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1 INLEIDING

1.1 Polyploidie

PolyploIdie is in het plantenrijk een algemeen verschijnsel. Berekeriingen van
het percentage polyploIde soorten variëreri sterk per auteur, maar zijn bij alien

hoog. Stebbins (1971) noemt 35 van alle bloeiende planten, Grant (1971) komt

met andere berekeningen tot 47 voor angiosperlnen, 43 voor dicotylen en 58

voor monocotylen. Lewis (1980a) concludeert dat mischien 70—80 van de

dicotylen van polyploIde oorsprong is. Aan polyploldie wordt een grote

evolutionaire betekenis toegekend. PolyploIden zouden efficiënter variati.e kunnen
vast leggen dan diplolderi. Zelfbevruchtirig leidt bij polyploIden ook minder sriel
tot homozygotie, als gevoig van tetrasomale terugkruising (Briggs & Walters,

1984). Een zelf—bevruchtende autotetraplold zou hierdoor meer kans hebben om op
een nieuwe plaats een populatie voort te brengen dan een diploId (Lewis, 1967)
Volgeris De Wet (1980) zouden polyploIden een breder traject aan milieucondities
tolerereri en een grotere resistentie tegeri extreme milieucondities bezitten dart
diplolden. Lewis (1980a) stelt ook dat betere resistentie van polyploIderi tegen
extreme klimaats—eri bodemomstandigheden belangrijk is. Stebbins (1985) verwerpt
deze uiispraken en laat met voorbeelden en experimeritele resultaten zien dat net

zo goed bet tegertovergestelde het geval kan zijn.
Aan polyploIdie en hybridisatie is veel cytologisch en fysiologisch onderzoek
verricht. De gevolgen van polypioldisatie en hybridisatie op de ecologie van
polyploIden zijn zeiden experimenteel onderzocht. Er zijn wel eeri redelijk aantal
studies voorhanden naar habitatverschillen tusseri verschiiiende nivo's van
polypioIdie en tussen hybriden en ouders. In Groot—Brittannië hebben tetraploiden

van rd is fiar een groter
verspreidingsgebied en een andere habitat—preferentie of andere habitat—traject
dan de diplolden (Rothera & Davy, 1986). In Europa hebben uie tetrapioIde en

hexaploIde cytotypen van Achilleamiflefoli een grote verpreiding en breder
ecologisch traject dan bet diploIde cytotype (Ehrendorf, 1959). Cytotypen van

verschi 1 len in habitat—preferentie (Rothera
& Davy, 1986; Lumaret, 1988). Dc allotetrapioId Spartina ang1ica komt bij een
groter traject van milieu—omstaridigheden voor dan de diploIde voorouders (Clapman

et al., 1962).

1.2 Hybridisatie

PolypioIdie blijkt vaak samen te gaan met hybridisatie. Bij aliopolyploIden gaat
hybridisatie van twee verschillende genotypen gepaard met eeri verdubbeling van
het chrornosomen aantai. De grens tussen auto— en allopolyploIden is niet scherp.
Om deze reden is het begrip 'segmentale' polyploId geIntrodiceerd (Stebbins,
1947). Segmentale polyploIden zijn tetraploIde hybrideri waarvan de diploIde
ouders niet tot twee verschillende soorten behoren, maar waarvan de ouders wel

een duidelijk onderling verschillend genotype hebben. Door de definitie die
Stebbins geeft is deze vorm van polyploIdie inoeilijk van autopolyploIdie te
onderscheiden (Gottschalk, 1976). Jackson (1976) oriderscheidt verschillende

vormen van segmentale polyploIdie en concludeert opgrond van genetische
overwegingen dat segmentale polyploIden een breder ecologische traject zulleri
hebben en beter nieuwe habitats kunnen coloniseren. Er is discussie ontstaan over
wat bij polyploiden van grotere evolutionaire betekenis is; het effect van
verdubbeling van hét aantal chromosomen of het effect van de combinatie van twee
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versch ill ende genotyperi.

Uit een kritische analyse van diverse voorbeelderi blijken allotetraploIden in
de meerderheid te zijn en zijn autoploIde soorten schaars (Grant, 1971).
AllopolyploIden zouden superieur zijn aan autopolyploIden (Levin, 1983). Stebbins
(1987) stelt dat succesvolle polyploIden het resultaat zijn van toegenomeri
heterozygotie die sainerihangt met interaciale of interspecifieke hybridisatie.
I-lij postuleert tevens de 'secondary contact hypotheses': voorheen gelsoleerde,
nauw verwante, genetisch verschillende populaties van een soort brengen
succesvolle hybriden voort door het behoud of ontstaan van nieuwe gen—
coinbinaties. In zijn zienswijze zou dit vooral optreden bij soorten die als
gevoig van hun ecologisch voorkeur een disjucte verspreidirig hebben. Door
klimatologische veranderingen en 'habitat disturbance' treedt er secoridair
contact tussen voorheen gescheiden populaties. Aan de hand van de Gramineae—
evolutie maakt Stebbins deze hypothese aannemelijk.

Tot nu toe is er nauwelijks onderzoek verricht naar scheiding van de ecolgische
gevolgen van hybridisatie enerzijds en die van chromosoom—verdubbeling
anderzijds. Alleen bij de studie van Clapman et al. (1962) is het mogelijk de
forsere groei van de allotetraplold SparUna anglica toe te schrijven aan het
effect van nieuwe gerien—combiriaties a.g.v. hybridisatie en niet a.g.v. toename
van het aantal chromosomen. Dit oriderzoek zal zich bezig houden met de gevolgen
voor de ecofysiologie van eeni hybridisatie binnen het polyploIdie—complex van
Cochlearia—geslacht.

1.3 Het polyploIdie—complex van C. officinalis

Het Cochlearia—geslacht bevat veel polyploIdie—vormen, die meestal als aparte
soorteni worden onderscheiden. De grote overeenkomsten in morfologie van de
diverse polyploldie—vormeri en het veelvuldig opireden van natuurlijke en
synthetische hybridisatie zou wijzen op relatief recente. soortsvorrning (Gill,
1973). De verspreiding van Cochlearia—soorten in Groot—Brittanië en op het vaste
land van Europa wijst op soortsvorming in het Pleistoceen en zelfs in en na het
laatste glaciaal (Heimans, 1971; Gill et al., 1978; Nordal et al., 1986). Tussen
de verschillende cytotypen zijri diverse hybridisaties mogelijk en er zijn diverse
natuurlijke, fertiele hybriden in het wild aanigetroffen (Stace, 1975; Heubi &
Vogt, 1985; Vogt & Lippert, 1988). In Noord—Scandinavie zijri binnen de soort
C.officinalis (x6; 2n24) ecotyperi onderscheiden (Nordal et al., 1986).
Samenvattend kan worden gezegd dat er sprake lijkt te zijn van een jorig

polyploIdie—complex, waarin cytotypische evolutie gepaard gaat met ecologische
differentiatie, maar met een beperkte mate van morfologische evolutie (Saunte,
1955; Gill, 1965, 1971a, 1971b, 1973, 1979; Gill et al., 1983).

In Nederland komen 4 verschillende cytotypen voor:
— C. officinalis, 2n24, tetraploId
— C. anglica, 2n48, octaploId
— C. x houandica, 2r36, hexaploId
— C. officinalis x danica, n=33, hybriden van een tetraploId en een hexaploId
C. x hollandica, in 1907 door 1-lerirard benoemd, is op een aantal morfologische
kenmerken intermediair tussen c ff cinalis en C. angjça. Waarschijnlijk is
deze soort uit de twee laatstgenoemde ontstaan als gevoig van hybridisatie
(Gadella, 1983). Aan de kust van Groot—Brittannië, Denemarken en Zweden is de
hybride ook aangetroffen (Stace, 1975). Kuristmatige hybriden van C. officinalis
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en C. ariglica zijn fertiel (Crane & Gairdner, 1923; Saunte, 1955). Zaad van in
Nederland wild voorkomende populaties heeft hoge kiempercentages (Pegtel in
prep.),
Uit hetgeen bekend is over de verspreiding en standplaats van de 4 cytotypen
lijken bet zoutgehalte van de bodem en het overstromende water en inundatie—duur
belangrijke ecologische factoren te zijn (Van der Maarel, 1962; Beefting, 1975;
Stace, 1975; Gill et al., 1978; Everts & De Vries, 1986; Mennema, 1985). De 4
cytotypen hebben alle een relatief korte levenscyclus, tweejarig tot kortdurend
overblijverid, zodat voor langdurige handhaving van een populatie constarite
vestigirig van nieuwe individuen noodzakelijk is. De mate van kieming en de
groeisnelheid in de eerste levensfase kunnen dus van groot belang zijn voor
handhaving en/of uitbreidirig van populaties. Dit onderzoek beperkt zich tot de
invloed van de zout—concentratie op de groei van de 4 cytotypen.
Het 2n36—cytotypen wordt moinenteel aangetroffen in veelal verruige vegetaties
in tegenstellirig tot de 2n24 en 48—cytotypen (zie 2,2Y. De hybride heeft een
meer opgaande groei. Mogelijk is de soort aangepast aan standplaatsen met een
sterke concurentie om licht en ruimte. Gekeken zal worden of de architectuur
van de spruit van bet hybride—cytotype hieraan beter is aangepast.
Uit veldwaarnemirigen blijkt dat er binnen Cochlearia—populaties grote variatie
bestaat. Onderzocht zal worderi of er verschillen in variatie tussen de populaties
en tussen de cytotypen bestaat.

Door de grote overeenkomst in kerimerken van de 2n24 en 36—cytotypen is het
laatst genoemde vaak benoemd als C. officinalis en niet onderscheiden van bet
2n24—cytotype. Hierdoor is de verspreiding van C. officirialis en C.xhollandica
in het verleden maar ook tegenwoordig onduidelijk. Wel bestaat sterk het
vermoeden dat eeri groot deel van bet voorheen benoemde C. officinalis—materiaal
iritermediair is aan de Britse C. officinalis (2n24) en C. ar,gjica (2n48)
(Gadella, 1983). Ook is bet mogelijk dat de tetraploId op veel plaatsen is
verdrongeri door de hexaploId.
Over oorzaken van vestiging van hybriden is al veel geschreven. Anderson (1948)
noemt "hybridization of the habitat" in samerihang met antropogene veranderirigen
van bet milieu. Unbanska. (1987) noemt verstoring door toedoen van menselijk
handelen, wat iritermediaire of open habitats creëert, die opnieuw gekoloriali—
seerd kunnen worden. Grant (1971) acht het ontstaan van open habitats een
belangrijkere factor dan het ontstaan van intermediaire habitats. Mogelijk hangt
de uitgebreide vestiging van C. x hollaridica ook samen met een (grootschalige)
en snelle verandering van bet milieu, waarbij nieuw habitats ontstonden.
Daarnaast zou bet ontstaan van de hybride in het licht van de 'secoridairy contact
hypothese' sensu Stebbins kurinen worden geplaatst.

Vraagstellingen luiden als volgt:

1. Verschillen populaties van de 2n24, 33, 36 en 48—cytotypen in een jong
stadium van de levenscyclus in fysiologisch respons op de zout—
coricentrat i e?

2. Is de architectuur van de spruit in een jong stadium van de levenscyclus
van bet 2n36—cytotype "gunstiger" dan die van de aridere cytotypen om in
hoogopgaartde, dichte vegetaties te groeien7

3. Bestaan er tussen de populaties van de 2n24, 36 en 48—cytotyperi
verschillen in mate van variatie?

4. Is hybridisatie binnen het polyploIdie—compex C.officinalis van betekenis
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voor het ontstaan van soorten met een andere ecologisch traject?
5. Hangt het ontstaan van het 2n36—cytotype samen met veranderingen in het

milieu?.

2 VERSPREIDING EN HABITAT VAN DE CYTOTYPEN

2.1 De verspreiding van C. anglica L. (2n48)

Deze soort groeit in Europa aan de kusten van Groot—Brjttanjë en Noord—Frarikrijk
tot en met Zuid—Zweden. Het voorkomen in Nederland is voornamelijk in het
waddengebied. Voor 1950 groeide de soort nog aan de oevers van de Zuiderzee, de
Haringvliet, de Brielse Maas en de Nieuwe Waterweg. C. ari1ica wordt ook het.
eerst vermeldt in Nederland bij het IJ (Commel.in, 1663 geciteerd in Mennema,
1985) 'Overvloeriigh aan de Dijken van het I.J buiten Amsterdam'. Voor de
Haririgvliet geeft Mennema (1965) nog 3 uurhokken op. waarvan de viridplaatsen
waarschijrilijk verdwenen zijn door de Delta—werken. De soort komt ook in het
binrienland voor. Veelal bertreft het hier ingedijkte gebieden.

2.2 Verspreiding van C. officinalis L. (2n24) en C. x hollandica Henr. (2n36)

Doordat C. x hollandica Henr. morfologisch intermediair aan C. anglica en C.
officinalis en zeer variabel is, is ze in het verleden vaak niet onderscheiden
van het 2n24—cytotype. Dit heeft tot gevoig dat de overlapping in morfologische
kenmerken tussen de Nederlandse C. officinalis en C. anglicaL groter lijkt dart
deze in werkelijkheid is (Van der Maarel, 1962a en 1962b), 1-lierdoor zijn de
verspreidirtgspatronert van C. officirialis en C. hollandica nooit van elkaar
gescheiden. Reeds in de 18e eeuw wordt melding gemaakt van overgangsvormen tussen
C.oficinaljs en C. ari1ica (Ligthfoot, 1777 geciteerd in Van der Maarel,
1962a). Pas 6 decerinia nadat Henrard de hybriden beschrijft stelt Gadella (1983)
dat het Nederlandse 'C._officinalis'—mat.eriaal ) voor een groot dee! behoort tot
het hexaploIde cytotype. Mennema (1965) maakt echter in de Atlas van de
Nederlandse flora nog geen onderscheid tussen C. x hollandica en C. officinalis
(2rt24), maar dririgt we! aan op een nader onderzoek naar de status en de grenzen
van beide taxa. Menneina geeft als verspreiding na 1950 voor beide cytotypen te
samen:
— de Zeeuwse estruaria, met name de Haringvliet met aansluitend het Hollands
Diep, de Nieuwe waterweg en in mindere mate de Oosterschelde ter hoogte van
de Belgische grens

— Zuid— en Noord—}-Iolland, met name in het gebied ten noorden van het
Noordzeekanaal en kop van Noord—Holland

— verspreid langs de IJselmeerkust
— hierendaar in de kuststrook waarvan een uurhok op Terschelling
— enkele uurhokken in Drente.

Voor 1950 was het 2n=24— en 2ri36—cytotypen waren te samen veel algemener aan
de IJselmeerkust. In de Hollandse provirtcies is 'C._officinalis' t.o.v. voor
1950 ook, maar in mindere mate, achteruit gegaari. Er is in het verlederi ook
melding gemaakt van de soort op de andere waddeneilanden naast Terschelling;

C. officinalis wordt hier met aanhaiingstekens vermeid omdat hier zoeI het
2n:24_ als het 2n:36 cytotype bedoeld worden.
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die Menneina niet op heeft geriomen vanwege bet ontbreken van herbariummateriaal.
Holkema (1870) noemt 'Texel in den Eijerlandschen polder. Vlieland, zeer veel
op het Ooster— en Westerveld. Terschelling, op het Groene strand; op de Grie bij
Oosterend. Ameland, op de algeineene strandweide bij Nes; op de Koo—Grie.
Schierinonnikoog, op bouw— en weilanden, algemeen op het Oosterveld'. Uilkens
(1855) ineldt onder andere '( ) in de Mijdrechtsche en Nieuwkoopsche
droogmakerijen ( ) de provincie Groningen, langs de puinweg van Warfhuizen
naar Leens'.

Chromosoointellingen blijkt dat het overgrote deel bestaat ui1 het 2n36—cytotype
(gegevens Joop Boer en Dick Pegtel; Gadella, 1983) (figuur 14). Alleen de Drentse
populaties en die op Terschelling bleken van het 2rr33—cytotype te zijn. Dit.
cytotype ontstaat door hybridisatie van C. officinalis 2n=24 en C. danica 2n42.
Ret voorkomen van deze hybride geeft aan dat C. officinalis vroeger ook op
Terschellirig voorkwam. Figuur 15 geeft dewaarschijnlijke verspreidingen van de
cytotypen. Tot welk cytotype de populaties in bet Hollandse kustgebied behoorderi
is niet duidelijk. Mogelijk heeft bet 2n24—cytotypen haar herkomst uit de duineri
en moerassen van de kuststrook; C. officinalis wordt voor het eerst in

Nederland genoemd door Dodoens (1554 in Mennema, 1985) 'in Holland wordet by den
duyrien ende in die broecken ghevonden'. Omdat C. officinalis vroeger ook gekweekt
werd variwege haar hoge gehalte aan vitamirie C is verwildering niet uit gesloten.
Vogt (1985) spreekt ook de mogelijkheid uit van verwilderirig van verdwenen, in
cultuur gekweekte plariten a].s herkomst voor geIsoleerde binneriland populaties
in West—Duitsiand.

2.3 Habitats van de cytotypen

2.3.1 C. officinalis (2n24)

Voor Nederlarid is het moeilijk een beschrijving te geven van 'de' habitat daar
de soort zeldzaam is. Bij de Eenerstukken en Eeldermade in bet Drentse
Peizerdiep—dal komt de soort voor langs slootkanten in Molinietalia—
rompgemeenschappen. Waarschijnlijk zijn deze geineenschappen ontstaan uit
Ca1thj_—vegetaties en wijzen het voorkomen van Hottiana_pajjp_nyi
1inua op (voormalige) basenrijke kwel. Binneriland—populaties in Noord—
Scandinavie koineri bij koude bronnen voor, in Groot—Brittanië in mosheekjes, natte
rotsen en op kalksteen en in Spanje in en aan bronnen op meestal kalkhouderid
gesteente of aan oevers van beken en sloten (Nordal et al., 1986; Gill et al.,
1978; Vogt, 1989). Een hoge basenverzadiging van de bodem kan dus belangrijk zijri
voor de soort.
Uit het buitenland zijn ook halierie standplaatsen bekend. Beeftink (1977) geeft
deze soort voor kweldervegetaties van de Zweedse westkust in het Arteinisietum
maritimae en het Juncetum gerardii typische subass.. Deze vegetaties zijn ininder

halien dan de dezelfde Nederlandse subassociaties door jnvloed van brak
vloedwater of zoete kwel vanuit duinen. In Noordoost Noorwegeni wordt de soort
beschreven onder andere voor het Bolboschoenetum niaritimi typicum, die zich op
de grens van zout naar zoet. bevindt (Velve, 1983). Nordal et al. (1986) stelt
een ecotype voor estuaria in Noord—Scandinavië vast, waarvan het chromosomen
aantal met zekerheid 24 is. Uit de artisch kust van Alaska komi de soort voor
in het Puccinellia phryganodes—vegetaties aan de zeewaardse kant (Macdonald,
1977). Op diverse geografisch van elkaar gescheiden plaatsen komen dus populaties
—waarschijnilijk ecotypen— van het 2n=24—cytotype voor die een resistentie tegen
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brakke of zoute omstandigheden bezitten.
Nordal et al. (1986) beschrijft in Noord—Scandinavië ecotypen van C. officinalis
met duidelijk verschillende habitats en verspreidingspatronen. Deze soort groeit
daar ook op kwelders bij Oslo (mond. med. D.M. Pegtel). Of dat samengaat met
verschillen in morfologie is niet duidelijk. In Nederland komt op dit moment
waarschijn].jjk een binnenland ecotype voor op (voormalige) basenrijke natte
standplaatsen. Of er vroeger ook een kust ecotype op de waddeneilanden en
mogelijk het Hollandse kustgebied aanwezig was op (voormalige) mesohalierie of
halierie standplaatsen is niet bekend.

2.3.2 C.xhollandica(2n=36)

Beeftink (1975) laat zien dat de verspreiding van 'C._officinalis', dat zeer
waarschi.jnlijk het 2n36—cytotypen is, in de Zeeuwse estuaria sterk samen hangt
met isohalienen tijdens hoogwater. De soort komt voornamelijk voor aan oevers
van water met tussen de .3 en 10 promille chloor. De soort. lijkt dus vooral voor
te komen in brakke geLijdengebieden. Dit stemt goed overeen met
vegetatiebeschrijvingeri. Westhoff & Den Held (1969) noemen de soort voor een
speciale subassociatie met 'C. officinalis' van het A1thaeo—Ca1egjeturn_sepium
(I-Ieemst—ass.) met als standplaats vloedmerken in rietlariden in de mesohaliene
getijdezone van estuaria op kreek— en oeverwallen en andere ruggen op lichte tot
zware klei. Vegetatie—gegevens van een populatie bij Kwade Hoek uit 1989 wijzen
echter ook op haliene habitats (gegevens D. Pegtel). Door afsluiting van de
Haririgvliet met de uitvoering van de delt.awerken is de habitat veranderd. Op de
Dint.else gorzen die sterk verzoet zijn en momenteel een constant peil hebben,
verruigen de voormal ige vloedmerkvegetaties sterk met pjIobiurn—soorten (gegevens
D. Pegtel). Dc soort komt wel nog vooral voor op de gorzen (gegevens M. Brongers,
RWS—kartering 1989). De achteruitgang aan de I3selmeerkust hanigt samen met
afdamming; na de afsluiting werd het brakke getijdenmilieu vervarigen door een
zoet milieu met een constant waterpeil.

Opmerkelijk is de huidige verspreiding van C. x hollandica in Noord— en Zuid—
Holland. Een vergelijking met een geologische kaart van holocene afzettingen
(Jelgersma et al., 1970) levert een st.erke correlatie op tussen het voorkomen
van de soort —zowel voor als na 1950— en de aanwezigheid van Jonge Getijde—
afzettingen (afzettingen van Duinkerke). In Noord—Hollarid en langs de
IJselmeerkust liggen afzettingen, die een gevolg zijn van het oritstaan van de
Zuiderzee omstreeks 1600. Door verwijding van zeegaten veranderde het voormalige
Flevomeer van een zoete tot zwak brakke binnenzee in een zoute tot brakke
binnenzee met eb— en vloedbeweging (Pons & Wiggers, 1960; Zonrieveld, 1977).

Verspreiding van de soort valt hier samen met kleiige Zuiderzeerand—gronden, die
in zoet tot brakke en semiterrestische omstandigheden op het veenland werden
gesedimenteerd (Stiboka, 1981). In Noord—Holland lijkt de soort dus een relict
te zijn van de voormalige brakke getijdegebieden. Uilkens schrijft over 'C.
officinalis' in 1855, dus nog voor aanleg van de afsluitdijk: 'overal op den
kleigrond en tusschen de steenen aan het 13, bij Amsterdam, aan de Zuiderzee'.
Ffaar huidige standplaats lijkt hier te bestaan uit sloot— en vaartrandeni in Riet—
vegetaties (gegevens D.M. Pegtel).
In Groot—Brittani is C. x hoUandica van intermediaire habitats van C. anglica
en C. officinalis. C. anjica groeit daar op natte, slikkige kwelders en C.
officinalis is op het drogere gedeelte algemener (Stace, 1975).
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In het Ilperveld (Noord—Holland) is de soort sinds 1980 sterk, voor
achteruit gegaan. Het begin van deze achteruitgang valt sameri met het instellen
van begrazing door het Noord—Hollands Landschap om ruige vegetaties terug te

dringen (mond. med. André Jansen). C. x hoilandica kan dus slecht tegen
begrazing.

2.3.3 C. anglica(2n=48)

C. ag1ica wordt in Groot—Brittanië en Nederland op slikkige kwelders

aangetrofferi (Gill et al., 1978). Westhoff & Den Held (1969) geven haar op als
kensoort van bet PuccinelionmariUmae dat buitendijks voorkomt op lagere delen
van de kwelders tussen de gemiddelde hoogwaterlijn en iets beneden de gemiddelde

Jun van hoogwater bij springtij. Deze standplaats wordt dus vaak overspoeld met
zeewater en heeft een hoog zoutgehalte. In opname—materiaal van de Wadderieilanden
uit de jaren '30 en '40 heeft de soort echter een lage presentie in deze
associatie en een optimum in het Juncetum gerardii. De soort lijkt dus van de
hoge naar de lage kwelder te zijn verschoven. Als gedeeltelijke verklaring
hiervoor wordt aangedragen bet ontstaan van een soortenarme en door Festuca rubrapjitoralis gedomineerde, onbegraasd Juncetum_gerardii in de laatste 40 jaar
(Westhoff, 1987). Oorzaak hiervan is de accumilatie van kleiig op de voormalige

zandplaten, waardoor het zoutgehalte toenam. C. arilica zou in dit soort
vegetaties een te klein competief vermogen te hebben (Westhoff, 1987). In een
successie—studie op de Boschpiaat blijkt ze kenmerkend te zijri voor het Junco—
Caricetum extensae (associatie van bet Armarion_maritimae) op de hoge kwelder.

Het zoutgehalte van de bodem bedraagt hier gemiddeld 3.6 gr Cl—/i grond,
inundatie frequentie 0.5 per 2 weken en dikte van de kleilaag 1 cm. Dit

vegetatie—type ontstaat uit het Puccinelietum maritimae parapholi tosum door bet
inwaaien van zand waarbij ontzilting plaatsvindt. Vervolgens gaat deze over in
bet Armerio—Festuceto, waarin de soort een zeer lage presentie heeft, door bet
inwaaien van klei/leem samengaand met verziiting (Rozen & Westhoff, 1985).

Tegenwoordig is de soort op de Boschplaat een component van bet Piantagini—
Ljmonieturn (ass, van bet Puccinelion_maritimae) (Westhoff, 1987). Gesteld kan
worden dat de vegetatiekundige positie van g_ij samenbangt met de dynamiek
van kweldervegetaties.

2.3.4 C. off ic jrialisxdan ica_(2n=33)

Stace (1975) maakt melding van deze hybride, maar geeft geen habitat
beschrijving. Bij Kinrium op Terschelling komt de soort voor in een Moliriio—
Arrheriatheretea—rompgemeenschap aan slootkanten met ook Phragmitis australis en
Atriplex_prostrata. Deze laatste soort wijst op (voormalige) invloed van zout.

3 MATERIAAL EN METHODEN

Vraagstellingen 1, 2 en 3 zullen experimenteel benaderd worderi. Vraagstelling
4 en 5 zuileri getracht worden te beantwoord met een nadere beschouwing van
verspreidingspatronen en de habitat van de 3 cytotypen doormiddel van
literatuurstudie in combinatie met een interpretatie van de resultaten van het
kasexperminent. Aan deze literatuurstudie wordt een apart hoofdstuk (3) gewijd.

3.1 Materiaal
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Voor de proef is zaad gebruikt. Per cytotype is getracht 2 populaties te
gebruiken, om variatie tussen populaties van een cytotypen en variatie tussen
cytotypen van elkaar te kunrien scheiden. Om deze reden is van het 2n48—cytotype
een kwelder—populatie en een populatie binnendijks genomen. Voor het cytotype
2n36 was helaas maar van een populatie voldoende zaad voor handen. Door een
later gecorrigeerde chromosoomtelling bleek een populatie van het 2n=24—cytotype
bij Kinnum tot het 2ri=33—cytotypen te behoren. Dit laatste cytotype kan ontstaan
zijn door hybridisatie van C. officinalis en C. danica. IJit kruisingsexperimeriten
van Crane & Gairdner (1923) bleek een kunstmatige hybride fertiel was en terug
kon kruisen met beide ouders. De Kinnum populatie is ook fertiel en lijkt qua
morfologie op C. danica. De uiteindelijk gebruikte populaties bestaan ult:
—Een24: C. officinalis (2n24), populatieEerierstukken inhetPeizerdiepdal,

zaad verzameld op 23 juni 1987. Standplaats: Molinietalia—
rompgemeenschap, mogelijk oritstaari uit een gedegradeerd Caithion
palustris, aan slootkanten.

— Kinnum33: C. officinalis (2n33), populatie bij Kinnum op Terschelling, zaad
verzameld op 6 juni 1988. Standplaats: Molinio—Arrhenatheretea.met
o.a. Phgmitisaustralis en Atripleprostrata, aan slootkanteri.

— Waarde 36: C. x hollandica (2n=36), populatie Waarde aan Westerschelde, zaad
verzameld op 27 jurii 1987. Standplaats: Ha1o—Scirflri (naar Weshoff
& Van der Maarel, 1973) op hogere delen van een schor.

— Noordp.48; C. anlica (2n=48), populatie Noordpolderzijl. Standplaats: langs
een sloot, zaadverzameld op 17 juni 1988

— Schier.48: C. anglica (2n48), populatie Schiermonnikoog op lage kwelder, zaad
gekweekt in kast op oktober 1988 uit planten die zijn opgegroeid uit
jonge planten die verzameld zijn in november 1987. Standplaats:
Puccinel ion maritimae.

De populaties worden in dit verslag verder aangeduid met (afgekorte) geografische
plaats met chromosomen—aantal. Zie voor soorterilijst van standplaatsen bijiage
1.

3.2 Het experiment

3.2.1 Proefopstelling

Het experiment vorid plaats in een kast met gedurende 16 uur per etmaal licht.
De temperatuur varièerde van maximaal 28—32 °C overdag tot minimaal. 18—19 °C 's
nachts. Luchtvochtigheid variëerde van minimaal 35—45 overdag tot inaximaal 60—
70 (soms 95) 's nachts. Overdag liep de temperatuur dus hoog op en bereikte
de luchtvochtheid lage waarden, wat mogeli.jk een remmende werking op de groei
van de planten heeft gehad. Op basis van test—proeven is gekozen voor een
proefopzet met geaereerde watercultures. De zaden werden eerst 10 dagen
gestratificeerd bij 5 °C en 12 uur licht per etmaal in petrischalen op fijri grind
met leidingwater. Kieming vond p].aats bij 12 uur licht bij 25 °C en 12 uur
duisternis bij 15 °C per etmaal gedurende 7 dagen. Gedurende 6 dagen groeiden
de kiemplantjes in potjes met fijn grind elke dag overgoten met voedingsoplossing
zonder zout, zodat ze voldoende groot waren om overgeplaatst te kunnen worden
naar de watercultures.

De watercultures bestonden uit bakken van 25 bij 25 en 10 cm hoog (volume 5.7
liter). Deze werden tot ±1.5 cm beneden de rand gevuld met voedingsoplossing en
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afgedekt met een licht—dichte plaat waarin 5 individuen met schuimplastik werden
vastgeklemd. Via een buis werd de oplossing geaereerd. De planten werclen
geleidelijk aan de zout—concentraties gewend. Bij alle zout—concentraties is
gestart net zoutloze oplossingen en werden de planten vervolgens trapsgewijs (0,

75, 150, 300, 600 mM NaC1) elke dag in eeri waterculture met een hogere
zoutgehalte gep].aatst. 1-lalverwege zijn de oplossingen ververst. De

behandelingsduur was 16 dagen. Alle behandelingen zijn verder in 2—voud

uitgevoerd.

Tabel 1 Samenstelling van de voedingoplossing in mmol/1 (gemodificeerde

Hoagland/Argon—oplossing) bij verschi 1 lende zoutconcentraties. Aan al le

oplossingen zijn sporenelementen en ijzerchelaat toegevoegd.

0 mM 75 mM 150 mM 300 mM 600 mM NaC1

7 7 7 7 7

Ca2 4 7.9 11.8 19.6 35.2

1.5 1.5 1.5 1.5 1.5

NH 0.5 0.5 0.5 0.5 0.5

Na4 0 75 150 300 600

N03 14 14 14 14 14

H�P04 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5

SO4 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5

CF 0 78.9 157.8 315.6 631.2

De planten zijn gekweekt op nutriëntenrijke voedingsoplossingen. Er is gekozen
voor een gemodificeerde 1-loagland/Arnon—oplossing (1-foagland & Arnon, 1936) (tabel

1). Eeri hogere calcium/natruim—ratio (mM) kan bij (facultatieve) halofyten tot
een vermindere zout—resitentie leiden (Greeriway & Muns, 1980). Ook blijkt zout

de calcium—huishouding bij C. anglica te beInvloeden (Le Saos, 1974; Bigot et
al., 1983). Daarom is bij de oplossingen met zout de natrium/calcium—ratio (mM)
constant gehouden op 19.2 door calciumchloride toe te voegen. Tabel 1 geeft de
ioneri—samenstelling van de verschillende zout—oplossingen. De pH is op 6.3
irigesteld door KOH aan de oplossingen toe te voegen. Gedurende het experiment
is de zuurgraad in de watercultures gecontroleerd. Deze varieerde meestal van
6.0 tot 6.6. Eenmaal is bij een sterke daling naar pH 5.5 de pH van de
voedingsoplossing met KOH gecorrigeerd. De veraridering van de zuurgraad kan
veroorzaakt zijn door de vorming van een witte neersiag, die in de cultures met
hogere zoutconcentraties gevormd werd.

De volgende eigenschappen van individuele planten zijn bepaald.
Voor groeirespons:
— aantal bladen
— versgewichten (VG) van wortel en spruit
— drooggewichten (DG) van wortel en spruit na 2 dagen drogeri bij 65 °C in een

droogstoof
— bladopperviak met behulp van een oppervlakmeter
— wortellengte

Voor spru it—arch itectuur:

— inaximale spruithoogte
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— lengte van de bladstelen van de 3 grootste bladen
— lengte van de bladen van de 3 grootste bladen

Tevens werd per behandeling het aandeel overlevende planten vastgesteld.

3.2.2 Gegevensverwerking

Afgeleide variabelen

De volgende afgeleide variabelen zijn per individu bepaald:
—relatief bladopperviak = bladopperviak/gemiddelde per populatie bij 0 mM
relatief spruitgewicht = spruitgewicht/gemiddelde per populatie bij 0 mM
relatief wortelgewicht wortelgewicht/gemiddelde per populatie bij 0 mM
Bij deze variabelen worden de waarden bij oplossirigen met zout gerelateerd
aan de gemiddelde waarden bij 0 mM NaC1.

—bladoppervlak/spruitgewicht—ratio bij drooggewicht =
bladoppervlak+bladsteeloppervlak/spruit DG als indirecte maat voor de
fotosyntese effect iviteit.

—bladoppervlak/spruitgewicht—ratio bij versgewicht =
bladoppervlak+bladsteeloppervlak/spruit VG als inaat voor succulentie. Daarbij
wordt aarigenomen dat het spruit VG gecorreleerd is met het volume van de
spruit. Omdat het drooggewicht maar ±10 van het versgewicht bedraagt zal
variatie in het soorteli.jk versgewicht veel kleiner zijn dan de variatie in
oppervlak/volume—ratio. Met een grotere mate van succulentie zal deze ratio
en daarmee ook de ratio bladoppervlak/spruitgewicht atnemen. Halofyten hebben
vaak een hogere mate vart succulentie dan glycofyten door hoge zout—
concentratie in de vacuolen van bladcellen, die hierdoor meer water
aantrekken. Succulentie wordt beschouwd als een adaptatie aan zoute milieus.

—spruit/wortelgewicht—ratio op basis van vers— en drooggewicht.
—ratio van bladsteellengte en bladlengte. Verschillen in allocatie binnen een
spruit kan leiden tot verschillen in spruit—architectuur. Deze ratio kan
beschouwd worden als een verhouding tussen irivestering in lange bladste].en
t.b.v. hogere spruit en in bladgrootte. Beide investeringen kunnen leiden tot
het ontvangen van meer licht.

Per combinatie van zoutconcentratie en populatie met een steekproef—grootte van
minsteris 5 zijn berekend:

— variatie—coëfficiëriten van bladopperviak, spruit DG en wortel DG per
combinatie van populatie en zout—concentratie als maat voor variatie.

— Gini—coëfficiënten van bladoppervlak, spruit DG en wortel DG per combinatie
van populatie en zout—concentratieook als maat voor de de variatie. Het.
voordeel van de Ginicoëfficiënt is dat deze een betere maat voor de grootte—
hierarchie van een populatie is dan de variatie—coëfficiënt (Weiner &
Soibrig, 1984). Deze variëert tussen 0 (alle planten even groot) en 1

(maximale ongelijkheid in grootte).

Van de variabelen zi.jn per populatie, per zout—concentratie en per combinatie
van zout—concentratie gemiddelden en standaard—fouten berekend. Dit is alleen
gedaan voor steekproefgroottes groter dan 2. Hierdoor zijn de volgende groepen
niet in de gegevensverwerkir,g betrokken:
— Een 24 bij 300 en 600 mM NaC1
— Kinnum 33 bij 300 en 600 mM NaC1
— Waarde 36 bij 600 mM NaC1
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- Noordp.48 bij 600 mM NaC1
— Schier.48 bij 600 mM NaC1

Statist ische toets ing

Tussen gemeten en berekende variabelen zijn correlatiecoëfficiënten berekend op
basis van individuele waarden en getoetst op significantie.
Met variantie analyses (ANOVA) zijn effecten van de onafhankelijke variabelen
berekend en getoetst op significantie. Dit is voor een deel afhankelijke
variabelen data's uitgevoerd. Bij bepaalde behandelingen stierven alle

individuen, waardoor de resultaten niet met een variantie—analyse konden worden
verwerkt, Oin lege cellen in de variantie—analyses te voorkomen zijri de data in
2 groepen verdeeld en apart getoetst op significante effecten. Behandelingen met
mirider dan drie overlevende individuen per duplo zijn buiten beschouwing gelaten.
Een groep (data—set A) bestaat uit waarderi van alle populaties bij 0, 75 en 150
mM NaC1. De andere (data—set B) bestaat uit waarden van de populaties, Waarde
36, Noordp.48 en Schier.48 bij 0, 75, 150 en 300 mM NaC1 (figuur 1). Bij

inhomogeniteit van variaties, getoetst met de Cochraris C—toest, zijn de
variabelen met de logaritme van 10 getransformeerd. Dij de variabele
bladopperviak en relatief bladopperviak is eerst getoetst of wortel—
transformat ies homogeniteit van varianties opleverde. Variant ie—analyses met
cytotype in plaats van populatie als onafhankelijke variabeleri zijrt niet

gebruikt, omdat deze bij logaritmisch getransformeerde variabelen vaak
irihomogeniteit van variant ies vertoonderi.
Allereerst is gekeken of er significante verschillen tussen de duplo's bestaan.
Daartoe zijn er 3—weg variaritie—analyses uitgevoerd met populatie, zout—
concentratie en bak (duplo's) als oriafhankelijke variabelen. Dit was alleen
mogelijk bij data—set A, omdat bij data—set Been aantal bakken geen overlevende
iridividuen waren. Zolang de effecten van bak en interacties van hak met de andere
onafhankelijke variabele niet significant zijr,, zijn er geen verschilleri tussen
de duplo's aanwezig.

zout—conc. 0 75 150 300 600

populatie

Een 24
1 I

data—set A

Kinnum 24

Waarde 36

Nooi-d .48

Schier .48

Figuur 1 De 2 data—sets waarop variantie—analyses zij uitgevoerd.

II J
data—set B
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Indien er geen effect van duplo's aanwezig waren, zijn 2—weg variantie—analyses
uitgevoerd om effecten van populatie, zout—concentratie en interactie
daartussen te toetsen op significantie. Voor data—set B zijn ook zulke variantie—
analyses uitgevoerd. Als een onafhankelijke variabele een significant effect
heeft is er binnen een 1—weg variantie—analyse met de Student—Newman—Keuls--toest
getest op significante verschillen (p(.05). Bij een significante interactie
tussen populatie en zout—concentratie zijn de comhinat.ies van populatie bij een
bepaalde zoutconcentratje zout—concentratie in groepen in gedeeld ook met de
Student—Newmarj—Keuls—toets binnen een 1—weg variant ie—analyse getest op
sinificarite verschillen. Behandelingen waarvan het gemiddelden van een
betreffende variabele dicht bij elkaar liggen zijn in een groep ingedeeld.

De relatieve variabelen zijn getoetst op remmende invloed van toenemende zout—
concentratjes. Daarvoor is eerst getoetst op een significant effect van de
interactie Populatie x Zout. Bij een significante interactie is het polynomaal
contrast tusseri de zout—concentraties bepaald. De vrijheidsgraden van de factor
zout—concentratie werd daarbij in 2 termen gesplitst. Flet eerste effect (Zout—
1) stelt daarbij de liriiaire relatie tussen de respons van de afhankelijke
variàbele en de oplopende zout—coricentratie voor en de tweede term (Zout—2) is
het gezamelijke effect van de hogere graads polynomen. Bij een significant—effect
van de interactie Zout—1 x Populatie zijn verschillen van de liniaire term (Zout—
1) van de verschillende populaties getest op significante verschillen met een
t—toets binnen de variantie—arialyse.
Verschjllen in variabiliteit zijn niet statistisch getoetst.

4 RESULTATEN

Basisgegevens zijn in bijiage opgenomen.
Bijiage 2: Gegevens per individu.
Bijiage 3: Overlevingspercetages.
Dii lage 4: Gemiddelde, stadaard—deviatie, staridaard—fout, variatie—coëfficiënten

en Gini—coëfficiënten per combinatie van populatie en zoutconcentratie.

4.1 Correlaties tussen de variabelen

label 2 geeft de correlaties tussen de gemeten en berekende variabelen. Hoge
positieve correlaties zijn er tussen bladopperviak, spruit DG, wortel DG, spruit
VG, wortel VG en bladsteellengte (.78 tot .98; p<.001). Als variabelen voor de
groeirespons kan worden volstaan met bladopperviak, spruit DG en wortel DG.
Aantal bladen en spruithoogte hebben een lagere, maar nog redelijk hoge positieve
correlatie—coëfficiënten met deze groep variabelen (resp. .62 tot .73; p<.OOl
en .58 tot .60; p(.001). Wortellengte heeft lage positieve correlatie—
coëfficiënten met deze variabelen (.20 tot .30; p<.01 tot .001). Om deze reden
is de variabele wortellengte niet getoetst op effecten van populatie en zout—
concentratie. De spruit/wortel DG ratio is zwak, negatief gecorreleerd met aantal
bladen, bladopperviak, wortel DG, spruit VG, wortel VG, spruithoogte,
bladsteellengte en wortellengte (—.19 tot —.45; p(.O1 tot .001). De
spruit/wortel—ratio is dus kleiner bij grotere planten. De
bladoppervlak/spruitgewicht ratio's voor DG en VG zijn redelijk sterk
gecorreleerd (.67; p<.O01). De spruithoogte is vrij sterk gecorreleerd met de
bladsteellengte (.70; p(.O01) en minder sterk met de bladsteel/bladlengte—ratio
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(.46; p<.OOl).

4.2 Verschilleri binneri de duplo's

Duplo's hebben alleen bij spruithoogte geen hoofd—effect en interacties met de
aridere variabelen (tabel 3). Bij bladsteellengte en blad/steel—ratio hebben
duplo's een significant effect (p(.O5). Het percentage verklaarde variantie is
t.o.v. het effect van Populatie en Zout laag. Bij bladopperviak/spruit DG en
bladopperviak/spruit VG is sprake van een significant effect van Populatie x
Bak (resp. p<.Ol en p<.O5). Deze effecten wijzen op een consequent verschil
tussen de duplo's. Daar de bakken niet random verdeeld waren over de tafels in
de kast heeft blijkbaar de positie van een bak (aan de rand of in het midden
van de tafel) effect. Mogelijk speelt de afstand tot de larnpen, die midden boven
de tafels hangen een rol. Bij 8 afhankelijke variabeleri treedt een significant
effect van Zout x Populatie x Bak op (p(.O5 tot .01). Dit laatste effect kan
naast eeri consequent verschil tussen de duplo's inconsequent verschil zijn dat
alleen op dit interactie—nivo (het verschil tussen 2 bepaalde bakken) tot uiting
koint. Met name de grote variaties van de populaties gecombineerd met kleirie
steekproeven kunnen tot dit laatste soort verschil leiden. Oindat effecten van
populatie, zout en hun interactie een groot aandeel van de variarttie verkiaren
is er oridanks het veel optredende effect van interacties met Bak getoetst op door
deze variabelert veroorzaakte verschi 1 len.

4.3 Overleving

Bij alle populatie neemt de overleving bij toenemende zoutconcentraLie af (figuur
2a). Bij Schier.48 rieemt de overleving bij 150 mM eerst weer toe, wat gezien de
kleine steekproef (ri=10) riiet relevant lijkt. Bij Een 24 en Kinnum 33 is de
afname het sterkst; bij Een 24 een sterke daling tussen 0 en 300 mM, bij Kinnum
33 een sterke daling tussen de 75 en 300 mM. Kinnum 33 heeft dus bij 75 mM nog
een hoge overlevirig in tegenstelling tot Eeri 24. Waarde 36, en Noord.48 vertorien

een intermediaire afname; veel sterfte treedt op tussen de 150 en 600 mM.
Schier.48 is wat betreft overleving het meest zoutresisterit; pas vanaf 300 mM
neent de overleving sterk af.

4.4 FIet effect van zout op de biomassa en het bladopperviak

Bij relatief bladopperviak, relatief spruit DG en relatief wortel DG zijn de
effecten Zout en Populatie x Zout. significant (tabel 3 en 4). Het effect
Populatie is data—set A ook nog significant (tabel 3), maar bij data—set B
nauwelijks (p<.lO) (tabel 4). Effect Zout verklaart bij al de 3 variabelen het
grootste deel van de variatie. Dit effect wordt goed verklaard door het effect
Zout—1 (p<.OOl) (tabel 5). Dc 3 variabelen nemen bij toenemende zout—
concenteratie sterk af (figuur 2b, c en d). De Populatie x Zout—interactie wordt
voor rd. bladopperviak en rel. wortel DG verklaard door het effect Populat.ie
x Zout—1 bij beide data—sets en voor rel. spruit DG alleen bij data—set B (tabel
5). Bij Een 24 neemt rel. bladopperviak significant sterker af dan bij Waarde
36 en Schier.46 (resp. p<.O5 en p<.01). Het rd. wortel DG neemt bij Een 24
sterker af dan bij Waarde 36, Noord.48 en Schier.48 (resp. p<.O1, p.O5 en
p<.Ol). Bij Waarde neemt. voor rel. bladoppervlak alleen significant meer af dan
Schier.48 als over het zout traject van 0 tot 300 mM (data—set B) getoetst wordt
(p.Ol). Over hetzelfde zout—trajekt nemen rel. spruit DG en rel. wortel DG van
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Waarde 36 sterker af dan die van de C. anglica—populaties (p(.O5). De 3
variabelen nemen bij Waarde 36 ook sterk af tussen 150 en 300 mM (figuur 2b, c
en d).

4.5 Biomassa en bladopperviak (figuur 3, 4 en 5)

De effecten van Populatie, Zout en Populatie x Zout zijn significant voor spruit
DC en wort.el DC bij beide data—sets. Voor bladopperviak is dat ook bet geval bij
data—set A en zijn de effecten Zout en Populatie x Zout bij data—set B tevens
significant. Het effect Zout verkaart het grootste deel van de variantie (label
3 en 4).
label 6 geeft de significante verschillen tussen de zoutconcentraties. I-Iogere
conceritraties remmen de groei duidelijk. Tabel 7 geeft de significante
verschillen tussen de populaties. Deze zijn alleen aanwezig bij data—set A bij
voornamelijk het spruit DG. Een 24, Kinnum 33 en Schier.48 hebben k'lèinere
spruiten dan Waarde 36 en Noord.48. Ret wortel DC verschilt niet tussen
populaties.

Iriteracties tusseri populatie en zoutconcentratie zijn aanwezig, verkiaren slechts
eeri klein deel van de variantie (tabel 3 en 4, figuur 3, 4 en 5). Tabel 7a geeft

groepen van populaties die significant verschillen bij eeri bepaalde

zoutconcentratie. Opvallerid is dat ondanks de hoge, positieve correlaties tussen
bladopperviak, spruit DC en wortel DC niet dezelfde verschillen opleveren voor
deze 3 variabelen. Samenvatterid kan gesteld worden dat bij 0 en 75 mM Waarde 36
en Noordp.48 beter dan de rest groeien, dat bij 150 mM Een 24 slechter dan de

rest groeit en dat bij 300 mM Waarde 36 niet meer beter en mogelijk slechter dan
de C. anglica—populaties groeit (figuur 4 err 5).

Tabel 7a Groepen van pripulaties waartussen sinificante verschillen (p(.OS) bij
bepaalde zoutconcentratie aanwezig zijn voor de variabelen spruit DC (S), wortel
DG (W) en bladopperviak (B).

B en S bij 0 mM: Waarde 36 en Noordp.48 samen > andere populaties

S bij 75 mM: Waarde 36 en Noordp.48 samen > Een 24 en Schier.48 samen

W bij 75 mM: Waarde 36 en Noordp.48 samen > Een 24

S bij 150 mM: Een 24 < andere populaties

W bij 150 mM: Waarde 36 en Noordp.46 samen > Een 24, Schier.46 > Een 24

B bij 150 mM: Kinnum 33 > Een 24, Waarde 36 > Een 24, Noordp.48 > Een 24,

Schier.46 > Een 24.

W bij 300 mM: Schier.48 > Waarde 36.

4.6 Bladopperviak/spruit DC—ratio en bladopperviak/sprult VG—ratio
(figuur 6 en 7)

Bij deze 2 variahelen is alleen in data—set A het effect Populatie significant
(p(.OO1). Verder geldt voor beide data—sets; het effect Zout is bij beide
variabelen significant (p<.OO1) en interacties van Populatie x Zout zijn alleen
bij de DC—ratio significant (p(.Ol). Zout verklaart bet overgrote deel van de
variantie (tabel 3 en 4).
Tabel 6 geeft de significante verschillen tussen de zoutconcentraties. Sterkere
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zoutconcentraties veroorzaken meer succulentie en een voor assimilatie minder
efficiënte bladopbouw. Tabel 9 geeft de significante verschillen tussen de
populaties. Kinnuin 33 en Een 24 zijn minder succulent en Kinnum 33 is (vooral
bij de hogere zoutconcentraties) weer succulenter dan Een 24. In figuur 7 is
zichtbaar dat de interactie tussen zout en populatie geen duidelijke betekenis
lijkt te hebben. Er is om deze reden niet getoetst op significante verschillen
tussen groepen.

4.7 Spruit/wortel—ratlo (figuur 8)

Data—set A kon vanwege inhomogeniteit van varanties niet statisch getoetst worden
op significante effecten. Uit figuur 8 blijkt dat de ratio in het 0—150 mM—
traject bij de diverse zoutconcentraties en populaties niet sterk verschillen.
Alleen Kinnum 33 bij 150 mM lijkt groter te zijn dan de rest. Data—set B is wel
statistisch verwerkbaar. Daar zijn de effecten Populatie eu Zout significant
(p<.OOl). Beide effecten verkiaren everivee]. variantie (tabel 4). Verschillen
tussen de populaties en tussen de zoutconcentraties zijn echter niet significant
(tabel 8 en 9). De spruit/wortel—ratio neemt met de zoutconcentratie toe, wat
wijst op een relatief sterkere reductie van de wortelgroei dan de spruitgroei.

4.8 Spruit—architectuur (figuur 9, 10 en 11)

Als maat voor spruit—archietectuur zijn gebruikt: spruithoogte, lengte bladsteel
en de bladsteel/bladlengte—ratio. Alle 3 hebben een significant effect van
Populatie en Zout (p<.Ol). Alleen bij data—set B is er voor spruithoogte sprake
van een significante interactie Populatie x Zout (p<.O5). Uit figuur 9 blijkt
dat deze interactie voorriamelijk veroorzaakt wordt door een opmerkelijke piek
bij 75' mM van de spruithoogte van Noordp.46. Opvallerid is het redelijk grote
aandeel verklaarde variantie van Populatie naast het grote aandeel van Zout
(tabel 3 en 4).
Tabel 10 geeft de significante verschillen tussert de zoutconcentraties. Een
tonemende zout reduceert duidelijk de spruithoogte. Tabel 11 geeft de

sigruificante verschillen tussen de populaties. Waarde 36 en Noordp.48 komen
sterk overeen in spruit—archietectuur en hebben een hoger opgroeiende spruit
t.o.v. de rest. Beideri populaties verschillen alleen in de bladsteel/bladlengte—
ratio,

4.9 Variatie in biomassa en bladopperviak van de populaties
(figuur 12 en 13)

Variatie— en de Gini—coëfficiënt geven in grote lijn hetzelfde beeld van de
variatie van bladopperviak, spruit D( en wortel DG. Meestal is het variatie—
patroon van een populatie t.o.v. de zoutconceritratie voor de 3 variabeleru
hetzelfde. Alleen de Gini—coöfficiènt van het bladopperviak van Noordp.48 is
afwijkend. De zoutcoricentratie heeft grote invloed op de variatie bij alle
populaties behalve bij Een 24. De aard van deze invloed verschilt per populatie.
Opvallend is daarbij het contrast tussen Waarde 36 en Noord.48. De eerste is bij
0 en 75 mM variabeler, de tweede is bij 150 mM variabeler. De variatie van Een
24 en Kinnum 33 is over hele zouttraject van 0 tot 150 mM hoog to,v. de rest.
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5 DISCUSSIE

Alvoorns in te gaan op de interpretatie dienen bij de experimenteel verkregen
resultaten enige kanttekeningen te worden geplaatst:

— Er zijn verschillen aanwezig binnen de duplo's (zie 4.2), wat verkregen
verschillen tussen diverse behandelingen kan beInv].oeden.

— Gezien de grote variatie binnen behandelingen was de steekproef (5 planten
per bak, uaximaal 10 en minimaal 3 per behandeling) te klein. Dit kari bij
behandelingen met hoge zoutconcentraties, waarbij veel sterfte optrad, geleid
hebben tot niet represatatieve resultaten.

— Het wennen van de kiemplanten aan de hogere zoutconcentraties is mogelijk
te snel gegaan. Bij een geleidelijker overgang naar een zoute
voedingsoplossing kunnen meer planten de proef overleven.

— De lage luchtvochtigheid en hoge temperaturen in de kast hebben
waarschijr1ijk in combinatie met de zoute voedingsoplossingen geleid tot
een slechtere groei bij de behandelingen met hogere zoutconcentraties.

Vanwege deze kant.tekeningen is bij de interpretatie van de resultaten
voorz icht ighe id geboderi.

5.1 Fysiologische respons op de zoutconcentratie

Uit het hoge percentage verklaarde variatie van de factor Zout blijkt dat deze
een zeer grote invloed heeft op de groei. Uit de interactie Zout x Populatie
blijkt dat er verschillen in fysiologische respons tussen de diverse populaties
op de zoutconcentratie bestaan. Deze verschillen zijri zowel tussen cytotypen als
tussen populaties binnen een cytotype aanwezig.

Zoutresistentie. Bij alle populaties neemt de overleving en groei bij toenemende
zoutcoricentratie af. C. x hollandica en C. anglica zijn dus facultatief
halofieten (vgl. Greenway & Munns, 1980). Dc C._officinalis—populatie wordt al
strerk in groei gereduceerd bij lage zout.gehalte. De binnenland populaties van
C. officinalis in de Drentse beekdalen zijn dus zeer waarschijrilijk glycofyten
(vgl Grrenway & Munnss, 1980). De resistentie van de C. x hollaridica—populatie
is bij de lagere zoutconcentraties gelijk aan die van de C. a1ica—populaties,
hij hogere neemt de resistenLie van Waarde 36 sterker af. C. hollandica groeit
dus waarschijrilijk niet goed in haliene milieus. In overleving zijn er sterkere
versehillen; Schier.48 is hierin het meest zoutresistent. De C. x hollandica—
populatie lijkt dus ondanks de verschillen tussen populaties binnen de cytotypen
een intermedaire resistentie t.o.v. de twee andere cytotypen te bezitteri. De C.
officirialis x danica zou als een zwak facultatieve halofiet kunnen worden
beschouwd, omdat deze alleen bij lage zoutconcentraties nog redelijk groeit. Een
kiemexperiment gaf in grote lijn hetzelfde beeld, volgorde van toenemende
zoutresistentie is C. officinalis (Een) K C. hollandica K C. officinalis x danica
(Kinnum) K C. anglica (gegevens Joop Boer). Afwijkend is de Kinnum—pop, die hier
t.o.v. C. x hollandica zoutresistenter is. Het zout—traject waarin C. x

hollandica nog redelijk standhoudt en groeit is groter dan die van de C.
officinalis—pop. en kleiner dan die van de C. anglica—pop.. De mate van
zoutresistentie gaat sterk samen met de mate van succulentie. Succulentie is dus
een belangrijke aanpassing tegen zoutstress binnen deze Cochlearia—groep. Deze
neemt ook toe bij hogere zoutconcentraties.
Groeirespons. Uit de toename van de spruit/wortel—ratio bij hogere
zoutconceritratie blijkt dat de wortelgroei sterker geremd wordt. De C.x
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hollandica—pop. en de C. anglica—pop. van Noordpolderzijl groeien beter dan C.
officinalis— en aridere C. anglica—pop.,. Interacties tussen Zout en Populatie
uiten zich als volgt: bij lage zoutconcentraties groeien Waarde 36 en Noordp.48
beter dan de rest, bij hogere groeit Een 24 slechter dan de rest en groeit Waarde
36 even goed en mogelijk slechter dan de C. anglica—populaties. Verschillen in
groeirespons in een jong stadium van de levenscyc]us zijn dus aanwezig tussen
de cytotypen en bij C. anglica ook tussen de populaties. Er lijkt ook sprake te
zijn van 'hybrid vigour'; de hybride C. x hollandica lijkt groter dan beide
ouders. Door de verschillen tusseri populaties van het C. anglica—cytotype is dit
op grond van deze resultaten niet eenduidig vast te stellen. In de literatuur
wordt melding gemaakt van andere gevallen van een forsere groei bij natuurlijke
hybrideri van polyploIde soorten. Dii een andere vorm in het Cochlearia—geslacht,
C. bavarica lijkt ook sprake te zijn van hybrid vigour. Deze is waarschijnlijk
ontstaan door hybridisatie van C. pyrenaica (2n1 en C. officinalis (2n=24)
gevolgd door chromosoomverdubbeling (Vogt, 1985). Binnen het polyploIdie—complex
van Holcusmollis is ook 'hybrid vigour' aarigetroffen (Elkinton, 1984).

5.2 Spruit—architectuur

Uit het behoorli.jk hoge aandeel verklaarde variantie van Populatie blijkt de
architectuur van de spruit. een sterk aan populatie gebonden eigenschap te zijn.
Met. name verschillen in bladsteellengte zorgen voor verschillen in spruithoogte.

C. x hollandica lijkt een hoger opgaande spruit te hebben en kan hierdoor een
groter competiefvermogen in ruige, hoge vegetaties bezitten dan C. officinalis
en hepaalde C. anglica—populaties. Binnen de het cytotype van C. anglica kunnen
bepaalde populaties ook hoog opgroeien. Dc lage spruitgroei van de
Schiermonnikoog—pop. zou een aarrpassing aan begrazing kunnen zijn.

5.3 Variatie

Dc C. officinalis—pop. zijn sterk variabel. Dc C. x hollandica—pop. en de C.
anglica—pop. kunnen ook een grote variatie bezitten, maar dat is afhankelijk
van de zoutconcentratie. De eerst heeft een grote variabiliteit bij lage

zoutgehalten, de tweede bij hoge. Bij de lagere zoutconcentraties zou meer
selectie op de grootte van C.xhollandica kunnen optreden dan bij hogere
zoutcoricentraties. Bij de Noordpolderzij 1—pop. zou de variatie zijn oorzaak
kunnen hebben in verschillen in zoutresistentie, omdat hier de variatie bij de
hoge zoutconcentraties groter is. De variatie van de Schiermonnikoog—pop. is

laag. Gini—coefficiënten (rond de 0.3) van de C. officinalis—, de C. x

hollanidica— en de Noordpolderzij].—pop. zijn in vergelijking met die van
natuurlijke en expermintele populaties globaal van dezelfde grootte orde (vgl.
Biere, 1987; Ernst et al., 1987). Bij zulke populaties is echter vaak sprake
van concurrentie en zijn de groeiperioden veel langer, wat. de Gini—coefficient
meestal doet toenemen. De aan— of afwezigheid van concurentie veroorzaakt grote
verschillen in Gui—coefficient bij Trifolium incarnatum en Lolium inultiflorum
(Weiner, 198?). Mogelijk is de variabiliteit van de Cochlearia—populaties veel
groter bij concurentie en een langere grosiperiode. De betekenis van deze
variatie is niet duidelijk, evenals in hoeverre deze genetisch bepaald is. In
sterk competieve situaties zou een grote variatie een voordeel kunnen zijn, omdat
grootte—hierarchie het competiefvermogen van Silene—soort positief kan
beInvloeden (Biere, 1987). Op basis van deze resultaten zijn echter geen
vergaande interpretaties ten aanzien van de verschillende cytotypen mogelijk.
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Daarvoor zijn nieuwe experimenten noodzakelijk met langere groeiperiodes en met
competieve sitiuaties.

54 Ecologische implicaties van hybridisatie en polyploIdie

Omdat er maar weinig verschillende populaties van de verschilleride cytotypen
zijn onderzocht —van C. x hollandica wegens gebrek aan zaad zelfs maar een
populatie— is generalisatie op soorts— c.q. cytotype—nivo niet goed mogelijk.
De oriderstaande interpretatie wordt om deze reden als hypothese gepresenteerd.
Hybridisatie van C. officinalis (2n=24) en C. ariglica (2n46) heeft een cytotype
opgeleverd met andere ecologische eigenschappen. De ouders van de hybride
verschillen duidelijk in ecologie; C. dfficinalis niet of nauwelijks
zoutresistent en C. anglica is wel resistent tegen hoge zoutgehalten. C. x

hollandica heeft een intermediajre zout—resister,tje. Deze zoutresistentie is
duidelijk afkomstig van C.__angliça. C. x hollaridica heéft hoge, opgaande
spruitarchietectuur. Deze eigenschap is waarschijnlijk ook geëerfd van C.
ar.gjjca. Daarnaast zijri er indicaties van heterosis. Figuur 16 geeft een
sainenvatt ing.

C.officinalis X C.anglica
(2n=24) (2n=48)

L

zout—restistent
in brakke milieus

hoog-opgroeiende
spruit

sterke bastaard
gro racht

C. x hollandica
(2n=36)

Figuur 16 Een hypothetisch schema van de ecologische implicaties van de
hybridisatie van Cochlearia officinalis L. (2n24) met C. anglica L. (2ri=48).
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Aihoewel zoutconcentrat.ies in het experiment niet in absulute zin vertaalbaar

zijn in concentrat.ies onder veldomstandigheden kan gesteld worden dat C. x

hollandica goed kan groeien onder zoet en brakke omstartdigheden. Dit is in

overeenstemming met de verspreiding ten opzichte van isohalienen in de Zeeuwse

eustuaria (zie 2.3.2). Door het mogelijke heterosis—effect en de hoge spruit—

architectuur zou de soort voldoende competiefvermogen (door snel te groeien)

bezitten om te concureren in haar oorspronkelijke habitat, ru. hoge, dichte

nitrofiele vloedmerkvegetaties in brakke getijdengebieden (zie 2.3.2). Daarbij

kan het starten van de groei in de winter ook nog een voordeel zijn; de soort

is daardoor overblijvende concurenten, waarvan de groei later begint, voor. De

meeste soorten uit het I-Ieeins—verbond zijn namelijk geofyten en hemicryptofyten,

die na C. x hollandica in de zomer en herfts gaan bloeien. De oorzaak van bet

ontbreken in zoete getijdenzones als de Biesbos kan een onvoldoende groot

competiefvermogen in ruite—vegetaties onder zoete omstandigheden zijru. Omdat

C. an&lica een facultátieve halofyt is en dus onder brakke en zoete

omstandigheden eerr betere groeirespons heeft, rust de vraag waarom deze soort

vnl. beperkt is tot zoute kwelders. Het verschuiven van het vegetatiekundige

optimum van deze soort in kwéldervegetaties in samenhang met successie wijst op

een nauwe niche (zie 2.3.3). De soort schippert als het ware tussen enerzijds

het ontwijken van te hoge zoutconcentraties en mogelijk ook te veel iriundatie

en anderzijds te sterke concurentie van andere (overblijvende) soorten. De
verschillende posities van soorten op kwelders en kweldervegetatietypen zijn niet

alleen het resultaat van verschillen tussen de soorten in zoutresistentie, maar

ook van verschillen in competiefvermogen (Scholten et al., 1987). Bij verzoeting

kan de C. anglica zich alleen handhaven in vegetaties met een open structuur.

Dit heeft waarschijnlijk te inaken met de korte levenscyclus van deze soort;

alleen in een open vegetatie zijri goede mogelijkheden voor kieming. Voor andere

meestal eenjarige, facultatief halofieten op kwelders speelt. de aanwezigheid van

een open vegetatiestructuur ook een belangrijke rol (Bakker, 1989). Bij successie

naar een meer gesloteri type verdwijnt C._gj.ica (zie 2.3.3). In deze zienswijze

heeft C. anglica alleen voldoende competiefvermogen om zich regelmatig te

hervestigen en voort te planten in bet Puccirielion maritimae. Vestiging in

vloedmerkvegetaties van brakke getijde gebieden is vanwege te sterke concureritie

niet mogelijk. C. officinalis, origeacht welk ecotype, heeft voor zulke habitats

ook te weinig competief vermogen door een kleinere groei en laag blijvende

spruit.

Dc resultaten err de literatuur geven geen aanwijzingeri gevonden dat in het

soortcomplex van C. officinalis cytotypen met een hogere polyploIdie—graad een

breder ecologisch traject zouderi hebben dan het. diploIde cytotype (zie

voorbeelden uit de literatuur in 1.1). De resultaten en interpretatie zijn voor

een deel in overeenstemming met de zienswijze van Stebbins (1987); namelijk dat

succesvolle polyplolden bet gevoig zijn van toegenomeru heterozygotie die
samenhangt met interraciale of interspecifieke hybridisatie. In zijn zienswijze

is de rol van polyploIdie beperkt tot het. herstellen van fertiliteit van hybriden

en zijn daarom alleen allopolyploIden succesvol. Bij hybriden van C. off icinalis

en C. anglica zou verdubbeling van het chromosomenaantal niet noodzakelijk kunnen

zijn om steriliteit op te hefferi. De ouders zijn al polyplold, waardoor de

hybride al automatisch chromsoomparen heeft, zodat zonder verdubbeling van bet

chromosomenaantal al succesvolle meiosen mogelijk zijn. Op basis van een
chemosystematische studie van Cochlearia—cytotypen komen Heubi & Vogt (1985) tot

de hypothese dat hybridisatie een rol speelt bij bet ontstaan van nieuwe



23

cytotypen met hogere polyp].oIdie—graad. Omdat binnen hetzelfde cytotype, met name
C. officinalis (2n24), diverse ecotypen zijn oritstaan (zie 2.3.1) zijn de
ecologische consequenties van bet ontstaan van autopolyploIden waarschijnlijk
relatief gezien van ondergeschikte betekenis. Hybridisatie tussen eco— en/of
cytotypen en natuurlijke selectie binnen populaties zijn waarschijnlijk de
drijvende krachten in de relatief snelle en omvangrijke soortsvorining in bet C.
officinalis—complex. Dit gaat gepaard met ecologische en geografische
differentiatie, Autopolyploldie zou om deze reden van weinig ecologisch betekenis
kunnen zijn in het Cochlearia—geslacht. In feite treft men binnen een cytotype
evenveel ecologische variatie aan als tussen de verschillende cytotypen.
Wat de oorzaak van bet ontstaan van de hoge polyploIdie—graad van C. anglica is
onduidelijk. Hiervan is ook niet bekend of deze een autoploId van een 2n24—
cytotype is of een alloploId van twee genetisch en ecologisch verschillende
2n24—cytotypen. lJit bet bestaan van zoutresistente ecotypen binnen bet 2n24—
cytotypen blijkt dat een hoge polyploIdie—graad niet rioodzakelijk te zijn voor
zoutres isteritie.

5.5 Ontstaari, opkomst en achteruitgang van C x hollaridica

I-let verspreidirigspatroon van C. x hollandica correleert met de brakke
getijdengebieden die rond 1600 in Nederland oritstonden (zie 2.3.2). Alleen in
Nederland ontstonden op grote schaal getijdengebieden met een brede mesohaliene
zone. In het Zeeuwse estuaria—gebied is deze zone als gevoig van de vele
inpolderingen in longitudinale richting sterk vergroot, waardoor de soort zich
mogelijk hier in dezelfde richting heeft uitgebreid (Beeftink, 1975). De vraag
rust; hoe is de hybride onstaan? Aihoewel deze vraag niet met zekerheid kan
worderi bearitwoord, wordt wel getracht een hypothese over het orttstaan van de
hybride te formuleren.
Dc soort komt alleen in Nederland en het aansluitende Belgische Schelde—
estuarium op grote schaal voor. In andere landeri, Groot—BrittannIe en Zuid—
Zweden, is de soort alleen incidenteel waargenomen. In vegetatie—opnamenmateriaal
uit het Elbe—estuarium ontbreekt de soort, terwiji hier we].
bet a1ysteio—Archanicetum 1 itoral is, een v loedmerkvegetatie, wordt
onderscheiden (Wolf, 1988). Gesteld han worden dat C. x hollandica een typisch
Nederlandse verschijning is. De hybride zal waarschijnlijk in Nederland na de
laatste ijstijd zijn ontstaan. Als ze voor de ijstijd was onstaan dan zou dit
cytotype een groter verspreidingsgebied hebben gehad. C. an1ica was
waarschijnlijk in bet begin van het Holoceen en mogelijk ook a]. in het laat
Pleistoceen aanwezig in de toenmalige Hollandse kustgebieden. C. officinalis is
na bet laatste glaciaal vanuit het zuiden naar bet noorden opgerukt (Gill el al.,
1978; Nordal et a].., 1986). Daarbij is het de vraag welke ecotypen Nederland
koloniseerde. In aanmerking komen een kustvorm en een binrienland vorm (in
Scandinavië aangeduid met var. integrifolia), die momenteel nog veel in Groot—
Brittannië, Zweden en Noorwegen voorkomt. Het is niet uitgesloten dat beide
vormen aanwezig waren in het begin van bet Holoceen en mogelijk ook momenteel
nog aanwezig zijn.
Gedurende bet Holoceen waren er omvangrijke estuaria aanwezig. Door de vele
transgressie—fases van de zee veranderden plaats en grootte van deze estuaria
vaak ingrijpend. Tussen de transgressies stabiliseerde de situatie zich en
breidden de laagveengebieden zich weer uit. In het Holoceen wisselden in feite
getijdenlandschappen en veenlandschappen elkaar af (Zonneveld, 1977). Diverse
getijdenafzettingen uit verschillende perioden zijn onder brakke omstandigheden
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afgezet. Wiggers en Pons (1960) beschrijven zelfs een afzetting, de Rekener—

Gorsafzetting, uit de late Middeleeuwen, waarvan het gereconstrueerde milieu

sterk lijkt op het milieu van de recente v]oedmerkvegetaties. Er waren in het

Holoceen dus estuaria met een brakke getijdenzones. C. x hollandica kon dus

gedurende deze periode gezien haar ecologie op grote schaal voor te komen.

Hybriden van C. officinalis en C. a&.ica hadden hier dus ook goede kansen om

zich te vestigen en uit te breiden. Aanleidirig tot hybridisatie zou het ontmoeten

van beide soorten kunrien zijn door veranderingen in verspreidingspatronen. Dit

kan op twee manieren plaats hebben gevonden:
— na de laatsLe ijstijd breidde C. officinalis zich naar het noorderi uit en

ontmoette in NederlandC. anglica;
— de twee soorten, die reeds in verschillende habitats in Nederland aanwezig

waren, ontmoetteri e].kaar door de grootschalige milieuveranderingen als gevoig

van de een van de vele transgressies.
Hierbij wordt in het midden gelaten welk ecotypevan C. officinalis in het gedirig

is. Beiden mogelijkhederi zijn conform de 'secundairy contact hypotheses' van

Stebbins (1.1).
1-liermee lijkt het aanriemelijk dat het ontstaari van het 2n36—cytotype samenhangt

met veranderingen in het milieu. Voor wat betreft de milieufactor zout lijkt er

sprake te zijn van een nieuwe, intermediaire habitat van de hybride. Hiermee

krijgt Andersons hypothese (1948) 'hybridization of the habitat' een concrete

invulling. In dit geval is het oritstaan van een nieuwe habitat niet het gevolg

van antropogerie activiteit.en maar van natuurlijke processen.

Tegenwoordig is het voorkomen van C.xhollanidica niet meer gebonden aan de

oorspronkelijke vloedmerkvegetaties in brakke getijdengebiederi. Door

iripolderingen, die al plaatsvonden vanaf de late middeleeuwen, en later ook

afdammingen van het IJsselmeer en vrij recent eeri groot deel van Ide Zeeuwse

estuaria is het overgrote deel van de oorspronkelijke habitat verdwenen. Dc

soort kan zich blijkbaar lang handhaven in verzoete habitats. Aan het IJsselmeer

is de soort wat betreft uurhokken acht.eruit gegaan (Merinema, 1985) en is

waarschijnlijk in heel Nederland kwantitatief sterk afgenomen. Alleen in de
Westerschelde kan de soort nog voorkomen in haar oorspronkelijke milieutype. Te

verwachten is dat de soort op de lange termijn een geografisch zeldzame

verschijning zal gaan worderi.

6 SUGGESTISCH VOOR VERDER ONDERZOEK

Groeiproeven: Vraagstellingen 1 en 2 (zie 1) zouden beter getoetst kunnen worden.

Daarbij is het belangrijk variatie tussen cytotypen en variatie tussen populaties

van hetzelfde cytotype in een experimented ontwerp van elkaar te scheiden.

Daarvoor is het wel nodig voldoende populaties per cyto— en ecotype te gebruiken.

Daarnaast is het raadzaam te werken met langere of verschillende groeiperioden,

grotere steekproeven en kiemplanteni langzamer te laten wennen aan een

zoutoplossing. Tevens is het raadzaam om met gelijke aantalleni populaties per
cytotype te werken, zodat. variantie—analyses met een geneste variabele kunnert

worden uitgevoerd. Voor de keuze van populaties dient men rekening te houden met

regionaal gebonden verschillen (zie 2).
Andere milieufactoren zouden ook van ecologisch belarig kunirien zijn. C. anglica

en C. x hollaridica zouden beter, maar ook in beperkte mate, tegen iriuridalie
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(anearobie) kunnen dan C. officirialis. De cytotyperi kunnen ook een verschillende
resporis op stikstof, kalium en fosfaat hebben; gezien de oorspronkelijke
standplaats van C. x hollaridica is een sterkere respons op nutriënten te
verwachten.

Kruisinsexperiment: Er kan onderzocht worden wat cen kunstinatige hybridisatie
aan morfologische en fysio—ecologjsch eigenschapperi opleverd. Dit kan zowel voor
de hybride van C. officinalis x anglica als voor de hybride van C. officinalis
x danica.

Chemosystimatischonderzoek kan de veronderstelde herkomst van het 2n33— en
2n36—cytotypen toetsen.

Concurrent ie—exaerimenten in de kast en zaaiproeven in diverse habitats kunnen
eerder genoenide ideeën ten aanzien van competiefvermogen van de diverse cytotypen
toetsen.

Nieuwe onderzoeksvragen:
— Interessant is de vraag waarom het 2ri24—cytotype zeldzaam is? Dit kan te
maken hebben met eerder besproken mulieuveranderirigen rond 1600. Wat ook kan,
is dat de soort later zeldzamer is geworden? Oorzaak van dit laatste kari
ontkalking van de habitat zijn. Beschrijvingen in de literatuur wijzen op
kalkri.jke, basische standplaatsen voor het binnenland type. In Nederland zouden
de populaties in het binnenland afhanklijk kunnen zijri van kalkrijk grondwater
(zie 2.3.1). Door expermimenteel oriderzoek en meer kenriis over de huidige
habitat kari vastgesteld worden in hoeverre de soort gevoelig is voor ontkalking
en verzuring.

— Op populatie—nivo is de (waarschijrilijk) grote mate van variahiliteit
interessant, In hoeverre handhaaft deze variatie zich in populaties? Treedt
er in het veld selectie op grootte op en hangt fitness samen met de grootte?
Deze laatste vraag kan worden toegespits op verschillende fase in de
levenscyclus: produceren grotere planten nicer zaad, grotere, kiemkrachtiger
zaad, handhaven grotere planten zich langer (meerdere jaren) in een vegetatie,
waardoor ze meer kans hebben op bloei en zaadzetting. Voor dat zulke vrageri
getoetst gaan worden is het van belang te weten wat voor een soort
voortplantingssysteem de cytotypen hebbert (kruis— of zelfbestuiving of
apomixis).

— Vercier kan gekeken worden of grotere variatie in een populatie leidt tot eeri
groter competief vermogen op populatie—nivo. Dit dient in samenhang met
onderzoek aan erfpatrorien van grootte in populaties te worden bekeken.
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Ta.bel 3 Variantie analyses van het effect van populatie. zout—concentratie en

bak (t.b.v. dulpo's) op diverse gemeten en berekerde parameters. Bii elk

effect staat tussen haakjes het aantal' 'vrtjheidzgraden. F—waarden worden
gegeven met hun nivo van significantie ( (i') — p< .10; * .05; — p( .01;

— p< .001; ns — niet sinificant) en het percentage verklaarde variantie
(V) is berekerd voor elk effect. Idle variabelen behalve bladopperviak/spruit
DG en bladoppervlak/spruit VG zijn log-getransformeerd. DG — drooggewicht. VG

— versgewicht.
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Tabel 4 Variantie analyses van het effect van populatie en zout—concentratie
op diverse gemeten en berekerxIe parameters. Bi i elk effect staat thssen
haakjes het aantal vrijheidsgraden. F—waarden worden gegeven met hun riivo van
significantie ( (*) — pClO; * —pCO5; ** — p<.O1; — pCOOl; ns — niet
sinificant) en het percentage verklaarde variantie (V) is berekerxi voor elk
effect. Alle variabelen behalve bladoppervlak/spruit DG en
bladopper-viak/spruit VG zijn log-getransforieerd. DG — drooggewicht, VG —
versgewicht.

Alle p,p.i1aties bij 0, 75 en 150 m! NaCJ (data—set A).

Effect (YG) Populatie (4) lout (2) P0*10 (8) tout
F VF V F

spruitboogte 19.53 •" 37.1 31.12 '*' 59.1 1.97 (') 3.7 0.04

Pop..zla ties Waarde. Schiermonnikccg en Noordpolderziil
(data-set B) bij 0, 75, 150 en 300 mP'f NaC1.

Effect (VG) Populatie (2) lout (3) PO'ZO (6) tout

F WI *7 F *7

bladopperviak 1.91 ns 3.6 47.55 "' 90.7 2.95 ' 5.6 0.03

spruit I 5.31 " 15.1 26.81 " 76,4 2.98 • 8.5 0.03

wortel ) 5.65 •' 12.6 36.82 •" 82.1 2.39 * 5.3 0.04

spruit/vortel 06 ratio 12.42 "' 48.7 11.34 '" 44.5 1.72 ns 6.8 0.01

b!adopp./spruit 06 2.33 ns 9.0 19.85 '" 76.3 3.82 " 14.7 0.00

bladopp./spruit VG 1.88 os 3.6 49.56 '" 94.5 1.00 ns 1.9 0.00

sprinthoogte 14.57 *1 42.8 17. •" 50.6 2.26 * 6.6 0.04

bladzteellengte 7.81 '* 20.5 29.09 "' 76.3 1.23 ns 3.2 0.02

bladsteel/blad ratio 7.52 '• 41.8 9.38 I" 52.1 1.09 ns 6.1 0.01

relaUef bladopperviak 5.30 " 10.2 43.89 •" 84.2 2.94 * 5.6 0.03

reiaUet spruit 06 3.57 11.5 24.43 •" 78.8 3.00 ' 9.7 0.03

relatief vortel 06 2.99 () 7.8 32.85 ••' 85.3 2.69 • 7 0.04



Variant ie—analyse van het effect van populatie en zoutconcentratie op

de parameters relatief bladoppervlak, relatief spruit DG en relatief wortel

[X3. De factor zoutconcentratie is verdeeld in twee polynomale termen. De

eerste term is het linlair polynomaa]. effect op de relatie tussen de mate van

respons en de zoutconcentratie. De tweede term is de rest van de hogere graads

polynomaal effecten.

Alle pp..z1aties bii 0. 75 en 150 mP NaC1 (data-5et A)

Effect (YG) PDpulat3e (4) lout—i (1) Zout—2 (1) Popu1atetZout—1 Popu1atetZout—2 (4)

F %YF %V F W F %Y F W

re1atef bladoppervlak
re1atef sprut 88
relaUef vortel 88

2.42 (t) 2.1 105.07 ttt 93.2 0.31 us 0.3

1.96 us 2.9 ,94 fit 90.7 0.48 us 0.7

3.02 * 3.0 90.90 fit 91.7 0.56 us 0.6

2.46 t 2.2 2.51 t 2.2

1.78 us 2.6 2.12 (t) 3.1

355 *t 3.6 1.09 us 1.1

Pop.ila ties Waarde 36, Noordp. 48 en Schier. 48
1,ij 0, 75, 150 en 300 mP NaC1 (d,ta—set B)

Effect (VG) Populatie (4) lout—i (1) Zout—2 (1)

F %VF W F W

Populatie'Zout—l Populatietlout—2

F %V F

(4)

relaUef bladopperviak 5.30 " 4.4 10.19 " 88.0 1.77 us 1.5 4.95 ft 4.1 2.50 2.1

*t
relatief spnnt 88 3.57 * 5.1 57. " 81.5 1.31 us 1.9 5.69 8.1 2,45 (*) 3.5

ft
relatief vortel 88 2.99 (') 3.1 85.23 ' 88.2 0.36 us 0.4 5.63 5.8 2.39 (*) 2.5



Tabel 6 Significante verschillen (Student—Newman—Keuls—toets, p<.05) tussen
zout—concentraties, voor gemidde iden van de variabe len bladopperviak LB),
spruit DG (8) en wortel DG (W). De variabelen zijn log—getransforineerd. Bij
significante verschillen zijn de gemiddelden van de zout—concentraties in de
coloni groter dan die in de ru. Gemiddelden met starard—fout van de zout—
concentraties worden or.eraan gegeven.

Alle populaties bij 0, 75 en 150 aM NaCJ

Zout 0 75 150

0 B,SIW B,S,W

75 B,S,W

150

Populaties Waarde, Noordp. en Schier
bij 0, 75, 150 en 300 aM NaC1

Zout 0 75 150 300

0 B;SW B,S,W B,S,W

75 B,S,W B,SIW

t£J

300

Gemiddelde per populatie bij 0, 75 en 150 mM NaC1

zout n B ±s.e.(cm2) S ±s.e.(mg) W ±s.e.(mg)

0 50 11.95 ±.82 92.5 ±6.1 31.3 ±1.8
75 39 7.63 ±.64 71.8 ±6.1 21.6 ±2.0
150 32 4.51 ±.41 45.2 ±3.9 12.5 ±3.2

Gemiddelde per populatie bij 0, 75, 150 300 mM NaC1

zout n B ±s.e.(cm2) S ±s.e.(mg) W ±s.e.(mg)

0 30 13.34 ±1.07 106.6 ±8.2 34.3 ±2.4
75 25 7.99 ±1.94 78.2 ±8.3 23.5 ±2.5
150 22 5.29 ± .43 53.3 ±4.2 15.4 ±4.7
300 13 2.89 ± .34 37.1 ±3.8 9.3 ± .3



Te1 7 Significante verschi lien (Student—Newman—Keuis—toets, p< .05) tussen de
gerniddelden van de populaties voor enkele variabelen bladoppervlak(B), spruit

DG (S) en wortel DG (W). De variabe1en zi in iog-getransformeerd. Bli
signaficarite verschillen zijn de gemiddelden van de popu].aties
groter dan die in de ru. Gemiddelden met stariard—f out van
worden orieraan gegeven.

Alle populaties bii 0, 75 en 150 iN NaCI

Populatie Een Kinnui Waarde Noordp.Schier

Een (24)

Kinnum (33)

Waarde (36) RS S S

Noordp. (48) 8,5 S S

Schier (48)

Populaties Waarde, Noordp. en Schier
bii 0, 75, 150 en 300 iN NaC1

Populatie Waarde Noordp.Schier

Waarde (36)

Noordp. (48)

Schier (48)

Gemiddelde per populatie bij 0, 75 en 150 mM NaC1

pc'pulatie n B±s.e.(cm2) S±s.e.(mg) W±s.e.(rng)

Een ()
Kinnum (3)
Waarde (36)
Noordp. (48)
Schier (48)

20
24
27
24
26

6.88 ±1.30
7.73 ± .82
10.68 ±1.39
10.38 ±1.02
6.87 ± .65

50.1 ± 7.5
64.4 ± 6.3
95.0 ±10.5
92.0 ± 7.5
59.6 ± 5.3

17.4 ±2.7
21.1 ±2.6
25.9 ±3.0
30.1 ±2.8
20.4 ±1.9

Gemiddelde per populatie bij 0, 75, 150 300 mM NaC1

populatie n S ±s.e.(mg) W ±s.e. (mg)

Waarde (36)
Noordp.(48)
Schier (48)

30
27
33

87.6 ±10.3
87.0 ± 7.2
55.5 ± 4.5

24.0 ±3.0
28.4 ±2.7
18.2 ±1.7

in de colom
de popilaties



Tabe 1 8 Significante verschi lien (Stient—Newman—Keu1s—toets, p( .05) tussen de
gemidde iden van de zout—concentraties van enkeie variabe len;
biadopperviak/spruit DG (D), biadciperviak/spruit VG (V) en de ratio
spruit/wortel DG (R). Variabele R is log-getransforineerd. Bij significante
verschiilen zijn de gemiddelden van de populatie in de colom groter dan die in
de ru. Gemiddeiden met starard—fout van de zout—concentraties warden
orKleraan gegeven.

Alle populaties bij 0, 75 en 150 iN NaCL

0 75 150

0 D1V D1V

75

150 '

Populaties Waarde, Noordp. en Schier
bij 0, 75, 150 en 300 iPI NaCI

Zout 0 75 150 300

0 D,V D,V D,V

75 D,V

150 D,V

300

Gemiddelde per populatie bli 0. 75 en 150 mM NaC1

zout n D ±5.e. (mg/cm2) V ±s . e. (mg/cm2)

0
75
150

50
39
32

.131 ±.004

.110 ±.003

.099 ±.004

.0155 ±.0003

.0110 ±.0004

.0110 ±.0005

Gemiddelde per populatie bij 0, 75, 150 300 mM NaC1

zout n D . e. (nç/cm2) V ±5. e. (mg/cm2) R ±5. e.

0
75
150
300

30
25
22
13

.126 ±.004

.105 ±.005

.100 ±.005

.077 ±.003

.0143 ±.0003

.0101 ±.0003

.0098 ±.0004

.0092 ±.0003

3.19 ±.14
3.38 ±.16
3.56 ±.19
4.73 ±.47



Tae 1 9 Significante verschi 1 len (Sti.ent—Newman—Keuls—toets, p< .05) tussen de

gemiddelden van de populaties voor enkele variabelen; SL7s. versgewicht (V) en

ratio spruit/wortel DG (R). De variabele R is log-getranformeerd. •Bi j
significante verchillen ziin de gerniddelden van de populaties in de colom

groter dan die in de ru. Gemiddelden met starard—fout van de populaties

worden oreraan gegeven.

Alle populaties bij O 75 en 150 &1 NaC1

Populatie Een Kinnu Waarde Noordp.Schier

Een(24) V V V V

Kinnu) V V V

Waarde (36)

J

Noordp. (48)

Schier (48)

Gemiddelde per populatie bli 0.

populatie n V ±s.e. (cm2/uç)

Een (24)
Kinnum (b,)
Waarde (36)
Noordp.(48)
Schier (48)

20
24
27
24
26

.0165 ±.0006

.0139 ±.0007

.0120 ±.0006

.0117 ±.0006

.0112 ±.0004

Populaties Waarde, Noordp. en Schier
bii 0, 75, 150 en 300 iN NaC1

Populatie Waarde Noardp.Schier

Waarde (36)

Noordp. (48)

Schier (48)

75 en 150 mM NaC1

Gemiddelde per populatie bij 0, 75, 150 300 mM NaC1

populatie n P ±s . e.

Waarde (36)
Noordp. (48)
Schier (48)

30
27
33

4.09 ±.23
3.23 ±. 14
3.33 ±.18



Tabe 1 10 Signi ficante verschi lien (Student—Newman—Keuls—toets. p< .05) tussen
de gemidd.elden van de zout—concentraties vn enkele variabelen; spruithoogte
(H). bladsteellergte (B) en bladsteel/bladléngte ratio (R). De variabelen iin
log-getrarisforTneerd. Bij significante verschillen ziin de gemidd.elden van de
zout—concentraties in de colom groter dan die in de n.j. Gemiddelden met
starIard—fout van de zout—concentraties worden onleraan gegeven.

Alle populaties bii 0, 75 en 150 &1 NaC1

lout 0 75 150

0 H,BI H,B,R

75 H,B

150

Populaties Waarde, Naordp. en Schier
bij 0, 75, 150 en 300 iN NaCI

lout 0 75 150 300

0 HB,R H,R,R H,BR

75 H,B H,B,R

1I,.'

300

Gemiddelde per populatie bij 0, 75 en 150 mM NaC1

zout n B±s.e.(mm) H±s.e.(mm) R±s.e.
0

75
150

50
39
32

19.0 ±1.0
13.8 ±2.2
9.8 ± .7

18.1 ±1.2
14.8 ±1.5
9.1 ± .9

1.20 ±.04
1.04 ±.04

.95 ±.05

Gemiddelde per populatie bij 0. 75, 150 300 mM NaCJ

zout n B±s.e.(mm) H±s.e.(mm) R±s.e.
0 30 22.2 ±1.3 21.6 ±1.6 1.23 ±.06
75 25 15.8 ±1.1 18.8 ±2.1 1.10 ±.05
150 22 11.5 ± .7 10.7 ±1.1 .98 ±.O5
300 13 7.7±1.1. 8.3±1.3 .72±.08



Tbe 1 12. Sigrilficante verschi 1 len (Student—Newmari--Keuls--toets, p< .05) tussen
de gemiddelden van de populatiesvoor enkele variaielen; spi-uithoogte (H),
b1ad.steellerte (B) en bladsteel/bladlengte ratio (R). De variabelen ziin log—
getransformeerd. Bij significante verschillen zijn de gemiddelden van de
populaties in de colom groter dan die in de ru. Gemiddelden met starard—fout
van de populaties worden orieraan gegeven.

Alle populaties bij 0, 75 en 150 mM NaC1

Populatie Een Kinnum Waarde Noordp.Schier

Een (24)

Kinnu

Waarde (36) BHR BIH,R R H,R

Noordp.(48) B,H 8,H H

Schier (48) B

Populaties Waarde, Noordp. en Schier
bij 0, 75, 150 en 300 .M NaC1

Populatie Waarde Hoordp.Schier

Waarde (36) H,R B,R

Noordp.(48) B,H

Schier (48)

Gemiddelde per populatie bij 0, 75 en 150 mM NaC1

populatie n B±s.e.ünm) H±s.e.(mm) R±s.e.

Een (24)
Kinnum (')
Waarde (36)
Noordp.(48)
Schier (48)

20
24
27
24
26

10.9 ±1.2
11.4 ± .9
20.1 ±1.6
17.2 ±1.3
13.7 ±1.1

11.1 ± 1.1
8.9 ± .6
20.0 ± 2.1
19.8± 1.6
12.4 ± 1.4

.96 ±.06
1.09 ±.05.
1.30 ±.06
1.00 ±.04
1.03 ±.05

Gemiddelde per populatie bij 0, 75, 150 300mM NaC1

populatie n B±s.e.ünm) H±s.e.Omn) R±s.e.

Waarde (36)
Noordp.(48)
Schier (48)

30
27
33

18.6 ±1.7
16.6 ±1.2
12.3 ±1.0

18.8 ±2.0
19.2 ±1.5
11.1 ±1.2

1.22 ±.07
.99 ±.04
.96 ±.05
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Figuur 2 Overlevingsratio, relatief bladopperviak, relatief spruit DG en relatief
wortel DG uitgezet tegen de zoutconcentratie per Cochlearia—populatie.
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Figuur 4 Gemiddeld spruit drooggewicht per plant uitgezet tegen de
zoutconcentratie per Cochlearia—populatie. Linksboven alle populaties, andere
grafieken met standaard—fouten.
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Figuur 5 Geiniddeld wortel drooggewicht per plant uitgezet tegen de
zoutconceritratie, per Cochlearia—populatie. Linksboven al le populaties, andere

grafieken met standaard—fouten.
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grafieken met standaard—fouten.
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grafieken met standaard—fouten.
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Figuur 8 Gemiddelde spruit/wort.el DG—ratio per plant uitgezet tegen de
zoutconcentratie per Cochlearia—populatie. Linksboven al le populaties, andere

grafieken met standaard—fouten.
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Figuur 10 Gemiddelde bladsteellengte uitgezet tegen de outconcentratie per
Cochlearia—populatie. Linksboven al le populaties, andere grafieken met standaard—
fouten.
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Figuur 11 Gemiddelde bladsteel/bladschijflengte uitgezet tegen de
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Figuur 12 Variatie—coefficiënten uitgezet tegen de zoutconcentratie per
Cochlearia—populatie.
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Figuur 13 Gini—coefficiënten uitgezet tegen de zoutconcentratie per
Cochlearia—populatie.
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015 ligu 3: Ovurluvluppurcuntaqu pur
populatlu us zatcuacuatratlu.

Pupuhtlu loutcanc. OvurluYIug
Cull 11)

Euii24 0 100

75 50

150 50

300 10

600 0

Klrnuau 33 0 100

75 90

150 50

300 0

600 0

Uaardu36 0 100

75 100

150 70

300 30

600 0

Naordp.48 0 100

75 00

150 70

300 40
• 600 0

Schir.48 0 100

75 70

150 90

300 70

600 20



BIJLAE 4: Geffliddelde (x), standaard—deviatie (s.d.), standaard—fout (s.e.),
variatie coefficient (v.C.) en Gini—coeffint (g.c.) per populatie
en zoutconcentratie,

Popuiatie lout— N

conc.

(&1)

Een24 0 10

75 5

150 5

Kinnus 330 10

I'J 9

150 5

9.59 3.89 1.23 0.41 0.21
7.87 3.37 1.12 0.43 0.20
3.76 2.65 1.19 0.70 0.35

73.96 30.48 9.64

68.78 31.10 10.37

37.32 17.97 8.04

0.41 0.21

0.45 .0.22
0,48 0.23

Waarde 36 0

75

150

300

Noordp.48 0

75

hi
300

1 6 0I O..)L L.63 0.52 0.26
8.36 5.14 1.63 0.61 "

6.30 1.42 0.54 0.23 0,12
1.60 0,44 V.L

10 14.00 ') 1.03 0.23 0.12
7 078 10.04 1.39 0.39 0.28

6 4.80 3.03 1.24 0.63 0.31

4 3.13 0.6L V.L

9.94 3.01 0,95 0.30 0.16
'1.hi 1.83 0.69 0.36 0.18

4.82 1.47 0.49 0.30 0.15
7 1.30 0.49

124.60 62.29 19.70

90.78 50;05 15.83

58.72 13.75 5.20
21.1)0 1.68 0.97

111.79 33.44 10.57

92.94 26.36 9.32

57.87 30.85 12.59

42.70 7.61 3.81

83.29 23.41 7.40

43.53 20.83 7,87

45.92 13.86 4.62
40.09 13.87 5.24

Popu1ati lout—
conc.

N wortel D&
(ag)

x s.d. s.e. v.c. g.c,

bladopp/spruit 06
1cm2/gJ

x s.d. s.e.

bladopp/spruit YG
(c2/g)

x s.d. s.e.

En 24

Kinnum !3 0

75

— 7')
0 10 25.79 10.50 0.41 0.21

75 5 13.54 6.84 3.06 0.51 0.25
150 5 4.30 ' r 1.01 0.52 0.26

10

9

5

7 7•727.57 10.66 0.39 0.20
20.91 13.18 4.39 0.63 0.29

A 78.28 5.81 2.60 0.70 v.

0. 1409 0. 0203 0.0064

0. 1203 0.0136 0.0061

0. 1003 0.0119 0. 0053

0.1369 0.0347 0.0110
0.1174 0.0155 0.0052
0.0925 0.0298 0.0133

0.0176 0.0020 0.0006
0.0149 0.0030 0.0013
0.0156 0.0027 0.0012

0.0172 0.0025 0.0008
0.0113 0.0014 0.0005
0.0120 0.0031 0.0014

10

10

7

3

0.1297 0.0216 0.0068
0.0900 0.0144 0,0046
0.1107 0.0266 0.0101

0.0754 0.0159 0.0092

Noordp.48 0

75

150

300

10

B

6

4

40.20 10.67 3.37 0.27 0.14
27.42 10.72 3.79 0.39 0.20
17.03 8.86 3.62 0,52 0.26
12.02 5.53 2.77

0.1302 0.0276 0.0087
0.1048 0.0151 0.0053
0.0786 0.0154 0.0063
0.0736 0.0096 0.0048

0.0144 0.0020 0.0006
0.0102 0.0020 0.0007

0,0093 0.0020 0.0008
0.0088 0.0013 0.0007

Schier.43 0 10

75 7

150 9

300 7

28.99 7.50 2.37 0,26 0.14
16.47 7.85 2.97 0.48 0.25
14.03 4.71 1.57 0.34 0,18
9.74 4.80 1.81

0.1191 0.0115 0.0036
0. 1264 0.0283 0.0107

0.1069 0.0207 0.0069
0.0798 0.0107 0.0040

0.0134 0.0006 0.0002
0.0102 0.0010 0.0004
0.0095 0.0016 0.0005
0.0095 0.0009 0.0003

(cs2) (ig)
x s.d. s.e. v.c. g.c. x s.d. s.e. v.c. q.c.

10.14 6.43 2.03 0.63 0.31 68.97 34.14 10.80 0.49 0.25
5.42 2.46 1.10 0.45 0.22 44,74 19.26 8.61 0.43 0.21
1,82 1.04 0.47 0.57 0.29 17.72 9.09 4.07 0.51 0.25

10

10

7

3

Schier.48 0 10

75 7

l.JV 9

.O0
-'

0.50 0.23

0.55 0.29

0.23 0.12

0.30 0.16

0.28 0.15
A 7 A 'TJ.J 1,LI

0.28 0.15

0.48 0.25

0.30 0.16

Waarde 36 0

75

150
7

33.74 17.92 5.67 0.53 0.27
25.29 14.86 4.70 0.59 0.31
15.71 4.14 1.56 0.26 0.14
3.47 1.10 0.64

0.0151 0.0019 0.0006
0.0100 0.0015 0.0005
0.0106 0.0023 0.0009
0.0098 0.0021 0.0012



Populatie lout-
conc.

(N}

bladsteellengte bladst. /bladlengte
('I)

s.d. s.e. x s.d. s.e. x s.d. s,e.

Een 24 0 10

75 5

150 5

Kinnu 33 0 10

75 9

150 5

2.61 0.32 0.10
3.55 0.98 0.44

4.33 0,77 0.34

2.71 0.37 0.12
3.78 1.63 0.54

5.80 2.72 1.22

14.40 2.55 0.81

10.40 4.56 2.04

5.20 3.03 1.36

11.00 3.27 1.03

8.00 1.93 0.64

6.20 1.79 0.80

14.90 3.58 1.13

8.57 3.88 1.74

5.25 2.51 1.12

13.65 4.14 1.31

11.30 3.80 1.27

7.27 2.10 0.94

1.125 0.229 0.072

0.038 0.241 0.102

0.761 0.258 0.108

1.211 0.183 0.058

1.027 0.291 0.061

0.965 0.290 0.130

Waarde 36 0 10

''I
150 7

300 3

3.90 0.84 0.27

3.74 0.70 0.22

.3.89 1.09 0.41

6.44 2.01 1.16

27.80 10.49 3.32

17.30 9.81 3.10
12.90 6..41 2.42

8.00 3.46 2.00

26.80 8.20 2.59

17.67 6.32 2.00
14.07 3.73 1.41

4.50 3.91 2.26

21.20 6.26 1.98

16.04 4.88 1.73

12.03 3.20 1.31

12.33 1.53 0.88

1,452 0.354 0.112

1.228 0.227 0.072

1.179 0.293 0.111

0.585 0.506 0.292

1.039 0.214 0.068

1.008 0.178 0.063

0.938 0.172 0.070

0.829 0.163 0.094

Schir.48 0 10

,' 7

150 9

300 7

2.90 0.50 0.16

2.65 0.17 0.06

3.41 0.99 0.33

4.52 1.34 0.51

18.00 7.62 2.41

10.14 5.98 2.26

7.89 3.22 1.07

6.14 2.67 1.01

18.57 4.03 1.27

12.73 4.49 1.70

9.15 1.79 0.60

7.17 2.60 0.98

1.192 0.210 0.066

1.022 0.264 0.100

0.863 0.170 0.057

0.706 0.188 0.071

N spruit/wortel DE

x s.d. s.e. x

spruithoogte
(m&

Noardp,48 0 10

75 8

150 6

300 4

2.78 0.46 0.15 19.20 3.22 1.02

3.56 0.86 0.30 26.25 8.81 3.11

3.41 0.46 0.19 12.33 4.41 1.80

3.98 1.26 0.63 14.00 6.24 3.60


