kranswieren, een belangrijke rol in het helder houden van ondiepe plassen (Van Donk et al., 1993; Scheffer et al., 1994; Van den Berg et al., 1997; 1998; Van Donk et al., subm.). Ook grote watervlooien en filterende mosselen (die vaak een goed habitat in de waterplanten vinden) en een afname van de benthivore visstand kunnen aan de verbeterde sedimentatie bijdragen. Bovendien is er sprake van nutriëntenopname door de waterplanten en een sterk verbeterde denitrificatie ten opzichte van de troebele toestand (zie o.a. het plasje Zwemlust; Ozimek et al., 1990). In het heldere en plantenrijke compartiment in het Zuidlaardermeer daalde, bij gelijkblijvende externe nutriëntenbelasting, het (zomergemiddelde) gehalte aan totaal-P van 8 µmol L-1 (0.25 mg L-1) naar minder dan 3 µmol L-1 (0.1 mg L-1) (Klinge, 2000). Deze ‘verarming’ van de waterfase resulteert in lagere potentiële dichtheden aan algen, watervlooien en planktivore vissen. Ook macrofauna die leeft van detritus van zwevende algen (bijvoorbeeld een aantal soorten muggenlarven en wormen) kan in dichtheid achteruit gaan (bijvoorbeeld in het Zuidlaardermeer; Klinge, 2000). Tegenover de verlaagde nutriëntengehaltes in de waterfase staat, bij een gelijke externe belasting, een versnelde oplading van de bodem met nutriënten (slibvorming). In het Zuidlaardermeer bedroeg de extra slibvorming als gevolg van toegenomen sedimentatie naar schatting 0.5 tot 1 cm per jaar (Klinge, 2000). Afhankelijk van de volledigheid waarmee de ondergedoken watervegetatie in het najaar afsterft en afbreekt, draagt de in de waterplanten ‘opgeslagen’ primaire productie eveneens bij aan de verlanding (veenvorming). Beide processen kunnen echter gezien worden als een normaal verschijnsel dat hoort bij het verlandingsproces dat ondiepe plantenrijke systemen kenmerkt. In het kader van het beheer vormt het echter zeker een aandachtspunt.

De doorgifte van de primaire productie naar de hogere trofische niveaus verloopt in plantenrijk water minder efficiënt dan in troebel water, waardoor de totale productiviteit afneemt. Dit wordt goed geïllustreerd door de resultaten van actief biologisch beheer (ABB; o.a. Meijer et al., 1999a). Na ABB stabiliseert de visbiomassa, als maat voor de totale productiviteit van het systeem, zich op circa 50% van de oorspronkelijke biomassa in de troebele toestand (zie ook 6.2.2).

Bovengenoemde verschillen tussen troebele-algenrijke en heldere-plantenrijke wateren in Nederland zijn vrijwel geheel ontdekt bij de uitvoering van actief biologisch beheer. Dit is een opvallend verschijnsel, omdat actief biologisch beheer aanvankelijk geheel gezien werd als een topdown verschijnsel: door het wegvangen van de planktivore en benthivore (prooi)visstand en/of het stimuleren van de roofvisstand wordt een topdown regulatie bewerkstelligd die leidt tot een situatie met veel watervlooien, weinig algen en helder water. Nu blijken naast deze topdown effecten dus een aantal belangrijke bottom-up effecten op te treden, welke resulteren in lagere nutriëntengehaltes in de waterfase en een lagere totale productiviteit. Deze ‘onbedoelde’ bottom-up effecten zijn eigenlijk interessanter dan de topdown effecten, omdat ze de haalbaarheid van ecologisch herstel bij hogere nutriëntengehaltes dichterbij halen (na herstel resulteren immers aanmerkelijk lagere gehaltes) en omdat het actief biologisch beheer als een kosteneffectieve waterkwaliteitsmaatregel  gezien kan worden.

De stabiliteit van de alternatieve stabiele toestanden (troebel en algenrijk versus helder en plantenrijk) wordt ontleend aan trofische interacties. De voedselwebben vertonen een weerstand tegen externe invloeden, zoals een verandering van de nutriëntenbelasting. Dit resulteert er in, dat de weg van troebel naar helder via een andere route loopt dan de weg van helder naar troebel: er is sprake van hysterese (Fig. 28). Bezien vanuit bijvoorbeeld de externe nutriëntenbelasting betekent dit dus dat deze veel verder teruggedrongen moet worden om een troebel systeem weer helder te krijgen dan het belastingsniveau waarbij in het verleden het systeem van helder naar troebel veranderde. Wordt er echter binnen bepaalde grenzen (in figuur 33 aangeduid) met voldoende energie een snelle verandering in het voedselweb aangebracht, dan kan het systeem plotseling van de ene naar de andere toestand overgaan (de knikker in Fig. 28 vliegt over de drempel heen). Dergelijke schoksgewijze veranderingen. Dergelijke schoksgewijze veranderingen zijn in natuurlijke systemen waargenomen. Ze gaan altijd gepaard met een calamiteit, zoals bijvoorbeeld een wintersterfte van de visstand (van troebel naar helder), ziekte van de ondergedoken waterplanten (van helder naar troebel) of een plotselinge daling van de waterstand (van troebel naar helder) of een stijging hiervan (van helder naar troebel) waardoor er wel of geen licht meer op de bodem komt (zie o.a. Blindow et al., 1993; Verschoor, 1997). Actief biologisch beheer kan gezien worden als een bewust door mensen veroorzaakte calamiteit.

In 2.3.2 werd aangegeven wat de gevolgen zijn van een toename in de beschikbaarheid van voedingsstoffen voor macrofyten en fytoplankton. Wanneer een laagveenwater verandert van mesotroof naar eutroof kan de algendichtheid plotseling toenemen, doordat deze organismen snel gebruik kunnen maken van het verhoogde aanbod van met name fosfaat. Algenbloei, een ongewenst hoge concentratie aan algen in het water, is het resultaat van een hoge productie en lage verliezen. Naast het nutriëntenaanbod zijn hierbij ook het lichtklimaat en de temperatuur regulerend. Aan de verlieskant staan de consumptie door zoöplankton (met name watervlooien, Daphnia; Fig. 29), bezinking van algen en sterfte door voedselgebrek, parasieten, vergiftiging of ouderdom.

De dichtheid van de grazende watervlooien wordt, zoals hierboven vermeld, op haar beurt weer gereguleerd door de dichtheid van zoöplanktonetende (planktivore) vissoorten. De belangrijkste planktivore soorten in Nederland zijn Brasem (Fig. 30) en Blankvoorn. Grote exemplaren van Brasem eten ook macrofauna in het sediment (benthos), waarbij veel slib opwervelt. Dit leidt tot troebeling, fosfaatmobilisatie en verstoring van wortelende waterplanten. Bovendien neemt hierdoor de dichtheid aan filtreerders (filter feeders) zoals schelpdieren af, waardoor er minder algen uit het water gefilterd worden.  
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Figuur 29.  Watervlo (Daphnia pulex); het maagdarmkanaal is duidelijk zichtbaar met groenalgen gevuld. Foto: J. Parmentier..
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Figuur 30. Brasem (Abramis brama).

De genoemde trofische interacties, schematisch weergegeven in figuur 31, kunnen topdown gemanipuleerd worden door het dunnen van planktivore vis, waardoor de concentratie watervlooien en daarmee ook de begrazingsdruk zal toenemen. Bovendien kan de populatie benthivore vissen gedund worden, waardoor de negatieve effecten van sediment-omwoeling af zullen nemen. Bij visstandbeheer in het kader van ABB (internationaal biomanipulation) wordt eutrofiëring aangepakt via deze topdown systeembenadering, door manipulatie van de trofische interacties in het water (zie ook 6.2.2; Shapiro et al., 1975; Jeppesen et al. 1990; Hosper et al., 1992; Scheffer et al. 1993; Hosper, 1993; Klinge et al. 1995; Hosper, 1997; Moss, 1998ab; Scheffer 1998; 1999a; Scheffer et al., 2000). Door een voldoende hoge begrazingsdruk blijft (wordt) het lichtklimaat onder water gunstig voor de ontwikkeling van ondergedoken waterplanten. Dit biedt een gunstig habitat voor roofvissen als Snoek, waardoor de populatie planktivore vis minder snel kan uitbreiden. De stabiliteit van de vegetatie kan ook door begrazing door vogels beïnvloed worden. 

Bij hoge nutriëntenlasten, een lage bedekking aan ondergedoken planten en een lage begrazingsdruk ontstaat troebel water met een hoge dichtheid aan algen en vis. Deze troebele situatie blijkt erg stabiel te zijn; alleen een sterke reductie van de nutriëntenlasten lijkt dan veelal onvoldoende om de kwaliteit te verbeteren.

Een belangrijk fenomeen in ondiepe meren is de ‘ voorjaars-helderwaterfase’. In eutrofe wateren kan de begrazingsdruk door zoöplankton (met name Daphnia) snel toenemen in het voorjaar, waardoor de algenconcentraties (erg) laag blijven (Gulati 1983; Sommer et al., 1986; Hosper, 1997). Deze ‘voorjaars-helderwaterfase’ in mei-juni kan een maand duren en is essentieel om nieuwe groei van ondergedoken waterplanten mogelijk te maken. In veel Nederlandse wateren treedt deze fase echter niet meer op. In de Loosdrechtse Plassen kwam dit bijvoorbeeld doordat er geen toename van de populatie grote watervlooien optrad in het voorjaar. In andere meren, zoals het Tjeukemeer, was er wel sprake van een toename maar was deze niet toereikend om de waterkwaliteit te verbeteren (Hosper, 1997). Actief biologisch beheer, waarbij grote aantallen planktivore vis worden weggevangen, kan in dit geval uitkomst bieden (zie 6.2.2).
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Figuur 31. Schema van de belangrijkste trofische interacties in (laagveen)wateren die effecten hebben op de helderheid van het water; + = stimulerend effect op component bij pijluiteinde, - = remmend effect op component bij pijluiteinde; zie tekst voor verdere uitleg. Gewijzigd naar Meijer & De Boois (1998).

Een groot probleem in eutrofe en hypertrofe laagveenwateren wordt gevormd door de bloei van filamenteuze en kolonievormende cyanobacteriën (oude naam: blauwalgen), met name van het geslacht Planktothrix (Fig. 32). Door de kolonievorming kunnen deze soorten bij hoge dichtheden vrijwel niet gegeten worden door Daphnia, waardoor watervlooien afsterven (Gliwicz, 1990). Bovendien scheiden cyanobacteriën een scala aan toxinen, waaronder microcystinen, uit, die de groei van Daphnia-populaties kunnen remmen (Laurén-Määttä et al., 1997). Aangezien actief biologisch beheer hier onvoldoende uitkomst lijkt te bieden, is er ernstige reden tot zorgen. Alleen ingrijpen van onder af, via de nutriëntenstromen naar de cyanobacteriën, lijkt dan over te blijven. Dit dient echter nog verder onderzocht worden. In een vroeger stadium in het jaar, wanneer kolonievormende cyanobacteriën nog niet uitgegroeid zijn tot grote kolonies, kunnen ze echter wel gegeten worden. Actief Biologisch Beheer kan dan ook het beste vroeg in het voorjaar uitgevoerd worden.

Een extra bottleneck bij het herstel van troebele plassen kan de aanwezigheid van fijn (organisch) slib zijn. Vooral in grotere plassen met een wat grotere strijklengte (d.i. de afstand over open water waarover golven kunnen groeien) wordt dit fijne slib, inclusief gesedimenteerde algen, continu geresuspendeerd waardoor de troebele situatie niet doorbroken kan worden. Bovendien worden in fijn slib wortelende waterplanten door de golfwerking in wat grotere plassen gemakkelijk ontworteld (Schutten & Davy, 2000), waardoor de vestiging van waterplanten in deze plassen belemmerd wordt.
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Figuur 32. Planktothrix spp. (65x vergroot.); de filamenteuze structuur is duidelijk zichtbaar. Foto: Silverside. 
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Figuur 33. Theoretisch voorbeeld van het optreden van hysterese en het bestaan van langzame (1 en 2) en snelle (3) routes van troebel naar helder en omgekeerd.

Er zijn in het verleden verschillende onderzoeken gedaan en concepten bedacht om te bepalen waar een water zich bevindt op de ‘lijn van troebel naar helder’ (de horizontale as in Fig. 33) en waar de grenzen liggen waarbinnen een systeem van de ene naar de andere stabiele toestand kan veranderen.

Jeppesen et al. (1990) leidden uit een grote dataset voor Deense en Zweedse meren een kritische externe belasting af van 16-65 mmol P m-2 jr-1 (0.5-2.0 g P m-2 jr-1), overeenkomend met zomergemiddelde totaal-P concentraties van 2.6-6.5 µmol L-1 (0.08-0.20 mg P L-1). Boven deze grenzen waren de meren groter dan 10 ha altijd troebel. In meren kleiner dan 3 ha vonden ze echter helder water tot een (hoge) P-concentratie van 21 µmol L-1 (0.65 mg P L-1). De zeer dominante invloed van ondergedoken waterplanten in deze kleine meren werd als oorzaak hiervoor beschouwd; naast de eerder genoemde effecten op sedimentatie en de nutriëntenhuishouding kunnen ook allelopathische effecten (het uitscheiden van stoffen die met name algengroei remmen) hierbij een rol spelen.

Klinge et al. (1995) hebben kritische grenzen afgeleid via een conceptueel model dat regulatie van prooivissen door roofvissen centraal stelt. Zij leidden de volgende kritische grenzen af:

· P-gelimiteerde systemen met een gemiddelde totaal-P concentratie in de zomer van minder dan 0.6-1.3 µmol L-1 (20-40 µg P L-1) zijn altijd helder. Baars is de belangrijkste roofvis;

· P-gelimiteerde systemen met een gemiddelde totaal-P concentratie in de zomer tussen 1.3 en 6.5 µmol L-1 (40-200 µg L-1) zijn troebel of helder, afhankelijk van de omvang van de snoekstand, welke weer afhankelijk is van de inrichting van het water met water- en vooral oeverplanten (zie 3.2.4); 

· In water met een totaal-P-concentratie van meer dan 6.5 µmol L-1 (200 µg P L-1) verliest de roofvisstand de controle op de prooivisstand, ook al is er sprake van een maximale snoekbiomassa van gemiddeld 75 kg ha-1. Deze wateren zijn dan ook altijd troebel, tenzij ondergedoken waterplanten het systeem in hun greep kunnen houden. Zoals eerder aangegeven is dit echter een risicovolle toestand die alleen duurzaam lijkt in hele kleine wateren.

De precieze grenzen zijn systeemspecifiek en ondermeer afhankelijk van de precieze samenstelling van het voedselweb. Hoe deze grenzen liggen voor laagveenwateren is onbekend. Iets dat hier ook in sterke mate doorheen speelt, is het optreden van fundamentele veranderingen van een watersysteem. In de periode waarin de meeste Nederlandse laagveenwateren eutrofieerden is een aantal van dergelijke veranderingen opgetreden, welke nu als erfenissen (zie 5.3.1) van deze periode het herstel in de weg staan. Enkele belangrijke voorbeelden zijn waterhuishoudkundige veranderingen (o.a. sterke reductie waterstandsfluctuaties, aantasting veen door het inlaten gebiedsvreemd water, wegzijging) en morfometrische veranderingen (o.a. geërodeerde oevers, dikke sliblagen die slecht begroeien en makkelijk opwervelen). We hebben dus niet alleen te maken met hysterese-effecten als gevolg van trofische interacties in het voedselweb, maar ook met fysieke veranderingen van het systeem die ervoor zorgen dat de weg terug vanuit een heel andere uitgangspositie moet worden gestart. Het actief wegnemen of uitschakelen van deze erfenissen is in veel gevallen noodzakelijk.

4.5 Synthese sleutelfactoren en -processen

In voorgaande paragrafen werden de drie clusters hydrologie-biogeochemie, veenvorming- verlandingssuccessie en trofische interacties als belangrijke procesgroepen in laagveenwateren genoemd. Hierbij werd al duidelijk dat deze drie clusters elkaar sterk beïnvloeden (Fig. 34). De waterkwaliteit (o.a. concentraties aan bufferende stoffen en nutriënten) wordt bepaald door de landschapshydrologische condities van een laagveen. Hydrologische en biogeochemische processen en factoren (cluster I) bepalen in zeer sterke mate de vegetatiesuccessie  en veenvorming (cluster II). De snelheid van verlanding en veenvorming worden hierbij zowel direct, via sturing van microbiële processen, als indirect, via sturing van de veenproducerende vegetatie beïnvloed. Er is dus sprake van een belangrijke koppeling tussen de waterkwaliteit, veenvorming en de samenstelling van de vegetatie. Het al dan niet voorkomen van verschillende faunagemeenschappen en trofische interacties (cluster III) is voor een deel direct afhankelijk van de waterkwaliteit, maar wordt voor een groot deel bepaald door het vegetatietype, de vegetatiestructuur en de structuur van het veen. De samenstelling van de detritus is belangrijk in verband met de geschiktheid voor diverse gespecialiseerde detritivoren.

Nutriënten, aangevoerd via grondwater, oppervlaktewater en atmosfeer worden vastgelegd door primaire producenten (planten, waaronder algen). De hoeveelheid biomassa en de samenstelling hiervan wordt echter niet alleen via deze weg (‘van onderaf’) bepaald, maar ook door de activiteit van herbivore fauna. Voor ondiepe wateren, waaronder laagveenwateren, is aangetoond dat met name het voedselweb gevormd door algen, zoöplankton, planktivore vis en roofvis van groot belang is voor de waterkwaliteit en het lichtklimaat onder water (cluster III). Deze interacties werken direct door op biogeochemische processen (met name de nutriëntenhuishouding) en het al dan niet optreden van verlanding. In principe kan ook het door de mens uitgevoerde maaibeheer als een onderdeel van de trofische interacties opgevat worden. Dit beheer is een zeer belangrijke sturende factor voor de vegetatieontwikkelingen in laagveenwateren.

De drie clusters zijn onlosmakelijk met elkaar verbonden en overlappen elkaar gedeeltelijk. Om een goed inzicht te krijgen in het functioneren van laagveenwateren, de achteruitgang van deze systemen en de mogelijkheden tot herstel, is kennis over de in dit hoofdstuk genoemde sleutelfactoren en –mechanismen onontbeerlijk. Dit zal ook blijken in de volgende hoofdstukken, waarin knelpunten bij het beheer van laagveenwateren en beheersmaatregelen in het kader van de VER-thema’s aan bod zullen komen.


Figuur 34. Schematische weergave van de drie in de tekst genoemde clusters van sturende mechanismen en factoren.
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