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Samenvatting

Aanpassingen die planten hebben gevonden om onder bepaalde omstandig-
heden te kunnen overleven worden ingedeeld in strategie&n en tactieken,
waarbij sitrategie de genstische basis vormt en tactiek de fenotypische
plasticiteit is, Tijdens een successie veranderen de omstandigheden
waardoor arndere aanpassingen nodig worden, Nieuwe soorten, met een
strategie die aangepast is aan de nieuwve omstandigheden komeng vroegere
soorteﬂ_die een étrategie hebben die later minder goed geschikt is
verdwi jnen,

Veel soorten zijn in staat door strategie- of tactiekveranderingen

zich toch te handhaven, Ult de wijze waarop deze veranderingen plaats-
vinden valt veel informatie te putten over de mechanismen van successile.
De veranderingen komen vrijwel altijd neer op een verhoging wvan de
efficiéntie t.a.v. het gebruik van de natuurlijke bronnen nutrienten

en energie, dit ten koste van de groei- en ontwikkelingssuelheid en

de reproductiecapaciteits

Ten aanzien van het gebruik van de termen r~ en K-strategie is in de
literatuur enige onduidelijkheid in deze scriptie wordt ze gecorre—
leerd aan progressieve successie, CSR-strategieén (Grime, 1974)

worden 0ok in verband gebracht met successie, maar algemene correlaties

met successie blijken er niet te zijn,



1. Inleiding

Het is een bekend fenomeen dat plantensoortert zich in bepaalde milieu-
typen beter manifesteren dan in andere milieutypen. Er wordt in dit
ltader over oecologische optima gesproken (Bannister, 19763 Austin,
1982). In een oecologisch optimum vindt men de hoogste dichtheid aan
individuen, de grootste individuen, de hoogste produktie van biomassa
of de hoogste reproduktie; meestal vindt men echter een combinatie van
bovengestelde_genmerken,

Er zijn veel reeksen van milieutypen beschreven aan de hand van
abiotische variabeleli zoals vochtigheid, mineralengehalten v,d. bodem,
etc, Ook zijn er reeksen van miliecutypen beschreven aan de hand van
biotische milieuvariabelen zoals begrazingsdruk en concurrentie. De
laatste is echter moeilijk te meten en wordt in de praktijk dan ook
meestal vervangen door die milieuvariabelen waarom geconcurreerd wordt.
Reeksen van milieutypen worden vrijwel altijd beschreven aan de hand
van ruimtelijke gradi&nten, al dan niet samenvallend met topografische
gradignten, Ook in de tijd kunnen echter reeksen van milieutypen
worden onderscheiden., Op een gegeven plaats kan het milieu in de loop
van de tijd veranderen, dit brengt dan ook een verandering van de
vegetatie op die plaats met zich mee. Deze verandering wordt fluctuatie
genoemd, als deze gering en tijdelijk is, en als de algemene indruk van
de vegetatie gelijk blijft. Zijn de veranderingen echter dusdanig dat
de vegetatie in een ander type overgaat, dan wordt gesproken van

successie (Miles, 1979).

1.1, Strategie en tactiek

De aanpassingen die planten hebben gevonden voor de milieutypen waarin
ze tot optimale ontwikkeling komen zijn naar de aard van het milieu-
type in te delen in groepen., Veel gebruikte indelingen discrimineren

op een enkele milieufactor: nitrofiel t.o. nitrofoob, halofiel/halofoob,
schaduwminnend/-mi jdend, begrazingsresistent/-gevoelig, etc. Over het
algemeen zijn soorten echter aan een complex van milieuvariabelen
aangepast en in veel gevallen is een soort moeilijk in één van de twee
groepen in te delen t.a.v. één milieuvariabele,

Een algemenere manier van indelen is naar strategie of tactiek.,



Strategieén zijn volgeéens Grime (1978) groepen van gelijke of analoge
genetische kenmerken, die algemeen onder soorten of populaties voor-
komen en ertoe leiden dat die soorten of populaties een overeenkom-
stige oecologie hebben, Tactieken zijn volgens Stearns (1976) sets

van eigenschappen die ontwikkeld zijn, door natuurlijke selectie,

om specifieke oecologische problemen op te lossen, Volgens Jain (1979)
is er in het gebruik van de termen geen wezenlijk verschil, maar
anderen maken wel een onderscheid: Harper (1967), Harper enm Ogden
¢1970) em Beasletgh en Yarramtom (1974) moemen strategie de genetische
aanleg en tactiek de plasticiteit (van individuen) in de manier
waarop de diverse organen van een plant worden gebruikt, In deze scrip-
tie wordt aangesloten biJ de laatstgenoemde opvatting, Hanteren van
beide termen heeft het meeste zin als ze een verschillende betekenis
hebben en het biedt de mogelijkheid tot een genuanceerdere discussie,
Stearns (1976) geeft een overzicht van de verschillende idee¥n over
"life-history tactics's Er blijken vele theorieén te bestaan voor de
verklaring van allerlei tendenzen in de voor reproductie belangrijkste
levensvorm=karakteristieken: aantal keren dat reproductie plaatsvindt
(number of clutches in a lifetime), aantal zaden dat per keer wordt
geproduceerd‘(clutch size), de energie die per keer wordt geinvesteerd
in de reproductie (reproductive effort), de leeftijd waarop de eerste
reproductie plaatsvindt en de maximum leeftijd die bereikt wordt,

Veel van deze theorie®n beschouwt hij als 'ad hot' theoriedn, die
vrijwel niet te testen zijn en daardoor geen wetenschappelijke waarde
zouden hebben,

Bij al die theorie¥n zijn echter twee stromingen aan te geven, die
beide zoeken naar algemene verklaringen van groepen van gelijktijdig
gevonden tendenzen in de levensvorm-karakteristieken, De ene wordt

met r- en K-selectie aangeduid, de andere is door Stearns bet-hedging
genoemd, Daarnaast bestdat er nog een derde theorie die niet door
Stearns gerefereerd wordt: de CSR-strategie8dn van Grime (1974).
MacArthur en Wilson (1967) waren de eersten die de r- en K-selectie
als zodanig formuleerden., ZiJ stelden dat er in de natuur twee hoofd-
vormen van selectie bestaan: r-selectie, die voordeel geeft aan snelle
groei en hoge productiviteit (r-strategie) en K-selectie, die voordeel

geeft aan hoge efficiéntie bij het gebruik van de natuurlijke bronnen



(K-strategie). Diverse auteurs hebben later deze theorie hevestigd

en aangevuld door de vele tendenzen in levensvorm-~karacteristieken te
vangen in een schema waarin alles aan r- of K-selectie werd gecorre-
leerd (Pianka, 1970, 1972; Gadgil en Solbrig, 1972; Solbrig en Simpson,
1974, 1977; Stearns, 1976, 19773 Jain, 1979). Daarnaast is er ook
nogal eens kritiek uitgeoefend, met name t.a.v. generalisaties in de
kenmerken van r- en K-selectie, wanneer die als vaststaand gegeven zouden
zijn gebruikt (Hairston et al,, 1970; Wilbur et al., 1974; Stearns,
1977s Luftensteiner, 1980; Parry, 1981), Parry (1981) geeft een goed
overzicht van de manieren waarop de r- en K-selectie-theorie is
gebruikt en geeft aan welke relaties er bestaan tussen de verschillende
interpretaties, Sslectie ten gunste van een r-strategic treedt veelal
op bij dichtheidsonafhankelijke sterfte (MacArthur en Wilson, 1967)3
hiervan afgeleid, worden bepaalde levensvorm-lkarakteristieken die
correlaties vertonen met dichtheidsonafhankelijke sterfte betiteld

als uitingenr van r-strategie (Gadgil en Solbrig, 1972; Stearns, 1977)
Dichtheidsonafhankelijke selectie treedt vooral op in open vegetaties
welke men vindt in instabiele milieus en gebieden met extreme abloti-
sche milieus. De bewering dat r-strategie gekenmerkt wordt door hoge
biomassa~allocatie in reproductieve organen (Gadgil en Solbrig, 1972;
Newell en Tramer, 1978) 1ijkt tamelijk vanzelfsprekend en wordt ook
vaak gevonden, maar is volgens Parry (1981) onverdedigbaar. Dit omdat
het verband tussen reproductieve inspanning en dichtheidafhankeli jk-
heid van de sterfte beslist niet duidelijk is en teveel te maken
heeft met leeftijdsspecificke sterfte, een parameter die bulten de
context van de r- en Keselectie valt, Luftensteiner (1980) en Stewart
en Thompson (1982) menen dit verband met veldgegevens te kunnen
falsifieren, maar gebruiken daarbij de termen r~ en K-selectie op een
wijze die mijns inziens niet overeenkomt met de betekenis die er oor-
pronkeli jk aan gegeven is,

Een benaderingswijze die wel rekening houdt met leeftijdafhankeli jke
sterfte, maar bovenal de mate van de fluctuaties in het milieu ziet
als belangrijkste vorm van selectie, is die welke door Stearns (1976)
bet-hedging is genoemd. D& verschillen in levensvorm-karacteristieken
worden hierbij verklaard als aanpassingen aan de hierboven gestelde

selectie=kriteria,



Grime (1974,1977,1978,1979) stelde dat er drie hoofdstrategieén zijn
te onderscheidens 'ruderal strategy','competitive strategy' en
'stress—-tolerant strategy'., Deze strategieén hebben selectief voordeel
in gebieden met respectievelijk veel 'disturbance','competition’ en
fstress', Hierbij tekent hij aan dat voor al deze begrippen verschil-
lende definities in gebruik zijn, Hij geeft daarom zelf de volgende
definities, Disturbance bestaat uit mechanismen die de biomassa van
een plant beperken door gedeeltelijke of totale vernietiging.
Competitie tussenm planten 18 de neiging van buren om dezelide hoe-
veelheid licht, water, nutrienten of ruimte te gebruiken, Stress
bestaat uit de externe factoren die de mate van productie van droge
stof door de gehele of gedeeltelijke vegetatie beperken (Grime, 1978).
Volgens Grime (1977) komt ruderal strategy voor in gebieden met een
sterke r-sclectie, komt stress-tolerant strategy voor in gebieden

met een sterke K-selectie en komt competitive strategy voor in
gebieden met een matige r-~ én K-selectie, Bij deze vergelijking
kunnen een aantal kritische vragen worden gesteld, hetgeen Grime zelf

later ook toegeeft (1979); hierover meer in de discussie,

1.2, Successie

Milieufactoren zijn niet céonstant in de tijd. Naarmate de veranderingen
van het milieu onregelmatiger en drastischer zijn, zijn de consequen-
ties voor de stabiliteit (constantie in de soortensamenstelling) van

de vegetatie sterker. Wanneer een drastische verandering optreedt in
een vegetatie die al enige jaren stabiel is (catastrofe), is de ver-
andering van de vegetatie in het eexrste Jjaar het sterkst, maar er

komen in de volgende Jaren ook nog geleidelijke veranderingen voor,

Dit verschijnsel heet secundaire successie, Wanneer een gebied, waar
nog niet eerder een vegetatie heeft gestaan, gekoloniseerd wordt door i
planten, is er vaak een vele jaren durende geleidelijke verandering in
de vegetatie waar te nemen, In zo'n geval wordt van primaire successie !
gesproken. De snelheid en de richting van de successie kan worden
bepaald door fysische en chemische, dus abiotische factoren of door
andere externe factoren (zobgeen, amtrOpogeen), maar ook door de
vegetatie zelf, In het eerste geval spreekt men van allogene successie,

in het tweede geval spreekt men van autogené successie (Tansley, 1935).




Successie leidt meestal tot ingewikkelder vegetaties, maar onder
bepaalde omstandigheden ook wel tot eenvoudiger vegetaties, In dit
kader wordt van progressieve successie, respectievelijk retrogres-
sieve successie gesproken (Shimwell, 1971), In de meeste oecologische
literatuur over successie wordt een progressieve successie bedoeld,

z0 ook verder in deze scriptie., Het meeste onderzoek aangaande succes-
sie is gedaan aan autogene secundaire successie, De beschreven primaire
successles zijn meestal aanvankelijk allogeen en later meer autogeen
(Hickman, 1975; Joenje, 1978). Bij een cuccessie kunnen vroege en
late stadia worden onderscheiden, waarbi} van jonge en rijpe vegeta-
ties wordt gesproken (Odum, 19693 Shimwell, 1971; Miles, 1979).
Clements (1916) zag successie als een reeks van vegetatietypen die

in het milieu dusdanige modificaties aanbrachten dat ze vervangen
werden door volgende vegetatietypen, die in het gemodificeerde milieu
zich sterker konden manifesteren dan de voorafgaande vegetatietypen,
Dit zou doorgaan tot er een vegetatietype ontstond dat zichzelf zou
handhaven, de climax-vegetatie., Valgens sommigen zou de climax-
vegetatie stabiel zijn omdat deze het beste past op die plaats, volgens
anderen omdat er geen soorten bestaan die een nég groter succes (vermo—
gen om zich te manifesteren) hebben in dat milieu dan de soorten van
de climax—=vegetatie (Drury en Nisbet, 1973). Een samenvatting van de
tendenzen in de kenmerken van jonge en rijpe stadia in een autogene
successie van vegetaties is gegeven door Odum (1969). Hierin staan
vele generalisaties voor vegetatiestructuur, energiehuishouding,
nutrientenhuishouding, selectiekriteria en levensvorm-kenmerken, De
belangri jkste hiervan zou ik willen noemen: des te rijper een vege-
tatie, des te ingewikkelder is deze, des te groter is de diversiteit,
des te meer organische stof en des te minder nutrienten zijn er, des
tg minder r~selectie en des te meer K-selectie treedt er op en des te
langer zijn de levenscycli,

Drury en Nisbet (1973) bestrijden het model van Clements en bekriti-
seren de generalisaties van Odum als zijnde lang niet algemeen geldend
genoege. Volgens hen zou successie uitsluitend het gevolg zijn van
verschillen in groeisnelheid, grootte en levensduur van verschillende
soorten planten. In zoverre sluiten ze zich aan biJ de opvattingen van

Egler (1954) die stelde, dat bij een successie alle soorten in principe



al bij de aanvang van de successie aanwezig zljn, hetzij als zaad,
hetzij als zaailing. De snelst groeieénde soorten zouden dan de trager
groeiende soorten tijdelijk overwinnen, maar zullen uiteindelijk het
onderspit delven als de traaggroeiende soorten groter worden dan de
snelgroeiende. In de terminologie van Raup (1975) vormen de snel=-
groeiers aanvankelijk de primaire, oftewel de aspectbepalende soorten,
en vormen de traaggroeiers later de primaire soorten, Alle andere
soorten zijn dan echter altijd als secundaire soort aanwezig,

ConneIT en Statyer (1977) gever drie modelienr voor de mechanismen
voor de kolonisatie van nieuwe soorten in een vegetatie tijdens auto-
gene successic., Ze bestrijden daarmee in zekere zin de opvattingen van
Egler. Door een bestaande vegetatie zou de ontwikkeling van nieuwe
soorten kunnen worden tegengehouden (inhibitiemodel) waardoor deze
soorten pas een kansg krijgen als er een opening in de bestaande vege-
tatie ontstaat, Tegengesteld zou de vegetatie het voor nieuwe soorten
juist mogelijk kunnen maken om zich te vestigen (facilitatiemodel).
Een derde mogelijkheld, waarvoor de schrijvers weinig bewijzen hebben,
ig dat nieuwe soorten zich onafhankelijk van de bestaande vegetatie
zouden kunnen vestigen (tolerantiemodel). Over het verdwijnen van
soorten wordt niet door Connell en Slatyer geschreven, Het ligt voor
de hand om san te nemen dat de verdwijnende soorten in hun groei- em
voortplantingsmogeli jkheden zodanig worden tegengewerkt door de nieuwe
soorten (inhibitie of concurrentie), dat hun aanwezigheid in de vege-

tatie niet langer mogelijk is,

1.3 De oorzaken van successie

Een zeer interessante vraag, niet alleen uit oogpunt van de theorie=
vorming, is die, waarom het oecologisch optimum van de éne soort in
een jonge vegetatie en die van een andere soort in een rijpe vegetatie
ligt en wat de directe oorzaken daarvan zijn.

De reden dat bomen in de successie van een bos verdwijnen is dat ze
minder schaduw kunnen verdragen dan latere soorten (MacArthur en
Connell, 1966), Hieruit blijkt, dat latere soorten effici®nter gebruik
kunnen maken van de hoeveelheid licht die door de kroon van de hoogste
bomen valt, In die zin is de K-gtrategie van de latere soorten sterker,

Anderszijds vinden we in zeer vroege stadia van een secundaire



successie plantensoorten die een snelle groei en een hoge producti-
viteit vertonen (r~strategie). Dit verband tussen r- en K-strategie
en successie werd iIn theoretische beschouwingen o.a. gelegd door
MacArthur en Wilson (1967)9 Odum (1969) en Pianka (1970), Ook voor-
beelden uit de praktijk zijn aangevoerd om het verband te bewijzen,
Newell en Tramer (1978) vonden bij latere soorten in een successie-
reeks een lagere biomassa allocatie in reproductie~organen en een
kleiner aantal zaden als kenmerken van een gzwakkere r-strategie.
Daarnaast vonden ze een stéerkere spreiding van de reproductie in het
seizoen en een hogere biomassa allocatie in de wortels als kenmerken
van een sterkere K-strategie. Bierzychudek (1982) vond een trage
groei en een klein aantal, weliswaar zware zaden in schaduv-ri jke
bossen, hetgeen kenmerkeén zijn van een zwakke r-strategie., Parrish en
Bazzaz (1982) vonden dat late soorten in een successie-reeks van
prairies bij nutrientbeperking beter groeiden en meer nutienten
opniemen; beide verschijmselen zijn kenmerkend voor een sterkere
K~strategie,

Ook Grime (1977) heeft een verband gelegd tussen gtrategieén en
successie, Volgens Grime worden jonge vegetaties vooral beheerst door
ruderals en rijpe vegetaties vooral door stress-tolerators., Inter~
mediaire stadia hebben vaak veel competitors, maar hierbij geldt een
positieve correlatie tussen productiviteit van het systeem (in bio-
magssa per m2 per jaar) en de belangrijkheid van de competiticve
strategie in de vegetatie,

Zowel het verband tussen successie &n r- en K-strategie als het verband
tussen successie en CS R - strategie®n geeft een zekere beschrijving
van het verschijnsel successie, Een verband tugsen successie en de
verschillende strategle¥n bij bet-~hedging wordt door Stearns (1976)
niet gelegd em dit ig volgens mij ook niet de bedoeling van deze theorie,
daar ze de variaties binnen tendenzen probeert te verklaren en niet
de tendenzen zelf,

In het volgende deel zullen een aantal publicaties nader worden
belicht, welke alle tactiekveranderingen en strategieverschillen van
populaties of nauwverwante soorten relaterem aam verschillende stadia

van een successie,



2, Tactiek- én strategieverandering tijdens successie

In de meeste publicaties die de verandering van de tactieken van een
soort tiJjdens een successie beschrijven, wordt aangenomen dat het
genotype van de soort niet verandert tijdens successie, Slechts enkelen
tonen dit ook experimenteel aan (Hickman, 1975; v.Baalen, 1982).

Soms worden wél genetische verschillen gevonden tussen de populaties

in vroege successiestadia en oude successiestadia. Men moet in dit
geval over strategleverschiitlemn sprekemr, omtstaan doordat niet alle
individuen in staat waren dezelfde tactiekverandering toe te passen,
Hierdoor trad intraspaecifieke concurrentie op ten gunste van de best
aangepaste individuen., Omdat dit hetzelfde mechanisme is dat ten grond-
slag ligt aan soortsvorming, zou men dus ook de strategleén van ver-
schillende nauwverwante soorten van hetzélfde genus met elkaar kunnen
vergeli jken, mits ze in dezelfde successiereeks voorkomen, Zie tabel 1.
Wanneer de soorten niet in dezelfde successiereeks voorkomen, wordt
vergelijking echter een hacheli jke zaak. lmmers, de oorzaken die ten
grondslag aan de vorming van déze soorten liggen zullen waarschijnlijk
niets met suecessie te maken hebben, Luftensteiner (1980) doet dit

wel, en zijn conclusles over r- en K-strategie en successie moeten

dan ook met enige voorzichtigheid worden bezien,

Tabel 1. Overzicht van de gerefereerde publicaties waarin tactiek-
en strategieverschillen worden gerelateerd dan verschillende

successiestadia,
referentie soort levensvorm
8. genotypen gelijk; tactiekverschillen
Holt, 1972 Daucus carota tweejarig
Beasleigh en Yarranton, 1974 Equisetum sylvaticum overbli jvend
Abrahamson, 1975 Rubus hispidus struik
Hickman, 1975 Polygonum cascadense eenjarig
Roos en Quinn, 1977 Andropogon scoparius overblijvend
Reader, 1978 Hieracium floribundum overblijvend
Werner, 1979 Solidago 5 spp. overbli jvend
Gross, 1981 Verbascum thapsus tweejarig
Oenothera biennis tweejarig
Daucus carota tweejarig
Tragopogon dubius tweejarig
Kushwaha et al., 1981 Fupatorium odoratum overbliJvend
v.Baglen, 1982 Digitalis purpurea tweejarig
Stewart en Thompson, 1982 Carex flacca overblijvend
Centaurea nigra overblijvend

Leontodon hispidus

overblijvend
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Tabel 1 (vervolg).

referentie soort levensvorm
Stewart en Thompson, 1982 Plantago lanceolata overblijvend
P, media overblijvend

Poterium sanguisorba overbli jvend

b. genotypen van populaties verschillen; strategieverschillen

Grace en Wetzel, 1981 Typha latifolia overbli jvend
¢, verschillende soorten binmen één genus; strategieverschillen

Gadgll-en Solbrig, 1972 Paraxacum, 4 spp, overblijvend
Abrahamson en Gadgil, 1973 Solidago, 4 mpp. overblijvend
Gaines et al., 1974 Helianthus, 4 spp. genjarig (1x)

overblijvend (3x)

2.1, Reproductieve inspanning en successie

De meeste auteurs melden een vermindering van de reproductieve
inspanning van de soorten in een later successiestadium, Soms wordt
dat uitgedrukt in aantallen bloeiwijzen (Gadgil en Solbrig, 1972;
Holt, 19723 Abrahamson en Gadgil, 19733 Gaines et al.,, 1974;

Kushwaha et al.,, 19813 v,.,Baalen, 1982), anderen drukken het uit in
de biomassa allocatie naar de zaden of reproductieorganen (Hickman,
19753 Roos en Quinn, 19773 Reader, 19783 Stewart en Thompson, 1982

(4 spp.)). Soms wordt een verminderdez reproductie echter niet aange-
toond (Stewart en Thompson, 1982 (2 spp.)), of kdn ze slecht als zo-
danig worden aangetoond, Dit laatste komt dan door de beperkingen van
het onderzoek (Beasleigh en Yarranton, 1974) of doordat de planten
zich ook vegetatief voortplanten, Ig dit het geval, dan vinden de
auteurs die dat onderzocht hebben een verschuiving van generatieve
voortplanting naar vegetatieve voortplanting (Abrahamson, 19753
Reader, 19783 Grace en Wetzel, 1981),

Ten aanzien van het tijdstip van eerste reproductie bestaat ex
overeenstemmingj alle auteurs, die hierover iets melden, melden een
later tijdstip van eerste reproductie in een later successiestadium
(Holt, 1972; Abrahamson en Gadgil, 1973; Hickman, 1975; Roos en Quinn,
19773 Gross, 1981),

Soms wordt er melding gemaakt over aantallen zaden of de grootte
daarvan, Bij de verschillende soorten binnen één geslacht valt hier-
over geen tendens aan te geven (Abrahamson en Gadgil, 19733 Gaines et

al,, 1974). Voor Andropogon scoparius is gevonden dat de soort in Iate
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successiestadia kleinere zaden vormt (Roos en Quinn, 1977). Werner
(1979) vond bij vier Solidago spp. julst zwaardere zaden in een later
successiestadium terwijl één soort lichtere zaden had. Maar alle viif
goorten produceerden veel minder zaden dan in een vroeger successie-
stadium,

De energie die gespendeerd wordt aan reproductie wordt meestal gemeten
aan d¢ biomassa allocatie in zaden of in zaden plus alle voor reproduc-
tie benodigde organen, Ook t.a.v, vegetatieve reproductie wordt bio-
massa allocatie fn de stolonen e.d, als maat genomen, Het Dblijkt dat
dit een goede maat is voor de gespendecerde energie (Abrahamson en

Caswell, 1982).

2.2, Morfologie van de plant en successie

Over de veranderingen van de vorm van de plant zijn de auteurs het

niet met elkaar eens, Hickman (1975) vond dat Polygonum cascadense
tijdens succesgie steeds groter werd ten gevolge van een verminderd
vatertekort in de bodem (primaire, allogene successie), Beasleigh en
Yarranton (1974) vonden dat Equisetum sylvaticum steeds meer lange
scheuten ging vormen om boven de hoger wordende vegetatie uit te komen,
Abrahamson en Gadgil (1973) vomden bij Salidago spp. echter een verkor-
ting van de stengels., Gaines et al.,(1974) vonden dit ook voor Helianthus
3ppe. en Roos en Quinn (1977) voor Andropogon scoparius, Dit heeft bij
deze soorten ook met verminderde lichtinstraling te maken, maar hier

zl jn de concurrenten veel hoger (bomen) dan de onderzochte soorten,

Bij Solidago spp. en Helianthus spp., maar ook bij Taraxacum officinale
(Gadgil en Solbrig, 1972) is gevonden dat ze een groter bladoppervlak
vormen om meer licht te kunnen opvangen,

Hieracium floribundum daarentegen vermindert juist z'n bladbiomassa

ten gunste van de wortels (Reader, 1978). H. floribundum is een rozet-
plant die, des te dichter de populatie wordt steeds meer lichtconcur-
renten (grassen en opgaande kruiden) overwint, Bij een hoge populatie-
dichtheid gaat de nutrientenbehoefte een belangri jkere groeibeperkende
rol spelen spelen dan de lichtbehoefte,



3, Dichtheidsafhankelijkheid en stress-verhoging

Volgens de opvatting dat tijdens successie de dichtheld van de vegeta-
tie toeneemt (Odum, 1969; e.a.), mal ook de behcefte aan een efficidén-
ter gebruik vanm de natuurlijke bronnen tijdens de successie toe-
nemen ( sterkere K-strategie of stress-tolerant strategy) en is er
steeds minder plaats voor snelle groei en ontwikkeling (r-strategie).
De effecten van hogere dichtheid op de tactiek van sooxrten zijn door
verschillende auteurs beschrevern, Len deel daarvan ig al besprokem in
de vorige paragraaf. Andere auteurs leggen echter geen direct verband
tussen dichtheid en de daarbij behorende successiestadia, Omdat deze
informatie echter wel relevant is met betrekking tot tactiekverande-—
ringen tijdens successie wordt ze hier toch aangehaald.

Er doet zich evenwel het probleem voor dat door sommigen met dichtheid
de vegetatiedichtheid werd bedoeld en door anderen de populatie-
dichtheid. Soms is het zelfs onmogelijk te achterhalen wat er bedoeld
werd, Waarschijnlijk hebben de auteurs zelf dit verschil ook niet
onderkend (Harper en Ogden, 1970)., Toch is de onderkenning van dit
verschil van evident belang, In, voor een soort pre-optimale successie-
stadia neemt in de loop van de successlie zowel de populatiedlichtheid
als de vegetatiedichtheid toe, In, voor een soort post-optimale
successiestadia daarentegen neemt de vegetatiedichtheid wel toe, maar
de populatiedichtheid neemt af, Men kan dus niet de effecten van een
hogere populatiedichtheid aan successie relateren zonder te onder-
zoeken, in welke stadia de successie zich bevindt ten opzichte van

de onderzochte soort,

De vegetatiedichtheid wordt meestal gemeten als standing crop (biomassa
per m2), maary ook de soort vegetatie blijkt vean invloed te zijn op de
mate waarin de dich?heid van de vegetatie wordt ervaréen door de plant,
Werner (1977) en Stewart en Thompson (1982) vonden dat de onderzochte
soorten sterkere dichtheidsafhankelijke beinvloeding ondervonden van
grassen dan van zowel de vroegsre kruiden als de latere struiken.

De meeste in de vorige paragraaf gerefereerde publicaties bedoelden
met dichtheid de vegetatiedichtheid. Abrahamson (1975), Reader (1978)
en Werner(1979) werkten ook met populdtiedichtheden en zullen in deze

paragraaf daarom opnieuw worden besproken,
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Tabel 2. Overzicht van de gerefereerde publicaties waarin tactiek-
verschillen worden gerelateerd aan vegetatie- of populatie-
dichtheid.

referentie soort levensvorm

a., garelateerd aan vegetatiedichtheid

Werner, 1975 Dipsacus fullonum tveejarig
Law et al., 1977 Poa annua eenjarig
Werner, 1977 Dipsacum fullonum tweejarig
Raynall, 1979 Hieracium florentinum overblijvend
be-geretateerd-aan populatiedichtheid

Ogden, 1974 Tussilago farfara overbli jvend
Thomas, 1974 Hieracium floribundum overblijvend
Thomas en Dale, 1975 Hieracium floribundum overblijwend
Holler en Abrahamson, 1977 Fragaria virginiana overbli jvend
Reader; 1978 Hieracium floribundum overblijvend
Werner, 1979 Solidago canadensis overbli jvend

c., gerelateerd aan vegetatie= en populatiedichtheid

Abrahamson, 1975 Rubus hispidus struik
Snell en Burch, 1975 Chamaesyce hirta eenjarig

d. onduidelijk welke dichtheid wordt bedoeld

Harper en Ogden, 1970 Senecio vulgaris eenjarig

3.1, Reproductieve inspanning en dichtheid

Over het algemeen werden dezelfde tactiekveranderingen gevonden bij
hogere dichtheid als in latere successiestadia, zij het niet altijd

zo overtulgend. Vermindering van de reproductieve inspanning werd
gevonden door Thomas (1974), Snell en Burch,(1975) en Holler en
Abrahamson (1977)¢ Thomas en Dale (1975) vonden i.t.t, Thomas (1974)
alleen cen vermindering in de generatieve reproductie bij Hieracium
floribundum, en Raynall (1979) vond bij H., florentinum een geheel
gelijkblijvende reproductie. Harper en Ogden (1970) meldden ook een
gelijkblijvende reproductieve ingpanning, maar Ogden schreef later
(1974) zelf dat reproductieve inspannin# bij hogere dichtheid eigen-
1ijk lager werd. Een duidelijke verlegging van generatieve reproductie
naar vegetatieve reproductie werd gevonden door Abrahamson (1975), maar
alleen blj hogere vegetatiedichtheid. Bij hogere populatiedichtheid
werd daarentegen juist een verlegging van vegetatieve reproductie naar
generatieve reproductie gevonden, Dit werd ook gevonden door Ogden
(1974), Thomas en Dale (1975), Holler en Abrshamson (1977) en door
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Werner (1979). Bij Poa annua,; een éénjarige soort, werd bij hogere
vegetatiedichtheid zelfs de neiging tot vegetatieve vooritplanting
gevonden (Law et al., 1977).

Uitstel van het tijdstip van eerste bloei werd gevonden bij Poa annua
(Law et al,, 1977), Senecio vulgaris (Harper en Ogden, 1970) en
Dipsacus fullonum (Werner, 1975, 1977). Wat voor de reproductieve
inspanning geldt bij Dipsacus fullonum, geldt in diezelfde mate ook
voor de mogelijkheid om te kiemem (Werner, 1977).

3,2 Morfologie van de plant en dichtheid

Dat de biomassa per plant kleiner is bij een hogere dichtheid, is een
veel voorkomend verschijnsel (Harper, 1967). Van de gerefereerde publi-
caties vermelden echter slechits drie een verlaging van de biomassa

bij een hogere dichtheid (Holler en Abrahamson, 1977; Raynall, 1979;
Harper en Ogden, 1970). Hierbij geven Holler en Abrahamsqn aan dat

de verlaging van de biomassa de wortels van Fragaria virginiana meer
treft dan de bladeren., Snell en Burgh (1975) zowel als Reader (1978)
vonden daarentegen Juist een verhoogde wortelbiomassa en een vermin-
derde bladbiomassa. Degze schijnbare tegenstelling wordt echter verdui-
delijkt door het verschil in de oecologie van de soorten. F. virginiana
is een meerjarige bossoort, die bij hoge dichtheid waarschijnlijk aan
lichtbeperking 1lijdt. Chamaesyce hirta (Snell en Burch, 1975) is echter
een eenjarige ruderale soort, die bij hoge populatiedichtheid

in de groei wordt beperkt door nutrientengebreks Dat Hieracium
floribundum eerder nutrientengebrek dan lichitgebrek krijgt bij hoge
dichtheden hebben we in de vorige paragraaf al gezien,

Anders dan Abrahamson (1975) vinden Snell en Burch (1975) geen verschil
in respons op verhoogde intraspecifieke concurrentie (populatiedicht-
heid) en verhoogde interspecifieke concurrentie (vegetatiedichtheid),

voorzover het concurrentie om nutrienten betreft,
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4, Discussie
4,1, Strategie— em tactiekwijziging

Een soort verschijnt in de loop van de succegsie in een vegetatie
wvanneer de omstandigheden daarvoor gunstig zijn geworden, V&6r die
tijd is de strategie van de soort te weinig aangepast aan de situatie
die dan heerst, Connell en Slatyer (1977) bespreken de wijze waarop
ecen-soort de mogelijkheid wordt gebhoden zich een plaats in de vegetatie
te veroveren, Als de successie verder voortschrijdt, zal de soort tot
optimale ontwikkeling kunnen komen en daarna vieer uit de vegetatie
verdwi jnen,

Tactiekwijziging kan uitstel van dit verdwijnen tot gevolg hebben, De
gerefereerde publicaties geven hiervan een aantal goede voorbeelden,
Soorten die geen plasticiteit vertonen kunnen zeer snel verdwijnen,
Een voorbeeld hiervan geeft Bakker (1960): Senecio congestus verdwijnt
in het jaar dat de eerste andere soort de vegetatie binnen komt omdat
S. congestus een zeer zwakke concurrent is t.,a.,v, mineralenopname. In
dichte bestanddelen gebruikt de soort alleen al voor de zaadproductie
60 kg N/ha (van Dobben, 1967).

Het vergelijken van populaties van een soort uit verschillende stadia
van een successiereecks geeft informatie over de manieren waarop
tactiekveranderingen plaatsvihden, Het vergelijken van nauwverwante
soorten van hetzelfde genus uit dezelfde successiereeks geeft in-
formatie over hetzelfde proces. In dit geval worden echter strategie~
verschiillen uit verschillende successiestadia met elkaar vergeleken,
die dezelfde effecten hebben als tactiekverschillen, maar waarbij de
populaties door hun genetisch vastgelegde verschillen konden evolueren
tot verschillende soorten. Uit de gevonden tactiekveranderingen en
strategieverschillen kan worden afgeleid welke mechanismen een rol
spelen bij het verdwijnen van soorten uit een vegetatie tijdens een
voortschrijdende successie,

Tactiekveranderingen worden vrijwel uitsluitend gevonden bij volwassen
en opgroeiende planten en dienen als middel om de overlevingskans van
het individu te vergroten, Voor het handhaven van de populatie is
echter ook een regelmatige reproductie vereist en moeten kiemplanten
de kans krijgen zich te ontwikkelen, Dit geldt vooral voor één- en

tweejarigen, maar zeker ook voor overblijvende soorten. Er zijn redenen
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om te veronderstellen, en er zijn ook aanwvijzingen (Holt, 1972; Werner,
19773 Kushwaha et al., 1981), dat kiemplanten in principe dezelfde
moeill jkheden ondervinden bij de groei, als volwassen planten.

Vooral bij een- en tweejarigen geldt dan ook dat tactiekwijziging niet
altijd tot gevolg heeft dat een scort zich zoveel langer kan handhavens;
volwassen planten passen tactiekwijziging toe om, ondanks verslechterde
omstandigheden, toch nog te kunnen reproduceren, maar recrutering vindt
niet of nauwvelijks meer plaats (Grace en Wetzel, 19813 Kushwaha et al,,
19813 v.Baalen, 1982).

De oorzaken van strategie- en tactiekveranderingen zijn altijd te vinden
in een groeibeperkende invloed in het milieu die sterker wordt: siress-
verhoging, sensu Grime (1977). Wanneer ecen soort niet in staat is snel
te groeien, vormit zij vaak minder zaden (Holt, 1972; Gadgil en Solbrig,
19723 Abrahamson en Gadgil, 1973; van Baalen, 1982), Dit is een aan-
passing ten gunste van het individu, maar ze heeft een sterke teruggang
van het reproductievermogen tot gevolg. Meestal zien we echter ook een
strategie~ of tactiekwijziging die de verminderde zaadproductie zoveel
mogelijk tegen gaat of compenseert. Vaak wordt reproductie uitgesteld,
waardoor de planten de minimale grootte kunnen bereiken die nodig is

om tot reproductie over te kunnen gaan (Gross, 19813 Stewart en
Thompson, 1982). Hierbij wordt de levensduur van een individu verlengd
(Werner, 19753 Law et al., 1977; Gross, 1981), In veel gevallen echter,
is dit uitstel wel mogelijk, maar is de reproductie niet veilig gesteld
omdat er nauwelljks kieming optreedt, en kan de soort toch wverdwijnen
(Holt, 19723 Werner, 19753 Law et al., 1977; Gross, 19813 Kushwaha

et ala, 1981)., Soms wordt er overgegaan op vegetatieve reproductie als
belangrijkste vorm van voortplanting (Reader, 19783 Grace en Vietzel,
1981). Ook dit is een vorm van uitstel van generatieve reproductie.
Vegetatief gevormde naskomelingen hebben een veel grotere kans om te
overleven (Reader, 1977; Raynall, 1979).

Een beperking in de groei, met alle gevolgen van dien, wordt vrijwel
altijd door dezelfde factoren veroorzaakt, namelijk lichtvermindering
(Abrahamson en Gadgil, 197%; Gaines et al,, 1974; Roos en Quinn, 1977%
Grace en Wetzel, 1981) of nutrientenvermindering (Reader, 1978).

Het komt voor dat nutrientenbeperking niet, en Iichtbeperking wel tot

verminderde reproductieve inspanning leiden (Grace en Wetzel, 1981),
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en waarschijnlijk is dit ook het meest voorkomende verschijnsel.
Hickman (1975) vond biJ Polygonum cascadense dat waterbeperking

tot vertraagde groeci, maar niet tot verminderde reproductie leidde
in vroege successiestadia, In latere stadia, bij voldoende water,
leidde lichtbeperking wél tot verminderde reproductieve inspanning,
Samenvattend kan worden geconcludeerd dat het verdwijnen van socorten
tijdens een successie wordt veroorzaakt doordat licht en/of nutrien-
ten steeds beperkender worden en de verdwijnende soor?en onger
dergelijke hoge stress-omstandiéheden door deze factoren niet im
staat zijn door voldoende reproductie de populatie in stand te houden.
Of licht- en nutrientenbeperking de enige factoren zijn waardoor
soorten tijdens een successie verdwiljiien valt te betwijfelen.

Alle onderzochte successiereeksen wvaren progressief van aard en de
meeste waren bovendien autogeen gestuurd, Bij allogene successies
gpelen andere factoren een rol bij het verschijnen van soorten, maar
naar alle waarschijnlijkheid ook bij het verdwijnen van soorten., Bij
retrogressieve successies liggen de zaken nog anders, en speelt
verstoring waarschijnlijk de belangrijkste rol bij het verdwijnen

van soorten,

4,2, r- en K~strategie

Het 1ijkt erop dat de aanwijzingen die we kunnen vinden in de gerefe-
reerde publicaties er grotendeels op neer komen dat een soort in de
loop van een autogene progressieve successie steeds minder een
r-strategie en steeds meexr een K-strategie moet aannemen om te kunnen
blijven bestaan., Vermindering van de reproductieve inspanning en
uitstel van reproductie kan gezien worden als vermindering van de
r-strategie., Vegetatieve reproductie, vergroting van het wortelstelsel
bij nutrientbeperking en vergroting van het bladoppervlak of verlenging
van de stengels biJ lichtbeperking kan men beschouwen als versterking
van de K-strategie,

Aan de sterkte van de K-strategie zit een grens voor iedere socort.
Voor de soorten in de climax-vegetatie ligt die grens het hoogst. De
evolutie naar nog sterkere K-strategie is in principe niet ondenkbaar;

in sommige klimaatgordels (bijv. tropen) is deze evolutie verder
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gevorderd dan in andere (bijv. gematigde streken), Cody (1966) geeft
voor vogels zelfs een theorle waarbij de sterkte van de K-strategie
gerelateerd wordt aan de breedtegraad,

Tijdens een successie vinden we in de tijd geen gelijkmatige overgang
van r- naar K-—strategle. Er zijn soorten die een dusdanig sterkere
K-strategie vertonen dan de soorten dle reeds in de vegetatie voorkomen,
dat ze vrijwel ongestoord kunnen groeien (Rubus hispidus, Abrahamson,
19753 Hieracium floribundum, Reader, 1978). In de terminologie van
Grime (1974,1977,1978,1979) zijn dit competitors. Ook een soort als
Equisetum sylwaticum (Beasleigh en Yarranton, 1974) is mijns inziens
een competitor, omdat hlij het licht boven de andere soorten probeert
weg te vangen. Stress-tolerant strategy vinden we daarentegen bij
soorten die hun bladoppervlak vergroten (Gadgil en Solbrig, 19723
Abrahamson en Gadgil, 19733 Gaines et al., 1974; Holler en Abrahamson,
1977)

Dit is dus In tegenstelling met de opvattingen van Grime {1977), die
schrijft dat soorten uit rijperec vegetaties stress-~tolerant zijn,
Schaduwminnende bomen uit latere successiestadia (Bilerzychudek, 1982)
zijn als jonge plant inderdaad stress=tolerant, maar worden naarmate
ze groter worden steeds meer competitor, omdat ze in staat zijn boven
de andere vegetatle uit te groeien,

Ook ten aanzien van de relatie ruderal strategy - r-strategie ben ik
het oneens met Grime, Vroege soorten in een successiereeks zouden
ruderals zijn, Dit gaat alleen op bij secundaire successiereeksen,
Vroege soorten uit allogene primaire successierecksen zijn vaak stress—
tolerators (Hickman, 19753 Joenje, 1978). Toch zijn ze gericht op een
zo groot mogelijke groel en productie em zijn dus r-soorten. De ver-
meende r-gtrategile van kiemplanten (Grubb, 1977) 1s ook geen ruderal
strategy, maar eerder een competitive strategy: de planten benutten
de Tuimte zonder zich te bekommeren om concurrentie van andere soorten,
Men zou zich in dit geval echter moeten afvragen of kiemplanten een
r-strategie vertonen. Men zou dit ook kunnen zien als een vegetatieve
hulp van de moederplant, dus niet als een strategie van de kiemplant,
maar als een tactiek bij een tijdelijk voedsel-~ en energieoverschot,
Bij successie wordt vrijwel altijd gedacht aan autogene successie met
bog als climax-stadium, In situaties waar de successie veel minder

autogeen is, waar de climax-situatie onder de gegeven omstandigheden
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geen bos is (bijve. bij beweiding) en waar de successie retrogressief
is,spelen andere factoren dan in deze scriptie genoemd een rol,

In een situatie waar alleen ruderals voorkomen of waar zeer specifieke
aanpassingen aan allogene factoren van groot belang zijn, zullen de
begrippen r—- en K~-strategie waarschijnlijk niet gehanteerd worden.
Toch ben ik met Parry (1981) van mening dat de begrippen v~ en K-
strategie een algemene toepasbaarheid hebben, mits de verwarring over
de definiéring opgeheven wordt, Specimal ten aanzien van successie,
stabiliteit en verschralingsvraagstukken is het handig de begrippen te
gebruiken, Dit omdat een r-strategie aangeeft wat de meest succesvolle
strategie is bij een overschot aan nutrienten en licht, terwijl er

een schaarste aan tijd kan bestaan en K-strategie aangeeft wat de
meest succesvolle strategie is biJ een overschot aan tijd, terwijl

er een schaarste aan nutrienten en licht kan bestaan,
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